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1. Wstep

Wediug Darwina (1876), ,,Natura méwi nam z najwyzsza em-
fazg, ze nienawidzi cigglego samozaplodnienia”. Bez wzgledu jednak na
,deklaracje’” natury i uczucia towarzyszgce ewoluujgcym gatunkom wia-
domo, ze samozapylenie i samozaplodnienie jest czestym zjawiskiem we
wspolezesnym §wiecie roélin okrytozalgzkowych. Stebbins (1970)
wrecz twierdzi, iz ze wszystkich zmian, jakie dokonaly sie w toku ich
ewolucji, zmiana sposobu zapylania — z krzyzowego na samozapylenie
— nalezy do najpowszechniejszych.

Mozliwos¢ wydania potomstwa we wlasnym zakresie, bez konieczno$-
ci zapylenia kwiatéw obcym pylkiem, ma szczegdlnie duze znaczenie w
przypadku terofitow — jednorocznych roslin semelparycznych, zdolnych
tylko do jednorazowej reprodukecji w toku krotkotrwatej ontogenezy.
Nic dziwnego, ze wilaénie wsréd terofitéw istnieje wiele gatunkow ros-
lin samoplodnych. Skala zjawiska i jego skutki sg jednak rézne u roz-
nych gatunkéw i pod tym wzgledem mozna je podzieli¢ na cztery grupy.

Pierwszg reprezentujg rosliny z natury obcopylne, ktére po samoza-
pyleniu stajg sie albo bezplodne, albo zawigzuja mniej nasion. Z reguly
tworza one osobne populacje, odizolowane od tych, ktérych czlonkowie
korzystaja wzajemnie ze swych ustug i zapylajg sie krzyzowo (Wyatt
1986).

Do drugiej nalezg gatunki uciekajgce sie do samozapylenia tylko w
wyjatkowo niekorzystnych warunkach srodowiskowych, ale fakt samo-
zapylania nie wplywa ujemnie na liczbe i jako$é nasion (S ym o-
nides 1974, Schlichting i Levin 1984). ‘ |

W skiad trzeciej wchodzg gatunki przystosowane do samozaplodnienia
Jako jedynej drogi reprodukecji (Kawano i Miyake 1983, Smith
1983). Calkowita rezygnacja z zapylenia krzyzowego znajduje niekiedy
wyraz w zmienionej budowie kwiatow.
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Najbardziej interesujgcg, czwartg grupe stanowig jednak rosliny am-
fikarpiczne. Ich wspoélng cechg jest ,,dwoista” strategia, jak trainie naz-
wal ja Zeide (1978), calkowicie rozna od teoretycznie optymalnej,
przedyskutowanej w pierwszej czesci artykulu (Symonides 1987).
,Dwoistos¢” polega na wytwarzaniu w ramach jednego osobnika kwia-
tow obco- i samopylnych (nadziemnych lub podziemnych), przy czym
— zaleznie od gatunku — jedne lub drugie wymagaja wiecej nakladow
energetycznych, rozwijaja sie wczesniej i pelnia glowng role w repro-
dukeji.

Celem drugiej czesci artykulu jest: (1) prezentacja strategii gatunkow
amfikarpicznych uporzadkowanych wedlug kryterium wzrastajgcej roli
samozapylenia, a réwnoczesnie takze hipotetycznych etapéw ewolucji
tzw. strategii pesymistycznej (Cheplick i Quinn 1982) oraz (2)
dyskusja przyczyn i skutkéw samozaplodnienia u omawianej grupy tero-
fitow.

2. Istota amfikarpii

Amfikarpia, czyli produkcja owocow dwojakiego rodzaju na tej sa-
mej roslinie, jest najbardziej intrygujgca wiasciwoscig gospodarki zaso-
bami i w swej ekstremalnej postaci pocigga za sobg przebudowe calego
 systemu niefotosyntetyzujgcych, wyspecjalizowanych tylko w rozmnaza-
niu organdéw (Plitmann 1973, Mattatia 1977a).

Wediug Lorda (1981) ogolna liczba gatunkow roslin, u ktorych
wystepuja samopylne kwiaty kleistogamiczne (zamkniete) obok poten-
cjalnie obcopylnych kwiatow chasmogamicznych (otwartych) i — odpo-
wiednio — kleistogamiczne i chasmogamiczne owoce, wynosi 287. Wsrdd
roslin amfikarpicznych sg zarowno iteroparyczne (zdolne do wielokrot-
nej reprodukcji), jak tez semelparyczne — wieloletnie, dwuletnie i jed-
noroczne (Uphof 1938).

Wystepowanie dwoch rodzajow owocow jako elementu ,,dwoistej”
strategii reprodukcyjnej — to podstawowa, wspolna cecha omawianej
grupy roslin. Nie oznacza to jednak, ze behawior reprodukcyjny jest w
kazdym przypadku jednakowy. Jak wykazaly badania, udzial chasmoga-
micznego 1 kleistogamicznego potomstwa w ogdélnym sukcesie reproduk-
cyjnym osobnika moze sie zasadniczo rézni¢ u roznych gatunkéow. Jesli
u niektorych amfikarpicznych terofitow giléwny ciezar odnowienia po-
pulacji spada na reprodukcje chasmogamiczng, to u innych stanowi ona
tylko niewiele znaczgce, w pewnym sensie dodatkowe zabezpieczenie
(Koller i Roth 1964, Schemske 1978, Zimmerman
1 Cook 1985). -

Przejawem uksztaltowanej w toku ewolucji poszczegdlnych gatunkow,
odmiennej roli diaspor kleistogamicznych i chasmogamicznych s3 m. in.
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zroznicowane koszty, jakie roslina ponosi w zwigzku z ich produkcjg oraz
innym rozkiadem tych kosztow w cyklu zyciowym osobnika. Oba zagad-
nienia, jako scisle zwigzane z problematykg artykulu, wymagaja doklad-
niejszego omowilenia.

3. Strategia gatunkow o nadziemnych kwiatach kleistogamicznych

Dobrze znanym gatunkiem amfikarpicznych terofitow we florze Pol-
ski, a réwnoczesnie szczegolowo zbadanym przez Falenckg (1983a)
jest Impatiens noli-tangere L., pospolity skiadnik runa grgdow i tegow.
Zdolny do wytwarzania kwiatéw obu typow uzaleznia ich produkcje od
warunkow siedliskowych. Stgd tez, jak zaobserwowali Kerner von
Marilaun i Hansen (1913), w podgoérskich populacjach niecierp-
ka kwiaty sg wylgcznie chasmogamiczne, podczas gdy w miare wzrostu
wysokosci nad poziomem morza pojawia sie coraz wiegksza frakcja osob-
nikow z kwiatami obu typéw. Podobnie jesli w przeswietlonych czes-
ciach lasu na nizu rosliny wytwarzajg oba typy kwiatéw, to w silnie]
ocienionych, z nie zaburzong strukturg drzewostanu, dominuje produk-
cja kwiatéw Kkleistogamicznych (Falencka 1983a).

Z badan cytowanych autoréw wynika, ze osobniki wytwarzajgce wy-
Igcznie kwiaty kleistogamiczne sg najczescie] mniejsze, stablej rozgate-
zione 1 stabiej ulistnione. Zwykle tez produkujg one znacznie mniej na-
sion (nawet o 50%) niz osobniki o kwiatach wylgcznie chasmogamicznych
lub z kwiatami obu typow.

Owoce 1 nasiona rozwijajgce sie z kwiatéw chasmogamicznych sg
wieksze niz te pochodzenia kleistogamicznego (rys. 1). Produkcja pierw-
szych odbywa sie kosztem az 2—3-krotnie wiekszego nakladu energii niz
drugich (Schemske 1978). Tym niemniej] Falencka (1983a) wy-
kazala, ze zdolnosé¢ kietkowania nasion pochodzenia kleistogamicznego
jest wyzsza (o 12% w populacji gragdowej i az o 64% w populacji tego-
wej) w porownaniu z nasionami pochodzenia chasmogamicznego.

Interesujgcy jest takze fakt zrdéznicowanej wielkosci siewek (diugosci
1 szerokosci liScieni) niezaleznie od tego, z jakich diaspor wyrosty, cho-
ciaz frakcja duzych siewek jest istotnie wigksza w przypadku nasion
chasmogamicznych. Warto w tym miejscu zaznaczy¢, Ze roznice miedzy
osobnikami poézniejszych stadiow rozwojowych mogg — zaleznie od wa-
runké6w — utrzymac¢ sie lub z czasem calkowicie zanikngé. Z reguly
jednak wsréd roslin pochodzenia chasmogamicznego frakcja kwitngcych

jest istotnie wyzsza niz wsrdd roslin pochodzenia kleistogamicznego
(Falencka 1983a, 1983b).

W przeciwienstwie do Impatiens noli-tangere u jego poéinocnoamery-
kanskiego wikarianta Impatiens capensis Meerb. oba typy kwiatéw za-



1 40 EWA SYMONIDES

Rys. 1. Impatiens noli-tangere, kwiat i owoc chasmogamiczny (ch) i kleistogamicz-
ny (ci)

I'mpatiens noli-tangere, chasmogamic (ch) and cleistogamic (cl) flower and fruit

wigzujg sie bez wzgledu na warunki siedliskowe i liczebnos¢ populacji
zapylajgeych owadow. W korzystnych warunkach, np. oswietlenia, wzra-

sta jedynie udzial kwiatow i1 owocow chasmogamicznych (Rust 1977,
Schemske 1978).

Wysilek reprodukeyjny osobnikéw I. capensis jest staly, proporcjo-
nalny do ich biomasy (Abrahamson i Hershey 1977, Wal-
ler 1980). Tym niemniej w ramach ogolnej puli zasobéw przezna-
czonych na reprodukcje stala ilos¢ biomasy przypada jedynie na kwiaty
kleistogamiczne, podczas gdy nakitady na produkcje kwiatéw chasmoga-
micznych sg bardzo zmienne, tym wieksze im wigksza jest biomasa ros-
liny (Waller 1980). . |

Kwiaty obcopylne, chasmogamiczne, zawlgzuja sie znacznie wczesniej
niz samopylne, kleistogamiczne. Te pierwsze sg duze, barwne, wydzielajg
nektar bogaty w cukry i aminokwasy. Kazdy kwiat wiednie juz po jed-
nym lub dwoéch dniach, ale faza meska trwa pigciokrotnie diuzej niz zen-
ska, przy czym kwiaty sg silnie przedpragtne (Schemske 1978,
Zimmerman i Cook 1985). Powstale z nich nasiona sg takze
wieksze i zywotniejsze niz nasiona pochodzenia kleistogamicznego. Po-
dobnie jak u I. noli-tangere koszt produkeji jednej diaspory chasmoga-
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micznej jest dwu—trzykrotnie wiekszy niz kleistogamicznej (Rust
1977, Waller 1979).

Zaréwno u I. noli-tangere, jak tez u I. capensis, w skrajnie nieko-
rzystnych warunkach siedliskowych osobniki mogg wytwarza¢ wyigcznie
kwiaty kleistogamiczne.

4. Ewolucyjne i ekologiczne przyczyny reprodukcji kleistogamiczhéj

Pewne dane wskazuja, iz ewolucyjna przyczyne amfikarpii u obu
gatunkéw Impatiens mozna wigzat¢ z przystosowaniem sie do zycia w
silnie zacienionych zbiorowiskach lesnych. Wskazuje na to wzrost udzia-
tu osobnikéw wytwarzajgcych wylgcznie kwiaty kleistogamiczne (u I.
noli-tangere) oraz spadek liczby kwiatow chasmogamicznych u oscbnikow
amfikarpicznych (u obu gatunkéw) w miare wzrostu zacienienia dna la-
su. Podobng reakcje na niedostatek swiatia stwierdzono takze u Impa-
tiens pallida Nutt. (Schemske 1978), natomiast w przypadku Im-
patiens parviflora D. C. czynnikiem warunkujgcym reprodukcje kleisto-
gamiczng jest nadmierna susza. W latach z dostateczng iloscig opadow
rosliny majg wylgcznie kwiaty chasmogamiczne (Goebel 1904).

Role czynnika stymulujgcego rozwdj kwiatow kleistogamicznych mo-
ze odgrywac takze zbyt niska temperatura, jak to ma miejsce u Kkilku
gatunkow rodzaju Papaver: P. dubium L., P. somniferum L. 1 P. rhoeas
L. (Uphoif 1938).

Z badan nad gatunkami amfikarpicznymi wynika, ze w niekorzyst-
nych warunkach klimathznych_ lub glebowych populacje z reguly zdo-
minowane sg przez osobniki wytwarzajgce wylgcznie kwiaty samopylne
(lub z przewagg takich kwiatow), badz tez w ogdle nie pojawiaja sie
wsrod nich rosliny z kwiatami potencjalnie obcopylnymi. Na przykilad
dane SiSkina i Bobrova (1949) wskazujg, ze populacje Impa-
tiens moil-tangere na skraju pélocnego i potudniowego zasiegu skladaja
sie tylko z osobnikéw produkujacych samopylne kwiaty kleistogamiczne.

Mozliwe, iz brak kwiatéw chasmogamicznych u gatunkéw potencjal-
nie zdolnych do amfikarpii, wystepujacy w skrajnie niekorzystnych sro-
dowiskach, wigze sie ze znacznie wiekszym kosztem ich produkecji, a za-
tem takze z wiekszym nakladem energii, o ktérg w takich warunkach
jest szczegodlnie trudno. Mozliwe takze, iz ,rezygnacja” z zapylania krzy-
zowego wynika — w populacjach brzeznych — z braku zapylajgcych
owadéw. Z drugiej strony zdolno$¢ wytwarzania kwiatéw i owocéw nie
wymagajacych duzych nakladow niewgtpliwie zwieksza zakres srodowisk
dostepnych dla gatunkéw amfikarpicznych. Poza skrajnymi przypadkami
cléwny ciezar reprodukecji spada jednak na kwiaty obcopylne, zas kle-
istogamia jest tylko pewnym zabezpieczeniem przed nagla, niekorzystng
zmiang warunkow siedliskowych (Jouret 1976).
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W toku ewolucji gatunkow amfikarpicznych kwiaty kleistogamiczne
prawdopodobnie powstaly z chasmogamicznych. Statycznym obrazem ta-
kich ewolucyjnych przemian moze byé przykiad Collomia grandiflora
Dougl. ex Lindl. (Polemoniaceae). W ramach jednego osobnika tego ga-
tunku kwiaty wykazujg stopniowe przejscie od catkowicie otwartych, ob-
copylnych, do calkowicie zamknietych, samopylnych (Wilken 1982,
Minter i Lord 1983a). Udzial tych ostatnich wyraznie jednak
wzrasta wraz ze spadkiem wilgotnosci i zyznosci podloza. Kwiaty chas-
mogamiczne (korona, kielich, pylniki itd.) sg znacznie wigksze niz klei-
stogamiczne (rys. 2), liczba powstalych nasion w owocach obu typow jest
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Rys. 2. Zaleznos¢ miedzy dilugoscig Kielicha a dlugoécia korony 1 pylnika w rozwo-
Ju kwiatow kleistogamicznych (a) i chasmogamicznych (b) u Collomia grandiflora
(wg Minterai Lorda 1983b)

Relationship between calyx length and the length of corolla and anther in the de-
velopment of cleistogamic (a) and chasmogamic (b) flowers in Collomia grandiflora
(after Minter and Lord 1983b)

jednak bardzo podobna (Minter 1 Lord 1983b). Warto w tym
miejscu zaznaczy¢, iz kwiaty chasmogamiczne sg — podobnie jak klei-
stogamiczne — samoplodne, natomiast poziom zapylenia krzyzowego
uzalezniony jest od warunkéw zycia roSliny (Wilken 1982).
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5. Amfigeokarpia jako szczegoélny przypadek amfikarpii

5.1. Istota geokarpii 1 skala tego zjawiska

Geokarpia, czyli formowanie owocéw z zamknietych (kleistogamicz-
nych), samopylnych kwiatow rozwijajgcych sie pod powierzchnig gleby
zwigzana jest ze zmiang geotropizmu szyputek kwiatowych — z ujemne-
go na wybitnie dodatni. U ewoluujacych w tym kierunku gatunkow wy-
magala zatem przebudowy calego systemu organoéw rozrodczych (P l1it-
mann 1973, Mattatia 1977a). Jest wiec skrajng postacig z)a-
wiska amfikarpii i przykladem szczegélnej adaptacji roslin do nieko-
rzystnych, zmieniajgcych sie w sposéb nieprzewidywalny warunkow
(Koller i Roth 1964, Weiss 1980).

Z punktu widzenia tematyki artykulu naistotniejszg wiasciwoscig
wiekszosci amfigeokarpicznych terofitéw jest swoista, skrajnie odbiegajg-
ca od optymalnego modelu, gospodarka zasobami. Chodzi tu przede
wszystkim o roéwnoczesne przekazywanie energii na procesy wzrostu
i rozrodu, bardzo wczesne — jak tylko jest to mozliwe w konkretnych
warunkach siedliskowych — formowanie kwiatéw i owocoéw craz bardzo
duzy wklad energii witasnie w produkcje fenologicznie wczesniejszych
owocoéw podziemnych w pordéwnaniu z nadziemnymi (por. Cohen
1971, 1976, 'Paltridge 1 Denholm 1974, Vincent i Pul-
liam 1980). Klasyczng posta¢ takiej strategii Cheplick i Quinn
(1982) trafnie nazwali ,,pesymistyczng’”, zaklada ona bowiem co najwy-
zej nikle szanse na pomyslny rozwdj owocéw nadziemnych i rownie ni-
kle szanse na pomyslny los powstalych w nich nasion 1.

Trudno na podstawie dostepnych danych podac¢ liczbe amiigeokar-
picznych gatunkéw terofitéw. Z calg pewnoscig jednak nie sg to przy-
padki jednostkowe i nie odnoszg sie do roslin nalezacych tylko do okres-
lonej jednostki taksonomicznej lub tez wystepujacych wylacznie w Scis-
le okreslonym srodowisku.

Zjawisko amfigeokarpii sygnalizowali lub opisywali m. in.: Mahes-
hwariiBahadur (1934), Uphof (1938) oraz Budd i in. (1979)
u Commelina benghalensis L., a Burck (1906) u C. virgmiana L.
(Commelinaceae); Evenari (1963), Koller 1 Roth (1964) oraz
Zeide (1978) u Gymnarrhena micrantha Desf., a Plitmann (1973)
i Mattatia (1977a) u Catananche lutea L. (Compositae); L ind-
man (1900) i Cheplick (1983) u Cardamine chenopodifolia Pers.,
za§ Shaw (1965 u Geococcus pusillus J. Drumm (Cruciferae);

1 Ekolodzy anglosascy nazywajg Kkleistogamiczne kwiaty, owoce 1 nasiona ,,pod-
ziemnymi”, zas chasmogamiczne — odpowiednio — ,powietrznymi”. Te sKrotowe
okreslenia bedag takze stosowane w tym artykule, chociaz niewatipliwie ,,powietrzny
owoc’’ nie brzmi najlepiej.
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Mattatia (1977a, 1977b) u Lathyrus ciliolatus Sam. ex Rech. 1.
1 Pwisum fulvum var. amphicarpum Werb. i Eig, Plitmann (1973)
u Viccia sativa subsp. aemphicarpa (Dorth.) Aschers. i Graebn, a
Parker (1985, 1986) u Amphicarpaea bracteata L. (Papilionaceae),
McNamara i Quinn (1977 oraz Cheplic¢k i Quinn (1982)
u Amphicarpum purshii Kunth (Gramineae); Gleason i Cron-
quist (1963) u Polygala polygama Walt. (Polygalaceae); Evenari
i in. (1977) oraz Weiss (1980) u Emex spinosa (L. Campd. (Po-
lygonaceae); Haines i Lye (1977) u Trza.nOptzles solitarie 'C." B,
Clarke (Cyperaceae) oraz inni.

5.2. Strategia gatunkéw o nadziemnych i podziemnych kwiatach kleistogamicznych

Jesli w dotychczas opisywanych przypadkach amfikarpii kwiaty
1 owoce kleistogamiczne wyrastaty wylgcznie na pedach nadziemnych
rosliny, to Amphicarpaea bracteata (Papilionaceae) jest przykiadem te-
rofita, u ktorego kwiaty i owoce kleistogamiczne wyrastaja zar6wno nad,
jak tez pod powierzchnig gleby. Wbrew swojej nazwie ma wiec trzy,
a nie dwa rodzaje kwiatéw: obcopylne chasmogamlczne samopylne, nad-
ziemne Kkleistogamiczne i samopylne, podziemne kleistogamiczne.

W kleistogamicznych owocach podziemnych powstajg duzo wieksze na-
siona niz w nadziemnych, przy czym rosliny wyroste z duzych nasion
charakteryzuje szybszy wzrost, wyzsza przezywalnosé i wyzsza plodnosé
W porownaniu z roslinami pochodzgcymi z kleistogamicznych nasion po-
wietrznych. Najdrobniejsze sa nasiona chasmogamiczne, z ktérych w do-
datku tylko w wyjatkowo korzystnych warunkach rozwijajg sie siewki.
Najwazniejszg role w reprodukecji rosliny odgrywaja zatern podziemne
kwiaty kleistogamiczne, znacznie mniejszg — tego samego typu, ale pow-
stale na pedach nadziemnych, za$§ chasmogamiczne organy rozrodcze
praktycznie nie biorg udzialu w odnawianiu skladu populacji (P ar-
ker 1985 1986). W sumie strategia reprodukcyjna A. bracteata
stanowi przejSciowe ogniwo miedzy typowymi amfikarpicznymi a typo-
wymi amfigeokarpicznymi roslinami o ,,dwoistej”’ strategii reprodukecyij-
nej.

5.3. Strategia gatunkow o podziemnych kwiatach kleistogamicznych

U przewazajgcej liczby gatunkéw amfigeokarpicznych kwiaty i owo-
ce kleistogamiczne tworzg sie wylgcznie pod ziemis, przy czym wkiad
biomasy w produkcje podziemnych i, powietrznych owocéw i nasion, a
takze fenologia ich rozwoju roznig si¢ u roznych gatunkéw. Z reguly
czestsze jest zjawisko wcezesniejszego formowania podziemnych organdéw
rozrodczych w stosunku do nadziemnych, a takze wieksza jest rola dia-
spor podziemnych, w poréwnaniu z nadziemnymi, w reprodukecji osob-
nika. Wyjatki od tej zasady sg nieliczne.
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I tak Cheplick (1983) stwierdzil, ze az T73% catkowitej liczby
osobniko6w w populacji Cardamine chenopodifolia pochodzi z nasion po-
wietrznych, zas produkcja owocdéw kleistogamicznych stanowi tylko do-
datkowe zabezpieczenie sukcesu reprodukcyjnego. Interesujgce jest to,
ze wprawdzie nasiona podziemne sg az szesciokrotnie ciezsze niz powietrz-
ne, a rosliny pochodzenia geokarpicznego rosng znacznie intensywnie]
1 wczesniej osiggajg dojrzalosé rozrodezg niz pochodzenia chasmogamicz-
nego, lecz jednak przeznaczaja one wiekszo$¢ biomasy na produkcje ob-
copylnych kwiatow chasmogamicznych. Niestety, dane te uzyskano w
wyniku eksperymentéw przeprowadzonych w szklarni, nie wiadomo za-
tem, czy behawior reprodukcyjny rosliny w warunkach naturalnych byi-
by podobny. , ,

Nieco wyzszy wkiad energii w produkcje kwiatéw 1 owocow chasmo-
gamicznych w porownaniu z kleistogamicznymi ma miejsce u niektorych
geokarpicznych gatunkéw 2z rodziny Cyperacece (Haines 1 Lye
1977). Podobne znaczenie obu typow diaspor stwierdzil natomiast Burck
(1906) u Commelina benghalensis. Autor wykazatl ponadto, iz zawsze
wiekszej produkecji diaspor kleistogamicznych towarzyszy obnizona pro-
dukcja diaspor chasmogamicznych i — na odwrot — jesli warunki umoz-
liwiajg intensywny rozwdéj powietrznych organéw rozrodczych, to pod
ziemig pojawia sie ich odpowiednio mniej. Prawdopodobnie zatem wysi-
lek reprodukcyjny rosliny jest identyczny niezaleznie od warunkow, na-
tomiast podzial nakladéw nal jeden lub drugi typ kwiatow i owocow
zdeterminowany jest konkretng sytuacja przyrodnicza.

Przykladem gatunku o réwnoczesnym pojawie kwiatow kleistoga-
micznych i chasmogamicznych, a nawet niekiedy opo6znionego kwitnienia
pod w stosunku do kwitnienia nad powierzchnig gleby jest Viccia sa-
tiva subsp. amphicarpa. Niezaleznie od miejsca kwitnienia — kwiaty
sg zazwyczaj samopylne; do =zapylenia krzyzowego dochodzi bardzo
rzadko (Plitmann 1973). '

Kwiaty chasmogamiczne wytwarzaja wieksze ziarna pylku niz klei-
stogamiczne 1 sg wrazliwsze na niekorzystne warunki Srodowiska.  Po-
mimo ich weczesniejszego lub réwnoczesnego kwitnienia z kleistogamicz-
nymi owoce rozwijajg sie niemal w tym samym czasie, ale znowu pro-
ces dojrzewania nasion przebiega intensywniej w owocach nadziemnych.

Owoce V. satiwwa subsp. amphicarpa réznig sie wielkoscig. Straki po-
wietrzne sg duze (przecietnie osiagaja 4,9 cm diugosci) i wielonasienne
(od 3 do 12 nasion); podziemne — male (do 1 cm diugosci) i zawierajg
co najwyzej trzy nasiona, zazwyczaj tylko jedno. Cigzar nasienia pod-
ziemnego jest jednak ponad dwukrotnie wiekszy niz nasienia powietrz-
nego (Plitmann 1973).

Jesli opisane wyzej gatunki geokarpicznych terofitow ,nastawione”
sg giownie na reprodukcje chasmogamiczng, to u Emex spinosa (L.)
Campd. (rozdzielnopiciowej, jednopiennej rosliny z rodziny Polygonaceae)
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obydwa sposoby rozmnazania sg tak samo wazne, pomimo roziic w Kosz-
tach produkcji kwiatéw i owocOw nadziemnych i podziemnych, oraz roz-
nej — zaleznie od warunkéw — skutecznosci diaspor obu typow w re-
produkcji osobnika. Odmienna jest takze ekologiczna rola diaspor po-
chodzenia kleistogamicznego i chasmogamicznego: podczas gdy pierwsze
przyczyniajg sie do utrzymania populacji w ramach zajmowanego arealu
i stalej liczebnosci w kolejnych generacjach, drugie sluzg przede wszyst-

kim kolonizacji nowych siedlisk (Evenari 1 m. 1977, Welilss
1980).

Emex spinosa jest niewielkg rosling pustyn, polpustyn 1 stepow. W
jej rozwoju wyraznie zaznaczajg sie dwa okresy kwitnienia, z ktérych
wcezesnlejszy odbywa sie w glebie 1 przebiega réwnolegle z procesami
wzrostu wegetatywnych czesci rosliny. Pierwsze kwiaty podziemne pow-
stajg juz woéweczas, gdy roslina ma posta¢ malenkiej rozetki!

Nasiona geokarpiczne sg nieliczne (na ogét 3—4 w przeliczeniu na
jednego osobnika), ale stosunkowo duze i maio zmienne co do ciezaru
(przecietnie 0,07 g). Eksperymentalnie ustalona zdolnos¢ kielkowania nie
przekracza 30%, jednak siewki wymieraja juz tylko w znikomym pro-
cencie. Oznacza to, ze jedna roslina macierzysta wydaje na ogoétl zaledwie
jednego ,,geokarpicznego potomka”, ktéry w dodatku niemal dokladnie
zajmuje je] miejsce.

Zakwitanie kwiatow nadziemnych, obcopylnych, cdbywa sie znacznie
poézniej niz podziemnych, ale w owocach powietrznych rozwija sie od
100 do 500 razy wiecej wysoce zmiennych co do wielkosci nasion. Kazde
nasienie jest co najmniej trzykrotnie lZzejsze od nasienia podziemnego
- (0,02—0,002 g). Ogoélny wkiad energetyczny rosliny w reprodukcje chas-
mogamiczng jest — jak wynika z przytoczonych danych — wielokrotnie
wiekszy niz w kleistogamicznsg.

Nasiona powietrzne kielkujg zaledwie w 10—15% i to wylscznie w
lokalnych zaglebieniach terenu, w ktorych przy dostatecznej ilosci opa-
dow utrzymuje sie wyzsza niz na wyniesieniach wilgotnos¢ podtoza. W
latach suszy populacja E. spinosa sklada sie wiec niemal wylacznie z ros-
lin pochodzenia kleistogamicznego, wskutek czego jej liczebno$é jest sto-
sunkowo niska. W latach obfitujgcych w deszcze — liczebnos$é populacii
gwaltownie wzrasta, wlasnie dzieki masowemu pojawowi osobnikéw po-
chodzenia chasmogamicznego (Evenari i in. 1977).

Interesujgce, chociaz nie do konca wyjasnione zjawisko zaobserwowal
w swoich doswiadczeniach laboratoryjnych Weiss (1980). Okazalo
sie, ze jesli nasiona podziemne kielkowaly w osobnych szalkach niz po-
wietrzne — procent kielkowania byl zblizony i wynosil — odpowiednio
— 93 i1 87. Jesli natomiast nasiona kielkowaly w mieszaninie — procent
kietkéw kleistogamicznych wzrést do 100, podezas gdy chasmogamicz-
nych — spadi do 56. Wynika z tego, ze kielkujgce nasiona chasmogamicz-
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ne przegrywaja w konkurencji z kleistogamicznymi lub ze kleistogamicz-
ne wydzielajg nieznane blizej substancje hamujgce kietkowanie nasion
chasmogamicznych.

Ten sam autor wykazal eksperymentalnie staty wysitek reproduk-
cyjny u E. spinosa, niezaleznie od zyznosci podioza. Tym niemniej jesli
na zyznym podlozu wklad biomasy w reprodukcje kleistogamiczng jest
ok. 12 razy wiekszy niz w chasmogamiczng, to na jalowym odwrotnie —
koszty produkeji podziemnych organOw rozrodczych sg ok. 4 razy wyzsze
w poréwnaniu z nadziemnymi.

Korzystny wplyw opadéw atmosferycznych na kietkowanie diaspor
powietrznych w warunkach naturalnych nie oznacza bynajmniej, ze row-
nie korzystne byloby oddziatywanie stale wilgotnej gleby na produkcje
diaspor. W doswiadczalnych, nawadnianych kulturach E. spmnosa E v e-
nari i in. (1977) stwierdzili bowiem stymulujacy wplyw peinego zao-
patrzenia rosliny w wode na wzrost jej wegetatywnych organdow, pod-
czas gdy wysilek reprodukcyjny w takiej sytuacji ulegal znaczgce; re-

dukeji. Niektére osobniki zatracaly przy tym cailkowicie swoj amfikar-

piczny charakter, ograniczajgc sie wylgcznie do zawigzywania potencjal-
nie obcopylnych kwiatéw chasmogamicznych.

Wyniki tych doswiadczen wskazuja na geokarpie jako wynik przy-
stosowania sie E. spinosa do zycia w Kklimacie suchym. Wskazujg ponad-
to, ze czynniki oddzialujgce niekorzystnie na ogoélng pilodnos¢ osobnika
(w tym przypadku nadmierna w stosunku do wymagan rosliny wilgot-
nos¢ podioza) mogg catkowicie zahamowac reprodukcie Kkleistogamiczna,
a nie chasmogamiczng, jak u wiekszosci gatunkow amiikarpicznych pro-
dukujgcych organy rozrodcze obu typdéw nad powierzchnig gleby. Warto
jednak dodaé¢, ze na skrajnie jalowym i suchym podiozu, w warunkach
naturalnych, pepulacja E. spinosa skiada sie prawie wylgcznie z kario-
watych osobnikow, ktore w takiej sytuacji przeznaczaja niemal w calosci
zasoby na produkcje podziemnych kwiatdw i owocow, pozbawiong prak-
tycznie jakiegokolwiek ryzyka (Weiss 1980).

5.4. ,,Pesymistyczna’ strategia reprodukcyjina

W klasycznej formie ,,pesymistyczna’” strategia reprodukcyjna wyste-
puje u Amphicarpum purshii i Gymnarrhena micrantha, u ktérych —
podobnie jak u Emex spinosa — rozwdj kwiatow i owocéw podziemnych
znacznie wyprzedza rozwoj kwiatow i owocoéw powietrznych, ale w prze-
ciwienstwie do poprzednio opisanego gatunku obie rosliny przeznaczajg
gros nakladow energetycznych na reprodukcje kleistogamiczng, niezalez-
nie od warunkow wzrostu (Evenari i in. 1963, Koller i Roth
1964, McNamara i Quinn 1977, Cheplick i Quinn 1982).

Populacja Amphicarpum purshii, jednorocznej trawy porastajgcej
zwydmione, zaburzone tereny we wschodniej czesci Ameryki Péinocnej,
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skiada sie zazwyczaj z dwojakiego rodzaju osobnikéw: pochodzenia klei-
stogamicznego — wyrostych z diaspor podziemnych i pochodzenia chas-
mogamicznego — powstalych z diaspor nadziemnych. Pierwsze zdecydo-
wanie dominuja w populacji, drugie stanowig jedynie nieliczng domieszke.

Roslina pochodzenia geokarpicznego (kleistogamicznego) przeznacza
na reprodukcje ok. 40% biomasy, z tym ze oprécz owocOw podziemnych
wytwarza takze owoce powietrzne, rozwijajgce sie z obcopylnych kwia-
tow chasmogamicznych. Faza owocowania w glebie przebiega o miesigc
wcze$niej niz nad powierzchnig, przy czym pod wzgledem wymaganych

 nakladéw energetycznych stanowi ona proces konkurencyjny w stosunku
do procesu wzrostu wegetatywnych czesci rosliny (rys. 3). Koszt pro-
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Rys. 3. Przemieszczanie sie skladnikéw pokarmowych z organéw wegetatywnych
do generatywnych podczas cyklu zyciowego Amphicarpum purshii

A — roSlina pochodzenia kleistogamicznego, B — roslina pochodzenia chasmogamicz-
nego, a — korzenie, b — ulistnione zdzbla, ¢ — podziemne pedy kWiato-stanonos’ne,
d — podziemne kloski, e — nadziemne pedy kwiatostanonosne, f — nadziemne klo-
ski (wg Cheplicka i Quinna 1982)

Nutrient translocation from vegetative to generative organs during life cycle of

Amphicarpum purshii

A — cleistogamic plant, B — chasmogamic plant, a — roots, b — shoots, ¢ — sub-
terranean culms, d — subterranean spikelets, e — aerial culms, f — aerial spikelets
(after Cheplick and Quinn 1982)
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dukeji podziemnych diaspor wynosi 97% ogélnych kosztéw reprodukeji,
nic wiec dziwnego, ze w owocach kleistogamicznych powstaje nie tylko
dwukrotnie wieksza liczba ziarniakéw, ale rownoczesnie kazdy z nich
jest znacznie wiekszy (ciezszy) w poréwnaniu z nawet najwiekszym ziar-
niakiem powietrznym (Cheplick i Quinn 1982).

Roslina pochodzenia chasmogamicznego wytwarza z kolei kwiaty
i owoce tylko jednego typu, przy czym, co jest szczegolnie interesujgce,
ogranicza sie wylgcznie do reprodukcji geokarpiczne]. Kwitnie i owocuje
ok. dwa tygodnie pdézniej niz jej sgsiad odmiennego pochodzenia, zas na
reprodukéje przeznacza niemal o polowe mniej biomasy (przecigtnie 22%).

Rozmiar i przezywalnosé¢ siewek wyrostych z ziarniakéw podziemnych
i powietrznych rézni sie istotnie na korzys¢ tych plerwszych, co jest
zrozumiale biorgc pod uwage rodznice w ilosci materialéw zapasowych
zgromadzonych w diasporach. Konsekwencje nieroOwnego startu siewek
spotegowane sg u dorostych osobnikéw, zaréwno jesli chodzi o ich wiel-
kosé, jak tez plodnosc. 1 tak jesli siewki pochodzenia kleistogamicznego
sa Srednio trzykrotnie wieksze, to przecietnie rzecz biorgc biomasa doro-
stej rosliny osigga o$miokrotnie wyzsza warto$é w poréwnaniu z osobni-
kiem wyrostym 2z diaspory powietrznej (McNamara i Quinn
1977). Zaréwno roéznice w rozmiarze osobnikéw, jak tez w przezywalnos-
ci kohort réznego pochodzenia sa szczegblnie duze na suchym podiozu
i w warunkach niskiego (!) zageszczenia populacji (rys. 4).

Warto zwroci¢é uwage na niezwykle ostrozny sposéb rozprzestrzeniania
sie 1 koloniZzowania siedlisk przez osobniki A. purshu. JeSli lekkim dias-
porom chasmogamicznym uda sie wykieikowa¢ z dala od osobnika ma-
cierzystego, to wyroste z nich rosliny nie ryzykuja reprodukcji chasmo-
gamicznej, ,,starajg sie”’ natomiast utrzymaé¢ na zajetych pozycjach po-
przez wytwarzanie wylgcznie kwiatéw 1 diaspor podziemnych, kieikujg-
cych tuz obok. Dopiero rosliny drugiego pokolenia mogg znowu produ-
kowac¢ diaspory dwojakiego rodzaju i te chasmogamicznego pochodzenia
moga rozprzestrzeniaé¢ sie na wieksze odleglosci.

Skrajna postac ,,pesymistycznej”’ strategii reprodukcyjnej wystepuje
u Gymnarrhena micrantha, niewielkiej rosliny z rodziny Compositae, po-
rastajgce] pustynne rejony Izraela. W przeciwienstwie do A. purshii, po-
pulacje G. micrantha bardzo czesto skladajg sie z osobnikéw pochodzenia
kKleistogamicznego, ktére z kolei bardzo czesto wytwarzajg wylgcznie pod-
ziemne kwiaty kleistogamiczne. Przyczyng takiej sytuacji jest zazwyczaj
diugotrwata susza, ktéra na obszarach wystepowania tego gatunku nie
jest jednak zjawiskiem rzadkim. Jedynie w latach stosunkowo obfitych
opadéw osobniki G. micrantha zdolne sg takze do produkcji kwiatéow
i owocoOw nadziemnych, obok powietrznych, zas populacja w takich wa-
runkach moze zawiera¢ chociaz niewiekg frakcje osobnikéw pochodzg-
cych z kwiatéw obcopylnych (Evenari i in. 1977).
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Rys. 4. Przezywalnos$é roslin pochodzenia chasmogamicznego {(a) i1 kleistogamiczrie-
go (b) w réznych warunkach siedliskowych (4) 1 rdéznym zageszczeniu populacji
(B) u Amphnicarpum purshii

Rodzaj podioza: ¢ — wilgotne, d — suche; zageszczenle populacji: e — wysokie,
f — niskie (wg Cheplicka 1 Quinna 1982)

Survival of chasmogamic (a) ana cleistogamic (b) plants under different habitat
conditions (A) and at different population densily (B) in Amphicarpum purshii
Substrate: ¢ — wet, d — dry; population density: e — high, f — low (after
Cheplick and Quinn 1982)

Podobnie jak u poprzednio opisanego gatunku, roslina G. micrantha
kwitnie 1 owocuje juz wowczas, gdy wzrost organow wegetatywnych
daleki jest od zakonczenia. Gospodarka zasobami jest tu niezwykle osz-
czedna. Roslina wytwarza zaledwie 1—3 podziemne owocostany; w kaz-
dym. rozwijajg sie zaledwie 1—2 duze niefupki (jednonasienne owoce),
pozbawione zbednych W tym przypadku aparatow lotnych. Przecietny
ciezar podziemne]j nielupki wynosi 6,0 mg. Biorgc pod uwage sSmiertel-
nos¢ siewek okazuje sie, iz miejsce rosliny macierzystej zajmuje tylko
jeden jej potomek (Zeide 1978).

Jesli warunki siedliskowe sg korzystne, zwlaszcza pod wzgledem za-
sobnosci 1 wilgotnosci podioza (co zdarza sie jednak bardzo rzadko), ros-
lina ,,decyduje sie” na pewne ryzyko i zamyka cykl zyciowy produkcja
nadziemnych owocostanéw, w ktorych rozwijajg sie liczne, bardzo drob-
ne niefupki, wyposazone w pappus (aparat lotny sluzgcy do rozsiewania
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diaspor). Ciezar przecietnej nielupki powietrznej wynosi zaledwie 0,37 mg,
jest wiec niemal 18 razy mniejszy niz podziemnej. Nic dziwnego, ze prze-
zywalnos¢ kohorty siewek pochodzenia chasmogamicznego nawet w ko-
rzystnych ukiladach osigga trzykrotnie nizszg wartos¢ w poréwnaniu z
przezywalnoscig kohorty siewek pochodzenia Kkleistogamicznego (XK o l-
ler 1 Roth 1964).

Z przytoczonych danych wynika, ze reprodukcja typu chasmogamicz-
nego u G. micranthae stanowi pewien luksus, na ktéry roslina ,,decyduje
sie” tylko w wyjatkowo korzystnych warunkach. Glowny ciezar spoczy-
wa jednak na reprodukecii kleistogamicznej, kosztownej energetycznie, ale
z ogromnymi szansami sukcesu.

5.5. Ekologiczne konsekwencje amfigeokarpii

Wszystkie geokarpiczne terofity wystepujg na siedliskach skrajnych,
zwiaszcza pod wzgledem wilgotnoscl 1 zyznosci podioza, lub tez w sro-
dowiskach zaburzonych, o czestych, nieprzewidywalnych 1 niekorzyst-
nych zmianach warunkow wzrostu. Teoretycznie krotko Zyjgce rosliny
semelparyczne powinny w takich ukiadach podlegaé¢ doborowi w kierun-
ku wczesnego przekazywania zasoboéw na produkcje duzej liczby drob-
nych nasion (Salisbury 1942, Gadgil i Solbrig 1972, Gri-
me 1979). Dlaczego zatem dobér faworyzowai inny podzial zasobow
— na niewielkg liczbe duzych, podziemnych nasion i jakie sg ekelogiczne
konsekwencje takiej gospodarki?

Z cytowanych, a takze innych prac wynika, ze swoista strategia re-
produkcyjna amfigeckarpicznych terofitow jest optymalna w warunkach,
w jakich one zyja. Przemawia za tym kilka nastepujgcych argumentow.

1. Bardzo oszczedna ‘gospodarka zasobami, zapewniajgca obrot duzej
czeScl materii zainwestowanej w podziemne diaspory, minimalizujaca za-
tem straty materii i energii. |

2. Niemal stuprocentowa szansa osiggniecia sukcesu reprodukcyjnege,
a wigc pozostawienia chot¢by jednego potomka w sytuacji bardzo niskie]
zasobnoscl siedliska albo uszkodzenia czy zniszczenia ros$liny przed za-
konczong faza wzrostu wegetatywnego (np. przez roslinozerce).

3. Gwarancja niezakléconego przebiegu fazy generatywnej pod po-
wierzchnig gleby, bez wzgledu na ewentualne katastrofy, jakie mogg sie
zdarzy¢ ponad jej powierzchnig (np. pozar lub silna presja roslinozer-
coOw).

4. Kielkowanie diaspor podziemnych w pewnym, bo sprawdzonym”
przez rosling macierzysta miejscu. -

0. Duzy rozmiar siewki wyrostej z ciezkiej, zawlerajgcej odpowiednig
ilos¢ materialow zapasowych diaspory podziemnej; w konsekwencji du-
za -tolerancja siewek na niekorzystne czynniki abiotyczne i presje kon-
kurencyjng, a wiec i wysoka ich przezywalnogé.
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6. Niezwykle skuteczny mechanizm utrzymania stalego poziomu li-
czebnosci populacji, dostosowanej do zasobnosci siedliska; miejsce osob-
nika macierzystego zajmuje z reguly tylko jeden organizm potomny.

7. Mozliwos$¢é zwiekszenia liczebnosci, zmiennosci genetycznej, a takze
arealu populacji w korzystnych warunkach wzrostu — dzigki reproduk-
cjl chasmogamaiczne].

6. Hipotetyczna ewolucja ,,pesymistycznej”’ strategii reprodukcyjnej

W artykule nie przedstawiono wszystkich mozliwych typow ,,dwoi-
stej”’ strategii, ani tez nie wyczerpano ogoétu zagadnien zwigzanych z re-
produkcja amfikarpicznych terofitow. Zaprezentowano jedynie kilka przy-
kladéow w celu zilustrowania podstawowych modeli takiej strategii w
sekwencji wzrastajgcego udzialu samozapylania oraz jej najwazniejsze
ze wzgledu na problematyke artykulu skladowe, tj. podziat zasobow
przeznaczonych na reprodukcje i gospodarke zasobami w czasie. Wydaje
sie jednak, ze na podstawie tak dobranych przykiadéw mozna sobie wy-
robi¢ poglad na ewolucje obecnie zyjacych terofitdw, reprezentujgcych
skrajng posta¢ ,,dwoistej”’ strategii — strategie ,,pesymistyczng’.

Prawdopodobnie wiec praprzodkowie tych gatunkow zasiedlali wil-
gotne, zyzne siedliska, rozmnazali sie zazwyczaj drogg zaptodnienia krzy-
zowego i tylko w wyjgtkowo niekorzystnych warunkach uciekali si¢ do
samopylnosci (jak u Impdtiens noli-tangere). Populacje takich gatunkow
skladaly sie wiec gléwnie z osobnikéw zapylajacych sie krzyzowo z nie-
wielka frakcja samopylnych i obcopylnych réwnoczesnie.

Z sukcesem rozrodczym osobnikow o kwiatach dwojakiego rodzaju
wiazala sie mozliwosé skutecznego zwickszenia zakresu dostepnych sied-
lisk 1 zwiekszenia og6lnego zasiegu gatunku, wykraczajgcego poza gra-
nice populacji zapylajgcych owadéw. Dobér faworyzowal odtgd jedno-
czesng produkcje kwiatéw chasmogamicznych i Kkleistogamicznych (jak
u Impatiens capensis i Collomia grandiflora), chociaz nadal te drugie sta-
nowily tylko dodatkowe zabezpieczenie sukcesu reprodukcyjnego.

Kolejnym, bardzo waznym etapem ewolucji ,,pesymistycznej” strate-
gii terofitow byto wytwarzanie niektorych kwiatow samopylnych zaréw-
no nad — jak tez pod powierzchnig gleby (jak u Amphicarpaea brac-
teata), co automatycznie zwiekszalo szanse reprodukcji niezaleznie od
ewentualnych katastrof w sSrodowisku (pozaru, suszy, silnej presji rosli-
NOZercow).

Utrwalenie, w drodze doboru, geokarpii obok nadziemnego owocowa-
nia bylo istotnym elementem umozliwiajgcym roslinom opanowanie ob-
szarow podlegajgcych naglym, nieprzewidywalnym, zmianom warunkow
srodowiska. Stopniowo ewoluowala gospodarka zasobami: od niewiel-
kiego wkiadu w podziemne organy rozrodcze (jak u Cardamine chenopo-
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difolia lub Viccia sativa subsp. amphicarpa), poprzez mniej wiecej réwny
udzial kosztow zwigzanych z produkcjag kwiatow i owocdéw obu typow
(jak u Commelina benghalensis), az do zdecydowanie wiekszego wysitku
wkladanego w reprodukcje kleistogamiczng (jak u Amphicarpum purshii
i Gymnarrhena micrantha). Rownoczesnie zmianom ulegata gospodarka
zasobami w toku ontogenezy: od wczesniejszego wkladu energii w roz-
woj kwiatow 1 owocow chasmogamicznych (jak u V. sativa subsp. am-
phicarpa) do znacznie wcze$niejszej produkeji kwiatéw i owocow Kklei-
stogamicznych (jak u Emex spinosa, A. purshii i G. micrantha).

Rosliny z silnie wyrazong geokarpig byly w stanie zasiedla¢ poéipu-
stynie i pustynie, gdzie ze wzgledu na skrajne warunki siedliskowe do-
bor faworyzowal wczesne inwestowanie jak najwiekszej ilosci zasobow
na produkcje skgaponasiennych owocow podziemnych, a wiec tylko mini-
malne ryzyko reprodukcji chasmogamicznej. Przykiad Gymnarrhena
micrantha wskazuje, ze w skrajnych warunkach rosliny zatracajg swoj
amfikarpiczny charakter i reprodukujg sie wylgcznie dzieki podziemnym
kwiatom 1 owocom. Niewykluczone, iZ w toku dalszej ewolucji ich ,,pe-
symizm” jeszcze sie¢ pogiebi i catkowicie zrezygnujg z reprodukcji chas-
mogamicznej.

7. Zmiana sposobu zapylania jako punkt wyjScia ewolucji amfikarpii
i, dwoiste]”’ strategii reprodukcyjnej

Niezaleznie od tego czy ewolucja amfikarpii i ,,dwoistej”’ strategii re-
produkcyjnej terofitow przebiegala zgodnie z zaprezentowang wyzej kon-
cepcjg, czy tez miala inny przebieg, nie ulega watpliwosel, ze najwazniej-
szym jej momentem byla zmiana sposobu zapylania niektérych kwiatow
— Zz krzyzowego na samozapylanie. Od czasu Darwina ani teoria, ani wy-
niki badan empirycznych nie posunely jednak naprzéd kwestii zrozumie-
nia przyczyn zmian sposobu zapylania, ktérej skutki sa tak powszechne
we wspoiczesnym swiecie roslin. | :

Najczesciej w literaturze przedmiotu wymieniane sg dwie podstawo-
we przyczyny ewolucji samozapylania: (1) zapewnienie reprodukeji nie-
zaleznie od warunkow Srodowiska i (2) podtrzymanie wysokiej, lokalnej
adaptacji (Stebbins 1957, 1970, Jain 1976). W pézniejszych la-
tach wypracowano teoretyczne modele analizujgce korzysci i straty jako
konsekwencje zmiany sposobu zapylania i wskazujgce na wiele Zrodet
ewolucji samopylnosci, a nie jedno (Lloyd 1979, Wells 1979).

Stosunkowo najwiecej dotychczas przeprowadzonych badan, a takze
rozwazan teoretycznych, dotyczylo ewolucji samopylnosci roslin owado-
pylnych, przy czym powstanie ras i gatunkéw samozapylajacych sie z
rodzicow o zapylaniu krzyzowym jest najlepiej udokumentowane w pra-
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cach Rollinsa (1963), Lloyda (1965), Solbriga (1972) oraz
Solbriga i Rollinsa (1977), poswieconych kilku gatunkom te-
rofitbw z rodzaju Leavenworthia. Autorzy ci wykazali, ze samopylnosc
L. crassa Rollins i L. alabamica Rollins byla wynikiem doboru prowa-
dzgcego do produkeji nasion mimo braku owaddéw w okresie kwitnienia.
Rosliny obu gatunkéw zmuszone byly zakwita¢ przed nadejsciem letnie]
suszy i réwnoczesnie przed pojawieniem sie zapylaczy. Wedlug S o l-
briga (1976) korzysci wynikajagce z mozliwosci reprodukcji prze-
wazaly w obu przypadkach nad negatywnymi skutkami w postaci obni-
zonej liczby nasion i ich gorszej jakosci. Arryo (1973, 1979) su-
geruje ponadto, ze okresowe susze mogg powodowac zanik owadow za-
pylajacych kwiaty, stad tez i w takich przypadkach dobdr bedzie fawo-
ryzowal samozapylanie. , | |

Schoen (1982a, 1982b) prébowal wyjasnic wyzszy stopien sa-
mopylnosci w populacjach jednorccznej Gillia achilleifelia  Lindl. na
granicy polnocnego zasiegu tego endemicznego gatunku kalifornijskich
wzgorz 1 kanionow. By¢c moze, jak sugeruje autor, zmiana sposobu za-
pylania powstatla w trakcie wczesnych stadiow wedréwki gatunku na
poinoc, ktoéra fo migracja rozszerzyta jego zasleg poza zasieg zapylaig-
cych owadow. Ten sam autor stwierdzil niezwykle wyscki stopien do-
pasowanla potomstwa powstalego drogg samozapylania w populacii
7ztozonej z osobnikow o zapyleniu krzyzowym (Schoen 1983). Nie
wiadomo jednak, dlczego formy samozapylajgce sie powstaly wylgcznie
w poinocnej czesci zasiegu G. achilletfolia.

W opinii wielu autorow samozapylajgce si¢ formy réznych gatunkow
wyewoluowaly na suchych, brzeznych (krancowych) siedliskach jako sku-
tek calkowitego lub okresowego braku zapylajagcych owadéw (Baker
1955, Lloyd 1965, Moore i Levis 1965, Arroyo 1973, 1975
1 inni). Okazuje sie jednak, ze brak owadoéw zapylajacych nie byl jedyna
przyczyng ewolucii samozapylania, a suche siedliska i krancowe popula-
cie nie jedynym jej miejscem. Jak wynika z ostatnich wynikéw badan
Wyatta (1986) nad populacjami jednorocznej Arenaria wuniflora
(Walt.) Muhl., samopylno$¢ mogla sie utrwali¢ w toku ewolucji nawet
wowezas, gdy liczebno$¢ populacji zapylaczy gwarantowala pelen suk-
ces, a populacja zytla w warunkach dostatecznej wilgotnosci podioza, w
samym centrum zasiegu gatunku.

W ciggu kilkuletnich badan Wyatt (1984a, 1984b, 1984c, 1984d)
wykazal, ze osobniki wszystkich populacji A. uniflora sg samoplodne, na-
tomiast zaleznie od warunkéw siedliskowych tworzg populacje zlozone
albo wylacznie z roslin samopylnych, albo wylgcznie z roslin obcdpyl-
nych. Interesujgce jest jednak to, ze formy samozapylajgce sie zasiedla-
ja wlasnie wilgotne, a nie suche stanowiska. Wedlug autora bodzcem w
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ewolucji samopylnosci byla w tym przypadku konkurencja o owady za-
pylajace z innym gatunkiem Arenaria — A. glabra J. Holub, przywigza-
nej do wilgotnych siedlisk. Konkurent wyposazony w znacznie wieksze,
powabne kwiaty skuteczniej zwabia owady, stad tez w warunkach wspoéi-
- wystepowania obu gatunkow jedyng szansg na sukces reprodukcyjny
dla A. uniflora byic przestawienie sie na samopylnos¢. Tym samym
Wyatt (1986) dowiddi, ze nie brak owadow, jak dotychczas sg-
dzono, ale konkurencja o nie moze by¢ réwnie skutecznym motorem ewo-
lucji samozapylania.

Z tego krotkiego zestawienia wynika, ze przyczyn zmiany Sposobow
zapylania w toku ewolucji poszczegbélnych gatunkow terofitdw byio wie-
le. Dlaczego jednak pewne gatunki wybraty te droge, podczas gdy inne
na podobnych siedliskach zachowaly ,konserwatywna”’ postawe — nie
wiadomo. Mozna zaryzykowacé teze, ze w warunkach postepujgcej desta-
bilizacji ukladéw biocenotycznych (w tym relacji roslina i jej naturalni
zapylacze) samopylnos¢ — jako pewniejszy sposOb osiggania sukcesu re-
produkcyjnego — obejmie jeszcze wiekszg liczbe gatunkoéw niz obecnie.

8. Wnioski konicowe

Intencjg artykuiu bylo ukazanie ogromnej plastycznosci behawioru
rozrodczego roslin jednorocznych i wielosci ewolucyjnie uksztaltcwanych
drog osiggania sukcesu reprodukcyjnego. Terofity zaréwno pod wzgle-
dem wysitku reprecdukcyjnego, jak tez produkcji, rozmiaru czy zywot-
noscl nasion nie odbiegajg od roslin wieloletnich i tak samo jak rosliny
wieloletnie sg silnie zréznicowane. Doszukiwanie sie korelacji pomiedzy
diugotrwaloscig cyklu zyciowego a plodnoscig osobnika danego gatunku
1 zywotnoscig jego nasion, jak sie okazuje, nie ma wiekszego sensu. Ga-
tunki o tak samo diugim (czy raczej krétkim) cyklu moze charakteryzo-
wac bardzo duza i bardzo mata ptodnos$é, ogromny i znikomy wysilek re-
produkeyjny, wysoka 1 niska przezywalno$¢é nasion. Mozliwe iz dalsze
badania pozwolg wskaza¢ cechy rzeczywiscie odrézniajgce strategie tero-
fitow od strategii gatunkéw iteroparycznych i diugo zyjacych. Na pozér
wydaje sie, ze brak zdolnosci do pomnazania wegetatywnego jest wspolng
cechg roslin jednorocznych, odrézniajgcych je od roslin wieloletnich.
Czyz jednak geotropiczny potomek Emex spinosa lub Gymnarrhena mic-
rantha nie jest w istocie wegetatywna rozmnézkg osobnika macierzy-
stego?

Whbrew podrecznikowym stwierdzeniom biolegia terofitow w dalszym
ciggu pozostaje tylko czeSciowo zapisang kartg i w dalszym ciggu kryje
wiele tajemnic.
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Summary

In the paper some examples of the “double” reproductive strategy of therophy-
tes are presented in the rising order of seli-pollination. Three essential elements
of this strategy are analysed: (1) a division of resources between the production
of chasmogamic (cross-pollinated) flowers and fruits and that of cleistogamic (self-
-pollinated) ones, (2) a phenology of development of both kinds of generative or-
gans and (3) a role of chasmogamic and cleistogamic seeds in the reproduction of
an individual.

Reproductive strategy of amphicarpic species is diversified in spite of the one
common feature i.e. production of two types of flowers and fruits, In some of them
(Impaitens noli-tangere) cleistogamy occurs only under unfayvourable habitat con-
ditions and constitutes merely additional guarantee of the reproductive success
(Schemske 1978, Falencka 1983a). Energy contribution into production
of cross- pollinated flowers is much higher than into that of self-pollinated flo-
wers, moreover the former usually develop quicker. In Impatiens capensis the
development of both types of flowers (and fruits) does not depend on the habitat
conditions, however nutrient allocation is similar to that in I. noli-tangere (Rust
1977, Waller 1979, 1980, Zimmerman and Cook 1985).

Numerous amphicarpic species of therophytes produce cleistogamic flowers and
fruits under the ground. Some species such as Cardamine chenopodifolia and Emex
spinosa allocate more nutrients to chasmogamous reproduction, in others such as
Commelina benghalensis production costs of both types of flowers and fruits are
similar (Burck 1906). On the other hand, there are a few species (e.g.
Amphicarpum purshii and Gymnarrhena micrantha) that represent a classical form
of “pessimistic” strategy: allocate the majority of their expenditure to a very early
production of large subterranean diaspores, whereas, and only under exceptionally
favourable conditions a small percentage of nutrients go to a chasmogamous repro-
duction (Evenari et al. 1963, Koller and Roth 1964, McNamara and
Quinn 1977 Cheplick and Quinn 1982).

“Double” reproductive strategy of amphicarpic species increases the chance of
producing an offspring even under unfavourable and highly unpredictable condi-
tions. Thus, the species with a “pessimistic” strategy are especially well adapted
to extreme habitat conditions and unpredictable rapid changes in abiotic or biotic
factors. In these situations such a strategy can be considered as optimal. It is sup-
ported by some arguments:

1. A very economical nutrient use that ensures 'a turnover of the large part
of matter invested into subterranean diaspores;

2. A guarrantee of the undisturbed course of the generative phase under the
ground in spite of possible disasters that may happen above it (e.g. fire or strong
Rerbivore pressure);
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3. Germination of subterranean diaspores in a safe, “checked” by a parent, site;

4. The opportunity to increase the size, genetical variability and neighbourhood
of a population under favourable growth conditions — due to the chasmogamous
reproduction.

it seems that in the course of further evolution some species may loose their
amphicarpic nature and give up the production of cross-pollinated chasmogamic
flowers.



