
   

 
 

  

 

 

 

 
  

  

 
 

  
 

 
 

  

  

 

 
  

 
   

W IA D O M O ŚC I E K O L O G IC Z N E

TO M X X 1974 Z E S Z Y T 4

EWA SYMONIDES
Inslylul Boia nikł PAN
Kraków ■

Gru po we wł aściw ości po pu la cj i roś lin  w yżs zyc h 
Gro up pr op er tie s of po pu la tion s of hi gh er pl an ts

1. W st^p

Z ekologicznego punktu widzenia, populację roślinną stanowią wszyst
kie osobniki jednego gatunku w obrębie płatu roślinnego (fitocenozy), 
łącznie z diasporami występującymi w glebie. Indywiduum populacji 
podlega w równym stopniu wpływ owi fizyczno-chemicznych czynników
środowiska, co współzamieszkujących z nim pewną przestrzeń innych 
osobników, tego samego lub różnych gatunków. W szeregu przypadków 
stwierdzono doświadczalnie, że fakt przebywania w grupie zmienia cały 
szereg właściwości w stosunku do izolowanej rośliny ( H a r p e r 1964), 
a wskutek wzajemnego oddziaływania osobników na siebie, populacja —
jako jednostka zbiorcza —  posiada swe własne cechy, różne od cech jej 
poszczególnych indywiduów. Do najważniejszych zaliczyć można: 1. za
gęszczenie, 2. strukturę wiekową i płciową, 3. strukturę przestrzenną, 
4. rozrodczość, 5. śmiertelność oraz 6. przyrost „netto” .

Do niedawna ekologowie roślin, względnie fitosocjologowie, rozpatry
wali stosunki w zbiorowisku na płaszczyźnie międzygatunkowej, mniej 
uwagi poświęcając stosunkom wewnątrzgatunkowym. Obecnie, badaniom 
naturalnych populacji przypisuje się ogromne znaczenie. Według O d u- 
m a (1963), B o u g h e y a (1971) i wielu innych autorów, są one zasadniczą 
częścią nowoczesnej ekologii; stanowią klucz do poznania istoty struktu
ry i funkcj i biocenozy oraz wyjaśnienia mechanizmu jej zmian. Z uwagi 
na ich poważne implikacje , nie tylko teoretyczne, ale także praktyczne, 
można zaobserwować w ostatnim dwudziestoleciu dynamiczny rozwój 
badań na populacjami roślinnymi, o czym świadczy choćby wzrastająca 
z roku na rok liczba publikac ji z tego zakresu, w różnych czasopismach 
ekologicznych.

Badania te nie należą do łatwych. Wzajemne oddziaływanie orga
nizmów na siebie bywa często subtelne i trudne do zmierzenia. W po
ważnym stopniu utrudniają je ponadto dwie, częściowo związane ze sobą
właściwości roślin wyższych: duża plastyczność oraz zdolność do wegeta
tywnej reprodukcji ( H a r p e r 1967). Konsekwencją tych właściwości 
w badaniach populacyjnych są — odpowiednio — konieczność traktowa
nia, jako odrębnych, populacji tego samego gatunku w różnych układach 
warunków środowiskowych i ogromne niekiedy trudności w obiektyw-
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nym określeniu osobnika populacji. Wiele gatunków roślin (w tym także 
drzewiastych) pomnaża się, wyłącznie bądź w pewnych tylko warunkach, 
w sposób wege tatyw ny. „Potomstwo” nieraz przez długi okres życia wy 
kazuje związek z rośliną macierzystą, tworząc tzw. „polykormon”, ich 
nadziemne części nie są zatem stricte indywiduami. Dla celów praktycz
nych R a b o t n o v (1964) proponuje uzn ać— jako osobnika —  każdy 
przestrzennie odgraniczony pęd nadziemny, posiadający samodzielny 
system korzeniowy, nawet jeśli wykazuje on związek z innymi osobnika
mi w swych podziemnych częściach. W przypadkach, gdy nie ma wątpli
wości, że grupa „osobników” przedstawia sobą klon, należy rozpatrywać 
zarówno liczbę klonów, jak też wchodzących w ich skład „osobników” .

Przedstawione w niniejszym artykule uwagi oparte są na ograniczo
nym materiale, nie wycze rpują zatem ogółu zagadnień związan ych z eko
logią populacji roślinnej. Niemniej, ze względu na skromne piśmien
nictwo polskie z tego zakresu, wydaw ało się celowe zasygnalizowanie 
choćby ważniejszych problemów i bardziej interesujących wyników ba
dań, prowadzonych obecnie nad populacjami szeregu gatunków roślin 
wyższych.

Pomiar zagęszczenia w badaniach populacyjnych przeprowadza się nie 
tylko dla określenia wzajemnych stosunków między osobnikami (P o n j a- 
t o v s k a j a 1964), ale także dla oceny wpływu, jaki populacja wywiera 
na biocenozę i ekosystem (O d u m 1963) oraz uzyskania dobrego wykład
nika warunków ekologicznych badanego gatunku ( T r a c z y k 1967), na 
podstawie którego można ustalić ekologiczne optimum populacji (R a b o 
t n o v 1945, S m i r n o v a 1968).
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Fig . 1. Za leż ność międz y cię ża rem
i zag ęsz czeniem w po pu la cj i Sp er - 
gula ve rn al is Willd . ( S y m o n i d e s

1974a)
Relat ion be tw ee n w ei gh t of an in di
vi du al an d de ns ity in a po pu la tio n 
of Sp ergu la ve rn al is Willd. ( S y m o -

n i d e s 1974a)

Opracowane są już różne metody pomiaru zagęszczenia, pozwalające 
na swobodny dobór najodpowiedniejszej dla konkretnego obiektu badań. 
Zwy kle wyraża się je bądź w liczbie osobników (jeżeli ich wielkość jest
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stosunkowo wyrównana), bądź też w ich biomasie na jednostkę powierz
chni. Przy nieregularnym rozkładzie osobników w przest rzeni dobrze 
jest dodatkowo korzystać ze wskaźników rozproszenia, z których naj 
częściej stosowanym jest frekw encja .

Zagęszczenie populacji w wysokim stopniu określa statu s jej osobni
ków oraz rzu tuje na wiele innych cech populacji. Z szeregu badań, prze
prowadzonych zarówno w natu ralnych , jak też sztucznych populacjach, 
wynika kilka prawidłowości:

a. W układach jednogatunkowych istn ieje odwrotna, liniowa zależność 
pomiędzy zagęszczeniem osobników a ich ciężarem. Wykazali to m.in. 
W h ite i H a r p e r (1970) w populacjach Raphanus sativus L. i Brassica
napus L., P u t w a i n i H a r p e r (1970) w populacjach Rumex acetosa
L. i Rum ex acetosella L., P a l m b l a d (1968) w populac jach szeregu 
gatunków chwastów, S y m o n id e s (1974a) w populacjach Spergula
vernalis Willd. (fig. 1).

b. Wraz ze wzrostem zagęszczenia zmniejsza się procent kwitnących 
i owocujących osobników ( R a b o tn o v 1950, H a r p e r i O g d e n 1970).

c. Wraz ze wzrostem zagęszczenia spada produkcja owoców i nasion 
przez dojrzałe rośliny (fig. 2), a także ich ciężar i zdolność kiełkowania 
nasion ( S a l i s b u r y 1942, K n a p p 1954, Z a r z y c k i 1965).

d. Zagęszczenie posianych nasion, poza pewną granicą ich liczebności, 
nie wpływa na maksymalne zagęszczenie populac ji dojrza łych osobników 
(Yoda 1963, za H a r p e r e m 1967).

Przegęszczenie ujawnia zatem plastyczność roślin, wywołuje hierar
chię wśród osobników, tak iż w silnym zagęszczeniu populacja składa 
się z niewielkiej liczby dużych i przeważającej liczby bardzo drobnych 
indywiduów (fig. 3) oraz znacznie zwiększa śmiertelność populacji (M a- 
t h e w s i W e s t l a k e 1969 u Glyceria maxima (Hartm). Holmbg. 
i Erigeron canadensis L.; Hirano i Kira 1965 za M a th e w s e m i W e s t-
l a k e m 1969 u Prunus persica Sieb. et Zucc.; R o ss i H a r p e r 1972
u Dactyłis glomerata L. itd). Niepośledni wpływ wywiera także na tempo 
rozwoju osobników. W przeważającej mierze opóźnia przebieg cyklu roz
wojowego, powodując, że gatunki z natu ry dwuletnie odbywają swój cykl 
rozwojowy w ciągu nawet kilkunastu lat ( R a b o tn o v 1950). W przy
padku roślin jednorocznych stwierdzić można odwrotną reakcję , a więc 
przyśpieszenie rozwoju w dużym zagęszczeniu (S u k a ć e v 1941, S y m o 
n i d e s 1974b).

Wskazane zależności kształtuj ą się różnie u różnych gatunków, przy 
czym inne jest działanie silnego zagęszczenia w układach jedno- i wielo
gatunkowych ( H a r p e r i M c N a u g h to n 1962, P a l m b l a d 1968, 
W h i te i H a r p e r 1970). W układach dwu- lub wielogatunkowych nie 
zawsze obserwuje się eliminację jednego gatunku przez drugi, ale dążenie 
do uzyskania formy ustabil izowanej asocjacji. Przytoczyć tu można, ty tu
łem przykładu, wyniki badań Van der Bergha i De Wita (1960) (cyt. za 
H a r p e r e m 1967) nad wzajem nym oddziaływaniem populac ji Phleum
pratense L. i Antho xanth um odoratum L.: ustalona sztucznie przewaga 
jednego z gatunków wywołuje natychmias tową reakcję w postaci szyb
kiego wzrostu liczebności drugiego komponenta. Podobny wynik uzyskał 
L i e t h (1960) w populacjach Lolium perenne L. i Trijo lium repens L. 
Zróżnicowanie niszy tych gatunków było wystarczająco duże, tak że nie 
wykluczały się one nawzajem (G a u se 1934).
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L/czbcr nos/on w /fooefce - /Vo/ofer  o f seee'opeo capso/e' ■ ',  ■' ■ ' •, . : ■••

Fig. 2. Liczba torebek na okazie (A) i liczba nasion w torebce (B) u okazów kąko lu 
(Agrostem/ma githago L.) w zależności od zagęszczenia (Z a r z \ c k i 1965)

I — 900 ro ś li n /m 2 , 2 — 300 ro śl in /m -’, 3 — 100 ro śl in /m 2

Number of capsules per plant (A) and num ber of seeds per capsule (B) in specimens of corncockle {Agros temma githago L.) depending on density ( Z a r z y c k i 1965)
1 — 900 p la n ts /m 2 , 2 — 300 p la n ts /m 2, 3 — 100 p la n ts m 2
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Maksymalne zagęszczenie, jakie w danych warunkach może popu

lacja uzyskać, często zależy od tego, czy zajęła ona wcześniej przestrzeń 
biologiczną niż ubiegające się o nią populacje innych gatunków. Tu zno
wu można przytoczyć szereg interesujących eksperymentów, np. przy 
równoczesnym siewie Lolium perenne L. i Plantago maior L.— Lolium
osiągnęło 80% całkowitej suchej masy, jeżeli zaś wysiano ją w trzy ty-

Fig . 3. Frek wen cja osobników Linu m usitatissimum L. o różnym gęstości siewu (Obeid 1965 za H a r p e r e m 1967):
Jciężarze przy

a — 60/m 2 , b — 1440/m2 i c — 3600/m2 , u st a lo na w cz as ie do jr zew ania nas io nFrequen cy of indiv iduals of Lin um usitatissirmim L. of different weight with sowing density (Obeid 1965 after H a r p e r 1967):
a — 60/m'-, b — 14'40/m2 an d c — 3600/m-’, d e te rm in ed duri ng m a tu ra ti o n of se ed s

godnie po Plantago, udział Lolium spadł do 6,4% całkowitego urodzaju 
(R o ss i H a r p e r 1972, fig. 4). Podobnych badań wykonano do tej pory 
wiele, por. np. Williams (1962) (wg R o s s i H a r p e r 1972), H a r p e r
(1961). • .Fig . 4. Udział w ogólnym urodzaju suchej masy 
Plantago maior L. i Lolium perenne L. w mieszanej kulturze obu gatunków (wg danych R o s s a i H a r p e r a 1972)
a — Pla nt ag o m aio r i L oli um per en ne w ysi an e ró w 
no cz eś ni e, b — L oli um p eren n e w ysi an e w 3 ty godnie

po P la nta go m aio rParticipation in total production of dry weight of Plantago maior L. and Lolium perenne L. in a mixed culture of the two species (after data given by R o s s and H a r p e r 1972)
a) — P la nt ag o
si m u lt aneousl y ,

m aio r an d L oli um per en ne so wn 
b — L oli um per en ne so wn 3 w ee ks

a ft e r Pla nt ag o m aio r a

Plantago
maior

Lo/ium
pe ->enoe

Wszystkie wskazane zależności związane są z oddziaływaniem konku
rencji wewnątrz- i międzypopulacyjnej i mają ogromne znaczenie prak
tyczne w rolnictwie, leśnictwie itp., między innymi dla ustalenia opty
malnej gęstości i terminu siewu.
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3. Struktura wieko wa i płcio wa
W badaniach populacji gatunków wieloletnich konieczne jest określe

nie jej struk tury wiekowej. Chodzi tu o ustalenie, jaki procent ogółu 
osobników znajduje się w poszczególnych klasach wieku. Ma to pierwszo
planowe znaczenie w badaniach dynamiki populacji i —  szerzej —  dynami
ki zbiorowisk roślinnych. Pozwala ocenić rolę populacji w biocenozie oraz 
przewidzieć jej los w przyszłości.

Na podstawie struktury wiekowej, przedstawianej najczęściej w po
staci ,,piramid wieku” (B o u g h e y 1971), R a b  o t no  v (1969) wyróżnia
populacje: a) progresywne —  o przewadze osobników młodocianych, nie
zdolnych jeszcze do rozrodu, b) normalne —  składające się z indywiduów 
różnego wieku i na różnych etapach ontogenezy, c) regresywne —  z nie
wielkim udziałem osobników młodych i przeważającą liczbą starych, nie
zdolnych do efektywnego rozrodu. Piramidy wieku pozwalają zatem 
określić stadium rozwoju populacji: jej formowanie się, względną stabil
ność i degradację, naturalnie w oparciu o wieloletnie badania rozkładu 
wiekowego populacji.

Określanie wieku roślin wieloletnich nastręcza z reguły sporo trud
ności. W szeregu przypadków konieczne są długoletnie obserwacje ozna
czonych w tym celu osobników na stałych poletkach, od momentu ich 
pojawienia się aż do śmierci. Dla wielu jednak gatunków można stosować 
metodę pośrednią, opartą na różnicach w cechach morfologicznych i ana
tomicznych, pojawiających się wraz z wiekiem rośliny. Niezwykle cenne 
są pod tym względem prace R a b o t n o v a (1960a, 1964), zawierające 
cały szereg wskazówek w posługiwaniu się takimi cechami, w celu okreś
lenia wieku trwałych gatunków zielnych. Autor ten proponuje wyróżniać 
następujące grupy wiekowe w populacjach trwałych gatunków roślin 
zielnych: < ’ : ' ‘ '

a. Żywe, tj. zdolne do kiełkowania nasiona. Ich znaczenie dla populacji 
jest tym większe, im dłużej zachowują one zdolność kiełkowania, sta
nowiąc tym samym rezerwuar osobników. Liczba żywych nasion w gle
bie jest niekiedy bardzo duża, może sięgać kilkudziesięciu tysięcy na 1 m2

gleby (R ab o t n o  v 1950). Niektóre gatunki zachowują zdolność kiełko
wania nawet przez 40 lat.

b. Osobniki młodociane, w skład których wchodzą siewki i młode 
indywidua, różniące się pod względem postaci morfologicznej od doro
słych. Okres młodociany (zwany przez różnych autorów także „wirginil - 
nym ”, „juweniln ym” , „pierwszym stadium przytwierdzania”) w silnie 
zwartych zbiorowiskach nieraz znacznie się wydłuża. Gatunki posiada
jące zdolność dłuższego przebywania w stanie juwenilnym mają większe 
szanse przetrwania, niż pozbawione tej zdolności. Przechodzą one w na
stępną fazę rozwojową zwyk le po śmierci przygłuszających je osobników 
dorosłych bądź też giną.

c. Osobniki generatywne, zdolne do zakwitania i produkcji nasion. 
Procentowy udział ich w populacji, występowanie lub brak rocznych 
przerw w owocowaniu, potencjalnie zdolnych do corocznego wydawania 
potomstwa roślin, wielkość produkcji nasion, utrzym ywanie lub spadek 
maksymalnej potęgi reprodukcyjnej —  pozwalają ocenić warunki siedli
skowe populacji oraz jej wpływ na otaczające środowisko.

d. Osobniki stare. W okresie starzenia się (= senilnym) wyróżnić
można dwie fazy: starczego osłabienia generatywnego rozrodu oraz post-
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ge ne ra tywn ej we ge tac ji. W zras taj ący z ro ku na rok udzia ł star yc h osob
nik ów może świad czy ć o de grad ac ji popu lac ji.

Dług ość pos zcz egó lnych okresów życ ia jes t róż na u ga tunk ów o od
mi enny ch właśc iwośc iac h bio log icznyc h. W wy sok im sto pn iu zależy też
od warun kó w śro dowisko wy ch, pr zy czy m im bardzie j są one ko rzy stn e, 
tym szybciej po stę pu je rozwój rośli ny i ty m kró cej ona ży je (R a b o t-
n o v 1950).

Prac rze czy wiście po pu lac yjny ch , kt ór e uw zg lęd niały by zm ian y i us to
sunk ow anie gr up oso bników tego samego' ga tu nk u w różn ym wie ku, jes t 
stosun kow o nie wiele . Ty m ba rdziej więc war to w ty m mi ejs cu przy 
pom nieć prac ę P a c z o s k i e g o (1928) o bio log icznej st ru kt ur ze lasu
czy G i e r u s z y ń s k i e g o (1961), bada jąc ego na te j pods taw ie dy na mi
kę i ki er un ki rozw oju drz ew ostan ów w Wi erz chles ie.

W pr zy pa dk u roś lin jed norocznych mo żna bad ać us tos un ko wa nie grup
osobników w różnych kla sach wie lkości , co poz wala uzysk ać inf orm acje 
o we wn ętr znej,  s truk tu rz e po pu lac ji i w ar un ka ch jej by towa nia, a powta
rzan ie takiej an al izy w ki lku ko le jnyc h la tach ujaw nia tend en cję popu
lacj i do roz wo ju czy de grad ac ji ( S y m o n i d e s 1974c). Bardzo duży 
proc en t osobników w nis kic h klasach wielk ośc i oraz ma ła liczba kla s 
świadczą o ni ek or zy stny ch war un ka ch wz rostu ; w warun ka ch ko rzys t
niejszyc h zwięk sza się liczba klas, rów nocześn ie większy proc en t ogółu
oso bników przy pa da na osobniki duże (fig. 5).
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Fig. 5. Wewnętrzna strukt ura populacji SperguZa uernaZZs w zależności od warunków 
siedliskowych (wg danych S y m o n id e s 1974c)

a — na w y b it n ie su ch y ch , sk ąp o p o ro śn ię ty ch , ja ło w y ch p ia sk ach w y d m o w y ch w in ic ja ln y m
p ła c ie S p e rg u lo -C o ry n e p h o re tu m (T x. 1928) L ib b. 1933, b — na gle bie zaso bn ie js ze j w w od ę 

i sk ła d n ik i p o k arm o w e, w p ła c ie A rc to s ta p h y ll o -C a ll u n e tu m R. Tx. e t P ra g .

Internal structure of a population of Spergula vernalis depending on biotope 
conditions (after data given by S y m o n id e s 1974c)

a — on e x tr e m e ly d ry , sc a n ti ly co v ere d , in fe r ti le du n e sa n d s in a n in it ia l p a tc h of Sperg u lo -
C o ryn ep h o re tu m (T x. 1928) L ib b. 1933, b — on so il r ic h e r in w a te r an d n u tr ie n t su b st an ces,

in a p a tc h of A rc to s ta p h y ll o -C a ll u n e tu m R. Tx. e t P ra g .

Specyfi cznym zagadn ien iem sk ład u popu lac ji jes t udzia ł osobnik ów 
róż nej płc i (s truk tu ra płciowa ) w pr zy pa dk u roś lin dw up ien ny ch . Ba da
nia taki e przeprow ad ził P u t w a i n i H a r p e r (1972) nad Rum ex ace-
tosa i Rum ex ace tose lła, w Polsce zaś Z a r z y c k i i R y c h l e  w s k i
(1972) nad na tu ra ln ym i po pu lac jam i Rum ex acetosa i Rum ex th yr si fło ru s
Fin g.
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4. S ir ukiu ra p rz estr zen n a
Szereg badań dotyczących struktury przestrzennej roślin wyższych 

wskazuje, że rozrzut osobników w przestrzeni wynika nie tylko z biolo
gicznych właściwości gatunku. Zdaniem S n a y d o n a (1962) jest on
funkcją rozmieszczenia składników pokarmowych w glebie. H a r p e r , 
W i l l i a m s i S a g a r (1965) —  w odniesieniu do roślin reproduku
jących się przez nasiona —  podkreślają znaczenie mikrotopografii terenu 
wT związku z liczbą „bezpiecznych miejsc do kiełkowania” . Z pewnością 
rozkład przestrzenny osobników uzależniony jest w poważnym stopniu 
także od czynnika konkurencji wewnątrz- i międzygatunkowej (R oss
i H a r p e r 1972).

Strukturę przestrzenną populacji określa się najczęściej trzema meto
dami, przy czym wybór metody uzależniony jest od obiektu badań: a) me
todą polegającą na mierzeniu odległości między osobnikami oraz zesta
wieniu pierwiastków z tych odległości na wykresie z frekwencją; kształt 
powstałego w ten sposób wieloboku jest modelem dyspersji ( C la r k
i E v a n s 1954, P i e l o u 1960, 1961, 1962, V a s i l e v i c 1969); b) meto
dą polegającą na porównaniu grup różnej wielkości (liczebności) z rozkła
dem Poissona, który charakteryzuje frekwencję analogicznych grup 
w rozkładzie losowym; odchylenie od teoretycznych proporcji rozkładu 
losowego sprawdza się zwykle testem y2 (C o le 1946, G r e ig  h-S m i t h 
1962, P e r k a l 1967, W h i t t a k e r 1970); c) metodą „bloków” , w której 
zmiany wariancji przy różnych wielkościach bloku przedstawione w po
staci krzyw ej na wykresie, porównuje się z krzywymi teoretycznymi 
dla rozkładu losowego ( K e r s h a w 1964, On d o k 1970).

Ogólnie można wyróżnić trzy zasadnicze typy rozmieszczenia osob
ników w przestrzeni: równomierny, losowy i skupiskowy. Większość 
jednak populacji, jak się okazuje, charakteryzuje skupiskowość jej osob
ników. Stąd też dobrze jest dodatkowo oceniać wielkość „średniego sku
pienia” , obliczanego według wzorów Lloyda (M a c A r t h u r i C o n n e l l
1971). Skupianie się osobników zwiększa wprawdzie konkurencję między 
nimi o przestrzeń i pokarm, z drugiej jednak strony, w niesprzyjających 
warunkach osobniki występujące w grupie wykazują niższą śmiertelność 
niż izolowane ( S y m o n id e s 1974a).

5. R oz ro dc zo ść

Przez rozrodczość populacji rozumie się zdolność produkowania 
w określonym czasie nowych osobników, bez względu na to, w jaki spo
sób one powstają. Określa się ją bądź w stosunku do jednostki powierz
chni, bądź w przeliczeniu na jednego dorosłego osobnika populacji.

W terminologii populacyjnej wyróżnia się pojęcie rozrodczości po
tencjalnej (= „absolutnej” ) i rozrodczości „ekologicznej” (= „rzeczy
wis tej”) lub po prostu „rozrodczości” . Pierwszy termin określa maksy
malną liczbę osobników powstałych w idealnych warunkach, bez ujemne
go wpływu oporu środowiska; rozrodczość potencjalna jest wartością 
stałą dla danej populacji, charakteryzującą potencjał biotyczny składa
jących się na nią osobników. W praktyce wartość tę uzysku je się z dużym 
przybliżeniem i uznaje za taką najw yższy rozród, spośród stwierdzonych 
w całym okresie badań (O d u m 1963). Rozrodczość ekologiczna odnosi 
się do rzeczywistego wzrostu populacji, realizującego się w konkretnych
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warunkach, a zatem przy udziale środowiskowych czynników ogranicza
jących.

Potęga reprodukcyjna populacji zależy od właściwości biologicznych 
gatunku, udziału osobników generatywnych, produkcji diaspor, ciężaru 
nasion i zawartości w nich mater iałów zapasowych, zdolności i energii 
kiełkowania itp. Zwykle rozrodczość populacji maleje wraz ze wzrostem 
zagęszczenia. Dotyczy to także ograniczającego wpływu silnego zagęszcze
nia na pomnażanie wegetatywne (P u t w a in , M a c h in i H a r p e r
1968 u Rum ex sp.)

Wielkość repro dukc ji różni się ogromnie nie tyjko u gatunków o od
rębnej biologii, ale także u tego samego gatunku w odmiennych warun
kach środowiskowych (fig. 6), a nawet u tego samego osobnika — w przy-

W / W /7Ź7

Większe wahania osobnicze

Fig . 6. Po równa nie roz rod czości 5 po pu lacj i Sper
gu la ve rn al is w trze ch ko le jnyc h la ta ch ba da ń 

( S y m o n i d e s 1974a)
100%— naj w yżs za w ty m okre si e ro zr od cz oś ć popu la c ji
1; 1 i 2 — popula cje za jm ują ce sł ab o poro śn ię te , j a 
ło w e pia sk i w yd m ow e, 3, 4 i 5 — p opula cj e po ra st a ją ce■

w il gotn ie js ze i za so bnie js ze pia sk i w yd m ow e

Co mpa ris on of th e nat al it y of 5 po pu la tio ns of 
Sp er gu la ve rn al is in th re e suc cessive stud y ye ar s 

( S y m o n i d e s 1974a)
100% — m ax im um n a ta li ty of popula ti on duri ng th is
per io d 1; l an d 2 popula ti ons gr ow in g on sc an ti ly
co ve re d, in fe rt il e dune sa nd s, 3, 4 an d 5 — p opu la ti ons 
gr ow in g on du ne sa nds ri ch e r in w ate r an d n u tr ie n t 

su bst ances

padku roślin trwa łych  — w różnych latach,
i sezonowe dotyczą reprodukcj i przez nasiona. Produ kcja nasion przez 
niektóre gatun ki jest ogromna. Jeden osobnik Gymnadenia conopsea (L.) 
R. Br. prod ukuje około 18,5 tys. nasion (R a b o tn o  v 1950), a Chenopo-
dium album L.— wg danych H a r p e r a (1967) — w korzystnych warun
kach aż 100 tys. nasion (w niekorzystnych zaledwie 4 tys.). Ogólnie, jest 
ona wysoka u roślin zbiorowisk otwartych ( S a l i s b u r y 1942, S en
1968, S y m o n id e s 1974a), zwłaszcza w zestawieniu z niską produkcją 
nasion gatunków leśnych ( Z a r z y c k i 1964, K o t a ń s k a 1967, F a 
l i  ń s k a 1968, 1969). Interesujące jest, że wahania w produkcj i nasion 
są wyższe u roślin entomogamicznych niż anemogamicznych, co związa
ne jest ze zmienną w poszczególnych latach liczbą zapyla jących owadów. 
Cykliczne różnice w liczebności produkowanych nasion są według S a- 
l i s b u r y ’eg o (1942) ważną cechą przystosowawczą roślin, redukującą 
niejako liczebność natu ralnych wrogów, odżywiających się nasionami.

W związku z repro dukc ją H a r p e r i O g d e n (1970) operu ją poję
ciem „stra tegii reprodukcyjnej” — określonej przez genotyp rośliny 
i „taktyki reprodukcyjnej”, która jest fenotypową modyfikacją realizo
waną na bazie programu genotypowego. Z taktyką i strategią wiąże się 
kwestia określenia wkładu energii (= „wysiłku reprodukcyjnego”) w re-



 

 
     

 

   
             

                     

346 E W A S Y M O N ID E Sprodukcję oraz oceny ryzyka przy różnych sposobach rozmnażania się roślin. Wyłania się tu cały szereg problemów bardziej szczegółowych, np. czy korzystniejsze jest, z ekologicznego punktu widzenia, produkowanie dużej liczby drobnych nasion, czy też powiększanie ich rozmiaru kosztem zmniejszonej liczebności; czy w warunkach ekstremalnych ,,opłaca się” roślinie większe wydatkowanie energii w pomnażanie wegetatywne, czy też „tań szy” sposób, choć bardziej ryzyko wny, przez nasiona, itp. Pub likac ji na ten temat jest stosunkowo mało. Instruktywna, bo poruszająca także szereg kwestii teoretycznych z zakresu strategii reprod ukcyjnej roślin jest praca H a m p e r a i O g d e n a (1970) dotycząca Sene cio
vulgaris L.

6. ŚmiertelnośćBardzo interesujące i cenne, zarówno z teoretycznego jak też praktycznego punktu widzenia, są badania śmiertelności populac ji. Termin oznacza tempo ubywania osobników z populacji w wynik u ich śmierci. Operuje się przy tym zwykle procentem ginących osobników albo procentem przeżywających, w określonym czasie, w stosunku do populacji początkowej. Wyn iki najczęściej przedstawia się graficznie w postaci „krzy wych przeżywania” .Podobnie jak przy rozrodczości, wyróżnić można teoretycznie pojęcie „minim alne j” śmiertelności, realizującej się w najkorzystnie jszych dla gatunku warunkach, i śmiertelności „ekologicznej” (= „rzeczyw istej”),,określającej ubytek osobników w konkretnych warunkach środowiska (O d u m 1963, B o u g h e y 1971).M a r s c h a l l i J a i n (1969) rozróżniają ponadto śmiertelność „biologiczną” , w wyniku której indywidua zamierają, oraz śmiertelność „genetyczną” , przejaw iającą się w utracie zdolności do produkowania efektywny ch diaspor.Śmiertelność populacji jest ważnym elementem w regul acji jej liczebności. Liczne badania poświęcone przeżywaniu osobników w populacj i wskazują, że największa śmiertelność charakt eryzuje wczesne stadia życiowe rośliny; często sięga wówczas 90, a nawet 99"Vo ogólnej liczby siewek. Jak o główne przyczyny tak wysokiej śmiertelności siewek wymie nia R a b o t n o v (1950): wpływ czynników fizycznych, porażanie i zjadanie przez zwierzęta, mechaniczne niszczenie przez dorosłe rośliny oraz wpływ konkurencji. Oddziaływanie ostatniej dotyczy zarówno zmian fizyczn ych warunków wzrostu siewek (np. przez zacienianie), jak też odbywa się za pośrednictwem przyżyciow ych wydzielin korzeni dorosłych osobników ( R a b o t n o v 1970). Niekiedy, przy dłuższym działaniu czynnika niekorzystnego, wysoka śmiertelność cechuje także osobniki dorosłe ( S y m o n id e s 1974a, 1974b).Wiele eksperymentów wskazuje na to, że śmiertelność populacji jest silnie dodatnio skorelowana z jej zagęszczeniem (fig. 7, 8), przy czym reakcja na zagęszczenie może być inna w układach jedno- i wielogatunkowych ( M a r s c h a l l i J a i n 1969, 1970, W i l l i a m s 1970). W obrębie tej samej populacji osobniki wyrosłe z nasion cechuje znacznie większa śmiertelność, niż powstałych w drodze wegetatywnego pomnażania. Dla przykładu, u Liban otis intermedia Rupr. procent ginący ch osobni-
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Fig. 7. Efekt zagęszczenia siewek na 
śmiertelność i przeciętny ciężar osob
nika 5 populacji Prunus persżca (L.) 
Batsch. (Hirano i Kira 1965, za M a- 
th e w s e m i W e s t la k e m 1969)
Z ak re sk o w an e pole po d k rz y w ą p o p u la c ji
o najw yższ ym in ic ja ln y m za gęs zc ze niu
oz na cz a p ro d u k c ję ro ś li n g in ący ch prz ed

końcem e k sp e ry m e n tu

Effect of density of seedlings on mor- 
tality and mean weight of an indiv i
dual in 5 populations of Prunus per-
sica (L.) Batsch. (Hirano and Kira 1965, 
after M a th e w s and W e s t la k e

1969)
Shad ed a re a u n d e r cu rv e of p o p u la ti o n
w it h h ig h est in it ia l d en s it y in d ic a te s p ro 
d u c ti o n of p la n ts dy in g b e fo re en d of

e x p e r im e n t

r

ków powstałych z nasion wynosi 90, podczas gdy pomnożonych wegeta
tywn ie zaledwie 8,3 ( R a b o tn o v 1960b).

W związku z wysoką śmiertelnością populacji o dużym zagęszczeniu 
M a th e w s i W e s t l a k e (1969) kładą nacisk na konieczność wkalku
lowania masy ginących osobników w ocenę rocznej produkcji netto. Wy
niki badań wymien ionych autorów nad populacją Glycer ia maxima

Fig. 8. Krzywe przeżywania populacj i Cerastium
semidecandrum L. (A) i Androsace septentrio-
nalis L. (B) przy różnym zagęszczeniu populacji 
początkowej (Symonides — dane niepublikowane)
Lic zb a si ew ek n a 0,1 m 2 : a —  24, b — 86, c — 28, d — 121

Survivorship curves of a population of Cerastium
semidecandrum L. (A) and Androsace septentrio-
nalis L. (B) with different density of initial 
population (Symonides — unpubl ished data)
N um ber of se ed li ngs per 0.1 m2; a  — 24, b — 86, c — 28, 

d  — 121



          

 
 

             
 

 
 

 

 

   
 

    

 
 

 

       
 

    
                                                      

   

343 EW A SY M O N ID E S(Hartm). Holmb. wskazują , że całkowita roczna produkcja netto jest ponad dwa razy wyższa, niż można by sądzić z oceny sezonowego maksimum biomasy.Przeżywa nie jednych, a śmierć innych jednostek w populacji przypisuje się ich zróżnicowaniu osobniczemu na silniejsze i słabsze od początku życia ( M o r o z o w 1953, S u k a c e v 1953). Tezę tę potwierdzają w całej rozciągłości szczegółowe, kilkunastoletnie obserwacje T a m m a (1956) nad przeżywaniem populacji Sanic ula europaea L. Osobniki określone przez autora na początku badań jako drobne, małe, ginęły w znacznie młodszym wieku, niż bardziej dorodne (fig. 9).
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Fig . 9. Zachowa nie się populacji Sanicula europaea L. na powierzchni leśnej 1/4 m2w latach od 1943 do 1956 (T a mm 1956)Gru pa A ob ej m uj e os ob ni ki du żeg o lu b śr ed nieg o ro zm ia ru na po cz ąt ku ba da ń, gr up a Bra cz ej ma łe ro śl in y, gr up a C ba rdzo ma łe ro śl in y, gr up a D —F po ja w ia ją ce się si ew ki . Gr ub sz a lin ia w sk az uj e, że ro śli na kw itła w tym ro ku ; ro zg ałęz iona lin ia w sk az uj e na po mna ża nie w eg et at yw neBehaviour of a population of Sanicula europaea L. in a woodland area 1/4 m2 during period 1943 to 1956 (T a m m 1956)Gr ou p A inclu de d sp ecim en s th at we re la rg e or in te rm ed ia te in size at the be gi nn in g of the stud ies, gro up B sm al le r pl an ts , gro up C ve ry sm al l pl an ts , gr ou ps D—F sp ro ut in g se ed lin gs . Th e th ic ke r lin e in di ca te s th at the pl an t flo w er ed in the gi ve n ye ar ; th e br an ch in g lin e in di ca te s ve ge ta tive re pr od uc tio nW układach dwu- lub wielogatunkowych niezwykle istotną rolę w dalszym losie siewek odgrywa termin ich pojawiania się; często zwycięża gatunek, którego siewki wcześniej zajęły dla siebie przestrzeń biologiczną, powodując szybkie obumieranie siewek gatunku pojawiającegosię później (Sagar 1962, Williams 1962 cyt. za R o s s e m i H a r p e r e m1972).
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7. Przy rost „n et to"

Ostateczny rezultat rozrodczości i śmiertelności określa przyrost „net
to” populacji, dodatni lub ujemny, w jednostce czasu. Pozwala on zorien
tować się, czy mamy do czynienia z populacją progresywną, normalną 
czy regresywną; czy jej rola w kształtowaniu całości biocenozy wzrasta, 
czy maleje. W przypadku, gdy jest to populacja dominująca w zbiorowi
sku, wartość przyrostu „netto” pozwala, z dużym prawdopodobieństwem, 
przewidzieć kierunek i tempo sukcesji danego zbiorowiska. Pozwala on
wreszcie stwierdzić, czy dana biocenoza jest „nasycona” pod względem 
udziału w niej, jako strukturalnego komponenta, populacji badanego ga
tunku, czy też aktualnie przejawia „nienasyconość” (R a b o tn o  v 1960c).

Wysokim przyrostem netto charakteryzują się zwyk le populacje ga
tunków pionierskich, zasiedlające np. świeżo wynurzone fragmenty lą
dów bądź wkraczające na tereny zniszczonej uprzednio szaty roślinnej —
po wycięciu lasu, na pożarzyskach, nad brzegami zbiorników wodnych 
z nagle obniżonym lustrem wody. Szybkie zmniejszanie się przyrostu 
netto wywołane jest zwykle gwałtownie działającą przyczyną, np. maso
wym pojawem szkodników, nagłą zmianą warunków atmosferycznych, 
wkroczeniem bardzo ekspansywnego, o dużej zdolności konkurencyjnej, 
gatunku (por. R a b o t n o v 1959 odnośnie do zmian składu i urodzaju 
roślinności łąkowej po wkroczeniu Rihinanthus major Ehrh.).* i •

Fig . 10. Powolny zanik popu lacji
Cent aure a jacea L . z powierzchnileśnej 1/4 m2 w lata ch od 1944 do1956 (T a m m 1956)
G ru bsz a li n ia w sk azu je , że ro śl in a kw i
tł a w ty m ro ku; ro zg ał ęz io na lin ia
w sk az uje na pom naż an ie w eget at yw neGra dua l disappearance of a popu lation of Cen tau rea jacea L. from a woodland area 1/4 m2 during period from 1944 to 1956 (T a m m1956)
T hic ker li ne in d ic a te s th a t th e p la n t 
fl ow er ed in th e g iv en y e a r; b ra nch in g
line in d ic ate s vegeta ti ve re p ro d u c ti o n

195o
1955

Najczęściej jednak obserwuje się w naturze albo niewielkie wahania 
liczebności wokół średniego zagęszczenia, typu oscylacji ( V a s i l e v i c
1970), albo też zmiany mają charakter kierunkowy, ale przebiegają stop
niowo w ciągu długiego czasu. Cykliczne zmiany liczebności są np.
charakterystyczne dla wielodominantnych zbiorowisk łąkowych, gdzie 
każdego roku inny dominant uzyskuje względną przewagę ilościową nad 
pozostałymi ( R a b o t n o v 1965). Przykładem stopniowych zmian kie
runkowych może być, obserwowany przez T am ma (1956), powolny 
zanik populacji Centaurea jacea L. (fig. 10).
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gatunków łąkowych, wskazujące na pozorną tylko stałość składu i liczeb
ności populacj i zbiorowisk łąkowych.

W związku z przyrostem populacji netto wyłania się ważna kwestia
określenia mechanizmów regu lujących wielkość populacji. W najbardziej 
nawet optymalnych warunkach, wzrost populacji nie może odbywać się 
w nieskończoność. U różnych gatunków i w różnych warunkach sprawa 
ta przedstawia się odmiennie. Potwierdzieniem tego są wyn iki badań 
P a l m b l a d a (1968) nad kilkoma gatunkami chwastów: Bromus inermis
Leyss., Bromus tectorum L., Capsella bursa pastoris (L.) Med., Senecio
viscosus L., Plantago maior L., Plantago lanceolata L., Silene anglica L. 
W populacjach wymienionych gatunków, powyżej pewnego zagęszczenia 
autor stwierdził albo obniżenie liczby generatyw nych osobników w sto
sunku do ogólnej liczebności populacji, albo obniżenie produkcji nasion 
przez jednego osobnika, albo obniżenie procentu kiełkowania nasion bądź 
też zwiększoną znacznie śmiertelność siewek (fig. 11). Przykładem wp ły
wu warunków siedliskowych na wielkość wskaźnika przyrostu są wyniki 
badań H o 11 a (1972) nad populacjami Daucus carota L.

8. Uwag i końcow e
Przedstawione uwagi o charakterze teoretycznym oraz konkretne wy 

niki badań z pewnością nie wycz erpują szerokiego wachlarza problema
tyk i ekologii populacji roślin wyższych. Niektóre zagadnienia są jeszcze 
niedostatecznie opracowane. Nie wszystkie prawidłowości stwierdzone na 
poletkach doświadczalnych można przenieść na stosunki panujące w wa
runkach naturalnych. Wyda je się jednak, że populacyjne podejście do
gatunku pozwoli wzbogacić wiedzę nie tylko o nim samym. Traktowanie 
asocjacji roślinnej jako zgrupowania populacji wielu gatunków daje 
szansę głębszego wniknięcia w stosunki panujące w zbiorowisku, lepszego 
zrozumienia jego wewnętrznej dynamiki, tendencji i procesów rozwo
jowych.
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Su m m ar y
This article presents the more important problems and resul ts of studies on 

the ecology of populations of higher plants. The scope of these studies covers: 
density, age-class composition and sex struc ture, spatial structure, natal ity, morta lity 
and net increase.

Density is usually expressed in the number of individuals or their biomass per 
unit of area, and is a good exponential of the ecological conditions of a species, on 
the basis of which it is possible to determine the ecological optimum of a populat ion 
(R a b o tn o v 1945, S m ir n o v a 1968). It has been found in a large number of 
studies that increase in population density causes: a) decrease in the average weight 
of an individual (P u t w a i n and H a r p e r 1970, P a l m b la d 1968, Fig. 1);
b) decrease in the percentage of flowering and fruit ing individuals (R a b o tn o v
1950, H a r p e r and O g d e n 1970); c) reduct ion in production of frui ts and also 
in the weight and germination capacity of seeds (K n a p p 1954, Z a r z y c k i 1965, 
Fig. 2); d) increased mortality (Fig. 7, 8); e) delay — with the exception of annual 
species — in the development cycle of plants.

Age struc ture defines what percentage of individuals comes with in the various 
age classes: a) in the form of seeds capable of germination, b) juvenile individuals,
c) genera tive individuals , d) old individuals (R a b o tn o v 1960a). The percentages 
formed by these groups in a population, the amount of seed production, main 
tenance of decrease in maximum reproductive power permit of estimating the 
development stage of a population and the la tte r’s influence on the surrounding 
habitat.

The spatial structure of a population is conditioned by: a) the biological pro
perties of a species, b) distribution of nutrien t substances in the soil (S n a y d o n 
1962), c) • microtopography of the area in relation to the number of “safe places 
for germination of seeds” (H a rp e r , W i l l i a m s and S a g a r 1965), d) the factor 
of intr a- and inter-population competition. A large number of studies have shown 
that the type of distribution of individuals in space is most often the clumped 
type: uniform or random distribution is fa r'l es s often encountered.

The natality of a population is defined in relat ion to a unit of area or calculated 
for one adult individual of a population in a defined time. Its value depends on 
the biological proper ties of a species, the partic ipation of generative individuals in
the population, production of diaspores etc. Nata lity decreases with an increase in*
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density, in the case of vegetat ive reproduction also ( P u t w a in , M a c h i n and H a r p e r 1968); seasonal fluctua tions are higher in plants reproducing by seeds.Studies on natali ty include the interesting question of definition of amount of energy involved in reproduction and estimation of risk in the various ways in which plants reproduce ( H a r p e r and O g d e n 1970).The mortality of a population defines the rate of disappearance of individuals due to their death, and is an important element controlling population numbers. The highest mortality rate is found in the early stages of the life of plants (R a- b o t n o v 1950), part icula rly those grown from seeds. The survival of some, and death of other individuals is considered to be due to their indivi dual differentiation into stronger or weaker individuals form the very start of life (M o r o z o w 1953, T a m m 1956, Fig. 9). In communities of many species the time at which seedlings appear is of prime importance (Sagar 1962 after R o s s and H a r p e r 1972). The mortality of a population is closely correlated in a positive way with density ( M a th e w s and W e s t l a k e 1969).“Ne t” increase, positive or negative, is the final effect of a popula tion’s natali ty and mortality , and it describes the direction and rate of variations in population numbers. The question of defining mechanism controling population size is connected with it. The results of P a 1 m b 1 a d’s studies (1968) show that after a certain level of density is reached there is either decrease in the number of generative individuals in relation to total population numbers, or reduction in seed production per individual, or reduction in the percentage of germinat ing seeds or increased mortality among seedlings (Fig. 11).


