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1. Wstep

Do najistotniejszych, niekwestionowanych wiasciwosci wszystkich
terofitow !, niezaleznie od ich pozycji taksonomicznej, rodzaju zajmowa-
nych siedlisk i rozmieszczenia geograficznego, nalezg: (1) semelparycz-
nos¢ 2, a zatem jednorazowa reprodukcja w toku ontogenezy, (2) krotki,
ograniczony do dwunastu miesiecy, cykl zyciowy oraz (3) wylgcznie ge-
neratywny sposéb rozrodu, dzieki czemu kazdy osobnik w populacjach
terofitow stanowi dyskre-tnq jednostke fizjologiczng 1 genetyczna.

Ewolucyjna konsekwencjg ,,wyboru” semelparyczno$ci winien byg¢,
teoretycznie rzecz biorge, znacznie wiekszy wklad energii (bicmasy) w
reprodukcje niz u roslin iteroparycznych, wielokrotnie rozmnazajgcych
sie w ciagu zycia (Hart 1977, Bell 1980). Dobér winien takze
faworyzowa¢ zdolnosé roslin do wewnetrznego transportu skladnikéw
odzywezych z organow wegetatywnych do generatywnych, ze wzgledu
na kroétki cykl zyciowy i1 tym samym ograniczone mozliwosci pozyska-
nia niezbednych zasobow ze srodowiska (Wilson 1983). Teoretycz-
ne modele optymalnego podziatu zasobow u terofitéw sugeruja ponadto
skokowe lub niemal skokowe przejscie z fazy wegetatywne] w faze ge-

1 Terofity — to jedna z form zyciowych roslin wg klasyfikacji Raunkiaera;
obejmujie gatunki roslin jednorocznych, przetrzyimujgce niekorzystny okres klima-
tyczny (susze lub zime) w postacl nasion.

2 Polski ekolog przyzwyczajony jest do terminéw ,monokarpiczne” 1 ,polikar-
piczne” na okreslenie organizméw zdolnych do — odpowilednio — jednorazowe]
1 wielokrotne] reprodukcji w ciagu zycia. Oba pojecia (a scislej, ich angielskoje~-
zyczne odpowiedniki ,monocarpic” i ,policarpic’) zostaly jednak slusznie skrytyko-
wane Jako sugerujgce Jeden lub wiele typow owocow (Silvertown 1982).
W artykule stosuje wiec, dos¢é rozpowszechnione ostatnio w literaturze zachodnie],
pojecia ,semelparyczne” 1 ,iteroparyczne”. Wydawalo sie to siluszne tym bardzie],
ze druga czes¢ artykulu poswiecona bedzie gatunkom roslin ,amfikarpicznych”,
wytwarzajgcych dwa typy owocodw.
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neratywng i to w Scisle okreslonym momencie cyklu zyciowego rosliny
— pod koniec sezonu wzrostu (Cohen 1971, 1976, Paltridge
i Denholm 1974, Vincent i Pulliam 1980).

Duzy wysitlek reprodukecyjny, stosunkowo diugotrwaly okres wzro-
stu i rownoczesnie jego zahamowanie wraz z poczgtkiem fazy generatyw-
nej oraz przemieszczanie si¢ skladnikow pokarmowych z organow we-
getatywnych do generatywnych uwazane sg za podstawowe atrybuty
gospodarki zasobami w strategii zyciowej terofitow. Istotnym elemen-
tem tej strategii jest maksymalna produkcja nasion w stosunku do za-
sobow srodowiska, co automatycznie wigze sie z niskim ciezarem poje-
dynczej diaspory (Harper 1977 Silvertown 1982).

Wprawdzie z logicznego punktu widzenia zaprezentowanej teorii nic
zarzuci¢ nie mozna, ale wyniki badan ostatnich kilku lat w najlepszym
razie podwazajg jej uniwersalny charakter. Dowodzg one zasadniczych
odstepstw od jednego, dwoch lub wszystkich warunkow skiadajgcych
sie na teoretycznie optymalng strategie. Tym samym swiadezg o sku-
tecznos$ci innych, ewolucyjnie uksztaltowanych mechanizméw, dzieki
ktorym osobniki réznych gatunkow terofitow majg zapewniony sukces
reprodukcyjny. Fascynuje przy tym podtrzymywana przez dobor koeg-
zystencja osobnikéw o odmiennym behawiorze reprodukcyjnym (pocho-
dzgcych z diaspor tej samej rosliny) w ramach jednej kohorty (Van
Andel i in. 1986), co wiecej — fakt ,,dwoistej”’ strategii w ra-
mach jednego osobnika (Cheplick i Quinn 1982).

Artykul sklada sie z dwoéch czesci. Celem pierwszej jest dyskusja teo-
retycznych zalozen optymalnej strategii reprodukcyjnej terofitow w
Swietle danych empirycznych. Drugiej — prezentacja strategii odbiega-
jacych od teoretycznie optymalnej, ze szczegdélnym uwzglednieniem tzw.
strategii pesymistycznej jako skrajnego jej przeciwienstwa (Ch ep-
lick i Quinn 1982).

W rozwazaniach teoretycznego modelu ,,potomstwem” rosliny, a za-
tem koncowym efektem reprodukcji (= rozmnazania) sg nasiona, co nie
jest w pelni stuszne. Nie wdajac sie w szczegélowg dyskusje na ten te-
mat, podnoszong niejednokrotnie w literaturze przedmiotu a wykracza-
jaca poza ramy artykulu, warto jedynie zacytowaé¢ opini¢ Harpera
i White’a (1974). Wedlug tych autorow ekwiwalentem urodzen
jest w przypadku roslin kietkowanie nasion, dopiero wowczas bowiem
embrion uwalnia sie od tkanek osobnika macierzystego”. Kontynuujgc
te mys$l potomkiem rosliny jest wiec siewka, a nie nasienie. Z faktu wy-
dania nasion nie wynika zatem w sposoéb jednoznaczny fakt osiggniecia
sukcesu reprodukcyjnego, chociaz, rzecz jasna, jest jego podstawowym
warunkiem. Z tego wzgledu dyskusje tez modelu poszerzono, cho¢ w

skromnym zakresie, o niektére zagadnienia dotyczgce kietkowania na-
sion.
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2. Dyskusja zalozen optymalnej strategii
2.1. Wysilek reprodukcyjny

Przeswiadczenie o duzych energetycznych kosztach reprodukeji jako
immanentnej wlasciwosci terofitow jest dosé powszechne (Harper
1977, Levin i Turner 1977). Dos¢ powszechnie takze uwaza sie,
iz koszty te sg znacznie wigksze niz u roslin iteroparycznych (rys. 1).
Wiele danych istotnie przemawia za stusznoscig tej tezy. Udzial suchej
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Rys. 1. Wysilek reprodukcyjny roslin semelparycznych i iteroparycznych (H ar-
per 1977 wg Ogdena 1970, zmienione)

Reproductive effort of semelparous and iteroparous plants (Harper 1977, from
Ogden 1970, modified)
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masy diaspor w calkowitej biomasie osobnika (najczesciej stosowana mia-
ra wysilku reprodukcyjnego roslin) osigga np. 58,7% u Spergula vernalis
Willd. (Symonides 1974a), 58% u Polygonum cascadense W. H.
Baker (Hickman 1975), 56,4% u Androsace septentrionalis L. (S y-
monides 1979a), 44% u Phleum arenarium L. (Ernst 1981), 43%
u Amphicarpum purshié Kunth (McNamara i Quinn 1977), 41%
u Plantago indica L. (Symonides 1979b).

Rownie duza liczba danych $wiadczy jednak o niskich lub bardzo
niskich kosztach, jakie terofity ponoszg w zwigzku z rozrodem. Dla przy-
kladu, w granicach zaledwie 10—11% ksztaltujg sie one u Polygonum
minimum S. Wats (Hickman 1977), Erodium cicutarium (L.) L’Hé-
rit. (Jaksis 1 Montenegro 1979) i Medicago laciniata var.
brachyacantha Boiss. (Friedman i Elberse 1976); 3—5% u
Abutilon theophrasti Medic. Malv (Abrahamson 1979) i Impa-
tiens capensis Meerb. (Abrahamson i Hershey 1977), a po-
nize] 3% (!) u Medicago laciniata var. laciniata (L.) Mill. (Fried-
man 1 Elberse 1976).

U licznych gatunkéw stwierdzono wreszcie wklad w reprodukcie
mieszczgcy sie@ w granicach 15—35%, tak jak u chwastéw Amaranthus
retroflexus L., A. powelli S. Wats (Weaver i in. 1982) i Senecio
vulgaris L. (Harper i Ogden 1970), roslin psammofilnych —
Cerastium semidecandrum L. (Symonides 1979b) i Aristida oli-
gantha L. (Adams i Wallace 1985) czy tez roslin runa lesnego
— Pilea pumila (L.) Gray i Impatiens capensis w korzystnych warun-
kach wzrostu (Cid-Benevento i Werner 1986).

Jak wynika z tego kroétkiego zestawienia, wysitek reprodukcyjny roz-
nych gatunkéw terofitéw waha si¢ w bardzo szerokim zakresie, podobnie

zresztg jak u semelparycznych gatunkéw roslin dwuletnich (por. C a s-
well 1 Werner 1978, Abrahamson 1979, Lovett Doust

1980) 1 wieloletnich gatunkéw iteroparycznych (por. Struik 1965,
Kawano 1 Nagai 1975, Sarukhéan 1976). Bywa on bardzo
podobny u roslin wystepujacych w skrajnie réznych ekosystemach i —
odwrotnie — rozni sie znacznie u gatunkéw z podobnych -$rodowisk.

Z niektorych badan wynika, Zze wysilek reprodukcyjny nie jest, jak
poczgtkowo sgdzono, stalg cechy danego gatunku (Harper i O g-
den 1970). Moze osigga¢ inng wartos¢ w lokalnych populacjach,
zaleznie od warunkow wzrostu roslin, tak jak u cytowanego wyzej Im-
patiens capensis. Na przykilad u Spergula vernalis waha sie w granicach
41,4—58,7% (Symonides 1974a), zasS u Helianthus annuus L. w
jeszcze szerszych, bo 14—40% (Kawano 1975). Mogg tez wystapié
roznice w kolejnych generacjach tej samej populacji, tak jak u Andro-
sace septentrionalis, u ktérej siegajag 10—12% (Symonides 1979a).
Co wiegcej, sg dowody na to, ze w ramach jednej generacjl mogg wystg-
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pi¢ formy istotnie zréznicowane pod wzgledem nakladow energetycz-
nych ponoszonych na rozréd. To ostatnie zjawisko najdokladniej opisano
u - Erophila. verna (L) C.A .M. (Van Andel i in. 1986), chot
Ernst (1983a) sygnalizowal je takze u Phleum arenarium i Ero-
dium glutinosum Dum. w przypadku szczegélnie niekorzystnych warun-
kéw glebowych. U Erophila verna moga wreszcie wystgpi¢ duze roznice
w wysitku reprodukcyjnym miedzy osobnikami tej samej formy, w ra-

_mach jednej generacji, podobnie jak u Veronica Dillenii Cr. i Teesdalea
nudicaulis (L.) R. Br. (rys. 2).
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Rys. 2. Zroznicowanie wysilku reprodukcyjnego osobnikéw Veronica Dillenii 1 Tees-
dalea nudicaulis w ramach jednej generacji (oryg.)

Differentiation of individual reproductive effort within one generation in Veronica
Dillenii and Teesdalea nudicaulis (orig.)

Niezaleznie od oceny wkiladu energii w reprodukcje u poszczegoélnych
gatunkéw (lub w ich lokalnych populacjach) prébowano takze porow-
na¢ przecietny wysilek reprodukcyjny roslin semelparycznych 1 itero-
parycznych wspolwystepujgcych w tym samym zbiorowisku. Publikacji
poswieconych tego typu analizie jest wprawdzie niewiele, tym niemnie]
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pozwalaja one odrzuci¢ teze o istotnych réznicach miedzy obiema gru-
pami gatunkéw. Chociaz Struik (1965) w dwoch zbiorowiskach
(murawowym i lesnym) stwierdzil réznice rzedu 16—18% na korzysé te-
rofitéw, to wg Abrahamsona (1979 w zbiorowiskach dziko ros-
ngcych gatunkéw ekosystemoéw rolniczych nie przekraczajg one 8%, zas
z badan Symonides (1979a, 1979b) wynika, ze wsrdéd roslinnosci
wydm Srodlgdowych nie ma ich praktycznie w ogole.

Pewne dane sugerujg, ze rosliny jednoroczne charakteryzuje wiekszy
wysilek reprodukcyjny niz wieloletnie nalezgce do tej samej rodziny
(np. Compositae, Levin i Turner 1977) lub rodzaju (np. Plan-
tago, Primack 1979), pomimo dos¢ znacznych rdéznic, jakie moga
wystgpi¢ pomiedzy rasami czy odmianami tego samego gatunku terofita
(Cavers i Bough 1985). Sg takze przyklady dwukrotnie wiek-
szych nakiadow na reprodukcje u gatunkéw diploidalnych, w poréwna-
niu z gatunkami poliploidalnymi tego samego rodzaju (Kawano

i Miyake 1983). Zbyt mala liczba danych nie pozwala jednak na
wyprowadzenie szerszych wnioskéw w tej materii.

Wyniki eksperymentow i badan terenowych wskazujg, ze wiekszy
lub mniejszy wysilek reprodukcyjny u poszczegélnych gatunkéw tero-
fitow moze by¢ funkcjg zasobnosci siedlisk, chociaz zwigzek miedzy ja-
koscig podtoza a wkladem biomasy (energii) w budowe owocdéw i nasion
nie jest jednoznaczny. Wprawdzie Snell i Burch (1975 oraz
Kawano i Hayashi (1977) udowodnili wyrazny wzrost wysitku
reprodukcyjnego wraz ze wzrostem poziomu skladnikéw pokarmowych
w glebie u — odpowiednio — Chamaesyce hirta L. (Euphorbiaceae)
i Coix Ma-yuen Romanet (Gramineae), ale z kolei Hickman (1975)
stwierdzit u Polygonum cascadense znacznie wiekszy wysilek (58%)
wilasnie na jalowym, suchym podlozu w poréwnaniu z zyznym i wilgot-
nym (38%). Znane sg wreszcie przypadki braku jakiejkolwiek zaleznosci
miedzy zawartoscig skiadnikow pokarmowych i wody w glebie a kosz-
tami reprodukcyjnymi rosliny (Harper i Ogden 1970, S y m o-
nides 1974a, Hickman 1977, Van Andel & Vera 1977,
Ernst 1981, Fenner 1986 i inni). |

Okazalo si¢ takze, iz terofity moga zmienia¢ naklad na reprodukcije
zaleznie od warunkéw Swietlnych panujgcych w sSrodowisku, przy czym
reakcja na wzrost intensywnosci Swiatla jest r6zna u gatunkéw sSwia-
ttolubnych w poréwnaniu z cieniolubnymi. Na przyklad z badan
Cid-Benevento i Werner (1986) wynika, Zze ro$liny zasiedla-
jace ugory — Chenopodium album L. i Polygonum pensylvanicum L.
zwigkszajg wysilek reprodukcyjny, podczas gdy rosliny runa lesnego —
Acalypha rhomboidea Raf., Pilea pumila i Impatiens capensis — wrecz
ograniczajg naklady na reprodukcje w miare wzrostu oswietlenia.
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Na tle przytoczonych faktow zrozumiala staje sie takze zrdéznicowana
u réznych gatunkéw reakcja na przegeszczenie populacji. Moze ono spo-
wodowa¢é istotng redukcje wysilku reprodukcyjnego, tak jak to wykazali
Snell i Burch (1975 u Chamaesyce hirta czy Clay i Levin
(1986) u Phlox drummondii Hook, moze jednak nie wywiera¢ znaczgcego
wplywu na jego wartos¢, jak to ma miejsce w przypadku Senecio vul-
garis (Harper i Ogden 1970), Spergula vernalis (Symonides
1974a) czy Plantago indica (Symonides 1979b).

W zakonczeniu rozwazan na temat wysilku reprodukcyjnego terofi-
tow jeszcze kilka uwag natury ogédlnej. Wkilad biomasy lub (i) energii
w -owoce 1 nasiona — powszechnie stosowana miara wysitku reproduk-
cyjnego roslin — jest ostatnio krytykowana — jako daleka od doskona-
tlosci. Czes¢ zlokalizowanych w tych organach biomasy, niekiedy dosc
znaczna, zostaje bowiem wytworzona niejako we wilasnym zakresie, dzie-
ki fotosyntetycznej aktywnosci nie tylko zielonych elementow kwiatow
- czy kwiatostanow, ale takze niedojrzalych owocow (Fenner 1986,
Kelly 1986). Na przyklad u Ambrosia trifide L. az 50% weglo-
wodanow zawartych w owocach pochodzi 2z ,produkcji wiasnej”
(Bazzaz i Carlson 1979). W tej sytuacji pojawily sie préby
zastosowania innego kryterium oceny wkladu rosliny w reprodukcije.

Coraz czesSciej stosowanym wskaznikiem wysilku reprodukecyjnego
roslin jest stosunek ilosci podstawowych pierwiastkow (azotu, fosforu,
potasu, wapnia, magnezu, zelaza i siarki) w organach generatywnych
1 wegetatywnych (Thompson 1 Stewart 1981, Williams
i Bell 1981, Adams i Wallace 1985, Fenner 1986). Prawdo-
podobnie jest to rzeczywiscie lepsza miara wysitku reprodukcyjnego ros-
lin, zwlaszcza ze jak to wykazat Tilman (1986) na przykladzie
dwdch gatunkéw terofitow (Ambrosia artemisiifolia L. i Chenopodium
album), efektywnos¢ pobierania soli minaralnych przez rosline nie jest
funkcjgq ich stezenia w glebie. Niestety, niewielka liczba prac uwzgled-
niajgcych taki sposéb oceny wysitku reprodukcyjnego uniemozliwiia wig-
czenie ich wynikow do rozwazan bedgcych przedmiotem tego artykutu.
Mozna zresztg zaryzykowaé teze, iz nie zmienilyby one zasadniczego
obrazu kosztéw reprodukcyjnych u roslin jednorocznych w poréwnaniu
z wieloletnimi; organy rozrodcze tych ostatnich moga bowiem asymilowaé
podobnie, jak organy rozrodcze terofitéow.

W literaturze przedmiotu podkreslany jest takze inny mankament
ocen wysiiku reprodukcyjnego, rozwazanego w kontekscie strategii ga-
tunkow. Oceny te, z reguly oparte na badaniach przeprowadzonych w
warunkach naturalnych, sg zazwyczaj znieksztalcone wskutek dzialania
abiotycznych 1 biotycznych czynnikdw ograniczajgcych potencjalne,
uksztaitowane w toku ewolucji mozliwosci rosliny w pokrywaniu kosz-
tow reprodukcji. Na przykiladzie Ehrythronium japonicum (L.) DECNE
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japonscy ekolodzy Kawano i Nagai (1982) wykazali, ze o wkla-
dzie tej rosliny w budowe diaspor decyduje m. in. liczebno$¢ populaciji
owadow zapylajgcych kwiaty. Przy niskiej liczebnosci owadéw z duzej
frakeji nie zapylonych kwiatéw nie rozwijaja sie owoce, a zatem energia,
ktorg roslina moglaby przeznaczy¢ na reprodukcje, pozostaje zmagazyno-
wana w jej organach wegetatywnych. Przy sztucznym zapyleniu kazde-
go kwiatu E. japonicum uprawiariej w szklarni koszty reprodukcyjne wy-
raznie wzrosty. Kawano i Nagai (1982), a takze Bierzych u-
dek (1981) uwazajg, ze wysilek reprodukcyjny jako ceche gatunku
powinno si¢ ocenia¢ wylgcznie w optymalnych warunkach wzrostu, tyl-
ko wtedy mozna takze poréwnywac strategie reprodukcyjne roéznych
gatunkéw. W ukladach naturalnych mozna natomiast ustali¢, do jakiego
stopnia wysilek ten jest redukowany i co jest przyczyng redukcji.

Istotne watpliwosci co do wartosci wysitku reprodukcyjnego jako
wskaznika okreslonej strategii reprodukcyjnej gatunkéw pojawiajg sie
jednak w Swietle najnowszych wynikéw badan, cytowanych juz wczes-
niej autorow Cid-Benevento i Werner (1986). Stwierdzili oni
w przypadku trzech gatunkéw lesnych terofitow — Acalypha rhomboi-
dea, Pilea pumila i Impatiens capensis (na ogélng liczbe pieciu gatunkoéw
uwzglednionych w badaniach) brak istotnej na poziomie 5% ryzyka ble-
du korelacji miedzy biomasg organdéw rozrodczych a biomasg wegeta-
tywnych czesSci rosliny. Nie wiadomo, niestety, czy wymienione gatunki
nalezg pod tym wzgledem do wyjatkow, czy tez jest to zjawisko pow-
szechne. W drugim przypadku mniemanie o stalym, proporcjonalnym do
biomasy calego osobnika udziale biomasy jednostek propagacji byloby
kolejnym mitem.

2.2. Gospodarka zasobami w czasie

Terofity zazwyczaj kolonizujg obszary, na ktorych skrajne warunki
siedliskowe lub powtarzajgce sie w srodowisku zaklécenia calkowicie ha-
mujg rozwodj zwartej pokrywy roslinnej (na wydmach, pustyniach), badz
tez, rzadziej, na ktoérych egzystencja silniejszych konkurencyjnie roslin
trwatych ograniczona jest do scisle okreslonej pory roku (w lasach umiar-
kowane] strefy klimatycznej). W obu przypadkach warunkiem wydania
potomstwa (i przetrwania gatunku) jest zamkniecie cyklu w stosunkowo
krotkim czasie., W przeciwnym razie takie czynniki, jak susza, zbyt wy-
soka lub zbyt niska temperatura powietrza i gleby, presja konkurencyj-
na bylin, uniemozliwityby lub znacznie ograniczyly ich kwitnienie i owo-
cowanie (Pemadasa i Lovell 1975, 1976, Grubb 1977, 1982,
Harper 1977, Grime 1979, Grubb i in. 1982). Wprawdzie nie-
liczne gatunki wybitnie ekspansywnych terofitéw przystosowaly sie do
zycia w silnie zwartej roslinnosci, tak jak Soliva pterosperma (Juss.) Less
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i S. valdiviana Phil. (Compositae) wystepujgce na gestych, strzyzonych
trawnikach, ale utrzymujg sie w takich ukladach tylko dzieki systema-
tycznemu koszeniu, a wiec 1 niszczeniu traw (Maxwell i in. 1986).

- Mozliwo$¢ wydania potomstwa w ciggu zaledwie kilku tygodni lub
kilku miesiecy nalezy do podstawowych korzysci zwigzanych z ewolucyj-
nym wyborem strategii wiasciwej terofitom i z tego punktu widzenia s3
one lepiej przystosowane do zmiennych warunkéw srodowiska niz semel-
paryczne rosliny dwu- i wieloletnie (Silvertown 1984). Niemniej
jednak uwienczenie sukcesem rozrodczym kroétkiego cyklu wymaga zgro-
madzenia odpowiedniej ilosci zasobow w odpowiednio kroétkim czasie

podczas fazy wzrostu, a takze — dostosowanego do dlugotrwalosci onto-
genezy 1 do puli dostepnych zasobéw — terminu zapoczgtkowania fazy
generatywne].

Modele optymalnej strategii reprodukcyjnej, jak wspomniano we
wstepie artykutu, zakladajg catkowite wstrzymanie proceséw wzrostu w
momencle ,,przestawienia sie”’ rosliny na rozmnazanie, ktore powinno —
teoretycznie rzecz biorgc — nastgpi¢ tak pdézno, jak pozwalajg na to kon-
kretne warunki Srodowiska (Denholm 1975, Cohen 1976, Vin-
cent 1 Pulliam 1980, Kermit 1983). Ten ostatni warunek,
wedlug teoretykdéw, nie tylko umozliwia osiggniecie maksymalnej w da-
nych warunkach produkcji nasion, ale ma takze istotne znaczenie dla
dalszego losu potencjalnego potomstwa. Przy zbyt wczesnym owocowa-
niu 1 rozsiewaniu wzrasta ryzyko smierci nasion ,,oczekujacych’” na od-
powiednie warunki kielkowania (Livdahl 1979, Schall i Le-
verich 1981, Jong i Klinkhamer 1986). |

Z przeprowadzonych dotychczas badan wynika, ze u wielu gatunkow
terofitow termin zakwitania zakodowany jest genetycznie 1 moze podle-
ga¢ szybkiemu, kierunkowemu doborowi (McNeilly i Antono-
vics 1968). Nalezg do nich m. in. Thlaspi arvense L. (McInty-
re i Best 1978), Arabidopsis Thaliana (L.) Heynn. (Jones 1970),
Linanthus androsaceus (Benth.) Greene (Schmitt 1983) i Zea mays
L. (Paterniani 1969). Nieznacznie tylko zmieniajgcg sie date po-
jawu kwiatéw obserwuje sie takize u tych gatunkéw jednorocznych
chwastow, ktére towarzyszg uprawom zbéz i roslin okopowych (H ar-
per 1977).

Nieliczne dane wskazujg, ze u gatunkéw z genetycinie zdeterminowa-
ng datg kwitnienia zachodzi zjawisko catkowitego wstrzymania wzrostu
wegetatywnego i skokowego przestawienia sie rosliny na procesy re-
produkcji, tak jak to przewiduje teoretyczny model optymalnej strate-
gii terofitow. Dla przykladu mozna tu wymieni¢ terofity kalifornijskich
muraw! — Plantago erecta Morris i Clarkia rubicunda (Lindl.) H. i M.
Lewis (King 1 Roughgarden 1983), wilgotnych, nadrzecznych
lasow 1 zarosli Ameryki Poélnocnej — Echinocystis lobata (Michx) T. i G.
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(Silvertown 1985), wydm — Aiura caryophyllea L. (Rozijn
i Van der Werf 1986) lub pustyn — Lesquerella gordonii S.
Wats. (Delph 1986). Warto w tym miejscu zaznaczyC, ze przerwa-
nie procesOw wzrostu i pojaw pierwszych kwiatow jest u terofitow nie-
zalezny od biomasy osobnika. Pod tym wzgledem roéznig si¢ one zasadni-
czo od dwuletnich gatunkoéw roslin semelparycznych, u ktérych warun-
kiem wejscia w faze generatywng jest wczesniejsze osiggniecie odpo-
wiednio duzej biomasy wegetatywnych czeSci rosliny (por. Schmitt
1983 oraz Holt 1972 1 Wermner 197)).

Znane sg takze przyklady stopniowego przejscia rosliny z jednej fazy
do drugiej i znacznego oslabienia intensywnosci wzrostu w okresie peni
kwitnienia i1 owocowania, tak jak to ma miejsce u Erophila verna (S y-
monides 1983a, 1983b, Van Andel 1 in. 1986) i Spergula ver-
nalis (Symonides 1974b, 1974c).

Liczne terofity zachowuja sie jednak w sposob catkowicie odbiegajgcy
zaroOwno od teoretycznego modelu, jak tez od fenologicznego behawioru
wymienionych powyzej gatunkow. Rownoczesnie przebiegajgce procesy
wzrostu 1 rozwoju, a zatem weczesny podzial zasobow na organy wegeta-
tywne 1 generatywne, jest niekiedy wyrazem przystosowania sie gatun-
ku do zmiennych, w sposdéb nieprzewidywalny, warunkow srodowiska.
Klasycznym przykiladem takiej gospodarki zasobami sg chwasty ogrod-
kéw, rabatek kwiatowych i trawnikéw, np. Poa aennua L., Senecio vul-
garis, liczne gatunki z rodzaju Veronica czy tez wymienione juz wczes-
niej Solwa pterosperma iS. valdiviana (Harper 1977, Maxwell
i in. 1986). Czeste zabiegi pielegnacyjne, zwlaszcza zas pielenie i kosze-
nie, uniemozliwilyby im wydanie cho¢by minimalnej liczby nasion,
gdyby zakwitly one dopiero po zakonczonej fazie wzrostu.

Nakladanie sie¢ fazy wegetatywnej i generatywnej zachodzi takze u
roslin naturalnych ekosysteméw i to niezaleznie od zyznosci siedlisk, np.
u Datura discolor Bernh. (O’Dowd 1 Hay 1980), Lesquerella gor-
donii- (Delph 1986), Aira caryophyllea (Rozijn i Van der
Werf 1986), Urtica urens L. (Boot i in. 1986).

Odmienna gospodarka zasobami w czasie moze charakteryzowaé¢ na-
wet blisko spokrewnione gatunki wystepujgce w tej samej fitocenozie,
tak jak Aira praecox L. i A. caryophyllea — jednorocznych, zimujgcych
roslin wydmowych. Z ostatnich badan Rozijn i Van der Wer-
fa (1986) wynika, ze wyksztalcit sie u nich calkowicie rézny be-
hawior fenologiczny, wskutek czego w catkowicie rézny sposdb sg takze
przystosowane do okreséw suszy. U A. praecoxr faza wzrostu wyprzedza
w czasie zakwitanie, przy czym na susze roslina reaguje natychmiasto-
wym przerwaniem fazy wegetatywnej 1 przekazywaniem weczesniej zgro-
madzonych zasoboéw do zaczatkéw organdéw generatywnych. U A. caryo-
phyllea wzrost odbywa sie praktycznie w ciggu calego cyklu zyciowego,
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niezaleznie od warunkéw zewnetrznych, natomiast susza nie tylko nie
hamuje tego procesu, ale wrecz dziala stymulujgco na rozbudowe syste-
mu korzeniowego. Drugi gatunek — w przeciwienstwie do pierwszego
— przystosowany jest zatem do tolerowania, a nie do unikania, nieko-
rzystnych warunkéw. Naturalnie odbywa sie to kosztem ograniczenia na-
kladow na reprodukcje, réwnoczesnie jednak taka oportunistyczna stra-
~ tegia pozwala roélinom zwiekszyé zakres zajmowanych siedlisk.

Bez wzgledu na termin rozpoczecia fazy generatywnej czas jej trwa-
nia zwykle podlega silnej modyfikacji srodowiskowej. Z reguly im diuz-
szy jest cykl zyciowy rosliny, tym diuzej trwa faza kwitnienia 1 owoco-
wania, a w konsekwencji — tym wieksza jest plodnosé osobnika. Zalez-
nos¢ ta jest m. in. funkejg ilosci zgromadzonych zasobéw. Zaznacza sig
szczegblnie jaskrawo w przypadku gatunkow porastajgcych suche, jalo-
we gleby — u Erophila verna, Cerastium semidecandrum, Androsace sep-
tentrionalis, Spergula wvernalis, Trifolium arvense L. (Symonides
1974c, 1978a, 1983a, 1983b), ale znana jest takze u terofitow wystepujg-
cych na stosunkowo zyznym podiozu — np. u Galium aparine L.
(Groll i Mahn 1986).

' Dlugotrwalos¢ cyklu zyciowego terofitow jest z kolei pochodng kilku
roznych proceséw i zjawisk. Poza czynnikami natury genetycznej podle-
ga kontroli tych czynnikéw abiotycznych, ktére wyznaczajg poczatek cy-
klu: odpowiedniej wilgotnosci podloza, temperatury powietrza i gleby,
zanikania pokrywy s$nieznej itp. (Jouret 1976, 1977, Symonides
1978a). W warunkach korzystnych nastepuje wczesne kietkowanie nasion
(lub wezesny wzrost zimujgcych rozetek), stosunkowo diugi okres wzro-
stu umozliwiajacy zgromadzenie duzej puli zasobéw, a tym samym wzra-
sta szansa na sukces reprodukcyjny osobnika (rys. 3). Warunki uniemoz-
liwiajgce wczesne kietkowanie (lub weczesny wzrost zimujgcych rozetek)
ograniczaja w konsekwencji okres gromadzenia skladnikéw pokarmowych
przeznaczonych na reprodukcje, stgd tez nawet przy niezakioconym prze-
biegu faz generatywnych nastepuje spadek plodnosci.

Jesli kietkowanie odbywa sie w optymalnym terminie, ale warunki
wzrostu juwenilnego osobnika sg niekorzystne, czesto obserwuje sie skro-
cenie fazy wegetatywnej, przyspieszenie kwitnienia i owocowania i wczes-
niejsze zamieranie rosliny. Zawsze w takich przypadkach roslina osigga
mniejszg biomase, skutkiem czego mniejsza jest takze plodnosé. Obnize-
nie nakiadow na reprodukcje odbywa sie w takiej sytuacji zar6wno u
roslin wstrzymujgcych procesy wzrostu w momencie zapoczgtkowania fa-
zy generatywnej, jak tez u roslin charakteryzujgcych sie rownoleglym
przebiegiem wzrostu i rozwoju.

Skrocenie cyklu i przyspieszenie kwitnienia jako reakcje rosliny na
niekorzystne warunki wzrostu wielokrotnie opisywano w literaturze
przedmiotu. Znana jest u gatunkéw naturalnych i péinaturalnych eko-
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Rys. 3. Wplyw dilugotrwalosci cyklu zyciowego 1 faz generatywnych na piodnosc
przecietnego osobnika Erophila verna

A — w rbéznych latach, podobne zageszczenie populacji, B i C — w tych samych
latach przy — odpowiednio — weczesnym 1 poéznym Sezonowym rozwoju populacji
i ré6znym zageszczeniu; fazy: a — wzrost wegetatywny, b — kwitnienie 1 owoco-
wanie, ¢ — rozsiewanie nasion; zageszczenie populacji: I — 1—2, II — 5—10, III
— 15—35, IV — 45—55, V — > 55 osobnikéw na 0,01 m2 (wg Symonides 1983a,
1983Db)

Effect of longevity of life cycle and generative phases on average individual fe-
cundity of Erophila verna

A — in different years at similar population density, B and C — in the same year
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systemow, np. u Floerkea proserpinacoides Willd. (Smith 1983b),
Linanthus androsaceus (Schmitt 1983), Phleum arenarium i Ve-
ronica arvensis L. (Ernst 1983b), jak tez u gatunkow charaktery-
stycznych dla ekosysteméw caltkowicie uksztaltowanych przez cziowieka,
np. u Linum grandiflorum Desf. var. rubrum (Fowler 1984). We-
dilug Ernsta (1983b) zjawisko to nie =zachodzi jedynie u gatun-
kow ze stosunkowo glebokim systemem korzeniowym.

Mozliwos¢é przerwania wzrostu wegetatywnego i niejako przedwczes-
nego rozwoju organdéw rozrodczych stanowi wazng, ale nie jedyng, wias-
ciwos¢ gospodarki zasobami krotko zyjgcych organizmoéw’ semelparycz-
nych, dzieki ktoérej mogg one egzystowa¢ w niekorzystnych, zmiennych
warunkach srodowiska. Okazuje sie, ze u terofitow wyksztalcily sie tak-
ze pewne mechanizmy zabezpieczajgce wydanie potomstwa pomimo na-
glych zmian czynnikéw zewnetrznych w fazach generatywnych.

W najprostszym przypadku polegajg one na stopniowym, roziozonym
w czasie, rozwoju poszczegdélnych kwiatéw i owocéw w ramach jednego
osobnika, wskutek czego wzrasta szansa na produkcje nasion przynaj-
mniej w nielicznych owocach (Schmitt 1983). Niekiedy, jak u
Geranium carolinianum L., zaleznie od terminu dojrzewania stopniowo
pojawiajgcych sie kwiatow i owocoOw istotnie (o 46%) rozni sie ciezar na-
sion, a takze okres ich spoczynku, co w sumie zwieksza dostosowania ga-
tunku do zmiennych warunkéw srodowiska (Roach 1986).

Nieréwnoczesny pojaw kwiatow jest przede wszystkim wyrazem
,0szczednej”’ gospodarki zasobami, moze mie¢ jednak inne zrédio 1 inne
znaczenie. Na przyklad u roslin owadopylnych stopniowy pojaw kwia-
tow jest rezultatem doboru prowadzgcego do wzrostu atrakcyjnosci ros-
liny dla zapylaczy 1 tym samym efektywniejszego wykorzystania natu-
ralnych sprzymierzencow (Thompson 1980).

Niezaleznie od wlasciwosci charakteryzujacych fenologie osobnika
(wstrzymanie wzrostu i gwaltowne przejscie w faze generatywna, stop-
niowy rozwoj kwiatéw 1 owocow, lub — na odwrot — réwnoczesny prze-
bieg faz wegetatywnych i generatywnych) w populacjach wielu gatun-
kow terofitdbw wystepuje zroéznicowanie osobnikéw pod wzgledem ich
fenclogicznego behawioru, zaznaczajgce sie juz w momencie Kietkowania
nasion (Arthur 1 in. 1973, Hakansson 1983, Mack i Pyke
1984). Jest ono efektem produkcji diaspor o zréznicowanym oKkresie spo-
czynku, nawet w tym samym owocu. Zaleznie od terminu kielkowania
(wiosna, lato, jesien) poszczegdlne osobniki i ich kohorty zyja w réznych
warunkach, majg zréznicowane mozliwosci gromadzenia zasobOw, na

at early and late seasonal population development and different density, respecti-
vely; phases: a — vegetative growth, b — flowering and fruiting, ¢ — seed disper-
sal; population density: I — 1—2, II — 5—10, III — 15—35, IV — 45—55, V — >
00 1ndividuals per 0.01 m? (after Symonides 1983a, 1983b)
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rozne okresy przypada takze oddzialywanie czynnikO6w niekorzystnych,
co w sumie takze roznicuje ich pilodnos¢, ale z drugiej strony jest wa-
runkiem przetrwania populacji (gatunku).

2.3. Transport skladnikow pokarmowych z organow wegetatywnych
do generatywnych

Trzeci warunek optymalnej strategii reprodukcyjnej terofitow —
przemieszczanie sie¢ skladnikéw pokarmowych z organéw wegetatywnych
do generatywnych — udokumentowany jest stabo, cho¢ uwaza sie, iz jest
zjawiskiem powszechnym u terofitdow w warunkach niskiej zasobnosci
biotopu (Chapin 1980). Na o0gdét zgodne sg opinie co do rdznej
efektywnosci wewnetrznego transportu skiadnikéw pokarmowych u roéz-
nych gatunkow, nawet jesli wystepuja one na tym samym siedlisku.
Efektywnosc ta jest nie tylko funkcjg potencjatu reprodukcyjnego roshi-
ny, ale takze jej ogolnej fizjologicznej sprawnosci oraz obecnosci lub bra-
ku mikoryzy (Harper 1977, Ernst 1983a).

Z. konkretnych przykiadow podawanych w literaturze mozna tu wy-
mieni¢ aktywny transport azotu, fosforu i potasu — z lisci do rozwijajg-
cych sie nasion — u Aristida oligantha, rosliny zaburzonych siedlisk
i weczesnych stadiow sukcesji na ugorach (Adams 1 Wallace
1985) oraz azotu i fosforu u kilku gatunkéw nietrwalych muraw: Bromus
mollis L., B. diandrus Roth. i Vulpia megalura Nutt. (Woodmansee
i Duncan 1980).

Przemieszczanie sie skiadnikow pokarmowych moze takze mie¢ miej-
sce wowczas, gdy z powodu naglej zmiany warunkéw wzrostu nastepuje
skrocenie fazy wegetatywnej i przyspieszenie kwitnienia, tak jak u Phle-
um arenarium i Erodium glutinosum Dum. w przypadku suszy (Ernst
1983a). Zmagazynowane w roznych organach wegetatywnych skiladniki
pokarmowe, zwlaszcza zas azot i fosfor w mlodych lisciach, sg wowczas
‘blyskawicznie kierowane do zawigzkow kwiatow (rys. 4).

W literaturze mozna znalez¢ jednak dowody na to, ze doptyw sklad-
niké6w pokarmowych z organow wegetatywnych do generatywnych nie
jest obligatoryjng wlasciwoscig wszystkich terofitow. Zjawiska tego nie
stwierdzono np. u Cassia fasciculata Michx. (Kelly 1986), a praw-
dopodobnie nie zachodzi ono takze u tych gatunkéow terofitéw, ktore po-
rastajg zyzne gleby i charakteryzujg sie¢ rownoczesnym przebiegiem faz
generatywnych i wegetatywnych. '

—

2.4. Ciezar i liczba nasion

Dla wiekszosci gatunkéw roslin jednorocznych charakterystyczny jest
niski ciezar nasienia, a wiec niewielki wkiad biomasy (energii) w pro-
dukcje jednej diaspory i rownoczes$nie stosunkowo duza liczba diaspor
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Rys. 4. Przemieszczanie sie skladnikéw pokarmowych z organéw wegetatywnych
do organéw generatywnych Erodium glutinosum i Phleum arenarium podczas ich
cyklu zyciowego (wg Ernsta 1983a, zmienione)

Nutrient translocation from vegetative to generative organs in Erodium glutinosum
and Phleum arenarium during their life cycle (after Ernst 1983a, modified)

wytwarzanych przez osobnika. Baker (1974), Harper (1977) i R a-
binowitz (1978) podkreslajg, ze taki podzial zasob6w przeznaczo-
nych na reprodukcje jest w przypadku krétko zyjacych organizmow se-
melparycznych optymalny. Stwarza diasporom najwieksza szanse kolo-
nizacji niewielkich luk w zwartej pokrywie roslin trwalych lub tez zna-
lezienia sie w ,bezpiecznym” miejscu do kielkowania na siedliskach
skrajnych. W opinii niektérych autoré6w drobne diaspory latwiej wni-
kajg do gleby tworzgc tzw. bank, co w powigzaniu z duzg liczbg jednos-
tek propagacji stanowi warunek wydania potomstwa i tym samym prze-
trwania jednorazowo tylko rozmnazajgcych sie gatunkéw roslin w malo
stabilnym s$rodowisku (Cohen 1966, Roberts i Feast 1973,
Grime 1979).
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Niektérzy teoretycy stawiajg teze, ze niski ciezar nasion jest ewolu-
cyjnie uksztaltowang wiasciwoscig terofitow, skorelowang z krotkim cy-
klem zyciowym (Silvertown 1981). Inni stojg na stanowisku, iz
maly lub duzy ciezar nasion wynika raczej z ogélnej biomasy rosliny 1 z
zasobnosci siedliska niz z ewolucyjnie uksztaltowanej diugotrwatosci cy-
klu zyciowego gatunkéw semel- 1 iteroparycznych (Thompson
1984). Na potwierdzenie swej tezy Thompson (1984) przytacza
dane wskazujgce z jednej strony na rownie niski lub nawet nizszy cie-
zar diaspor wielu gatunkéw roslin dwuletnich i trwatych, z drugiej zas
podaje przykiady jednorocznych gatunkéw roslin o stosunkowo duzym
ciezarze nasion, takich jak Gealium aparine czy Viccia sativa L. Warto
zaznaczyc, ze duze nasiona, jak sie okazuje, moga takze wytwarzaé¢ ros-
liny wybitnie skrajnych siedlisk, np. pustynna Datura dzscolor (O’Dowd
1 Hay 1980).

Trudno takze w jednym zdaniu ustosunkowaé¢ sie do kwestii liczby
nasion produkowanych przez rosliny jednoroczne. Sg przykiady bardzo
wysokie] plodnosci terofitow, przekraczajgcej dziesigtki tysiecy nasion
(Salisbury 1942, Harper 1977). Sg jednak dowody na to, ze
wysoka produkcja nasion nie jest obligatoryjng wilasciwoscig terofitow.
Na przyklad 1—2 diaspory — to plodnosé osobnika Floerkea proserpina-~
cotdes, rosliny lesnej (Smith 1983b) i Vulpia fasciculata (Forskal)
Samp., rosliny wydmowej (Watkinson 1978a); kilka-kilkanascie
nasion produkuje przecietny osobnik w populacjach Cerastium atrovirens
Bab. (Mack 1976), Phlox drummondii (Leverich i Levin 1979)
1 Myosotis ramosisstma Rochel (Kelly 1984). Bardzo niska bywa
takze plodnos¢ roslin geokarpicznych (Cheplick i Quinn 1982).

Z powyzszych danych wynika, ze podzial ogdélnej puli zasobéw przez-
naczonych na reprodukcje — na duzg lub malg liczbe nasion — nie jest
cechg, ktorg mozna przypisa¢ terofitom jako takim. Wiele danych nato-
miast wskazuje, ze plodnos¢ rosliny jednorocznej, mierzona liczbg pro-
dukowanych przez nig diaspor, waha sie¢ niekiedy w bardzo szerokim za-
kresie u tego samego gatunku. Posrednio swiadeczy to o zmiennym wy-
sitlku reprodukcyjnym, ale takze o stosunkowo stalym ciezarze diaspor
(Harper 1977). |

Na przykiad u Salicornia eumpaea L. produkcja diaspor w przelicze-
niu na jednego osobnika osigga wartos¢ 36—936 (Jefferies i in.
1981), u Polygonum cascadense: 21—221 (Hickman 1975), a w
jeszcze szerszym zakresie, bo 24—1675, waha sie u Erucastrum gallicum
(Willd.) O. E. Schultz (Klemow i Raynal 1983). Z reguly pro-
dukcja nasion wyraznie spada wraz ze wzrostem zageszczenia populacii,
tak jak u Erophila verna (Symonides 1983b) czy u Vulpia Fas-
ciculatae (Watkinson i Harper 1978), chociaz mozna podaé¢ przy-
klad braku takiej zaleznosci, jak u sasiada E. verna — Spergula vernalis

(rys. J).
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Nie zawsze takze liczba nasion wytworzonych w owocu jest wielkos-
cig stalg, jak u Phlox drummondii, a spadek plodnosci osobnika spowo-
dowany brakiem odpowiednie] ilosci zasobow znajduje odzwierciedlenie
nie tylko w obnizonej liczbie owocow. W niekorzystnych warunkach
wzrostu czesto dochodzi do innego podziatu zasobow: spada przede wszyst-
kim liczba nasion w owocu, dzieki czemu liczba tych ostatnich obniza
sie mniej drastycznie. Naturalnie odbywa sie to kosztem obnizenia puli
zasobow, ktore potencjalnie moglyby by¢ przeznaczone na zwiekszenie
produkcji nasion. Jakie zatem korzysci odnosi roslina rezygnujac z pew-
nej liczby potencjalnego potomstwa na rzecz ich ,,oprawy’’?

Okazuje sieg, iz plastyczny podzial zasobow miedzy owoce i nasiona
jest wazng cechg przystosowawczg do zmiennych warunkow sSrodowiska
1 w takim przypadku koadaptatywng cechg jest takze stopniowe dojrze-
wanie owocow 1 nasion (Schmitt 1983, Kelly 1984). Obnizenie
liczby nasion w owocu, a nie liczby owocow, jest takze efektem selekcji
roslin narazonych na silng presje roslinozercy. Zwierzeta zjadajac okres-
long liczbe owocow zjadajg rownoczesnie mniej nasion, jesli ulokowane
sg w liczniejszych owocach (Watkinson 1978b, Delph 1986).

Zjawisko rownoczesnego spadku liczby owocow 1 nasion w niekorzyst-
nych warunkach wzrostu jest dos¢ powszechne. Stwierdzono je m. in. u
Agrostemma githago L. (Watkinson 1981), Teesdalia nudicaulis
(L.) R. Br. (Newman 1965), Linum usitatissimum L. (Obeid i in.
1967), Leawenworthia stylosa A. Gray i Chapm. (J. M. Baskin
i C. C. Baskin 1972), Sedum (= Diamorpha) smallii (Brit.) Ahles
(Clay 1 Shaw 1981) i wielu innych gatunkéw, niezaleznie od ro-
dzaju zajmowanych przez nie siedlisk (rys. 6).

Z powyzszego zestawienia wynika, ze zalozone w teorii tendencje do
jak najwigkszej produkcji nasion w ramach dostepnej puli zasobéw nie
znajduja odzwierciedlenia w rzeczywistosci. Taka strategia przy ograni-
czonych zasobach nieuchronnie prowadzilaby do zmniejszenia i tak nie-
wielkiego rozmiaru (cigzaru) nasienia. Zaznacza sie wiec nie powszechnie,
jak to sugeruje model, ale tylko u pewnych gatunkéw w skrajnie nie-
korzystnych warunkach, gdzie obniZzenie ciezaru nasion na korzysc
zwigkszenia ich liczby mimo wszystko zwieksza prawdopodobienstwo re-
produkcyjnego sukcesu (Watkinson 1981, Kelly 1984). '

Wyrafinowanym sposobem gospodarki zasobami jest produkc;aj nasion
zroznicowanych pod wzgledem ciezaru (i dlugotrwalosci wewnetrznego
spoczynku) w morfologicznie jednakowych owocach tej samej rosliny.
Somatyczny polimorfizm nasion charakteryzuje np. Salicornia europaea.
W jej owocach rozwijajg sie zaréwno duze, jak tez male nasiona. Pierw-
sze kielkujg wczesng wiosng, sa nietrwale, ale odporne na wysokie ste-
zenie soli w glebie. Drugie kielkuja p6zng wiosng i w ciggu lata, utrzy-
mujgq si¢ diugo w glebie, natomiast nie tolerujg zbyt wysokiego zasole-
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Rys. 6. Zaleznoéé miedzy liczba ziarniakéw w klosku i liczbg kloskéw przypadaja-
cych na ro$line w dwoch populacjach Vulpia fasciculata

biale pola — silne, zaciemnione pola — slabe zgryzanie przez kroliki (wg W a t-
kinsona i Harpera 1978)

Relationship between seed number per spikelet and spikelet number per plant in
two populations of Vulpia fasciculata

unshaded area — strong, shaded area — slight rabbit grazing (after Watkin-
son and Harper 1978)

nia. W zmiennym pod tym wzgledem siedlisku wigksze prawdopodobien-
stwo sukcesu maja drobne lub duze nasiona, nie za$ wszystkie lub zad-
ne. Odmienna fenologia siewek, zwigzana ze zréznicowanym terminem
kielkowania nasion, zwieksza takze szanse pelniejszego wykorzystania
zasobow z gleby (Philipupillai i Ungar 1984).

Polimorfizm mnasion jest prawdopodobnie powszechnym zjawiskiem
wsréd jednorocznych halofitéw, sygnalizowali je bowiem lub opisywali
takze Wilkon-Michalska (1976) i Okusanya i Ungar
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(1984) u kilku innych gatunkow. Dymorficzne nasiona charakteryzujg
jednak takze rosliny zasobniejszych siedlisk, m. in. chwasty. Na przy-
kiad u Raphanus raphanistrum L. Stanton (1984) stwierdzil szes-
ciokrotne réznice ciezaru nasion pochodzgcych z tego samego owocu. We-
diug autora zaleznie od rozmiaru i ciezaru speiniajg one inng role: duze
1 ciezkie opadajg w poblizu rosliny macierzystej, gdzie takze kietkuja
przyczyniajgc sie wprost do odnawiania populacji w granicach zajmowa-
nego arealu; drobne i lekkie rozprzestrzeniajg sie z dala od osobnika ma-
cierzystego, skutkiem czego roslina moze zwiekszyC swoOj zasieg.
Nieréwny podzial zasobéw moze sie zresztg odbywac¢ juz na etapie
owocow, tak jak to ma miejsce w obrebie duzej grupy gatunkéw amfi-
karpicznych. Zagadnienie amfikarpii i strategia reprodukcyjna roslin am-
fikarpicznych bedzie jednak omoéwiona w drugiej czesci artykutlu.

3. Miejsce i czas kieltkowania nasion jako elementy strategii
reprodukcyjnej terofitow

- Nasiona ogromnej wiekszosci terofitdw pozbawione sg jakichkolwiek
struktur ulatwiajgcych im dyspersje i kolonizowanie nowych siedlisk.
Brak takich struktur charakteryzuje liczne gatunki roslin jednorocznych
nawet z rodziny Compositae, ktérej wieloletni czlonkowie z reguly majg
doskonale rozwiniety aparat lotny (Venable i in. 1983). Wbrew
powszechnej opinii konsekwencjg tej ,,0szczednosci” jest opadanie nasion,
a pozniej ich Kkieltkowanie w bliskim sgsiedztwie rosliny macierzystej,
zatem w stosunkowo dogodnym, bo ,sprawdzonym’” przez te ros$line
miejscu (O’ Toole 1 Cavers 1983, Symonides 1985). Dla ros-
lin semelparycznych taki spos6b rozsiewania ma istotne znaczenie, po-
niewaz ryzyko trafienia diaspor na podloze uniemozliwiajace im kielko-
wanie, wiec takze ryzyko strat energii zainwestowanej w nasiona ogra-
niczone jest w ten sposéb do minimum (Klinkhamer i in. 1983).

Bardzo siabe rozprzestrzenianie sie nasion stwierdzono zaré6wno u te-
rofitow otwartych siedlisk, jak tez zamknietych ekosystemoéw lesnych.
Na przykilad wiekszos¢ nasion wydmowej Vulpia fasciculata opada w
odlegtosci zaledwie kilku centymetréw od rosliny macierzystej, nigdy na-
tomiast ta odlegio$¢ nie przekracza 70 cm (Watkinson 1978b).
Nasiona porastajgcej jalowe murawy Phlox drummondii pomimo aktyw-
nych mechanizmOw rozsiewania nie pokonujg odleglosci wiekszej niz
4 m, przy czym na ogol padajag na powierzchnie gleby w promieniu 1,3 m
od osobnika macierzystego (Levin 1 Clay 1984). Nasiona Euphra-
sia stricta Host w stosunkowo zwartych, nakredowych zbiorowiskach
trawiastych rozprzestrzeniajg sie na odleglos¢ nie wiekszg niz 40—70 cm
(Durin g i in. 1985). Ziarniaki chwastu na polach ornych, Panicum



\
STRATEGIA REPRODUKCYJNA TERO: IOW

milliaceum L., nie wykraczajg poza 1 m odleglosci od produkujgcej je
rosliny (Cavers i Bough 1985); wokoél rosliny macierzyste] sku-
piajg sie takze nasiona lesnej Floerkea proserpinacoides (Smith
1983b). |

Opadanie i kietkowanie nasion w sgsiedztwie osobnika macierzystego
jest jedng z podstawowych przyczyn wysokiego stopnia wsobnosci 1 ma-
lej zmiennosci genetycznej, stwierdzonej w populacjach licznych gatun-
kow terofitow (Antonovics i Levin 1980). W skrajnych przy-
padkach w polgczeniu ze stabym rozprzestrzenianiem si¢ pyiku 1 niskg
piodnoscig osobnika dochodzi do powstania ,,klonu genetycznego”, tak
jak u cytowanych wyzej Vulpia fasciculata i Floerkea proserpinacoides
(Smith 1983c).

U niektorych terofitéw obserwuje sie zaréwno bliski, jak tez daleki
transport nasion. Wdziecznym przykladem jest nadmorska, wydmowa,
plozaca sie roslina Cakile maritima Scop., a takze jej krewniak C. eden-
tuta Hook. Owoce obu gatunkéw sg dwuczesciowe, z ktérych jedna z
latwoscig odczepia sie od rosliny macierzystej natychmiast po dojrzeniu
nasion i jako diaspora unosi sie z wiatrem lub wodg na znaczne odle-
glosci, a druga pozostaje na roslinie macierzystej, nasiona osypujg sie
wiec 1 kielkujg tuz obok martwych pedow (Wilson 1983).

Nieliczne terofity ,,zdecydowaly sie” jednak ewoluowa¢ w innym Kie-
runku i ponosi¢ pewne koszty na rzecz skuteczniejszego rozprzestrzenia-
nia nasion. Koszty te mogg by¢ przeznaczone na budowe aparatow lot-
nych, tak jak u Spergula vernalis szerokich skrzydeilek woko6! nasienia
(Symonides 1974b) lub tez na produkcje elajosoméw, jak u Datura
discolor, dzieki ktérym — jak wykazali O’Dowd 1 Hay (1980)
— s3 one oddalane od roslin macierzystych za posrednictwem mréwek,
unikajgec w ten sposéb zjedzenia przez gryzonie. Cytowani autorzy wy-
kazali, ze jesli prawdopodobienstwo zjedzenia nasienia D. discolor wyno-
si w sgsiedztwie osobnika dorosiego okoto 30%, to juz w odlegtosci 3 m
spada ono do zaledwie 3—5%. Straty energii zwigzane z wytwarzaniem
elajosoméw (zjadanych przez mroéwki) sg wiec z nadwyzkg kompensowa-
ne poprzez wyzszg przezywalnos¢ nasion, potencjalnie narazonych na
presje gryzoni.

Czas rozsiewania nasion, zwlaszcza zas termin ich kielkowania, od-
grywa nie mnilej wazng role jak miejsce, z ktérego startuje miody orga-
nizm. Jak wiadomo, wiekszcs¢ terofitow konczy cykl zyciowy tuz przed
nadejsciem niekorzystnej pory roku: upatu, suszy, silnych wiatréow czy
tez ulewnych deszczow. Kielkowanie w takich warunkach z gory prze-
kreslaloby szanse siewek na przezycie. Nic tez dziwnego, ze nasiona te-
rofitow sg w najrozmaitszy spos6b ,,chronione” przed podjeciem takiego
ryzyka.
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- Spergula vernalis

e Erophila  verna

100+
- lactuca serricla

Aira caryophyliea

Kietkowanie (%) - Germination (96)

100+
C. - @GNIUM QSpErum
Bromus tectorum
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0 | \
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Cykl zyciowy - Life cycle

Rys. 7. Schematyczny przebieg kietkowania nasion u kilku gatunkéw terofitow:
100% — ogdlna liczba skietkowanych nasion

a — rownoczesne kietkowanie (wg Symonides 1974a, 1983a), b — dwa szczyty
kietkowania (wg Marksa i Prince’a 1981 oraz Rozijn i Van der
Werfa 1986), ¢ — rozlozone w czasie kielkowanie, prowadzgce do powstania kilky
kohort siewek (wg Bartolome 1979 oraz Macka i Pyke’a 1984)
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W najprostszym przypadku obserwuje si¢ opdznione rozsiewanie dia-
spor, ktére pomimo peinej dojrzatosci pozostaja ,uwigzione” w owocach
rosliny macierzystej na caly niekorzystny okres: suszy — jak np. u Se-
dum acre L. (Ernst 1983a) czy zbyt ulewnych deszczéw — jak
np. u Sedum smallii (Sharitz 1 McCormick 1973). Zostajg
uwolnione i natychmiast kielkujg dopiero po krytycznym okresie, nie-
zaleznie od jego dilugotrwalosci.

U znacznie wiekszej liczby gatunkéw wyksztalcily sie jednak bio-
chemiczne lub fizjologiczne mechanizmy zapobiegajgce przedwczesnemu
z uwagi na warunki zewnetrzne kietkowaniu nasion lub tez rodznicujgce
dlugotrwalosé ich spoczynku. Dla przykladu nasiona roslin pustynnych
zawieraja inhibitory kielkowania, dzieki ktérym pozostajg w spoczynku
w ciggu pory bezdeszczowej. Pierwsze intensywne opady deszczu wy-
plukuja inhibitory, nasiona natychmiast kietlkujg, za$ siewki majg sto-
sunkowo korzystne warunki wzrostu (Went 1973, Freas 1 Kemp
1983, Spira i Wagner 1983). Z kolei w srodowiskach o zmie-
niajgcych sie w sposéb nieprzewidywalny warunkach dos¢ powszechnym
zjawiskiem jest zréznicowany termin dojrzewania nasion pochodzacych
nawet z tego samego owocu. Skutkiem tego nasiona kielkujg niejedno-
cze$nie, tworzac np. jesienng i wiosenng kohorte, jak u Erucastrum gal-
licum (Klemow i Raymnal 1983), Papaver dubium L. (Arthur
i in. 1973) czy Lactuca serriola L. (Marks i Prince 1981), albo
tez kilka kohort w sezonie wegetacyjnym, jak u Bromus tectorum L.
(rys. 7). W zmiennych warunkach Srodowiska nieréwnoczesne kietkowa-
nie zwieksza szanse pomyslnego rozwoju potomstwa, nic dziwnego wiec,
ze jest ono podtrzymywane przez dobor.

U duzej liczby gatunkéw terofitow wyksztalcily sie wreszcie swoiste
przystosowania, dzieki ktérym nasiona tego samego osobnika tkwig w
tzw. banku w glebie i kielkuja stopniowo w ciggu kilku, kilkunastu lub
nawet kilkudziesieciu lat, chociaz co roku w tym samym okresie. Zy-
wotnos¢ nasion niektorych terofitow jest zdumiewajgca. Spira
i Wagner (1983) stwierdzili np., ze nasiona Melilotus indicus AllL
Fl. i Chenopodium album nie tracg zdolnosci kielkowania nawet po 183
latach, Medicago hispida Gaertn. nawet po 200 latach od momentu roz-
siewania.

Wediug niektérych autoréw budowanie trwalego banku nasion i roz-
tozone w czasie, stopniowe kielkowanie jest powszechng witasciwoscig te-

Schematic course of seed germinatin in some therophyte species; 100%0 — total num-
ber of germinated seeds

a — simultaneous germination (after Symonides 1974a, 1983a), b — bimodal
germination (after Marks and Prince 1981, as well as Rozijn and Van
der Werf 1986), ¢ — germination in time leading to several seedling cohorts
(after Bartolome 1979, as well as Mack and Pyke 1984)



]26 EWA SYMONIDES

rofitow i podstawowym elementem ich strategii zyciowe]j; odstepstwa od
tej reguly nalezg do wyjatkow (Harper 1977). Venable 1 Law-
lor (1980) podkreslajg przy tym, iz tendencja do diugotrwaltego
spoczynku nasion wzrasta, jesli maleje ich zdolnosé do rozprzestrzenia-
nia. Ci sami autorzy stawiajg ponadto teze, iz dlugotrwaly spoczynek
nasion charakteryzuje przede wszystkim te gatunki, u ktérych jest ma-
fo efektywny spoczynek indukowany. Wszyscy zgodni sg co do tego, ze
stopniowe Kkietkowanie nasion zapobiega szybkiemu, kierunkowemu do-
borowi, dziala zatem stabilizujgco na pule genowg populacji.

A co méwig fakty? Wielu autoréw, prowadzacych badania w réznych
ekosystemach, istotnie stwierdzilo diugotrwaly spoczynek i stopniowe
kietkowanie nasion u licznej grupy terofitow (m. in. Arthur i in.
1973, Friedman 1 Elberse 1976, Pollard 1982, Reynalds
1984, Maillette 1985). Mozna jednak przytoczy¢ co najmniej tyle
samo danych na temat braku trwalego banku nasion u terofitow, nie-
zaleznie od ich plodnosci i rodzaju zajmowanych siedlisk (m. in. M ar s-
hall i Jain 1967, Bartholomew i in. 1973, Pemadasa
i Lovell 1975, Mack 1976, Leverich i Levin 1979, J. M.
Baskin: i GG Baskin 1988 Freas i . Kemp 1983, Smith
1983c, Symonides 1984, Maxwell i in. 1986).

Fakty nie potwierdzajg takze tezy Venable i Lawlor (1980).
Wystarczy wskaza¢, ze Spergula vernalis — pomimo latwego rozprzes-
trzeniania — buduje trwaly bank nasion, za$§ wystepujgca tuz obok Ero-
phila verna pozbawiona jest zaréwno struktur ulatwiajgcych rozsiewa-
nie nasion, jak tez zdolnosci do diugotrwalego przebywania ich w glebie
bez wutraty zywotnosci (Symonides 1978b, 1984). Okazuje sie
takze, iz u niektérych gatunkéw terofitow diugotrwaly spoczynek nasion
moze wystgpi¢ oprocz, a nie zamiast spoczynku indukowanego, jak np.
u Ambrosia artemisiifolia (J. M. Baskin i C. C. Baskin 1980).

4. Optymalna strategia reprodukcyjna a ogolna strategia zyciowa
gatunkow. Uwagi koncowe

Przedyskutowany w artykule teoretyczny model optymalnej strategii

reprodukcyjnej terofitow ma dwa podstawowe braki. Po pierwsze calko-

- wicie ignoruje kwestie kosztéw zwigzanych z meskg funkcja rozrodcza,

nie rozpatruje zatem takze podzialu zasobow na funkcje obu plci. Tym-

czasem jak wskazujg dane empiryczne (niestety, bardzo skrommne), na-

kltady na produkcje pylku moga by¢ wprawdzie znacznie nizsze niz

og6l nakladéw zwigzanych z zenskg funkcjg rozrodcezg, bywa jednak,
iz s3 niemal dokladnie takie same (Lemen 1980).

Po drugie, jak juz zaznaczono we wstepie, model w zasadzie jest zbio-

rem zalozen rozpatrujacych problem maksymalizacji produkecji nasion
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(plodnos¢ osobnika) w stosunku do zasobéw srodowiska, a nie optymal-
nej strategii reprodukcyjne] 1 z takim zastrzezeniem powinien by¢ wery-

fikowany.

Z przytoczonych w artykule, z koniecznosci nielicznych przykiadow
ilustrujgcych poszczegolne tezy teoretycznego modelu mozna wyprowa-
dzi¢ trzy nastepujgce podstawowe wnioski.

1. Nie ma gatunku, ktérego strategia reprodukcyjna byitaby zgodna
we wszystkich punktach z teoretycznie optymalns.

2. Nie istnieje jakakolwiek inna strategia — jako alternatywa w sto-
sunku do teoretycznie optymalnej — ktéra bylaby wspélna, jesli nie dla
wszystkich, to przynajmniej dla znaczgcej liczby gatunkéw.

3. Kazda strategie reprodukcyjng mozna uznaé za ,,optymalng”, skoro
gatunki realizujgce jej program wydaja potomstwo.

Brak jednej, uniwersalnej strategii reprodukcyjnej pomimo wspolnej,
niejako nadrzednej wiasciwosci, jakg jest semelparycznosé w powigzaniu
z krotkim cyklem zyciowym, nie zaskakuje zwazywszy na duze zroznico-
wanie Srodowisk opanowanych przez terofity. Wediug Rabotnova
(1978) przodkowie obecnie zyjacych gatunkéw zasiedlali wylgcznie ob-
szary suche z luzng roslinnoscig i stalym deficytem wody w glebie; moz-
liwe takze, iz charakteryzowata je podobna strategia reprodukcyjna. Zro-
zumiale jest jednak, ze w ich historycznej wedrowce i stopniowym za-
siedlaniu innych biotopéw pierwotny wzorzec nie mégl byé¢ powielany.
Bardzie]j natomiast fascynuje witasnie zblizona strategia niektérych ga-
tunkow z calkowicie réznych srodowisk, np. lesneJ Floerkea proserpina-
coides i wydmowej Vulpia fasciculata.

Rosliny obu gatunkéw charakteryzuje nie tylko brak trwatego banku
nasion, bardzo niska produkcja nasion, slabe rozprzestrzenianie sie dias-
por i podobna, stosunkowo wysoka zdolnos¢ kielkowania, ale takze wy-
soka przezywalno$é potomstwa, podobna reakcja na przegeszczenie po-
pulacji, podobne mechanizmy regulacji liczebnosci w cyklu wieloletnim
(Watkinson 1978a, 1978b, Watkinson i Harper 1978,
Smith 1983a, 1983b, 1983c). Wiele wspélnych cech obu gatunkéw
ma charakter adaptatywny, chociaz do zgola innych warunkéw.

Z drugiej strony przytoczone w artykule dane wskazujg na zréznico-
wang strategie gatunkéw wystepujgcych nawet w tej samej fitocenozie.
Przypomne w tym miejscu dla przykladu niektére wlasciwosci Spergula
vernalis i Erophila verna — pary gatunkéw wspétwystepujacych w luz-

nych murawach na wydmach $rédlgdowych. Pierwszy charakteryzuije sie

plodnoscig niezalezng od zageszczenia populacji, trwalym bankiem nasion
wyposazonych w aparat lotny i nakladajgcym sie na dwa sezony (zime
1 wiosng) cyklem zyciowym (jednoroczny gatunek zimujacy), drugi —
plodnoscig zalezng od zageszczenia populacji, nietrwalymi, pozbawionymi
aparatow lotnych nasionami i wybitnie krétkim, ograniczonym do kilku
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wiosennych tygodni cyklem zyciowym (Symomnides 1974a, 1978Db,
1983a, 1983b, 1984, Symonides i in. 1986). Mozliwe, iz ewolucja
tych gatunkéw nie przebiegala réwnocze$nie. Niewykluczone tez, ze w
sumie ich zrdéznicowane cechy okazaly si¢ w danych warunkach srodowi-
ska tak samo korzystne, zostaly zatem utrwalone przez dobér.

Analiza poszczegélnych elementéw skladajacych sie na ostateczny
efekt reprodukcji wskazuje na ich ogromng plastycznos¢, przy czym
reakcje roslin roznych gatunkéw na czynniki niekorzystne prowadzace
do niskiej efektywnosci rozrodu nie zawsze sg zrozumiate. Trudno jed-
nak behawior reprodukcyjny osobnikéw jakiegokolwiek gatunku rozpa-
trywaé w oderwaniu od ogélnej strategii zyciowej, na ktorg skilada sie
takze suma przystosowan zwiekszajgcych szanse przezycia potomstwa do
okresu dojrzatosci rozrodczej. Dopiero uwzglednienie obu skiadowych do-
pasowania pozwala na wyprowadzenie pewnych uogélnien. Okazuje sie
np., iz w stabilnych srodowiskach niskiej produkeji krotkotrwatych na-
sion towarzyszy wysoka przezywalnos¢ stadiéw mlodocianych, zas z wy-
sokg plodnoscig i dlugotrwalg zywotnos$cig nasion wigze sie wysoka
Smiertelnos¢ siewek. Chcialoby sie doda¢ ,na ogél” lub ,,czesto”, aby
nastepne badania nie wykazaly, ze jest to jeszcze jeden mit.
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Summary

The paper discusses conditions of the model of optimal reproductive strategy
of therophytes as a consequence of their semelparity and short life cycle. Theore-
tically optimal strategy assumes: (1) a high reproductive effort (Hart 1977,
Bell 1880), (2) a flash from a vegetative into reproductive phase, that should
occur at the end of a cycle (Cohen 1976, Vincent and Pulliam 1980),
(3) an inner transport of nutrients ‘from vegetative to generative organs
(Chapin 1980, Wilson 1983) and (4) a maximum — In relation to the
habitat capacity — seed produciion (Harper 1977, Silvertown 1982).

The results of the empirical studies show that neither of the characters men-
tioned above constitutes the strategy of therophytes as a whole. Individual spacies
are characterized by: a high (e. g¢ Symonides 1974a, Hickman 1979,
crnst 1981) or a low reproductive effort (e. g. Friedman and Elberse
1976, Abrahamson 1979, Jaksis and Montenegro 1979); a .flash from
vegetative to reproductive phase (King and Rough garden 1983, Sil-
vertown 1985, Rozijn and Van der Werf 1986), or the phase overla-
pping nearly from the beginning of the cycle (O’Dowd and Hay 1920,
Boot et al. 1986, Delph 1986); the ability to activelly transport nutrients
rom leaves and stems {o generative organs (Woodmansee and Duncan
1980, Ernst 1983a, Adams and Wallace 1885), or a complete lack of
such a transport (Kelly 1986); a high (Salisbury 1942) or low seed
production (Watkinson 1978a, Levin and Clay 1984).

It also appears that individual species of therophytes differ in seed behaviour.
In few species seeds are easily disperseable (Symomnides 1974b), though
in the majority they gather and germinate in the vicinity of parent plant due to
the lack of structures enabling them a further transport (Watkinson 1978b,
Symonides 1983b, During et al. 1985). Some of them are subject to in-
duced dormancy only and do not build seed bank (Bartholomew et al
1973, Mack 1976, Smith 1983c), whereas others may stay germineable in
soil for tens of years (Pollard 1982, Spira and Wagner 1983, Ma1l-
lette 1983).

Sunming-up, in the theropnyte world not only 1is there strategy optimal irom
the theoretical point of view, but also no other alternative strategy, common to
all species, does exist. The facts prove that the reproductive success in the majo-
rity of therophytes derivates from enormous plasticity of their behaviour at all
stages of their seed-to-seed cycle. The data also indicate the eifectiveness of the
behavicur that exiremely differs from the optimal, theoretical model. The total
of these exceptions compose “pessimistic reproductive strategy’” realized by a num-
ber 6f therophytes (Cheplick and Quinn 1982) — g subject of the second
part of this paper.
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