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Intensywnos$¢ przeptywu genow
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Plants disperse their genes during two independent life cycle stages: pollen dispersal before
fertilization and seed dispersal after fertilization and embryo development. Dispersal of genes
is an extremely important factor in shaping the genetic structure of forest tree populations.
Patterns of gene flow between populations and differential reproductive success influence the
levels of inbreeding, as well as effective population size and distribution of genetic diversity
between and within populations. Potential gene flow (gene dispersal) refers to the deposition
of the pollen and seeds from a source as a function of distance. Actual gene flow refers to the
incidence of fertilization (in the case of pollen) and establishment of reproductive individuals
(in the case of seeds) as a function of the distance from a source. Despite its important conse-
quences for the genetic composition of tree populations, accurate estimates of gene flow rates
are relatively rare. In this paper we review data on gene flow estimates in many forest trees

species, indicating that gene flow in many cases is extensive.

KEY WORDS: tree, gene flow, pollen dispersal, seed dispersal

Artur Dzialuk, Jarostaw Burczyk, Uniwersytet Kazimierza Wielkiego, Instytut Biologii i Ochrony Srodowiska,
Zaklad Genetyki, ul. Chodkiewicza 30, 85-064 Bydgoszcz, e-mail: dzialuk@ukw.edu.pl

WSTEP

Drzewa lesne charakteryzuje wysoki poziom
zmiennos$ci genetycznej wewnatrz populacji
oraz niski stopien zréznicowania genetycznego
migdzy populacjami. Swiadczy¢ to moze o bar-
dzo intensywnym przeplywie gendw u tej grupy
roslin. Zmienno$¢ migdzypopulacyjna u drzew
rzadko przekracza 10-15%, a u drzew wiatropyl-
nych osiaga poziom ponizej 10% (Hamrick et al.
1992) (Tab. 1). U gatunkéw o szerokim i ciagtym
zasiggu wystepowania zroznicowanie miedzypo-
pulacyjne wynosi czesto ponizej 3%, np. u Pinus
sylvestris, Picea abies, Quercus petraea, Fagus
sylvatica (Miiller-Starck et al. 1992); Pinus pon-

derosa, P. contorta (El-Kassaby 1991); Quercus
chrysolepis (Montalvo et al. 1997). Z kolei u ga-
tunkow wystepujacych w matych i izolowanych
populacjach zréznicowanie migdzypopulacyjne
przyjmuje wartosci w przedziale 15-30%, np.
u Pinus cembra, P. halepensis, P. nigra, Casta-
nea sativa (Miller-Starck et al. 1992); Pinus
torreyana, P. muricata (Hamrick et al. 1992).
Stosunkowo wysokie zréznicowanie pomigdzy
matymi, izolowanymi populacjami $wiadczy
0 ograniczonym wzajemnym przeplywie genow
(Slavov et al. 2002). Gatunki drzew zapylane
przez zwierzgta charakteryzuja si¢ wyzszym
stopniem zroznicowania genetycznego w po-
réwnaniu do drzew wiatropylnych, co $wiadczy¢
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Tabela 1. Poziom zrdéznicowania mi¢dzypopulacyjnego
(G,;) oraz efektywna liczba emigrantéw na pokolenie (N m)
w populacjach roslin (Hamrick, Nason 2000, Slavov et al.
2002).

Table 1. Among population differentiation (G;) and effective
number of emigrants per generation (N,m) in populations of
plants (Hamrick, Nason 2000, Slavov et al. 2002).

Rodzaj

GenusJ G Nem

ROSLINY ZIELNE 0,305 0,51

DRZEWA 0,084 2,73

Nagonasienne 0,073 3,17
Abies 0,063 3,72
Picea 0,055 4,30
Pseudotsuga 0,074 3,13
Pinus 0,065 3,60

Okrytonasienne 0,102 2,20
Quercus 0,107 2,09
Populus 0,041 5,85
Eucalyptus 0,169 1,23

moze o mniej intensywnym przeplywie genow
u tej grupy roslin. Hamrick i wspotautorzy (1992)
oszacowali $rednie zréznicowanie mi¢dzypopu-
lacyjne u gatunkéw zapylanych przez zwierzeta
na poziomie 10%. Moran (1992) podaje, ze zroz-
nicowanie mi¢dzypopulacyjne u australijskich
eukaliptusow wynosi: 8-12% u Eucalyptus
saligna, E. cloeziana, E. delegatensis (gatunki
0 szerokim zasiggu wystgpowania), 30% u E. ni-
tens (szeroki zasigg wystgpowania, ale mocno
rozdrobnione populacje), 60% u E. caesia
(populacje izolowane). Z drugiej jednak strony
przeptyw gendéw miedzy przestrzennie izolowa-
nymi populacjami moze by¢ réwniez znaczny.
W rozdrobnionych i prawdopodobnie izolowa-
nych populacjach Sorbus torminalis, Demesure
i wspdtautorzy (2000) stwierdzili, ze jedynie
15% zmiennosci genetycznej wynika z roznic
miedzypopulacyjnych. Generalnie, rdznice inten-
sywnosci przeplywu gendéw miedzy gatunkami
wiatro- a owadopylnymi powinny by¢ znaczne.
Dotychczasowe wyniki wydaja si¢ jednak temu
przeczyé. Problem moze wynikaé z tego, ze nie
nalezy wigza¢ stopnia zréznicowania genetycz-
nego wylacznie ze sposobem rozsiewania pytku,
poniewaz na przeptyw gendéw i zrdéznicowanie
genetyczne migdzy populacjami wptywa rowniez

sposdb dyspersji nasion. Znaczenie ma takze
niespetienie podstawowych zalozen posredniej
metody oceny przeptywu genéw, tzn. rbwnowagi
migdzy migracja a dryfem genetycznym. Jesli
duza populacja ulegla fragmentacji stosunkowo
niedawno, to populacje moga by¢ podobne ge-
netycznie, chociaz przeptyw genéw mig¢dzy nimi
moze zachodzi¢ w stopniu nieznacznym.

PRZEPLYW GENOW POPRZEZ PYLEK

Pytek wigkszosci gatunkéw roslin przeno-
szony jest przez wiatr lub zwierzgta, a znacznie
rzadziej przez wodg. Wiatropylno$¢ (anemoga-
mia) wystepuje czesciej u gatunkow zajmujacych
tereny otwarte i suche o zmiennym klimacie, np.:
prerie, lasy strefy umiarkowanej i sawanny, ktdre
charakteryzuja si¢ wzglednie niskimi opadami,
oraz mata réznorodnos$cia gatunkowgq (Levin,
Kerster 1974). Wigkszo$¢ europejskich gatun-
kow drzew lesnych, w tym wszystkie iglaste
oraz gatunki li§ciaste z rodzajow Alnus, Betula,
Carpinus, Castanea, Corylus, Fagus, Fraxinus,
Populus, Quercus 1 Ulmus, sa zapylane przez
wiatr. Z kolei Acer, Salix oraz Tilia sa wtdrnie
wiatropylne (ang. secondarily wind-pollinated),
poniewaz w pierwszej fazie kwitnienia zapylaja
je owady.

Wiatropylnos¢ jest typem transportu bezkie-
runkowego i dlatego, aby zwigkszy¢ prawdo-
podobienstwo zapylenia, gatunki wiatropylne
produkujg ogromne ilosci pytku. Zapylanie
przez zwierzgta jest bardziej wydajne, ponie-
waz zwigksza prawdopodobienstwo zapylenia
i umozliwia zmniejszenie produkcji pytku. Ten
typ zapylania preferowany jest przez gatunki
wystepujace we wzglednie matych grupach,
gléwnie w lasach tropikalnych.

Wypehienie przez pytek swoich funkcji
zyciowych wymaga oderwania si¢ i oddalenia
od rosliny macierzystej. Pylek nie jest zdolny
do samodzielnego ruchu i dlatego droga, ktora
przebywa, jest zalezna od transportujacego go
czynnika. W przypadku gatunkéw wiatropylnych
istotne znaczenie ma gtdwnie kierunek i sita wia-
tru oraz deszcze, ktore oczyszczaja atmosfere
z zawartego w niej pytku.
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Powietrze otaczajace kul¢ ziemska znajduje
si¢ w ciaglym ruchu. Nawet w momentach
pozornie zupeknie cichych, blisko powierzchni
ziemi majg miejsce poziome przesuni¢cia mas
powietrza. Poruszajace si¢ w ten sposob powie-
trze napotyka na swojej drodze rozmaite prze-
szkody, np. nierdéwnosci terenu, ktére powoduja
odchylenia pradu powietrza w réznych kierun-
kach. Powoduje to turbulencje, czyli mieszanie
mas powietrza, a nast¢pnie wynoszenie ich
z rosnacg predkoscia w gore. Jeszeze wigksze
znaczenie dla transportu pytku ma turbulencja
termiczna, wywotywana niejednolitym na-
grzewaniem si¢ warstw powietrza. Powietrze
ogrzane, jako lzejsze, wznosi si¢, a jego miej-
sce zajmuje chlodniejsze. Wstepujace powietrze
ochtadza si¢ o 1°C na kazde 100 m wzniesie-
nia. Jezeli gradient temperatur w atmosferze
obniza si¢ o wigcej niz 1°C na kazde 100 m,
to wznoszace powietrze jest zawsze cieplejsze
od otaczajacych go, nieruchomych mas powie-
trza 1 dlatego prad wstgpujacy trwa, a nawet
przybiera na predkosci. Towarzysza mu zawsze
prady zstepujace, ale ich predkosc jest zazwyczaj
mniejsza. Rzezba terenu, pokrywajaca roslinnosé¢
oraz zmiany temperatur w ciagu dnia powoduja,
ze nagrzewanie powierzchni ziemi jest niejed-
nolite, a powstajace turbulencje charakteryzuja
si¢ ogromng zmiennoscia (Di-Giovanni, Kevan
1991). U drzew tylko znikomy procent pytku
opada pod koronami. Dzigki pradom wste-
pujacym znakomita wigkszos¢ pytku wznosi
si¢ ponad pulap lasu, tak, ze ponad koronami
spotykamy wigksze zaggszczenie pytku niz
w lesie w obrebie koron. Wznoszaca si¢ nad
pulap kwitnacego lasu chmura pytkowa moze
by¢ nastgpnie porwana i uniesiona daleko przez
wiatr (Di-Giovanni, Kevan 1991).

Przyjmuje si¢, ze na dhlugos¢ lotu pytku
wplywajg takze wysokos¢, na jakiej zostaje on
uwolniony oraz predkos¢ opadania w powietrzu
nieruchomym (tzw. stala sedymentacji). Im ta
predkos¢ jest mniejsza, tym diuzsza moze by¢
droga, ktoéra przebywa pytek unoszony przez
wiatr. O predkosci opadania pytku decyduje
gldéwnie jego ci¢zar oraz ksztalt. Ziarna pytku
wielu drzew iglastych utrzymuja si¢ w powietrzu

nieruchomym znacznie dtuzej niz ziarna mniej-
sze, lecz pozbawione aparatéw lotnych. Pred-
ko$¢ sedymentacji r6zni si¢ znaczaco pomigdzy
gatunkami. Wéréd drzew iglastych, jodly oraz
modrzewie charakteryzujg si¢ bardzo cigzkim
pylkiem, podczas gdy pylek cisa i sosny, a takze
drzew lisciastych: olszy oraz brzozy jest bardzo
lotny (Tab. 2). Niezwykle istotny jest rdwniez
czas, w ktorym opada najwigksza czgs$¢ pytku
oraz czas utrzymywania si¢ w powietrzu jego
niewielkich ilo$ci, bowiem im dluzej pewna,
choéby niewielka czes¢ pytku jest w stanie
utrzymac si¢ w powietrzu nieruchomym, tym
wicksze sq mozliwosci dalekiego transportu.
Unoszacy si¢ w powietrzu pytek po pewnym
czasie opada na ziemig, badz to pod wplywem
deszczu, badz w momentach ciszy pod wpltywem
sity grawitacji, stanowigc tzw. opad, czyli deszcz
pylkowy. Lindgren i Lindgren (1997) uwazaja,
ze transport pytku odbywa si¢ etapami. Ziarna
pylku wraz z zapadnigciem zmierzchu opadaja
na dno lasu badz na korony drzew, a kolejnego
dnia zostaja ponownie wyniesione przez ciepte
prady powietrza.

Badania prowadzone z wykorzystaniem
pulapek pytkowych wskazuja, ze u gatunkow
wiatropylnych stezenie pytku uwalnianego
z pojedynczych drzew gwattownie maleje wraz
ze wzrostem odlegltosci od drzewa, a wigkszo$¢
pytku opada blisko zrédta. Skosny, leptokur-
tyczny rozktad dyspersji pytku stat si¢ wrecz
dogmatem (Ellstrand 1992), bowiem najwigcej
pylku opada w odleglosci od 50 do 100 m od
rosliny macierzystej, a niewielkie ilo$ci mozna
odnotowac kilkaset metrow od zrdédta (Levin,
Kerster 1974). Wyniki te wskazuja, ze wigkszos¢
kojarzen wewnatrz lokalnej populacji moze
zachodzi¢ pomigdzy osobnikami sasiednimi.
Z drugiej jednak strony, dyspersja na duze odle-
glosci matych ilo$ci pytku pochodzacych z wielu
drzew kumuluje si¢ i umozliwia stosunkowo
intensywny przeptyw genéw pomigdzy popu-
lacjami (Adams 1992). Pylek moze przebywaé
niekiedy olbrzymie odlegtosci dochodzace do
setek kilometrow. Najdalsze loty (dochodzace
do 1000 km) mozna stwierdzi¢ chwytajac deszcz
pytkowy na oceanach. Najliczniejszy udzial maja
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Tabela 2. Predkos¢ opadania pytku drzew w powietrzu nieruchomym.

Table 2. Forest tree pollen sedimentation velocity in still air.

Predko$é opadania

Predkosé opadania

Gatunek Sedimentation velocity Gatunek Sedimentation velocity
Species (cm/s) Species (cm/s)

a b c a b c
Abies alba 12,0 - - Larix polonica - 12,3 12,29
Abies cephalonica 11,9 - - Picea abies 5,6 - -
Abies nordmanniana 11,3 - - Picea excelsa” - 8,7 6,84
Abies pectinata - 38,7 38,71 Picea omorica 5,2 - —
Alnus glutinosa 2,0 - 2,77 Picea orientalis 6,1 - -
Alnus incana 2,1 — - Pinus cembra 4.5 45 4,46
Alnus viridis - 1,7 - Pinus mugo 33 - -
Betula alba - 2.4 — Pinus nigra 33 - —
Betula maximowicziana 2,3 - - Pinus sylvestris 3,7 2,5 3,69
Betula pubescens 2,2 - 2,94 Populus tremula 2,5 - 3,39
Betula verrucosa 2,6 - 2,94 Quercus robur 3,5 29 3,96
Carpinus betulus 42 — 6,79 Taxus baccata 1,6 - 2,30
Fagus sylvatica 6,0 5,5 6,03 Tilia cordata - 3,2 3,24
Fraxinus excelsior 2,2 - 5,21 Tilia platyphyllos - 32 -
Larix decidua 12,6 9,9-22,0 - Ulmus campestris 32 - -
Larix gemelinii 10,8 - Ulmus glabra - 3,2 3,24

a — wedlug Eisenhut (1961) za Geburek (2001)

b — wedtug Gregory (1973) za Levin, Kerster (1974)
¢ — Dyakowska (1937) za Dyakowska (1959)

* — Picea excelsa = P. abies

w nim ziarna pytku drzew iglastych, w tym glow-
nie sosny, ktore opatrzone sa w worki powietrzne
(Koski 1970).

Badania genetyczne w znacznym stopniu
poszerzyty nasza wiedze na temat rozprzestrze-
niania pytku oraz umozliwily badanie poziomu
zapylenia krzyzowego (Geburek 2001). Bezpo-
srednie obserwacje zdolnosci dyspersji pytku
u poszczegdlnych gatunkéow drzew swiadcza
jedynie o potencjalnym przepltywie gendéw
poprzez pytek. Faktyczny poziom przeptywu
gendw mozna szacowac jedynie badajac nasiona
za pomoca markeréw genetycznych, bowiem
transport pytku nawet na znaczne odlegtosci
moze mie¢ znaczenie marginalne dla strategii
reprodukcyjnej gatunku, jesli nie prowadzi do
wytworzenia zdolnych do kietkowania nasion.
Wieloletnie badania wskazuja, ze poziom sa-
mozaplodnienia u drzew iglastych jest zwykle
nizszy niz 10%, a zaptodnienie krzyzowe sta-
nowi zazwyczaj ponad 90% wszystkich kojarzen,

sprzyjajac intensywnemu przeptywowi gendw
(Burczyk 1998).

Jednym z podstawowych zrodel informacji
o przeptywie gendw poprzez pytek u drzew
lesnych sa badania zanieczyszczenia plantacji
nasiennych obcym pylkiem. Plantacje nasienne
sa specjalnym rodzajem upraw lesnych zakta-
danych w celu produkcji nasion o wysokich
warto$ciach uzytkowych wykorzystywanych
do zalesien (Burczyk 1998). Tworzy si¢ je
z zestawu klonow lub rodéw z wolnego zapy-
lenia, ktére w zatozeniu powinny kojarzy¢ si¢
w obrebie plantacji wylacznie pomigdzy soba.
Pylek pochodzacy od osobnikow rosnacych poza
tym obszarem, z praktycznego punktu widzenia
traktowany jest jako zanieczyszczenie. Zabiegi
hodowlane sprowadzaja si¢ do tego, aby jak
najefektywniej izolowaé plantacje nasienne od
potencjalnych zrédet obcego pytku. Zanieczysz-
czenie ocenione dla szeregu plantacji nasiennych
drzew iglastych o zré6znicowanym wieku, stopniu
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izolacji (odlegtosci do najblizszych drzewosta-
néw tego samego gatunku) i wielkosci plantacji,
waha si¢ w szerokich granicach (1-91%), ale
$rednio jest stosunkowo wysokie (45%) (Adams,
Burczyk 2000). Szczegotowego przegladu lite-
ratury dotyczacej poziomu zanieczyszczenia
obcym pytkiem na plantacjach drzew lesnych
dokonat ostatnio Burczyk (1998).

W przeciwienstwie do plantacji nasiennych,
badania przeplywu gendéw poprzez pylek w po-
pulacjach naturalnych sa stosunkowo rzadkie.
U gatunkéw wiatropylnych, zapylenie pytkiem
imigrujacym spoza badanej populacji obserwuje
si¢ stosunkowo czgsto (Tab. 3). W wigkszosci
przypadkéw czgstosé tego zjawiska przekracza
30% wszystkich zapylen, np. 31% u Pinus den-
siflora (Lian et al. 2001), 57% u Quercus macro-
carpa (Dow, Ashley 1998), 65% u Quercus robur
1 69% u Quercus petraea (Streiff et al. 1999).
W przypadku drzew zapylanych przez zwierzgta,
obserwuje si¢ nieznacznie nizszy poziom imigra-
cji pyltku, np. u Gleditsia triacanthos 17-30%
(Schnabel, Hamrick 1995), 20-30% u Rhododen-
dron metternichii (Kameyama et al. 2000), 74%
u Magnolia obovata (Isagi et al. 2000), 21-69%

u Neobalanocarpus heimii (Konuma et al. 2000).
Wyniki te wskazuja, ze zwierzeta moga rowniez
powodowac efektywny przeptyw genéw na duze
odleglosci (Godt et al. 2002). Na przyktad u Dier-
villa lunicerna, pylek moze by¢ przenoszony
przez zapylaczy z pierwszego odwiedzanego
kwiatu, az na pigédziesiaty czwarty (Thomson,
Plowright 1980). Na znaczne niedoszacowanie
przeplywu genéw poprzez pytek u gatunkéw
owadopylnych wskazuja zaréwno badania wy-
korzystujace analiz¢ ojcostwa (Cambell 1991),
jak i szacunki zrealizowanego przeptywu genow
(Levin 1981).

PRZEPLYW GENOW POPRZEZ NASIONA

Na duze znaczenie dyspersji nasion wskazy-
watl juz Darwin (1859). Naukowe badania tego
procesu nabraty jednak impetu dopiero w latach
80-tych XX wieku (Wang, Smith 2002). Poczat-
kowo skupialy si¢ one na pierwotnej dyspersji,
szukajac odpowiedzi na pytanie: kiedy i jak
daleko nasiona sg transportowane? Nasiona
moga by¢ rozprzestrzeniane z wykorzystaniem
sit samej rosliny (samosiewnos¢, autochoria) lub

Tabela 3. Intensywnos¢ przeptywu gendéw u wybranych gatunkéw drzew wiatropylnych.

Table 3. Long distance pollen gene flow in selected wind-pollinated forest trees.

Imigrujacy pytek
Immigrant pollen

Gatunek — - - Zrédto
Species Od.leglosc Imlgranm Source
Distance Immigrants
(m) (%)
POPULACJE NATURALNE / NATURAL POPULATIONS
Pinus attenuata >11 56 Burczyk et al. 1996
Pinus densiflora >325 31 Lian et al. 2001
Quercus macrocarpa >200 70 Dow, Ashley 1996
Quercus petraea >165 69 Streiff et al. 1999
Quercus robur >140 65 Streiff et al. 1999
PLANTACIE NASIENNE / SEED ORCHARDS
>200 26 Harju, Muona 1989
Pinus sylvestris >100 38 Nagasaka, Szmidt 1985
>100 21-36 El-Kassaby et al. 1989
>2000 48 Harju, Nikkanen 1996
Pinus taeda >200 28-48 Friedman, Adams 1985
>100 40 Neale 1984
Pseudotsuga menziesii >100 29-52 Smith, Adams 1983

>500

4-25

Wheeler, Jech 1986
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poprzez $rodki transportu, takie jak grawitacja,
woda, zwierzgta. Wigkszos¢ gatunkdw drzew
strefy umiarkowanej (w tym drzewa iglaste)
charakteryzuje wiatrosiewno$¢ (anemochoria).
Z kolei grawitacja jest gldwnym sposobem
rozprzestrzeniania nasion takich gatunkow jak:
kasztanowiec, buk, dab (Podbielkowski, Pod-
bielkowska 1992).

Na poczatku XX wieku badania dyspersji na-
sion polegaty gltéwnie na obserwacji zachowania
nasion w czasie lotu oraz pomiarze zdolnosci
ich rozsiewania w roznych warunkach. Na-
siona uwalniano z balonéw, latawcéw, szyboéw
wind, wiez obserwacyjnych (Farmer 1997), co
pozwalato okresli¢, jaki procent nasion moze po-
konywa¢ dang odleglo$é, a z drugiej, szacowaé
prawdopodobienstwo pokonania specyficznej
odlegtosci. Uzyskany w ten sposdb rozklad
czegsto$ci ladowania nazywany jest krzywa
dyspersji.

Nasiona gatunkéw wiatrosiewnych sg pory-
wane i przenoszone przez wiatr na duze odlegto-
$ci. U wielu gatunkéw krzywa dyspersji nasion
przyjmuje podobny, charakterystyczny ksztatt.
Poczatkowo, wraz ze wzrostem odleglosci od
drzewa matecznego obserwuje si¢ szybki spa-
dek liczby nasion, pozniej nastgpuje ustalenie
si¢ mniej wigcej statego, niskiego poziomu.
Podobnie jak w przypadku pytku, wiekszo$¢
nasion opada w odleglosci do 50-100 m od
zrddla, a tylko niewielka ich liczba osiaga od-
legtos¢ kilkuset metrow (Adams 1992). U drzew
iglastych, nawet na otwartym terenie (np. zrab
zupelny), wigkszo$¢ nasion laduje w obrebie
60 m od drzewa matecznego. Dane dostgpne
autorom, dotyczace zdolno$ci dyspersji nasion
poszczegdlnych gatunkéw drzew lesnych, zo-
staty przedstawione w Tabeli 4. Nalezy jednak
zaznaczy¢, ze zdaniem niektorych badaczy, we-
wnatrz drzewostanu nasiona wedruja na znacznie
mniejsze odleglosci (<30 m) (Farmer 1997).

Krzywa dyspersji nasion ma podobny ksztatt
zaréwno od strony nawietrznej, jak i zawietrz-
nej, przy czym od strony nawietrznej catkowita
odleglos¢ rozsiewania oraz liczba nasion jest
znacznie mniejsza. Regula ta dotyczy oczy-
wiscie gatunkéw anemochorycznych. Gatunki

posiadajace bezskrzydte nasiona (np. jatowiec
czy pinia), ktédrych nasiona przenoszone sa
przez ptaki i ssaki, lub opadaja pod wlasnym
cigzarem, moga mie¢ odmienng krzywa dyspersji
nasion. Chociaz ksztalt krzywej dyspersji nasion
uwszystkich gatunkow wiatrosiewnych pozostaje
podobny, to rdznia si¢ one znacznie procentem
nasion w poszczegdlnych klasach dystansu. Dla
przyktadu, odleglo$¢ 50 m od zrdédia pokonuje
az 70% nasion Tsuga heterophylla i jedynie 20%
nasion Pinus contorta (McCaughey et al. 1986).
Charakterystyczne jest réwniez to, ze gatunki
tego samego rodzaju moga charakteryzowac si¢
odmienng zdolno$cia rozprzestrzeniania nasion.
Na przyktad, odlegtos¢ 50 m od zrodta osiaga
prawie dwukrotnie wigcej nasion Picea glauca
niz Picea mariana (McCaughey et al. 1986).
Na dyspersj¢ nasion wptywaja takie czynniki
jak: adaptacje morfologiczne (dtugos$¢ nasienia
i skrzydeltka), wysoko$¢ drzewa matecznego,
zageszczenie drzew, intensywno$¢ produkcji
nasion, czas rozsiewania, predkos¢ i kierunek
wiatru, wilgotno$¢ powietrza, predkos¢ opada-
nia (stata sedymentacji). Gléwnym czynnikiem
wplywajacym na ten proces jest ci¢zar nasion
(Lanner 1998). Gatunki sosen, ktérych nasiona
waza ponizej 90 mg sa dobrze przystosowane
do wiatrosiewnosci. Z kolei gatunki o ciezszych
nasionach sa przystosowane zazwyczaj do dys-
persji przez ptaki (Benkmann 1995, Greenie,
Johnson 1993). W obregbie gatunku, pomimo
znacznych réznic morfologicznych i cigzaru
nasion, cechy te nie wptywaja w istotny sposob
na wlasciwo$ci aerodynamiczne nasion oraz
zdolnos¢ ich dyspersji (Nathan et al. 1996,
Horn et al. 2001, Nathan et al. 2002).
Znaczaca role w procesie przeptywu gendéw
poprzez nasiona przypisuje si¢ kierunkowi oraz
sile wiatrow podczas uwalniania nasion. Wiatry
wiejace z duza predkoscia maja dynamiczny cha-
rakter, co powoduje zmienno$¢ predkosci wiatru
oraz opadania nasion. To gtownie turbulencje
powodowane przez zmienne wiatry horyzon-
talne lub wertykalne, determinujg zdolnos¢
nasion do dyspersji (Horn et al. 2001). Warunki
pogodowe znacznie rdznig si¢ na poszczegol-
nych poziomach lasu. Srednia predko$é¢ wiatru
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ponizej szczytu korony maleje wykladniczo
wraz ze spadkiem wysokosci. Powyzej korony
predko$¢ wiatru stopniowo (w przyblizeniu
logarytmicznie) ro$nie wraz ze wzrostem wy-
sokosci. Najwickszy gradient predkosci wyste-
puje w okolicach szczytu korony. Tutaj takze
wystepuja silne wiry powietrzne, sprzyjajace
wynoszeniu nasion w gorg i ich transportowi na
duze odleglosci. Moga one osiaga¢ rozmiary do
jednej trzeciej wysokosci korony, a w ich obre-
bie moze wystegpowac jeszcze wiele mniejszych
wiréw (Horn et al. 2001). Krytycznym momen-
tem decydujacym o dalszych losach nasion jest
moment uwalniania z korony. Te, ktére zostang
wyniesione przez prady ponad korong, natrafia
na coraz silniejsze wiatry, ktére spowoduja da-
leki transport. Wigkszos¢ nasion, nie napotkaw-
szy jednak silnych wiatréw wznoszacych, bedzie
przenoszona na odleglosci znacznie mniejsze
(Horn et al. 2001, Nathan et al. 2002). Biorac
pod uwage zmiennos¢ wiatréw oraz fakt, ze r6z-
nice w wysokosci i dtugosci korony pomiedzy
drzewami moga by¢ znaczne, zrozumiala jest
duza zmienno$¢ zdolnos$ci dyspersji nasion.

Predko$¢ opadania jest gtéwnym kryterium
zdolno$ci nasion do dyspersji, bowiem okresla
czas, przez jaki nasienie jest przenoszone przez
wiatr od momentu uwolnienia ze zrddta do
chwili opadnigcia na dno lasu. Predkos¢ opada-
nia wigkszos$ci uskrzydlonych nasion waha si¢
w granicach 0,5-1,5 ms ™! (Horn et al. 2001) i za-
lezy od cigzaru nasienia oraz dlugosci skrzydetka
(Lanner 1998). Jesli wiatry wznoszace przekra-
czaja te predkoscei przez kilka sekund, powstajace
wiry moga wynosi¢ nasiona powyzej korony,
gdzie sita wiatru zalezy od wysokos$ci ponad
koronami drzew. Innym, niezwykle istotnym
parametrem aerodynamicznym charakteryzuja-
cym zdolno$¢ dyspersji, jest odlegtos¢ relaksacji
(ang. relaxation distance), czyli odlegtos¢ w pio-
nie, pokonywana przez nasienie zanim wpadnie
w autorotacje¢ i osiagnie wlasciwa sobie predkosé
opadania (Nathan et al. 1996).

Wynoszeniu nasion ponad korony sprzyja
takze wyginanie si¢ drzew pod wplywem wia-
tru. Energia naglego podmuchu wiatru moze
by¢ zmagazynowana przez elastyczne wygiecie

drzewa, a nastgpnie oddana w czasie jego od-
ginania. Powro6t do pozycji statycznej zajmuje
kilka sekund. Kazde drzewo o danej wysokosci
i sztywno$ci posiada naturalna zdolno$¢ do
tego typu wibracji. Synchroniczne wyginanie
kilku sasiednich drzew jest wystarczajace do
powstania wiatrow wznoszacych, zdolnych do
unoszenia nasion (Horn et al. 2001).
Prezentowany przeglad literatury dotyczy
gléwnie jakosciowego aspektu dyspersji nasion.
Problem ten lezy gtownie w kregu zainteresowan
ekologdéw i lesnikdw, stad tez literatura w tym
zakresie jest dos¢ bogata. Biorac pod uwage
rodzaj informacji przenoszonej przez nasienie
(zaré6wno geny mateczne jak i ojcowskie), zro-
zumialy staje si¢ fakt, ze problem przeptywu
gendw poprzez nasiona interesuje rowniez ge-
netykdw. Roznica jednak polega na tym, ze przy
zastosowaniu metod genetycznych mozliwe jest
szacowanie nie tylko odleglosci, jaka pokonuja
nasiona, ale réwniez analiza rodzicielstwa, czy
szacowanie wptywu réznych czynnikéw na in-
tensywnos$¢ dyspersji nasion. Pomimo istotnych
zalet, badania przeplywu gendéw poprzez nasiona
z wykorzystaniem markeréw genetycznych byty
podejmowane stosunkowo rzadko. Fakt ten spo-
wodowany jest znacznymi trudnosciami metodo-
logicznymi. U roslin geny ojcowskie podlegaja
dyspersji poprzez pylek, jak i nasiona, podczas
gdy geny mateczne — wylacznie poprzez nasiona
(Hamilton 1999). Badania przeptywu genow po-
przez nasiona obejmuja zatem zaréwno przeptyw
gendéw poprzez pylek, ktdry doprowadzit do po-
wstania nasienia, a nastgpnie dyspersj¢ nasion.
Kiedy badania prowadzone sa na poziomie od-
nowienia naturalnego (siewki), obserwowany
poziom przeptywu genow jest takze efektem
selekcji, ktéra nastgpita po wysianiu nasion, co
daje petniejszy obraz przeplywu genéw w ba-
danej populacji. Yazdani i wspotautorzy (1989)
stwierdzili, ze u Pinus sylvestris, zaledwie 25%
siewek rosngcych wokdt drzewa pochodzito
z danego drzewa matecznego. Szacowali oni,
ze geny pochodzace z danego drzewa, sta-
nowity mniej niz 10% gendéw wystgpujacych
u siewek rosnacych w promieniu 15 m wokot
niego. Oznacza to, ze az 90% puli genowej na-
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Tabela 4. Zdolno$¢ dyspersji nasion u drzew lesnych.

Table 4. Seed dispersal ability in forest trees.

Gatunek
Species

Odlegtos¢ dyspersji nasion
Seed dispersal distance

Zrodio
Source

Abies amabilis

wigkszo$¢ do 30 m, maksymalnie 120 m

Heatherington 1965 »f

Abies alba

liczebnos¢ odnowienia spada jedynie o 50% migdzy
18 m a 48 m, znaczna cz¢s¢ odnowienia poza 38
m od zrédta

Levin, Kerster 1974

Abies concolor

wigkszo$¢ do 60 m, liczba nasion spada gwaltow-
nie do 38 m a potem poziom wyréwnany, do co
najmniej 114 m

Franklin, Smith 1974 2

Abies grandis

$rednio 46-61 m, maksymalnie do 122 m,
w gorach do 244 m

Haig et al. 1941, Shearer 1985 *

Abies lasiocarpa

na zregbie zupetnym liczba nasion spada gwattownie
do 30 m od $ciany lasu i zostaje na niskim poziomie
do 80 m

Noble, Ronco 1980 2

Abies magnifica

wigkszos$¢ do 60 m

Franklin, Smith 1974 2

Eucalyptus regnans

$rednio 40 m, niewiele az do 125 m

Gilbert 1958 ®

Fraxinus sp.

10 m — 26%, 20 m — 22%, 30 m — 14%,
40 m — 12%, 50 m — 10%, 60 m — 6%,
70 m — 4%, 80 m — 3%, 90 m — 2%

Kohlermann (?) ®

Larix laricina

wigkszo$¢ 15-20 m, niewiele powyzej 30-50 m

Duncan 1954 @

Larix occidentalis

liczba nasion spada gwattownie do 122 m
1 zostaje na niskim poziomie do co najmniej 250 m,
w latach stabego urodzaju nie dalej niz 80 m

Boe 1953, Shearer

1959, Schmidt et al.

1976, Shearer 1985 2

Picea engelmanii

liczebno$¢ nasion szybko spada wraz ze wzrostem
odlegtosci od zrodta, czgs¢ dolatuje az do 60 m;
liczebno$¢ nasion poczatkowo gwaltownie spada,
potem wyrownuje si¢ lub lekko spada do 100 m,
maksymalnie do 244 m;

wigkszos¢ 60, maksymalnie 180 m;

*wigkszos¢ 70 m, maksymalnie 200

Roe 1967, Ronco 1970 F

Noble, Ronco 1978 2

Aleksander 1986 » f
Roe 1967

Picea glauca

najblizej 2 m, 4% poza 100 m, srednio 33-24 m,
najdalej 110 m;

liczebno$¢ nasion gwattownie spada do 140 m
i wyréwnuje sig¢, 20% poza 100 m, 9% poza 200 m,
maksymalnie do 300 m;

wigkszo$¢ 80 m, maksymalnie 200 m

Zasada, Lovig 1983

Rowe 1955 *

Crossley 1955, Dobbs 1976 »f

Dobbs 1976 *

Picea mariana

wigkszo$¢ do 30 m, najdalej 100 m;
wigkszo$¢ 20 m

LeBarron 1948, Payandeh, Haavisto 1982 #
Haavisto 1975, 1978 @

Pinus banksiana

34-40 m

McCaughey et al. 1986

Pinus contorta

do 61 m, w gorach do 244 m;
odnowienie 18 km od zrédta nasion

Boe 1956, Perry, Lotan 1977 #

Bannister 1965

Pinus echinata

80% nasion w odlegtosci mniejszej niz 40 m od
zrodta nasion, 85% — 50 m, najwigcej 10 m od
zrodta nasion

Yocom 1968 #¢, Kerr 2000

Pinus halepensis

97% do 20 m, 2,68 % dalej niz 20 m, maksymalnie
87-95 m;
nie dalej niz 20 m

Nathan, Muller-Landau 2000

Acherar 1984

Pinus lambertiana

niewiele nasion poza 55-64 m od zrédta nasion

Fowells 1950 ©
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Tabela 4. Kontynuacja. — Table 4. Continued.

Gatunek
Species

Odlegtosé dyspersji nasion
Seed dispersal distance

Zrédto
Source

Pinus monticola

rzadko dalej niz 122 m;
przynajmniej do 244 m w gérach

Haig et al. 1941 @
Shearer 1985 #

Pinus nigra

odnowienie w odlegtosci 100 m od zrddta nasion;
wigkszo$¢ nasion 40-60 m od Zrédta nasion

Johnson 1976 ¢
Farmer 1997

Pinus palustris

najwigcej w obregbie 10 m od drzewa, maksymalnie
do 40 m;

liczba nasion malata o potowe na kazde 11 m od
Sciany lasu, niewiele ponad 100 m, wigkszo$é
30 m

Buttrick 1914 ©

Boyer 1958 >

Pinus pinaster

wigkszo$¢ par rodzic—potomstwo w promieniu 15 m
od drzewa rodzicielskiego

Gonzalez-Martinez et al. 2002

Pinus ponderosa

wigkszos$¢ 2040 m, niewielkie ilosci do 160-244 m

Curtis i Foiles 1961, Barrett 1966 #

Pinus radiata

wigkszos$¢ blisko zrodta, niewiele poza 100 m, cho¢
w niektorych latach az do 10 mil,
odnowienie 3 km od zrodta nasion

Bannister 1965

Pinus sylvestris

50 do 100 m;

odnowienie co najmniej 1 km od zrédta nasion;
mniej niz 10% siewek w obregbie 10 m

od drzewa matecznego pochodzi z niego;

99% siewek w odlegtosci do 20 m wokot zrodta
nasion;

75% do 18 m, 93% do 30 m, do 100 m

Skilling 1990

York et al. 1942 ¢, Paczoski 1928
Yazdani et al. 1989

Scott et al. 2000

Miles, Kinnaird 1979

Pinus taeda

wigkszo$¢ blisko zrodta, niewiele poza 100 m

Jemison, Korstian 1944 b

Pseudotsuga menziesii

wigkszo$¢ do 60 m, niewiele do 300 m;

najdalej 900 m, wigkszos¢ do 80 m, niewiele do
241 m;

odnowienie w promieniu 91-183 m wokdt pojedyn-
czych drzew

Isaak 1930 & b f
Boe 1953 @

Frothingham 1909 *

Thuja plicata

nie dalej niz 122 m;

odnowienie 201 m od zrddta nasion;

80% 15-30 m, 17% 61-76 m, 4% 107-122 m;
wigkszo$¢ 30 m, maksymalnie 120 m

Isaac 19302

Clark 1970 »
Gashwiler 1969 *
Heatherington 1965 f

Tsuga heterophylla

odnowienie gléwnie w obrgbie 24 m od zZrddta na-
sion, ale obserwuje si¢ takze az do 72 m;

znaczace ilosci w odleglosci 610 m od zrodia nasion;
wigkszo$¢ do 60 m, najdalej 500 m

Levin, Kerster 1974

McCaughey et al. 1986,
Heatherington 1965 > f

Tsuga mertensiana

liczba nasion spada do 38 m od drzew matecznych,
wigkszos¢ do 60 m, spada wolno do 114 m, do 120 m
dolatuje 10%

Franklin, Smith 1974 & f

2 Cyt. za McCaughey et al. 1986
b Cyt. za Levin, Kerster 1974

¢ Cyt. za Lanner 1998
4 Cyt. za Kerr 2000

¢ Cyt. za Skilling 1990
fCyt. za Farmer 1997
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turalnego odnowienia pochodzito od osobnikow
rodzicielskich rosnacych w odlegltosci wigkszej
niz 15 m lub od osobnikdw, ktdére zostaty juz
usunigte (wycigte) z badanej populacji. W ko-
lejnych badaniach Yazdani i Lindgren (1992)
potwierdzili, ze rodzicami siewki sa zazwyczaj
osobniki rosnace w odlegtosci dalszej niz naj-
blizszy, dojrzaty osobnik. Jednocze$nie, mniej
niz 10% siewek ma tego samego rodzica, co
znacznie ogranicza mozliwos¢ wystepowania
depresji wsobnej w populacjach powstajacych
w wyniku odnowienia naturalnego.

Z uwagi na charakterystyczna budowg nasie-
nia, najwigksze mozliwosci badania przeptywu
genow poprzez nasiona wystepuja u drzew
iglastych. Umozliwia ona jednoznaczna identy-
fikacje haplotypu gamety zenskiej i na tej pod-
stawie wnioskowanie o intensywnosci dyspersji
nasion. Niestety, prawdopodobienstwo wyklu-
czenia rodzicielstwa w badaniach prowadzonych
z wykorzystaniem izoenzymdéw jako markerow
genetycznych jest najczesciej zbyt mate, by
jednoznacznie przypisa¢ ,,macierzynstwo” (ang.
maternity) konkretnym osobnikom. W takiej
sytuacji konieczne jest stosowanie zaawanso-
wanych metod statystycznych, ktore posiadaja
liczne ograniczenia (Dzialuk, Burczyk 2005).
U pozostatych gatunkéw roslin, z uwagi na
brak mozliwosci rozrdznienia alleli pochodze-
nia ojcowskiego lub matecznego, badania prze-
plywu gendw poprzez nasiona oparte na analizie
izoenzymowej nasion zebranych w putapkach
przypominaja analizy prowadzone w oparciu
o genotypy siewek. Z powodu znacznych trud-
nosci byly one rzadko podejmowane.

Wprowadzenie do badan populacyjnych
sekwencji mikrosatelitarnych, czyli markeréw
genetycznych charakteryzujacych zmienno$é
genetyczng bezposrednio na poziomie DNA,
otworzylto nowe mozliwosci badania przeptywu
gendw. Dzigki wysokiemu prawdopodobienstwu
wykluczenia (powyzej 0,9) mozliwa jest szcze-
gbétowa analiza rodzicielstwa. Dow i Ashley
(1996) zbadaty przeptyw gendéw poprzez nasiona
oraz zenski sukces reprodukcyjny obserwowany
w stadium siewek u Quercus macrocarpa. Oka-
zalo sig, ze producentami nasion byto zaledwie

29% dorostych osobnikow w populacji. Co
wigcej, zroznicowanie intensywnosci produkcji
nasion bylo znaczne, bowiem zaledwie 6% osob-
nikoéw brato udziat w wytworzeniu ponad 78%
badanych siewek. Srednia odlegtosé siewek od
pnia drzewa matecznego wyniosta 26 m, przy
czym dla ok. 69% siewek nie byla ona wigksza
niz 15 m, a dla ok. 82% nie wigksza niz 30 m.
Calkowita liczba nasion, ktére byly rozsiewane
przez zwierzgta, wyniosta 48%, z czego 62% wy-
rosta w obrebie 30 m, 22% w obrebie 30-90 m,
a 16% powyzej 90 m od drzewa matecznego.
Dodatkowo, dla szesciu siewek nie znaleziono
rodzicow w obrgbie badanej populacji, co
wskazuje na pochodzenie nasion spoza badanej
populacji. Z kolei Gonzalez-Martinez i wspotau-
torzy (2002) stwierdzili u Pinus pinaster istotny
nadmiar par rodzic-siewka w promieniu 15 m
od drzew rodzicielskich, niz wynikatoby to z lo-
sowej dyspersji nasion.

PODSUMOWANIE

Wiedza na temat przeplywu genéw w popu-
lacjach drzew lesnych jest nadal niewystarcza-
jaca. Przeptyw genow poprzez pytek pomigdzy
populacjami jest bardzo intensywny, jednak
dyspersja pytku w ramach lokalnej populacji
ma czgsto charakter bardzo lokalny. Z drugiej
strony, przeplyw genoéw migdzy populacjami
poprzez nasiona jest znacznie bardziej ograni-
czony i charakteryzuje si¢ wyrazng sezonowo-
$cig. W populacjach drzew lesnych istnieje zatem
duzy potencjal do zmian sktadu genetycznego
pokolenia potomnego (imigracja pytku), np. na
skutek gwalttownych zmian $rodowiskowych.
Z drugiej strony, istnieje mechanizm zachowy-
wania w populacji danej struktury genetycznej
(mata imigracja nasion), ktora czgsto jest ide-
alnie dostosowana do lokalnych warunkdéw
siedliskowych. Intensywne rozprzestrzenianie
nasion w ramach lokalnej populacji zapobiega
powstawaniu silnie auto-skorelowanej struktury
genetycznej, ktdra moglaby prowadzi¢ do wzro-
stu wsobnosci i depresji wsobnej populacji po-
tomnych (Chybicki, Burczyk 2002). Ostateczna
struktura genetyczna odnawiajacej si¢ populacji
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potomnej jest wynikiem pewnej réwnowagi
pomigdzy procesami migracji pytku i nasion,
a procesami selekcji dotyczacymi szczegélnie
cech o znaczeniu adaptacyjnym.
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