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EKOLOGICZNE ASPEKTY LAT NASIENNYCH U DRZEW*

WSTEP

ZaleznoSci wystepujace miedzy organi-
zmami, obok czynnikow abiotycznych, mialy
ogromne znaczenie dla ewolucji wszystkich
istot zywych i w duzej mierze uksztaltowa-
ty wiele ich cech. Populacje jednych gatun-
kow wplywaja w jakiS sposOb na populacje
gatunkow z nimi wspolbytujacych, a wcale
nie rzadko, na charakter tego oddzialywa-
nia wpltywaja posSrednio inne organizmy. Za-
leznoS¢ pomiedzy dwoma gatunkami moze
mie¢ charakter skrajnie antagonistyczny, np.
uklad pomiedzy wilkiem a jeleniem, czy ry-
siem a sarna. W takim wypadku organizm
numer jeden wyraZznie cierpi na skutek dzia-
falnoSci organizmu numer dwa. Z tak jedno-
stronnego uktadu przechodzimy przez gra-
dient coraz mniej niekorzystnych ukladow,
przez neutralnoS¢, w Kktorej organizmy sa
wobec siebie w pewnym stopniu obojetne,
do mutualizmu. W tym przypadku oba gatun-
ki odnosza korzyS¢ ze wzajemnej dziatalno-
Sci. Wszystkim dobrze znane sa tak skrajne
przyktady mutualizmu, jak nasz ludzki uktad
z bakteriami jelitowymi, czy wspolpraca fa-
soli i bakterii asymilujacej dla niej azot. W
gradiencie tych oddzialywan mieszcza si¢ tez
interakcje pomiedzy wieloma gatunkami ro-
Slin a ich potencjalnymi nasionozercami. Za-
leznie od kontekstu ekologicznego (ZWOLAK
i CRONE 2012) moze by¢ to zaleznoS¢ zarow-
no antagonistyczna (zjadanie nasion), jak i
mutualistyczna (rozpraszanie nasion). Orga-

nizmy wzajemnie wplywaja na swoja przezy-
walnos¢, a przez to na dobor naturalny, kto-
ry doprowadzit do powstania u nich wspot-
czeSnie wystepujacych cech — jest to tzw.
koewolucja, czyli wspolzalezna ewolucja co
najmniej dwoch gatunkow, wskutek wzajem-
nego oddzialywania na siebie ich osobnikow.

Wiele gatunkow drzew na calym Swiecie
nie rozmnaza sie¢ kazdego roku. Te gatun-
ki rok w rok gromadza energi¢, by potem
w trakcie jednego sezonu wytworzyC setki
tysiecy kwiatow, a nastepnie nasion. Takie
masowe rozmnazanie odbywa sie czesto w
ogromnej skali i nazywane jest rokiem na-
siennym. Najwi¢ksze zroznicowanie gatun-
kowe roslin, u ktorych wystepuje to zjawi-
sko, pojawia si¢ na Srednich szerokoSciach
geograficznych i na potkuli potudniowej,
przy jego jednoczesnym zmniejszaniu Si¢
ku réwnikowi. Przykladem takich gatunkow
moga by¢ drzewa z rodziny bukowatych (Fa-
gaceae), jak buki czy deby. Synchronizacja
ta moze mie¢ charakter lokalny, regionalny,
a nawet kontynentalny. W Europie byly lata,
gdy deby kwitly tej samej wiosny zaréwno
w Rosji, Polsce, jak i Wielkiej Brytanii. Ba-
dania oparte na pomiarach wielkosci stojow
drzewnych pokazuja, ze istnieje zauwazalna
synchronizacja w przechodzeniu z rozwoju
wegetatywnego do generatywnego u ogrom-
nej iloSci gatunkow drzew potkuli potnocne;j
(KOENIG i KNOPS 1998). Rodzi sie wiec pyta-
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nie: jakie czynniki Srodowiskowe wplynely
na powstanie tak zagadkowego zjawiska? Do
tej pory naukowcy postawili wiele hipotez,

ktore moga ttumaczy¢ taka witasSnie strategic
rozrodcza roslin (KELLY 1994).

ULTYMATYWNE PRZYCZYNY WYSTEPOWANIA LAT NASIENNYCH

Jednym z wyjaSnien jest hipoteza oparta
na interakcji pomiedzy drzewami wydaja-
cymi nasiona a zjadajacymi je organizmami.
Przyktadowo: duze, bogate w skladniki po-
karmowe nasiona buka (Fagus sylvatica) sa
oczywistym fakomym kaskiem dla zyjacych w
lasach myszy leSnych (Apodemus flavicolis),
myszy zaroslowych (Apodemus sylvaticus)
czy nornic rudych (Myodes glareolus). Po-
tencjalnie wiec te mate ssaki sa ogromnym
zagrozeniem dla probujacego rozmnozy¢ sie
drzewa. Odpowiednio duza populacja gryzo-
ni moglaby przeciez zjeS¢ wszystkie nasiona
i w dluzszej perspektywie zakonczyC egzy-
stencje bukow na danym terenie. Tak si¢ jed-
nak nie dzieje. Wiele do tej pory zebranych
danych sugeruje, ze jedna z ewolucyjnych
korzySci lat nasiennych jest kontrolowanie
populacji nasionozercOw (ang. predator sa-
tiation hypothesis). W latach nasiennych buk
potrafi zrzuci¢ Srednio ponad czterysta na-
sion na metr kwadratowy, co daje setki ki-
logramow pozywienia na hektar. Gryzonie,
uwolnione jesienia spod czynnika ograni-
czajacego wielkoS¢ ich populagji, jakim byta
dostepnosS¢ pokarmu, zaczynaja masowo si¢
rozmnaza¢ (OSTFELD i wspotaut. 1996). Zda-
rza sie nawet, ze rozmnazaja sie¢ zima, osia-
gajac najwicksze zageszczenie w czasie nad-
chodzacego lata (PUCEK i wspotaut. 1993).
Wtedy jednak nasion juz nie ma. Konczy sie
wiec dla nich okres pokarmowej obfitosci
i zaczyna ciezki okres, w ktorym zageszcze-
nia miejscowych populacji spadna niemal do
zera. Jakie korzySci z tego wszystkiego odno-
si buk? Potencjalnie, gdyby wydawat nasiona
co roku, staly doplyw pokarmu utrzymywat-
by populacje nasionozercOw na stabilnym,
wysokim poziomie. Co za tym idzie, frakcja
zjadanych przez gryzonie nasion moglaby
osiagna¢ bardzo niekorzystna dla drzewa
wielkoSC. Jednak dzieki okresowej produkcji
opad nasion jest tak duzy, ze w danym mo-
mencie niewielka populacja gryzoni nie jest
w stanie zjeSC ich wszystkich. Nast¢puje na-
sycenie konsumentow, a czeSC nasion otrzy-
muje szans¢ ,ucieczki” przed konsumpcja i
wykietkowania nadchodzacej wiosny.

Kolejna hipotetyczna, ewolucyjna korzy-
Scia wynikajaca z lat nasiennych jest zwick-

szenie liczby nasion roznoszonych przez
zwierzeta (ang. animal dispersal hypothesis).
Zwierzeta magazynuja pokarm na wiele spo-
sobow (VANDER WALL 1990). W szerokim
spektrum tych zachowan na jednym koncu
jest znoszenie pokarmu w jedno miejsce,
moze byC to na przyklad nora znajdujaca sie
w centrum arealu. Zwierzeta, ktore stosu-
ja taka strategi¢, zazwyczaj aktywnie bronia
tego miejsca, a w czasie niekorzystnej pory
roku systematycznie wyjadaja zmagazynowa-
ne pozywienie. Takie zachowanie wydaje si¢
by¢ niekorzystne dla roSliny, ktéra wytworzy-
fa nasiona. Jesli nawet jakas ich czeSC nie zo-
stanie zjedzona, spoczywaja one najczesciej
zbyt gleboko pod powierzchnia ziemi, by
mieC szans¢ na wykietkowanie. Takim be-
hawiorem wykazuje si¢ miedzy innymi pre-
gowiec amerykanski (Tamias striatus) czy
wiewiorka czerwona (Tamiasciurus hudso-
nicus). Innym typem strategii jest magazyno-
wanie zapasOw niezbyt gleboko, w bardzo
wielu miejscach. Zwierz¢ zapamictuje, gdzie
schowalo swoje nasiona i liczy, ze ewentual-
ni zlodzieje ich nie znajda lub znajda ich bar-
dzo malo. Nie jest jednak w stanie zapamig¢-
ta¢ i odnalez¢ wszystkich swoich kryjowek.
Magazynuje tez zawsze jak najwicksza ilos¢
pokarmu, gdyz nie jest w stanie przewidziec,
jak ostry bedzie nadchodzacy niekorzystny
okres. Jesli zima okaze sie wzglednie tagod-
na, prawdopodobnym jest, zZe nie bedzie
potrzebowala wszystkich zmagazynowanych
nasion. Taka strategi¢ stosuja na przyktad
myszy leSne, czy inny amerykanski gatunek
wiewiorki Sciurus niger. Na jak duza skalg
odbywa si¢ to zjawisko, pokazuje przyktad
orzechowki popielatej (Nucifraga columbia-
na) z zachodniej czeSci Stanow Zjednoczo-
nych. W trakcie jednego sezonu tworzy ona
nawet do trzydziestu tysi¢cy kryjowek zawie-
rajacych tacznie do stu tysiecy nasion sosny
Pinus albicaulis (ALCOCK 2001). Zasugerowa-
no wiec, ze w czasie, gdy zwierzeta zostang
nasycone przez ogromny opad nasion, zwick-
szy sie frakcja orzeszkOw przez nie magazy-
nowanych oraz ze zwicksza sie odlegtosci,
na jakie beda one wynoszone. Mniejsza tez
bedzie ilos¢ kryjowek, z ktorych nasiona zo-
stana zjedzone. O ile wiele zebranych przez
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naukowcOw danych rzeczywiScie potwierdza
pierwsza czeS¢ hipotezy, o tyle druga znala-
zla juz duzo mniejsze poparcie empiryczne.
RzeczywiScie, w latach nasiennych zwierzeta
magazynuja wiecej nasion, lecz nie zawsze
faczy si¢ to z wickszym dystansem dysper-
sji (JANSEN i wspotaut. 2004, VANDER WALL
2010).

Pozostaje jeszcze pytanie: dlaczego w da-
nych warunkach Srodowiskowych dobor na-
turalny faworyzuje rozsiewanie na dalekie
odlegtosci? Oczywista funkcja zoochorii (czy-
li roznoszenia diaspor roSlin przez zwierze-
ta) jest zwickszenie dystansu, na jaki moga
nasiona zosta¢ oddalone od roSliny macie-
rzystej. Poza mozliwoScia rozprzestrzeniania
si¢ gatunku i kolonizacji nowych terenow,
pozwala to przysztym siewkom uciec przed
zwickszona SmiertelnoScia na jaka narazone
sa u podstawy drzewa-matki. Tam bowiem,
poza zwickszona konkurencja, czyli zagroze-
niem SmiertelnoScia zalezna od zageszczenia,
czeka na nie tez wicksze prawdopodobien-
stwo ataku przez patogeny, ktore w duzym
skupieniu wystepuja przy dorostej roslinie
macierzystej (tzw. hipoteza Janzen’a-Conel-
I'a). Patogeny wokot drzewa-matki sa poten-
cjalnie lepiej przystosowane do zlamania ba-
riery immunologicznej jej potomkow. Dzieje
sie tak przez wielopokoleniowe przystosowa-
nie do jej profilu genetycznego (oczywista
roznica miedzy dlugoscia wymiany pokolei
u drzew i np. bakterii czy grzybow). Wie-
le badan sugeruje rOwniez, ze zwierzeta nie
pozostawiaja nasion w przypadkowych miej-
scach, a umieszczaja je w mikrosiedliskach,
gdzie zwickszone jest prawdopodobienstwo
wykietkowania (WENNY 2001). Podsumo-
wujac, w latach nasiennych wicksza liczba
nasion zostaje rozniesiona przez zwierzeta,
a ta czeS¢ z nich, ktora zostala zakopana w
odpowiednich mikrosiedliskach i doczekata
tam spokojnie wiosny, otrzymata zwi¢ckszona
szans¢ na wykietkowanie.

Hipoteza, ktora jest dobrze udokumen-
towana i posiada duze poparcie wsrod na-
ukowcow (np. KELLY 1994, 2001; HOULE
1999; KELLY i SORK 2002), sugeruje zwick-
szona efektywnoS¢ zapylania w czasie lat na-
siennych (ang. wind pollination hypothesis).
Wedlug niej, lata nasienne powinny byc sil-
nie wspierane przez dobor naturalny u ga-
tunkoéw, ktore moga osiagna¢ wicksza efek-
tywnos¢ zapylenia przez synchronizacje kwit-
nienia. W tym kontekScie mowi si¢ glownie
o gatunkach zapylanych przez wiatr, a w
szczegolnosci o tych, u ktorych istotniejsza

niz samozapylenie role odgrywa zapylenie
krzyzowe. Natomiast u roslin, ktérych pyltek
przenoszony jest gtownie przez zwierzeta, za-
chodzi ryzyko nasycenia zapylaczy. Dziala tu
ta sama zasada, o ktorej pisaliSmy wyzej w
konteksScie hipotezy nasycenia drapieznikow.
Mowiac krotko, ogromna ilo$¢ kwiatow mo-
glaby przerosna¢ mozliwoSci miejscowej po-
pulacji zapylaczy i duza czeS¢ organdéw gene-
ratywnych roslin nie zostalaby odwiedzona
przez zwierzeta.

OczywiScie, nie dzieje si¢ tak u wszyst-
kich gatunkow roslin. Istnieja dowody po-
twierdzajace zwickszenie efektywnoSci za-
pylania przez zwierzeta w czasie lat nasien-
nych (ang. animal pollination hypothesis).
Dzieje si¢ tak na przyklad u pochodzacego
ze wschodniej czeSci Stanow Zjednoczonych
gatunku rosliny kwitnacej Frasera speciosa
(TAYLOR i INOUYE 1985). Podobny mecha-
nizm zaobserwowano tez u panamskiego ga-
tunku roSliny zielnej Hybanthus prunifolius
(AUGSPURGER 1981). Taki system sprawdza
sie tez u niektorych gatunkéw roslin zapyla-
nych przez pszczoty z rodzaju Apis sp., ktore
sa masowo przyciagane do kwiatow, zwick-
szajac efektywnoSC zapylania roSliny. Z kolei
w lasach tropikalnych, populacje zapylaczy
drzew z rodziny Dipterocarpaceae, dzieki
krotkiemu czasowi powstawania kolejnych
pokolen, unikaja nasycania ogromna iloScia
kwiatow przez bardzo szybka odpowiedZ w
postaci wzrostu liczebnoSci na zmasowane
kwitnienie tych roSlin. Zwickszony wysilek
w postaci wytworzenia wickszej iloSci kwia-
tow daje nagrode w postaci wickszego praw-
dopodobienstwa zapylenia. Wysoki udziat
zapylonych kwiatOw sprawia, ze drzewo nie
marnuje czeSci wysitku reprodukcyjnego.
Jest to tak zwana ekonomia skali.

Poza tymi trzema wiodacymi hipotezami
zasugerowano jeszcze kilka wyjaSnien oma-
wianego zjawiska. Nie znalazly one jednak
az tak silnego poparcia w danych jak twier-
dzenia omawiane wyzej. Sprawdzaja si¢ one
jednak przynajmniej w czeSci ekosystemow,
w ktorych byly testowane. Warto na pewno
wspomnie¢ tu o dwoch hipotezach wiaza-
cych lata nasienne z warunkami pogodowy-
mi. Pierwsza z nich (ang. environmental pre-
diction) sugeruje, ze zmasowany wysitek re-
produkcyjny powinien odby¢ sie w latach, w
ktorych warunki pogodowe beda optymalne
dla rozmnazania i w ktorych pdzniejsza szan-
sa na wykietkowanie wzroSnie dzieki odpo-
wiednim warunkom abiotycznym. Tu jednak
nie zebrano zbyt wielu danych terenowych
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potwierdzajacych taki mechanizm. Kolejna
(ang. resource matching) postuluje podaza-
nie lat nasiennych za zasobami dostepnymi
dla rosliny. DostepnosS¢ energii warunkuje
wielko§¢ wysitku wlozonego w rozwoj orga-
now generatywnych. Bardzo prawdopodob-
ne, ze jest to mechanizm wazny dla wielu
roSlin, u ktérych wystepuje masowe OowocCo-
wanie.

Waznym jest, aby podkresli¢, ze wszystkie
te hipotezy nie musza byc¢ rozpatrywane od-
dzielnie. Wrecz przeciwnie, moga by¢ kom-
plementarne i nie wyklucza¢ siebie nawza-
jem. Z doskonalym powodzeniem wszystkie
omawiane oddzialywania moga wplywaé na
eliminowanie corocznych kwitnie¢ na ko-
rzyS¢ nieregularnych, wystepujacych co kilka
sezonOw, lat nasiennych.

PRZYCZYNY BEZPOSREDNIE WYSTEPOWANIA LAT NASIENNYCH

Znamy juz przypuszczalne ewolucyjne
przyczyny omawianego zjawiska. Pozostaje
jednak jeszcze jedno bardzo ciekawe pyta-
nie, mianowicie: jak roSlinom udaje si¢ zsyn-
chronizowa¢ kwitnienie na tak duza skale?
Jednym z potencjalnych sposobow na syn-
chronizacje wielu osobnikOw mogtaby byc¢
sygnalizacja chemiczna. Wiadomo, ze rosli-
ny wytwarzaja i przesylaja réznego rodzaju
zwiazki chemiczne, na przyktad w odpowie-
dzi na zgryzanie przez roSlinozercow. Jed-
nak, by taka komunikacja mogta zadzialac,
rosSliny musialyby pozostawa¢ w bliskiej od-
leglosci od siebie. Ten warunek bardzo cze-
sto nie jest spelniany, zwlaszcza w pofrag-
mentowanym przez cziowieka Srodowisku.
Mato prawdopodobnym wydaje si¢ wiec, ze
to komunikacja chemiczna odpowiada za
synchronizacje tak wielu osobnikow, w tak
duzej skali. W roku 1997 ISAGI wraz z wspot-
pracownikami stworzyli prosty model tluma-
czacy, w jaki sposOb moglaby odbywac sie
synchronizacja kwitnienia roSlin tego same-
go gatunku na danym obszarze. Model ten,
pOzniej w duzej mierze rozwiniety przez Sa-
TAKE i IwAsA (2000), zaklada powiazanie ro-
slin przez pylek. Mechanizm zatem kryje si¢
w wzajemnej zaleznoSci roslin od produko-
wanych przez inne osobniki gamet. W skro-
cie: gdy roslinom z danej populacji uda sie
nazbiera¢ odpowiednia iloS¢ energii - kwitna.
By kwiaty mogly przeksztalci¢ sic w owoce,
potrzebny jest pytek, ktory moze zosta¢ do-
starczony przez wspolwystepujacych w danej
okolicy przedstawicieli tego samego gatunku.
Jesli pylek jest dostepny, rosliny wydaja ko-
lejna porcje energii na owoce i w ten sposob
koncza sezon z podobnym deficytem energe-
tycznym. Beda go musialy wiec razem odra-
bia¢ przez najblizsze kilka lat. W momencie,
gdy znow osiagna odpowiedni poziom, pro-
ces sie powtorzy. Wszystkie inne osobniki,
ktore zakwitna w innym czasie niz populacja
na danym terenie, nie wytworza owocow. W

zwiazku z tym, pozostanie im wystarczajaca
ilos¢ energii, by zakwitna¢ kolejnego lata.
Teoretycznie wiec beda kwitna¢ rok w rok,
dopoki nie nastapi synchronizacja z inny-
mi roSlinami. Dzialanie takiego mechanizmu
udowodnila CRONE ze wspotpracownikami
(2005, 2009) na przykladzie amerykanskiego
gatunku traganka (Astragalus scaphoides).
Seria pomystowych eksperymentow udato
jej sie¢ wykazac, ze zapobiegniecie wytworze-
niu owocow przez roSliny znacznie zwicksza
prawdopodobienstwo ich zakwitniecia kolej-
nej wiosny.

Tego rodzaju mechanizm jest w stanie
wyjasni¢, w jaki sposoéb mogtaby odbywac
si¢ synchronizacja populacji jednego gatun-
ku. Jednak w przyrodzie czesto zdarza sie,
ze lata nasienne moga wystepowaé w tym
samym czasie u wielu gatunkéw roslin. Ba-
dania prowadzone przez SCHAUBERA i wspol-
pracownikow (2002) w Nowej Zelandii po-
kazuja synchronizacje tego zjawiska nawet
u siedemnastu gatunkéw, nalezacych do
czterech roznych rodzin. CURRAN wraz z ze-
spotem (1999) badata roSliny nalezace do
dwuskrzydlowatych (Dipterocarpaceae), ro-
dziny drzew dominujacej na wyspie Borneo.
Wykryta ona miedzygatunkowa zgodnosc
w wystepowaniu lat nasiennych u przynaj-
mniej piecdziesieciu gatunkOw nalezacych
do tej rodziny. Tego rodzaju synchronizacji
nie mozna juz ttumaczy¢ powiazaniem ro-
slin przez pylek. W takich przypadkach za-
zwyczaj istnieje zaleznoS¢ pomiedzy warun-
kami pogodowymi (w szczegolnoSci takimi
jak temperatura i wilgotnoS¢) jakie mialy
miejsce latem a prawdopodobiefistwem wy-
stapienia roku nasiennego w kolejnym se-
zonie (lub tez dwa lata pozniej, zaleznie od
gatunku). U roSlin tropikalnych sygnatem do
wytworzenia kwiatow moze by¢ spadek naj-
nizszej temperatury w ciagu nocy o ok. 2°C
przez co najmniej 4 kolejne noce, a w miej-
scach z regularnie wystepujacymi pozarami
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takim czynnikiem moze byc¢ ogien (KELLY i
SORK 2000). Mechanizm ten nie jest jednak
tozsamy z hipoteza o wplywie dostepnosci
pierwiastkOw biofilnych na pojawianie si¢
lat nasiennych. W tym przypadku warunki
pogodowe sa jedynie sygnalem, ktory inicju-
je u roSlin rozwoj generatywny. Przyklado-
wo, u naszego gatunku buka jest to praw-
dopodobnie wysoka temperatura potaczona
z niska wilgotnoscia w lipcu (oczywiScie, te
dwa czynniki sa ze soba skorelowane). Co
ciekawe, adaptacyjna odpowiedza buka na
stres termiczny jest miedzy innymi zmiana
architektury korony oraz pozbycie si¢ czeSci
liSci z jej gornej warstwy. Zmniejsza to ilos¢
ciepla, jakie przyjmuje drzewo, jednoczeSnie
zmieniajac warunki Swietlne w podszycie na
kilka lat. Sugeruje si¢ wiec, ze mogloby to
zwieckszy¢ szanse nasion na wykieltkowanie, a
pozniej przejscie w stadium siewki (PIOVESAN
i ADAMS 2005).

Innym wyjasnieniem miedzygatunkowej
synchronizacji moze by¢ model podobny
do omawianej wczesniej koncepcji Satake
i Iwasa. Ci naukowcy wraz z Yuuya Tachiki
(TACHIKI i wspotaut. 2010) rozwineli swoj
model, zastepujac powiazanie przez pylek,
powiazaniem przez zapylaczy. W swojej pra-
cy opisuja oni model, wedlug ktérego gatun-
ki danego terenu beda razem kwitnac jesli
liczba zapylaczy-generalistOow bedzie wzra-
stala odpowiednio szybko w odpowiedzi na
ogromna ilo§¢ kwiatow dostepna w czasie
takiego wydarzenia. Nalezy jednak rOwniez
tutaj podkreslic, ze wszystkie omowione
czynniki sprzyjajace synchronizacji roslin nie
sa rozlaczne. Gatunki moga by¢ zaré6wno po-
wiazane ze soba przez pylek, zapylaczy, jak i
wykorzystywa¢ pogode jako wskazowke do
rozpoczecia rozmnazania.

KASKADY TROFICZNE

Dostarczanie tak duzych iloSci pozy-
wienia w kilkuletnich odstepach czasu ma
ogromny wplyw na Srodowisko. Pojawianie
si¢ lat nasiennych wyraZznie odbija si¢ na
funkcjonowaniu catych ekosystemow, a ich
efekty sa widoczne na poszczegolnych ogni-
wach sieci troficznych. Nie spos6b wymienic
i opisa¢ wszystkich, czy chocby wiekszosci z
nich, ze wzgledu na cala game¢ mniej lub bar-
dziej odmiennych Srodowisk. Opiszemy wiec
krotko kilka przyktadow, ktore zarysuja skale
zjawiska.

Jak, ogolnie rzecz biorac, lata nasienne
moga wplywaé na organizmy koegzystujace
z drzewami? Widoczne jest to szczegOlnie w
roku nastepujacym po tym zjawisku. Nagle
skoki liczebnoSci nasionozercOw sa chyba
najwyrazniejszym tego wynikiem. Niewiel-
kie dotad populacje moga przezy¢ swego
rodzaju sezonowy boom liczebnoSci. 1 tak,
na przyktad, w 2009 swoj rok nasienny w
zachodniej Polsce przezyt buk zwyczajny, co
odbitlo sie w 2010 r. wyraznym echem na
populacjach gryzoni zerujacych na jego na-
sionach.

Wedlug danych naukowcow Uniwersy-
tetu im. Adama Mickiewicza, zageszczenia
myszy leSnych (Ryc. 1) w poéinocno-zachod-
niej czeSci Polski zwiekszyly sie z zaledwie
kilku osobnikéw na hektar w 2009 r. do kil-
kudziesieciu w 2010 r. WczesSniej, podobne
wyniki uzyskali naukowcy z Instytutu Bada-

nia Ssakow w Biatowiezy (PUCEK i wspoOlaut.
1993). W swoich dlugoterminowych bada-
niach pokazali oni, w jak drastyczny sposob
odpowiadaja populacje myszy leSnych i nor-
nic rudych na lata nasienne miedzy innymi
grabu (Carpinus betulus) i debu (Quercus
robur). Przenoszac si¢ na polnocnoamery-
kanskie rejony mozemy dostrzec podobne
zaleznoSci. Populacja tamtejszego ekologicz-
nego odpowiednika naszych myszy, rodzaju
Peromyscus, gwattownie sie zwicksza w se-
zonie po roku nasiennym m. in. debu czer-
wonego (Quercus rubra) i debu bialego (Qu-
ercus alba). Dlaczego tak si¢ dzieje? Zwiazek

Ty \ : 47} = R : e
l \ N J - e
Ryc. 1. Mysz lesna (Apodemus flavicollis) fot.
Ivan Balaz.
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wydaje sie oczywisty: im wiecej dostepnego
pokarmu, tym mniejsza jest konkurencja mig-
dzy gryzoniami, w tym lepszej kondycji zwie-
rzeta si¢ znajduja, tym wiecej miotow sa w
stanie wychowac¢ i wykarmi¢ w ciagu roku
(OSTFELD 2002). W klimacie umiarkowanym
drzewa owocuja zwykle jesienia. W tym cza-
sie zwierzeta nie préoznuja i gromadza opadte
owoce badz nasiona w specjalnie przezna-
czonych kryjowkach, zazwyczaj zakopujac je
w Scidlce lub pozostawiajac pod liS¢mi. W
trakcie trwania roku nasiennego siedlisko
obfituje w pokarm, totez iloSC i jakoSC takich
spizarni si¢ zwicksza. A, jak juz wczeSniej
wspomnieliSmy, iloS¢ i obfitos¢ takich spizar-
ni sprzyja rozsiewaniu i kietkowaniu drzew.

Popielica (Glis glis), bedaca gatunkiem
obcym w Anglii razem z wiewiorka szara
(Sciurus carolinensis), jest skrajnym przykta-
dem wplywu pojawiania si¢ lat nasiennych
na sukces rozrodczy. Zyje ona w lasach z
przewaga buka zwyczajnego, zjadajac ogrom-
ne iloSci jego nasion. Z tym ze, w przeci-
wiefistwie do Zerujacej na ziemi wiewiorki
szarej, zdobywa ona orzechy znajdujace si¢
jeszcze w koronie drzew. Okazuje si¢, ze
jest ona w stanie odchowa¢ mlode jedynie
w roku nasiennym. W innych latach nie wy-
daje na Swiat mtodych lub rodzi ich bardzo
niewiele (THOMAS i PACKHMAN 2007). Podob-
nie sprawa wyglada w przypadku nowoze-
landzkich papug kaka (Nestor meridionalis)
i kakapo (Strigops habroptilus). Oba gatunki
rozmnazaja sie jedynie w czasie owocowania
drzew, ktore sa ich baza pokarmowa. Tutaj
jednak pozostaja inne kwestie do rozwaze-
nia, bowiem gatunki te, mimo dodatkowego
dokarmiania, nie rozmnazaja si¢, jesli nie wy-
stepuje rok nasienny. Moze to oznaczaé, ze
czynniki, ktore wplywaja na wydanie owo-
coOw przez drzewa, oddzialuja rowniez na
rozrodczo$¢ tych ptakéw (THOMAS i PACKH-
MAN 2007). Co ciekawe, w ten sposoOb staja
sic one jednymi z niewielu dotad znanych
przyktadow kregowcow, u ktorych wystepu-
je synchronizacja rozpoczecia rozrodu, po-
laczona z kilkuletnimi przerwami pomiedzy
rozmnazaniem. Typowym przykladem tego
typu strategii rozrodczych wsrdd zwierzat sa
amerykanskie cykady (Magicicada sp.). Owa-
dy te zyja w postaci poczwarki przez trzy-
nascie badz siedemnascie lat, by po uptywie
tego czasu wyjS¢ na powierzchnie ziemi jako
imago i rozpoczac rozrod.

Idac dalej wzdtuz sieci zaleznoSci pokar-
mowych: zmiany w populacjach nasionozer-
cOw oraz roSlinozercoOw sila rzeczy musza

mie¢ swoje odzwierciedlenie, zarOwno bez-
posrednie, jak i posrednie, w populacjach
drapieznikow. Wzrost populacji myszakow,
czy pregowca amerykanskiego, bedacy od-
powiedzia na rok nasienny debu, wywotuje
kaskade bezposrednich i posSrednich efektow
widocznych u innych organizmoéw wspotwy-
stepujacych z tymi zwierzetami. Zmniejsze-
nie si¢ iloSci pokarmu w postaci nasion po
uplywie roku nasiennego w potlaczeniu z wy-
soka liczebnoScia populacji gryzoni powodu-
je ich zwigkszone drapieznictwo wzgledem
jaj réznych gatunkow ptakow Spiewajacych,
co moze znaczaco zmniejszy¢ ich sukces le-
gowy (SCHMIDT i OSTFELD 2003). Tak dzieje
siec na przykitad u polnocnoamerykanskich
gatunkow drozdowatych Catharus fuscescens
czy wireonka czerwonookiego (Vireo oliva-
ceus). Za zwickszona liczebnoScia gryzoni
na danym terenie podaza czesto zwickszona
liczba drapieznikéw. Przykladowo, w Ame-
ryce Poinocnej na terenach, gdzie nastapit
wysyp malych ssakOw po roku nasiennym,
odnotowuje si¢ tez wiecej ptakow drapiez-
nych, takich jak jastrzebie Accipiter cooperii
czy Accipiter striatus. Taka sytuacja ma cieka-
we implikacje dla populacji wczesniej wspo-
mnianych ptakoéw Spiewajacych. Jak pokazuja
badania SCHMIDTA i OSTFELDA (2008), popula-
cje badanych gatunkow drozdowatych maja
si¢ najlepiej w latach, gdy wielkoS¢ popula-
¢ji gryzoni znajduje si¢ na Srednim poziomie.
W sytuacji, gdy gryzoni jest malo, jastrzebie
zmieniaja obiekt polowan i przestawiaja die-
te z trudno znajdywanych gryzoni na ptaki.
Natomiast w latach, gdy gryzoni jest wiele,
mimo ze drapiezniki zmniejszaja swa presje
na drozdach (na niekorzyS¢ matych ssakow),
znaczaco zwigkszaja sie straty w legach po-
wodowane wilasnie przez zwickszone po-
pulacje gryzoni. Podobna funkcjonalna od-
powiedz w postaci zmiany diety wykazuja
europejskie gatunki leSnych drapieznikOw-ge-
neralistow; przykladowo: puszczyk zwyczajny
(Strix aluco) czy kuna leSna (Martes martes).
Gdy wielkoS¢ populacji gryzoni spadnie po-
nizej pewnej wartoSci Kkrytycznej, przesta-
wiaja one sie¢ na inne ofiary, ktorymi bardzo
czesto sa mate ptaki. Natomiast im wiecej
myszy, tym mniejszy udzial innych zwierzat
w diecie tych drapieznikOw (JEDRZEJEWSKA i
JEDRZEJEWSKI 1998).

Jak sie okazuje, lata nasienne wplywaja
rowniez na pasozyty. We wschodniej czeSci
Stanéw Zjednoczonych populacje inwazyj-
nego gatunku ¢my brudnicy nieparki (Ly-
mantria dispar) moga by¢ kontrolowane
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przez wspotwystepujace z nimi na danym
terenie myszaki. Jak pisaliSmy wczeSniej, rok
po owocowaniu debu czerwonego znacznie
zwickszaja sie zageszczenia populacji tych
gryzoni. W tym czasie tez zwi¢ksza si¢ presja
drapieznicza, jaka wywieraja te ssaki na po-
czwarkach brudnicy. Eksperymenty pokaza-
ty, ze w latach, kiedy gryzoni jest duzo, ilos¢
zjadanych przez nie poczwarek wzrasta na
tyle, ze moga sta¢ si¢ one przyczyna zatrzy-
mania gradacji tego owada (JONES i wspotaut.
1998). Brudnica nieparka jest groZznym paso-
zytem debu, mogacym wyrzadzi¢ szkody na
obszarze miliono6w hektarow, tak wiec opi-
sany proces moze w pewien sposob chronic
drzewa przed tym pasozytem. Z drugiej jed-
nak strony, gdy do gradacji juz dojdzie, wy-
stepowanie lat nasiennych na danym terenie
moze zosta¢ zatrzymane. Nie pozwoli wiec
to populacjom gryzoni na osiagni¢cie zagesz-
czefi mogacych chroni¢ drzewa przed kolej-
nymi atakami ¢my. Jak widacd, efekty maso-
wego owocowanie drzew moga by¢ bardzo
skomplikowane i trudne do przewidywania.
Kolejnym, waznym z punktu widzenia
epidemiologicznego, skutkiem lat nasien-
nych sa zwickszone zageszczenia wystepo-
wania kleszczy dwa lata po tym zjawisku. W
przypadku amerykanskich gatunkéw debow,
ogromna ilos¢ dostepnych zotedzi przyciaga
zwierzeta kopytne, przykladowo jelenia wir-
ginskiego (Odocoileus virginianus). W czasie
lat nasiennych spedza on nawet czterdziesci
procent swojego czasu na zerowaniu w la-
sach debowych (w latach, gdy nasion nie jest
tak duzo, wynosi to okolo pieciu procent).
Doroste kleszcze (Ixodes scapularis) zeruja

i rozmnazaja sie na jeleniach, zanim jesienia
spadna na ziemie, by ztozy¢ jaja. Wylegajace
sic mlode natrafiaja na zwickszona po roku
nasiennym populacje myszakOw amerykan-
skich (Peromyscus leucopus), ktore sa dla
nich jednym z gospodarzy. JednoczeSnie sa
one w przewazajacej mierze odpowiedzialne
za infekowanie larw kleszczy kretkiem Bo-
rellia burgdorferi. Larwy te przeistaczaja si¢
w nimfy, ktore zimuja na dnie lasu. Kolejnej
wiosny na tym terenie zageszczenia popula-
¢ji kleszczy moga by¢ nawet szeS¢ razy wick-
sze niz w zazwyczaj (JONES i wspotaut. 1998).
Ciagnie to za soba istotne konsekwencje - za-
geszczenie zainfekowanych kleszczy moze
znaczaco zwiekszy¢ ryzyko zachorowan na
borelioze u ludzi odwiedzajacych dane lasy.

Dzik (Sus scrofa) jest popularnym przy-
kltadem wszystkozercy, zyjacym w wigkszoSci
laso6w klimatu umiarkowanego. Odzywia si¢
m. in. owadami, korzeniami, grzybami oraz
oczywiScie nasionami. W latach, gdy naste-
puje masowe owocowanie de¢bu, wyraZznie
wzrasta jego sukces rozrodczy. Duza liczba
i wysoka przezywalno$¢ warchlakéw wiosna
i latem po roku nasiennym, powoduje gwal-
towny wzrost zageszczenia populacji tego
gatunku. Jednakze, gdy koncza sie nasiona i
przychodzi zima, Smiertelno$¢ mtodych dzi-
kow raptownie si¢ zwicksza. Padle zwierzeta
staja si¢ wazna czeScia diety jenota (Nycte-
reutes procyonoides), ktory prawdopodobnie
w czasie obfitoSci padliny zmniejsza swoja
presje na innych zwyczajowych sktadnikach
jego diety, ktorymi moga by¢ miedzy inny-
mi gryzonie, ryjowki, ptazy, czy bezkregowce
(THOMAS i PACKHMAN 2007).

PODSUMOWANIE

Wyrazna zmiennoS¢ w produkcji nasion
od dawna fascynuje naukowcow i przyrod-
nikow. JesteSmy w stanie wysnuc¢ wiele od-
miennych hipotez odnoSnie przyczyn po-
wstania lat nasiennych u wielu gatunkow
drzew. Moze mie¢ to na celu ograniczenie
populacji organizmow mogacych wyrzadzic
im szkody, umozliwienie rozprzestrzenienia
sie diaspor, ulatwienie zapylenia, zapewnie-
nie dogodnych warunkéw do rozmnazania i
wiele innych. Mimo konkurencji nasion lub
siewek o zasoby po roku nasiennym i ich
duzej utraty w wyniku skonsumowania ich
przez zwierzeta, wydaje sie to byC dla nich
duzo bardziej korzystne niz wydawanie co
roku podobnej ilosSci diaspor. CzeS¢ hipo-

tez moze by¢ weryfikowana na podstawie
wynikoOw badain nad okreSlona grupa gatun-
koéw, pozostale na podstawie wynikow badan
nad innymi grupami, poniewaz jedna cecha
przystosowawcza nie wyklucza drugiej. Drze-
wa, jako podstawa ekosystemow lesnych,
w ogromnym stopniu determinuja dynami-
ke populacji innych gatunkow - poczawszy
od niewielkich pasozytow nasion, poprzez
wiekszych roSlinozercoOw, a konczac na dra-
piezcach. Niestety, juz dzi§ wiadomo, ze od-
stepy miedzy latami nasiennymi maleja, jako
ze pogoda i klimat moga wywiera¢ wplyw
na pojawianie si¢ owocowania u drzew. Na
przyktad, dane zebrane w Szwecji ukazuja, ze
jeszcze do poczatku lat 60. XX w. przerwy
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pomiedzy latami nasiennymi trwaly Srednio
od czterech do szeSciu lat. W wyniku ocie-
plenia klimatu w ciagu ostatnich trzech de-
kad przerwa ta zmniejszyla si¢ do Srednio
dwoch i pot roku (OVERGAARD i wspolaut.

2007). Zmiany takie obserwuje si¢ w wielu
miejscach na Swiecie i z pewnoScia nie po-
zostana one obojetne dla wielu opisanych
wyzej gatunkoéw, otwierajac pole do nowych
badan.

EKOLOGICZNE ASPEKTY LAT NASIENNYCH U DRZEW

Streszczenie

Masowa, synchroniczna produkcja nasion, bar-
dzo czesto w ogromnej skali, nazywana jest rokiem
nasiennym. Przedstawiamy krotki przeglad gtownych
hipotez wyjasniajacych, jakie czynniki ewolucyjne
(ultimate factors) mogly wplyna¢ na pojawianie si¢
lat nasiennych u wielu gatunkéw w réznych cze-
Sciach globu oraz oddzialywanie tego zjawiska na
ekosystemy. Jedna z hipotez zaklada, ze zjawisko to
pozwala roslinom kontrolowaé populacje potencjal-
nych nasionozercow, przez co konsumowany jest
mniejszy procent nasion i wigksza ich frakcja ma
szans¢ wykietkowa¢ w nadchodzacym sezonie we-
getacyjnym. Inna podkreSla zwiazek mie¢dzy latami
nasiennymi a efektywnoScia rozsiewania na wicksze
odlegtoSci, co wiaze si¢ z m. in. mniejszym praw-
dopodobienstwem ich zjedzenia oraz zwi¢kszonym
prawdopodobieistwem  wykielkowania. = Masowa
zsynchronizowana produkcja jest by¢ moze skut-
kiem wigkszej efektywnoSci zapylania w tych latach,
zarOwno przez wiatr, jak i zwierzeta. Jednak wszyst-

kie te wyjasnienia nie sa rozlaczne, a lata nasienne
moga mieC¢ wiecej, jak jedna ewolucyjna przyczyng.
Omawiamy rowniez przypuszczalne uwarunkowania,
ktore przyczyniaja sie¢ do wystepowania tego feno-
menu (proximate factors). Synchronizacja calych po-
pulacji moze odbywac si¢ m. in. przez powiazanie
roslin przez pytek lub zapylaczy. Wazna role w tym
procesie odgrywaja rowniez warunki pogodowe. Zi-
lustrowane zostaly takze wybrane kaskady troficzne
spowodowane istnieniem lat nasiennych, przykta-
dowo: obfity opad nasion bezposrednio wplywa na
populacje odzywiajacych si¢ nimi gryzoni, a przez to
posrednio na sukces legowy ptakow Spiewajacych,
hamowanie gradacji pasozytniczych owadow, a na-
wet ryzyko zakazen borelioza. Globalne ocieplenie
wplywa na zmniejszanie si¢ odstepoéw miedzy lata-
mi nasiennymi, co moze przyczynia¢ si¢ do zacho-
dzacych zmian w interakcjach miedzy organizmami
zwiazanymi z tym zjawiskiem.

ECOLOGICAL ASPECTS OF MAST SEEDING IN TREES

Summary

We briefly review the evolutionary causes of
mast seeding and the influence of masting on eco-
systems. One of the first explanations of masting
was the predator satiation hypothesis that states that
the advantage of producing a large seed crop is sati-
ation of seed predators, which thus destroy a lower
percentage of the crop. Alternatively, animal disper-
sal hypothesis postulates that mast years result in
wider dispersal of nuts by scatter hoarders, reduced
probability of eating cached seeds by a hoarder,
and thus enhanced likelihood of germination and
seedling establishment. It is also documented that
large flowering efforts increase chances of success-
ful wind- and animal-mediated pollen transfer (wind
and animal pollination hypotheses). However, these

hypotheses are not mutually exclusive and it is pos-
sible that masting has more than just one evolution-
ary cause. We also present the proximate factors
thought to explain the phenomenon of intermittent,
synchronous seeding. We describe pollen and polli-
nator coupling model and the role of weather cues
in synchronizing plant populations over large ar-
eas. Finally, we describe trophic cascades caused by
mast seeding. For example, large seed crops directly
influence populations of granivorous rodents and
thus indirectly alter the nest success of song birds,
stop the gradation of insect pests, and change the
risk of Lyme disease transmission. Such interactions
might be altered when the interval between masting
events decreases due to global warming.
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