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1. Wstep

Zagadnienie dlugosci zycia nasion fascynowalo botanikow od dawna. Od
dawna takze wiadomo, ze nasiona pewnych gatunkow roslin traca zywotnosc
po kilku tygodniach lub miesiacach, podczas gdy innych sa w stanie j3
zachowac przez sto 1 wiecej lat (Bacquerel 1907, Ewart 1908). Rekord
pod tym wzgledem przypisuje si¢ nasionom sporka, Spergula arvensis 1 lotosu,
Nelumbo nucifera. Pierwsze, jak si¢ okazalo, moga przebywaé w piaszczystym
podlozu okoto dwa tysigce lat, drugie — w zlozach torfu — ponad tysigc lat,
i to bez najmniejszych oznak utraty zdolnosci kietkowania () d um 1965,
Libby 1951, odpowiednio).

Wieloletnie doswiadczenia zmierzajace do okreslenia dlugosci zycia nasion
w glebie zapoczatkowano w drugiej potowie ubieglego wieku (Darlington
1Steinbauer 1961). Poczatkowo mialy one na celu jedynie ocen¢ zywotno-
Sci nasion gatunkow reprezentujacych wybrane taksony wyzszej rangi (glownie
rodziny); nieco poézniej — takze porownanie pod tym wzglgdem roslin
uprawnych 1 dziko zyjacych (Toole 1 Brown 1946). Dopiero jednak
rozkwit badan z zakresu wewnetrznej dynamiki i sukcesji zbiorowisk, biologii
populacji, zwlaszcza za$ ewolucji przystosowan roslin do niekorzystnych
1 niestabilnych warunkow zycia spowodowal, ze zjawisko dlugowiecznosci
nasion przestano rozpatrywac jedynie w kategoriach ciekawostki przyrod-
niczej. Od okoto dwudziestu lat stanowi ono przedmiot intensywnych badan
fitoekologow, ekofizjologow 1 ekogenetykow. Ich wyniki, rozsiane w tysigcach
publikacji, pozwalaja zrozumiec istote 1 ztlozony mechanizm samego zjawiska,
przede wszystkim jednak — jego ekologiczne 1 ewolucyjne przyczyny 1 konsek-
wencie. |

Dosc powszechnie panuje opinia, ze zdolnos¢ nasion do dlugotrwalego
przebywania w glebie bez utraty zywotnosci, zwlaszcza zas rozciagniete na
wiele lat kietkowanie jako skutek ich spoczynkowego heteromorfizmu, uksztal-
towaly si¢ w toku ewolucji roslin w niekorzystnych 1 losowo zmiennych
srodowiskach. Wedlug teoretykow wlasciwo$¢ ta ma szczegolnie duze znacze-
nie dla krotko zyjacych, semelparycznych - roslin jednorocznych (terofitow).
Cohen (1966, 1968) 1 Silvertown (1988) wrecz uznaja stopniowe
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kielkowanie nasion i ich przedluzona zywotnos¢ za podstawowe cechy strategii
zyciowe] terofitow, bez ktorych niemozliwe byloby utrzymanie cigglosci
pokolen w warunkach uniemozliwiajacych produkcje nasion chocby tylko
przez jeden rok. Nie tyle zatem intryguje stale rosnaca- liczba danych
o dilugotrwalym zyciu nasion roslin jednorocznych (np. Chapness

1 Morris 1948, Major 1 Pyott 1966, Went 1973, J. M. Baskin
1 C.C. Baskin1980,Maxwell 11n. 1986, Gru b b 1988), co wlasnie te
mnie] liczne doniesienia, sygnalizujace jego brak (np. Marshall i Jain
1967, Pemadasa 1 Lovell 1975, Mack 1976, Leverich 1 Levin
1979, Freas 1 Kemp 1983, Symonides 1984).

Na obecnym etapie wiedzy nie sposob rozstrzygnac, czy obecnosc czy tez
brak dlugowiecznych nasion jest zjawiskiem powszechniejszym wsrod terofi-
tow. Kwestia ta nie ma zreszta wiekszego znaczenia i nie ona stanowi
przedmiot moich rozwazan. Celem artykulu jest przede wszystkim dyskusja:
(1) ewentualnych zwiazkow miedzy obecnoscig lub brakiem dlugo zyjacych
1 stopniowo kietkujacych nasion a warunkami Srodowiska, w ktorych zyja
1 w ktorych ewoluowaly rozne gatunki terofitow oraz (2) demograficznych
1 ewolucyjnych konsekwencji spoczynkowego polimorfizmu i nierownoczes-
nego ich kietkowania. Rozwazania te poprzedzi krotkie wprowadzenie w za-
gadnienia fizjologicznego spoczynku nasion i ekologicznych uwarunkowan
jego dlugotrwalosci.

Zywe nasiona zalegajace w glebie H ar p e r (1977) trafnie nazwal ,,banklem
nasion”. Termin ten zostal powszechnie zaakceptowany przez ekologow,
chociaz w literaturze ostatnich lat coraz czeSciej poprzedzaja go przymiotniki,
okreslajace bank jako ,trwaly” (ang. persistent) albo ,przejsciowy” lub
~hietrwaly” (ang. transient), zaleznie od tego, czy nasiona kielkuja w czasie
dtuzszym niz jeden rok, czy tez w ciagu jednego roku, liczac od momentu ich
morfologicznej dojrzalosci 1 rozsiewania. W takim znaczeniu oba terminy
stosowane sa w artyku]e

2. Fizjologiczne podloze dlugotrwalosci zycia nasion

Za nadrzedng 1 pierwotna przyczyne okreslonej dlugotrwalosci banku
nasion przyjmuje si¢ rodzaj ich fizjologicznego spoczynku (Thompson
1 Grime 1974, Hutchings 1986). Ten ostatni moze by¢ trojakiego
rodzaju: gleboki, wymuszony i indukowany.

Spoczynek gleboki, czyli bezwzgledny lub wewnetrzny (ang. innate) cechuje
nasiona, ktore w momencie rozsiewania nie osiagnely dojrzatosci fizjologiczne;.
Jego bezposrednia przyczyna moze by¢: (1) morfologiczna niedojrzatosc
zarodka, (2) nieprzepuszczalno$¢ okryw nasiennych dla wody i gazow,
(3) mechamczne powstrzymywanie wzrostu zarodka przez otacza]ace g0
tkankl (4) specyficzne wyrnagania termiczne lub $wietlne nasion i (5) obecnosc
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w nasionach substancji hamujacych kietkowanie. Sa to zatem przyczyny natury
anatomicznej czesto wspoltworzace mechanizm pierwotnego spoczynku glebo-
kiego' (R oberts 1972a4,:-1972b, Bewley i “Blaé¢k 1982, Egle}
i Duke 1985).

Mechanizm glebokiego spoczynku nasion jest na ogot cecha dziedziczna,
ujawniajacq si¢ w okreslonych warunkach zewnetrznych. Zazwyczaj w sprzyja-
jacym wzrostowi ro$lin ukladzie czynnikéw abiotycznych nasiona danego
gatunku zapadaja w mniej gleboki spoczynek, bez wzgledu na przyczyny.
Stwierdzono, na przykiad, ze zawieraja one wowczas znacznie mniej zwiazkow
fenolowych 1 terpenowych, spelniajacych rolg inhibitorow kietkowania; w ko-
rzystnych warunkach mniejsza jest takze frakcja tzw. nasion twardych, a wiec
z nieprzepuszczalnymi dla wody i gazow okrywami (Grzesiuk 1 Kulka
G S

Dosc powszechnie panuje opinia,” ze wystgpowanie glebokiego spoczynku
nasion u wielu gatunkow roslin jest wynikiem ewolucyjnego przystosowania si¢
do trudnych 1 zmiennych warunkow wegetacji, zwlaszcza powtarzajacych si¢
okresOw suszy i niskiej temperatury powietrza na obszarach umiarkowanej
strefy klimatycznej. Nasiona w stanie glebokiego spoczynku, zwigzanego
najczescie] z abioza niepelng, sa mato wrazliwe nawet na dzialanie ostrej suszy
lub bardzo niskiej 1 bardzo wysokiej temperatury (Bewley 1 Black 1982).

Dlugosc okresu glebokiego spoczynku nasion jest rozna u roznych gatun-
kow terofitow, podlega takze zmianom zaleznie od warunkow otoczenia.
Wiadomo jednak, 1z w ksztaltowaniu dlugosci zycia nasion, a wigc takze
dtugotrwatosci banku, istotna role spelnia przede wszystkim ten rodzaj
spoczynku. Zostaje on przerwany wowczas, gdy nasiona osiagaja fizjologiczna
dojrzalosc, co nie oznacza, ze natychmiast kietkuja. Zazwyczaj bowiem
kielkowanie poprzedzone jest faza wymuszonego spoczynku nasion.

Spoczynek wymuszony, czylh wzgledny (ang. enforced), w przeciwienstwie
do glebokiego, charakteryzuje nasiona w pelni1 dojrzale fizjologicznie, ktore
pozostaja w stanie abiozy wylacznie wskutek uniemozliwiajacych kietkowanie
warunkow zewnetrznych: nieodpowiedniej temperatury, zbyt niskiej wilgotnos-
ct podloza, zbyt wysokiej zawartosci soli w glebie 1td. Dlugosc okresu
wymuszonego spoczynku nasion jest przede wszystkim funkcja ich tolerancj
na fizyczne czynniki §rodowiska, towarzyszace wzrostowi zarodka. W przypad-
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ku dziko zyjacych gatunkow w ich naturalnym srodowisku zostaje on zwykle

szybko przerwany, stad tez na ogol banki zbudowane wylacznie z nasion
zapadajacych w stan spoczynku wymuszonego sa nietrwale.

Krocej lub dluzej trwajaca fazg spoczynku wymuszonego przechodza
nasiona niemal wszystkich gatunkow terofitow, zyjacych w klimacie z wyraznie
zaznaczona sezonowoscia por roku (J. M. Baskin 1 C. C. B askin 1985a
1 cyt. tam literatura).

Zdolne do kietkowania, dojrzale morfologlczme 1 ﬁZJologlczme nasiona,
ktorych gleboki lub wymuszony spoczynek czesciowo lub calkowicie ustapit,
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moga przechodzi¢c w stan spoczynku wtornego, czyli indukowanego (ang.
induced) pod wplywem jednego lub kilku niekorzystnych czynnikow zewngtrz-
nych (rys. 1). Stan ten moze trwa¢ nawet kilka lat. Bodzcem do indukcji
wtornego spoczynku sa zazwyczaj warunki przeciwstawne do tych, ktore
przerywaja lub skracaja spoczynek pierwotny (Gorski 1 in. 1977).

Glebokos¢ spoczynku wtornego zalezy od stanu fizjologicznego nasion, na
ktore dziala czynnik hamujacy kietkowanie. Warunkiem niecodzownym in-
dukowania wtornego ,,uspienia” jest jednak odpowiednie uwodnienie nasion;
w nasionach suchych zjawisko to w ogole nie wystepuje.

Mechanizm wtornego spoczynku nasion nie zostal dotad w pelni wyjas-
niony. Zdaniem niektorych fizjologow jest on nastepstwem raptownego pogor-
szenia si¢ warunkow wymiany gazowej 1 przestawienia oddychania nasion na

| Spoczynek

pierwotny Usfqpleme spoczynku Kietkowanie
Primary Sei——— BT dormancy > Germination

dormancy\ / \

Spoczynek wtérny = Zahamowanie kietkowania
Secondary dormancy Inhibition of germination

2

Rys. 1. Cykle spoczynkowe nasion

Zmiany spoczynku spowodowane przez czynniki: 1 — przerywajace spoczynek, 2 — wymuszajace
lub indukujace spoczynek, 3 — warunkujace kietkowanie, 4 — hamujace kietkowanie
Dormancy cycle in seeds

Dormancy changes caused by factors: I — breaking dormancy, 2 — enforcing or inducing
dormancy, 3 — conditioning germination, 4 — inhibiting germination

dysymi‘lacjc; beztlenowa, skutkiem ktorej dochodzi do intoksykaciji zarodka
1 wyczerpania zwiazkow wysokoenergetycznych (Nikolaeva 1 1in. 1962).
Przewaza jednak poglad, iz przejScie nasion w stan wtornej abiozy zwiazane

~Jest przede wszystkim z daleko posunietym zakloceniem tzw. ukladu in-

hibitorow-promotorow, ktore reguluja aktywno$é¢ enzymow i intensywnosé
okreslonych etapow metabolizmu, wywolujac tym samym spoczynek lub
wzrost (m.an. Wareing 1 Saunders 1971, Ketring 1973).

- Zjawisko przechodzenia nasion w stan spoczynku wtdrnego wystepuje

wsrod roslin jednarocznych powszechnie (m.in. Masselink 1980, R o -

berts 1 Boddrell 1983, J. M. Baskin i C. C. Baskin 1985b,
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Baskin 1 1in. 1986). Okres ich zywotnosci jest jednak krotszy niz nasion
charakteryzujacych sie spoczynkiem pierwotnym. Warto natomiast zaznaczy¢,
ze w przeciwienstwie do glebokiego spoczynku pierwotnego, spoczynek wtorny
roznicuje termin kietkowania nasion nie tylko w czasie, ale takze w przestrzeni
(Si1lvertown 1987). '

Jak wynika z powyzszych danych, w populacjach poszczegolnych gatun-
kow terofitow banki moga by¢ utworzone wylacznie z nasion bedgcych
w stanie spoczynku bezwzglednego, wymuszonego lub indukowanego, choc¢
zwykle sa ich mieszaning. W glebie zalegaja nasiona w roznym wieku, a wiec
takze w roznej fazie spoczynku i1 gotowosci do kielkowania. Sklad banku
zmienia Si¢ w clagu sezonu wegetacyjnego 1 w kolejnych latach wskutek takich
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Rys. 2. Diagram dynamiki nasion w glebie
Diagram for the seed dynamics in soil

procesow, jak kietkowanie, $Smier¢ lub doplyw nowej porcji nasion (rys. 2):
moze si¢ takze roznic w roznych miejscach heterogennego srodowiska (P ol -
larad71982. "M Baskinn 1 CU. C:. Baskirn 1983b. §Siltvertown
1 Wilkin 1983).
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3. Trwaly bank nasion

3.1. Kryteria wyrdzniania funkcjonalnych typéw banku

Z ekologicznego 1 ewolucyjnego punktu widzenia interesujacy jest nie tyle
rodzaj ﬁzjologicznego spoczynku nasion zalegajacych w glebie przez wiele lat,
co przede wszystkim sposob osiagania przez nie stanu aktywnosci zyciowe]
1 wzorzec kietkowania. Jak si¢ okazuje, nasiona pewnych gatunkow roslin,
pomimo roznego wieku 1 zroznicowanej dlugosci zycia w glebie, przerywaja
spoczynek rownoczesnie 1 kietkuja synchronicznie, podczas gdy innych wy-
chodzg ze stanu abiozy stopniowo, wskutek czego siewki pochodzace z banku
rownowiekowych nasion wyrastaja w ciggu kilku lub wielu lat. Te dwa
podstawowe typy banku nasion sa, wedlug Grubba (1988), zwiazane
z dwoma funkcjonalnymi typami spoczynku, ktore proponuje okreslac jako
~disturbance-broken”  (przerywany  wskutek  zaburzen  Srodowiska)
1 ,risk-spreading” (rozkladajacy w czasie ryzyko $mierci). Chesson
1 Hunty (1988) wymieniaja takze inny, funkcjonalny typ spoczynku nasion,
powszechnie wystepujacy wsrod roslin potpustyn: sygnalem do przerwania
abiozy nasion jest w tym przypadku specyficzny typ warunkow pogodowych,
stad tez Grubb (1988) proponuje go nazwac ,weather-dependent”.

Przytoczone tu terminy sa przez Gru b b a (1988) stosowane zaréwno dla
okreslenia typu spoczynku, jak tez typu banku nasion przerywajacych spoczy-
nek wskutek dzialania innej grupy czynnikow. Nie maja one, niestety,

odpowiednikow w jezyku polskim, pozostawiam je zatem w Wel‘Sjl angiels-
kojezyczne;.

3.2. Typ ,,disturbance-broken”

W klasycznej postaci bank nasion przerywajacych spoczynek w odpowiedzi
na drastyczne, czgsto katastrofalne zmiany warunkow srodowiska lub tez
w nastgpstwie pojawienia si¢ w otoczeniu nowego czynnika, o silnym dzialaniu
stymulujacym kietkowanie, wystepuje u Swiattozadnych gatunkow runa les-
nego. Ich nasiona kietkuja masowo jedynie w przeswietlonych lukach pOw-
stalych po wiatrotomach lub wyrg¢bie drzew. Sygnalem do kietkowania nasion
moze byC gwaltowny wzrost intensywnosci swiatla, dobowej amplitudy tem-
peratury powietrza, zmiana skladu widma stonecznego, niekiedy takze wzrost
stegzenia azotu w glebie (Grime 1979, Fenner 1980). Charakteryzuje
ponadto nasiona pirofitow (roslin przystosowanych do przezywania pozarow),
ktorych twarde lupiny pekaja dopiero pod wpltywem bardzo wysokiej tem-
peratury lub chemicznego oddzialywania zawiesiny spalonego drewna (Gill
1981, Keeley i Pizzorno 1986). :

Gwattowne, synchroniczne kietkowanie wszystkich nasion z banku jest
w przypadku swiatlozadnych 1 stabych konkurencyjnie gatunkow cecha
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korzystna, podtrzymywana przez dobor. Nasiona nie kielkujace bezposrednio
po zaburzeniu srodowiska traca bowiem t¢ szans¢ niemal catkowicie. Jest to
spowodowane przede wszystkim bujnym rozwojem pokrywy roslinne; na
~ porebach i pozarzyskach, co dla gatunkéw reprezentujacych omawiany typ
spoczynku nasion oznacza kres mozliwosci kietkowania (Fenner 1978).
Powazne zagrozenie dla nasion pozostajacych w glebie stwarza z koler szybki
wzrost liczebnosci populacji roslinozercow 1 organizmow patogenicznych.
Szans¢ skutecznej ,,ucieczki” przed zwierzetami 1 mikroorganizmami stwarza
jedynie kietlkowanie wyprzedzajace w czasie gradacje populacjt naturalnych
wrogow (Ashton 1 Willis 1982).

Nie wiadomo, czy skrajna postac spoczynku przerywanego gwaltowna
zmiang warunkOow otoczenia jest czestym zjawiskiem wsrod terofitow. Praw-
dopodobnie charakteryzuje niektore chwasty, wycofujace si¢ z pol pozos-
tawionych odlogiem ale pojawiajace sig¢ masowo natychmiast po zaoraniu
gleby i wydostaniu sie nasion na powierzchnie, m.in. Ipomoea hederacea
(Whigham 1984) 1 Panicum capillare (J. M. Baskin 1 C. C. Baskin
1985¢). W obu przypadkach populacje przez wiele lat moga byc reprezentowane
jedynie przez banki nasion; u znacznie wigkszej liczby gatunkow zaburzenia
srodowiska sa jednak czynnikiem stlnie stymulujacym kietkowanie, decyduja-
cym o frakcji nasion opuszczajace)] bank (Froud-Williams 1 1n. 1984,
Symonides 1988a).

3.3. Typ ,risk-spreading”
3.3.1. Spoczynkowy polimorfizm nasion, przeglad teoru

Spoczynek ,risk-spreading” stanowi skrajne przeciwienstwo ,disturban-
ce-broken”. Najogodlniej biorac polega na tym, ze z banku rownowiekowych
nasion kietkuje co roku tylko pewna ich cz¢sc, pomimo korzystnych warunkow
zewnetrznych, natomiast pozostate tkwia w glebie nadal, bedac jak gdyby
rezerwa na wypadek przedwczesnej, bezpotomnej smierci rodzenstwa (rys. 3).

Rozlozone na kilka (wiele) lat kielkowanie nasion wytworzonych przez
jednego osobnika jest zewnetrznym wyrazem ich somatycznego polimorfizmu,
polegajacego na zroznicowanej dlugosci bezwzglednego spoczynku (Si1lver -
t o wn 1984). Przez teoretykow spoczynkowy polimorfizm nasion rozwazany
jest najczesciej w kategoriach strategu ,bet-hedging” lub ,risk-avoiding”
(Leon 1985 Brown 1 Venable 1986), co w wolnym tlumaczeniu
oznacza strategie unikania ryzyka. Wielu autorow podkresla, ze w $rodowis-
kach okresowo niekorzystnych strategia taka winna bycC preferowana przez
dobor, pomimo niebezpieczenstwa na jakie narazony jest trwaly bank nasion
ze strony naturalnych wrogow: nasionozercow 1 mikroorganizmow (np.
Willson 1983). Jej ewolucyjne przyczyny obrazowo wyjasnia Westoby
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S —

Kietkowanie nasion z trwatego banku
Germination from persistent seed bank

Lata
Years

Rys. 3. Dynamiczne typy trwalych bankow nasion
I — stopniowy spadek frakcj kietkowania (np. Anchusa arvensis), 2 — spadek frakcj kietkowania
po pierwszym roku, stabilizacja 1 ponowny spadek (np. Chaenorrinum minus), 3 — kolejno wzrost

1 spadek frakcji kietkowania (np. Anagalis arvensis), 4 — podobna frakcja kietkowania w kazdym
roku (np. Fumaria densiflora), 5 — frakcja kietkowania -najwieksza w pierwszym roku, w dalszych

zmienna z roku na rok (np. Veronica arvensis), 6 — frakcja kietkowania zmienna z roku na rok
(np. Myosotis arvensis)

Dynamic types of persistent seed banks

I — gradual decrease in the fraction of germinating seeds (e.g. Anchusa arvensis), 2 — decrease in
the fraction of germinating seeds after the first year, stabilization and re-decrease (e.g. Chaenor-

!



BANK NASION TEROFITOW 11 5
A, O e S D L T e e B e B e A M S S T s s

(1981): zarodek nie jest w stanie odbiera¢ z otoczenia sygnatow wskazujacych
na niebezpieczenstwo, jakie moze si¢ zdarzy¢ dopiero za kilka miesigcy, stad tez
kietlkowanie przy pierwszej nadarzajacej sie okazji byloby ryzykowne; w in-
teresie organizmu macierzystego lezy zatem rozciagnigcie kietkowania w czasie.

Ze zjawiskiem spoczynkowego polimorfizmu nasion wigze si¢ wiele zagad-
nien szczegolowych, ktore mozna uja¢ w kilka pytan: (1) Od czego zalezy
frakcja nasion spoczynkowych w ogodlnej puli nasion wyprodukowanych przez
osobnika? (2) Jaka jest optymalna, ewolucyjnie stabilna frakcja nasion spo-
czynkowych, gwarantujaca jednorocznej roslinie zachowanie cigglosci poko-
len? (3) Czy istnieje alternatywna strategia w stosunku do przediuzonego
spoczynku nasion, jako mechanizmu unikania ryzyka niepowodzenia w re-
produkcji wskutek losowo zmiennych warunkow srodowiska? (4) Jakie sily
doboru podtrzymuja roziozone w czasie kietkowanie nasion?

Odpowiedzi na te pytania poszukuje si¢ od ponad dwudziestu lat. W kla-
sycznych juz dzisiaj modelach Cohen a (1966, 1967, 1968), dyskutowanych
ostatnio przez Hanskiego (1988) i Silvertowna (1988), frakcja
nasion pozostajacych kazdego roku w banku powinna wzrastac ze wzrostem
prawdopodobienstwa catkowitego lub niemal calkowitego niepowodzenia
w produkcji nasion przez doroste osobniki. W swoich rozwazaniach Cohen
zakladal identyczne warunki zycia wszystkich osobnikow danej populacji oraz
- Scisle skorelowane, synchroniczne fluktuacje tych warunkéw w populacjach
lokalnych, pozostajacych w zasiegu rozsiewania diaspor; calkowicie pominal
wplyw czynnikow zaleznych od zageszczenia na dynamike liczebnosci kolej- |
nych generacj.

Zwiazek miedzy ryzykiem bezpotomnej Smierci organizmow semelparycz-
nych a spoczynkowym polimorfizmem nasion, choC intuicyjnie oczywisty,
bywa w niektorych modelach ignorowany. Calkowicie zostal pominigty, na
przyklad, przez MacDonalda 1 Watkinsona (1981) w ich roz-
wazaniach nad rola banku nasion w osiaganiu stanu rownowagi liczebnosci
populacji po jej zaktoceniach. Wigkszos¢ modeli opracowanych w ostatnich
latach stanowi jednak w zasadzie tylko rozwinigcie koncepcji Cohena
(1966). Uwzgledniaja one dodatkowo zalezne od zaggszczenia mechanizmy
regulacji liczebnosci populacji (Bulmer 1984, Levin 11n. 1984, Ellner
1985a, 1985b, L e 6 n 1985) oraz dyskutuja — jako alternatywe przedtuzonego
spoczynku nasion — ich migracj¢ miedzy lokalnymi populacjami, przy
zalozeniu, ze warunki dla osiagniecia sukcesu reprodukcyjnego zmieniaja sig

rinum minus), 3 — 1ncrease 1n the fraction of germinating seeds followed by its decrease
(e.g. Anagalis arvensis), 4 — the fraction of germinating seeds similar in years (e.g. Fumaris

densiflora), 5 — the fraction of germinating seeds highest in the first year, variable in years
(e.g. Veronica arvensis), 6 — fraction of germinating seeds variable in years (e.g. M yosotis arvensis)
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w nich mniej lub bardziej niezaleznie (Venable i Lawlor 1980, Metz
1in. 1983, Bulmer 1984, Leon 1985, Klinkhamer 1 1n. 1987).
Wedlug Cooka(1980)oraz Venable’a 1 Lawlor (1980) pomigdzy
zdolnoscig nasion do pokonywania duzych odleglosci w trakcie rozsiewania
(migracji) a ich zdolnoscia do dlugotrwalego zalegania w glebie istnieje
korelacja ujemna. Ich zdaniem, terofity mozna uporzadkowa¢ w szeregu, na
koncach ktorego beda — z jednej strony gatunki o tatwo migrujacych, ale
krotkotrwalych nasionach, z drugiej — gatunki o nasionach wybitnie diugo-
trwatych, ale catkowicie pozbawionych struktur ulatwiajacych dyspersje. Ze
- znacznie bardzie) szczegolowych modeli analizujacych problem ewolucyjnego
~wyboru” nasion jednego lub drugiego typu wynika, ze zalezy on od dwoch
czynnikow: (1) tempa naturalnego wzrostu populacji oraz (2) charakteru zmian
sukcesu reprodukcyjnego w populacjach lokalnych. JeSli tempo wzrostu
populacj1 jest nikte, a prawdopodobienstwo sukcesu reprodukcyjnego jest
zawsze 1dentyczne na calym obszarze — dobor bedzie faworyzowal diugo-
trwaly bank nasion stopniowo kietkujacych. Jesli natomiast populacje cechuje
duze tempo wzrostu naturalnego, zas zmiany sukcesu reprodukcyjnego w po-
pulacjach lokalnych sg losowe — dobor winien faworyzowac tatwa dyspersje

nasion (Klinkhamer 11in. 1987; por. takze Gadgil 1971 oraz Ellner
1 Shmida 1984).

Klinkhamer 11n. (1987) analizowali w kontekscie strategii ewolucyj-
nie stabilnej zalezno$¢ miedzy optymalna frakcja nasion spoczynkowych oraz
mi¢dzy optymalna frakcja nasion migrujacych a — odpowiednio — frakcja
nasion latwo rozprzestrzeniajacych si¢ ale nietrwalych oraz nasion kiel-
kuacych stopniowo na miejscu w ciggu kilku lub wielu lat. Ich modele
dowodza, ze ewolucyjnie stabilna, optymalna frakcja nasion spoczynkowych
wzrasta ze wzrostem frakcji nasion migrujacych, 1 vice versa. Jest to w pelni
zrozumiale przy zalozeniu, ze przedluzony spoczynek nasion i efektywna ich
dyspersja uksztaltowaly si¢ w toku ewolucj terofitow jako alternatywne

mechanizmy zmniejszania ryzyka w losowo zmiennych i okresowo skrajnie
niekorzystnych srodowiskach.

W rozwazaniach nad rownoczesna (laczna) 1 nierownoczesng (niezalezng)
optymalizacja frakcji nasion spoczynkowych 1 migrujacych poza areal popula-
cji cytowani autorzy neguja mozliwos¢ tej ostatniej w warunkach naturalnych.
Ich argumentacja jest prosta i przemawiajaca do wyobrazni. Ze wzrostem
tendencji do rozprzestrzeniania sie¢ nasion wiaze sie bowiem spadek cigzaru
pojedynczej diaspory (por. Baker 19741 Rabinowitz 1978). Z kolel
spadek ciezaru nasienia skutecznie zwigksza szans¢ takze na jego dlugotrwaly
spoczynek, chocby przez fakt latwiejszego wnikania w glebsze warstwy gleby
(Harper 1977, Grime 1979, Silvertown 1981). Teoretycznie mozna
si¢ zatem spodziewa¢ ujemnej korelacji zarowno pomigdzy ci¢zarem nasion
a ich tendencja do dlugotrwalego spoczynku, jak tez pomigdzy ci¢zarem nasion
a skutecznoscia ich dyspersji. Zadne z tych zalozen nie znajduje zreszta
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jednoznacznego potwierdzenia w danych empirycznych (Symonides
1988a 1 cyt. tam literatura).

Za teoretycznie najdoskonalsza strategie roslin jednorocznych, zwigkszaja-
cq szans¢ sukcesu reprodukcyjnego w Srodowiskach niestabilnych zarowno
w czasie jak tez w przestrzeni, uwazana jest produkcja nasion dymorficznych
Crawley 1986, ;- Klinkhamer .1 1n.. 1987, Symontrdes 1987a,
1988b). W ramach jednego owocostanu pewne morfy wyposazone sa w dosko-
nale rozwiniete struktury ulatwiajace dyspersje, czemu z reguly towarzyszy
niski ciezar diaspory 1 delikatne okrywy nasienne; inne morfy, pozbawione
jakichkolwiek aparatow lotnych, maja twarde okrywy, dzigki ktorym pozostaja
w stanie glebokiego spoczynku przez kilka lat. Wedlug Klinkhamera
1 in. (1987) dymorfizm nasion jest rownoczesnie najlepszym sposobem unika-
nia ograniczen niezaleznej optymalizacji rozprzestrzeniania 1 spoczynkowosci
nasion. Do innych, cho¢ juz kontrowersyjnych, zaliczany jest rozwo)j specjal-
nych struktur shuzacych dyspersji nasion (skrzydelek, puchu kielichowego,
elajosomow itp.), ktore jednak nie maja bezposredniego wplywu na kiel-
kowanie. Na produkcje takich struktur roslina musi jednak ponosi¢c dodat-
kowe koszty energetyczne, jesli zatem cig¢zar nasienia ma pozostaC nie
zmieniony, to naturalna konsekwencja takiego ,,wyboru” musi byc spadek
liczby nasion. Korzysci wynikajace z takiej strategii nie s3g zatem w peini
zrozumiale. |

Freas 1 Kemp (1983) podkreslaja wreszcie, ze alternatywa dla dlugo-
trwalego spoczynku bezwzglednego nasion moze byc ich spoczynek indukowa-
ny. W przypadku silnej reakcji nasion na bodzce zewngtrzne, informujace
o niekorzystnych tendencjach zmian warunkow srodowiskowych, spoczynek
wewnetrzny przestaje byc cecha przystosowawcza. Zdaniem tych autorow im
efektywniejszy jest spoczynek indukowany, tym stabiej powinien si¢ zaznaczac
spoczynek bezwzgledny. '

3.3.2. Spoczynkowy polimorfizm nasion a srodowisko zycia terofitow

Pelna analiza zaleznosci miedzy rodzajem produkowanych nasion, frakcja
nasion spoczynkowych, dtugoscia ich zycia w glebie 1 dynamika kietkowa-
nia — z jednej strony, a stopniem ryzyka bezpotomnej smierci osobnikow
zwiazanego z warunkami srodowiska, w ktorych zyja 1 (lub) ewoluowaly
poszczegolne gatunki terofitdw — z drugiej strony, nie jest mozliwa. Tylko
w nielicznych pracach poswigconych bankowi nasion przeprowadzono bowiem
szczegotowe badania na poziomie osobnika, tj. oceniono, ile nasion z ogolnej
liczby wyprodukowanych przez rosling kielkuje w tym samym roku, ile
w latach nastepnych. W wigkszosci prac zaymowano si¢ dynamika banku jako
takiego, bez wnikania w szczegoly dotyczace wieku 1 pochodzenia nasion.
W tym drugim przypadku nie sposob rozstrzygnac, do jakiego stopnia wzorzec
kietkowania w cyklu wieloletnim odzwierciedla okreslony typ polimorfizmu
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M

nasion, w jakim jest natomiast funkqa zroznicowanego plonu nasion w po-
przednich pokoleniach.

Aby odpowiedzie¢ na pytanie, czy spoczynkowy polimorfizm nasion
uksztattowal si¢ wskutek dzialania okreslonych sit doboru naturalnego, spro-
bujmy poroéwnaé¢ behawior nasion terofitow wystepujacych w kilkunastu
wybranych typach ekosystemow, pogrupowanych wedlug dwoch kryteriow:
(1) czestotliwosci 1 powtarzalnosci takich zaburzen w uktadzie czynnikow
zewnetrznych, ktére — przynajmniej teoretycznie — stanowig ryzyko smiercl
osobnikow juwenilnych lub niepowodzenia w reprodukcji osobnikow doros-
tych, oraz (2) zasobnosci biotopu w rekwizyty niezbedne do osiagnigcia sukcesu
reprodukcyjnego. Waloryzacja srodowisk jest z natury rzeczy uproszczona
1 arbitralna; dodatkowym elementem analizy bedzie zatem porownanie wilas-
ciwosci nasion gatunkow zasiedlajacych ten sam biotop w tych przypadkach,
w ktorych dane empiryczne na to pozwalaja.

I. Ekosystemy lasow lisciastych umiarkowanej strefy klimatycznej, ich
okrajkow 1 zarosli; stabilne 1 na ogol korzystne warunki zycia roshn.

. Le$ne terofity, reprezentowane w sumie przez niewielka liczbe gatunkow,
zwykle albo w ogole nie tworza trwalego banku nasion, jak Impatiens
parviflora Jouret 1974), I. capensis (Winsor 1983) 1 Collinsia verna
(JJM.Baskin 1C. C. Baskin 1983a), albo tez bank jest skrajnie maty, nie
przekraczajacy 1% ogolnej liczby nasion wyprodukowanych przez osobnika,
jak w przypadku Floerkea proserpinacoides (Smi1th 1983a). Sa jednak dane
wskazujace na mozliwos¢ zapadania nasion w dlugotrwaly stan spoczynku
indukowanego, jesli zostaly one wplukane w zbyt glebokie warstwy gleby
(Zimmerman i Cook 1985). Okazuje sic takze, iz nasiona kleis-
togamiczne lesnych gatunkow amfikarpicznych, np. Amphicarpaea bracteata,
mogq zachowacC zdolnosc kietkowania po dwuletnim okresie przebywania
w glebie (Schnee 1 Waller 1986).

Nasiona typowo lesnych terofitow sa stosunkowo duze rozprzestrzenla]c;
si¢ stabo, tworzac skupiska w sasiedztwie osobnika macierzystego. Ewolucyjne
korzysci wynikajace z rownoczesnego przerwania krotkotrwalego spoczynku
wewnetrznego sa w tym przypadku niewatpliwe. Tylko synchroniczny pojaw
1 odpowiednio duze zageszczenie kietkOw umozliwia 1m bowiem przebicie si¢
przez gruba warstwe sciolki 1 ochrone przed konkurencja ze strony nieco
pozniejszych fenologicznie bylin (Smith 1983b, Winsor 1983).

Terofity charakterystyczne dla przeswietlonych lasow, ich okrajkow 1 zaros-
li, zazwycza) produkuja nasiona o wydluzonym spoczynku wewnetrznym.
Frakcja nasion spoczynkowych moze byc¢ jednak bardzo zmienna w kolejnych
genéracjach, jak to u Melampyrum pratense stwierdzit M asselink (1980).

II. Ekosystemy wysokogorskich muraw, pustyn ze stala pora deszczowa
1 nadmorskich wydm.
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Na zespot czynnikow ograniczajacych swobodny rozwoj roslin sktadaja si¢
tu przede wszystkim: zbyt niska lub zbyt wysoka temperatura (odpowiednio,
w pietrze alpejskim gor 1 na pustyniach), skape opady (na pustyniach), ruchome
i ubogie w skladniki pokarmowe podloze (na pustyniach i wydmach). Tym
niemnie}, w zadnym z tych srodowisk warunki zycia roslin nie zmieniaja si¢
w sposob nieprzewidywalny ze wzgledu na przebieg ich cyklu zyciowego,
dostosowany do cyklicznych okresow niekorzystnych.

Terofity zasiedlajace wymienione ekosystemy reprezentuja skrajnie rozne
strategie. Niektore buduja trwale banki z duza frakcja nasion o glebokim
spoczynku pierwotnym, jak wysokogorskie — Koenigia islandica, Polygonum
confertiflorum 1 P. douglasii (R e ynald s 1984), pustynne — Lappula redowskii
1 Lepidium lasiocarpum (Freas 1 Kemp 1983) lub wydmowa — Cerastium
semidecandrum (G ru b b 1988). Inne albo w ogole nie maja trwalych nasion,
jak chocby sasiadka L. lasiocarpum — Pectis angustifolia 1 fakultatywnie
jednoroczna roslina pustyn — Blepharis persica (Freas 1 Kemp 1983,
Gutterman 11n. 1967, odpowiednio) oraz wydmowa Cerastium atrovirens
(M a ck 1976), albo produkuja minimalng ich liczbe. Ostatnia grupe reprezen-
tuja m.in. terofity nadmorskich wydm: Vulpia fasciculata. (W atkinson
i Harper 1978), Phleum arenarium (Ernst 1981) oraz Erophila verna,
M yosotis ramosissima 1 Valerianella locusta (G r u b b 1988). Warto podkreslic,
ze w populacjach E. verna zasiedlajacych wydmy srodladowe bank nasion
w ogole nie wystepuje (Symonides 1984), zasS u P. arenarium tworza go
wylacznie najdrobniejsze nasiona, stanowiace zaledwie 3% produkcji osob-
niczej; kietkuja one stopniowo w ciagu pieciu lat (Ernst 1981).

III. Ekosystemy pol uprawnych, ugorow, trawnikow; korzystne warunki
wzrostu w okresach miedzy zakloceniami, ktore moga miec charakter przewi-
dywalnych lub -nieprzewidywalnych, np. orka, nawozenie, stosowanie pes-
tycydow, zmiana lub zaniechanie uprawy, okresowe pielenie lub strzyzenie
runi.

Jednoroczne gatunki chwastow, obeymujace liczng grupe terofitow 1 rowno-
czesnie duza frakcje ogolnej liczby gatunkow chwastow, zazwyczaj charak-
teryzuja sie ogromna plodnoscia 1 slabo rozprzestrzeniajacymi sie¢, ale dtugo-
wiecznymi nasionami (Harper 1977, Solbrig 1980, Spira 1 Wag-
ner 1983). Zywotno$¢ nasion niektorych gatunkéw jest przy tym imponujaca.
Wynosit ona ok. 2000 lat u Spergula arvensis (M ai1llette 1985), 85 lat
u Veronica arvensis (J. M. Baskin 1 C. C. Baskin 1983b), 50 Ilat
u Panicum capillare 1 Chenopodium album (J. M. Baskin 1 C. C. Baskin
1985¢), 40 lat u Capsella bursa-pastoris (B os bach 11n. 1982). Pewne gatunki, -
jak sie okazuje, produkuja niemal wylacznie nasiona w stanie dlugotrwalego
spoczynku wewnetrznego, jak np. C. bursa-pastoris, ktorej populacje sa zatem
odtwarzane giownie z banku nasion (Hurka 1 H aase 1982); u innych, np.
V. arvensis, udzial nasion spoczynkowych w ogolnej puli nasion wyprodukowa-
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nych przez osobnika jest niewielki, chociaz zmienny w roznych latach, zaleznie
od warunkow towarzyszacych roslinie w czasie wzrostu 1 kwitnienia (J. M.
Baskin 1-CAl - BaskEn:Hssh):

Liczba gatunkow jednorocznych chwastow, ktore w ogole nie tworza
trwatych bankow nasion, prawdopodobnie jest niewielka. Sq to albo terofity
fakultatywne, jak Sida spinosa (J. M. Baskin 1 C. C. Baskin 1984), albo
tez gatunki, ktorych wrazliwe nasiona blyskawicznie reaguja na zmiang
warunkow zewnetrznych 1 latwo zapadaja w stan wymuszonej abiozy, jak
Arenaria serpyllifolia 1 Cerastium viscosum (J. M. Baskin 1 C. C. Baskin

- 1986). , S0 o |

Interesujace jest poroOwnanie wlasciwosci nasion chwastow 1 roslin upraw-
‘nych tego samego gatunku. Dla przyktadu, Panicum milliaceum — jako
chwast — produkuje nasiona dlugowieczne lub wyposazone w struktury
ulatwiajace dyspersje, stopniowo dojrzewajace 1 stopniowq kietkujace w ciagu
sezonu wegetacyjnego. Biotypy uprawne maja nasiona wieksze, pozbawione
aparatow lotnych 1 nietrwale, kielkujgce synchronicznie, podobnie jak syn-
chronicznie dojrzewajace na roslinie macierzystej (Cavers 1 Bough 1985,
Colosi iin. 1988). ,,Uciekinierzy” z wlasnej monokultury prawdopodobnie
ewoluujg zatem w tym samym kierunku, co ich dziko rosnacy przodkowie
zanim zostali poddani rezimowi uprawy.

Bezwzgledna dlugos¢ zycia nasion chwastow — terofitow nie jest dokladnie
znana; wiele danych wskazuje jednak, iz z reguly przekracza ona pigc lat
(Roberts 1964, Roberts i Boddrell 1983, Symonides 1985).
Wiadomo takze, iz rozni si¢ znacznie u roznych gatunkow, podobnie zreszta
jak rozni sie udziat dlugotrwalych nasion w puli wyprodukowanych 1 dynami-
ka ich kielkowania.

Ro6znorodnos¢ behawioru nasion chwastow doskonale ilustruje przyktad
zaczerpniety z badan Robertsa 1 Boddrella (1983), poswigconych
dynamice kietkowania nasion tego samego wieku u 10 pospolitych gatunkow
w ciagu pieciu kolejnych lat. Oto najwazniejsze wyniki.

Po pierwsze, frakcja nasion utrzymujacych zywotnosC po pigcioletnim
okresie zalegania w glebie wahala si¢ od skrajnie niskiej, bo nie przekraczajacej
1% (Chaenorrhinum minus 1 Euphorbia peplus) do bardzo wysokiej, osiagajacej
co najmnie] 15% (Anagalis arvensis 1 Funaria densiflora); dane te posrednio
swiadcza o zroznicowane] dlugowiecznosci banku.

Po drugie, kietlkowanie nasion w cyklu wieloletnim odbywato si¢ wedlug
czterech podstawowych wzorcow: (1) gros nasion kietkowato juz po roku
zalegania w glebie, po6zniej stopniowo coraz mniej (Anchusa arvensis 1 Chaenor-
rinum minus), (2) frakcja kietkujacych nasion stopniowo rosta w ciggu trzech lat,
a nastepnie stopniowo malala (Anagalis arvensis 1 Aphanes arvensis),
(3) kazdego roku kietkowala podobna frakcja nasion (Fumaria densiflora)
1 (4) frakcja kietkujacych nasion byla zmienna z roku na rok, chocC z reguly
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najwyzsza w pierwszym roku (Lamium amplexicaule, L. purpureum, M yosotis
arvensis 1 Veronica arvensis).

Po trzecie, wedlug czterech wzorcow przebiegalo takze kietkowanie nasion
w sezonie wegetacyjnym: (1) nasiona kietkowaly tylko wiosng lub (2) tylko
jesienia (odpowiednio, Anagalis arvensis i Lamium amplexicaule), (3) w sezonie
wystapilty dwa wyrazne szczyty kielkowania: wiosenny 1" jesienny (Veronica
arvensis) oraz (4) pojaw siewek odbywal sie od wiosny do jesieni (Lamium
purpureum). Warto w tym miejscu zaznaczyc, ze sezonowy wzorzec kietkowania
dlugotrwatych nasion chwastow moze si¢ r6zni¢ nawet u tego samego gatunku
w roznych regionach klimatycznych (J. M. Baskin i C. C. Baskin 1986);
moze on by¢ takze uzalezniony od rodzaju uprawy, ktorej towarzysza
poszczegolne gatunki (Chancellor 1985).

Niektore chwasty, przywiazane do wybitnie jalowych, piaszczystych gleb,
produkuja nasiona dymorficzne. Na przyklad, w koszyczkach Heterotheca

latifolia wystepuja dwojakiego rodzaju nietupki: promieniste — bez puchu
kielichowego, z twardymi, grubymi okrywami, slabo rozprzestrzeniajace si¢
1 stopniowo kieltkujace w ciagu kilku lat oraz dyskowe — z doskonale

rozwinietym puchem kielichowym, cienszymi okrywami 1 1zejszymi zarodkami,
kielkujace z dala od rosliny macierzystej natychmiast po pierwszym opadzie
deszczu. Wplyw obu morf na dostosowanie osobnika zalezy od panujacych
warunkow zewnetrznych: w korzystnych rosnie przewaga nielupkow dysko-
wych, w niekorzystnych — promienistych (Venable i Levin 1985).

IV. Ekosystemy terenow podmoklych 1 zasolonych; czynnikiem okresowo
ograniczajacym wzrost i rozw0j roslin jest labilny poziom wilgoci 1 zasolenia
podloza. |

Zwiazek miedzy oddzialywaniem zmiennej wilgotnosci podtoza a wilas-
ciwosciami nasion terofitow jest doskonale widoczny przy porownaniu dwoch,
~ blisko spokrewnionych gatunkow Limnanthes, z ktorych jeden — L. flocos-
sa — zyje w pewnej odleglosci od strumieni 1 stawow, stad tez narazony jest na
fluktuacje poziomu wody w glebie wiosna 1 susze w okresie letnim, drugi —
L. alba — porasta ich brzegi, zyje zatem w bardziej stabilnych warunkach.
Nasiona L. flocossa powstaja w duzej mierze autogamicznie, sa kosztowniejsze
energetycznie i znacznie bardziej dlugotrwale niz L. alba. Strategie zmniej-
szonego ryzyka, stosowana przez L. flocossa, dodatkowo podkresla wczesniej-
sze zawlazywanie kwiatow 1 owocoOw, co ma je] gwarantowac wydanie nasion
pomimo letniej suszy (Ritland 1 Jain 1984).

Terofity siedlisk stonych (halofity) zazwyczaj produkuja nasiona polimor-
ficzne, przy czym polimeorfizm dotyczy nie tylko dlugotrwatosci spoczynku, ale
takze tolerancji nasion na zasolenie podloza. Jest on wyrazem przystosowania
tej grupy roslin zarowno do zmiennego poziomu wilgotnosci 1 stezenia soli
w glebie, jak tez do presji silniejszych konkurencyjnie halofitow fakultatywnych
(Ungar 11n. 1979, Beeftink 1985 Ungar 1987).

| — .
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Zroznicowane morfologicznie i fizjologicznie nasiona z reguly zajmujq inne
polozenie w kwiatostanie. Dla przyktadu, nasiona Salicornia patula powstate
w Srodkowej jego czeSci sa wieksze, rozprzestrzeniaja si¢ lepiej, kietkuja
w szerszym zakresie stezenia soli i warunkow Swietlnych, natomiast znacznie
szybciej traca zywotnoS¢ w porownaniu z nasionami wyroslymi w bocznych
czesciach kwiatostanu. Zaleznie wigc od stezenia soli w glebie 1 tym samym
zageszczenia populacji konkurentow, szanse na pomyslny rozwoj majq nasiona
jednego lub drugiego typu, a nie wszystkie lub zadne (Berger 198)5).

V. Ekosystemy tzw. obszaréw zaburzonych: nieuzytkow, srodladowych
wydm 1 piaszczysk, przydrozy, torowisk kolejowych, smietnikow, kamienio-
lomow, pozostajacych pod wplywem silnej antropopresji lub calkowicie
uksztattowanych przez czlowieka; panujacymi gatunkami sa w takich ukltadach
rosliny psammofilne, ruderalne 1 ubikwistyczne.

Wsrod terofitow omawianej grupy ekosystemow sa zarOwno reprezentanci
obu skrajnych typow przystosowan do losowo zmiennych 1 niekorzystnych
warunkow, jak tez ich klasycznej ,,dwoistosci”, wyrazajacej sie w produkcji
diaspor dymorficznych. £

Nasiona lekkie, nietrwale, ale latwo rozprzestrzemajgce si¢ na duze
odlegtosci produkuja, miedzy innymi, Bromus sterilis (Chancellor 1968)
1 Lactuca serriola (Carter 1 Prince 1985). Populacje tego drugiego
gatunku sa rownoczesnie typowym przykladem ,,wedrujacych” wzdluz wszel-
kiego rodzaju ladowych szlakéw komunikacyjnych. Wskutek catkowitego
braku trwalego banku nasion L. serriola nie wystepuje w srodowiskach swiezo
zaburzonych, zas mala sila konkurencyjna nie pozwala je) z kole1 utrzymac sie
na jednym stanowisku dluzey nmiz 3—35 lat. Doskonale rozwiniety puch
kielichowy 1 niski cigzar latwo migrujacych nasion powodujq, ze roslina
rozprzestrzenia si¢ wiatrosiewnie na dziesiatki kilometrow w ciagu roku, co jest
bezposrednia przyczyna gwaltownych zmian ogolnego zasiggu gatunku
(Carter. 1 -Prince 1983 Prance 10 IH83].

Erucastrum gallicum, roslina torowisk kolejowych 1 kamieniolomow oraz
Geranium carolinianum, porastajaca smietniki, ,,wybraty” — na odwrot — stra-
tegie zgodng z modelem Cohena: produkuja nasiona pozbawione jakichkol-
wiek struktur ulatwiajacych dyspersje, ale zdolne do dlugotrwatego przebywa-
nia w podtozu (Klemow i Raynal 1983, Roach 1986). Z ogolnej puli
nasion wyprodukowanych przez E. gallicum, bardzo zreszta zmiennej pod
wzgledem liczby w poszczegolnych latach, ok. 20% przezywa w glebie dluze)
niz piec lat. Nic dziwnego, ze je] populacje doskonale odnawiaja sie kazdega
roku, nawet jeshh w poprzednim sezonie ani jeden osobnik nie zdotal zaowoco-
wac (Klemow 1 Raynal 1983).

Z. omawianym typem ekosystemow zwiazana jest takze pewna liczba
gatunkow z dobrze wyksztalconym dymorfizmem nasion, m.in. Senecio jacobea
1 Hypochoeris glabra (Baker 1 O’Dowd 1982, McEvoy 1984).
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U §. jacobea ok. 38% nasion rozsiewa si¢ anemochorycznie na duza odleglosc,

natomiast pozostate opadaja w poblizu rosliny macierzystej tworzac tzw.
- powierzchniowy bank nasion. Duza cze$é¢ tych nasion kietkuje w pierwszym
sezonie wegetacyjnym, zas przecietnie 11,4% buduje trwaly bank. Co prawda
nie jest to znaczaca frakcja, ale ze wzgledu na ogromng ptodnosc S. jacobea
w glebie zalega zwykle kilkadziesiat tysiecy nasion w przeliczeniu na 1 m?*
(McEvoy 1984).

Szczegolna grupe terofitow przystosowanych do zycia w srodowiskach
zaburzonych stanowia tzw. gatunki amfikarpiczne. Ich swoiste wilasciwosci
. polegaja na produkcji bardzo niskiej (czesto 1—3) liczby duzych nasion
podziemnych 1 — w korzystnych warunkach pogodowych — znacznie wigkszej
liczby nasion powietrznych (Cheplick 1987, Symonides 1987b). Na-
siona podziemne nie s3 jednak trwale, zatem ani bank nasion, ani tez ich
dyspersja — jako mechanizmy zmniejszania ryzyka bezpotomnej S$mierci
osobnikow — nie sa w tym przypadku realizowane.

Warto wreszcie podkreslic, ze niektore terofity omawiane) grupy ekosys-
temow ,,wylamuja” sie z wszelkich schematow przewidzianych przez .teorety-
kow. Nasiona Spergula vernalis, porastajacej m.in. - zwydmione nieuzytki
i piaszczyska, maja doskonale rozwiniety aparat lotny w postaci skrzydelek, co
nie zmienia faktu, 1z rozsiewajq sie gltownie w poblizu rosliny macierzystej
1 buduja trwaly bank (Symonides 1978, 1985). Z kolei nasiona Erophila
verna — w identycznych warunkach — pozbawione sa jakichkolwiek struktur
ulatwiajacych dyspersje 1 rownoczesnie sa wybitnie krotkotrwate. Do cech
przystosowawczych tego drugiego gatunku nalezy scisle zsynchronizowany

z warunkami pogodowymi termin kielkowania nasion oraz tempo osiggania
dojrzatosci rozrodcze) (Symonides 1983, 1984, Grub b 1988).

V1. Ekosystemy skrajnie suchych pustyn, ze skaqpymi opadami raz na kilka
lat; zasiedlone przez niezwykle ubogg flore, w tym takze nieliczne tylko gatunki
terofitow. ,

- Opady w 1losct 25—80 mm rocznie, ktore czesto sprowadzaja si¢ do
jednorazowego deszczu w kilkuletnich przedzialach, wymagaja od terofitow
swoistych przystosowan. 1 tak, Anastatica hierochuntica buduje wprawdzie
trwaly bank nasion, ale w przeciwienstwie do innych roslin, nasiona tkwia
w martwych, zwinietych w ksztalcie kuli, szkieletach osobnikow macierzystych;
temperatura piaskow jest z reguly zbyt wysoka, letalna nawet dla nasion.
W czasie opadu nasiona sa wyplukiwane z zewng¢trzne) warstwy takiey kul,
- pozostale nadal sa ,,uwigzione” przez rosling macierzysta 1 oczekuja nastepnego
deszczu. Woda wyplukuje takze substancje chemiczne inhibitujace kietkowa-
nie, stad tez kietki pojawiaja si¢ natychmiast, pod warunkiem, ze opad byl
wystarczajaco intensywny (Friedman 1 Stein 1980).

Niektore gatunki skrajnie suchych pustyn, np. Medicago laciniata var.
laciniata 1 M. laciniata var. brachyacantha, ewoluowaly w innym kierunku.
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Produkuja nasiona wyjatkowo drobne, ale dzieki temu odporne na dzialanie
wysokiej temperatury piasku i zdolne do dlugotrwalego spoczynku. Opady,
zdarzajace sie co kilka lat, sa wystarczajacym warunkiem przetrwania obu
odmian Medicago, cho¢ zwykle populacje reprezentowane sa wytacznie przez
banki nasion (Friedman 1 Elberse 1976).

Z omawianym typem ekosystemOw zwiazane sa wreszcie amfikarpiczne
terofity, w tym takze reprezentujace skrajna postac tzw. pesymistycznej
strategil reprodukcyjne), jak Gymnarrhena micrantha (Zeide 1978, Sym o -
nides 1987b). Jej duze, cigzkie, pozbawione aparatow lotnych 1 rownoczesnie
nietrwale nietupki wytwarzane sa do$¢ glgboko pod powierzchnia gleby.

- Kietkuja one w bliskim sasiedztwie rosliny macierzystej, zatem w odpowied-
nim, ,,sprawdzonym” przez nig miejscu. Co kilka lat, w wyjatkowo korzystnych
‘warunkach zewnetrznych, nietupki pojawiaja sie rowniez na pedach nadziem-
nych rosliny. Lekkie 1 wyposazone w puch kielichowy moga si¢ z latwoscia
rozprzestrzeniaC z dala od osobnika macierzystego. Czy charakteryzuje je

rOwnocze$nie przedluzony spoczynek — nie wiadomo (Koller i Roth
1964).

k
* %

Ten krotki przeglad spoczynkowego behawioru nasion terofitow nie
wyczerpuje ani listy gatunkow przywigzanych do niestabilnych 1 niekorzyst-
nych biotopow, ani tez skali srodowisk przez nie zamieszkanych. Swiadomie
pomin¢lam w nim np. terofity ekosystemow trawiastych, ze wzgledu na duza
rozpietos¢ warunkow, jakie w nich panuja zaleznie od strefy klimatyczne;,
rodzaju podtoza 1 formy.uzytkowania przez czlowieka. Zrozumiale jest jednak,
1z takze w tej grupie roslin jednorocznych niektore gatunki maja nasiona
wybitnie nietrwale, np. Euphrasia stricta (During 1 in. 1985), Phlox
drummondii (Leverich 1 Levin 1979) lub Portulaca oleracea
(J. M. Baskin i C. C. Baskin 1985a), podczas gdy inne buduja trwaty
bank, np. Panicum -capillose, Laevenworthia stylosa 1 Sedum pulchellum
(J.M. Baskin 1 C. C. Baskin 1972b, 1977, 1985a). W sumie, analiza
wlasciwosci nasion terofitow przeprowadzona na tle warunkow srodowiska,
w ktorym zyja poszczegolne gatunki, prowadzi do kilku wnioskow:

Po pierwsze, trwaly bank nasion jako cecha zwigkszajaca dostosowanie
semelparyczne) rosliny w niestabilnym Srodowisku uksztaltowala si¢ niezalez-
nie w toku ewolucji-poszczegolnych gatunkow, w wyniku dziatania roznych sit
doboru naturalnego. Swiadczy o tym podobny behawior nasion produkowa-
nych przez terofity tak roznych ekosystemow, jak alpejskie pietro gor, gorace
pustynie, solniska, pola orne i nieuzytki.

Po drugie, spoczynkowy polimorfizm nasion, jakkolwiek charakteryzuje
duza liczbe gatunkow, nie jest jedynym mechanizmem osiggania sukcesu
reprodukcyjnego terofitow w losowo zmiennym srodowisku (por. Symoni -
des 1988a). Tym niemniej, zakladana w teorii zdolno$¢ nasion do latwego
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rozprzestrzeniania, niekoniecznie musi by¢ rozwigzaniem alternatywnym
w stosunku do przedtuzonego spoczynku wewnetrznego. Przyktad Gymnar-
rhena micrantha oraz Erophila verna wskazuje, iz w toku ewolucji terofitow
wyksztalcﬁy si¢ jeszcze co najmniej dwa inne sposoby zminimalizowania
ryzyka niepowodzenia w reprodukcji: geokarpia oraz sprawnie funkcjonujacy
spoczynek indukowany w polaczeniu z plastycznym podzialem zasobow na
wzrost 1 reprodukcie.

Po trzecie, calkowicie rozne strategie osiggania sukcesu reprodukcyjnego
mogly sie rozwinagé w odpowiedzi na dzialanie identycznych sit doboru.
Dowodza tego cytowane przyklady krancowo roznych wilasciwosci nasion
w przypadku gatunkow zasiedlajacych te sama pustynie czy te sama wydme.
Obecno$¢ lub brak trwalego banku nasion wsrdd terofitdbw wystepujacych
- obecnie w identycznych warunkach nie oznacza jednak, iz ewoluowaly one pod
presja tych samych sit doboru. Przedluzony spoczynek nasion moze by¢ wiec
racze] swiadectwem drogi ewolucyjnej gatunku niz skladnikiem dostosowania

w aktualnie panujacych warunkach, w ktorych nie ma on wartosci przy-
stosowawcze].

3.4. Typ ,,weather-dependent” |

Prac dotyczacych spoczynku n(asion w trwalym banku, przerywanego na
skutek dzialania okreslonych warunkow pogodowych, nie ma wiele. Sam
termin, jak zaznaczylam wczesniej, zaproponowano dopiero kilka miesiecy
temu 1 zdefiniowano go bardzo lakonicznie, bez wnikania w istote roznic
miedzy ,risk-spreading” a ,,weather-dependent” (por. Grubb 1988).

Na pozor oba typy banku sa podobne: z puli rownowiekowych nasion
kietkuje w kolejnych latach tylko pewna ich frakcja. Jesh jednak w przypadku
risk-spreading” termin kietkowania nasion zdeterminowany jest r6zna dtugo-
scia ich wewnetrznego, glebokiego spoczynku, to ,,weather-dependent” polega
najprawdopodobniej na zroznicowanej reakcji nasion na kompleks czynnikow
zewnetrznych, zwlaszcza intensywnosci Swiatla oraz temperatury 1 wilgotnosci
podioza. W tym drugim przypadku fizjologicznie dojrzale do kietkowania
nasiona w roznym czasie przerywaja spoczynek wymuszony i z rozng latwoscia
zapadaja w stan abiozy indukowanej, zaleznie od aktualnie panujacych
warunkow otoczenia. |

Funkcjonowanie banku zaleznego od warunkow pogodowych doskonale
ilustruje przyktad Ambrosia artemisiifolia. Okres pierwotnego spoczynku glebo-
kiego przypada tylko na miesiace letnie. Nasiona dojrzewaja jesienia, ale do
kietkowania wymagaja stratyfikacji. Kietkuja zatem dopiero wiosng. Tem-
peratura w tym czasie jest jednak odpowiednia wylacznie dla nasion znaj-
~dujacych si¢ tuz pod powierzchnia gleby, do ktorych ponadto docierajg
promienie stoneczne, stymulujace kietkowanie. W glebszych warstwach gleby
nasiona zapadaja w stan spoczynku indukowanego, do przerwania ktorego
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znowu wymagaja stratyfikacji. Po zimie, jesli np. wskutek dzialalnosci zwierzat
glebowych nasiona zostana przemieszczone pod jej powierzchnig — wykiel-
kuja; jesli nie — zapadaja ponownie w stan spoczynku indukowanego.
W sumie, ok. 40% nasion kielkuje stopnipwo w ciagu kilku lat
(J.M.Baskin 1 C. C. Baskin 1980). Podobny mechanizm stopniowego
kietkowania nasion z banku w cyklu wieloletnim wystepuje, miedzy innymi,

u Arabidopsis thaliana, Arenaria patula, A. serpyllifolia 1 Cerastium viscosum
(J. M. Baskin 1 C. C. Baskin 1972a, 1985a, 1986).

3.5. Sezonowy wzorzec kielkowania

Termin kietkowania nasion zalegajacych w trwalym banku uwarunkowany
jest zarowno czynnikami natury endogennej, jak tez stymulujacym dziataniem
czynnikOw egzogennych: temperatury, §wiatla, wilgotnosci podtoza. Przewaga
wplywu jednej lub drugiej grupy czynnikow jest cecha gatunku, stad tez
fenologia pO_]an.l siewek moze byC co roku bardzo podobna, moze si¢ tez
znacznie rozni¢ zaleznie od warunkéw otoczenia.

Silnie wyrazony, endogenny rytm kieltkowania charakteryzuje np. nasiona
Rhinanthus serotinus, co wykazal eksperymentalnie ter Borg (1972, cyt. za
Grubbem 1988). Pommmo stalej wilgotnosci podtoza 1 stalej temperatury
powietrza nasiona tego poOlpasozyta kietkuja w regularnych odstepach czasu,
mniej wiecej co 10 miesiecy (rys. 4). Prawdopodobnie w warunkach natural-
nych ten endogenny cykl jest troch¢ modyfikowany przez czynniki pogodowe,
wskutek czego siewki pojawiaja si¢ zawsze w tym samym miesigcu roku.

Nasiona gatunkow pustynnych maja z kolei termin kielkowania Scisle
zsynchronizowany z opadami deszczu. Dlaczego jednak pewne gatunki reaguja
na pierwsza, a inne — na drugq pore¢ deszczowa w ciggu roku — nie wiadomo
(Inouye 1 1n. 1980).

U wielu gatunkow terofitow na spoczynkowy pollmorﬁzm nasion naktada
si¢ ich zroznicowana reakcja na bodzce stymulujace kielkowanie, stad tez
W sezonie wegetacyjnym moze si¢ pojawiac nie jedna, ale dwie lub nawet kilka
kohort siewek. Kietkowanie nasion w dwoch lub kilku ,,porcjach” jest forma
dodatkowego zabezpieczenia potomstwa, choC z gory okresla zroznicowane
szanse na pomyslny rozwoj wszystkich potomkow; zmniejsza jednak rowno-
czesnie ryzyko smierci calej puli osobnikow, ktore w danym roku ,,powinny”
si¢ reprodukowac.

Frakcja nasion kietkujacych w kolejnych dwu lub kilku kohortach jest
rozna, zalezna od gatunku. Na przykiad, u Erucastrum gallicum tylko nieliczne
siewki wyrastaja jesienia, ogromna wiekszos¢ — dopiero wiosna. Osobniki
kohorty jesiennej przezywaja gorzej i sa mniej plodne niz kohorty wiosennej
(Klemow 1 Raynal 1983). Odwrotna sytuacja wystepuje w przypadku
Spergula vernalis; znacznie liczniejsza jest kohorta jesienna niz wiosenna, przy
czym osobniki z tej pierwszej przezywaja lepiej i produkuja wiecej nasion niz
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z drugie] (Symonides 1974). Z kolei Papaver dubium jest przykladem
gatunku, ktorego nasiona kietkuja w podobnym procencie jesienia i wiosna.
Wigkszosc osobnikow kohorty jesiennej wprawdzie wymiera w ciagu zimy, tym
niemniej te nieliczne przezywajace daja w sumie wigksza produkcje nasion niz
suma osobnikow kohorty wiosennej (Arthur i in. 1973). Liczne gatunki
maja wreszcie bardzo rozciagniety w czasie okres kielkowania, ze stabo
zaznaczonym szczytem na poczatku lub w srodku sezonu. Trudno w takich
przypadkach wyodn;bmc nieciagle kohorty, okazuje sie jednak, ze i wowczas
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Rys. 4. Kietkowanie nasion Rhinanthus serotinus (R. angustifolius) w warunkach laboratoryjnych,
w temperaturze 4°C (wg ter Borga 1972, cyt. za Grubbem 1988)

Germination of seeds of Rhinanthus serotinus (R. angustifolius) kept in the laboratory at 4°C for
five years (from ter Borg 1972, after Grubb 1988)

los siewek w duzym stopniu zdeterminowany jest terminem ich pojawu. Na
przykiad, u Leavenworthia stylosa najlepiej przezywaja siewki pojawiajace si¢
w srodkowe) czesci fazy kietkowania, a wyroste z nich rosliny charakteryzuje
znacznie wyzsza plodnosc niz z poczatkowego 1 koncowego okresu (Sol-
brig v Rodbiuns: 1970,

Przyczyny odmienne) fenologn kietkowania nasion wyprodukowanych
przez tego samego osobnika nie sq dotychczas zbadane. Pewne dane wskazuja

jednak, 1z dlugotrwalosc zalegania w glebie nie ma zadnego wplywu na termin

127
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kietkowania (Egley i D uk e 1985). Bardziej prawdopodobny jest natomiast
zwigzek miedzy warunkami zewnetrznymi, ktore towarzysza roslinie w trakcie
kwitnienia i owocowania, a wrazliwoscia nasion na bodzce zewngtrzne,
stymulujace kietkowanie. U Geranium carolinianum, na przyklad, z wczesnie
zawigzanych w sezonie owocOw pochodza nasiona wigksze, ale pozniej
kietkujace niz z owocow powstalych pod koniec fazy generatywnej (Roach
1986). Dokladny mechanizm tego zjawiska nie jest jednak znany.

4. Przejsciowy bank nasion |

Nasiona zalegajace w glebie nie dluzej niz jeden rok tworza bank

| przejsciowy, zwany takze nietrwalym. Charakteryzuje on najprawdopodobnie;j

wickszos¢ tych gatunkow, ktorych nasiona nie podlegaja dlugotrwalemu
spoczynkowi jakiegokolwiek rodzaju. Zjawisko natychmiastowego kietkowa-
nia nasion bezposrednio po zetknieciu z wilgotnym podlozem wystepuje
bowiem wsrod terofitow tylko sporadycznie, np. obserwowano je¢ w popula-
cjach Galium aparine (Auge 1 Mahn 1988). U nielicznych gatunkow
przejsciowy bank nasion utrzymuje si¢ na roslinie macierzystej, a nie w glebie.
W owocach wydmowego terofita, Sedum acre, dojrzewajacych w sierpniu,

- nasiona utrzymujq sie¢ az do jesiennych opadow. W ten sposob sa chronione

przez rosling macierzysta w okresie nasilonej, akumulacyjne; 1 detlacyjne)
dzialalnosct wiatru (Ernst 1983).

Fizjologiczny mechanizm krotkotrwalego spoczynku nasion jest podobny -
jak- dlugotrwalego. Przejsciowy bank moze wiec zawiera¢ nasiona bedace
w stanie spoczynku wewnetrznego albo wymuszonego lub indukowanego przez
czynniki zewnetrzne. Jest on zatem obligatoryjna cecha pewnych gatunkow,
podczas gdy innych — teoretycznie — fakultatywna, ujawniajaca si¢ w zwiaz-

‘ku z warunkami otoczenia. Bez wzgledu jednak na mechanizm spoczynku,

krotkotrwaly bank funkcjonuje tylko w niekorzystnej porze roku lub w nieko-
rzystnym ukladzie warunkow pogodowych, uniemozliwiajacych kietkowanie
albo tez stwarzajacych powazne ryzyko smierct siewek (I hompson
1 Grime 1974, Thompson 1978). W warunkach klimatu umiarkowane-
go jest to, zaleznie od gatunku, zazwyczaj okres suszy w porze letniej lub
niskiej temperatury powietrza w sezonie zimowym. Interesujace jest jednak to,
ze w ramach tego samego zbiorowiska pewne gatunki produkuja nasiona
spoczynkowe tylko w ciagu lata, inne przedluiaja spoczynek az do wiosny
nastepnego roku; pierwsze zazwyczaj nazywa si¢ ,,zimujacymi’, drugie ,let-
nimi” gatunkami roélin jednorocznych (ang. ,winter-annuals” i ,sum-
mer-annuals”). W obu przypadkach decyduja o terminie kietlkowania przede
wszystkim czynniki natury endogenne)] (Baskin 1 Caudle 1967,
JJM. Baskin 1 C. C. Baskin 1969, Woodmansee 1 Duncan

1980). Gatunki o szerokim zasiegu geograficznym moga jednak budowaé
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przejsciowe banki nasion w roznym czasie, zaleznie od regionu. Na przykiad,
potudniowoeuropejskie populacje Silene dioica maja nasiona o krotkotrwalym
spoczynku, obejmujacym tylko okres lata, zas polnocnoeuropejskie — okres
od lata do wiosny nastepnego roku (Thompson 1975).

Krotkotrwaly spoczynek nasion niewatpliwie zwieksza dostosowanie 0sob-
nika w sezonowo zmiennych srodowiskach, zwlaszcza jesh cykliczne wahania
poszczegolnych czynnikdw w ciagu roku sa bardzo duze. Ma jednak watpliwa
wartosc przystosowawcza w warunkach zmiennych w sposob nieprzewidywal-
ny, fluktuujacych nieregularnie w roznych latach. Jako taki nie powinien zatem
wplywac na dostosowanie osobnika w sytuacj, gdy niekorzystny uklad
warunkow zewnetrznych przypada na pozne fazy fenologicznego rozwoju:
intensywnego wzrostu, kwitnienia lub owocowania. Tym samym, przejSCiowy
bank nasion nie daje gwarancji sukcesu reprodukcynego w srodowiskach
wysoce niestabilnych, jesli po przerwaniu spoczynku siewki wyrastaja syn-
chronicznie.

Z wielu badan wynika, ze przejsciowy bank nasion duzej liczby gatunkow
sklada sie¢ — podobnie jak trwaly bank — z nasion polimorficznych, wskutek
czego powstaje nie jedna, ale dwie, trzy lub kilka kohort siewek w ciagu roku
(rys. 5). Wzrost 1 rozw0j osobnikow kazdej kohorty czgsto przebiega w innych
warunkach pogodowych 1 fitocenotycznych, co moze roznicowac szanse ich
przezycia 1 ptodnosc. Oto kilka przykladow.

W populaqach Lactuca serriola siewki wyrastaja w dwoch terminach:
jesienia 1 wiosna, przy czym kohorta jesienna jest z reguly kilkakrotnie
liczniejsza niz wiosenna. Pierwsza charakteryzuje duza smiertelnosc (ginie
ok. 50% siewek), ale przezywajace osobniki — dzigki diuzszemu okresowi
gromadzenia zasobow — produkuja niemal 10 razy wiecej nasion niz osobniki
kohorty wiosennej, przezywajacej z kolei lepiej (ginie nie wigce] niz 25%
siewek). ZdolnosC¢ kietkowania nasion jest jednak niezalezna od ich po-
chodzenia 1 w obu przypadkach osiaga 100% (Marks 1 Prince 1981).

Silniej spoczynkowy polimorfizm nasion wyrazony jest u Erigeron canaden-
sis. Przejsciowy bank zanika bowiem trojstopniowo: jesienia, wiosng 1 wczes-
nym latem. Kohorty jesienne wymieraja w ciagu zimy z rozna intensywnoscia
w roznych latach (14—86%), jednak — podobnie jak u Lactuca serriola
—: przezywajace osobniki sa duze, silne konkurencyjnie 1 bardzo ptodne (ok. 75
tysiecy nietupek na osobnika!). Smiertelno$¢ w pozostatych kohortach jest
niska, ale male sa takze frakcje osobnikow zdolnych do reprodukcyi oraz ich
ptodnosc (zaledwie 371 nietupek u przecietnego osobnika). W sumie, wkiad
osobnikow zimujacych w ogolng produkcje nasion w populacji wynosi srednio
99, 7% (Regher 1 Bazzaz 1979).

Nasiona Ludwigia leptocarpa kietkuja z kolei w formie czterech-pieciu
kohort w ciggu kilku tygodni, przy czym ich przezywalnosC 1 plodnosc
- osobnikow w kazdej kohorcie sa podobne (Dolan 1 Sharitz 1984). Sa
takze gatunki, ktorych polimorficzne nasiona kietkuja w szerokim przedziale
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Kietkowanie nasion z przejsciowego banku
Germination from frqnsient seed ban
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Rys. 5. Dynamiczne typy przejsciowych bankow nasion

I i 2 — jedna kohorta, wiosenna lub jesienna (np. Erophila verna i Vulpia fasciculata, odpowiednio),
3 — dwie kohorty, jesienna liczniejsza niz wiosenna (np. Lactuca serriola), 4 — dwie kohorty,
wiosenna liczniejsza niz jesienna (np. Eriophilum lanosum), 5 — trzy kohorty: wiosenna, letnia
1 jesienna, zwykle o zroznicowane) liczebnosci (np. Erigeron canadensis), 6 — cztery-pigc kohort
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czasu, dajac w efekcie duza, cho¢ zmienna w roéznych latach, liczbe kohort,
0 zroznicowane] przezywalnosci i1 plodnosci osobnikow, jak np. Bromus
tectorum (Mack 1 Pyke 1983, 1984).

Ewolucyjne korzysci wynikajace z wyboru takiej ,mieszanej strategii”,
t]. rownoczesnej produkcji nasion kietkujacych wczesnie 1 pozno w sezonie
wegetacyjnym, sa w srodowisku zmiennym w sposob nieprzewidywalny nie-
watpliwe. Przekonywajaco dowodzi tego Lomnicki (1988) na prostym, -
numerycznym przykladzie. Autor obliczyl 1 porownal wartos¢ iloczynu tempa
reprodukcyi netto' w kolejnych pokoleniach w przypadku ,,mieszanej” 1 ,,czys-
te]” strategii, tzn. wystegpowania 1 braku spoczynkowego polimorfizmu nasion,
przy zalozeniu losowo zmieniajacych si¢ warunkow wzrostu; sukces reproduk-
cyjny osobnikow stosujacych strategie mieszana jest wielokrotnie wyzszy
w stosunku do jakiejkolwiek strategu ,.czystej”, tj. produkcji nasion kiet-
kujacych wylacznie wczesnie lub wylacznie pozno w sezonie wegetacyjnym
(tab. I). | ' '

Wsrod gatunkow terofitow, ktorych nasiona kietkuja mniej wigcej rowno-
czesnie, rozwinely sie inne przystosowania do niestabilnych srodowisk. Do
najwazniejszych i najpowszechniejszych w tej grupie roslin jednorocznych
mozna zaliczy¢: (1) znaczne skrocenie cyklu zyciowego w odpowiedzi na
raptownie pogarszajace sie warunki otoczenia, (2) plastyczny podzial zasobow
na wzrost i reprodukcje, zalezny od aktualnie panujacych warunkow wzrostu,
(3) niemal rOwnoczesny przebieg faz wegetatywnych 1 generatywnych oraz
(4) efektywne przemieszczanie si¢ sktadnikow pokarmowych z organow wege-
tatywnych do generatywnych; niekiedy takze nietypowy u terofitow podzial
zasoboOw przeznaczonych na reprodukcje, tj. drastyczne ograniczenie liczby
nasion na korzys¢ zwiekszenia ich ciezaru (Symonides 1987a 1 cyt. tam
literatura). PrzejSciowy bank nasion w przypadku omawianej grupy terofitow
spelnia jedynie funkcje ochronna w stosunku do nasion, zapobiegajac ich
kietkowaniu w warunkach niekorzystnych. ‘

o podobnej liczebnosci (np. Ludwigia leptocarpa), 7 — duza, zmienna w roznych latach liczba
kohort o zroznicowanej liczebnosci (np. Bromus tectorum), 8 — brak nieciaglych kohort, nasiona
kietkuja od wiosny do jesieni (np. Galium aparine)

Dynamics types of transient seed banks |

I and 2 — one, spring or autumn, cohort (e.g. Erophila verna and Vulpia fasciculata, respectively),
3 — two cohorts, the one in autumn bigger than that in spring (e.g. Lactuca serriola), 4 — two
cohorts, the one in spring bigger than that in autumn (e.g. Eriophilum lanosum), 5 — three cohorts:
spring, summer and autumn, usually of variable size (e.g. Erigeron canadensis), 6 — four-five
cohorts of similar size (e.g. Ludwigia leptocarpa), 7 — large, variable in years number of cohorts of

different size (e.g. Bromus tectorum), 8§ — no discrete cohorts, seeds germinating from spring till
autumn (e.g. Galium aparine)
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Tab. 1. Przyklad ilustrujacy ewolucyjna korzys¢ strategii mieszanej (M) w stosunku do dwoch
czystych strategii wczesnego (W) 1 pdéznego (P) kietlkowania nasion podczas ciepiej (C) 1 zimnej (Z)
wiosny (Eomnicki1 1988, zmienione)

An example showing the selective advantage of a mixed strategy (M) over two pure strategies of
early (W) and late (P) seed germination during warm (C) and cold (Z) springs (k. omni1ck1 1988,

modified)
| L ~ Pokolenie (t) — Generation ()
Elementy porownywane 1 | 2 3 4 [ 5
Compared elements Wiosna — Spring
| ' . e 1 Z G T Z

WRN?* roslin pochodzacych z wczesnie
kietkujacych nasion (W)

NRR** for seeds germinating early (W) 2.0 0,1 2.0 2.0 0,1
Iloczyn WRN po t pokoleniach : |
NRR product after ¢ generations 7§ N g ke 0.4 0,8 0,08

WRN roslin pochodzacych z pozno kiel-
kujacych nasion (P)

NRR for seeds germinating late (P) 0,5 2.0 0,5 0,5 20
| lloczyn W RN po t pokoleniach
NRR product after t generations 0,5 1,0 i g Vet 154 0,5

WRN dla mieszanej strategii (M): g = 0,5
nasion kietkuje wczesniej, (1—g) kietkuje
pOZzniej |

NRR for mixed (M) strategy: g = 0.5 seeds
germinate earlier, (1 —gq)

germinate later ¥ 1,05 E25 1,05 £:25
Tloczyn WRN po t pokoleniach |
NRR product after t generations 125 1,31 164 4 205 2.15

* WRN — wskazniki reprodukcji netto.
** NRR — net reproductive rates.

S. Demograficzne i ewolucyjne konsekwencje spoczynkowego
polimorfizmu nasion

Nie ulega watpliwosci, ze bank nasion — jako cecha o znaczeniu
adaptatywnym — jest istotnym elementem strategii reprodukcyjnej duze;
grupy terofitow. Zrozumiale jest takze, iz w warunkach losowo zmiennych
warto$¢ przystosowawcza tej cechy podnosi spoczynkowy polimorfizm nasion.
Wsrod przyczyn, z powodu ktérych dobor naturalny podtrzymuje somatyczny
heteromorfizm nasion, wymienia si¢ ostatnio — oprocz nieprzewidywalnych
fluktuacyt abiotycznych czynnikéw srodowiska — trzy inne: (1) zmienne
zageszczenie populacji w poszczegolnych latach, ktore — niezaleznie od zZro-
dia — pociaga za soba zmian¢ poziomu dostosowania osobnikow (Bulmer
1984, Hanski 1988), (2) konkurencj¢ miedzy potomstwem tej samej rosliny,
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niezaleznie od wystepowania lub braku fluktuacji zageszczenia populacji, ale
przy zalozeniu, ze za spoczynek nasion odpowiedzialne sa czynniki natury
endogennej (Ellner 1987) oraz (3) konkurencje miedzygatunkowa w sytua-
cji, w ktorej warunki pogodowe — niekorzystne, a wiec ograniczajace
przezywalnosc 1 plodnosc osobnikow danego gatunku — sa rownoczesnie
korzystne dla konkurentow (Grubb 1987, Chesson 1 Hunty 1988).

W rozwazaniach nad konsekwencjami banku nasion 1 ich spoczynkowego
polimorfizmu mozna uwzglednia¢ zarOwno poziom genotypu i osobnika, jak
tez populacji, zbiorowiska roS$linnego (fitocenozy), a nawet biocenozy. |

Z modeli Templetona 1 Levina (1979) wynika, ze wplyw banku
nasion na ewolucje tylko w niektorych lub we wszystkich jednoczesnie loci
zalezy od kilku czynnikow: rodzaju srodowiska, tj. od tego, czy jest ono
stabilne, zmienne w regularnych cyklach lub zmienne w sposob nieprzewidy-
walny, od dlugowiecznosci nasion pozostajacych w glebie (trwatosci banku),
~a takze od ogolnej liczby produkowanych nasion 1 frakcji nasion pozostajacych
w stanie krocej lub dluzej trwajacego spoczynku.

W przypadku loci catkowicie niezaleznych od zmiennych cech srodowiska,
przy stalym dostosowaniu, oddzialywanie banku nasion ma wylacznie charak-
ter 1losciowy 1 dynamiczny. Opoznia on osiaganie stanu rownowagi czgstoscl
genéw i to tym efektywniej, im dluzej nasiona pozostaja w banku i im wigksza
jest frakcja nasion spoczynkowych. Rola banku prawdopodobnie wzrasta
w przypadku tych loci, ktore wspotdzialajac ze zmiennymi cechami srodowiska
ksztaltuja poziom dostosowania. Bank moze w takiej sytuacji prowadzic do
istotnych zmian puli genowej aktywnie rosnacej frakcji populacj. Z jego
natury wynika, ze ostabia on efekty losowych fluktuacj 1 krotkoterminowych
cykli zmian dostosowania, wzmacniajac znaczenie cykli dlugoterminowych.
Innymi slowy, bank moze w duzym stopniu redukowacC niepewnos¢ do-
stosowania spowodowana przez cykliczne albo losowe zmiany w Ssrodowisku
1 ,,uwolni¢” populacje od genetycznej odpowiedzi na kazdorazowa zmiang
warunkow dostosowania (Templeton 1 Levin 1979, Bosbach 1 in.
1982). |

Rola trwalego banku nasion jako ,ewolucyjnego filtru”, ,,mechanizmu
buforujacego” wptyw zmiennego srodowiska oraz ,,zrodla pamigci” dotyczace]
kierunku dziatania doboru naturalnego w minionych generacjach dyskutowa-
na jest w wiekszosci cytowanych wczesnie) prac-teoretycznych; niestety, brak
empirycznego potwierdzenia tych koncepcj. Faktem stwierdzonym u wielu
gatunkow jest jedynie nakladanie si¢ pokolen wskutek zroznicowanego spo-
czynku nasion 1 stopniowego ich kietkowania. Intuicyjnie nie budzi takze
zastrzezen teza, ze stopien nakladania si¢ pokolen jest funkcja prawdopodo-
bienstwa kielkowania, zywotnosci nasion, bezwzgledne; produkcji nasion
w danym roku oraz faworyzowania przez aktualnie panujace warunki albo
- kietkowania, albo spoczynku. Jak w rzeczywistosci te parametry oddziatuja na
strukture ,,nadziemne)” czeSci populacji — nie wiadomo.
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Nie ulega natomiast watpliwosci, ze szansa przekazania materiatu genetycz-
nego nastepnym pokoleniom, w przypadku organizmoéw semelparycznych
i zmiennych w sposoOb nieprzewidywalny warunkow, istotnie wzrasta ze
wzrostem poziomu spoczynkowego polimorfizmu nasion. Istotnie wigksze jest
bowiem prawdopodobienstwo wystapienia korzystnych warunkow kietkowa-
nia, wzrostu i reprodukcji osobnikéw potomnych raz na kilka (wiele) lat niz

tylko w jednym, nastepnym sezonie wegetacyjnym. Dostosowanie osobnika
dodatkowo jednak wzrasta, jeSli stopniowemu kietkowaniu nasion w cyklu
wieloletnim towarzyszy ich nierownoczesne kielkowanie w poszczegolnych
sezonach, tj. pojaw dwoch lub wiekszej liczby kohort w ciggu roku.

Konsekwencja ,,podwojnego” polimorfizmu spoczynkowego nasion jest nie
tylko zminimalizowanie ryzyka smierci potomstwa. Prowadzi ono, jak si¢
wydaje, takze do wzrostu plodnosci przezywajacych potomkow. Teze te
uzasadnia fakt wiekszego zroznicowania miedzy osobnikami, jako skutku ich
nierownoczesnego pojawu (por. Dolan 1 Sharitz 1984). Moze ono
dotyczy¢ ich wielkosSci (biomasy) i1 fazy fenologicznego rozwoju, a zatem takze
potrzeb pokarmowych, zdolnosci konkurencyjnej 1 tolerancji na niekorzystne
czynniki zewnetrzne. Zroznicowanie osobnikOw zmniejsza zatem napiecie
konkurencyjne miedzy nimi 1 umozliwia wigkszej liczbie osobnikow potom-
nych wykorzystanie zasobow. Ze wzgledu na bliskie sasiedztwo stabo rozprzes-
trzeniajacych sie nasion wiekszosci gatunkow roslin jednorocznych 1 z reguly
niska zasobnosc zaymowanych przez nie siedlisk, ostra konkurencja o zasoby
pomiedzy osobnikami siostrzanymi jest wysoce prawdopodobna (Ellner
1987). Wreszcie, jesli zgodzimy si¢ z teza, ze rozciggniete w czasie kietkowanie
nasion pochodzacych od jednej rosliny macierzystey prowadzi do spadku
zageszczenia osobnikow siostrzanych, to dalsza konsekwencja spoczynkowego

polimorfizmu nasion winno by¢ obnizenie poziomu kojarzenia wsobnego (por.
Antonovics 1 Levin 1980).

Zroznicowanie miedzy osobnikami potomnymi — jako adaptacja — nieje-
dnokrotnie bylo przedmiotem rozwazan teoretykow, m.n. Levinsa (1968),
Coopera 1 Kaplana (1982, Maynarda 1 Smitha (1982), K a -
plana i Coopera (1984). W tym kontekscie najpelniejsza analize jego
znaczenia przeprowadzil ostatnio Lomnicki (1988). Autor dowiodt na
przyktadzie kilku sytuacji modelowych, ze tzw. strategia ,,coin-flipping” w uje-
ciu Kaplanai1 Coopera(1984), prowadzaca do wzrostu zroznicowania
miedzy osobnikami, zapewnia semelparycznemu organizmowi w losowo
zmiennym Srodowisku najwiekszy sukces reprodukcyjny. ’

Warto w tym miejscu zaznaczyc, ze somatyczny polimorfizm nasion nie jest
jedynym mechanizmem roznicujacym termin ich kietkowania;, w niektorych
przypadkach moze by¢ odzwierciedleniem polimorfizmu zdeterminowanego
genetycznie. R i c e (1987) wykazal, na przyktadzie nasion Erodium brachycar-
pum, ze te pochodzace z wczesniejszej kohorty chatakteryzuje zawsze dluzszy
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spoczynek niz te z pozniejszej, niezaleznie od warunkoéw zewnetrznych. Czy jest
to zjawisko jednostkowe — nie wiadomo.

Rola banku nasion i ich spoczynkowego polimorfizmu w funkcjonowaniu
populacji, fitocenozy 1 biocenozy jako calosci wykracza poza ramy tematyczne

tego artykulu. Zasygnalizuj¢ zatem tylko niektore jej aspekty.

 Po pierwsze, zroznicowanie miedzy osobnikami powstale w efekcie ich
nierownoczesnego pojawu moze byc waznym czynnikiem regulujacym zagesz-
czenie 1 stabilizujacym liczebnos¢ populacji (R omnicki1 1980).

Po drugie, zapas nasion w glebie — jako bank potencjalnych osobnikow
1 bank genow — umozliwia populacji przetrwanie niekorzystnych okresow;
w konsekwencji — prowadzi do wzrostu stabilizacji skladu gatunkowego
fitocenoz, zwlaszcza tych zbudowanych gltownie lub w znaczne) mierze z terofi-
tow (por. J. M. Baskin 1C. C. Baskln 1985a, Chesson i Hunty
1988 1 cyt. tam literatura).

Po trzecie, mozliwosC przetrwania skrajnie nlekorzystnych warunkow
w postact banku nasion znacznie zwigksza zakres siedlisk dostepnych dla
terofitow 1 okresla ich wazng role w przebiegu wczesnej fazy sukces)i, zwlaszcza
pierwotne] (por. Symonides 1985, Grubb 1987).

Po czwarte, trwatos¢ populacji jako sktadnika biocenozy oraz zroznicowa-
nie fenologicznego rozwoju osobnikOw moga byC czynnikiem stabilizujagcym
liczebno$¢ populacji roslinozercow, wyspecjalizowanych owadow odzywia)a-
cych sie pytkiem lub nasionami terofitow (Silvertown 1987 1 cyt. tam
literatura). -'

6. Uwagi koncowe

Sadze, 1z zoologowie, ktorzy taskawie zechcieli przeczytac artykul, prze-
stang zazdrosci¢ mitosnikom roslin ich nieruchliwych, stad na pozor latwych
obiektow badan. To prawda, ze rosliny pozbawione zdolnosci aktywnego
ruchu nie uciekaja, ani tez nie kryja sie w znaczeniu doslownym, przed
wscibskim ekologiem. Czynia to jednak bardziej finezyjnie, sprowadzajac
pewien etap swojego zycia — zycia nasion — do. sfery na tyle intymnej, ze
niemal niedostepne) dla ,,szkietka 1 oka” badacza. Bez wyrafinowanych metod
nie sposob przesledzic los nasion opuszczajacych organizm macierzysty,
podobnie jak nie sposdb oceni¢ rzeczywisty wiek i pochodzenie osobnikow
~-nadziemnej” frakcji populacji. Wszelkie oceny parametréw demograficznych,
takich jak chocCby rozrodczosci czy smiertelnosci, na pozor bardzo proste
u gatunkow rozmnazajacych si¢ wylacznie generatywnie, obcigzone sa duzym
bledem jeshi rosliny produkuja dlugotrwale 1 stopniowo kielkujace nasiona.
Biad ten mozna zminimalizowac jedynie poprzez szczegotowa analize¢ dynami-
ki1 banku nasion w zblizonych do naturalnych, ale kontrolowanych warunkach.
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Badania ostatnich lat dowiodly niezbicie, ze wiele gatunkow terofitow
buduje w istocie populacje wielopokoleniowe, o zlozonej strukturze wieku
1 wielkosci osobnikOw, podobnie jak gatunki roslin wieloletnich. Czy zatem
pojecie ,,roslina jednoroczna” nie powinno by¢ ograniczone wytacznie do tych
gatunkow, ktore w calosci zamykaja cykl zyciowy w ciagu roku, a wiec tych,
ktore nie buduja trwalych bankow nasion?
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Summary

¢

The paper aims to discuss: (1) possible links between the presence or absence of long-lived,
gradually germinating seeds and conditions of the environment in which annual species have lived
and evolved, (2) the causes, as well as demographic and evolutionary consequences of seed
polymorphism in respect of their dormancy. The survey of literature on seed behaviour of annual
plants enables to draw following conclusions. ' .

Firstly, persistent seed bank as a character that increases fitness of semelparous plant in
unstable environment has been formed independently in the course of evolution of a number of
species and under the influence of various selective forces. Hence similar behaviour of seeds
produced by therophytes in such different ecosystems, as: arable fields, wastelands, hot deserts,
alpine zone and saline habitats (cf. J. M. Baskin and C. C. Baskin 1983b, Freas
and Kemp 1983, Klemow and Raynal 1983, Reynalds 1984, Ungar 1987).

Secondly, even though persistent bank of polymorphic seeds is characteristic of many annual
species, it is not the only mechanism that enables to achieve the reproductive success in
unpredictable environment (cf. Symonides 1988a). However, theoretically assumed seed
ability to disperse easily i1s not necessarily an alternative to their prolonged innate dormancy. The
case of Gymnarrhena micrantha and Erophila verna indicates that in the course of annual evolution
at least two other pathways to minimalize reproduction risk have been formed: amphicarpy and
efficient induced dormancy coupled with plastic allocation of resources to growth and reproduc-
tion (Evenari et al. 1977, Symonides 1983).

Thirdly, different seed behaviour could have developed in response to single selective forces, as
indicated by the presence of persistent seed bank in some species and its lack in others from the
same environment (cf. Roberts and Boddrell 1983). On the other hand, the coexistence
of species with different seed behaviour does not mean that in the past they evolved under the
influence of the same selective forces. Hence, prolonged seed dormancy may often rather testify to
the evolutionary pathway of a species than be a component of fitness under current environmental
conditions, in which 1t is of no adaptive value.

Fourthly, in many annuals seed polymorphism in respect of dormancy overlaps with their
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diversified ,response to germination stimula, hence two or more cohorts of seedlings appear in the
growing season (Arthur et al. 1973, Solbrig and Rollins 1977, Klemow

and R aynal 1983). Dual seed polymorphism additionally ensures offspring success, although
pre-determines diversified chance of further development of single progeny.

Fifthly, most annuals, whose seeds may survive in soil for less than one year, form transient
seed bank; only exceptionally seeds are capable of the germination immediately after falling on wet
substrate (A u ge and M a h n 1988). The period of seed dormancy in the transient bank is usually
diversified, hence in the growing season two, three or more cohorts appear (Marks and
Prince 1981, Mack and Pyke 1983, 1984, Dolan and Sharitz 1984). Short
seed dormancy undoubtly iacreases individual fitness in seasonally variable environments, but has
a little value in unpredictable conditions.

At last, the recent studies have proved that many therophytes have multi-generation
populations with complex age and size structures, just as many perennials. Hence the term “annual
plant” should be restricted to these species that complete their life cycle in a year and do not have
persistent seed banks.

Among the reasons for which natural selection favours seed somatlc polymorphism, besides
unpredictable fluctuations of abiotic environmental factors, following have been recently men-
tioned: (1) population density variable in years, which irrespective of a source invokes the change in
fitness level of individuals (Bulmer 1984, Hans ki 1988), (2) sib-competition, regardless
of the presence or absence of fluctuations in population density, but assuming that endogenous
factors are responsible for seed dormancy (Ellner 1987), and (3) interspecific competition
under the weather conditions which are unfavourable, hence decreasing survival and fecundity of
individuals of one species being at the same time favourable to its competitors (Grubb 1987,
Chesson and Hunty 1988).

The role of persistens seed bank as an evolutionary filter, mechanism that buffers the influence
of variable environment, and memory source of the direction of natural selection in past
generations has been discussed many times, even though there is no empirical proof of these
concepts. Only the fact that in many species of annual plants generations overlap due to diversified
period of seed dormancy has been found so far.

Undoubtly, the chance to convey genetic material to future generatlons grows with an increase
- in the level of seed polymorphism in respect of their dormancy, especially in unstable environments.
Individual fitness rises even more if gradual seed germination in many-years’ cycle is associated
with the presence of two or more cohorts in a year. Thus, dual seed polymorphism not only
minimalized death risk of offsprings, but also increases fecundity of survivors. Such a statement 1s
justified by an increase in individual differentiation as a result of their gradual appearance, with
respect to their size, biomass and phase of phenological developmenf, followed by nutrient
requirements, competitive ability and tolerance to unfavourable environmental conditions
(cf. Dolan and Sharitz 1984). This decreases competitive pressure between individuals
(siblings included) and enables better exploitation of environmental resources. It 1s worth
mentioning that differentiation among offsprings as an adaptation has been often discussed by
theoreticians (e.g. Levins 1968, Cooper and Kaplan 1982, Maynard Smith 1982,
Kaplan and Cooper 1984, Lomnicki 1988). |

Seed bank and their dormancy polymorphism play also an essential role in the functioning of
a population, a phytocoenose and a biocoenose as such because:

l. differentiation of individuals-as a result of their gradual appearance may be an important
agent that regulates population density and stabilizes its size (Eomnicki 1980);

2. seed bank in soil as a source of potential individuals and genes enables population to
survive through unfavourable periods, and in consequence increases the stability of species
composition of a phytocoenoses, especially those that are mainly composed of annuals
(cf. J. M. Baskinand C. C. Baskin 1985a, Chesson and Hunty 1988, and references
therein);

3. the ability to survive highly unfavourable conditions in a form of seed bank considerably



144 EWA SYMONIDES

increases the range of habitats that are accessible to therophytes and determines their important
role in the course of early stages of, especially primary, succession (cf. Symonides 1985,
Grubb 1987); | |

4. persistence of a population as a biocoenose component, and differentiation of phenological
development of individuals may stabilize size of herbivore populations, like those of specialized

insects that forage on pollen or seeds of annual plants (Silvertown 1987, and references
therein). ' |

(wplyneto: 21 XI 1988 r.)



