Wiadomosci Botaniczne 39(1/2): 59-70, 1995

TRAWY - GRUPA ROSLIN, KTORA ODNIOSEA
EWOLUCYJNY SUKCES

Grasses — group of plants which achieved evolutional success

Marta MIZIANTY

Summary. The grass family is one of the largest among the flowering plants. Members of the Poaceae are found in almost
every habitat and constitute the dominant species in such communities as grasslands, steppes and savannas. Some problems
of morphology, anatomy, biology, distribution, history of development and genetics, which explain, how and why grasses
achieved evolutional success are presented in this article. The author is of the opinion that evolutional success of grasses
bases on the possibility of their further evolutional changes, in spite of their present high specialization.
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WSTEP

Artykut niniejszy dotyczy kilku wybranych
zagadnien z morfologii, anatomii, biologii, cho-
rologii, historii rozwoju oraz genetyki traw, kté-
re tlumacza w jaki sposéb trawy osiagnety ewo-
lucyjny sukces.

Pod pojeciem ewolucyjnego sukcesu rozu-
miem fakt, ze mimo wielkiej rozmaitosci (ktéra
pozwala trawom na bardzo szerokie rozprze-
strzenienie) i mimo daleko posunigtej specjali-
zacji, zachowaly one zdolno$¢ do dalszych
zmian ewolucyjnych.

OGOLNE UWAGI O TRAWACH

Trawy (Poaceae) to przedstawiciele wiatro-
pylnych roslin kwiatowych. Ewolucja kwiatu u
traw poszta w kierunku redukcji okwiatu, ktéry
u roslin owadopylnych stuzy do wabienia zapy-
laczy. Okwiat u traw to: 2 plewki niewielkich
rozmiaréw, najczesciej tuskowate i bezbarwne
(plewka gérna — palea i plewka dolna — lemma)
oraz tuszczki (lodiculae, malerkie struktury

rowniez tuseczkowate). Najczesciej w kwiecie
traw sg 2 tuszczki (wyjatkowo 3 — Bambusoide-
ae i Stipa). Sa tez rodzaje, ktére w ogéle nie po-
siadaja tuszczek (Nardus, Anthoxanthum, Alo-
pecurus). Luszczki pelnia wazng role w czasie
pylenia si¢ traw. Nabrzmiewajac, powoduja roz-
chylenie si¢ plewek i ulatwiaja wydostanie sie
pytku na zewnatrz kwiatu, jak réwniez osiadanie
na znamionach stupka pytku z innych kwiatéw,
przynoszonego przez wiatr. Znamiona stupka
maja pidrkowata budowe, ktéra sprzyja zatrzy-
mywaniu si¢ na nich pytku. Pylniki na dtugich
nitkach precikowych silnie wystaja ponad
kwiat, ulatwiajac tym samym wydostanie sie
pytku na zewnatrz.

Wedlug teorii Schustera [37] plewki i lusz-
czki Poaceae to przeksztatcone listki okwiatu
Liliaceae. Plewki odpowiadaja zewnetrzne-
mu, a tuszczki wewnetrznemu okétkowi ich
okwiatu.

Wedtug obecnie panujacej teorii zaklada sie,
ze plewki sa pochodzenia lisciowego (odpowia-
daja przysadkom), a jedynie tuszczki reprezen-
tuja wewnetrzny okélek okwiatu. Natomiast
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Ryc. 1. Przystosowania nasion traw do przenoszenia przez wiatr: a — Saccharum officinarum L., b — Trichachne insularis
(L.) Nees., ¢ — Tricholaena rosea Ness. i przez zwierzgta: d — Cenchrus echinatus L., e = Cenchrus pauciflorus Benth., wg.

Hitchcocka [20], nieco zmienione.

Fig.1. Adaptation of the grass seeds to disperssion by the wind: a - ¢ see above and by the animals: d - ¢ see above, accor-

ding to Hitchcock [20] with some changes.

zewnetrzny okétek okwiatu u traw jest nieobec-
ny [10, 15, 44].

Przystosowaniem traw do wiatropylnosci a
zarazem obcopylnosci (bo ten system zapylania
przewaza u traw, cho¢ sa réwniez trawy samo-
pylne np. Erhartha a nawet kleistogamiczne np.
Andropogon) jest wytwarzanie olbrzymiej ilosci
lekkiego pytku, ktéry w okresie pylenia sig traw,

masowo unosi si¢ w powietrzu. Trawy samopyl-
ne wytwarzaja duzo mniej pytku.

Mimo, ze trawy sg typowo wiatropylng ro-
dzing, kwiaty wigkszosci z nich sa odwiedzane
przez owady (pszczoly i inne), poniewaz pylek
stanowi dla nich pokarm bogaty w biatko. Co
wiecej, w rodzaju Eragrostis (E. echinochloidea
Stapf. i E. porosa) w rozgal¢zieniach kwiatosta-
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nu, jak réwniez wzdtuz lisci wystepuja gruczoly
wydzielajace nektar, ktérego obecno$¢ moze
zwabia¢ owady [10, 26]. Szczegdlnie nalezy
zwrdci¢ uwage na kilka rodzajéw traw, rosna-
cych w tropikalnych lasach, ktére staly si¢ wtér-
nie owadopylnymi np. Pariana [8].

Wyzej przedstawione wlasciwosci traw, kto-
re s3 uznawane za typowo wiatropylna rodzing,
$wiadcza o wielkich ich mozliwosciach ewolu-
cyjnych.

Nasienie traw ukryte jest w ziarniaku (specy-
ficznym rodzaju owocu). Budowa ziarniaka to
nastepny przyktad ewolucyjnych przystosowan
traw. Ziarniak traw skiada si¢ z kilkuwarstwo-
wej stwardnialej owocni zrosnigtej z tuping na-
sienng, ktora otacza zarodek i bielmo. Zarodek
jest maly, a bielmo stanowi gléwng mase nasie-
nia. Bielmo to substancja zapasowa, wykorzy-
stywana podczas kietkowania i w pierwszej fa-
zie wzrostu rosliny. Jego obecno$¢ jest bardzo
wazna zwlaszcza dla roslin kietkujacych w nie-
sprzyjajacych warunkach. Réwniez w okresie
spoczynkowym nasienia, bielmo otaczajac zaro-
dek, chroni go przed wptywem niekorzystnych
czynnikow z zewnatrz. -

Ziarniaki traw majg przer6zne przystosowa-
nia do rozsiewania, zarowno przez wiatr jak i
przez zwierzela. Takie przystosowania sa szcze-
g6lnie widoczne w tych podrodzinach traw, kt6-
re charakteryzuja si¢ I-kwiatowymi kloskami
(Panicoideae i Andropogonoideae). W tych
podrodzinach, po dojrzeniu nasienia, odpada
zwykle caly klosek, tzn. ziarniak razem z plewa-
mi i plewkami. Plewy i plewki ulegaja r6znym
przeksztalceniom, ktére utatwiaja rozsiewanie
ziarniakéw. Przystosowanie ziarniakéw do
przenoszenia przez wiatr jest szczegélnie wazne
w strefach, gdzie wieja silne wiatry monsunowe.
Nasiona tych rolin s3 zaopatrzone w jakby pi6-
ropusze, wyrastajace u podstawy ktoska np. u
Saccharum (Ryc. la), badZ cala powierzchnia
plew i plewek jest pokryta krotkimi wioskami
np. Trichachne, Tricholaena (Ryc. 1b, c).

Czasem plewy sg przeksztalcone w 0$¢ np. u
Setaria czy Pennisetum. W tym ostatnim rodza-
ju 0s¢ jest jeszcze dodatkowo pokryta wloskami,
tak ze wyglada jak pidro, stad nazwa Pennise-
tum (z greki: penna — piérko, seta — 0$¢).

Rodzaj Cenchrus jest przykladem przystoso-
wania ziarniaka traw do przenoszenia przez
zwierzeta. Cata powierzchnia ziarniaka pokryta
jest wyrostkami, ktére pozwalaja im przycze-
piac sig¢ do ciata zwierzat (Ryc. 1d, e). Réwniez
ziarniaki niektérych gatunkéw traw z podrodzi-
ny Pooideae, z naszej strefy klimatycznej z pod-
rodziny Pooideae, moga by¢ roznoszone przez
zwierzeta. Przyktadem jest Hordeum (o plewach
z dluga oscia i brzegach z haczykowatymi wio-
skami) lub Stipa (ktérej plewki charakteryzuja
si¢ bardzo dluga oscia). Ziarniaki Melica sa roz-
noszone przez mrowki, poniewaz maja ciatka o
charakterze elajosoméw, zwabiajace te owady.

Przedstawione powyzej przystosowanie mor-
fologiczne pytku i ziarniakéw traw zwigkszaja
efektywnos¢ zapylenia i rozsiewania nasion.

WYSTEPOWANIE TRAW

Mato jest grup roslinnych, ktére wykazywa-
tyby tak wielka zdolno$¢ przystosowawcza do
réznych warunkéw zycia jak trawy.

Jak twierdzi Linder [24], trawy zajmuja
wszystkie mozliwe siedliska. Dlatego tez roz-
mieszczenie traw $wiadczy o ich sukcesie ewo-
lucyjnym.

Trawy, jako naturalne sktadniki flory, sa roz-
przestrzenione w réznych strefach klimatycz-
nych — od tropikalnej (Bambusoideae, Oryzoi-
deae, Panicoideae, Andropogonoideae) az do
polarnej (niektérzy przedstawiciele Pooideae
np. Poa alpina, Phleum alpinum), od poziomu
morza (Ammophila) po granice wiecznych $nie-
g6éw w najwyzszych partiach gérskich (Agrostis
rupestris, Poa alpina, Poa laxa, Phleum miche-
lii).

Sa tez cale zbiorowiska roslinne catkowicie
opanowane przez trawy: w klimacie umiarko-
wanym to nie tylko laki, lecz tez stepy (Europa,
Azja), puszta (Nizina Wegierska), prerie (Ame-
ryka Péinocna) i pampa (Ameryka Potudniowa),
w obszarach podréwnikowych to sawanna
(Afryka, Ameryka Potudniowa i Australia), w
strefie tundry natomiast to hale arktyczne, zwa-
ne inaczej takami arktycznymi.

Trawy stanowig okoto 25 — 45% catej roslin-
nos$ci §wiata [19].
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Trawy jako rosliny pzytkowe maja ogromine

znaczenie i jako takie towarzyszg cz}owre‘(owi
od bardzo dawna. Najstarsze osady rolnicze
(10 000 — 11 000 lat przed narodzeniem Chry-
stusa), w ktérych udomowiono pszenice (Triti-
cum dioicum, T. monococcum i T. aegilopoides)
odkryto nad Eufratem i Tygrysem [11]. Jest to
tzw. ,Zyzny Pélksigzyc”. Ten osrodek dat po-
czatek péZniejszym kulturom rolniczym w za-
chodniej Azji, pétnocnej Afryce oraz w Europie.
Obecnie trawy uprawiane przez czlowieka to
przede wszystkim zboza (pszenica — Triticum,
zyto — Secale, jeczmien — Hordeum, owies —
Avena, proso — Panicum, kukurydza — Zea, ryz —
Oryza oraz sorgo — Sorghum). Do traw uzytko-
wych uprawianych w tropikach i subtropikach
nalezg trzcina cukrowa (Saccharum) i bambus
(Bambusa). Trzcina cukrowa do czasu rozpo-
wszechnienia uprawy i przerobu buraka cukro-
wego byla giléwnym surowcem do produkcji cu-
kru. Pochodzi z tropikalnej Azji (obszar indo —
malajski), lecz najwigksze jej plantacje znajduja
sie w Afryce i Ameryce Srodkowej (Kuba). Je-
szcze do dzi$ spory procent §wiatowej produkcji
cukru pochodzi z trzciny cukrowej [46]. Bam-
bus stuzy jako budulec, a miode pedy uzytkuje
sie jako pozywienie. Bambusy charakteryzuja
si¢ bardzo szybkim wzrostem. Dzienny przyrost
w warunkach optymalnych moze wynosic kilka-
dziesiat centymetréw. Bambusy mogace osiagac¢
40 m wysokosci i trzcina cukrowa, ktérej wyso-
kosé dochodzi do 6 m to najwyzsi przedstawi-
ciele traw, zamieszkujacy tropiki. Trudno koja-
rzq si¢ nam z trawami do jakich wygladu przy-
wyklismy w naszej strefie klimatycznej.

Do traw uzytkowych nalezg tez trawy pa-
stewne: wyczyniec takowy (Alopecurus praten-
sis), tomka wonna (Anthoxanthum odoratum),
rajgras wyniosly (Arrhenatherum elatius),
kupkéwka pospolita (Dactylis glomerata), zy-
cica trwata (Lolium perenne), tymotka takowa
(Phleum pratense), wiechlina takowa (Poa
pratensis).

Duze znaczenie maja tez trawy, ktére sg uzy-
wane jako rosliny darniotwércze, stuzace do ob-
siewania miejsc szczeg6lnie narazonych na ero-
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niu, lub z bardzo ozdobnymi ktoskami, o dlu-
gich osciach i o pigknych ksztattach (Briza ma-
xima, Pennisetum setaceum, Lagurus ovatus,
Hordeum jubatum i inne). Czasem tez niektore
odmiany Phragmites o liSciach w biate lub zétte
paski sa uzywane jako rosliny ozdobne.

Wreszcie trawy o charakterystycznym zapa-
chu maja znaczenie dla przemystu kosmetycz-
nego i spozywczego (Anthoxanthum odoratum,
Hierochloé odorata, czy Cymbopogon nardus —
palczatka cytronelowa, o zapachu cytrynowym,
pochodzaca z tropikalnej Azji).

Pewne gatunki traw sa chwastami, ktore
czlowiek uporczywie zwalcza. Chwastem zna-
nym zapewne wszystkim jest Agropyron repens
(perz), wystgpujacy na calej péinocnej pétkuli.
Posiada on zdolno$¢ pobierania sktadnikow po-
karmowych, ktére sa niedostgpne dla innych ro-
§lin i dzieki temu, bardzo szybko zyskuje nad ni-
mi przewage. Ten sam perz jest tez rosling lecz-
nicza.

To, ze w tak wielu dziedzinach zycia spoty-
kamy sie z trawami, §wiadczy o ich olbrzymiej
rozmaito$ci. Do tak wielkiego zréznicowania
sig traw przyczynit si¢ rowniez czlowiek, wpro-
wadzajac rézne odmiany hodowlane i tym sa-
mym wzbogacajac pule genowa tej i tak juz z
natury bardzo urozmaiconej rodziny.

i <
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SYSTEMATYKA TRAW

Rodzina traw (Paaceae) obejmuje (w zalez-
nosci od ujecia systematycznego) od 8 000 do
10 000 gatunkéw [24]. Jest to liczba znaczaca,
wobec wyréznionych na $wiecie okoto 240 000
gatunk6w wszystkich roslin nasiennych [41].

W Polsce z tej kilkutysigcznej grupy jest za-
ledwie okoto 200 gatunkéw traw, zebranych w
56 rodzajéw [13]. Wér6d nich sa tez gatunki bar-
dzo rzadkie i objete ochrona np. Hierochloé
odorata, wystgpujaca na rozproszonych stano-
wiskach na nizu oraz przedstawiciele rodzaju
Stipa (S. capillata i S. Joannis), wystepujace w
murawach kserotermicznych.
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Ryc. 2. Cechy cytologiczne i anatomiczne poszczegélnych podrodzin traw wg Stebbinsa [42], Prata [34], Metcalfa [26] i

Dahlgrenaiin. [10].

Fig. 2. Cytological and anatomical characters of particular subfamilies of grasses according to: see above.

Systematyka traw oparta wylacznie na ce-
chach morfologicznych napotyka na spore trud-
nosci. Ogélnie pod wzgledem morfologicznym
trawy maja jednolity schemat budowy i fatwo
jest okreslic, ze dana roslina nalezy do rodziny
traw. Liscie traw sg do siebie podobne w ksztal-
cie, todygi bardzo malo si¢ rozgaleziaja, kwiaty
sa bardzo drobne ze zredukowanym okwiatem.

Mimo zainteresowania trawami od bardzo
dawna ich systematyka stale nie jest zadowala-
jaca.

Pierwsze prace dotyczace systematyki tej
grupy opieraly si¢ wytacznie na cechach mor-

fologicznych. Na poczatku XIX w Brown [5] na
podstawie morfologii kloska podzielit trawy na:
Paniceae (o ktosku jednokwiatowym) i Poaceae
(o ktosku wielokwiatowym). On pierwszy zin-
terpretowat klosek jako kwiatostan.

Pod koniec XIX w Bentham [3], i Hackel
[16] ujednolicili dotychczasowa systematyke
traw. System Hackela zastosowany w dziele En-
glera i Prantla [12] miat duzy wpltyw na p6zniej-
sze opracowania tej grupy.

Pierwszg rewolucj¢ w systematy-
ce traw przynosza lata 30. naszego wieku. Re-
wolucje ta spowodowata analiza liczby i wielko-
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$ci chromosoméw [1] oraz analiza cech anatomi-
cznych epidermy i migkiszu liscia [32, 33, 48].

Avdulov [1] wyréznit 3 duze podrodziny: 1).
Sacchariformes, (x = 10, male chromosomy), 2).
Phragmitiformes (x = 12, mate chromosomy),
3). Festuciformes (x = 7, duze chromosomy).
Wedtug niego ewolucja kariotypu u traw poste-
powata od licznych i matych lub $rednich chro-
mosoméw medialnych do duzych i mniej licz-
nych chromosoméw o zréznicowanej struktu-
rze. Ten ostatni typ kariotypu jest charakterysty-
czny dla Pooideae.

Prat [32, 33] i Tateoka [48] analizowali epi-
derme traw. Wystepuja w niej komoérki krze-
mionkowe, ktérych ksztatt moze by¢ przydatny
w identyfikacji podrodziny.

Roézne rodzaje wloskéw dwukomérkowych
tzw. mikrowloskéw, wystepujacych w epider-
mie traw (u wszystkich podrodzin traw z wyjat-
kiem Pooideae), takze sa przywiazane swoim
typem budowy do okreslonych podrodzin [32,
33], podobnie jak ksztatt komorek przyszparko-
wych [26].

Ulozenie komérek migkiszu asymilacyjnego
w li§ciu wokét wiazek przewodzacych jest row-
niez zréznicowane [26]. Sa trzy gléwne typy ich
ulozenia: 1. tzw. typ Festucoidalny z komérka-
mi chlorenchymy utozonymi dowolnie (gléwnie
trawy klimatu umiarkowanego — Pooideae), 2.
tzw. typ Panicoidalny, z chlorenchyma radialna
(Panicoideae, Arundinoideae, Chloridoideae) ,
3. typ charakterystyczny dla bambuséw, zawie-
rajacy duze przezroczyste komorki w migkiszu
asymilacyjnym.

Systematyka traw oparta na cechach cytolo-
gicznych i anatomicznych jest mniej wigcej
zgodna (Ryc. 2).

Druga rewolucja w systematyce
traw dokonala sie w latach 60, kiedy stwierdzo-
no, ze réznice w anatomii liscia sa skorelowane
z r6znicami w fotosyntezie [6, 10]. Wyrézniono
2 typy fotosyntezy C3 i C4. Do typu C4 naleza
Panicoideae, Arundinoideae, Chloridoideae,
natomiast do typu C3 wszystkie pozostate trawy.

Niniejszy krétki przeglad traw pod wzgle-
dem cech morfologicznych, anatomicznych i
cytologicznych, obrazuje jak bardzo zréznico-
wang grupe roélin stanowia trawy. To zréznico-

wanie jest wynikiem rozwoju ewolucyjnego
przebiegajacego w réznych kierunkach. Ta
wielokierunkowos$¢ rozwoju §wiadczy o sukce-
sie tej grupy roélin.

Obecnie podziat na podrodziny w rodzinie
traw jest mniej wigcej stabilny, ale zaleznosci
filogenetyczne pomiedzy tymi podrodzinami sa
stale dyskutowane.

GLOWNE LINIE EWOLUCJI TRAW

Te linie ewolucyjne odpowiadaja wyrdéznia-
nym podrodzinom. Sa to: Bambusoideae, Ory-
zoideae, Arundinoideae, Panicoideae, Andro-
pogonoideae, Chloridoideae, Pooideae i Stipoi-
deae.

I. Bambusoideae —ochromosomach
matych, x = 12, wystepuja w tropikalnych i sub-
tropikalnych lasach, gdzie nigdy nie ma stresu
wodnego ani temperaturowego. Jak wykazaly
badania Soderstroma [39], jest to grupa bardzo
zréznicowana pod wzgledem form morfologicz-
nych. W wigkszosci sa to rosliy drzewiaste lub
krzewiaste, rzadziej rosliny zielne. Soderstrom
[39] na 150 przebadanych gatunkéw bambuséw,
znalazt okoto 30 gat. zielnych. W wigkszosci sa
to roéliny wieloletnie ale bywaja tez jednorocz-
ne. U bambuséw fodyga ulega zdrewnieniu, jest
to jednak wtérna specjalizacja, ich wzrost jest
catkiem inny niz typowych roslin drzewiastych
(dlatego bambusy sa spokrewnione tylko z rosli-
nami zielnymi). Jesli zalozymy, Ze ewolucja
traw szta w kierunku redukcji poszczegdlnych
czesci kwiatu tzn. liczby stupkow, precikow i tu-
szczek to Bambusoideae majq najbardziej pry-
mitywna budowe kwiatu ze wszystkich traw. W
sktad ich kwiatu wchodzi: 1 — 6 stupkéw (kazdy
stupek z f{rzema znamionami), 6 precikéw
(gtéwnie wolnych, ale moga by¢ zrosnigte), 3
tuszczki. Czesto owocem nie jest ziarniak lecz
jagoda lub orzech. Natomiast pod wzgledem
anatomii migkiszu liscia (specyficzny typ migki-
szu) i komérek epidermy (mikrowtoski trzy- lub
wiecej komorkowe), wszyscy przedstawiciele
Bambusoideae sa wyspecjalizowani. Wymie-
nione wyzej cechy anatomiczne oraz liscie na
pseudoogonkach wyodrebniaja Bambusoideae
od wszystkich pozostatych podrodzin traw. Jak
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si¢ obecnie uwaza jest to oddzielna linia ewolu-
cyjna traw. )

Przedstawiciele: Bambusa, Dendrocalamus
(drzewiaste), Olyra, Pharus
(zielne).

2. Oryzoideae — majg chromosomy
male, x = 12, wystgpuja na otwartych obszarach,
czasem na brzegach laséw w strefie tropikalne;j i
subtropikalnej, na siedliskach mokrych i na blo-
tach. Kwiat ich skifada si¢ z | stupka, 6 preci-
kéw, 2 tuszezek. Ze wzgledu na obecnosé 6 pre-
cikéw, rowniez maja prymitywna budowe kwia-
tu. Ich najbardziej charakterystyczna cecha to brak
plew (sa tylko w postaci szczatkowej) i splaszcze-
nie kloskow. Przedstawicielem jest Oryza, ktérego
wiele gatunkéw jest uprawianych.

3. Arundinoideae (Phragmitoideae)
— chromosomy maja mate, x = 12. Reprezentan-
ci tej podrodziny sa bardzo szeroko rozpo-
wszechnieni od strefy subtropikalnej do zimnej
umiarkowanej [10]. Niektérzy przedstawiciele
tej podrodziny sa waznym skladnikiem sawann
(np. Aristidia).

Wigkszos¢ przedstawicieli tej podrodziny
zajmuje mate obszary, ale na tych obszarach
gdzie wystepuja sa bardzo pospolici. Wyjatek
stanowi Phragmites communis (trzcina pospoli-
ta), ktéry jest gatunkiem bardzo obficie wyste-
pujacym na calym Swiecie.

Arundinoideae s bardzo zrdéznicowane za-
rowno pod wzgledem wielkosci rosliny jak i bu-
dowy kwiatostanu. Trawy bardzo wysokie maja
kwiatostan wiechowaty, a ktoski wielokwiatowe
(Phragmites communis, ktérego wysokos¢ ro-
slin dochodzi do 4 m, Cortaderia — Ameryka
Poludniowa, Arundo — Europa, Azja).

Inni przedstawiciele Arundinoideae to ro$li-
ny bardzo male o kwiatostanie w postaci poje-
dynczego kloska (Ehrharta — potudniowa Afry-
ka, Lygeum — obszar §rédziemnomorski).

Stopien redukceji czgsei kwiatu w tej podro-
dzinie jest réwniez bardzo rézny: stupek 1 z
dwoma znamionami, precikéw 1 — 6, tuszczek 0
— 3. Kwiat Arundinoideae wedtug Cliforda [9]
stanowi punkt wyjsciowy do ewolucji wszy-
stkich kwiatéw Gramineae.

Pod wzgledem embriologicznym A rundinoi-
deae sa jednolite [10].

Streptochaeta,

4. Panicoideae —majag male chromo-
somy, x = 10, powstaty w tropikalnej, wilgotnej
strefie tam gdzie jest duzo opadéw rocznie, a
siggaja do cieplych regionéw strefy umiarkowa-
nej. Jako podrodzina, Panicoideae zostaly wy-
dzielone juz w XIX w. [5]. Raz pojmowana byta
w szerszym, raz w wezszym zakresie. Jest to
podrodzina heterogeniczna, czgsto faczona z na-
stepna podrodzing Andropogonoideae. Panicoi-
deae centrum rozmieszczenia maja w Potudnio-
wej Ameryce. Ta grupa traw ma wyspecjalizo-
wane cechy w anatomii liScia (parenchyma ra-
dialna), oraz budowie kwiatu (1 stupek o 2 zna-
mionach, 1-3 precikéw, rzadziej 6, oraz 2 lodi-
cule). Ogélna tendencja u przedstawicieli tej
podrodziny jest redukcja ptodnych kwiatkéw do
jednego w kazdym klosku, a réwnoczesnie roz-
winigcie réznych adaptacji do rozsiewania na-
sion (Pennisetum, Cenchrus).

Inni przedstawiciele: Panicum, Setaria, Di-
gitaria, Saccharum.

5. Andropogonoideae — réwniez
powstaly w tropikalnej i subtropikalnej strefie
podobnie jak poprzednia podrodzina, jednak z
centrum rozmieszczenia w Indiach i potudn.—
wsch. Azji.

Cechy chromosoméw, epidermy i anatomii
liscia oraz budowy kwiatu maja podobne do po-
przedniej podrodziny. Réwniez maja jeden
plodny kwiatek w klosku (drugi, dolny kwiat
jest zredukowany do plewki dolnej), oraz liczne
przystosowania do rozsiewania nasion. Przed-
stawiciele: Andropogon, Cymbopogon, Hetero-
pogon.

6. Chloridoideae (Eragrostideae) —
majg male chromosomy, x = 10, wystepuja
giéwnie na suchych obszarach subtropikalnych,
lecz siggaja tez do obszaréw umiarkowanych
(np. rosnacy w Polsce Eragrostis minor). Przy-
stosowane sa do wzrostu na glebach stonych lub
zasadowych. W skiad ich kwiatu wchodzi: shu-
pek z 2 znamionami, 1 — 3 precikéw, 0 — 2 tusz-
czek. Owocem jest ziarniak lub mieszek. Kwia-
tostan maja w formie wiechy (Sporobolus,
Eragrostis) lub ktosa (Chloris, Buchloé, Spar-
tina).

7. Pooideae —majaduze chromosomy,
x =7 (wyjatkowo x = 5 u Anthoxanthum i x =9
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u Melica). Przedstawiciele tej podrodziny rosna
w strefie umiarkowanej na takach i stepach a je-
§li w tropikach to na duzych wysokosciach w
gérach. Trawy nalezace do Pooideae jako jedy-
ne nie maja mikrowloskéw. Kwiat ich sktada sig
z 1 stupka z dwoma znamionami, 1-3 precikéw,
2 tuszczek.

Wigkszos¢ traw rosnacych w Polsce to
przedstawiciele tej podrodziny.

8. Stipoideae — maja chromosomy
male, x = 6. Jest to podrodzina wydzielona z Po-
oideae [10] ze wzglgdu na mate chromosomy,
obecno$é mikrowloskéw i 3 tuszezki w kwiecie
(cechy charakterystyczne dla Bambusoideae).

Stipoideae wystepuja w strefie umiarkowa-
nej i zimnej, specjalnie na stepach.

Przedstawiciele: Stipa, Nardus.

JAK WYOBRAZAMY SOBIE EWOLUCJF, TRAW?

W latach 20. naszego wieku, dopdki nie zna-
no cech anatomicznych traw, panowat poglad,
ze bambusy sa przodkami wszystkich pozosta-
lych podrodzin traw [4], a z drugiej strony sa
spokrewnione z Liliaceae [37]. Bambusy maja
niewatpliwie najbardziej prymitywna budowe
kwiatu ze wszystkich traw (Streptochaeta), a
jednoczesnie jego budowa najbardziej ze wszy-
stkich traw odpowiada budowie kwiatu Liliace-
ae. Wedtug tej teorii przodkowie Gramineae by-
ly to rosliny zielne o takiej budowie kwiatu jak
wspélczesne bambusy.

Bambuseae

Commelinales?

LAS
FOREST

SAWANNA
SAVANNA

STEP
STEPPE

Ryc. 3. Zwiazki pomigdzy gléwnymi grupami traw wg Claytona [7]. A — Arundinelleae, | ~ Isachneae, O - C Iryzeae, R -

Aristideae.

Fig. 3. Relationships among the major groups of grasses according to Clayton [7]. A, I, O, R - see above. .
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Inny poglad odnos$nie ewolucji traw zapano-
wat po zbadaniu cech anatomicznych tej rodzi-
ny. Budowa migkiszu oraz obecno$¢ w epider-
mie wloskéw 3 lub wigcej komérkowych wyka-
zaly, ze Bambusoideae pod wzgledem tych cech
sa wyspecjalizowane.

Clayton [7] twierdzi, ze przodkami wszy-
stkich traw (z wyjatkiem Bambusoideae i Ory-
zoideae) s Arundinoideae, a zwlaszcza przed-
stawiciele tej podrodziny o kwiecie prymityw-
nym zawierajacym | stupek, 6 precikéw, 3 tusz-
czki i rosnacy na obszarze sawann (Ryc. 3.).
Arundinoideae, Bambusoideae 1 Oryzoideae
mialy wspélnego przodka, ten przodek prawdo-
podobnie pochodzit od Commelinales, od ktére-
go oddzielity si¢ Bambusoideae i Oryzoideae ja-
ko jedna linia i Arundinoideae jako druga. Tak
wigc Arundinoideae sa przodkami wszystkich
traw z wyjatkiem Bambusoideae i Oryzoideae.

Wielu badaczy, mig¢dzy innymi: Hubbard
[21], Stebbins [44], Prat [34], Hilu [18] uwaza,
ze grupy traw, ktore obecnie traktujemy jako
podrodziny, miaty niezalezny poczatek z wy-
marfych obecnie przodkow, ktére Stebbins [44]
nazywa ,poczatkowym kompleksem”. Z tych
prymitywnych traw (obecnie wymartych) na dro-
dze adaptacji radiacyjnej zaczely powstawac nowe
linie, przystosowujace si¢ w rézny sposéb do réz-
norodnych siedlisk. Obecnie zyjacy przedstawi-
ciele Stipoideae oraz Arundinoideae sa przypusz-
czalnie resztkg tego kompleksu. Prawdopodobnie
jesli zostanie kiedy$ skonstruowane drzewo filo-
genetyczne traw to nie bedzie to drzewo, a raczej
krzak z licznymi odgatezieniami od podstawy.

KIEDY POWSTALY TRAWY?

Przodkowie traw powstali juz prawdopodob-
nie w kredzie (era mezozoiczna) czyli okoto 130
min lat temu [7]. Byly to roSliny zielne (drze-
wiasty pokrdj bambuséw jest ich wtdrna specja-
lizacja), mialy stosunkowo szerokie liscie, a
kwiat taki jak obecne bambusy. Byly to rosliny
wiatropylne, ale wywodzity si¢ z owadopyl-
nych. Muller [31] wykazuje obecno$¢ pytku
traw w pokfadach gérnego paleocenu i dolnego
eocenu (poczatek trzeciorzedu) z Brazylii, Afry-
ki i Australii.

Tallis [47] przytacza poglad, ze trzeciorze-
dowy las jest punktem wyjsciowym dla wspét-
czesnych zbiorowisk roslinnych.

Réznicowanie sie klimatu i warunkéw $ro-
dowiska, stalo si¢ podstawa do réznicowania sie
lasu. Jak wiemy, termiczne maksimum byto w
eocenie, potem nastgpuje stopniowe ozigbia-
nie i wielkie zr6znicowanie §wiata roslin na
naszym globie. Przede wszystkim réznicuje
si¢ sam las, jedne gatunki przesuwaja si¢ na
poludnie, a inne kreuja nowe linie bardziej od-
porne na zimno. Réwnoczes$nie nastepuje osu-
szanie si¢ klimatu.

W péznym trzeciorzedzie (miocen i pliocen)
powstaja, jako ,,wyspy”’ w ogromnej masie lasu,
zbiorowiska z ro§linami zielnymi, ktére zawie-
raja rosliny podobne do obecnych stepowych i
sawannowych. Pézniej pod koniec trzeciorzedu
(pliocen), powstaja zbiorowiska takowe. Naj-
wczes$niej powstaty one w Ameryce Potudnio-
wej na wschéd od Andéw. Réwniez w p6znym
pliocenie powstaja zbiorowiska gérskie. Jedynie
zbiorowiska tundrowe, jak si¢ zdaje, powstaty
dopiero w czwartorzedzie (w plejstocenie).

PRZYCZYNY WIELKIE]J EKSPANSJI TRAW
I ICH WIELKICH ZDOLNOSCI ADAPTACYJNYCH

1. HISTORIA ROZWOJU TRAW

W czasie swojej diugiej historii, zaréwno
przed jak i w czasie epoki lodowcowej, trawy
bardzo czgsto zmieniaty siedlisko. Powstaty w
tropikalnych lasach, lub na ich skraju, potem za-
jely sawanny, nastgpnie laki strefy umiarkowa-
nej. Epoka lodowcowa, ktéra byta sprzyjajacym
okresem specjacji dla wszystkich ro§lin, réw-
niez trawom stworzyta dogodne warunki do réz-
nicowania sig. Czesta zmiana siedlisk w czasie
kolejnych glacjatéw i interglacjaléw sprzyjata
kontaktom zréznicowanych diploidalnych po-
pulacji, co dawato okazj¢ do powstawania licz-
nych poliploidéw.

2. POLIPLOIDY WSROD TRAW

Badania cytologiczne wykazaty, ze u Grami-
neae jest najwigkszy procent poliploidéw spo-
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§réd wszystkich Angiospermae. Okoto 70% ga-
tunk6w traw jest poliploidami.

Rozmieszczenie tych poliploidéw jest bar-
dzo rézne i nie wykazuje jakiejkolwiek korelacji
z potozeniem geograficznym, czy tez siedli-
skiem. Dawniejsze hipotezy, ze poliploidy sa
bardziej odporne na niskie temperatury [25, 49],
dlatego jest ich wigcej w terenach arktycznych,
czy ze jest ich wigcej na pustyniach, bo s3 odpo-
rne na susz¢ [17], w przypadku traw wcale si¢
nie sprawdzaja. W tropikach wystepuja zaréwno
diploidy jak i poliploidy o wysokim stopniu
poliploidalnosci (np. podrodzina Bambusoide-
ae), w strefie umiarkowanej, gdzie nie ma stresu
temperaturowego ani wodnego, réwniez bardzo
czesto spotykamy wysokie stopnie poliploidii u
traw. W rozmieszczeniu poliploidéw traw
stwierdzono natomiast dwie inne prawidiowo-
Sci: 1. tam jest duzo poliploidéw, gdzie istnieja
mozliwosci kontaktu pomigdzy zréznicowany-
mi populacjami diploidalnymi, 2. poliploidy
czesciej wystepuja na terenach miodszych geo-
logicznie niz ich diploidalni przodkowie.

Badania eksperymentalne Stebbinsa [45] do-
wiodly, ze Swiezo wytworzone autopoliploidy
(czyli powstale przez zwielokrotnienie tego sa-
mego genomu, inaczej zwane homozygotyczny-
mi autoploidami), wcale nie s bardziej zywotne
niz ich diploidalni przodkowie, a wrecz prze-
ciwnie maja mniejsza zdolnos$¢ adaptacyjng od
nich. Sukces natomiast osiagaja tzw. heterozy-
gotyczne autoploidy (powstale z potaczenia roz-
nych genomoéw tego samego gatunku), lub allo-
poliploidy, powstale przez polaczenie geno-
mow, wywodzacych si¢ z réznych gatunkéw.

U traw jest tak duzo poliploidéw wcale nie
dlatego, ze ich genom jest jakos szczegdlnie
dysponowany do poliploidyzacji, lecz z powodu
mozliwosci kontaktow zroznicowanych genety-
cznie populacji diploidalnych. Mozliwosci takie
mialy trawy i w trakcie swojej historii i obecnie.

3. KOMPLEKSY POLIPLOIDALNE TRAW

Diploidy i poliploidy danego rodzaju tworza
kompleks poliploidalny. Te kompleksy sa w
réznym stopniu rozwoju. Najmlodszy kompleks
to taki, gdzie jest duzo réznorodnych diploidal-
nych populacji, ktére znajduja si¢ w centrum

rozleglego obszaru tetraploidéw, czesciowo
sympatryczne zasiggi diploidéw i tetraploidow
pozwalaja na tworzenie si¢ réznego typu mie-
szaficOw — np. u Aegilops [43]. W miarg starze-
nia si¢ takiego kompleksu diploidy zmniejszaja
swdj obszar wystgpowania, juz nie moga si¢ ze
soba krzyzowad, niektére staja si¢ endemitami i
ogdlnie obszar ich wystgpowania przesuwa si¢
na peryferyczne obszary zasiggu tetraploidow.
Tetraploidy przeciwnie, sa liczne, agresywne i
bardzo zmienne — np. u Dactylis [27]. W jeszcze
starszym kompleksie, wiele diploidalnych ga-
tunkéw juz wymarto, tetraploidy zaczynajg sig
zachowywac tak jak diploidy w mlodszym kom-
pleksie poliploidalnym (krzyzuja sie) i w efe-
kcie tego powstaja coraz to wyzsze stopnie poli-
ploidalnosci — np. u Bromus [42].

4. BIOLOGIAT RAW

Wysoki stopien poliploidyzacji traw moze
by¢ uwarunkowany ich biologia. Szczegdlnie
nalezy zwrGcic¢ uwage na nastepujace fakty:

— Rdézne gatunki traw a nawet rodzaje rosng
razem w duzych ilosciach, zwlaszcza w zbioro-
wiskach catkowicie opanowanych przez trawy.
Stwarza to szczegolnie korzystne warunki do
ich hybrydyzacji.

W rodzinie Poaceae opisano ponad 2000
mieszancow migdzygatunkowych [13]. Wyste-
puja one w licznych rodzajach np. w Holcus [2],
w Dactylis [28). Znane sa rowniez mieszarice
miedzyrodzajowe, ktére w rodzinie Poaceae sa
szczegllnie czeste [14]. Wedlug Knoblocha
[23] w Poaceae. jest znanych okoto 800 mie-
szaricow migdzyrodzajowych. Szczegdlnie cze-
sto wystgpuja mieszarice pomigdzy nast¢pujacy-
mi rodzajami: Agropyron, Elymus, Hordeum,
Secale [40]. Znane sg tez mieszance pomigdzy
Lolium i Festuca [29, 30] oraz pomigdzy Oryzo-
psis i Stipa [22].

Powstale migdzyrodzajowe lub migdzyga-
tunkowe mieszarice swoja ewentualng steryl-
nos$¢ likwiduja przez podwojenie liczby chro-
mosoméw. Przez poliploidyzacje uzyskuja
plodnosc i stabilizacje swojego genotypu.

Zatem — trawy sa wiatropylne. Ich pytek
moze by¢ przenoszony na duze odlegiosci. Prze-
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wazajaca wigkszoS¢ gatunkéw traw jest obco-
pylna, co znaczy, ze musza by¢ zapylone obcym
pylkiem, a to juz jest inny materiat genetyczny i
okazja do heterozygotycznosci i poliploidyzacji.

- Liczne gatunki traw sg ro§linami wielolet-
nimi, rozmnazajacymi si¢ wegetatywnie np.
przez ktacza, roztogi itp. (Anthoxanthum, Phle-
um, Sieglingia, Dactylis), dzieki temu wiele no-
wo powstajacych poliploidéw, jak tez mie-
dzygatunkowych mieszancoéw, ktére moga by¢
sterylne, ma mozliwosc przetrwania przez wiele
lat i rozmnazania si¢ w ten wlasnie sposéb.

PODSUMOWANIE

Miarg sukcesu ewolucyjnego traw jest ich
ogromna réoznorodno$¢ (morfologiczna, anato-
miczna, cytologiczna i fizjologiczna), przy row-
noczesnym zachowaniu zdolnosci do dalszego
roznicowania si¢. JesteSmy §wiadkami jak trawy
stale si¢ przeksztalcaja, tworzac nowe formy.
Swiadcza o tym mtode kompleksy poliploidalne
traw, bedace w fazie intensywnych przemian,
opartych o procesy krzyzowania i poliploidyza-
cji. Swiadcza o tym réwniez czesto spotykane u
traw liczne neoendemity np. Poa nobilis [38] i
Sesleria tatrae [36]. Niektére nowopowstale ga-
tunki traw bardzo szybko rozprzestrzeniajg si¢
na znacznych obszarach. Klasycznym przykta-
dem jest Spartina anglica [35).

O sukcesie ewolucyjnym traw $wiadczy
rowniez ich wystgpowanie w rozmaitych siedli-
skach oraz rozmieszczenie w réznych strefach
klimatycznych od tropikalnej (Bambusoideae,
Oryzoideae) poprzez subtropikalna (Arundinoi-
deae, Chloridoideae) do umiarkowanej (Pooi-
deae, Stipoideae) i arktycznej (Pooideae).

Majac to wszystko na uwadze, Smiato mozna
stwierdzi¢, ze trawy to grupa ro§lin, ktéra od-
niosta ewolucyjny sukces.
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