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Grupowe wlasciwosci populacii roslin wyzszych
Group properties of populations of higher plants

1. Wstep

Z ekologicznego punktu widzenia, populacje roslinng stanowig wszyst-
kie osobniki jednego gatunku w obrebie platu roslinnego (fitocenozy),
lacznie z diasporami wystepujacymi w glebie. Indywiduum populacji
podlega w rownym stopniu wpilywowi fizyczno-chemicznych czynnikow
srodowiska, co wspoélzamieszkujacych z nim pewng przestrzen innych
osobnikéw, tego samego lub réznych gatunkéw. W szeregu przypadkow
stwierdzono doswiadczalnie, ze fakt przebywania w grupie zmienia caly
szereg wiasciwosci w stosunku do izolowanej rosliny (Harper 1964),
a wskutek wzajemnego oddziatywania osobnikOw na siebie, populacja —
jako jednostka zbiorcza — posiada swe wiasne cechy, rézne od cech jej
poszczegllnych indywiduéw. Do najwazniejszych zaliczy¢ mozna: 1. za-
geszczenie, 2. strukture wiekowg i piciowg, 3. strukture przestrzennsg,
4. rozrodczos¢, 5. Smiertelnos¢ oraz 6. przyrost ,netto”.

Do niedawna ekologowie roslin, wzglednie fitosocjologowie, rozpatry-
wali stosunki w zbiorowisku na plaszczyznie miedzygatunkowej, mnie]j
uwagl poswiecajgc stosunkom wewnatrzgatunkowym. Obecnie, badaniom
naturalnych populacji przypisuje sie ogromne znaczenie. Wediug O d u-
ma (1963), Bougheya (1971) 1 wielu innych autoréow, sg one zasadniczg
czesclg nowoczesnej ekologii; stanowig klucz do poznania istoty struktu-
ry 1 funkcji biocenozy oraz wyjasnienia mechanizmu jej zmian. Z uwagi
na ich powazne implikacje, nie tylko teoretyczne, ale takze praktyczne,
mozna zaobserwowaé w ostatnim dwudziestoleciu dynamiczny rozwaoj
badan na populacjami roslinnymi, o czym Swiadczy chocby wzrastajgca
z roku na rok liczba publikacji z tego zakresu, w roznych czasopismach
ekologicznych.

Badania te nie malezg do latwych. Wzajemne oddziaitywanie orga-
nizmoOw na siebie bywa czesto subtelne 1 trudne do zmierzenia. W po-
waznym stopniu utrudniajg je ponadto dwie, czesciowo zwigzane ze sobg
wilasciwosei roslin wyzszych: duza plastycznos¢ oraz zdolnos¢ do wegeta-
tywnej reprodukeji (Harper 1967). Konsekwencjg tych wilasciwosci
w badaniach populacyjnych sg — odpowiednio— koniecznos¢ traktowa-
nia, jako odrebnych, populacji tego samego gatunku w réznych ukiladach
warunkéow srodowiskowych 1 ogromne niekiedy trudnosci w obiektyw-
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nym okresleniu osobnika populacji. Wiele gatunkow roslin (w tym takze
drzewiastych) pomnaza sie, wytacznie badz w pewnych tylko warunkach,
w spos6b wegetatywny. ,,Potomstwo” nieraz przez diugl okres zycia wy-
kazuje zwigzek z rosling macierzystg, tworzgc tzw. ,,polykormon”, ich
nadziemne czescl nie sg zatem stricte indywiduami. Dla celow praktycz-
nych Rabotnov (1964) proponuje uzna¢— jako osobnika — kazdy
przestrzennie odgraniczony ped mnadziemny, posiadajgcy samodzielny
system korzeniowy, nawet jesli wykazuje on zwigzek z innymi osobnika-
mi w swych podziemnych czesciach. W przypadkach, gdy nie ma watpli-
wosci, ze grupa ,,0sobnikow’ przedstawia sobg klon, nalezy rozpatrywac
zarowno liczbe klonow, jak tez wchodzacych w ich skiad ,,osobnikow’.

Przedstawione w miniejszym artykule uwagi oparte sg na ograniczo-
nym materiale, nie wyczerpuja zatem ogdiu zagadnien zwigzanych z eko-
logia populacji roslinnej. Niemniej, ze wzgledu na skromne pisSmien-
nictwo polskie z tego zakresu, wydawalo sie celowe zasygnalizowanie
cho¢by wazniejszych problemdéw i bardziej interesujacych wynikow ba-
dan, prowadzonych obecnie mnad populacjami szeregu gatunkow roslin
wyzszych.

2. Zageszczenie

Pomiar zageszczenia w badaniach populacyjnych przeprowadza sie nie
tylko dla okreslenia wzajemnych stosunkow miedzy osobnikami (P on ja-
tovskaja 1964) ale takze dla oceny wplywu, jaki populacja wywiera
na biocenoze 1 ekosystem (O d um 1963) oraz uzyskania dobrego wyklad-
nika warunkow ekologicznych badanego gatunku (Traczyk 1967), na
podstawie ktérego mozna ustali¢ ekologiczne optimum populacji (R a b o-
tnov 1945, Smirnova 1968).
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Opracowane sg juz rézne metody pomiaru zageszczenia, pozwalajgce
na swobodny dobdér najodpowiedniejszej dla konkretnego obiektu badan.
Zwykle wyraza sie je bgdz w liczbie osobnikéw (jezeli ich wielko$é jest
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stosunkowo wyréwnana), badz tez w ich biomasie na jednostke powierz-
chni. Przy nieregularnym rozkladzie osobnikow w przestrzeni dobrze
jest dodatkowo korzysta¢ ze wskazniko6w rozproszenia, z ktorych mnaj-
czesciej stosowanym jest frekwencja.

Zageszczenie populacji w wysokim stopniu okresla status jej osobni-
kéw oraz rzutuje na wiele innych cech populacji. Z szeregu badan, prze-
prowadzonych zaré6wno w naturalnych, jak tez sztucznych populacjach,
wynika kilka prawidiowosci:

a. W ukladach jednogatunkowych istnieje odwrotna, liniowa zaleznosc¢
pomiedzy zageszczeniem osobnikéw a ich ciezarem. Wykazali to m.in.
WhiteiHarper (1970) w populacjach Raphanus sativus L. 1 Brassica
napus L., Putwain i Harper (1970) w populacjach Rumex acetosa
.. i Rumex acetosella L., Palmblad (1968) w populacjach szeregu
gatunkow chwastow, Symonides (1974a) w populacjach Spergula
vernalis Willd. (fig. 1).

b. Wraz ze wzrostem zageszczenia zmniejsza sie precent kwitnacych
i owocujacych osobnikd6w (Rabotnov 1950, Harper i Ogden 1970).

c. Wraz ze wzrostem zageszczenia spada produkcja owocow 1 nhasion
przez dojrzate rosliny (fig. 2), a takze ich ciezar i zdolnos¢ kietkowania
nasion (Salisbury 1942, Knapp 1954, Zarzyck1 1969).

d. Zageszczenie posianych nasion, poza pewng granicg ich liczebnosci,
nie wpltywa na maksymalne zageszczenie populacji dojrzatych osobnikow
(Yoda 1963, za Harperem 1967).

Przegeszczenie ujawnia zatem plastycznos¢ roslin, wywoluje hierar-
chie ws$rod osobnikéw, tak iz w silnym zageszczeniu populacja skitada
sie z niewielkie] liczby duzych i przewazajgcej liczby bardzo drobnych
indywiduéw (fig. 3) oraz znacznie zwieksza Smiertelnos¢ populacji (M a-
thews 1 Westlake 1969 u Glyceria maxima (Hartm). Holmbg.
1 Erigeron canadensis L.; Hirano i Kira 1965 za Mathewsem i W est-
lakem 1969 u Prunus persica Sieb. et Zucc.; Ross i Harper 1972
u Dactylis glomerata L. itd). Nieposledni wplyw wywiera takze na tempo
rozwoju osobnikow. W przewazajgcej mierze opodznia przebieg cyklu roz-
wojowego, powodujac, ze gatunki z natury dwuletnie odbywajg swoj cykl
rozwojowy w cilggu nawet kilkunastu lat (Rabotnov 1950). W przy-
padku roslin jednorocznych stwierdzi¢ mozna odwrotng reakcje, a wiec
przyspleszenie rozwoju w duzym zageszczeniu (Sukacev 1941, Sy m o-
nides 1974b).

Wskazane zaleznosci ksztaitujg sie réznie u réznych gatunkow, przy
czym inne jest dzialanie silnego zageszczenia w ukiadach jedno- i wielo-
gatunkowych (Harper i McNaughton 1962, Palmblad 1968,
Whitei Harper 1970). W ukladach dwu- lub wielogatunkowych nie
zawsze obserwuje sie eliminacje jednego gatunku przez drugi, ale dgzenie
do uzyskania formy ustabilizowanej asocjacji. Przytoczy¢ tu mozna, tytu-
lem przykladu, wyniki badan Van der Bergha i1 De Wita (1960) (cyt. za
Harperem 1967) nad wzajemnym oddzialywaniem populacji Phleum
pratense L. i Anthoxanthum odoratum L.: ustalona sztucznie przewaga
jednego z gatunkow wywoluje natychmiastowg reakcje w postaci szyb-
kiego wzrostu liczebnosci drugiego komponenta. Podobny wynik uzyskatl
Lieth (1960) w populacjach Lolium perenne L. 1 Trifolium repens L.
Zroznicowanie niszy tych gatunkéw bylo wystarczajagco duze, tak ze nie
wykluczaly sie one nawzajem (G a use 1934).
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Fig. 2. Liczba torebek na okazie (A) i liczba nasion w torebce (B) u okazéw kakolu
(Agrostemma githago L.) w zaleznosci od zageszczenla (Zarzycki 1965)

1— 900 ToSlin/m2, 2 — 300 roslin/m2, 3 — 100 roslin/m?
Number of capsules per plant (A) and number of seeds per capsule (B) in specimens
of corncockle (Agrostemma githago L.) depending on density (Zarzycki 1965)

1 — 900 plants/m2, 2 — 300 plants/m2, 3 — 100 plants/m?
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Maksymalne zageszczenie, jakie w danych warunkach moze popu-
lacja uzyska¢, czesto zalezy od tego, czy zajela ona wczesnie] przestrzen
biologiczng niz ubiegajgce sie o nig populacje innych gatunkow. Tu zno-
wu mozna przytoczy¢ szereg interesujgcych eksperymentow, np. przy
réwnoczesnym siewie Lolium perenne L. i Plantago maior L.— Lolium
osiggnelo 80%o catkowitej suchej masy, jezeli za§ wysiano jg w trzy ty-
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Fig. 3. Frekwencja osobnikéw Linum wusitatissimum L. o réznym cigzarze przy
‘gestoSci siewu (Obeid 1965 za Harperem 1967):

a — 60/m2, b — 1440/m2 1 ¢ — 3600/m?2, ustalcna w czasie dojrzewania mnasion
Frequency of individuals of Linum usitatissimum L. of different weight with sowing
density (Obeid 1965 after Harper 1967):

a — 60/m2, b — 1440/m2 and c — 3600/m?2, determined during maturation of seeds

godnie po Plantago, udzial Lolium spadl do 6,4%/¢ catkowitego urodzaju
(Rossi Harper 1972, fig. 4). Podobnych badan wykonano do tej pory

wiele, por. np. Williams (1962) (wg Ross i Harper 1972), Harper
(1961). - |

Fig. 4. Udziat w ogélnym urodzaju suche] masy 4

Plantago maior L. 1 Lolium perenne L. w mie-

szanej kulturze obu gatunkéw (wg danych
Rossa 1 Harpera 1972)

“
\\

\
N 5\

o Plantago
7 maror
a — Plantago maior i1 Lolium perenne wysiane rows- ;.;;/
nocze$nie, b — Lolium perenne wysiane w 3 tygodnie \o /f/
; L) | PR B
po Plantago maior ~ 77 | Lol
Participation in total production of dry weight ™ | |
of Plantago maior L. and Lolium perenne L. in |
a mixed culture of the two species (after data
given by Ross and Harper 1972)
a) — Plantago maior and Lolium perenne sown
simultaneously, b — Lolium perenne sown 3 weeks * 3 m
after Plantago maior . A

Wszystkie wskazane zaleznosci zwigzane sg z oddzialywaniem konku-
rencji wewnatrz- i miedzypopulacyjnej i majg ogromne znaczenie prak-
tyczne w rolnictwie, lesnictwie itp., miedzy innymi dla ustalenia opty-
malnej gestosci 1 terminu siewu.
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3. Siruktura wiekowa i piciowa

W badaniach populacji gatunkoéw wieloletnich konieczne jest okresle-
nie jej struktury wiekowej. Chodzi tu o ustalenie, jaki procent ogoéiu
osobnikéw znajduje sie w poszczegdlnych klasach wieku. Ma to pierwszo-
planowe znaczenie w badaniach dynamiki populacji i — szerzej — dynami-
ki zbiorowisk roslinnych. Pozwala oceni¢ role populacji w biocenozie oraz
przewidzie¢ jej los w przysziosci.

Na podstawie struktury wiekowe], przedstawianej najczesciej w po-
staci ,,piramid wieku” (Boughey 1971), Rabotnov (1969) wyrdznia
populacje: a) progresywne — 0 przewadze osobnikOw miodocianych, nie-
zdolnych jeszcze do rozrodu, b) normalne — skladajgce sie z indywiduow
roznego wieku i na réznych etapach ontogenezy, c¢) regresywne — z nie-
wielkim udzialem osobnikéw miodych 1 przewazajgca liczbg starych, nie-
zdolnych do efektywnego rozrodu. Piramidy wieku pozwalajg zatem
okresli¢é stadium rozwoju populaciji: jej formowanie sie, wzgledng stabil-
no$¢ i degradacje, naturalnie w oparciu o wieloletnie badania rozkladu
wiekowego populaciji. |

Okre$lanie wieku roslin wieloletnich nastrecza z reguly sporo trud-
noscl. W szeregu przypadkow konieczne sg diugoletnie obserwacje ozna-
czonych w tym celu osobnikéw na statych poletkach, od momentu ich
pojawilenia sie az do smierci. Dla wielu jednak gatunkow mozna stosowac
metode posrednig, opartg na roznicach w cechach morfologicznych i ana-
tomicznych, pojawiajgcych sie wraz z wiekiem rosliny. Niezwykle cenne
sq pod tym wzgledem prace Rabotmnova (1960a, 1964), zawierajgce
caty szereg wskazowek w postugiwaniu sie takimi cechami, w celu okres-
lenia wieku trwatych gatunkéw zielnych. Autor ten proponuje wyrozniac
nastepujgce grupy wiekowe w populacjach trwatlych gatunkow roslin
zielnych:

a. Zywe, tj. zdolne do kielkowania nasiona. Ich znaczenie dla populacii
jest tym wieksze, im diuzej zachowujg one zdolnos¢ kielkowania, sta-
nowigc tym samym rezerwuar osobnikow. Liczba zywych nasion w gle-
bie jest niekiedy bardzo duza, moze siega¢ kilkudziesieciu tysiecy na 1 m*
gleby (Rabotmnov 1950). Niektére gatunki zachowujg zdolnos¢ kielko-
wania nawet przez 40 lat.

b. Osobniki mtodociane, w skitad ktorych wchodzg siewki i milode
indywidua, roznigce sie pod wzgledem postaci morfologicznej od doro-
stych. Okres mlodociany (zwany przez réznych autoréw takze ,,wirginil-
nym’”, ,,juwenilnym”, | pierwszym stadium przytwierdzania”) w silnie
zwartych zbiorowiskach nieraz znacznie sie wydiluza. Gatunki posiada-
jace zdolnos¢ diuzszego przebywania w stanie juwenilnym majg wieksze
szanse przetrwania, niz pozbawione tej zdolnosci. Przechodza one w na-
stepng faze rozwojowag zwykle po $mierci przygtuszajacych je osobnikow
dorostych badz tez ging.

c. Osobniki generatywne, zdolne do zakwitania i produkecji nasion.
Procentowy udzial ich w populacji, wystepowanie lub brak rocznych
przerw w owocowaniu, potencjalnie zdolnych do corocznego wydawania
potomstwa roslin, wielkos¢ produkeji nasion, utrzymywanie lub spadek
maksymalnej potegi reprodukcyjnej— pozwalaja oceni¢ warunki siedli-
skowe populacji oraz jej wplyw na otaczajgce srodowisko.

d. Osobniki stare. W okresie starzenia sie (= senilnym) wyréznié
mozna dwile fazy: starczego oslabienia generatywnego rozrodu oraz post-
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generatywnej wegetacji. Wzrastajacy z roku na rok udziat starych osob-
nikow moze swiadczy¢ o degradacji populaciji.

Diugos¢ poszczegdlnych okreséw zycia jest rézna u gatunkoéw o od-
miennych wilasciwosciach biologicznych. W wysokim stopniu zalezy tez
od warunkéw srodowiskowych, przy czym im bardziej sg one korzystne,
tym szybciej postepuje rozwoj rosliny i tym kroécej ona zyje (Rabot-
nov 1950).

Prac rzeczywiscie populacyjnych, ktore uwzgledniatlyby zmiany i usto-
sunkowanie grup osobnikow tego samego gatunku w réznym wieku, jest
stosunkowo niewiele. Tym bardziej wiec warto w tym miejscu przy-
pomnie¢ prace Paczoskiego (1928) o biologicznej strukturze lasu
czy Gieruszynskiego (1961), badajagcego na tej podstawie dynami-
ke 1 kierunki rozwoju drzewostanéw w Wierzchlesie.

W przypadku roslin jednorocznych mozna bada¢ ustosunkowanie grup
osobnikow w roéznych klasach wielkosci, co pozwala uzyska¢ informacje
o wewnetrznej strukturze populacji i warunkach jej bytowania, a powta-
rzanle takiej analizy w Kkilku kolejnych latach ujawnia tendencje popu-
lacji do rozwoju czy degradacji (Symomnides 1974c). Bardzo duzy
procent osobnikow w niskich klasach wielkosci oraz mata liczba klas
Swiadczg o niekorzystnych warunkach wzrostu; w warunkach korzyst-
niejszych zwieksza sie liczba klas, roOwnoczesnie wiekszy procent ogdiu
osobnikow przypada na osobniki duze (fig. 5).
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Fig. 5. Wewnetrzna struktura populacji Spergula vernalis w zaleznosSci od warunkow

siedliskowych (wg danych Symonides 1974¢)

a — na wybitnie suchych, skgpo porosnietych, jalowych piaskach wydmowych w inicjalnym
placie Spergulo-Corynephoretum (Tx. 1928) Libb. 1933, b — na glebie zasobniejsze] w wode
i skladniki pokarmowe, w piacie Arctostaphyllo-Callunetum R. Tx. et Prag.
Internal structure of a population of Spergula wvernalis depending on biotope

conditions (after data given by Symonides 1974c)

a —on extremely dry, scantily covered, infertile dune sands in an initial patch of Spergulo-
Corynephoretum (Tx. 1928) Libb. 1933, b — on soil richer in water and nutrient substances,
in a patch of Arctostaphyllo-Callunetum R. Tx. et Prag.

Specyficznym zagadnieniem skladu populacji jest udziatl osobnikéw
roznej pici (struktura piciowa) w przypadku roslin dwupiennych. Bada-
nia takie przeprowadzit Putwain i Harper (1972) nad Rumex ace-
tosa i Rumex acetosella, w Polsce zas§ Zarzyckii Rychlewski

(1972) nad naturalnymi populacjami Rumex acetosa i Rumex thyrsiflorus
Fing.
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4. Strukiura przesirzenna

Szereg badan dotyczgcych struktury przestrzennej roslin wyzszych
wskazuje, ze rozrzut osobnikow w przestrzeni wynika nie tylko z biolo-
gicznych wilasciwosci gatunku. Zdaniem Smaydona (1962) jest on
funkcja rozmieszczenia skladnikéw pokarmowych w glebie. Harper,
Williams i Sagar (1965) — w odniesieniu do roslin reproduku-
jacych sie przez nasiona — podkreslajg znaczenie mikrotopografii terenu
w zwigzku z liczbg ,,bezpiecznych miejsc do kielkowania”’. Z pewnoscig
rozklad przestrzenny osobnikéw uzalezniony jest w powaznym stopniu
takze od czynnika konkurencji wewnatrz- i miedzygatunkowej (Ross
1 Harper 1972).

Strukture przestrzenng populacji okresla sie najczesciej trzema meto-
dami, przy czym wybor metody uzalezniony jest od obiektu badan: a) me-
toda polegajgcg na mierzeniu odleglosci miedzy osobnikami oraz zesta-
wieniu pierwiastkow z tych odleglosci na wykresie z frekwencjg; ksztait
powstatego w ten sposoéb wieloboku jest modelem dyspersji (Clark
i Evans 1954, Pielou 1960, 1961, 1962, Vasilevic 1969); b) meto-
da polegajaca na pordéwnaniu grup roznej wielkosci (liczebnosci) z rozkla-
dem Poissona, ktory charakteryzuje frekwencje analogicznych grup
w rozkladzie losowym; odchylenie od teoretycznych proporcji rozkiadu
losowego sprawdza sie zwykle testem 7* (Cole 1946, Greigh-Smith
1962, Perkal 1967, Whittaker 1970); c) metodg ,,blokow”, w ktore]
zmiany warilancji przy roznych wielkosciach bloku przedstawione w po-
staci krzywej na wykresie, porownuje sie z krzywymi teoretycznymi
dla rozkitadu losowego (Kershaw 1964, Ondok 1970).

Ogolnie mozna wyrézni¢ trzy zasadnicze typy rozmieszczenia osob-
nikow w przestrzeni: réwnomierny, losowy 1 skupiskowy. Wiekszosé
jednak populacii, jak sie okazuje, charakteryzuje skupiskowosé jej osob-
nikow. Stad tez dobrze jest dodatkowo ocenia¢ wielkosé ,,Sredniego sku-
pienia”, obliczanego wediug wzorow Lloyda (MacArthuriConnell
1971). Skupianie sie osobnikow zwieksza wprawdzie konkurencje miedzy
nimi o przestrzen i pokarm, z drugiej jednak strony, w niesprzyjajacych
warunkach osobniki wystepujgce w grupie wykazujg nizszg smiertelnosc
niz izolowane (Symonides 1974a).

5. Rozrodczosd

Przez rozrodczos¢ populacji rozumie sie zdolno$é produkowania
w okreslonym czasie nowych osobnikow, bez wzgledu na to, w jaki spo-
sob one powstajg. Okresla sie jg badz w stosunku do jednostki powierz-
chni, badz w przeliczeniu na jednego dorostego osobnika populacji.

W terminologii populacyjnej wyréznia sie pojecie rozrodczosci po-
tencjalnej (= ,,absolutnej”) 1 rozrodczosci ,,ekologicznej”’ (= ,,rzeczy-
wistej”) lub po prostu ,,rozrodczosci”’. Pierwszy termin okresla maksy-
malng liczbe osobnikéw powstalych w idealnych warunkach, bez ujemne-
go wplywu oporu Srodowiska; rozrodczos¢ potencjalna jest wartoscia
stalg dla danej populacji, charakteryzujacg potencjat biotyczny sklada-
jacych sie na nig osobnikéw. W praktyce wartos¢ te uzyskuje sie z duzym
przyblizeniem 1 uznaje za takg najwyzszy rozrod, sposrod stwierdzonych
w catym okresie badan (Odum 1963). Rozrodczos¢ ekologiczna odnosi
sie do rzeczywistego wzrostu populacji, realizujgcego sie w konkretnych
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warunkach, a zatem przy udziale srodowiskowych czynnikOw ogranicza-
jacych.

Potega reprodukcyjna populacji zalezy od wilasciwosci biologicznych
gatunku, udziatu osobnikow generatywnych, produkcji diaspor, ciezaru
nasion i zawartosci w nich materialow zapasowych, zdolnosci 1 energii
kietlkowania itp. Zwykle rozrodczos¢ populacji maleje wraz ze wzrostem
zageszczenia. Dotyczy to takze ograniczajacego wplywu silnego zageszcze-~
nia na pomnazanie wegetatywne (Putwain, Machin i Harper
1968 u Rumex sp.)

Wielkos¢ reprodukeji rézni sie ogromnie nie tylko u gatunkéw o od-
rebnej biologii, ale takze u tego samego gatunku w odmiennych warun-
kach srodowiskowych (fig. 6), a nawet u tego samego osobnika — w przy-

% /
700 [~
Z
Fig. 6. PorOwnanie rozrodczosci 5 populacji Sper- 20
gula vernalis w trzech kolejnych latach badan
(Symonides 1974a) D
P
100% — najwyzsza w tym okresie rozrodczosé populacji Q
1; 1 i 2 — populacje zajmujace slabo porosniete, ja- g 50
towe piaski wydmowe, 3, 4 1 5— populacje porastajace
wilgotniejsze 1 zasobniejsze piaski wydmowe %’
Comparison of the natality of 5 populations of % J
Spergula vernalis in three successive study years 840 T
(Symonides 1974a) QEE 4
£
100% — maximum mnatality of population during this 34
period 1; 1 and 2 pqpulations growing on scantily . b
covered, infertile dune sands, 3, 4 and 5— populations Z , |

growing on dune sands richer in water and nutrient
substances

/964 /970 777

padku roslin trwatlych — w réznych latach. Wieksze wahania osobnicze
1 sezonowe dotyczg reprodukeji przez nasiona. Produkcja nasion przez
niektéore gatunki jest ogromna. Jeden osobnik Gymnadenia conopsea (L.)

R. Br. produkuje okoto 18,5 tys. nasion (Rabotnov 1950), a Chenopo-
dium album L.— wg danych Harpera (1967) — w korzystnych warun-
kach az 100 tys. nasion (w niekorzystnych zaledwie 4 tys.). Ogédlnie, jest
ona wysoka u roslin zbiorowisk otwartych (Salisbury 1942, Sen
1968, Symonides 1974a), zwlaszcza w zestawieniu z niskg produkcja
nasion gatunkéw lesnych (Zarzyeki 1964, Kotanska 1967, F a-
linska 1968, 1969). Interesujgce jest, ze wahania w produkcji nasion
sg wyzsze U roslin entomogamicznych mniz anemogamicznych, co zwigza-
ne jest ze zmienng w poszczegdlnych latach liczbg zapylajacych owadow.
Cykliczne réznice w liczebnosci produkowanych nasion sg wediug S a-
lisbury ego (1942) wazng cechg przystosowawczg roslin, redukujgca
niejako liczebnos¢ naturalnych wrogéw, odzywiajacych sie nasionami.

W zwigzku z reprodukcjg Harper i Ogdemn (1970) operuja poje-
ciem ,strategii reprodukcyjnej”’ — okreslonej przez genotyp rosliny
i ,,taktyki reprodukcyjnej”’, ktéra jest fenotypowag modyfikacjg realizo-
wang na bazie programu genotypowego. Z taktykg i strategig wigze sie
kwestia okreslenia wkiadu energii (= ,,wysitku reprodukcyjnego’) w re-
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produkcje oraz oceny ryzyka przy réznych sposobach rozmnazania sie
roslin. Wylania sie tu caly szereg probleméw bardziej szczegoitowych, np.
czy korzystniejsze jest, z ekologicznego punktu widzenia, produkowanie
duzej liczby drobnych nasion, czy tez powiekszanie ich rozmiaru kosztem
zmniejszonej liczebnosci; czy w warunkach ekstremalnych ,,optaca sig”
roslinie wieksze wydatkowanie energii w pomnazanie wegetatywne, czy
tez ,,tanszy” sposob, cho¢ bardziej ryzykowny, przez masiona, itp. Publi-
kacji na ten temat jest stosunkowo malo. Instruktywna, bo poruszajgca
takze szereg kwestii teoretycznych z zakresu strategii reprodukcyjnej
roslin jest praca Hagypera i Ogdena (1970) dotyczgca Senecio
vulgaris L.

6. Smiertelnosé

Bardzo interesujace i cenne, zarOwno z teoretycznego jak tez prak-
tycznego punktu widzenia, sg badania smiertelnosci populacji. Termin
oznacza tempo ubywania osobnikoéw z populacji w wyniku ich Smierci.
Operuje sie przy tym zwykle procentem gingcych osobnikéw albo pro-
centem przezywajacych, w okreslonym czasie, w stosunku do populacji
poczatkowej. Wyniki najczesciej przedstawia sle graficznie w postaci
,,Krzywych przezywania’. '

Podobnie jak przy rozrodczosci, wyrozni¢ mozna teoretycznie pojecie
,minimalnej’ sSmiertelnosci, realizujgce]j sie w najkorzystniejszych dla
gatunku warunkach, i Smiertelnosci ,,ekologicznej” (= ,,rzeczywistej”’),
okreslajgcej ubytek osobnikéw w konkretnych warunkach srodowiska
(Odum 1963, Boughey 1971).

Marschall i Jain (1969) rozrézniajg ponadto smiertelnosé¢ ,,bio-
logiczng”, w wyniku ktorej indywidua zamierajg, oraz Smiertelnos¢ ,,ge-
netyczng”, przejawiajgcg sie w utracie zdolnosci do produkowania efek-
tywnych diaspor.

Smiertelnos¢ populacji jest waznym elementem w regulacji jej liczeb-
nosci. Liczne badania poswiecone przezywaniu osobnikéw w populacji
wskazujg, ze najwieksza Smiertelnos¢ charakteryzuje wczesne stadia zy-
clowe rosliny; czesto siega wowczas 90, a nawet 99%0 ogdlnej liczby sie-
wek. Jako gitowne przyczyny tak wysokiej sSmiertelnosci siewek wymie-
nia Rabotnov (1950): wplyw czynnikéw fizycznych, porazanie i zja-
danie przez zwierzeta, mechaniczne niszczenie przez doroste rosliny oraz
wptyw konkurencji. Oddzialywanie ostatniej dotyczy zaréwno zmian
fizycznych warunkow wzrostu siewek (np. przez zacienianie), jak tez
odbywa sie za posSrednictwem przyzyciowych wydzielin korzeni dorostych
osobnikow (Rabotnov 1970). Niekiedy, przy dluzszym dziataniu czyn-
nika niekorzystnego, wysoka smiertelnos¢ cechuje takze osobniki doroste
(Symonides 1974a, 1974b).

Wiele eksperymentéw wskazuje na to, ze $miertelnosé populacji jest
silnie dodatnio skorelowana z jej zageszczeniem (fig. 7, 8), przy czym
reakcja na zageszczenie moze by¢ inna w ukladach jedno- i wielogatun-
kowych (MarschalliJain 1969, 1970, Williams 1970). W obre-
bie tej same]j populacji osobniki wyroste z nasion cechuje znacznie wiek-
sza Smiertelnos¢, niz powstalych w drodze wegetatywnego pomnazania.
Dla przykladu, u Libanotis intermedia Rupr. procent ginacych osobni-
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Fig. 7. Efekt zageszczenia siewek na
Smiertelno§é i1 przecietny ciezar osob-
nika 5 populacji Prunus persica (L.)
Batsch. (Hirano i Kira 1965, za M a-

thewsem i Westlakem 1969)

Zakreskowane pole pod krzywa populac])i
o0 najwyzszym inicjalnym = zageszczeniu
oznacza produkecje roslin ginacych przed
koncem eksperymentu
Effect of density of seedlings on mor-
tality and mean weight of an indivi-
dual in 5 populations of Prunus per-
sica (L.) Batsch. (Hirano and Kira 1965,
after Mathews and Westlake
1969)

Shaded area under curve of population
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kow powstalych z nasion wynosi 90, podczas gdy pomnozonych wegeta-
tywnie zaledwie 8,3 (Rabotnov 1960b).

W zwigzku z wysokg smiertelnoscig populacji o duzym zageszczeniu
Mathews 1 Westlake (1969) klada nacisk na koniecznos¢ wkalku-
lowania masy gingcych osobnikow w ocene rocznej produkcji netto. Wy-
niki badan wymienionych autorow nad populacjg Glyceria maxima
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Fig. 8. Krzywe przezywania populacji Cerastium
semidecandrum L. (A) i Androsace septentrio-
nalis L. (B) przy roznym zageszczeniu populacji
poczatkowej (Symonides — dane niepublikowane)
Liczba siewek na 0,1 m2: a —24, b — 86, ¢ — 28, d — 121

Survivorship curves of a population of Cerastium
semidecandrum L. (A) and Androsace septentrio-
nalis L. (B) with different density of initial
population (Symonides — unpublished data)

" Number of seedlings per 0.1 m2: a — 24, b — 86, ¢ — 28,

d — 121
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(Hartm). Holmb. wskazujg, ze calkowita roczna produkcja netto jest
ponad dwa razy wyzsza, niz mozna by sgdzi¢ z oceny sezonowego ma-
ksimum bilomasy. -

Przezywame ]ednych a Smier¢ innych jednostek w populacji przy-
pisuje sie ich zréznicowaniu osobniczemu na silniejsze i stabsze od po-
czatku zycia (Morozow 1953, Sukacev 1953). Teze te potwierdzajg
w calej rozcigglosci szczegolowe kilkunastoletnie obserwacje Tamma
(1956) nad przezywaniem populacji Sanicula europaea L. Osobniki okres-
lone przez autora na poczatku badan jako drobne, mate, gingely w znacz-
nie mlodszym wieku, niz bardziej dorodne (fig. 9).
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Fig. 9. Zachowanie sie populacji Sanicula europaea L. na powierzchni leSnej 1/4 m?
_ w latach od 1943 do 1956 (T a m m 1956)
Grupa A obejmuje osobniki duzego lub Sredniego rozmiaru na poczatku badan, grupa B
raczej maile rosliny, grupa C bardzo male rosiiny, grupa D—F pojawiajgce sie siewki. Grubsza
linia wskazuje, ze roslina kwitla w tym roku; rozgaleziona linia wskazuje na pomnazanie
wegetatywne
Behaviour of a population of Sanicula europaea L. in a woodland area 1/4 m?2 during
period 1943 to 1956 (Tamm 1956)

Group A included specimens that were large or intermediate in size at the beginning of

the studies, group B smaller plants, group C very small plants, groups D—F sprouting

seedlings. The thicker line indicates that the plant flowered in the given year; the branching
line indicates vegetative reproduction

W uktadach dwu- lub wielogatunkowych niezwykle istotng role
w dalszym losie siewek odgrywa termin ich pojawiania sie; czesto zwy-
cieza galunek, ktorego siewki wczesniej zajely dla siebie przestrzen bio-
logiczng, powodujac szybkie obumieranie siewek gatunku pojawiajgcego
si¢ pozniej (Sagar 1962, Williams 1962 cyt. za Rossem i Harperem
1972).
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7. Przyrost ,netto”

Ostateczny rezultat rozrodczosci i Smiertelnosci okresla przyrost , net-
to” populacji, dodatni lub ujemny, w jednostce czasu. Pozwala on zorien-
towac¢ sie, czy mamy do czynienia z populacjg progresywna, normalng
czy regresywna; czy jej rola w ksztaltowaniu caloSci biocenozy wzrasta,
czy maleje. W przypadku, gdy jest to populacja dominujaca w zbiorowl-
sku, warto$é¢ przyrostu ,,netto” pozwala, z duzym prawdopodobienstwem,
przewidzie¢ kierunek i tempo sukcesji danego zbiorowiska. Pozwala on
wreszcie stwierdzi¢, czy dana biocenoza jest ,nasycona” pod wzgledem
udzialu w mniej, jako strukturalnego komponenta, populacji badanego ga-
tunku, czy tez aktualnie przejawia ,nienasyconos$¢” (Rabotnov 1960c¢).

Wysokim przyrostem mnetto charakteryzuja sie zwykle populacje ga-
tunkéw pionierskich, zasiedlajgce np. $wiezo wynurzone fragmenty la-
déw badz wkraczajace na tereny zniszczonej uprzednio szaty roslinnej —
po wycieciu lasu, na pozarzyskach, nad brzegami zbiornikéw wodnych
z nagle obnizonym lustrem wody. Szybkie zmniejszanie si¢ przyrostu
netto wywolane jest zwykle gwaltownie dziatajgcg przyczyng, np. maso-
wym pojawem szkodnikéw, magla zmiang warunkéw atmosferycznych,
wkroczeniem bardzo ekspansywnego, o duzej zdolnosci konkurencyjnej,
gatunku (por. Rabotnov 1959 odnosnie do zmian skladu i urodzaju
ro$linnosci lakowej po wkroczeniu Rihinanthus major Ehrh.).
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Centaurea jacea L. z powierzchni i
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Najczesciej jednak obserwuje sie w maturze albo niewielkie wahania
liczebnosci wokoél Sredniego zageszczenia, typu oscylacji (Vasilevic
1970), albo tez zmiany maja charakter kierunkowy, alé przebiegajg stop-
niowo w ciggu dlugiego czasu. Cykliczne zmiany liczebnosci sg mnp.
charakterystyczne dla wielodominantnych zbiorowisk igkowych, gdzie
kazdego roku inny dominant uzyskuje wzgledng przewage ilosciowg nad
pozostalymi (Rabotnov 1963). Przykladem stopniowych zmian Kkie-

runkowych moze byé¢, obserwowany przez Tamma (1956), powolny
zanik populacji Centaurea jacea L. (fig. 10).
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Populacje niektérych trwalych gatunkéw zielnych, np. w zbiorowi-
skach lgkowych czy pastwiskowych, zachowujg przez wiele lat te samg
liczebno$¢é, co jednak nie swiadczy o ich absolutnej stabilnosci. Mozna sie
o tym przekona¢ sledzac przez szereg lat z rzedu los poszczegolnych
osobnikow. Okazuje sie przy tym, ze nawet w populacji o nie zmienionej
w kolejnych latach ogdlnej liczebnosci, zachodzi stata rotacja jej osobni-
kow, stata wymiana jednych przez drugie. Tempo tej wymiany uzaleznio-
ne jest przede wszystkim od biologicznych wiasciwosci gatunku, a takze
od warunkow Srodowiskowych, rzutujgcych na diugos¢ cyklu rozwojo-
wego. Przytoczy¢ tu mozna wyniki badan Williamsa (1970) nad dwu-
gatunkowym uktadem populacji Danthonia caespitosa Gaudich i Chloris
acicularis Lindl.: pierwszy gatunek wykazat znacznie intensywnilejszg
rotacje osobnikéw w populacji niz drugi. Interesujace sa pod tym wzgle-
dem zwlaszcza wyniki badan Rab otnova (1965) nad dynamikg szeregu
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Fig. 11. Mechanizmy regulujace liczebno$sé populacji kilku gatunkéw chwastow
(Palmblad 1968)
Mechanisms controlling population numbers of several weed species (Palmblad
1968)
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gatunkc’)w lakowych, wskazujgce na pozorng tylko statos¢ skiadu i liczeb-
nosci populacji zbiorowisk igkowych.

W zwigzku z przyrostem populacji netto wylania sig wazna kwestia
okreslenia mechanizméw regulujgcych wielkos¢ populacji. W najbardziej
nawet optymalnych warunkach, wzrost populacji nie moze odbywac sig
w nieskonczonos¢. U réznych gatunkéw i w roéznych warunkach sprawa
ta przedstawia sie odmiennie. Potwierdzieniem tego sg wyniki badan
Palmblada (1968) nad kilkoma gatunkami chwastow: Bromus inerm:is
Leyss., Bromus tectorum L., Capsella bursa pastoris (L.) Med., Senecio
viscosus L., Plantago maior L., Plantago lanceolata L., Silene anglica L.
W populacjach wymienionych gatunkéw, powyzej] pewnego zageszczenia
autor stwierdzil albo obnizenie liczby generatywnych osobnikow w sto-
sunku do ogoélnej liczebnosci populacji, albo obnizenie produkcji nasion
przez jednego osobnika, albo obnizenie procentu kieltkowania nasion bgdz
tez zwiekszong znacznie Smiertelnosé¢ siewek (fig. 11). Przykladem wply-
wu warunkow siedliskowych na wielkos¢ wskaznika przyrostu sg wyniki
badan Holta (1972) nad populacjami Daucus carota L.

8. Uwagi koncowe

Przedstawione uwagi o charakterze teoretycznym oraz konkretne wy-
-niki badan z pewnoscig nie wyczerpuja szerokiego wacheirza problema-
tyki ekologii populacji roslin wyzszych. Niektore zagadnienia sg jeszcze
niedostatecznie opracowane. Nie wszystkie prawidiowosci stwierdzone na
poletkach doswiadczalnych mozna przenies¢é na stosunki panujgce w wa-
runkach naturalnych. Wydaje sie jednak, ze populacyjne podejscie do
gatunku pozwoli wzbogaci¢ wiedze nie tylko o nim samym. Traktowanie
asocjacji roslinnej jako zgrupowania populacji wielu gatunkéw daje
szanse glebszego wnikniecia w stosunki panujace w zbiorowisku, lepszego
zrozumienia jego wewnetrznej dynamiki, tendencji 1 procesOw rozwo-
jowych.
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Summary

This article presents the more important problems and results of studies on
the ecology of populations of higher plants. The scope of these studies covers:
density, age-class composition and sex structure, spatial structure, natality, mortality
and net increase.

Density is usually expressed in the number of individuals or their biomass per
unit of area, and is a good exponential of the ecological conditions of a species, on
the basis of which it is possible to determine the ecological optimum of a population
(Rabotnov 1945, Smirnova 1968). It has been found in a large number of
studies that increase in population density causes: a) decrease in the average weight
of an individual (Putwain and Harper 1970, Palmblad 1968, Fig. 1);
b) decrease in the percentage of flowering and fruiting individuals (Rabotnov
1950, Harper and Ogden 1970); c¢) reduction in production of fruits and also
in the weight and germination capacity of seeds (Knapp 1954, Zarzycki 1965,
Fig. 2); d) increased mortality (Fig. 7, 8); e) delay — with the exception of annual
species —in the development cycle of plants.

Age structure defines what percentage of individuals comes within the various
age classes: a) in the form of seeds capable of germination, b) juvenile individuals,
c) generative individuals, d) old individuals (Rabotnov 1960a). The percentages
formed by these groups in a population, the amount of seed production, main-
tenance of decrease in maximum reproductive power permit of estimating the
development stage of a population and the latter’s influence on the surrounding
habitat.

The spatial structure of a population is conditioned by: a) the biological pro-
perties of a species, b) distribution of nutrient substances in the soil (Snaydon
1962), ¢) - microtopography of the area in relation to the number of “safe places
for germination of seeds” (Harper, Williams and Sagar 1965), d) the factor
of intra- and inter-population competition. A large number of studies have shown
that the type of distribution of individuals in space is most often the clumped
type: uniform or random distribution is far“less often encountered.

The natality of a population is defined in relation to a unit of area or calculated
for one adult individual of a population in a defined time. Its value depends on
the biological properties of a species, the participation of generative individuals in
the population, production of diaspores etc. Natality decreases with an increase in



WEASCIWOSCI POPULACJI ROSLIN 395

density, in the case of vegetative reproduction also (Putwain, Machin and
Harper 1968); seasonal fluctuations are higher in plants reproducing by seeds.
Studies on natality include the interesting question of definition of amount of
energy involved in reproduction and estimation of risk in the various ways in
which plants reproduce (Harper and Ogden 1970).

The mortality of a population defines the rate of disappearance of individuals
due to their death, and is an important element controlling population numbers.
The highest mortality rate is found in the early stages of the life of plants (R a-
botnov 1950), particularly those grown from seeds. The survival of some, and
death of other individuals is considered to be due to their individual differentiation
into stronger or weaker individuals form the very start of life (Morozow 1953,
Tamm 1956, Fig. 9). In communities of many species the time at which seedlings
appear is of prime importance (Sagar 1962 after Ross and Harper 1972). The
mortality of a population is closely correlated in a positive way with density
(Mathews and Westlake 1969).

“Net” increase, positive or negative, is the final effect of a population’s natality
and mortality, and it describes the direction and rate of variations in population
numbers. The question of defining mechanism controling population size is con-
nected with it. The results of Palmbla d’s studies (1968) show that after a certain
level of density is reached there is either decrease in the number of generative
individuals in relation to total population numbers, or reduction in seed production
per individual, or reduction in the percentage of germinating seeds or increased
mortality among seedlings (Fig. 11).



