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ZWIAZEK CYKLI ZYCIOWYCH
Z HETEROGENNOSCIA SRODOWISKA 1 KRAJOBRAZU

THE RELATIONSHIP BETWEEN LIFE CYCLES AND HETEROGENITY OF ENVIRONMENT AND LANDSCAPE

Synopsis. The relationship between life cycles and discontinuity of environment against the
landscape has been studied. Spatial discontinuity of environment, influence of isolation of the parti-
cular components have been analysed. The influence of ecological areas in the landscape has been
determined. Against the heterogenity of landscape there have been determined strategy of species
and the effect of discontinuity of landscape on the occurrence of particular species.
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WSTEP

W swiecie organizméw zywych obserwujemy duza réznorodnosé i wielo§é cykli
zyciowych. Zauwaza si¢ takze, ze cykle wielu gatunkéw uzaleznione sg od warun-
kéw §rodowiskowych i moga odmiennie (wariantywnie) przebiega¢ w réznych sy-
tuacjach §rodowiskowych. Tak wigc cykle zyciowe mozna rozpatrywaé jako jeden
z aspektéw przystosowania do §rodowiska.

Celem niniejszej pracy jest wykazanie zwiazku cykli zyciowych z nieciagloscia
§rodowiska, gtéwnie w skali krajobrazu.

SKALA NIECIAGLOSCI

Srodowisko, w ktérym od poczatku swojego istnienia rozwijaja si¢ organizmy
zywe, ze swej natury jest niejednorodne, heterogenne. Ta niejednorodno$¢, nie-
ciaglos¢ objawia sie zaréwno w aspekcie przestrzennym (heterogennos¢ sensu stric-
to), jak réwniez czasowym (heterochronia, heteroscedascity). Przestrzennie nie-
ciagle jest sSrodowisko wodne (morza, jeziora, stawy, rzeki), ladowe (izolowane wy-
spy 1 kontynenty), nieciagle jest srodowisko w skali krajobrazu, biocenozy, siedli-
ska, mikrosiedliska itp. Nieciaglo$¢ oraz silniej lub slabiej zaznaczajaca si¢ izolacja
poszczegblnych komponentéw jest zazwyczaj podstawa wyrézniania jednostek
strukturalnych réznych ukladéw przyrodniczych, w tym takze krajobrazu (Cza-
chorowski 1993b). Warunki §rodowiska nie sa stale i jednolite w czasie: zmieniaja
si¢ w cyklu dobowym, sezonowym, rocznym, wieloletnim, a takze w cyklach kilku-




390 Stanistaw Czachorowski

setletnich czy obejmujacych wiele tysigey lat (Lockwood 1984; Maruszczak 1988;
Laskar 1994). Jednym z czynnikéw decydujacych o istnieniu nieciagtosci sa roine-
go rodzaju zaburzenia, katastrofy, stresy (pozary, powodzie, susze, wplyw drapiez-
nictwa itp.). Niecigglosé srodowiska ma charakter hierarchiczny 1 obejmuje wiele
réznych poziomoéw (Shugart 1984; Allen, Hoekstra 1992; Gosz 1993).

O stopniu nieciagloci decyduje takze sita lokalnych zaburzen oraz stopiefi izo-
lacji danego fragmentu $§rodowiska. Wygodnym sposobem opisu tak rozumiane)
niejednorodnosci jest model wyspy zaproponowany przez MacArthura (MacAr-
thur, Wilson 1967; MacArthur 1972) najpierw w odniesieniu do wysp oceanicz-
nych, a potem zaadaptowany do innych ukladéw ekologicznych, migdzy innymi
do drobnych zbiornikéw wodnych (Williams 1987; Czachorowski, Szczepatis.
1991; Lenz 1991), kamieni w strumieniu (Minshall, Petersen 1985), siedlisk je-
ziornych (Czachorowski, Kornijow 1993) itp.

Dla funkcjonowania wyspy ekologicznej, rozumianej jako wyodrebniajacy sig
fragment §rodowiska na konkretnym poziomie wielkosci (poziom hierarchiczny)
w niejednorodnym $rodowisku, Istotne znaczenie ma stopieri wyodrebnienia (izo-
lagji), sita i czgsto$¢ zaburzeri warunkéw §rodowiskowych oraz strategie zycia ga-
tunkéw wystepujacych i kolonizujacych dang wyspg (Bruton 1989; Williams 1987;
Czachorowski 1993a). Stopien wyodrebnienia objawia si¢ takze stopniem izolacji
oraz odmiennos$cia warunkéw wystepujacych na wyspie oraz w jej bezposrednim
otoczeniu. Izolacja (wyodrebnienie) moze by¢ bardzo duza, tak jak w przypadku
uktadu érodowisko wodne-ladowe (wyspy na oceanie, zbiorniki wodne na ladzie).
Stopieni wyodrgbnienia moze by¢ jednakze znacznie mniejszy, tak jak w przypad-
ku réinych platow roélinnosci (Iaka-las, agrocenoza—las, luka lesna). Podkreslmy
jeszcze raz hierarchiczno$¢ nieciagglosci i zwigzanej z tym hierarchicznos$ci wysp

poziomy nieciqglosci:
I mikrosiedliska

I1 biocenozy

IIX krajobrazu

Ryc. 1. Schemat hierarchii niecigglosci (heterogennosci)
A scheme of the hierarchy of discontinuity (heterogencity)
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(ryc. 1). Dla potrzeb niniejszej pracy szczeg6lna uwage zwrécimy na niejednorod-
no$¢ — mozaikowato$¢ w skali krajobrazu.

Ze wzgledu na rézng przestrzenng skalg niecigglosci oraz zréznicowanie wiel-
kosci organizméw zywych, biologicznej aktywnosci, ruchliwoéci oraz zdolnosci do
dyspersji, oczywiste jest, ze dana niecigglos¢ moze by¢ istotna bariera dla jednych
gatunkéw, a nieistotng dla innych. Konkretna nieciaglo§¢ moze by¢ w réznym sto-
pniu ,przepuszczalna” dla réznych gatunkéw. Na przyklad dla owadéw fitofagicz-
nych istotna bariera jest odleglos¢ migdzy ro§linami zywicielskimi, a dla duzych
ssakéw Zyjacych w tym samym $rodowisku takie odlegloéci nie sg istotne 1 nie
wplywaja na zdolno$¢ do przezycia i reprodukgji.

Wydaje sig oczywiste, ze korzystne sa odmienne strategie Zycia wewnatrz ,wy-
spy”, a wigc w §rodowisku ciaglym, oraz przy przekraczaniu nieciaglodci, bariery.
_Ta zmiana strategii moze objawia¢ si¢ tylko w behawiorze lub moga wystepowac

5ine modyfikacje morfologiczne, zauwazalne w cyklu zyciowym.

Poza aspektem przestrzennym (wielko$¢ oraz stopieni wyodrebnienia z hetero-
gennego $rodowiska) wazna jest takze nieciaglo$¢ w aspekcie czasowym. Obok na-
turalnych i powtarzalnych cykléw zmiennosci srodowiska w réznej skali istotne
znaczenie maja zmiany przypadkowe o charakterze stresow, katastrof czy zabu-
rzefi. W konsekwencji pewne wyspy beda charakteryzowaly sig relatywnie stalymi
(stabilnymi) warunkami srodowiskowymi, inne za$ beda relatywnie bardziej astaty-
czne, niestabilne. W przypadku zmiennosci warunkéw waine jest to, czy s one

czas lub przestrzed
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Ryc. 2. Schemat ilustrujacy stabilnos¢ i prrewidywalno$¢ warunkéw $rodowiskowych w dowolnym kom-
ponencie krajobrazowym; 1-8 - crynniki srodowiskowe, A - jednakowa sita wszystkich czynnikéw $ro-
dowiskowych lub prawdopodobieristwo wystgpowania zaburzen, B - tylko dwa czynniki (2 i 3) dziataja

silniej lub czgiciej

A scheme illustrating the stability and possibility of anticipating environment conditions in any land-

scape component
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powtarzalne (przewidywalne), czy tez przypadkowe (nieprzewidywalne). Im wiek-
sza przewidywalnos¢ (cykliczno$¢), tym wiekszy stopien statosci” warunkow
(ryc. 2). Najbardziej niestabilnymi, niestalymi wyspami bgda te, W ktérych warun-
ki érodowiskowe s3 najmniej przewidywalne, zazwyczaj pod duzym wplywem r6z-
nych katastrof i zaburzen.

Ze wzglgduna stopien wyizolowania oraz przewidywalnoéci warunkéw srodowi-
skowych (umownie nazwijmy to stabilnocia) mozna zauwaizyé, z& W ~wyspach”
o réinym Stopniu stabilnoéci wystgpuja gatunki o réinych strategiach (Williams
1987; Czachorowski 1993a). Do siedlisk (wysp) bardzie] niestabilnych lepiej przy-
stosowane s3 gatunki oportunistyczne, za$ do stabilnych — specjalisci. Pierwsza wyz
mieniona strategia cechuje sig duza walencja ekologiczna oraz duza zdolnoscig ¢
dyspersji, natomiast druga waskimi walencjami ekologicznymi oraz duza konku-
rencyjnoéciq (Holm 1985; Bruton 1989; Williamson 1987; Brzeziecki 1990; Cza-
chorowski 1993a).

ZMIANA STRATEGIL W ONTOGENEZIE

Na sukcesjg ekologiczng coraz czelcie) zwraca sie uwageg W kontekscie réznych
strategii 1 wyodrqbniajqcych sie platéw przestrzeni Czy zasob6w (np. Shugart
1984; Brzeziecki 1990). W takim podejsciu W trakcie zmian ¢rodowiskowych wraz
ze stopniowa zmiana warunkow ¢rodowiskowych lub nastgpujacych zaburzeniach
dochodzi do wymiany gatunkow reprezemujqcych r6ine strategie, strategie korzy-
stniejsze W warunkach _niestabilnych” badZ stabilnych”.

Istnieja wigc gatunki o okreslonych strategiach. W tym momencie nasuwa si¢
pytanie: €zy kazdy gatunek realizuje jedna strategig przez cala ontogenezg, €zy
tez w roznych fazach ontogenetycznych moga wystepowac rozne stadia o roinych
strategiach (w opozycji oportunista—specjalista)?

Gdyby cata ontogeneza przebiegata w jednorodnym ¢rodowisku, wtedy nalez”-
Joby spodziewat sie tylko jednej strategii. Takich przykladéw mozemy Szus
wéréd organizmow jednokomc’)rkowych. U wigkszych organizmow, ze wzgledu na
duze réznice wielkosci migdzy najwcze$niejszym stadium rozwojowym a osobnika-
mi dojrzalymi mimo przebywania w tym samym ¢rodowisku moga istniet réznice,
wynikajace z innej wielkosci, niejednorodnoéci crodowiska (hierarchicznie rozne
poziomy). Osobniki mtodociane iyja W nieco innej niszy, a niektére nieciagtosci
¢rodowiska sa dla nich istotne, W odréznieniu od form dorostych. Dla podkresle-
nia tych omogenetycznych 6anic w realizowanej niszy proponuje si¢ nawet wpro-
wadzenie pojecia _ekon” (Heatwole 1989). Jednakze wiele gatunkow unika takiej
dwu- lub wieloérodowiskowoéci poprzez ,zamknigcie” czeéci ontogenezy wewnatrz
ostonek jajowych Jub wewnatrz organizmu rodzicielskiego, niejako izolujac si¢ od
srodowiska zewngtrznego. W takich przypadkach mozna traktowa¢ dany gatunek
jako ,,jednoniszowy", monoekonalny.

Najwieksze roznice w zakresie réznych strategil realizowanych przez kolejne
stadia ontogenetyczne jednego gatunku obserwowane sa wtedy, gdy gatunek zyje
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Ryc. 3. Schemat przemiany dwu strategii i zwiazanych z nimi faz: wzrostowej i dyspersyjnej, niecia-
glosé w aspekcie czasowym i przestrzennym wyznaczajg ~miany tych dwu alternatywnych strategii;
A - rozw0j owadow 7 przeobrazeniem: tylko wzrost osobnikéw, w przypadku poliembrionii, partenoge-
- nezy i neotenii wystgpowal bedzie takze pomnozenie liczby osobnikéw; BB —wzrost bicmasy poprrez
swickszanie liczby komoérek w plesze oraz zwigkszanie liczby pojedynczych komorek i plech u glondw
i grzybow, stadiami dyspersyjnymi sa spory, cysty itp.; C - rodliny naczyniowe, wzrost wegetatywny
(rwiekszenie biomasy lub liczby osobnikow, kormonéw w polikormonie itd.), faza dyspersyjna sa nasio-
na i wegetatywnie tworzone propagule (wedlug Crachorowskiego 1994, zmienione)
A scheme of transformation of two life-history styles and phases connected with them: developmental
and dispersional; discontinuity in temporal and spatial aspect is determined by changes in these two
— alternative life-history styles

w érodowisku niejednorodnym. Wyraznie widoczne jest to przy poréwnaniu owa-
déw bez przeobrazenia lub z przeobrazeniem niezupelnym z owadami z przeo-
brazeniem. Niektore stadia mozemy okre§li¢ jako wzrostowe, inne jako dyspersyj-
no-migracyjne.

Analizujac zwiazek nieciaglosci srodowiska z cyklami zyciowymi organizméw
zywych nie nalezy zapomina¢ o zaleznosci stosunku dhugosci czasu zycia generacji
od wielkosci ciaglosci i nieciaglodci istotnej dla danego gatunku (ryc. 4).

Wtedy gdy nieciagtos¢—ciagtosc ¢rodowiska jest duzo mniejsza od dhugosci zy-
cia pokolenia, to musza istniec adaptacje (jednakowe lub bardzo podobne) wystg-
pujace we wszystkich stadiach ontogenetycznych, a cato$¢ warunkéw mozna roz-
patrywal w uproszczeniu jako jednolite, ciagle. Oczywiscie pod warunkiem, ze
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Ryc. 4. Dlugo$¢ generadji i ,dlugosc” nieciaglosci érodowiska
Generation lifetime and range of environment discontinuity

stopieri nieciaglosci jest tak samo istotny dla wszystkich faz ontogenetycznych.
Ewentualne zmiany objawiaé¢ si¢ moga jedynie w behawiorze lub powtarzalnych
cyklicznych zmianach, nie pociagajacych za soba adaptacji réznicujacych kolejne
stadia rozwojowe. )

Jezeli jednak kolejne stadia rozwojowe 162nia si¢ znacznie wielkoscia lub dana

nieciagto$¢ ma réing istotno$¢ dla kolejnych faz ontogenetycznych, wtedy kolejne

stadia rozwojowe zazwyczaj r6znia sig strategiami. Najbardziej ogélnie mozna je po-
dzieli¢ na stadia wzrostowe i stadia migracyjne lub przetrwalnikowe (ryc. 3). Wtedy
gdy ciagtos¢ srodowiska w jakims aspekcie jest zblizona do dhugosci zycia genera-
cji (ryc. 4), to obserwujemy sytuacje podobna do opisanej powyzej. Raczej zawsze

Ryc. 5. Przemiana pokolef u mszycy Dyusaphis plantaginea, Aphidae (wedlug Lampela za: Razowski
1987, zmienione); I - nieciaglosc w skali drvzewa, wystepujq migrantki nieuskrzydione, 11 - nieciaglost
w skali krajobrazu, wystgpuja trzy ré7ne formy migracyjne
Metagenesis in aphids Dyasaphis plantaginea, Aphidae; 1 - discontinuity - tree, three non-winged mi-
grants occur, 1T - discontinuity — landscape, three different migration forms occur




eda wystgpowaly dwie fazy w rozwoju, jedna okreslié mozemy jako wzrostowa,
: drugg jako dyspersyjng (ryc. 3).

Gdy dhugosé generacji jest mniejsza od danej cigglosci (istotnej dla danego ga-
;tunku), wtedy zmiany strategii odbywaja si¢ w nastepujacych po sobie generacjach
- (ryc. 3, 5). Nastgpujace po sobie pokolenia powstajace na drodze wegetatywnego

podziatu, partenogenezy, poliembrionii, pedogenezy itp. moina traktowal jako
powickszenie biomasy i za Bohrem (1984) proces takiego rozmnazania nazywaé
pomnazaniem. Istnieje takze analogia pomigdzy wzrostem organizméw wieloko-
moérkowych, kolonijnych a cykliczng partenogeneza i pomnazaniem (ryc. 6). Pow-
stawanie cyklicznej partenogenezy wiaze si¢ z heterogennym Srodowiskiem i stre-
sami (Suomalainen i inni 1987).

Mozna zatem wyrézni¢ zaréwno stadia wzrostowe (ekspansywne), jak i stadia

dyspersyjne. W zaleinosci od skali nieciagtoci wystgpujacej w krajobrazie i istot-

% dla danego gatunku, w cyklach zyciowych zréznicowanie na stadia o dwéch
wymienionych alternatywnych strategiach moze pokrywa¢ si¢ ze stadiami onto-
genetycznymi lub tez z nastgpujacymi po sobie pokoleniami. Istnienie tych dwu
faz, strategii mozna powiaza¢ z ciagloécig 1 nieciggtoscig $rodowiska (ryc. 3). Po-
niewaz w ontogenezie moga wystepowa¢ nieciagtosci o réznej skali, to moze prze-
miennie wystepowaé kilka stadiéw dyspersyjnych, dostosowanych do réznych nie-
ciagloéci. Przyktadem moga by¢ mszyce (ryc. 5).

Na poziomie organizméw jednokomérkowych (fito- i zooplanktonu) obserwo-
wane s3 zmiany strategil rozmnazania: przemienno$¢ pomnazania (rozmnazania
wegetatywnego) i proceséw encystacji, sporulacji i rozmnazania piciowego lub
partenogenezy i rozrodu biseksualnego (ryc. 3B). Na poziomie roslin wyzszych
obserwowana jest zmiana intensywno$ci rozrostu wegetatywnego (np. rozrost poli-
kormonu) 1 rozmnazania plciowego oraz rozsiewania nasion w trakcie sukcesji
1 foiwoju ontogenetycznego (ryc. 3C).

Warto jeszcze wspomnieé, ze stadia dyspersyjne nie zawsze sa zwigzane z pro-
cesami plciowymi i rekombinacjq genetycznga. Wzrost zmiennosci genetycznej po-
przez wszelkiego rodzaju procesy plciowe jest jedng z form (ewolucyjnie progre-
sywnych) dostosowania si¢ do nieciagtosci srodowiska — bardziej zréznicowane po-
tomstwo ma wigksza szansg¢ na znalezienie sprzyjajacych warunkéw. Dlatego tez

sto procesy plciowe nie s3 zwigzane ze zwigkszeniem liczby osobnikéw. Polacze-
nie rekombinacji genetycznej z dyspersja jest stosunkowo nowym ,wynalazkiem”
ewolucyjnym 1, jak si¢ okazalo, bardzo skutecznym. Z innych zjawisk stosunkowo
czgsto wystepujacych u gatunkéw siedlisk relatywnie niestabilnych nalezy wymie-
nié¢ zjawisko hybrydyzacji oraz ruchome elementy genetyczne. Oba mozna uwazac
za alternatywne do tradycyjnych proceséw ptciowych i powigzan z nieciagloscia

(Giesel 1976; Jain 1976; Williamson 1992).

Jako potwierdzenie powyzszych tez wiazacych wystepowanie faz wzrostowych
i dyspersyjnych z nieciagtoscia srodowiska (zaréwno w aspekcie przestrzennym,
jak i czasowym) moze stuzy¢ ewolugja lotu i powstanie skrzydet owadéw (Czacho-
rowski 1993c), wtérna ewolucja bezskrzydiosci owadéw (Roff 1990) czy nawet bra-
chypteria, np. u pluskwiakéw (Kaitala 1989).
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NIECIAGEOSC KRAJOBRAZU

Biorac pod uwagg powyzsze rozwazania dotyczace zwiazku cykli zyciowych
z niejednorodnoscia ¢rodowiska mozna przypuszczal, ze istniejace niecigglosci na
poziomie krajobrazu wplywaja na wystgpowanie konkretnych gatunkéw. O ich
ostatecznej obecnosci w danym krajobrazie czy tez komponencie krajobrazu decy-
duje nie tylko wystgpowanie odpowiednich siedlisk, lecz takze stopien cigglosci
tych siedlisk w skali krajobrazu i wzajemne sasiedztwo siedlisk ,stabilnych” i ,nie-
stabilnych” (ryc. 7). Istotne beda nie tylko zjawiska przestrzennc, ktérych znacze-

nie zostato juz dostrzezone (np- Banach i inni 1992; Banaszak 1993). Istotna jest
takze obecno§é i wzajemne sasiedztwo siedlisk o mniejszej 1 wigkszej stabilnosci

i przewidywalnosci warunkoéw srodowiskowych. To wzajemne sasiedziwo umozliwia
istnienie 1 funkcjonowanie w krajobrazie ekonow (gatunkéw lub stadiéw rOZWOjO-
wych) o réznych strategiach zyciowych. Wzajemne sasiedztwo siedlisk donorowych
réznych ekonow, réinych strategii umozliwia zycie w krajobrazie znacznie wig-
kszej liczbie gatunk()w, wplywa na wicksze bogactwo gatunkowe i wieksze zroézni-
cowanie. ] w konsekwencji umozliwia szybsze 1 efektywniejsze przekraczanie wszel-

kich nieciaglosci (czasowych 1 przestrzennych). Te nieciaglosci s3 szczegolnie istot-

Y

Ryc. 6. Analogia pomigdzy cykliczng partenogenc?a mszyc, preemiany pokoled glonow (Cystococeus
parmeliae, Chivmphyla) 1 wegetatywnym wrrostem roglin oraz wzrostem kolonii jamochtonow (wedlug
Owena 1849 za: Suomalainen i in. 1987; Podbielkowski 1982, mienione); obok dyspersji polacrone]
7 procesami plciowymi wystepuja takie i wegetatywne” stadia dyspersyjne: Kiacza i roztogi u rodlin,
uskrzydlone migrantki u mszy¢, autospory i zoospory u glonow itd.
Analogy between cyclical parthenogenesis of aphids, metagenesis of algae (Cystococcus parmeliae, Chio-
rophyta) and vegetative plants growth as well as the growth of the Coelentevates colony
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HETEROGENNY KRAJOBRAZ
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Ryc. 7. Schemat heterogennego krajobrazu, zaznaczone przestrzenne sasiedztwo komponentéw znaj-
dujacych si¢ w réznym stadium sukcesji (od niestabilnosci do duzej stabilnosci) z uwzglednionymi
mozliwosciami dyspersji réinych gatunkéw {a-e) pomigdzy podobnymi siedliskami (1) i zmieniajacy-
mi si¢ siedliskami w trakcie sukcesji (2)

A scheme of heterogeneous landscape, marked spatial neighbourhood of components being at diffe-
rent stages of succession (from non-stability to big stability) with taken ino consideration possibilities
of dispersion of various species (a—¢) between similar habitats (1) and the ones changing (2) during
the succession

ne i wyrazne w krajobrazie antropogennym: agrocenozach i urbicenozach. Cho-
dzi wigc o to, zeby poprzez przestrzenne ksztaltowanie siedlisk na poziomie krajo-
_ brazu utrzymywa¢ duza pojemno$¢ biocenotyczna. Wazne jest istnienie nie tylko
;tbduiej heterogennoéci (refugia, pasma itp.), lecz réwniez pozostawianie i wpisanie
w taki krajobraz ukltadéw o duzej stabilnosci (w sensie przewidywalnosci i powta-
rzalnosci warunkéw §rodowiskowych).
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