KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 60 2011
Numer 3-4 (292-293)
Strony 415-421

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

PAWEL MIRSKI

Instytut Biologii

Uniwersytet w Biatymstoku
Swierkowa 20B, 15-950 Biatystok
E-mail: p.mirski@uuwb.edu.pl

EKOLOGICZNE I EWOLUCYJNE UWARUNKOWANIA I KONSEKWENCJE SUBDIOEC]I
U ROSLIN OKRYTONASIENNYCH

WSTEP

Subdioecja jest zjawiskiem polegajacym
na wystepowaniu w populacji osobnikOw
meskich, zenskich i obuptciowych (DEL-
LAPORTA i CALDERON-URREA 1993, HARDER i
BARRET 20006). W znaczeniu tym moze by¢
rowniez nazywana trioecja (DELLAPORTA i
CALDERON-URREA  1993), poligamiodioecja,
prawie dwupiennoScia (ang. near dioecy)
oraz ,dziurawa” dwupiennoscia (ang. leaky
dioecy) (DELPH i WOLF 2005). Termin ,sub-
dioecja” bywa synonimizowany z pojeciem
»poligamia”, cho¢ nalezaloby to drugie poje-
cie traktowac szerzej, jako system seksualny,
w ktorym w populacji funkcjonuja struktury

Tabela 1. Przyjete definicje systemow rozrodczych uzytych

w teksScie.

meskie, zenskie i obuptciowe (DARWIN 1877,
DELLAPORTA i CALDERON-URREA 1993). Defini-
cja ta moze byC rozpatrywana zar6wno na
poziomie osobnika, jak i populacji. Na pozio-
mie osobnika oznacza najczeSciej wystepo-
wanie kwiatow meskich, zenskich i obuplcio-
wym na jednym osobniku, co w literaturze
jest tez nazywane trimonoecja (DELLAPORTA
i CALDERON-URREA 1993). W szerokim zna-
czeniu, nie zalecanym przez niektorych auto-
row, termin poligamia jest czasem uzywany
rowniez w przypadku populacji sktadajacej
si¢ tylko z dwoch postaci ptciowosci i obej-
muje takie systemy seksualne jak: andromo-
noecja, gynomonoecja, androdio-
ecja i gynodioecja (SAKAI i WEL-
LER 1999).

Znaczenie termindéw, zwigza-

System rozrodczy Definiga

nych z omawianymi systemami

Subdioecja, syn.

Trioecja meskich, zeriskich i obuptciowych.

System rozrodczy obejmujacy populacje rodlin, sktadajaca sie z osobnikow

seksualnymi zostatlo objasnione w
Tabeli 1.
Subdioecja wystepuje najcze-

Poligamia, syn.

Trimonoecja jednym osobniku

Zjawisko wytwarzania meskich, zenskich i obuptciowych kwiatéw na

Sciej u wrzosowcOw Ericales,
gozdzikowcow Caryophyllales,

Androdioecja

posiada wytacznie kwiaty meskie, a reszta posiada kwiaty obuptciowe.

System rozrodczy, obejmujacy populacje roslin, w ktérych czes¢ osobnikéw

mydlenicowcow  Sapindales, se-
lerowcow Apiales, arekowcow
Arecales, bobowcéw  Fabales,

Gynodioecja
posiada wytacznie kwiaty zenskie, a reszta kwiaty

obuptciowe.

System rozrodczy, obejmujacy populacje roslin, w ktérych czesé osobnikéw

malpigiowcoéw Malpighiales oraz
jasnotowcow Lamiales (RENNER i
RICKLEFS 1995). W Zzadnym z tych

Andromonoecja

Zjawisko posiadania cech meskich i obuptciowych na jednym osobniku

rzedow subdioecja nie stanowi
jednak dominujacego systemu

Gynomonoecja

Zjawisko posiadania cech zenskich i obuptciowych na jednym osobniku

seksualnego.
Poligamia jest zjawiskiem spo-

tykanym u ok. 3,6 % gatunkow
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roSlin (YAMPOLSKY i YAMPOLSKY 1922 za Mo-
RAND-PRIEUR i wspotaut. 2003) i stosunkowo
rzadko stanowi przedmiot zainteresowania
badaczy. NajczeSciej problem ten byl podej-
mowany w kontekScie ewolucji systemoOw
seksualnych roSlin. Autorzy zajmujacy si¢
tym zagadnieniem podaja szersza definicje
subdioecji, jako systemu poSredniego mie-
dzy gynodioecja i dwupiennosScia. W po-
pulacjach o takiej strukturze plci osobniki
zenskie stanowia ok. 50% populacji, a reszte
stanowia osobniki hermafrodytyczne, produ-
kujace gtownie pylek, a sporadycznie nasio-
na (BAILEY i DELPH 2007). Podobna definicje
subdioecji proponuja DELPH i WOLF (2005),

uzywajac terminu subdioecja do okreSle-
nia populacji, w ktorych przynajmniej czes¢
osobnikéw produkujacych pylek produkuje
rowniez nasiona, podczas gdy osobniki zen-
skie nigdy nie produkuja pytku.

Zjawisko poligamii, cho¢ bardzo interesu-
jace, nie bylo do tej pory przedmiotem kom-
pleksowych badan. Istnieje natomiast szereg
prac z dziedziny ekologii i ewolucji, ktore
ten problem uwzgledniaja, jednak w ograni-
czonym zakresie. W ponizszym artykule po-
staram si¢ podsumowac aktualng wiedze na
temat tego zjawiska, a w szczegolnosci jego
pochodzenia i konsekwencji ekologicznych.

EWOLUCJA SYTEMOW ROZRODCZYCH A SUBDIOECJA

Poligamiczny system seksualny jest uwa-
zany za stadium bliskie dwupiennosci (DELPH
I WOLF 2005). Uwaza si¢, iz system ten ma
szans¢ wyewoluowaC w sytuacji, gdy przez
dluzszy okres w populacji pojawia si¢ osob-
niki zenskie. Wowczas osobniki hermafrody-
tyczne maksymalizuja swoje dostosowanie
poprzez alokacje zasobow w kierunku pro-
dukcji pytku (CHARLESWORTH I CHARLESWORTH
1978). Frekwencja osobnikow zenskich w
populacji roslin ksztattuje si¢ w tej sytuacji
na poziomie 50% (LLOYD 1976), reszte stano-
wia osobniki hermafrodytyczne. W diuzszym
okresie osobniki catkowicie meskie osiagaja
lepsze dostosowanie, co powoduje stopnio-
we wypieranie hermafrodytow z populacji i
wzrost udzialu osobnikow meskich (SCHULTZ
1994). Zanim jednak dojdzie do wycofania
si¢ osobnikoéw hermafrodytycznych i poja-
wienia si¢ dwupiennosci, trwa (najczesciej
przejsSciowy) stan wspolistnienia tych trzech
ptci w populagji.

Najpelniejsza analize ewolucji subdioecji
przeprowadzit Ross (1982), ktory szczegoto-
wo opisal potencjalne scenariusze ewolucji
tego zjawiska (Ryc. 1). Wedlug tego autora
istnieje przynajmniej pie¢ roéznych Sciezek
ewolucji subdioecji. Pierwsza z nich wie-
dzie od hermafrodytyzmu przez gynodioecje
do subdioecji. Osobniki zenskie pochodza
od hermafrodytow, ktorych meskie organy
utracily swoje funkcje. Pozostate osobniki
hermafrodytyczne stopniowo produkuja co-
raz mniej zywotnych nasion, przejmujac jed-
noczesnie catkowicie lub czeSciowo funkcje
osobnikow meskich.

Druga Sciezka prowadzi bezposrednio
od jednopiennosci do subdioecji. Osobniki

meskie wyodrebniaja si¢ z osobnikow jedno-
piennych poprzez stopniowe zmniejszanie
proporcji kwiatow zenskich. Analogicznie
wyodrebniaja si¢ osobniki zefiskie w popula-
cji pierwotnie jednopienne;j.

Trzecia Sciezka rozwoju subdioecji wy-
wodzi si¢ bezposrednio od roslin, u ktorych
zjawisko heterostylii doprowadzilo do po-
wstania dwoch réznych form kwiatow: dhu-
goszyjkowych oraz krotkoszyjkowych (tzw.
distylia). Osobniki o kwiatach dlugoszyjko-
wych pelnia funkcje zenskie, natomiast osob-
niki o kwiatach krotkoszyjkowych przejmuja
funkcje osobnikow meskich. Ponadto, czes¢
osobnikoéw w populacji pozostaje hermafro-
dytyczna.

Czwarta mozliwoS¢ prowadzi do subdio-
ecji poprzez androdioecje i andromonoecje,
wywodzac sie rowniez z linii osobnikow
hermafrodytycznych. W populacjach roSlin
wpisujacych si¢ w ten scenariusz ewolugji
subdioecji znajduja si¢ osobniki meskie oraz
hermafrodytyczne, ktore w duzej czesSci pro-
dukuja nieptodny pytek, realizujac w wick-
szoSci zenskie funkcje reprodukcyjne.

Piata koncepcja ewolucji subdioecji za-
proponowana przez Ross’a wywodzi si¢ bez-
posrednio z hermafrodytyzmu, bez stadiow
posrednich. Prawdopodobny mechanizm
ewolucyjny, prowadzacy do powstania her-
mafrodytow, zaklada potaczenie recesywnych
genow odpowiedzialnych za czeSciowa ste-
rylnos¢ kwiatow meskich z dominujacymi
genami odpowiedzialnymi za czeSciowa ste-
rylno$¢ kwiatéw zefiskich. Genetyczny mo-
del tego mechanizmu opisuje szczegotowo
Ross (1982). Oparty jest on na zalozeniu, ze
recesywny gen a odpowiada za wytwarzanie
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Ryc. 1. Prawdopodobne scenariusze ewolucji
subdioecji wedlug Ross’a (1982).

DISTYLIA

duzej ilosci zalazkéw, kosztem zmniejszenia
ilosci produkowanego pylku, a gen dominu-
jacy B redukuje wytwarzanie zalazkow. W
populacji sktadajacej si¢ z osobnikow swo-
bodnie krzyzujacych sie istnieje wowczas 9
mozliwych genotypéw: cztery z nich warun-
kuja czeSciowa sterylnosS¢ funkcji zenskich,
jeden czeSciowa sterylnoS¢ funkcji meskich,
dwa czeSciowa sterylnoS¢ obydwu plci oraz
dwa prawidlowe funkcjonowanie zaréwno
meskich, jak i zenskich funkcji. Udzial osob-
nikéw produkujacych wylacznie meskie, zen-
skie, badZ obuplciowe kwiaty zalezy od cze-
stoSci wystepowania poszczegolnych genoty-
poOw, mozliwosci krzyzowania i fitness osia-
ganego przez osobniki poszczegolnych pici.

Jest co najmniej kilka czynnikow, glownie
srodowiskowych, wplywajacych na opisane
powyzej zmiany w systemach seksualnych.
NajczeSciej dyskutowany jest wplyw czynni-
kow stresowych, np. suszy u Wurmbea dio-
ica. Populacje tego australijskiego gatunku
moga cechowac sie jednopiennoScia albo
gynodiecja. Na siedliskach suchych wszystkie
populacje charakteryzuja si¢ gynodiecja, co
posrednio dowodzi wpltywu tego czynnika,
lecz doktadny mechanizm jego dzialania nie
zostal udowodniony (CASE i BARRET 2004).

Niekorzystne warunki siedliskowe wply-
waja ponadto na alokacje zasobow w plec
meska i zenska u hermafrodytow. Koszty
produkcji nasion sa wicksze niz pytku, co
skutkuje zredukowaniem funkcji zenskich u
osobnikéw obuplciowych w niekorzystnych
warunkach Srodowiska i moze w konse-
kwencji prowadzi¢ do wyewoluowania pici
meskiej (ASHMAN 2000).

Istotny wplyw na ewolucje systemow
seksualnych moze mie¢ rowniez roSlinnozer-
nos¢, ktora zazwyczaj silniej dotyka osobni-
kow i struktur meskich w populacji, przez
co faworyzowany jest wyzszy udzial osobni-
kow zefiskich w warunkach silnej presji ro-
Slinozercow. W konsekwencji roslinozernosc
moze prowadzi¢ do ewolucji gynodioecji z
hermafrodytyzmu, co szczegétowo opisuje
ASHMAN (2002).

LABILNOSC PLCI I JE] DETERMINACJA

Poligamiczny system seksualny moze po-
jawia¢ sie¢ w populacjach gatunkoéw roslin
z dominujaca dwupiennoScia. Przykladem
moze byC¢ wierzba czarniawa Salix myrsini-
folia, ktora na obszarze pierwotnego zasiegu
geograficznego jest regularnie dwupienna,
ale w Polsce Polnocno-Wschodniej, gdzie
osiaga kres swojego ciaglego zasiegu, prak-
tycznie wszystkie populacje charakteryzu-
ja sie poligamicznym systemem seksualnym
(FALINSKI 1998). Podobnie szczyr roczny Mer-
curialis annua na znacznej czeSci swojego
zasiegu geograficznego w Europie charakte-
ryzuje sie dwupiennoscia, ale na wybrzezach
Potwyspu Iberyjskiego stwierdzono popu-
lacje charakteryzujace si¢ jednopiennosScia
i androdioecja (PANNELL i wspotaut. 2008).
Kolejny przyktad moze stanowi¢ klon jesio-
nolistny Acer negundo, ktory na obszarze
swojego pierwotnego zasiegu w Ameryce

Polnocnej jest gatunkiem dwupiennym, ale
populacje na nowo skolonizowanych siedli-
skach w Polsce Potnocno-Wschodniej sa w
wiekszoSci poligamiczne (MEDRZYCKI i wspot-
aut. 2000).

Przyczyny wystepowania poligamii lub
~,powrotu” tego zjawiska moga byc¢ rozne.
NajczeSciej wspomina si¢ o dwoch typach
uwarunkowan: genetycznych i Srodowisko-
wych.

Indukcja hermafrodytyzmu poprzez wa-
runki Srodowiska najczeSciej wiazana jest z
tzw. labilnoScia” plci w czasie ontogenezy.
Juz w latach 20. XX w. badacze zajmujacy si¢
problematyka poligamii stwierdzili labilnos¢
plci osobnikow gatunkow dwupiennych i
poligamicznych. FREEMAN i wspotaut. (1980)
sporzadzili wykaz ponad 50 gatunkow roslin
dwupiennych z 25 rodzin, ktorych osobniki
zmienialy pte¢. Wskazali oni roéwniez wiele
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czynnikow, ktore moge wplywac na obser-
wowana u tych gatunkéw zmiane plci. Sa to
m.in.: niskie temperatury, przesuszenie gleby,
intensywnoS$¢ Swiatla, dhugos¢ fotoperiodu,
szereg biogenow i fitohormonoéw oraz pa-
sozyty. Za jedna z najwazniejszych przyczyn
zmiany plci uwaza sie rowniez czynniki stre-
sowe, takie jak defoliacja i przycinanie pe¢-
dow (FREEMAN i wspotaut. 1980). Podobne
czynniki odpowiadaja tez za intensywnosSc
zjawiska hermafrodytyzmu, np. w przypadku
krzewu Isomeris arborea osobniki zgryza-
ne przez foliofagiczne chrzaszcze produkuja
wiecej kwiatow hermafrodytycznych niz me-
skich (KRUPNICK i WEIS 1997).

LabilnoS¢ plci czeSciej przypisywana jest
osobnikom meskim, okreSlanym jako owo-
cujace osobniki meskie (ang. fruiting males),
jako ze produkuja one zarowno pytek, jak i
w pelni ptodne kwiaty z zalazkami. Pocho-
dzenie osobnikow hermafrodytycznych wy-
lacznie od osobnik6w meskich odnotowano
np. u Wurmbea dioica (BARRETT i wspolaut.
1999). W trakcie dwuletnich obserwacji zna-
kowanych osobnikow wykazano zmiane¢ pici
w kierunku hermafrodytyzmu u 15% osob-
nikéw. Wsrod roslin o plci labilnej nie bylo
jednak zadnych osobnikOw Zzenskich u tego
gatunku. Rowniez EHLERS i BATAILLON (2007)
zauwazyli, ze wiekszoS¢ przypadkow poliga-
mii objawia si¢ labilnoScia ptci osobnikow
meskich, co prawdopodobnie wynika z cze-
stej ewolucji tego systemu seksualnego po-

przez gynodioecje. U Salix myrsinifolia w
ciagu kilku lat obserwacji znakowanych in-
dywidualnie osobnikow wykazano, ze ok. 5%
osobnikow, zarowno meskich jak i zenskich,
zmienilo swoja ptec stajac si¢ obuplciowymi
(FALINSKI 1998, Mirski niepubl.).

Genetyczne uwarunkowania poligamii nie
zostaly dostatecznie poznane. Tylko nieliczne
gatunki posiadaja morfologicznie wyrdznio-
ne chromosomy plci. Do tej pory uwazano
jednak, iz pte¢ u pozostalych gatunkow ro-
slin dwupiennych moze by¢ determinowana
przez geny znajdujace si¢ na réznych chro-
mosomach (WASILEWSKI i ZARZYCKI 1986), co
zostato stosunkowo niedawno udowodnione
w przypadku niektorych gatunkow krzewow
(SEMERIKOV i wspotaut. 2003). Podobnie w
przypadku poligamii moze istnie¢ kilka moz-
liwoSci genetycznego uwarunkowania tego
zjawiska. W przypadku wierzb czynnikiem
wywolujacym hermafrodytyzm moze by¢ np.
hybrydyzacja z innymi spokrewnionymi ga-
tunkami (MOSSELER i ZSUFFA 1989). Rowniez
u wspomnianego wczesniej szczyra roczne-
go hybrydyzacji przypisuje si¢ wazna role w
zroznicowaniu struktury pici w populacjach.
Hybrydyzacja u tego gatunku prowadzi do
wystepowania trzech réznych systemow sek-
sualnych w europejskiej czeSci zasiegu geo-
graficznego, rézniacych sie stopniem ploidy-
zacji. Osobniki hermafrodytyczne sa w tym
wypadku heksaploidalne (PANNELL i wspol-
aut. 2008).

EKOLOGICZNE KONSEKWENCJE POLIGAMII

Niezwykle ciekawa cecha poligamii jest
obecnos¢ osobnikOw hermafrodytycznych w
przypadku gatunkow, ktore ,osiagnely” juz
etap dwupiennosci lub sa bliskie wyksztal-
cenia tego systemu seksualnego. Przytoczone
powyzej przyklady gatunkow, ktore ,powro-
city” do poligamii Swiadcza o tym, ze her-
mafrodytyzm, w pewnych okolicznoSciach,
moze by¢ skuteczna strategia. Model takiej sy-
tuacji stworzyli CHARNOV i wspotaut. (1976).
Wynika z niego, ze w warunkach okresSlonej
struktury plciowej populacji, alokacja zaso-
bow zarOwno w meskie i zenskie gamety
przez hermafrodyte zapewnia mu wicksza
liczbe wydanego potomstwa w porownaniu
do osobnik6w catkowicie meskich lub zen-
skich. Przypadki takie sa jednak stosunkowo
rzadkie. Tworcy tego modelu podkreslaja po-
nadto, ze jesli hermafrodytyzm wystepuje u
gatunkow samozgodnych, to moze stanowic

adaptacje do sytuacji, w ktorej prawdopodo-
bienstwo zapylenia krzyzowego jest niskie.
Sytuacja taka ma miejsce najczeSciej u ro-
slin inwazyjnych i ekspansywnych, w trakcie
kolonizacji nowych obszarow. Przykladem
takich roslin we florze krajowej moga byc
wczeSniej wspomniane: wierzba czarniawa i
klon jesionolistny.

Mozliwos¢ zmiany pici, badz tez plastycz-
noS¢ alokacji zasobow w dowolna ptec¢, sa
cechami wyjatkowo korzystnymi, zwlaszcza
na poziomie metapopulacji. Okazuje sie, ze
osobniki hermafrodytyczne moga stosunko-
wo szybko reagowa¢ w przypadku nierOw-
nej struktury plciowej, zwigkszajac alokacje
zasobOw w gamety plci, bedacej akurat w
deficycie w danej populacji. Taki mechanizm
zaobserwowano na drodze eksperymentalnej
u Mercurialis annua, ktory charakteryzuje
si¢ androdioecja (DORKEN i PANNELL 2009).
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CzeS¢ osobnikéw hermafrodytycznych byta
hodowana w laboratorium w obecnoSci
osobniko6w meskich, natomiast druga cze$¢
osobnikéw byla hodowana w tych samych
warunkach, lecz wszystkie osobniki meskie
byly usuwane. Juz po 3 pokoleniach osobniki
hermafrodytyczne, hodowane w populacjach
pozbawionych osobnikéw meskich, wykazy-
waly istotnie wyzszy wysilek reprodukcyjny
wlozony w produkcje gamet meskich. Ozna-
cza to, ze osobniki hermafrodytyczne moga
w krotkim czasie zwiekszy¢ fitness” po-
przez pozadana, w okreslonych warunkach,
alokacje zasobow, co nie byloby mozliwe w
przypadku gatunkow dwupiennych. Ponadto,
osobniki hermafrodytyczne moga inaczej alo-
kowac¢ zasoby we wzrost i reprodukcje niz
osobniki regularnie jednopliciowe. Uwaza sie,
iz jednym z warunkow do zaistnienia sub-
dioecji jest wlasnie zréznicowanie wielkoSci
osobnikbw w populacji. Istnieja nawet mo-
dele optymalnej alokacji zasobow w organy
reprodukgji, z ktorych wynika, iz dostosowa-
nie osobnikéw meskich ros$nie wraz z wiel-
koScia osobnika tylko do pewnego momen-
tu, po ktorym wigksze dostosowanie mozna
uzyska¢ wytwarzajac kwiaty obu plci (ZHANG
2000). Potwierdzaja to posrednio obserwacje
prowadzone na gatunkach subdioetycznych
w warunkach naturalnych. FALINSKI (1998)
zauwazyl, iz osobniki hermafrodytyczne
wierzby czarniawej charakteryzuja si¢ wick-
szymi rozmiarami i intensywniejszym kwit-
nieniem niz osobniki meskie lub zenskie.
Rowniez w badaniach nad australijska roslina
zielna Wurmbea dioica wykazano, iz zazwy-
czaj tylko najwicksze osobniki byly herma-
frodytami (BARRETT i wspotaut. 1999). W do-
datku osobniki hermafrodytyczne tego gatun-
ku wytwarzaly wiecej kwiatow niz osobniki
meskie i zefiskie. Autorzy sugeruja, iz juz na
etapie zawiazywania sie kwiatow o tym czy
dany osobnik jest w stanie zainwestowac
zarowno w meskie, jak i zenskie gamety de-
cyduje iloS¢ zasobow zgromadzonych w bul-
wie.

Przewaga hermafrodytow objawia si¢ nie
tylko wiekszymi rozmiarami osobnikow, ale
tez czesto wigckszymi rozmiarami jego kwia-
tow lub kwiatostanow, dziecki czemu sa one
czesciej odwiedzane przez zapylaczy, co po-
twierdzono w trakcie obserwacji Wurmbea
dioica (RAMSEY i VAUGHTON 2001). Jednak
mimo wigkszej liczby kwiatow zefskich u
Wurmbea dioica na osobnikach hermafrody-
tycznych, liczba zawiazanych owocoOw oraz
liczba nasion w owocach okazaly si¢ wyzsze

u osobnikoéw zenskich (BARRETT i wspoOlaut.
1999). Podobne wyniki obserwowano u in-
nych gatunkéw o poligamicznym systemie
seksualnym — Hebe subalpina, Schieda glo-
bosa, Astilbe biternata (EHLERS i BATAILLON
2007). Osobniki zenskie tych gatunkow pro-
dukuja zazwyczaj 3-5 razy wiecej nasion niz
osobniki obuptciowe. Roéwniez produkcja
pylku przez osobniki hermafrodytyczne jest
nizsza niz u osobnikéw meskich. EHLERS i
BATAILLON (2007) podaja, ze osobniki meskie
produkuja co najmniej tyle samo lub nawet
dwa razy wiecej pylku niz osobniki herma-
frodytyczne. Nie zawsze wig¢C sumaryczny
potencjal reprodukcyjny hermafrodytow jest
wyzszy niz osobnikow stricte meskich lub
zefiskich. Kolejna sytuacja, w ktorej herma-
frodytyzm wSrod osobnikow dwupiennych
moze by¢ optlacalny jest niedobor zapyla-
czy. Wsrod rodzin, w ktorych spotykana jest
subdioecja, az u 79% dominuje zoogeniczny
sposob zapylania. Ponadto, u wi¢kszosci tych
gatunkow potwierdzono samozgodnos¢ (EB-
LERS i BATAILLON 2007). Dwa teoretyczne mo-
dele ewolucji dwupiennoSci stworzone przez
wyzej wymienionych autorow uwzgledniaja
wystepowanie genow odpowiedzialnych za
labilnos¢ plci osobnikéw meskich oraz sytu-
acje niedoboru pylku w ewolucji systemow
seksualnych. W obydwu przypadkach stwier-
dzono, iz sytuacja niedoboru pytku umozli-
wia dominacje w populacji osobnikéw obu-
ptciowych ze wzgledu na wyréwnanie dosto-
sowania osiaganego przez osobniki zenskie
i hermafrodytyczne w tych warunkach. Roz-
powszechnieniu osobnikéw obuplciowych w
populacji towarzyszy spadek udziatu osobni-
kow meskich, a w konsekwencji dalsze ogra-
niczenie mozliwoSci zapylenia osobnikow
zenskich. Autorzy modelu przewiduja jednak,
ze efekt ten jest wyrazny tylko w warunkach
niskiego lub Sredniego zageszczenia popula-
cji. Przy wyzszych zageszczeniach populacji
pytek produkowany przez osobniki herma-
frodytyczne moze kompensowaé niedobor
pytku w populacji. Podobne obserwacje po-
czynit OLSON (2001), ktory badal poligamicz-
ny gatunek Astilbe biternata. Stwierdzit on,
iz udzial zawiazanych owocOw maleje wraz
z odlegloScia od najblizszego Zrédia pytku. W
naturze jednak zageszczenie populacji tego
gatunku bylo na tyle duze, iz niedobor pytku
obserwowany byl jedynie na skraju populacji
i w populacjach malych, odizolowanych od
zrodla kolonizacji.

W populacjach, ktore osiagnely stan row-
nowagi dynamicznej w stabilnych warun-
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kach Srodowiska dochodzi do ukonstytuowa-
nia sie¢ wyréwnanej struktury pltciowej, pro-
wadzacej zazwyczaj do zmniejszenia przewa-
gi konkurencyjnej hermafrodytow. Oznacza
to, iz w stabilnych warunkach Srodowiska i
w sytuacji powszechnej dostepnosSci partne-
row plci przeciwnej oraz zapylaczy przewaga
osobnikow jednoplciowych jest uzyskiwana
dzieki optymalnej alokacji zasobéw w repro-
dukcje oraz dzieki korzySciom wynikajacym
z zaplodnienia krzyzowego. Mozliwe jest jed-
nak dluzsze utrzymywanie si¢ poligamii, np.
w populacjach roslin klonalnych. W przypad-
ku Sagittaria latifolia testowano genetyczny
model utrzymywania si¢ subdioecji, ktory
wykazal wyrazna korelacje dlugosci utrzy-
mywania si¢ poligamii w populacji tego ga-
tunku z intensywnoscia rozmnazania klonal-

nego, ktore opOznia czas przejScia do stanu
rownowagi (BARRETT i wspotaut. 2010).

Subdioecja jest zjawiskiem niedostatecz-
nie poznanym. Szczegélnie brakuje wiedzy
na temat genetycznych przyczyn tego zjawi-
ska. Nie wiadomo czy jest ono warunkowane
przez odpowiednie geny - tak samo jak ptec
meska lub zZenska innych roslin dwupien-
nych. Skape sa takze informacje dokumen-
tujace zaleznoS¢ miedzy czynnikami Srodo-
wiska, a wystepowaniem lub intensywnoscia
tego zjawiska. Ponadto jako, ze subdioecja
moze stanowi¢ ceche adaptatywna, charak-
terystyczna dla ekspansywnych gatunkéw ro-
slin, warto przyjrzec sie blizej temu zjawisku
w kontekScie coraz liczniejszych inwazji ro-
Slin.

EKOLOGICZNE I EWOLUCYJNE UWARUNKOWANIA I KONSEKWENCJE SUBDIOECJI U ROSLIN
OKRYTONASIENNYCH

Streszczenie

Subdioecja to system seksualny, w ktorym po-
pulacja skiada si¢ z osobnikow meskich, zefskich i
hermafrodytycznych lub jednopiennych. Uwaza sig,
iz subdioecja jest zjawiskiem bliskim dwupiennosci.
System ten mogt wyewoluowaé poprzez pie¢ roz-
nych Sciezek ewolucyjnych, poczynajac od herma-
frodytyzmu przez gynodioecj¢, androdioecje, mono-
ecje i distylie. Ponadto gatunki, ktore osiagnely juz
ewolucyjne stadium dwupiennoSci moga zmienic
system seksualny na poligami¢. Zmiany te moga by¢
powodowane warunkami Srodowiska, badz czynnika-
mi genetycznymi. Zjawisko to nazywane ,labilnoScia
pici” stwierdzane jest rowniez u gatunkow roSlin,
u ktérych wystepuja chromosomy piciowe. Ple¢ ro-
slin moze byc¢ jednak determinowana rowniez przez
czynniki takie jak temperatura, dostepnoS¢ bioge-
now, fotoperiod, hormony roSlinne i pasozyty. Takie
przypadki zmiany systemow seksualnych w kierunku

subdioecji zostaly odnotowane ostatnio we florze
krajowej np. u wierzby czarniawej Salix myrsinifolia
i klonu jesionolistnego Acer negundo.

Poza czynnikami Srodowiskowymi niewatpliwie
na zmiane plci u roSlin moga wptywacd czynniki ge-
netyczne takie jak hybrydyzacja i poliploidyzacja, co
zostato udowodnione odpowiednio u wierzb i szczy-
ra rocznego Mercurialis annua. Przypuszcza si¢, iz
zjawisko subdioecji moze by¢ korzystne dla roslin w
fazie kolonizacji, w warunkach metapopulacji oraz w
innych sytuacjach zwiazanych z niedoborem pytku.
Osobniki hermafrodytyczne osiagaja wyzsze dosto-
sowanie w sytuacji niedoboru osobnikOow pici prze-
ciwnej, zazwyczaj w warunkach niskiego zageszcze-
nia populacji. Hermafrodytyzm staje si¢ mniej kon-
kurencyjny w miare¢ stabilizacji populacji i wowczas
zjawisko subdioecji moze nie by¢ podtrzymywane.

ECOLOGICAL AND EVOLUTIONARY MECHANISMS AND CONSEQUENCES OF SUBDIOECY IN
ANGIOSPERMS

Summary

Subdioecy (a form of polygamy) is a sexual sys-
tem defined as population consisted of males, fe-
males and hermaphrodite or monoecious individu-
als. This phenomenon is thought to be a nearly final
stage of dioecy. Five different evolutionary pathways
that can lead to subdioecy have been considered,
starting from hermaphroditism, gynodioecy, androdi-
oecy, monoecy or distyly. Moreover the species that
are already dioecious can also change to polygamy:
due to environmental conditions and genetic fac-
tors. The phenomenon called “sex lability” is known
to be working within plant species, which are
known to have sex chromosomes. In those species

sex is determined by the variety of factors : temper-
ature, biophile elements, photoperiod, fitohormones
and parasites. Such sex change towards hermaphro-
ditism have been reported recently in Polish flora in
Dark-leaved Willow Salix myrsinifolia and Boxelder
Maple Acer negundo. Sex change in plants, on the
other hand, can be also caused via hybridization and
polyploidization in example: genus Salix and Mercu-
rialis annua respectively. It is hypothesized that po-
lygamy can be advantageous in plants during coloni-
zation phase, in metapopulation dynamics and other
situations mostly connected to pollen shortage. High
fitness of hermaphrodites can be obtained, when
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partners of opposite sex are lacking, mostly in cases
of low population density. After population becomes

stable, hermaphrodites lose their advantage and po-
lygamy may be no longer supported.
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