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Grime postawit w 1979 roku hipoteze, ze przejawem ewolucji roslin sg ich strategie
zyciowe, ktore zaleza od trzech glownych presji selekcyjnych, i.e. konkurencji, stresu
i zaburzen. W $wietle tej hipotezy, zaburzenia sg czynnikami zmniejszajgcymi mase
osobnika z powodu przeksztatcen samego $rodowiska. Rosliny, jako organizmy osiadle, nie
sa w stanie opusci¢ miejsc, W ktoérych warunki §rodowiskowe zmienity si¢ na niekorzystne,
a przez to podlegaja biotycznym i abiotycznym presjom w miejscu ich oddziatywania. Dla
roslin ladowych sa to m.in.: (i) ograniczone zasoby w glebie, dostepnos¢ swiatta i przestrzeni
lub (ii) roslinozercy. Istotnym czynnikiem ksztattujacym ekosystemy wodne jest ruch wody,
stgd oprocz wyzej wymienionych ograniczen rosliny podlegaja presji przeptywu
lub falowania wody, ktére moga powodowaé¢ uszkodzenia mechaniczne, a posrednio takze

erozj¢, abrazje i denudacje podtoza lub zmg¢tnienie wody.

Odpornosé¢ roslin na zaburzenia $rodowiskowe zalezy m.in. od ich fenotypowej
plastycznos$ci, czyli zdolnosci danego genotypu do adaptacji morfologicznych i / lub
fizjologicznych ~ w odpowiedzi na  warunki  $srodowiskowe  (Schlichting  1986).
W dynamicznym S$rodowisku moze to zapobiec uszkodzeniu lub zniszczeniu peddw, lisci
i organow rozrodczych. Reakcje ro$lin na zaburzenia mozna interpretowa¢ w kontekscie
strategii zyciowych, tj. kompromisu migdzy unikaniem a tolerancja, m.in. jak w pracy
Puijalon i in. (2011).

Strategia tolerancji pozwala roélinie znosi¢ szkodliwe skutki niekorzystnych
warunkoéw, podczas gdy strategia unikania zapobiega tym efektom. Biorgc pod uwage
zaburzenia hydrodynamiczne, strategia tolerancji pozwala roslinom przetrwa¢ ograniczenia
mechaniczne, gldwnie poprzez zwickszenie odpornosci tkanek i1 przekroju poprzecznego
pedu. Wymaga to zwickszenia alokacji biomasy do wzrostu na grubo$¢ i zawartosci

substancji wzmacniajacych, takich jak celuloza i lignina.

Strategia unikania bedzie natomiast ujawniala sie, jak zaktadam, w postaci takich
cech ro$liny, ktore tagodzg skutki ograniczen $rodowiskowych, np. przez rekonfiguracje
architektury pedow i / lub zmniejszenie powierzchni narazonej na sity przeptywu wody,

zdolnos$¢ do tworzenia zwartych ptatow i1/ lub zmiang ksztattu i1 struktury lisci.



Niniejsze badania dotyczg strategii zyciowych dwéch borealnych gatunkéw roslin
wodnych, Potamgeton alpinus Balb. i Ranunculus reptans L. w poblizu poludniowej granicy
ich geograficznego zasiegu w Europie. Oba sg bardzo rzadko spotykane w wigkszosci krajow
europejskich. W Europie poéinocno-zachodniej i srodkowej wystepuja lokalnie, a w niektorych
krajach sa wrazliwym lub zagrozonym sktadnikiem flory. Dane literaturowe nie sg zgodne co
do przyczyn rzadkosci ich wystepowania i ekstynkcji stanowisk. Sugeruje si¢, ze przetrwanie
wielu stanowisk jest zagrozone z powodu zmian klimatycznych. Sg tez badania, ktore
wskazujg na ograniczony przeptyw gendéw miedzy lokalnymi populacjami tych wieloletnich
roslin o budowie klonalnej, a takze na ich niskg roznorodnos¢ genetyczng i powszechny chow
wsobny. Niekorzystny wptyw moze tez mie¢ presja cztowieka na siedliska tych roslin, np. z
powodu prac hydro-regulacyjnych, powodujacych redukcj¢ wahan poziomu wody w
zbiornikach (Fischer i in. 2000; van Kleunen i in. 2000b; Riis i Sand-Jensen 2001). Lepsze
zrozumienie reakcji badanych roslin w naturalnym srodowisku, w ktorym spontanicznie
wystepuja, moze by¢ kluczowym krokiem w kierunku opracowania metod ich skuteczniejszej

ochrony.

Nalezy zaznaczy¢, ze reakcje plastyczne borealnych roslin wodnych przy potudniowe;j
granicy ich geograficznego zasiegu (czyli na badanym przeze mnie terenie) nie sg dotychczas
rozpoznane. W rezultacie w krajach europejskich potozonych blisko potudniowego wybrzeza
Battyku istnieje pilna potrzeba aktualizacji podstaw naukowych dla prawnej ochrony
borealnych ros$lin wodnych i ich siedlisk. Badania prowadzitam w poéinocno-zachodniej
Polsce, do 120 km na potudnie od Battyku. Obszar ten znajduje si¢ blisko potudniowo-
wschodniej granicy geograficznego zasiegu obu badanych gatunkéw i1 jest oddzielony
Morzem Baltyckim od centrum ich wystepowania na Potwyspie Skandynawskim (Meusel
i in. 1965; Hultén i Fries 1986).

W s$wietle powyzszych faktow celem niniejszej rozprawy doktorskiej jest ustalenie
strategii zyciowych dwoch borealnych gatunkow roslin wodnych. Cele szczegotowe

rozprawy obejmowaty:

1. Opisanie warunkéw Srodowiskowych (fizyko-chemiczne cech wody i osadu,
natezenie §wiatta PAR, predkos¢ przeptywu wody itp.), a takze rodzaju i natgzenia

zaburzen $rodowiskowych w populacjach;



2. Zbadanie architektury osobnikéw w zalezno$ci od warunkow $rodowiskowych,
atakze od rodzaju i natgzenia zaburzen hydrodynamicznych (tj. przeptyw wody

w ciekach i falowanie w litoralu jezior);

3. Opisanie fenotypowych reakcji na zaburzenia hydrodynamiczne na podstawie
badan in situ, na statych poletkach w zbiornikach wodnych oraz podczas hodowli

laboratoryjnych (ex situ);

4. Ustalenie typu strategii zyciowej gatunku jako odpowiedzi na ograniczenia

srodowiskowe, w tym na zaburzenia hydrodynamiczne i nat¢zenie Swiatla.

Potamogeton alpinus (rdestnica alpejska; Potamogetonaceae), jest podwodng rosling
0 borealno-gorskim typie rozmieszczenia na Potkuli Potnocnej (Meusel et al.1965). Jej
obecnos¢ na terenach podmoktych stwierdzano w materiatach fosylnych z poczatku lub konca
okresow pomigdzy zlodowaceniami, gtownie z chtodniejszych faz klimatycznych
(Velichkevich i Zastawniak 2006). Obecnie gatunek ten wystepuje gtownie na Potwyspie
Skandynawskim, znacznie rzadziej w centralnej i poinocno-zachodniej czesci kontynentu
europejskiego. Wystepuje najcze$ciej w matych, dobrze os$wietlonych, niezbyt Zzyznych
I ptytkich ciekach, lekko kwasnych lub zasadowych, badz w przeptywowych jeziorach
oligotroficznych (Wiegleb i Todeskino 1983; Zalewska-Gatosz 2008).

Badania P. alpinus prowadzitam w 15 populacjach usytuowanych w rzekach
I jeziorach przeptywowych na Pojezierzu Pomorskim (Robionek i in. 2015). Warunki
srodowiskowe w zbiornikach oznaczytam na podstawie 18 cech fizyko-chemicznych wody
i osadow. Warunki $rodowiskowe w ciekach wolno ptynacych (tj. o przeptywie wody
<0,2 m/s) w poroéwnaniu z szybko ptynacymi (0,2 - 0,7 m/s) roznity si¢ przede wszystkim pod
wzgledem uwodnienia osadéow oraz zawartosci substancji mineralnych i organicznych
w osadach, ale kazda z tych cech jest bezposrednio zalezna od predkosci przeptywu wody.
Wsroéd wolno ptynacych ciekéw wyroznia sie dwa typy miejsc znacznie roznigcych sie
natgzeniem $wiatta: dobrze nastonecznione (PAR 82,7 + 13,5 %) i zacienione (PAR
41,2 +5,0 %).

Architekture P. alpinus opisatam na podstawie 20 cech z tacznie 411 probek roslin,
tj. modutow tego klonalnego gatunku. Moduty to powtarzalne strukturalne jednostki wzrostu,

sktadajace si¢ z nadziemnego pedu (lisci, todygi 1 kwiatostanow) oraz fragmentu kiacza



taczacego ped z kolejnym modutem (modutami). Zaobserwowatam dwa rodzaje kwitnacych
modutow: pierwszy z lis¢émi ptywajacymi | zanurzonymi, a drugi wylacznie z lis¢mi
zanurzonymi. Oszacowatam wplyw 18 czynnikéw s$rodowiskowych na 17 cech roslin.
Ponadto przeanalizowalam zakres zmiennos$ci pigciu architektonicznych cech modutow.
W przypadku wiekszosci poroéwnywanych cech modulty znaczgco roznity sie w dwoch typach
ciekow wodnych; ponadto w szybko ptynacych ciekach wykazatam wigksza zmiennos$¢ cech

moduléw niz w ciekach wolno ptynacych.

Sprawdzitam réwniez, czy przy braku zaburzen hydrodynamicznych sg tez inne
czynniki srodowiskowe wptywajace na architekture P. alpinus. Odkrytam, ze rosliny z lis¢mi
ptywajacymi na powierzchni wody wystepuja, oprocz szybko ptynacych ciekow, takze
w wolno ptynacych 1 zacienionych wodach. Z kolei rosliny bez ptywajacych liSci wystepuja
w wolno ptyngcych i dobrze nastonecznionych ciekach. Czynnikiem $rodowiskowym
determinujgcym obecno$¢ lub brak ptywajacych lisci w warunkach wolnego przeptywu wody

moze by¢ natezenie Swiatla.

Dane zinterpretowalam pod katem strategii zyciowych w obliczu zaburzen
hydrodynamicznych. Potamogeton alpinus wykazuje wiele fenotypowych reakcji na szybki
przeptyw wody, ktore sg przejawem strategii unikania, a nie tolerancji. Po pierwsze, rosliny
wytwarzaja ptywajace liscie, ktore pochtaniaja CO2 1 inne gazy z powietrza, rdwnowaza
i utrzymujg pionowo todyge i kwiatostan, zapobiegajac zanurzeniu kwiatow, a tym samym
umozliwiajgc ich zapylenie. Innym przejawem strategii unikania jest wydiluzenie pedu.
Pozwala to roslinom kwitngcym w warunkach szybkiego przeptywu wody, gdzie czesto
sg nachylone, na utrzymanie si¢ nad powierzchnig wody. Umozliwia to tez umieszczenie
aktywnych fotosyntetycznie liSci blizej powierzchni wody, unikajac niedoboru $wiatta
W turbulentnym przeptywie. W wodach szybko plyngcych zanurzone liscie sg bardziej
wydtuzone, a przez to mniej narazone na zniszczenie, ze wzglgdu na zmniejszony opor
hydrauliczny. Ponadto mniejsza $rednica pedu ogranicza sity hydrodynamiczne. Innym
wyrazem strategii unikania jest wzmocnienie struktury pedu przez zwiekszenie jego gestosci
wlasciwej 1 udziatu rdzenia w przekroju todygi, co skutkuje wyzszym oporem pedu przy
szybkim przeptywie wody. W przypadku braku zaburzen hydrodynamicznych P. alpinus
reaguje na niewystarczajace natezenie Swiatta. Wowczas odzwierciedleniem strategii unikania
jest obecnos¢ ptywajacych lisci w wolno pltynacych i zacienionych ciekach, gdzie ptywajace
liscie fagodza skutki niedostatecznego nat¢zenia nastonecznienia. Pedy bez ptywajacych lisci

obserwuje si¢ tylko w dobrze o$wietlonych wolno ptynacych ciekach, gdzie ptywajace liscie



sg zbedne, a ich brak mozna zinterpretowa¢ jako unikanie niepotrzebnego wydatkowania

biomasy i energii.

Jak wykazano powyzej, P. alpinus charakteryzuje si¢ wysoka fenotypowa
plastycznoscia, co wraz z reakcjami fenologicznymi daje mozliwo$¢ adaptacji do warunkow
srodowiskowych. Fenologia jest badaniem okresowych zdarzen w biologicznych cyklach
zycia oraz determinizmu sezonowych zmian klimatycznych 1 czynnikéw siedliskowych. Czas
wystepowania okresowych zdarzen w przypadku roslin wodnych zalezy glownie
od temperatury i na skutek jej wzrostu moga wystgpi¢ zmiany w fenologii gatunkéw. Dlatego
dane fenologiczne sg przydatne do szacowania biologicznych skutkéw zaréwno obecnych, jak
i przysztych zmian klimatycznych. Rejestrowanie czasu wystepowania okresowych zdarzen
w populacjach roslin, zwtaszcza na obrzezach ich geograficznego zasiggu, gdzie klimat moze
by¢ mniej odpowiedni, staje si¢ niezwykle wazne réwniez ze wzgledu na rosngcg presje
cztowieka, a przede wszystkim ocieplenie klimatu. Analiza fenologiczna populacji roslin
wodnych wykazata juz, ze czas wystepowania wydarzen w ich historii zycia zmienia si¢ wraz
z globalnymi warunkami $rodowiskowymi (Gatka i Szmeja 2013). W przysziosci dane
fenologiczne dotyczace P. alpinus moga by¢ podstawa do oceny wpltywu globalnego
ocieplenia na fenologi¢ rdestnicy alpejskiej. Postuzy¢ moga rowniez do ochrony borealnych
gatunkow roslin wodnych w tej czeSci Europy, do analiz poréwnawczych z populacjami
Skandynawskimi, a nawet do interpretacji danych w ramach rekonstrukcji

paleoekologicznych.

Pierwszym krokiem w moich badaniach fenologicznych (Robionek i in. 2018) byto
uszczegOlowienie stadiow wiekowych (stadiow morfologiczno-rozwojowych) P. alpinus
na podstawie siedmiu cech jego architektury i alokacji biomasy do poszczegdlnych czgsci
rosliny. Na podstawie 728 modutow opisatam pig¢ stadiow wiekowych: mtodociane, dojrzate,
generatywne, starcze 1 spoczynkowe (pelnigce funkcjonalng role paka zimujacego). Nastepnie
zebratam dane fenologiczne ze statych powierzchni. Co dwa tygodnie mierzytam warunki
srodowiskowe, liczb¢ modutéw i ich stadia wiekowe, bez usuwania roslin. Na podstawie
ilosciowe] przewagi stadiow wiekowych zidentyfikowatam pig¢ faz fenologicznych: wzrost,
dojrzewanie, rozmnazanie, starzenie i zimowy spoczynek. Opisalam czas ich pojawiania si¢
i trwania, a takze S$rednig temperatur¢ wody 1 =zageszczenie pedow z podziatem
na poszczegdlne stadia. Stwierdzitam, Zze cecha $rodowiskowa istotnie roznicujaca fazy

fenologiczne jest temperatura wody.



Pomnazanie wegetatywne, a takze zmiany w czasie trwania stadiow wiekowych,
stanowig dla wielu gatunkéw bezpieczng droge ucieczki od nieoptymalnych warunkow
srodowiskowych. Ocieplenie klimatu moze zaburzy¢ fenologie P. alpinus, zmniejszajac
prawdopodobienstwo jego rozmnazania piciowego i dystans fenologiczny miedzy

populacjami z Niziny Srodkowoeuropejskiej i Skandynawii.

Drugim badanym przeze mnie gatunkiem jest Ranunculus reptans (jaskier lezacy;
Ranunculaceae), ktory ma rozmieszczenie okolobiegunowe od stref umiarkowanych do
borealno-subarktycznych w Europie, Azji i Ameryce Poéinocnej (Hultén i Fries 1986).
Ta ziemnowodna roslina zyje zwykle w ptytkim i okresowo wynurzajacym si¢ litoralu jezior
oligotroficznych (van Kleunen et al. 2000a) oraz w siedliskach czasowo zalewanych, ktore sg
zasadniczo wolne od roslin szuwarowych, gatunkow drzewiastych, czy traw. To gatunek
wieloletni o klonalnej strukturze, ktory rozmnaza si¢ gtdéwnie w sposdb wegetatywny poprzez
wzrost potomnych modulow (tj. jak wyzej, moduly to powtarzalne strukturalne jednostki
wzrostu, sktadajace si¢ z nadziemnego pedu i odcinka roztogu taczacego ped z kolejnym
modutem lub modutami). Ranunculus reptans wytwarza nasiona tylko na wynurzonych
brzegach (Prati i Peintinger 2000).

Badatam R. reptans (Robionek i in. 2020) w 18 jeziorach, po jednej populacji
w kazdym z jezior. Warunki srodowiskowe badanych jezior opisatam na podstawie jedenastu
gtownych cech fizykochemicznych wody i osadoéw (ale a posteriori jeziora te nie roznity si¢
pod ich wzgledem). Architekturg roslin opisatam na podstawie 13 cech udokumentowanych
z 1455 modutéw, rosngcych zarowno pod woda (stale zanurzonych; 57% prob), jak i na ladzie
(poza zasiggiem wody przez caly rok; 43%). Udokumentowatam radykalne rdznice
w architekturze i rozmnazaniu R. reptans. Dla modutéw rosngcych pod woda
charakterystyczne jest zmniejszenie ich wielkosci, wydluzenie liSci i roztogow, a takze
wylaczne pomnazanie wegetatywne. Moduty wystepujace na ladzie sg wigksze, maja szersze
lancetowate licie i krotsze roztogi; rozmnazaja Si¢ one zaréwno wegetatywnie, jak

i generatywnie.

W czternastu jeziorach w czasie kwitnienia R. reptans okreslitam réwniez
zageszczenie populacji i rozmieszczenie czterech stadiow rozwojowych, poréwnujac pomiary
z populacji zanurzonych (390 probek) i wynurzonych (120 probek). Populacje R. reptans
wystepujace pod wodg sg przecietnie mniej zageszczone niz te na ladzie. Biorgc pod uwage

stadia rozwojowe, pod woda zaobserwowalam mniejsze zaggszczenie moduldw



generatywnych oraz wigksze zaggszczenie ukorzenionych moduldw  juwenilnych

I maturalnych, niz w warunkach lagdowych.

W celu lepszego zrozumienia adaptacji roslin do warunkéow wodnych i ladowych,
uwzglednitam w mojej pracy rowniez badania eksperymentalne. Okreslitam trwalo$¢ ex situ
siedmiu architektonicznych cech R. reptans w hodowli laboratoryjnej, w ktorej przez
dziewig¢¢ tygodni hodowatam 480 modutéw w czterech roznych kontrolowanych warunkach.
Wiegkszo$¢ badanych cech zmienita si¢ podczas eksperymentu zgodne z trendami
obserwowanymi in situ: w warunkach ladowych rosliny sa wigksze, ich liScie szersze, a liScie
lancetowate liczniejsze; wzrost nowych modutow jest szybszy w warunkach ladowych
I prowadzi do wickszego zageszczenia populacji. Jednak niektore wyniki eksperymentalne sg
mniej zgodne z obserwacjami in situ, co sugeruje, ze wystepuja inne czynniki, takie jak rézna

dostepno$¢ swiatta, obecnos¢ epifitonu i rozbiezna wielko$¢ zaburzen hydrodynamicznych.

Wszystkie zebrane dane zinterpretowatam jako wynik strategii zyciowej w obliczu
zanurzenia i zaburzen hydrodynamicznych. Zmiany cech R. reptans rosngcych pod woda byty
zgodne z dwiema gtownymi cechami unikania, tj. mniejszymi rozmiarami rosliny
I dluzszymi, igietkowatymi i cienszymi lis¢émi niz na ladzie. Wszystkie te cechy minimalizuja
(i) powierzchni¢ czotowa, (ii) ryzyko wyrwania rosliny, (iii) op6r hydrauliczny oraz
(iv) uszkodzenia mechaniczne. Innym przejawem strategii unikania u R. reptans jest jego
wysoka zdolnos¢ do transformacji cech architektonicznych przy zmieniajacych si¢ warunkach
srodowiskowych, co obejmuje zmiany w architekturze modutlu, a nawet przeksztalcanie
narzgdow, cO wyraznie pokazat eksperyment hodowlany. Ponadto tworzenie niskich,
ale ztozonych osobnikow wieloosiowych, zakorzenionych w wielu punktach zmniejsza
ryzyko wyrwania, a takze wiaze si¢ ze strategig zyciowa tolerancji. Dlatego nie wykluczamy

pewnej kombinacji strategii tolerancji i unikania u R. reptans.

Podsumowujac, oba gatunki wykazuja wiele cech wskazujacych na strategie
zyciowa unikania, tylko nieliczne cechy — na strategi¢ tolerancji. Potamogeton alpinus
I R. reptans znacznie si¢ rdéznig, np. historia ewolucyjng, preferencja wod ptynacych lub
stojacych, typem architektury (wzniesiony ped o duzych lisciach vs. rozeta zlis¢mi
igietkowatymi). Pomimo tych wyraznych roznic, zaobserwowatam u obu gatunkow podobne
zmiany w reakcji na zaburzenia hydrodynamiczne, ktore sa zgodne ze strategia zyciowa

unikania. Reasumujac, przedstawiony cykl publikacji wnosi wktad w rozpoznanie strategii



zyciowych roslin wodnych i poszerza wiedze o ekologii borealnych roslin wodnych w poblizu
potudniowo-wschodniej granicy ich geograficznego zasiegu. Przeprowadzone badania
stanowig analize strategii zyciowych obu gatunkow ro$lin, ujawniajac trendy cze$ciowo
poparte cytowang literaturg, lub wrecz nowe. Przedstawione wyniki moga znalezé
zastosowanie W ochronie gatunkéw ro$lin borealnych i ich siedlisk w Europie Srodkowej
w niedalekiej przysztosci. Ponadto stanowig one wstgpne badania do szerszej analizy
poréwnawczej strategii zyciowych wrazliwych roslin borealnych w obliczu nadchodzacych
zmian klimatycznych. Ocena pelnego zréznicowania strategii zyciowych P. alpinus
i R. reptans wymaga badan poréwnawczych w centrum ich geograficznego zasiegu,
zwlaszcza na Potwyspie Skandynawskim, a takze na stanowiskach gorskich, glownie

w Alpach.

Whnioski

Przy potudniowej granicy geograficznego zasiggu Potamogeton alpinus i Ranunculus reptans
»realizujg” strategi¢ zyciowa unikania, polegajaca na zapobieganiu skutkom ograniczen
srodowiskowych, o czym $wiadczy:

1. wysoka zdolnos¢ rekonfiguracji cech architektonicznych w dynamicznie
zZmieniajacym si¢ Srodowisku;

2. minimalizacja powierzchni czolowej poprzez zmniejszenie wielkos$ci roslin i Srednicy
lodyg;

3. zwigkszenie elastycznosci pedu poprzez jego wydluzenie, wiekszg gestos¢ 1 udziat
rdzenia w przekroju poprzecznym;

4. zmniejszenie oporu hydraulicznego, wspotczynnika oporu i uszkodzen
mechanicznych lisci przez wydtuzone 1 ciensze liscie zanurzone;

5. umieszczanie kwiatow poza woda przez tworzenie ptywajacych lisci u roslin
w ciekach, co stabilizuje todyge i unosi kwiatostan ponad powierzchni¢ wody, lub poprzez
kwitnienie tylko w warunkach ladowych, poza zasiggiem wody;

6. Potamogeton alpinus w warunkach braku istotnych zaburzen hydrodynamicznych
dodatkowo ujawnia strategie unikania niskiego nat¢zenia $wiatta, tworzac liscie ptywajace
na powierzchni wody.
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