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SANTRUMPOS

AFLP (angl. Amplified Fragments Length Polymorphism) – pagausintų fragmentų il-
gio polimorfizmas 

AMOVA – molekulinė genetinės įvairovės analizė (angl. Analysis of Molecular Va-
riance)

bp – bazių pora

CTAB – cetiltrimetilamonio bromidas

DAISIE (angl. Delivering Alien Invasive Species Inventories for Europe) – invazinių 
Europos augalų tyrimo projektas, kurio pagrindu buvo sukurta to paties pavadi-
nimo Europos invazinių rūšių duomenų bazė

dNTP – deoksiribonukleotidai

EDTA – etilendiaminotetraacto rūgštis

h – Nei (1973) genų įvairovė

I – Shannon informacijos indeksas

IBD (angl. isolation by distance) – nuo atstumo tarp populiacijų priklausanti izolia-
cija

ISSR (angl. Inter–Simple Sequence Repeat) – paprastųjų pasikartojančių sekų intarpai 

MCMC (angl. Markov chain Monte Carlo method) – Markovo grandinės Monte Carlo 
metodas

PCoA (angl. Principal Coordinates Analysis) – principinių koordinačių analizė 

PGR – polimerazinė grandininė reakcija

PVP – polivinilpirolidonas

RAPD (angl. Random Amplified Polymorphic DNA) – atsitiktinai pagausinta poli-
morfinė DNR 

UPGMA (angl. Unweighted-Pair Group Method with Arithmetic Means) – porų gru-
pavimo pagal aritmetinius vidurkius metodas



• 6 •

ĮVADAS

Invazinės rūšys vertinamos kaip svarbi globalių pokyčių, vykstančių mūsų plane-
toje, dalis (Bleeker ir kt., 2007). Europos Parlamento ir Tarybos reglamente (ES) Nr. 
1143/2014 nurodoma, jog invazinės rūšys yra svetimos rūšys, kurių introdukcija arba 
plitimas, kaip nustatyta, kelia grėsmę arba daro neigiamą poveikį biologinei įvairovei 
ir atitinkamoms ekosistemų funkcijoms. Dėl išaugusios migracijos ir besiplečiančios 
tarptautinės prekybos biologinės invazijos spartėja ir gausėja visame pasaulyje (Mack, 
2000; Ward ir kt., 2008). Pavyzdžiui, Europoje užregistruota daugiau nei 12 tūkst. 
svetimkraščių augalų rūšių (Hulme ir kt., 2009). Invazijų gausėjimas Europoje vyksta 
beveik eksponentiškai. Per paskutiniuosius 40 metų jų skaičius padidėjo 76 % (But-
chart ir kt., 2010). Invazinių augalų tyrimas aktualus ne tik dėl jų sukeliamų didelių 
ekologinių, bet ir dėl ekonominių bei sveikatos problemų. Tokių rūšių gausėjimas ir 
jų nulemiami ekonominiai nuostoliai kelia susirūpinimą visame pasaulyje. Pasaulio 
mastu biologinių invazijų daroma žala vidutiniškai sudaro apie 300 mlrd. JAV dolerių 
per metus (Luque ir kt., 2014). Vienas aktualiausių biologinių invazijų tyrimų klausi-
mų, kodėl vienos rūšys tampa invazinėmis, o kitos blogai prisitaiko naujoje aplinkoje 
ir išnyksta? Kadangi rūšies virtimas invazine yra ilgas procesas, tai mūsų dienomis 
vykstančių procesų tikrosios pasekmės ir mąstai išryškės tik po keleto dešimtmečių. 
Catford ir kt. (2009) nurodė, kad iš 29 invazijas aiškinančių hipotezių, 26 yra ekologi-
nės. Vis dėlto aiškėja, kad vien ekologiniai požymiai nepaaiškina, kodėl vienos rūšys 
tampa invazinėmis, o kitos – ne. Atsižvelgiant į invazijos proceso daugiastadijiškumą, 
manoma, kad svetimkraštės rūšies virtimas invazine neretai priklauso ir nuo evoliu-
cinių genomo pokyčių, kuriuos ji patiria delsimo fazėje (Clements ir Ditommaso, 
2011). Įsikuriant rūšiai naujoje vietoje įvyksta ir genetiniai pokyčiai, kuriuos lemia 
genų dreifas, mutacijos, hibridizacija su vietinėmis rūšimis ir kt. priežastys (Bossdorf 
ir kt., 2005; Ainouche ir kt., 2009; Nagy ir Korpelainen, 2015). Šie genetiniai poky-
čiai gali nulemti įvairius rūšies biologijos pokyčius, tarp jų – invazyvumo padidėjimą 
(Ellstrand ir Schierenbeck, 2000; Ellstrand, 2009). Svetimkraščių augalų rūšių inven-
torizacija rodo, kad Lietuvoje jų yra daugiau nei 500, dažniausiai tai – žoliniai augalai 
(Gudžinskas, 1994, 1995, 1997). Viena iš šiuo metu sparčiausiai Lietuvoje plintančių 
svetimkraščių rūšių – vienmetė šiušelė (Erigeron annuus) (L.) Pers. yra šio disertaci-
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nio darbo tyrimo objektas. Tai didelio invazyvumo rūšis, kilusi iš Šiaurės Amerikos 
rytinės pakrantės (Stratton, 1992). XVII amžiuje kaip dekoratyvinis augalas pateko į 
Europos botanikos sodus (Rothmaler, 1994). Nors vienmetė šiušelė paplito ir kituose 
žemynuose, tačiau Europoje ji ypač gausi ir per pastaruosius 30 metų jos plitimas la-
bai spartėja (Frey, 2003). Rūšis triploidinė (3n = 27) apomiktinė, retkarčiais dauginasi 
lytiškai (Edwards ir kt., 2006). 

Manoma, kad į Lietuvą vienmetė šiušelė (dar vadinama šiauriniu šemeniu) pa-
teko iš Vakarų Europos XIX amžiaus pabaigoje kaip dekoratyvus augalas. Jis buvo 
pradėtas sodinti kapinėse, prie sodybų, vėliau ėmė plisti ir į natūralias ekosistemas. 
Dažniausiai šios rūšies augalai įsikuria pakelėse, apleistuose laukuose, prie upių, kaip 
piktžolės plinta miestuose. Nors tyrimų, iliustruojančių E. annuus poveikį aplinkai, 
beveik nėra, nekyla abejonių, jog gebėjimas konkuruoti su vietinėmis rūšimis, tole-
ruoti šienavimą, subrandinti didžiulius sėklų kiekius bei sintetinti alelopatinius jun-
ginius gali lemti šios rūšies augalų plitimą (Stratton, 1992; Trtikova, Nazaruk, 2010). 

Jau 1951 metais paskelbtame M. Natkevičaitės straipsnyje “Lietuvos TSR adventy-
vinė flora” pabrėžiama, koks svarbus yra svetimkraščių (“užneštinių”) augalų pažini-
mas. Ir nors invazijų problema Lietuvoje darosi vis aktualesnė ir yra paskelbtas Lietu-
vos Respublikos Aplinkos ministerijos įsakymas ”Dėl introdukcijos, reintrodukcijos 
ir perkėlimo tvarkos, invazinių rūšių organizmų kontrolės ir naikinimo tvarkos, in-
vazinių rūšių kontrolės tarybos sudėties ir nuostatų, introdukcijos, reintrodukcijos 
perkėlimo programos patvirtinimo“ (Valstybės žinios, 2002-08-20, Nr. 81-3505), ta-
čiau iki šiol invazinių augalų rūšių populiacijų molekulinių genetinių tyrimų palygin-
ti atlikta nedaug (Patamsytė ir kt., 2011, Vyšniauskienė ir kt., 2011; Zybartaite ir kt., 
2011; Danusevičius ir kt., 2013; Kupcinskiene ir kt., 2013; Vyšniauskienė ir kt., 2013; 
Vyšniauskienė ir kt., 2015). Invazinių rūšių populiacijų dinamikos ir vystymosi ten-
dencijų žinojimas yra svarbus norint prognozuoti tokių rūšių poveikį vietinėms eko-
sistemoms, o taip pat ieškant tinkamiausių jų plitimą kontroliuojančių būdų. Mūsų 
tyrimams E. annuus buvo pasirinkta kaip šiuo metu sparčiai plintanti rūšis, kuri ats-
tovauja invazijomis gausiai Asteraceae šeimai ir kuri pasižymi savitomis biologinėmis 
savybėmis – dideliu fenotipiniu plastiškumu, dominuojančia agamospermija bei ret-
karčiais vykstančiu lytiniu procesu.
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DARBO TIKSLAS
Įvertinti E. annuus populiacijų genetinę struktūrą DNR žymenų metodais ir adap-

taciją bei invazyvumą naujose augavietėse.

PAGRINDINIAI TYRIMŲ UŽDAVINIAI
1.	 Ištirti E. annuus Lietuvos populiacijų genetinę struktūrą bei genotipinę įvairovę 

RAPD ir ISSR metodais.
2.	 Naudojant ISSR metodą nustatyti, ar skiriasi kai kuriose Europos šalyse skirtingu 

laiku įsikūrusių E. annuus populiacijų genetinė įvairovė.
3.	 Palyginti E. annuus populiacijų, įsikūrusių skirtingose augavietėse (antropogeni-

zuotose ir pusiau natūraliose), alelopatinį potencialą bei genetinę diferenciaciją.
4.	 Naudojant bendro sklypo metodą, nustatyti, ar lokali adaptacija, ar fenotipinis 

plastiškumas lemia tam tikrus morfologinius ir fenologinius E. annuus populiaci-
jų skirtumus.

DARBO NAUJUMAS
Pirmą kartą atlikti vienmetės šiušelės Lietuvos populiacijų genetinės struktūros 

tyrimai, nustatyta genetinė ir genotipinė įvairovė. Šie tyrimai atlikti naudojant dviejų 
tipų DNR žymenis (RAPD ir ISSR). Atlikus kai kurių Europos šalių E. annuus po-
puliacijų molekulinius genetinius tyrimus, nustatytas genetinės įvairovės gradientas 
invazinio arealo dalyje, į kurią įeina ir Lietuva. E. annuus populiacijų iš antropoge-
nizuotų ir pusiau natūralių augaviečių genetinės įvairovės palyginimas parodė šių 
dviejų populiacijų grupių genetinę diferenciaciją, kuri gali būti susijusi su ekotipų 
formavimusi skirtingose invazijos proceso stadijose. Pirmąkart įvertintas E. annuus 
invazinių populiacijų iš skirtingų augaviečių alelopatinis potencialas ir nustatyta, kad 
jis skiriasi priklausomai nuo augavietės. Naudojant bendro sklypo metodą geografi-
niu požiūriu skirtingos kilmės populiacijų morfometriniams ir fenologiniams tyri-
mams atlikti parodyta, kad nepaisant rūšiai būdingo didelio fenotipinio plastiškumo, 
kai kurioms populiacijoms būdingi ir lokalios adaptacijos požymiai. Šie požymiai 
gali būti svarbūs rūšies invazyvumui.

GYNIMUI PRISTATOMI TEIGINIAI
1.	 Erigeron annuus populiacijoms Lietuvoje būdinga didelė genetinė diferenciacija, 

kurią galėjo nulemti pradininko efektas.
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2.	 E. annuus Lietuvos populiacijose vyrauja genotipai, kurie dauginasi nelytiniu 
būdu.

3.	 E. annuus populiacijoms plintant šiaurės kryptimi mažėja molekulinė genetinė 
įvairovė. 

4.	 Antropogenizuotų ir pusiau natūralių augaviečių E. annuus populiacijoms būdin-
ga genetinė diferenciacija ir alelopatinių savybių skirtumai.

5.	 Nors E. annuus pasižymi dideliu fenotipiniu plastiškumu, leidžiančiu rūšiai pri-
sitaikyti prie naujų sąlygų, tačiau kai kurioms populiacijoms būdinga ir galimai 
genetiškai sąlygojama lokali adaptacija.

DARBO APROBAVIMAS
Disertacijos tema paskelbtas straipsnis ISI Web of Science referuojamame žur-

nale, turinčiame citavimo indeksą. Vienas straipsnis paskelbtas žurnale, įtrauktame 
į Thomson Reuters Master Journal List sąrašą. Du straipsniai paskelbti recenzuoja-
mame užsienio periodiniame leidinyje. Tyrimų rezultatai pristatyti 5-iose tarptauti-
nėse ir 2ojose vietinėse konferencijose. Taip pat buvo skaitytas pranešimas Lietuvos 
mokslų akademijos organizuotoje konferencijoje „Jaunųjų mokslininkų konferencija 
BIOATEITIS – gamtos ir gyvybės mokslų perspektyvos“.
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I. LITERATŪROS APŽVALGA

1.1.	 Europos svetimkraščių augalų rūšių gausumas,  
kilmė ir taksonominė įvairovė

Biologinės invazijos vertinamos kaip žmogaus sukeltų globalių aplinkos pokyčių 
dalis. Daugybė rūšių, atvežtų į Europą mažiau nei prieš 200 metų, sėkmingai įsitvirti-
no ir vis labiau plinta (Pyšek ir Hulme, 2005; Hulme, 2007). Informacija apie Europos 
svetimkraščius augalus yra nepilna. Nors ir atlikta dalies svetimkraščių augalų rūšių 
Europosje inventorizacija (Moravcová ir kt., 2006; Perglová ir kt., 2006), tačiau iki 
DAISIE (angl. Delivering Alien Invasive Species Inventories for Europe) projekto at-
liktos Europos svetimkraščių rūšių inventorizacijos tik keletoje valstybių, pavyzdžiui 
Austrijoje (Essl ir Rabitsch, 2002), Čekijos Respublikoje (Pyšek ir kt., 2002), Vokie-
tijoje (Kühn ir Klotz, 2003), Airijoje (Reynolds, 2002) ir Jungtinėje Karalystėje (Cle-
ment ir Foster, 1994) buvo sudaryti specializuoti svetimkraščių rūšių sąrašai. 2008 
metais buvo paskelbti DAISIE projekto (2004-2008) rezultatai, ir pateikta pirmoji, 
apibendrinta Europos svetimkraščių rūšių analizė. Europos svetimkraštės augalų rū-
šys, atsižvelgiant į jų paplitimą, buvo suskirstytos į natūralizavusias, atsitiktines ir 
kriptogenines. 

2008 metais DAISIE duomenų bazėje buvo iš viso 5789 svetimkraštės augalų rūšys 
(tarp jų ir tos, kurios vienoje Europos dalyje vietinės, kitoje – svetimkraštės), iš kurių 
2843 yra kilusios ne iš Europos. 3749 rūšys yra natūralizavusios Europoje, 1507 − 
sutinkamos atsitiktinai ir gamtinėse ekosistemose nesidaugina, 29 − kriptogeninės, o 
504 rūšims natūralizacijos statusas nesuteiktas. Šie skaičiai rodo svetimkraščių rūšių 
pagausėjimą, palyginti su jų skaičiumi (1568), pateiktu ankstesnėse Flora Europea 
(1964-1980) apžvalgose. Didžiausias svetimkraščių rūšių skaičius, nepaisant jų statu-
so, nustatytas Belgijoje (1969) ir Jungtinėje Karalystėje (1779) (Lambdon ir kt., 2008). 

Remiantis 2008 metais pateiktais DAISIE duomenų bazės duomenimis, Lietuvoje 
buvo iš viso 827 svetimkraščių augalų rūšys, iš kurių 258 – natūralizavusios, 256 – 
atsitiktinės, o 313 – nepriskirtos nė vienai svetimkraščių rūšių kategorijai (Lambdon 
ir kt., 2008). 

Didžioji dalis Europos svetimkraščių augalų rūšių yra europinės kilmės, tai yra 
vietinės vienuose regionuose, svetimkraštės – kituose. 45,8 % Europos svetimkraščių 



• 11 •

augalų rūšių (ne europinės kilmės) kilusios iš Šiaurės ir Pietų Amerikos, 45,9 % – iš 
Azijos, 20,7 % – iš Afrikos ir 5,3 % – iš Australijos. Remiantis rūšių sudėtimi, Europos 
svetimkraščių augalų flora skirstoma į penkias dideles grupes:

1.	 Šiaurės vakarinę, apimančią Skandinaviją ir Jungtinę Karalystę.
2.	 Vakarų centrinę, besitęsiančią nuo Belgijos ir Nyderlandų iki Vokietijos ir 

Šveicarijos.
3.	 Baltijos, apimančią Baltijos šalis.
4.	 Rytų centrinę, sudarytą iš likusios centrinės ir rytų Europos dalies.
5.	 Pietų, apimančią didžiulį Viduržemio jūros regioną.
Inventorizuotos Europos svetimkraštės augalų rūšys priklauso 213 šeimų ir 1567 

gentims. Daugiausia rūšių priklauso Asteraceae, Poaceae, Rosaceae, Fabaceae ir Bras-
sicaceae šeimoms (Lambdon ir kt., 2008). 

1.2. Hipotezės, kurios aiškina biologines invazijas 

Didėjant invazinių rūšių skaičiui, hipotezių, bandančių paaiškinti biologinę inva-
ziją ir numatyti jos mastus, skaičius taip pat didėjo (Catford ir kt., 2009). Catford ir 
kt. (2009) nurodė, kad iš 29-ių, invazijas aiškinančių hipotezių, 26-ios yra ekologinės. 
Literatūros analizė rodo, kad pačios populiariausios invazijas aiškinančios hipotezės 
yra šios: biotinio atsparumo, neįprastų kovos priemonių, priešų nebuvimo, „dešim-
ties“ taisyklė ir evoliucinių genominių pokyčių.

1958 metais išleista Čarlio Eltono knyga „Augalų ir gyvūnų invazijų ekologija“ 
laikoma šiuolaikinės invazijų ekologijos pradžia. Ši knyga yra dažniausiai cituojamas 
veikalas aprašant invazijų ekologiją. Jau šioje knygoje aprašoma keletas biologines 
invazijas aiškinančių šiandieninių ekologinių hipotezių, pavyzdžiui, biotinio atspa-
rumo hipotezė (Richardson ir Pyšek, 2006). Ši hipotezė teigia, kad ekosistemos, ku-
riose yra didelė rūšių įvairovė yra atsparesnės invazijoms palyginti su ekosistemomis, 
kuriose maža biologinė įvairovė (Elton, 1958). Besiskverbdamos į bendrijas, kuriose 
didelė rūšių įvairovė, svetimkraštės rūšys dažnai patiria nesėkmę, nes stiprūs vietinių 
rūšių tarpusavio ryšiai trukdo ateivių įsitvirtinimui ir plitimui. Regionai, kuriuose 
yra didelė biologinė įvairovė ir kuriuos mažai trikdo žmonių veikla, yra atsparesni 
nevietinių rūšių įsitvirtinimui. Tai galima paaiškinti tuo, kad ekosistemoje, kurioje 
mažesnė įvairovė arba ji labiau sutrikdyta, yra daugiau laisvų nišų, kuriose gali įsi-
kurti nevietinės rūšys. Daugiausia invazinių augalų rūšių yra dirbamuose laukuose, 
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miesto vietovėse, šiukšlynuose. Šioms augavietėms kontrastuoja plačialapiai ir miš-
rūs miškai, natūralios pievos, durpynai, kur invazinių rūšių randama nedaug. Auga-
viečių sutrikdymas padidina augalų invazijų mastą, nes dėl jo prarandamos vietinės 
rūšys, kurios gali varžytis su introdukuotomis nevietinėmis rūšimis. Be to sumažėjęs 
vietinių rūšių skaičius padidina maisto medžiagų prieinamumą. Atlikta daug tyrimų, 
kurie parodė, kad bendrijose, kuriose auga daug rūšių, yra mažiau invazinių rūšių 
(Rejmanek, 1989; Lonsdale, 1999; Levine, 2000; Mack ir kt., 2000; Maron ir Vila, 
2001; Dukes, 2002; Shea ir Chesson, 2002; Fridley ir kt., 2007; Jeschke ir Genovesi, 
2011). 

Neįprastų kovos priemonių naudojimo hipotezė yra labai dažnai aptariama ir 
plačiai taikoma sėkmingoms invazijoms paaiškinti. Pasak šios hipotezės, invazinės 
rūšys gali turėti konkurencinį pranašumą kovoje su vietinėmis rūšimis, nes naudo-
ja neįprastas kovos priemones (Callaway ir Aschehoug, 2000; Callaway ir Ridenour, 
2004). Vienas iš geriausiai žinomų tokių neįprastų ginklų yra cheminiai junginiai, 
pasižymintys alelopatiniu poveikiu. 

Priešų nebuvimo hipotezė – taip pat labai populiari hipotezė, kuri invazijos sėkmę 
aiškina priešų neturėjimu naujoje vietoje. Šią hipotezę taip pat patvirtino daugelio 
mokslinių tyrimų rezultatai (Maron ir Vila, 2001; Keane ir  Crawley, 2002; Mitchell ir 
Power, 2003; Torchin ir kt., 2003; Colautti ir kt., 2004; Heger ir Jeschke, 2014). 

Siekiant paaiškinti ir numatyti invazijos mastą, buvo pasiūlyta vadinamoji „de-
šimties” taisyklė. Remiantis šia taisykle teigiama, kad 10 % rūšių iš visų introdukuotų, 
t. y. perkeltų už natūralaus paplitimo ribų rūšių, išplinta naujoje vietoje, apie 10 % šių 
rūšių įsitvirtina gamtinėse ekosistemose ir apie 10 % įsitvirtinusių rūšių tampa inva-
zinėmis (Williamson ir Brown, 1986; Jeschke ir Strayer, 2005; Jeschke, 2008). 

Sėkminga rūšių invazija dažnai priklauso ir nuo greitų evoliucinių genetinių po-
kyčių, kuriuos gali sukelti genų dreifas, poliploidizacija, vidurūšinė ar tarprūšinė hi-
bridizacija, inbrydingas ir kiti veiksniai (Bossdorf ir kt., 2005)

Jeschke ir kt. (2012) taip pat analizavo pagrindines invazijos hipotezes. Šie au-
toriai akcentuoja, kad šių hipotezių patvirtinimas empiriniais tyrimais yra nevie-
nodas. Patikimiausiomis, empiriniais tyrimais patvirtintomis, iš aukščiau aprašytų 
hipotezių laikomos neįprastų kovos būdų ir priešų nebuvimo hipotezės, mažiausia 
patikima – „dešimties“ taisyklė. Taip pat nurodoma, jog laikui bėgant kai kurių hi-
potezių reikšmingumas mažėjo. Biologines invazijas aiškinančių hipotezių patiki-
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mumo skirtumai išryškėjo ir jas taikant atskirų taksonominių grupių invazijomsa 
aiškinti. Pavyzdžiui, empiriškai įrodyta, kad „dešimties“ taisyklės hipotezė patiki-
mesnė aiškinant augalų ir bestuburių invazijas palyginti su stuburinių, o biotinio 
atsparumo ir priešų nebuvimo hipotezės vienodai statistiškai patikimos jas taikant 
įvairioms taksonominėms grupėms. Neįprastų kovos būdų panaudojimo ir priešų 
nebuvimo hipotezių reikšmė invazyvumui paaiškinti buvo empiriškai patikrinta tik 
su sausumos augalais. 

1.3.	 Augalų savybės, nulemiančios invazyvumą 

1965 metais H. Beikeris (Baker, 1965) paskelbė 14 „idealios piktžolės“ savybių. 
Nors tuo metu Beikerio pasiūlytas piktžolės apibrėžimas apėmė augalus, augančius 
žmogaus sutrikdytose augavietėse, daugelis jo tirtų piktžolių buvo invaziniai augalai. 
Taigi, galima teigti, jog savybių, nulemiančių invazijos sėkmę, paieška prasidėjo prieš 
50 metų. H. Beikeris savo darbe nurodė šias augalo savybes:

1.	 Sėklų sudygimui nereikia specialių sąlygų.
2.	 Sėklos pasižymi dideliu gyvybingumu.
3.	 Daigai auga labai greitai. 
4.	 Vegetatyvinė fazė prieš žydėjimą trunka neilgai.
5.	 Ilgą laiką subrandina pastovų sėklų kiekį.
6.	 Ne obligatiniai savidulkiai arba apomiktai.
7.	 Juos apdulkina nespecifiniai apdulkintojai arba vėjas.
8.	 Palankiomis sąlygomis subrandina daug sėklų.
9.	 Nepalankiomis sąlygomis geba produkuoti nors ir nedidelį kiekį sėklų.
10.	 Turi įvairių prisitaikymų platinimui.
11.	 Jei daugiametis, intensyviai dauginasi vegetatyviniu būdu.
12.	 Jei daugiametis, turi rizomus.
13.	 Jei daugiametis, geba regeneruoti iš šakniastiebio dalių.
14.	 Konkuruodamas su kitais augalais, išskiria tam tikras chemines medžiagas.

Rejmanek (2005) apibendrino ir pateikė šiuos invazijos proceso dėsningumus:
1.	 Sugebėjimas palaikyti individų ar populiacijų santykinai pastovų gyvybingu-

mą/prisitaikomumą įvairiose aplinkos sąlygose. Tam apibrėžti kartais vartoja-
mas terminas „gyvybingumo/prisitaikomumo homeostazė”. 
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2.	 Mažas genomo dydis gali būti pagrindinis veiksnys, lemiantis augalų invazy-
vumą pažeistose augavietėse. Jis dažnai siejamas su minimaliai trumpu genera-
cijos laiku, mažomis sėklomis, gerais daigų augimo rodikliais. 

3.	 Sumedėjusių augalų rūšių invazyvumas pažeistose augavietėse siejamas su maža 
sėklų mase (<50 mg), trumpu juveniliniu periodu (<10 metų) ir trumpais laiko tar-
pais (1-4 metai) tarp didelių kiekių sėklų susidarymo. Šios trys savybės tiesiogiai ar 
netiesiogiai prisideda prie kitų, populiacijų plėtimąsi lemiančių, veiksnių: dauginimosi 
greičio, vidutinio dauginimosi amžiaus ir plitimo tankumo. Ilgas vaisių subrandinimo 
periodas taip pat siejamas su invazyvumu. 

4.	 Kuo didesnėje natūralaus arealo teritorijoje paplitusi rūšis, tuo didesnė tikimybė, 
kad tokia rūšis taps invazine. Tai siejama su įvairesnės aplinkos toleravimu. Ve-
getatyvinis dauginimasis gali būti svarbus invazyvumo veiksnys. Tai ypač yra 
būdinga vandens ekosistemų augalams. 

5.	 Nepriklausomos nuo specifinio mutualizmo (šaknų simbiontų, apdulkintojų, sė-
klų platintojų) augalų rūšys gali įveikti daugiau abiotinių ir biotinių barjerų naujo-
je aplinkoje. 

6.	 Nepažeistose (natūraliose ar pusiau natūraliose) augalų bendrijose, kuriose ne-
trūksta vandens ir maisto medžiagų, dažniausiai įsikuria rūšys, kurioms atstovauja 
aukšti augalai. Beje, tai labiau būdinga žolinių augalų bendrijoms. Nepažeistose 
augalų bendrijose, kuriose trūksta drėgmės, dažniausiai įsikuria rūšys, kurių auga-
lai greitai užaugina gilią šaknų sistemą. 

7.	 Kai kurių invazinių rūšių plitimas labai priklauso nuo antropogeninių veiksnių. 
8. 	 Įvairūs genetiniai pokyčiai ir daugeliui invazinių rūšių būdingas fenotipinis 

plastiškumas gali palengvinti invazijas.

Tarp invazyvumą nulemiančių veiksnių nurodomos ir tam tikros augalų savybės, 
kurios susiję su dauginimusi ir sėklų platinimu. Nustatyta, kad savidulka yra sėkmin-
ga dauginimosi strategija, nepaisant to, kad ne visi lytiniu būdu besidauginantys in-
vaziniai augalai yra savidulkiai. Pannel ir Barrett (1998) nurodė, kad idealus invazinis 
augalas prisitaikydamas prie vietos sąlygų galėtų keisti apsidulkinimo būdus. Anks-
tyvosiose invazijos stadijose, kai populiacijos yra mažos, augalai turėtų apsidulkinti 
patys. Vėliau, kai populiacijos yra didelės ir apdulkintojų netrūksta, kryžminis ap-
dulkinimas naudingesnis, nes nulemia didesnį genetinį polimorfizmą. Tiriant dau-
gelio augalų invazijas nustatyta, kad stuburinių gyvūnų vykdomas sėklų platinimas 
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– lemiamas invazijos veiksnys (Rejmanek, 1996; Richardson ir kt., 2000). Netgi kai 
kuriuos didžiules sėklas turinčius augalus, pavyzdžiui, Magnifera indica, gali platinti 
stambieji žinduoliai. Natūralizavusiųjų augalų, kuriuos platina stuburiniai, nuošimtis 
gana didelis. Australijoje jis sudaro daugiau nei 50 % (Specht ir Specht, 1999).

Nustatyta, kad augalai, kurie pasižymi didesniu konkurencingumu dėl maisto 
medžiagų, sėkmingiau užima natūralias ir pusiau natūralias ekosistemas (Shea ir 
Chesson, 2002). Rūšiai tapti invazine padeda ir augalų ypatumai, dėl kurių žmonės 
pasyviai gali juos platinti.

Daug ekologų teigia, kad didelis augalų augimo greitis galėtų būti svarbus rūšies 
invazyvumo veiksnys pažeistose ar atvirose vietose, ypatingai aplinkoje, kurioje gau-
su maisto medžiagų. Tačiau tai įrodė tik keleto eksperimentų rezultatai (Pattison ir 
kt., 1998; Grotkopp ir kt., 2002). 

Invazija yra procesas, kuris susideda iš keleto stadijų. Kathleen ir kolegos (2007) 
nagrinėjo, kokie požymiai garantuoja sėkmingą“ invaziją keturiose pagrindinėse 
jos stadijose: transportavimo, kolonizacijos, įsitvirtinimo, plitimo. Reprodukcinės 
medžiagos gausa, vadinamasis „spaudimas“ (angl. propagule pressure, introduction 
effort), padidina tikimybę jai išlikti transportavimo metu (Kolar ir Lodge, 2001; Loc-
kwood ir kt., 2005). Šis veiksnys priklauso nuo to, koks kiekis ir kiek kartų įvežama 
šios medžiagos. Kitas svarbus invazijų plitimui veiksnys – rūšies naudingumas. Rū-
šys, kurios pasižymi naudingomis savybėmis, introdukuojamos pakartotinai ir tai 
padidina invazijos sėkmę. Augalų įvežimas ypač paspartėjo įkūrus Europos koloni-
jas kituose žemynuose bei suintensyvėjus prekybai tarp Naujojo pasaulio ir Europos 
(Mack ir Lonsdale, 2001; Le Maitre ir kt., 2004). Augalai tikslingai buvo pervežami 
maistui, kurui, pašarams, medicininiais tikslais. DAISIE DB duomenimis tikslingai 
įvežtų rūšių Europoje daugiau nei patekusių atsitiktinai. 52,2 % rūšių buvo atvežtos 
kaip dekoratyviniai ir sodo augalai (Lambdon ir kt., 2008). Atlikę natūralizuotų au-
galų rūšių analizę 843-juose pasaulio regionuose, apimančiuose apie 83 % žemės sau-
sumos teritorijos, van Kleunen ir kt. (2015) nustatė, kad dėl žmogaus veiklos išplito 
13168 rūšys (apie 3,9 % induočių augalų). 

Rūšys, kurios atvežamos tikslingai, turi pranašumų palyginti su atsitiktinai pate-
kusiomis, nes yra prižiūrimos ir mažiau kenčia nuo nepalankių aplinkos sąlygų ar 
mažo populiacijos dydžio sukeliamų pasekmių (Mack, 2000). Prieš atsivežant nau-
dingus augalus, domimasi palankiomis augalui augti sąlygomis. Žmonių prižiūrimi 
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augalai suformuoja stabilias populiacijas, kurios gali pasklisti už dirbtinių ekosiste-
mų ribų.

Rūšys, kurios išlieka transportavimo metu ir patenka į naują teritoriją, joje įsi-
kuria ne visada. Išlikimas priklauso nuo aplinkos sąlygų (dirvožemio tipo, klimato) 
ir nuo biotinių procesų, kurie vyksta ekosistemoje. Kolonizacijos sėkmė labai pri-
klauso ir nuo reprodukcinės medžiagos kiekio (Williamson, 1999; Richardson, 1999; 
Rejmanek, 2000; Williams ir kt., 2002; Foxcroft ir kt., 2004; Lockwood ir kt., 2005; 
Colautti ir kt., 2006). Labai nedidelio reprodukcinės medžiagos kiekio pakanka kolo-
nizuoti teritorijas, kuriose dėl augaviečių pažeidimo eliminuoti vietiniai konkurentai. 
Įsitvirtinimui vietose, kuriose intensyvi konkurencija ir atšiaurios abiotinės sąlygos, 
reikalingas didelis reprodukcinės medžiagos kiekis (Foster ir kt., 2004; Lockwood 
ir kt., 2005). Pastarąjį rodiklį labai veikia ir bendrijos ekologinis rezistentiškumas. 
Tai išsamiai tyrinėjo D‘Antonio su bendradarbiais (2001). Kai rezistentiškumas yra 
mažas, pakanka nedidelio reprodukcinės medžiagos kiekio atėjūnui įsitvirtinti ben-
drijoje ir invazijos greitis tokiu atveju bus didelis. Dideliam rezistentiškumui įveikti 
reikalingas didelis atėjūno reprodukcinės medžiagos kiekis. 

Įrodyta, kad padidėjusi genetinė įvairovė ir fenotipinis plastiškumas padidina in-
vazijos šansus (Colautti ir kt., 2006; Simberloff, 2009; Rius ir Darling, 2014, Kupcins-
kiene ir kt., 2015). Genetinė įvairovė gali padidinti tikimybę sėkmingai įsitvirtinti 
dėl daugelio priežasčių: galimybės įsikurti naujose nišose, padidėjusio atsparumo 
patogenams ir aplinkos sukeliamam stresui, išaugusio konkurencingumo (Dlugos-
ch ir Parker 2008; Prentis ir kt., 2008). Dlugosch ir Parker (2008) nustatė, kad ge-
netinės įvairovės sumažėjimas yra dažnas introdukcijos požymis ir kad daugkartinė 
introdukcija gelbsti nuo genetinės įvairovės praradimo. Prentis ir kt. (2008) teigia, 
jog nemažai invazinių augalų rūšių pasižymi sparčia adaptacija. Autoriai mano, kad 
adaptacija prie naujų aplinkos sąlygų gali įvykti per 20 kartų ir tai lemia evoliuciniai 
genetiniai pokyčiai. Vienas iš tokių pokyčių – tarprūšinė ir vidurūšinė hibridizacija. 

Hibridizacija yra  svarbus invazinių rūšių evoliucijos mechanizmas ir gali paska-
tinti ar net nulemti invazijos procesą (Ellstrand ir Schierenbeck, 2000; Vila ir kt., 
2000; Daehler ir Carino, 2001). Ji gali padidinti prisitaikomumą padidindama ge-
netinę įvairovę ir paskatindama palankių genų derinių atsiradimą (Anderson, 1948; 
Prentis ir kt., 2008). Hibridų fenotipinis kintamumas didesnis palyginti su tėvų (Rie-
seberg ir kt., 2003). Anderson ir Stebbins (1954) pastebėjo, kad hibridizacija tarp po-
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puliacijų, turinčių skirtingas genetines adaptacijos sistemas, gali prisidėti prie naujų 
adaptyvių sistemų, tinkamų naujai ekologinei nišai užimti, atsiradimo. Ellstrand ir 
Schierenbeck (2000) aprašo 28 atvejus, kai hibridizacija įvyko anksčiau nei invazija. 
Beveik visi šie teiginiai taikomi žoliniams augalams, kurių didžioji dalis – daugiame-
čiai augalai. Šie autoriai taip pat pateikia hipotezes, kurios aiškina, kaip hibridizacija 
gali paskatinti invazyvumo evoliuciją. Pirmoji hipotezė – naujų genotipų susiforma-
vimo. Ji plačiausiai paplito apibūdinant hibridizacijos vaidmenį adaptyvioje evoliu-
cijoje (Stebbins, 1974). Pavyzdžiui,  Viola riviniana ir V. reichenbachiana hibridinė 
linija sėkmingai kolonizavo kai kuriuos Centrinės Vokietijos pušynus, veikiamus 
teršalų (Neuffer ir kt., 1999). Kitas pavyzdys – Rhododendron ponticum ekotipas Di-
džiojoje Britanijoje. Jis kolonizuoja šaltesnes vietoves negu savo natyvaus paplitimo 
ribose. Platesnė ekologinė tolerancija siejama su Didžiojoje Britanijoje įvykusia šios 
rūšies hibridizacija su šalčiui tolerantiška rūšimi R. catawbiense, kilusia iš Šiaurės 
Amerikos (Milne ir Abbott, 2000). Spartina anglica alopoliploidas, kilęs iš S. mariti-
ma ir S. alterniflora, tapo dominuojančia pelkių rūšimi kai kuriose Europos šalyse. Ji 
sparčiai plinta Kinijoje, Naujojoje Zelandijoje, Australijoje, nes sudarydama plačią ir 
tankią velėną, išstumia kitas rūšis. Priešingai, šios rūšies pirmtakai paplitę labai ribo-
tai. Antroji hipotezė – genetinės įvairovės padidėjimas hibridinėse linijose atsakingas 
už evoliucinę tų linijų sėkmę (Stebbins, 1969). Trečioji hipotezė siejama su fiksuota 
heteroze. Galėtų būti, jog dėl fiksuotos heterozės padidėjęs prisitaikomumas yra tai, 
kas būtina hibridinei linijai tapti invazine. Paskutinė hipotezė padidėjusį hibridų in-
vazyvumą susieja su žalingų mutacijų atsikratymu. Žalingų mutacijų gali susikaupti 
izoliuotose mažose populiacijose. Hibridizacija tarp tokių populiacijų gali padėti su-
mažinti jų skaičių ir taip sudaryti sąlygas sparčiam plitimui. 

Be hibridizacijos, svarbus vaidmuo invazyvumo evoliucijoje tenka poliploidijai. 
Poliploidija – dažnas reiškinys gaubtasėklių evoliucijoje (Wood ir kt., 2009). Yra ži-
noma keletas neseniai kilusių invazinių poliploidų (Ainouche ir kt., 2009; Schieren-
beck ir Ellstrand 2009; Pandit ir kt., 2011). Poliploidija siejama su daugybe priva-
lumų, kurie gali skatinti invaziją, įskaitant rūšių išankstinę adaptaciją prie aplinkos 
sąlygų naujose paplitimo vietose, žalingų alelių maskavimą (Otto ir Whitton, 2000; 
Otto, 2007), vaisingumo atstatymą per chromosomų padvigubėjimą (Ainouche ir 
kt., 2009), per pokyčius dauginimosi sistemoje (Robertson ir kt., 2011). Vienas iš 
geriausiai poliploidijos svarbą sėkmingoje invazijoje iliustruojančių pavyzdžių yra 
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tetraploidas Centaurea stoebe. Ir diploidai, ir tetraploidai buvo introdukuoti į Jungti-
nes Amerikos Valstijas iš Europos, tačiau invazinėse populiacijose dominuoja tetra-
ploidai (Treier ir kt., 2009). Kitas klasikinis pavyzdys – jau minėta Spartina anglica. 
Ši rūšis yra neseniai suformavęs alopoliploidas, kuris pasižymi dideliu invazyvumu 
palyginti su tėvinėmis rūšimis, geba kolonizuoti įvairesnes augavietes ir pasižymi di-
deliu fenotipiniu plastiškumu (Ainouche ir kt., 2009). Poliploidams būdinga daugelis 
savybių, kurios leidžia jiems palaikyti aukštesnį genetinės įvairovės lygį palyginus 
su diploidais, dėl to išvengia sunkumų, su kuriais susiduria populiacijos įsikūrimo 
stadijoje (Levin, 2002).

Taip pat reikia paminėti, kad dažnai tarp įsitvirtinimo ir plitimo stadijų būna va-
dinamoji delsimo (Lag) stadija, kurios metu mažos svetimkraščių rūšių populiacijos 
prisitaiko prie naujų sąlygų (Ewel ir kt., 1999). Vykstančios daugkartinės introduk-
cijos į nevietinių rūšių plitimo ir migracijos sritis, genų srautas tarp įsitvirtinančių 
nevietinių rūšių populiacijų gali sutrumpinti laiką, praleistą delsimo fazėje (Sakai 
ir kt., 2001; Lavergne ir Molofsky, 2007). Pavyzdžiui, Kowarik (1995) apžvelgė 184 
invazines medžių rūšis, kurių kultivavimo pradžios data žinoma Vokietijos Bran-
deburgo žemėje. Vidutinis invazijos atidėjimas buvo 131 metai krūmams, 170 me-
tai – medžiams. Žolinių augalų grupėje delsimo fazė užtrunka keletą dešimtmečių 
(Pyšek ir Prach, 1999). Jei tos rūšys būtų iš anksto adaptavęsi invazijai, tikėtina, kad 
ji turėtų pasireikšti greičiau. Dietz ir Edwards (2006), apibendrindami daugelio in-
vazinių rūšių tyrimus, pasiūlė spartaus plitimo (invazijos) stadijoje išskirti pirminės 
ir antrinės invazijos fazes, kurios susiję su svetimkraštės rūšies perėjimu iš pažeistų 
antropogenizuotų augaviečių į pusiau natūralias arba natūralias. Taigi, pirminėje in-
vazijos fazėje rūšis plinta žmogaus pažeistose ir lengvai prieinamose augavietėse, o 
antroji invazijos fazė prasideda tik tada, kai rūšis turi arba įgyja pakankamą genetinį 
potencialą plisti į pusiau natūralias arba klimatiniu požiūriu sunkiau prieinamas 
augavietes.

Neabejotina, kad fenotipinis plastiškumas yra svarbus daugeliui invazinių rūšių iš 
įvairių taksonominių grupių sėkmingai įsitvirtinant skirtingose augavietėse. Tai įro-
do šie pavyzdžiai: Alliaria petiolata Naujajame Džersyje (Byers ir Quinn, 1998), Bu-
nias orientalis Vokietijoje (Dietz ir kt., 1999), Pennisetum setaceum Havajuose (Wil-
liams ir kt., 1995), Verbascum thapsus Kalifornijoje (Parker ir kt., 2003), Impatiens 
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glandulifera Centrinėje Europoje (Pahl ir kt., 2013). Daehler (2003) apžvelgė daugelio 
autorių tyrimus ir parodė, kad invazinės rūšys pasižymi didesniu fenotipiniu plastiš-
kumu palyginti su vietinėmis rūšimis. 

Svetimkraščių rūšių įsitvirtinimą veikia žolėdžiai, parazitai, patogenai, mutua-
listinė dirvos biota, apdulkintojai, platintojai. Žolėdžių ir ligų sukėlėjų nebuvimas 
gali padidinti augimo rodiklius ir tikimybę įsitvirtinti naujame regione. Augalo ir 
dirvos tarpusavio grįžtamieji ryšiai gali stipriai keisti bendrijų produktyvumą ir 
įvairovę bei gali turėti įtakos svetimkraščių rūšių invazijai. Šie ryšiai gali būti teigia-
mi ir neigiami. Neigiami, kai dirvos parazitai ir patogenai mažina augalų augimą, 
veikia tankumą. Teigiami grįžtamieji ryšiai susiję su mikoriziniais grybais, azotą 
fiksuojančiomis bakterijomis ir kita palankia dirvos biota. Nevietinės rūšys gali tie-
siogiai veikti dirvos biotos struktūrą ir funkcijas (Wolfe ir Klironomos, 2005). Tam 
tikrais atvejais nevietinės rūšys suformuoja mutualistinius ryšius, padidinančius in-
vazijos ir įsitvirtinimo galimybę ir keičiančius dirvos maisto medžiagų įsisavinimą 
(Richardson ir kt., 2000; Callaway ir kt., 2004). Pavyzdžiui, daug nevietinių rūšių 
didina azoto kiekį dirvoje, suformuodamos asociacijas su vietinėmis azotą fiksuo-
jančiomis bakterijomis (Richardson ir kt., 2000; Callaway ir kt., 2004). Azoto kiekio 
padidėjimas dirvoje gali keisti vietinių bendrijų struktūrą ir padidinti tolimesnių  
invazijų sėkmę. 

Tam, kad nevietinės rūšys įsitvirtintų naujoje teritorijoje, yra būtini ryšiai su ap-
dulkintojais ir sėklų platintojais (Richardson ir kt., 2000). Maža tikimybė, kad au-
galai, kurie turi mažai apdulkintojų ir platintojų, ras kuo juos pakeisti introdukcijos 
vietoje. Augalai, kuriuos apdulkina universalūs apdulkintojai, dauginasi vegetatyvi-
niu būdu ar yra savidulkiai, turi ryškių privalumų (Richardson ir kt., 2000). Tarp 
vietinių ir nevietinių rūšių gali vykti konkurencija ne tik dėl maisto medžiagų, bet ir 
dėl apdulkinimo (Brown ir Mitchell, 2001). 

1.4. Erigeron annuus (L.) Pers. morfologiniai požymiai,  
biologija, paplitimas

Remiantis ITIS (angl. Interagency Taxonomic Information System) duomenimis 
(2010-05-13 duomenų versija), Erigeron annuus (L.) Pers. priklauso astrinių (Aste-
raceae) šeimai šiušelės (Erigeron L.) genčiai, kurioje pagal Nesom duomenis yra apie 
400 rūšių (Nesom, 2000). Erigeron L. genties augalų įvairovės centras yra Šiaurės 
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Amerika. Gentis sudaryta iš keleto sekcijų, vienos jų – gana didelės, kitos – sudarytos 
iš keleto rūšių. Šios genties daugumos augalų rūšių bazinis chromosomų skaičius –  
x = 9 (Nesom, 1994). Tačiau egzistuoja įvairūs ploidiškumo lygiai: 2n = 2x =18, 
2n = 3x = 27, 2n = 4x =36, o taip pat pasitaiko ir aneuploidų. Phalacroloma sekcija 
sudaryta iš 2-jų rūšių, viena jų – apomiktinė, triploidinė Erigeron annuus, kita – ly-
tiškai besidauginanti, dažniausiai diploidinė – E. strigosus (Nesom, 1989; Frey, 2003; 
Frey ir kt., 2003). Abi rūšys savaime auga Amerikoje, bet introdukuotos daugelyje 
pasaulio šalių (Halliday, 1976; Holm ir kt., 1979). Vis dėlto išsamūs citologiniai ir 
morfometriniai tyrimai rodo, kad E. strigosus nėra Europoje, bet sutinkamas mor-
fologiškai panašus E. annuus morfotipas, E. annuus var. septentrionalis (Frey ir kt., 
2003). Lietuvos TSR floros (1980) duomenimis Erigeron genties augalai – vienmetės, 
dvimetės arba daugiametės žolės, kurių graižai vidutinio didumo arba smulkūs, su-
sitelkę į kekės arba šluotelės pavidalo žiedyną, retai pavieniai. Kraštiniai žiedai lie-
žuviški, piesteliniai, išsidėstę viena arba keliomis eilėmis, balti, rožiniai, violetiniai, 
tokio pat ilgio kaip skraistė arba ilgesni už ją. Viduriniai žiedai vamzdiški, dvilyčiai. 
Vaisiai plokšti, atvirkščiai kiaušiniški, plaukuoti, rečiau pliki. Lietuvoje yra dvi Eri-
geron genties rūšys: E. acer L. ir E. annuus (L.) Pers. Pastarosios rūšies augalai paly-
ginti su E. acer yra aukštesni, stambesniais graižais, liežuviški žiedai beveik dvigubai 
ilgesni už vamzdiškus. 

Lietuvoje vienmetė šiušelė (1 pav.) žinoma ir kaip Stenactis annua (L.) Nees, 
Phalacroloma septentrionale (Fern. ir Wieg.) Tzvel., Erigeron strigosus Mühlen-
berg ex Willd. ir kt. (Lietuvos TSR Flora, 1980). Tai vienmetis, kartais dvimetis, 
nuo 40 cm iki 100 cm aukščio augalas stačiu šakotu stiebu, kurio apatinė dalis ap-
augusi retais, ilgais plaukeliais, o viršutinė – trumpesniais ir į viršų palinkusiais. 
Lapai pražanginiai, ištisiniai, plaukuoti, rečiau pliki. Pamatiniai lapai 5-15 cm ilgio 
ir 1,5-4 cm pločio, kiaušiniški arba pailgai kiaušiniški, stambiai dantyti, ilgakočiai, 
žydėjimo metu dažnai būna jau nudžiūvę. Apatiniai ir viduriniai lapai 3-5 cm il-
gio, 1-3 cm pločio, atvirkščiai kiaušiniški, dantyti, susiaurėję į trumpesnį ar ilgesnį 
lapkotį; viršutiniai lapai 1,5-2 cm ilgio ir iki 0,5 cm pločio, lancetiški, lygiakraščiai, 
bekočiai. Graižai būna 1,5-1,7 cm pločio, susitelkę į viršūninę šluotelę. Kraštiniai 
žiedai liežuviški, piesteliniai, išsidėstę dviem ratais, balti, kartais melsvi, jų vaini-
kėlio atbraila 5 mm ilgio ir 0,5 mm pločio, su dviem danteliais; vamzdiški žiedai –  
geltoni, dvilyčiai. 
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1 PAV. Vienmetė šiušelė (Erigeron annuus (L.) Pers.). A – bendras augalo vaizdas, B – graižai.

Šiušelės vaisiai yra 1–1,5 mm ilgio, plokšti, lancetiški, su nevienodais skristukais: 
vamzdiškų žiedų vaisiaus skristukas iš suaugusių labai trumpų, plėnelinių, skiautėto-
mis viršūnėmis plokštelių ir 10-15 ilgų (iki 2 mm ilgio) plaukelių, o liežuviškų žiedų 
vaisiaus skristukas be plaukelių (Lietuvos TSR flora, 1980). E. annuus gerai auga atvi-
rose saulėtose vietose, nors gerai toleruoja ir pavėsį. Tai nereikli dirvožemiui rūšis, 
galinti augti žvyre ir molyje. Vienmetė šiušelė − drėgmiamėgė rūšis, gerai pakelianti 
sausrą. Trūkstant drėgmės, apatiniai lapai pagelsta ir nudžiūsta. Žiedus lanko įvairūs 
vabzdžiai, dažniausiai plėviasparniai. 

E. annuus morfologiniai požymiai labai varijuoja. Analizuojant literatūrą matyti, 
kad ypač daug diskusijų kelia kai kurių E. annuus morfotipų panašumas į E. strigosus. 
Abi rūšys labai plastiškos. Cronquist (1980) aprašė morfologinius požymius (aukštį, 
stiebo plaukuotumą, lapų gausumą, pagrindinio lapo dantytumą), pagal kuriuos šias 
rūšis galima atskirti. Vis dėlto, Stratton (1988, 1991) tyrimai parodė, kad pagrindinio 
(pamatinio) lapo ilgis, plotis, forma, o taip pat pagrindinio lapkočio ilgis labai pri-
klauso nuo augalo aprūpinimo maisto medžiagomis. Be to, pagal Cronquist (1980) 
pateiktus duomenis, yra plačiai paplitusi ir tarpinė rūšis. Šį tarpinį taksoną įvairūs 
autoriai vadino skirtingai. Pavyzdžiui, Fernald ir Wiegand (1913) apibūdino jį kaip 
E. ramosus B.S.P. var. septentrionalis Fern. & Wieg. Vėliau Fernald (1942) pateikė 

A B



• 22 •

kitą pavadinimą – E. strigosus var. septentrionalis (Fern. & Wieg.) Fern., o Wagenitz 
(1965) modifikavo jį į E. annuus ssp. septentrionalis (Fern. & Wieg.). 

Frey su kolegomis (2003) išsamiai nagrinėjo šią problemą naudodami ne tik 
morfometrinius, bet ir citologinius metodus. Buvo analizuojami ne tik skirtinguo-
se žemynuose surinkti augalų pavyzdžiai, bet ir prieinama, herbariumuose esanti, 
medžiaga. Autorius domino, ar būtų galima morfologiškai atskirti minėtus tris tak-
sonus? Daug dėmesio buvo skirta ir biologinių ypatybių, pirmiausiai dauginimosi 
būdų, analizei. Atliktas tyrimas parodė, kad Europoje nėra E. strigosus, o jį prime-
nantis morfotipas septentrionalis pagal kariotipą ir dauginimosi ypatybes turi būti 
priskirtas prie E. annuus ir turėtų vadintis E. annuus ssp. septentrionalis. Šis morfoti-
pas, kaip ir E. annuus, yra triploidas ir jam taip pat būdinga agamospermija. E. stri-
gosus yra lytiškai besidauginanti rūšis, kuri dažniausiai yra diploidinė, nors randami 
ir tetraploidiniai augalai (2n = 4x = 36). Frey (2003) aprašė E. annuus fenotipinio 
plastiškumo pasireiškimo formą, vadinamą „šienavimo efektu“. Jis pastebėjo, kad po 
šienavimo atžėlę augalai iš „annuus“ morfotipo pasikeitė į „septentrionalis“. 

E. annuus yra žiemojantis vienmetis augalas, bet pavieniai individai gali būti dvi-
mečiai ar trumpai gyvenantys daugiamečiai. Pastarieji dažniau sutinkami kalnuotose 
vietovėse arba šienaujamuose plotuose. Vienmetės šiušelės sėklos subręsta vėlai va-
sarą, sudygę augalai peržiemoja skrotelių stadijoje, o vasarą užaugina stiebus ir pra-
žysta. 

E. annuus yra apomiktinė rūšis, gemalą formuojanti mejozinės diplosporijos 
būdu (Gustafsson, 1946). Mejozinės diplosporijos atveju gemalo maišelis išsivysto iš 
motininės megagametofito ląstelės tiesiogiai mitozės būdu. Mejozė nevyksta, tačiau 
susidaro tipiškas 7-ių ląstelių gemalo maišelis (Rančelis, 2008). Nustatyta, kad retkar-
čiais, įvyksta ir lytinis dauginimasis, dėl to E. annuus laikoma fakultatyviniu apomik-
tu (Noyes, 2000; Edwards ir kt., 2006). Per sezoną kiekvienas E. annuus augalas gali 
subrandinti iki 50000 smulkių, vėjo platinamų sėklų (Stratton, 1989). Stratton (1991) 
nustatė, kad didžiausias (64 %) vidutinis sėklų daigumas buvo 19 °C temperatūro-
je. Keliant temperatūrą vidutinis sudygimo laikas mažėjo linijiškai nuo 11,8 dienos 
(esant 10 °C temperatūrai) iki 5,4 dienos (esant 30 °C temperatūrai). 

Trtikova (2009) tyrė, kaip šienavimas ir konkurencija veikia E. annuus augimą ir 
dauginimąsi Šveicarijos Alpėse skirtingame aukštyje (400 m ir 1000 m). Konkurenci-
ja palyginti su kontrole neigiamai veikė vegetatyvinį augimą abejose tyrimo vietose, 
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ypač toje vietoje, kuri buvo 1000 m aukštyje; neturėjo įtakos žiedynų skaičiui 400 m 
aukštyje, tačiau augalų, augusių 1000 m aukštyje, žiedynų skaičius sumažėjo 13 %. Po 
šienavimo augalai ataugo abiejuose tyrimo vietose. 400 m aukštyje šienavimas padi-
dino žiedynų skaičių 28 %, bet tiek pat sumažino 1000 m aukštyje. Taigi, šie tyrimai 
rodo, kad E. annnuus gali gerai toleruoti ir konkurenciją, ir šienavimą žemesnėse 
altitudėse, bet aukščiau kalnuose šie veiksniai apriboja jos plitimą.

Trtikova su bendradarbiais (2010) paskelbė tyrimų, kuriuose analizavo rūšies 
fenotipinio plastiškumo ir vietinės adaptacijos įtaką E. annuus prisitaikymui augti 
įvairiame aukštyje (400 m ir 1000 m), rezultatus. Įprasta šios rūšies paplitimo zona 
yra 400 m virš jūros lygio, o 1000 m – viršutinė rūšies paplitimo riba Alpėse. Augalai, 
augę skirtinguose aukščiausiuose virš jūros lygio, buvo tiriami vienodomis sąlygomis 
Tyrimai parodė, kad šiušelės vienodai gerai auga abiejose tyrimo vietose. Tačiau 27 % 
daigų, rudenį pasodintų 1000 m aukštyje esančiame sklype, žiemą žuvo. Šiame aukš-
tyje augalai lėčiau vystėsi, o žiedynų skaičius buvo 39 % mažesnis palyginti su augalų, 
kurie augo 400 m aukštyje. Tačiau sėklos, kurios subrendo 1000 m aukštyje, buvo 
didesnės. Tyrimas atskleidė, kad augalų augimas ir dauginimasis nepriklausė nuo jų 
ankstesnės augimo vietos. Šie rezultatai parodė, kad rūšies išgyvenimas skirtingose 
altitudėse nepriklausė nuo adaptacijos vietos sąlygoms. Tokios adaptacijos nebuvi-
mas matyt ir nulemia rūšies paplitimo ribas Alpėse.

Minėtame Frey su kolegomis darbe (2003) buvo paskelbta, kad E. annuus ne tik 
gerai atauga po šienavimo, bet, būdama plastiška rūšis, parodo ir stiprų atsaką į šie-
navimą: pasikeičia lapų forma, kuri kartais gali suklaidinti nustatant taksoną. Trti-
kovos (2009) atliktame eksperimente augalai, kurie buvo auginami konkurencinės 
kovos su kitais žoliniais augalais sąlygomis, turėjo reikšmingai mažiau stiebų, bet 
daugiau žiedynų ant stiebo palyginti su kontrolės augalais. Šienaujami augalai turėjo 
daugiau stiebų, bet mažiau lapų ir žiedynų ant stiebo nei kontroliniai augalai. Tiek 
esant konkurencijai, tiek šienaujant, mažiau stiebų, lapų ir žiedynų turėjo augalai, ku-
rie augo 1000 m aukštyje palyginti su augusiais 400 m aukštyje. Reikšmingai skyrėsi 
ir lapų forma. Prieš šienavimą siauresni lapai buvo tų augalų, kurie augo 1000 metrų 
aukštyje, o 400 m aukštyje augusių šiušelių lapai buvo siauresni po šienavimo. 

Kaip minėta, E. annuus yra triploidas. Kariologinius E. annuus tyrimus atliko 
daugelis mokslininkų: Tahara (1921), Huziwara (1958), Montgomery ir Yang (1960), 
Arano (1965). Bijok ir kt. (1972) atliko E. annuus Lenkijos populiacijų kariologinę 
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analizę. Visų tirtų E. annuus pavyzdžių chromosomų skaičius buvo 2n = 3x = 27. Frey 
ir kt. (2003) paskelbė išsamius E. annuus citologinius tyrimus. Augalai kariotipavi-
mui buvo išauginti iš sėklų, surinktų Europoje (Italijoje, Prancūzijoje, Vokietijoje) ir 
Jungtinėse Amerikos Valstijose (Floridoje, Pietų, Šiaurės Karolinoje). Visuose tirtuo-
se E. annuus pavyzdžiuose nustatytas vienodas chromosomų skaičius (2n = 3x = 27). 
Autoriai patikrino ir anksčiau publikuotus iš herbariumų paimtų E. annuus pavyz-
džių chromosomų skaičiaus tyrimų rezultatus. Buvo išanalizuoti 27 E. annuus her-
bariumo pavyzdžiai iš Šiaurės Amerikos ir 17 iš kitų pasaulio šalių. Visų jų, išskyrus 
vieno, chromosomų skaičius buvo 2n = 3x = 27. Pavyzdyje iš Šiaurės Amerikos buvo 
nustatyta 18 chromosomų.

E. annuus yra savaiminė rūšis Šiaurės Amerikos rytuose (Stratton, 1992). Natū-
ralaus paplitimo ribose vienmetė šiušelė aptinkama prerijose, bet gali būti randama 
ir pažeistose, žmogaus veiklą patiriančiose augavietėse, panašiose į tas, kuriose šis 
augalas auga Vakarų Europoje (Wilson ir Hartnett, 1998; Edwards ir kt., 2006). Šiuo 
metu rūšis paplitusi beveik visoje Šiaurės Amerikoje (2 pav.).

2 PAV. Erigeron annuus 
paplitimas Jungtinėse 
Amerikos Valstijose ir 
Kanadoje (Flora of North 
America; http://luirig.
altervista.org/schedenam/
fnam.php?taxon=Erigeron+ 
annuus)
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17 amžiuje E. annuus kaip dekoratyvinis augalas buvo atvežtas į Europą ir ypač 
plačiai paplito (Halliday, 1976; Rothmaler ir kt., 1994) ruderalinėse augavietėse 
(Cronquist, 1995). 1635 m. Europoje E. annuus pradėtas auginti Paryžiaus botanikos 
sode, po to galimai perkeltas į Anglijos botanikos sodus ir, tikriausiai, vykdant augalų 
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mainus, pateko ir į kitus botanikos sodus (Edwards ir kt. 2006). Nuo 18 amžiaus išli-
kę įrašai apie E. annuus auginimą įvairiuose Vokietijos miestuose, o nuo 19 amžiaus 
vidurio nuoroda į šią rūšį yra beveik visuose Vidurio Europos florą aprašančiuose 
leidiniuose. Pirmasis įrašas herbariume apie šios rūšies natūralizaciją Šveicarijoje 
buvo padarytas 1828 metais (Frey ir kt., 2003). Remiantis Lauber ir Wagner (1998), 
E. annuus plitimo laikotarpis Šveicarijoje buvo nuo 1770-ųjų metų iki 1870-ųjų. Da-
bar E. annuus augalai plačiai paplitę daugumoje didžiųjų Šveicarijos miestų, tokių 
kaip Ciurichas, Bazelis ir kt. Šveicarijoje dažniausiai jis aptinkamas žemumose ir Al-
pėse iki 1000 m aukštyje, bet buvo surastas ir 1790 m aukštyje (Becker ir kt., 2005). 
Atšiauresnės klimato sąlygos riboja E. annuus paplitimą didesniame nei 1000  m 
aukštyje Šveicarijos Alpėse. Klimato atšilimas gali paskatinti šios rūšies paplitimą, 
sumažindamas augalų žuvimą žiemos metu ir padidindamas galimybę subrandinti 
sėklas iki augimo sezono pabaigos.

Manoma, kad Lietuvą E. annuus pasiekė iš Vakarų Europos 19 amžiaus pabaigo-
je. Tikriausiai, buvo atvežtas kaip dekoratyvus augalas ir išplito ekosistemose (Ku-
previčius, 1931; Mowszowicz, 1938). Pirmajame darbe, skirtame Lietuvos svetim-
kraščių rūšių inventorizacijai, vienmetė šiušelė minima kaip reta rūšis (Natkevičaitė, 
1951). Dabar Lietuvoje šios rūšies augalai yra intensyvaus plitimo stadijoje (Patam-
sytė ir kt., 2013). Dažniausiai auga pakelėse, apleistuose laukuose, prie upių, ežerų, 
kaip piktžolės paplitę miestuose, daugiausia pietų ir pietryčių regionuose. Vienmetė 
šiušelė įtraukta į Lietuvos invazinių augalų sąrašą (Gudžinskas, 1997; NOBANIS; 
Lietuvos Respublikos aplinkos ministro 2015 m. liepos 20 d. įsakymo Nr. D1-551 
redakcija).

1.5.	Erigeron annuus genetiniai ypatumai

Vienmetės šiušelės molekuliniai genetiniai tyrimai buvo atliekami naudojant tar-
prūšinę hibridizaciją ir molekulinių žymenų metodus. Jie buvo pritaikyti nustatant 
lokusus, kontroliuojančius partenogenezę ir agamospermiją, o taip pat vidurūšinį 
polimorfizmą bei populiacijų genetinę struktūrą. Žiedinių augalų sėklų susidarymas 
nelytiniu būdu (agamospermija) vykstant gametofitinei apomiksei dažniausiai yra 
susijęs su neredukuoto megagametofito susidarymu ir neredukuotos kiaušialąstės 
vystymusi į embrioną. Noyes ir Rieseberg (2000) tyrė šį reiškinį ir jo genetinę de-
terminaciją šiušelėse. F1 hibridų tarp E. annuus ir E. strigosus analizė, panaudojant 
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AFLP žymenis ir nustatant jų sankibą su tokiais požymiais kaip diplosporija (neredu-
kuotų megasporų susidarymas) ir partenogenezė, parodė, kad šie požymiai paveldi-
mi nepriklausomai. Kitame, tais pačiais metais paskelbtame, darbe šie autoriai, tirda-
mi RAPD žymenų paveldėjimą tarprūšiniuose hibriduose nustatė, kad diplosporiją 
šiušelėje kontroliuoja vienas genetinis lokusas, turintis du alelius (Noyes ir Rieseberg, 
2000). Vis dėlto naujausi E. annuus tyrimai susiję su invazyvumo ir populiacijų ge-
netinės struktūros analize. Nors šios rūšies lytinis dauginimasis tiesiogiai neįrody-
tas, tačiau daugelis vienmetės šiušelės populiacijų pasižymi gana dideliu genetiniu 
polimorfizmu. Pirmiausiai tai buvo pademonstruota atlikus baltymų polimorfizmo 
tyrimus. Hancock ir Wilson (1976), tirdami keturis izozimų lokusus trijose greta įsi-
kūrusiose E. annuus populiacijose, nustatė iš viso 17 genotipų. Panašius rezultatus 
gavo ir Stratton (1988), kuris taip pat tyrė keturis izozimų lokusus. Populiacijoje nu-
statė vidutiniškai po 7,2 polimorfinio genotipo. Stratton taip pat parodė (1992), kad 
apie 10-15 % E. annuus žiedadulkių yra gyvybingos, o Noyes (2000) nustatė, kad šie 
apomiktiniai augalai visgi gali sudaryti apie 0,4 % mejozinių gametofitų. Taigi šie re-
zultatai parodė, kad vienmetė šiušelė retkarčiais dauginasi lytiškai, o tai ir lemia gana 
didelę populiacijų genetinę įvairovę. Dar akivaizdesni šio reiškinio įrodymai buvo 
gauti naudojant DNR žymenis (Edwards ir kt., 2006). 

Tiriant E. annuus augalų, augančių Ciuricho mieste, RAPD fenotipų įvairovę, 
buvo surinkti ir ištirti 134 augalai, imant po vieną augalą iš kiekvieno 1 km ilgio 
kraštinę turinčio kvadrato, į kuriuos pagal tyrimų schemą buvo padalintas miestas. 
Iš viso buvo nustatytas 71 RAPD fenotipas. 52 RAPD fenotipai buvo aptikti tik vieną 
kartą, 9 – du kartus. Keletas RAPD fenotipų pasitaikė dažnai, vienas buvo užfiksuotas 
14 kartų, kitas – 12 (Frey, 2003). Buvo tiriama E. annuus populiacijų iš 21 Šveicarijos 
miesto RAPD fenotipų įvairovė. Augalai buvo renkami iš vienos tam tikro miesto po-
puliacijos, mažiausias atstumas tarp augalų – 2 metrai. Ištyrus 146 augalus nustatyta 
60 RAPD fenotipų. Rezultatai parodė, kad skirtingų miestų populiacijų RAPD feno-
tipų įvairovė labai nevienoda. Kūro (Chur), Šafhauzeno (Schafhausen), Siono mies-
tų populiacijų augalai buvo to paties fenotipo. Labiausiai polimorfiška buvo Berno 
populiacija (ištyrus 8 augalus joje buvo nustatyti 7 RAPD fenotipai ). Tačiau, nebuvo 
nustatyta koreliacijos tarp fenotipų įvairovės ir populiacijos dydžio. Tyrimai parodė, 
kad kai augalai miestuose buvo renkami dideliu atstumu (ne mažesniu nei 500 m) 
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vienas nuo kito, RAPD fenotipų įvairovė buvo daug didesnė: ištyrus 10 augalų iš 
St. Gallen miesto populiacijos buvo nustatyta 10 RAPD fenotipų, ištyrus po 15 augalų 
iš Baselio ir Lugano miestų populiacijų – 13, ištyrus 13 augalų iš Ženevos populiaci-
jos – 11, o ištyrus 15 iš Berno populiacijos – 11 (Frey, 2003). Rezultatai parodė, kad 
mažose vietinėse populiacijose įprasta rasti daug to paties RAPD fenotipo augalų. 
Tačiau, kai augalus skiria keli šimtai metrų, jie dažniausiai skiriasi genetiškai. Tokią 
erdvinę struktūrą būtų galima paaiškinti tuo, kad atsitiktinis lytinis dauginimasis su-
kuria naujus genotipus; nelytinis dauginimasis apomiksės būdu sukuria daugiau to 
paties genotipo individų, o gamtinė atranka nulemia genotipų sėkmę.

Edwards ir kt. (2006), naudodami RAPD metodą, palygino E. annuus natyvių 
populiacijų iš Šiaurės Amerikos ir invazinių Europos populiacijų genetinę įvairovę. 
Pagrindinė prielaida šiems tyrimams atlikti buvo jau anksčiau aprašyti invazinėse po-
puliacijose vykstantys evoliuciniai procesai, kurie nulemia genetinių skirtumų tarp 
natyvių ir invazinių kai kurių rūšių populiacijų atsiradimą (Ellstrand ir Schierenbeck 
2000; Sakai ir kt., 2001; Leger ir Rice, 2003). Tyrimams buvo surinkta 400 pavyz-
džių iš 80-ties populiacijų Europoje ir 219 pavyzdžių iš 57-ių populiacijų Jungtinėse 
Amerikos Valstijose. Autoriai nustatė didelį RAPD fenotipų polimorfizmą. Iš viso 
buvo nustatytas 201 RAPD fenotipas (134 fenotipai augaluose iš Jungtinių Amerikos 
Valstijų populiacijų, 67 – iš Europos). Dauguma RAPD fenotipų buvo užfiksuoti tik 
vieną ar du kartus, bet keletas buvo aptinkami labai dažnai. Trys dažniausiai pasitai-
kantys RAPD fenotipai buvo nustatyti atitinkamai 55, 64, 65 kartus. Tarp dažniausiai 
pasitaikančių ir tie devyni, kurie buvo randami ir Europos populiacijose, ir Jungtinių 
Amerikos Valstijų. Kaip matyti iš pateiktų skaičių, fenotipų įvairovė buvo didesnė na-
tyviose populiacijose. Tačiau kai kurie RAPD fenotipai buvo būdingi tik invazinėms 
Europos populiacijoms. Šie rezultatai dar kartą parodė, kad lytinis dauginimasis ir jo 
metu vykstanti genetinė rekombinacija yra svarbūs procesai, nulemiantys E. annuus 
genetinę struktūrą. Taip pat buvo pastebėta, kad kai kurios vienmetės šiušelės gene-
tinės linijos buvo labiau apomiksinės nei kitos ir suvaidino svarbų vaidmenį rūšiai 
plintant Europos žemyne.  

Trtikova ir kt. (2011) taip pat tyrė, ar adaptacija prie vietinių sąlygų buvo svar-
bi E. annuus paplitimui Alpių kalnuose, kuriuose ši rūšis pasiekia maždaug 1000 m 
aukštį. Buvo palyginti augalų, įsikūrusių skirtinguose aukščiuose, morfologiniai 
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požymiai, genetinio kintamumo populiacijose priklausomybė nuo altitudės, retų ir 
dažnų genotipų paplitimo skirtinguose aukščiuose dėsningumai. Šie mokslininkai 
taip pat tyrė, kokią įtaką šiušelių biologinėms savybėms turėjo rūšies plitimą ribo-
jančios sąlygos. Lauko bandymai parodė, kad nepaisant to, jog E. annuus retai auga 
didesniame nei 1000 m aukštyje, šios sąlygos neturėjo įtakos augalų morfologijai. Ste-
bimas santykinai geras augalų prisitaikymas augti netgi ribiniame rūšies paplitimui 
aukštyje, rodo, kad rūšiai būdingas didelis fenotipinis plastiškumas. Tačiau atlikus 
AFLP tyrimus, buvo pastebėtas genetinės įvairovės sumažėjimas aukštai įsikūrusiose 
populiacijose. Be to aukštumų (711–1100 m aukštyje) populiacijos buvo labiau dife-
rencijuotos (Gst = 0,55) palyginti su žemumose (200-530 m aukštyje) įsikūrusiomis 
populiacijomis, kurių genetinės diferenciacijos koeficientas Gst = 0,33. Lauko ban-
dymai taip pat parodė, kad reti, tik vienoje populiacijoje nustatyti genotipai augo ir 
vešėjo prasčiau, palyginti su plačiai paplitusiais genotipais. Retų genotipų reproduk-
cinis potencialas taip pat buvo prastesnis. Autoriai nenustatė adaptacinių pokyčių ge-
notipų lygmenyje ir padarė išvadą, kad altitudės poveikis genotipų įsitvirtinimui yra 
mažas, o stebimus genetinės įvairovės pasiskirstymo dėsningumus nulemia atsitikti-
nis lytinis dauginimasis, sėklų išbarstymas ir žuvimas, kuriam altitudė neturi didelės 
įtakos. Tokią situaciją, kai kalnų populiacijose yra mažesnė genetinė įvairovė, autoriai 
aiškina šių populiacijų nutolimu nuo rūšies didelio išplitimo vietų žemumose. Dėl to 
didesniuose aukščiuose augančioms populiacijoms tenka daug mažesnis sėklų kiekis. 
Tai, kad kalnų populiacijų genetinė diferenciacija didesnė ir tai, kad daug potencialių 
vietų, kurios tinkamos populiacijoms įsikurti, yra neužimtos, rodo, kad žiemą dalis 
kalnų populiacijų žūsta ir yra periodiškai atkuriamos iš žemumų populiacijų geneti-
nės medžiagos. Todėl didesnę diferenciaciją lemia ne adaptacija, o pradininko efektas 
ir mažesnė reprodukcinės medžiagos skvarba palyginti su žemumų populiacijomis. 
Svetimkraščių rūšių plitimas naujose teritorijose dažnai susijęs su pradininko efektu. 
Yra nemažai duomenų, kurie parodo, kad šis reiškinys gali būti susijęs su greitais ge-
netiniais ir morfologiniais rūšies pokyčiais (3 pav.). Į naują teritoriją patenka tik dalis 
genetinės įvairovės, kuri aptinkama tuose arealuose, kuriuose rūšis yra vietinė (Nei ir 
kt., 1975; Barrett ir Husband, 1990). Nei ir kt., (1975) parodė, kad genetinės įvairovės 
netekimui įtakos turi efektyvus minimalus (ar pradinis) populiacijos dydis (Ne) ir 
populiacijos augimo greitis. Daugelio tyrimų rezultatai patvirtino, kad mažesnis Ne ir 
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populiacijos augimo greitis turi įtakos alelių, ypač tų, kurie yra reti, praradimui (Le-
berg, 1992; England ir kt., 2003; Eldridge ir kt., 2004). Taip pat nustatyta, kad daug-
kartinė, ilgą laiką trunkanti, introdukcija didina genetinę įvairovę ir alelių variacijas 
(4 pav.) (Novak ir Mack, 2005).

3 PAV. Pradininko efekto pasireiškimas introdukuotose populiacijose. Pradininko efektas suke-
lia genetinės įvairovės praradimą invaziniame areale. Introdukuotos populiacijos gali įsikurti, jei 
bus lokaliai adaptuotos  (Viard ir Comtet, 2015)

Pradininko efekto stiprumas labai priklauso nuo introdukcijų ir introdukuojamų 
individų, kuriuos apriboja rūšies populiacijų genetinė struktūra natyviame areale, 
skaičiaus (Shirk ir kt., 2014). Genetinės įvairovės pasiskirstymas natyviame areale 
gali būti svarbus veiksnys apsprendžiantis genetinės įvairovės dalį, kuri pateks su 
pradine reprodukcine medžiaga į naują teritoriją. Pavyzdžiui, jeigu natyvios popu-
liacijos yra mažai genetiškai diferencijuotos, tai didžioji genetinės įvairovės dalis bus 
populiacijų viduje. Dėl to vienos introdukcijos metu potencialiai ji gali būti pernešta 
į invazinį arealą ir tokiu būdu gali būti sumažintas pradininko efektas. Tačiau, jeigu 
vietinės populiacijos yra labai diferencijuotos (labai išreikšta jų genetinė struktūra), 
tai atskiros introdukcijos metu į invazinį arealą pateks mažesnė dalis natyvių popu-
liacijų alelių, dėl to sustiprės pradininko efektas.
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4 PAV. Populiacijų genetinė struktūra esant introdukuojamos reprodukcinės medžiagos gausai. 
Vykstant daugkartinėms introdukcijoms invazinėse populiacijose palyginti su vietinėmis gene-
tinė įvairovė nesumažėja. A –genetinė įvairovė introdukuotose populiacijose bėgant laikui gali 
išlikti jeigu yra adaptyvi arba neutrali, B – gali susidaryti nauji genetiniai variantai (žali skritu-
liai), adaptuoti vietos sąlygoms, jeigu vyks populiacijų maišymasis (hibridizacija), C – gali keistis 
alelių dažnis, jeigu esamą genetinę įvairovę veiks atranka (Viard ir Comtet, 2015)

1.6.	E. annuus alelopatijos tyrimų apžvalga 

Alelopatijos reiškinį XX amžiaus pradžioje aptiko Hansas Molish, tyrinėdamas 
etileno poveikį augalų augimui. Jis pasiūlė ir terminą “alelopatija“ (gr. allelon – tar-
pusavio + pathos – poveikis). Tuo metu alelopatiją jis aprašė kaip teigiamą ar neigia-
mą biocheminę organizmų sąveiką (Chou, 2006). Vėliau ši sąvoka buvo išplėsta, į jos 
apibrėžimą įtraukiant ir sąveiką tarp aukštesniųjų augalų. Šiuo metu sukaupta daug 
mokslinės informacijos apie augalų atsako į įvairius stresą sukeliančius veiksnius 
molekulinius ir genetinius mechanizmus. Tačiau apie augalo išskiriamų junginių 
poveikio „kaimyniniams“ augalams ir atsako į jį mechanizmai dar nepakankamai 
aiškūs (Chou, 2006; Bogatek ir Gniazdowska, 2007; Blair ir kt., 2009; Kamal, 2011; 
Lorenzo ir kt., 2010; Gulzar ir Siddiqui, 2014).  Pastaruoju metu didėja dėmesys 
alelopatijai ir kaip vienam iš augalų invazijos mechanizmų. Nustatyta, kad kai ku-
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rie augalų išskiriami alelopatiniai junginiai, pavyzdžiui juglonas, išskirtas iš juodo-
jo riešutmedžio Juglans nigra L. (Babula ir kt., 2014) turi didelės įtakos sėklų dai-
gumui ir augalų augimui. Išsamiai ištirtas invazinių augalų, pavyzdžiui, mimozos 
Acacia dealbata Link (Lorenzo ir kt., 2010); rykštenės Solidago canadensis (Yuan 
ir kt., 2013, Dong ir kt., 2015), Eurazijos varpotosios plunksnalapės Myriophyllum 
spicatum L. (Zhu ir Georgian, 2014) alelopatinis potencialas. Daugeliu atvejų šie 
invaziniai augalai slopino vietinių augalų augimą (mažėjo sėklų daigumas, trumpėjo 
stiebų ir šaknų ilgiai). 

Csiszár ir kt., (2009), naudodama Szabo metodą (1997), įvertino Vengrijos in-
vazinių ir potencialiai invazinių neofitų alelopatinį potencialą. Buvo ištirta 14 su-
medėjusių augalų rūšių ir 20 žolinių, iš kurių viena – E. annuus. Augalų alelopatinis 
potencialas buvo tiriamas stebint ir palyginant atskirų rūšių augalų vandeninių eks-
traktų ir juglono poveikį Sinapsis alba L. sėklų daigumui, šaknų ir stiebų ilgiui. Gauti 
rezultatai parodė, kad E. annuus augalai, kaip ir dauguma tirtų rūšių augalų, pasižymi 
alelopatinėmis savybėmis. Iš E. annuus žiedų buvo išskirta (5-Butyl-3-oxo-2,3-dihy-
drofuran-2-yl)-acto rūgštis arba kitaip vadinama erigeroninė rūgštis, kuri pasižymi 
sėklų daigumą slopinančiu poveikiu (Oh ir kt., 2002). Šiame tyrime buvo nustaty-
ti dar trys aktyvūs junginiai, kurie slopino salotų sėklų daigumą. Gogoi ir Argade 
(2006) atliko išsamią erigeroninės rūgšties cheminę analizę.

Tirdami E. annuus invazyvumo mechanizmus, Junhong ir kt. (2007) naudojo 
skirtingos koncentracijos vandeninius E. annuus ekstraktus, kuriais veikė keturių 
rūšių (L. sativa, C. sativus, B. campestris ir R. sativus) augalų sėklas ir daigus. Buvo 
pastebėta, kad didinant ekstraktų koncentracijas, stiprėjo slopinamasis jų poveikis 
sėklų daigumui. Pagrindinės šaknies augimą stipriai slopino ir mažesnės, ir didesnės 
koncentracijos E. annuus ekstraktai. Tiriant daigų augimą, mažos vandeninių eks-
traktų koncentracijos skatino daigų augimą, o didelės – slopino. Šie rezultatai rodo, 
kad E. annuus pasižymi alelopatiniu poveikiu, dėl kurio labai sumažėja sėklų daigu-
mas ir pagrindinės šaknies augimas. 

Xiao-yong ir kt. (2009) tyrė 20-ties rūšių, tarp jų ir E. annuus, augalų įvairių or-
ganų alelopatinį potencialą. Augalų organai buvo sumalami ir įterpiami į agarizuotą 
terpę, ant kurios buvo auginami salotų daigai. Salotų daigų augimą slopino visų tiria-
mų sumaltų augalo organų (lapų, žiedų, šaknų, stiebų) mėginiai. Ypač stipriai buvo 
slopinamas poskilčio augimas. 



• 32 •

Park ir kt. (2011), ištyrę  Eupatorium rugosum ir E. annuus augalų lapų vande-
ninių ekstraktų alelopatinį poveikį Lactuca sativa ir Raphanus raphanistroides ša-
kniaplaukių vystymuisi, nustatė, kad didinant abiejų rūšių tiriamųjų augalų lapų 
ekstraktų koncentracijas, stiprėjo šakniaplaukių vystymosi slopinamas. E. rugosum 
ir E. annuus vandeniniai ekstraktai slopino L. sativa ir R. raphanistroides ankstyvąjį 
augimą, tačiau stipresnis alelopatinis efektas buvo ekstraktais veikiant L. sativa nei 
R. raphanistroides. 

Vieni naujausių tyrimų (Fabbro ir kt., 2014), kurių metu buvo tiriama trijų Eu-
ropos invazinių augalų rūšių (Solidago gigantea, Impatiens glandulifera, E. annuus) 
alelopatija, parodė, kad šių rūšių augalai labiau slopina vietinių augalų sėklų sudygi-
mą palyginti su kaimyniniais vietinių bendrijų augalais. Jie palygino vietinių rūšių, 
kurios buvo pasėtos bandomuosiuose ploteliuose kartu su invazinėmis rūšimis ir be 
jų, sėklų daigumą. Norėdami sumažinti potencialių alelopatinių junginių poveikį, ty-
rėjai praturtino pusę tokių plotelių aktyvuota anglimi. Sėklų daigumas buvo stebimas 
9-ias savaites. Jis nesiskyrė plotuose su invazinėmis rūšimis ir be jų. Po aktyvintos 
anglies poveikio padidėjo sėklų daigumas. Toks aktyvuotos anglies poveikis buvo pa-
našus abiejų tipų ploteliuose augusiems augalams. Tai rodo, kad invazinės rūšys aug-
damos gamtinėse sąlygose, kurios buvo panaudotos šiame eksperimente, neslopina 
sėklų daigumo labiau, nei vietinių bendrijų augalai. Visgi yra bent du būdai paaiškinti 
tam, kodėl gauti rezultatai panašūs tiriant tiek invazinių, tiek ir neinvazinių rūšių 
fitotoksinį poveikį. Pirma, atstumas tarp plotelių su invazinėmis rūšimis ir be jų ga-
lėjo būti nepakankamai didelis, ir invazinių augalų išskiriami alelopatiniai junginiai 
galėjo pasklisti į plotelius, kuriuose nebuvo invazinių rūšių augalų. Antra, aktyvinta 
anglis potencialiai gali pakeisti dirvožemio savybes, tokias kaip augalams prieinamų 
fosforo ir kitų elementų kiekius, vandens išlaikymą, rūgštingumą ir kt. 

Kai kurie autoriai mano, kad bandymai atliekami Petri lėkštelėse gali pervertinti 
alelopatinį efektą palyginti su lauko sąlygomis (Keeley, 1988), kurioms esant gali vyk-
ti alelochemikalų transformacija dėl organinių ir neorganinių dirvos junginių povei-
kio, dėl adsorbcijos ant dirvožemio dalelių ir kt. (Brückner ir Szabo, 2001). Vykstant 
šiems sudėtingiems procesams, alelopatiniai junginiai gali prarasti alelopatinį efektą, 
bet taip pat gali jį ir išlaikyti. Atsižvelgiant į tai galima teigti, jog in vitro tyrimai yra 
tinkami alelopatinio potencialo įvertinimui, bet šį efektą rekomenduojama patikrinti 
ir lauko bandymuose.



• 33 •

Nepaisant to, kad invazinių augalų populiacijų genetiniai tyrimai pasaulyje vyk-
domi jau daugiau nei pusę amžiaus, Lietuvoje, kaip ir kitose Baltijos šalyse, jie pra-
dėti dar visai neseniai. Norėdami praplėsti šių tyrimų Lietuvoje mastą, šiame darbe 
tyrėme sparčiai plintančios vienmetės šiušelės, kuri atstovauja invazijomis gausią As-
teraceae šeimą, populiacijų genetinę įvairovę, plitimo dinamiką ir invazyvumą skati-
nančius mechanizmus. 
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II. TYRIMŲ MEDŽIAGA IR METODAI

1.  E. annuus (L.) Pers. populiacijų augalinė medžiaga

Lietuvos populiacijų genetinės įvairovės tyrimas. E. annuus Lietuvos populia-
cijų genetinei įvairovei tirti augalai buvo renkami 29-iose populiacijose. Surinktų 
pavyzdžių skaičius priklausė nuo populiacijos dydžio ir svyravo nuo 5 iki 12. Iš viso 
buvo surinkti 328 pavyzdžiai (1 lentelė).

1 LENTELĖ. Lietuvos E. annuus populiacijos, jų augaviečių koordinatės ir charakteristika

Nr. Populiacija N Koordinatės
(ilg. R; plat. Š) Augavietė

1 Užutrakis 12 54°39‘50“, 24°56‘40“ Neganoma/nešienaujama pieva
2 Giedraičiai 12 55°02‘46“, 25°15‘20“ Neganoma/nešienaujama pieva
3 Vilnius A 12 55°02‘53“, 26°13‘26“ Dirbtinis šlaitas netoli gatvės
4 N. Janavas 12 54°02‘53“, 26°13‘26“ Neganoma/nešienaujama pieva
5 Vilnius B 12 54°42‘06“, 25°14‘06“ Prie takelio per pušyną
6 Pagiriai A 12 54°34‘11“, 25°12‘14“ Neeksplotuojamų fermų teritorija
7 Roduka 12 54°06‘53“, 24°14‘51“ Jaunas pušynas
8 Daniliškės 12 54°35‘48“, 25°08‘45“ Neganoma/nešienaujama pieva
9 Marijampolė 12 54°33‘47“, 23°18‘57“ Sodas

10 Pagiriai B 12 54°34‘59“, 25°10‘36“ Gyvenvietė
11 N. Vilnia 12 54°41‘40“, 25°25‘44“ Uždaryto fabriko teritorija
12 Bezdonys 12 54°47‘07“, 25°33‘13“ Ganoma/šienaujama pieva
13 Gelgaudiškis 12 55°04‘37“, 22°51‘30“ Jaunas pušynas
14 Kėdainiai 12 55°18‘36“, 23°58‘35“ Teritorija prie geležinkelio
15 Jurbarkas 12 55°04‘55“, 22°46‘51“ Naujas gyvenamasis rajonas
16 Vilnius C 10 54°43‘41“, 25°15‘01“ Pieva prie aukštos įtampos linijos
17 Lielius 12 54°34‘28“, 24°22‘27“ Pakelė
18 Babtai 6 55°04‘58“, 23°48‘03“ Neganoma/nešienaujama pieva
19 Vilnius D 12 54°39‘44“, 25°14‘57“ Geležinkelio sankasa
20 Kulautuva 12 54°56‘42“, 23°37‘59“ Miesto parkas
21 Kalvarija 12 54°24‘22“, 2l°13‘27“ Pieva prie tako
22 Mikytai 5 54°07‘09“, 21°54‘56“ Nešienaujama pieva prie gatvės
23 Betygala 7 55°21‘03“, 23°22‘40“ Kapinės
24 Kavarskas 12 55°26‘08“, 24°55‘54“ Kapinės
25 Svėdasai 12 55°40‘43“, 25°21‘31“ Kapinės
26 Kamajai 12 55°49‘09“, 25°30‘54“ Kapinės
27 Kena 12 54°38‘45“, 25°38‘31“ Dalinai šienaujama pieva
28 Mažeikiai 12 56°17‘11“, 22°21‘44“ Prie smėlio duobės
29 Pervalka 12 55°24‘54“, 21°05‘46“ Pakelė
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Genetinės įvairovės gradiento Europos šalių populiacijose įvertinimas. E. annuus 
populiacijų genetinės įvairovės gradientui tirti augalai buvo renkami 17-oje populiacijų 
Lietuvoje, Latvijoje, Lenkijoje, Šveicarijoje. Į tyrimą buvo įtraukta ir viena natyvi popu-
liacija iš Kanados New Brunswick provincijos. Surinktų pavyzdžių skaičius populiaci-
joje svyravo nuo 12 iki 25. Iš viso buvo surinkti 253 pavyzdžiai (2 lentelė). 

2 LENTELĖ. E. annuus Lietuvos, Latvijos, Lenkijos, Šveicarijos, Kanados populiacijos ir jų api-
būdinimas

Nr. Populiacija Kodas Pavyzdžių 
skaičius

Koordinatės (ilg. R; 
plat. Š) Augavietė

1 Locarno LOC 24 46°09‘51“, 8°47‘16“ Šienaujama pieva
2 Sigirino SIG 12 46°04‘41“, 8°55‘07“ Šienaujama pieva
3 San Antonio SAN 12 46°10‘07“, 9°03‘15“ Šienaujama pieva
4 Zürich ZÜR 12 47°23‘14“, 8°31‘59“ Nešienaujama pieva

5 Lublin A LUA 12 51°11‘21“, 22°31‘32“ Šienaujama pieva 
prie ežero

6 Szczuczyn SZC 12 53°34‘18, 22°18‘05“ Nešienaujama pieva 
prie gatvės

7 Mrągowo MRA 12 53°51‘55“, 21°17‘26“ Šienaujama pieva 
prie gatvės

8 Suwalki SUW 12 54°06‘15“, 22°56‘50“ Šienaujama pieva 
prie geležinkelio

9 Lublin B LUB 12 51°11‘43“, 22°32’17” Nešienaujama pieva 
prie gatvės

10 Swieta Lipka SWI 12 54°01‘30“, 21°13’00” Šienaujama pieva 
prie bažnyčios

11 Daugavpils A DAA 25 55°51‘56“, 26°31‘42“ Šienaujama pieva 
prie fabriko

12 Daugavpils B DAB 12 55°52‘23“, 26°29’42” Nešienaujama pieva
13 New Brunswick NEW 12 46°13‘15“, 64°32‘20“ Nešienaujama pieva
14 Patašinė PAT 12 54°32‘30“, 23° 24‘52“ Nešienaujama pieva
15 Prienai PRI 24 54° 37‘ 38“, 23° 57‘31“ Šienaujama pieva
16 Sudervė SUD 24 54° 46‘ 51“, 25° 4‘15“ Nešienaujama pieva
17 Kernavė KER 12 54° 53‘ 3“, 24° 52‘ 29“ Pieva ant šlaito

Antrinės invazijos stadijos ir augavietės poveikio genetinei įvairovei tyri-
mas. Šiam tyrimui augalai buvo renkami pusiau natūraliose ir antropogenizuotose 
populiacijose. Daugiausiai augalų buvo surinkta Pietų ir Rytų Lietuvos regionuose 
įsikūrusiose populiacijose, ypač daug Vilniaus miesto ir jo apylinkių populiacijose 
(3 lentelė). Pastarosios augavietės buvo vienos pirmųjų, kuriose E. annuus aptiktas 
natūraliose ekosistemose (Mowszowicz, 1938; Gudžinskas, 1997). 
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3 LENTELĖ. E. annuus populiacijų iš pusiau natūralių ir antropogenizuotų augaviečių apibū-
dinimas 

Populiacijos kodas N* Koordinatės (ilg. R; plat. Š) Augavietės tipas
Pusiau natūralios

NJA 12 54°02‘53“, 26°13‘26“ Apleista pieva
MRA 12 54°33‘47“, 23°18‘57“ Šienaujama pieva
BEZ 12 54°47‘07“, 25°33‘13“ Ganoma pieva
GEL 12 55°04‘37“, 22°51‘30“ Miško pieva

VLNA 12 54°43‘41“, 25°15‘01“ Šienaujama pieva
KEN 12 54°38‘45“, 25°38‘31“ Dalinai šienaujama pieva
TAR 13 54°27‘24‘‘ 23°07‘03‘‘ Apleista pieva
SVA 15 54°15‘08‘‘ 24°33‘31‘‘ Šienaujama pieva
DRU 12 54°13‘50‘‘ 24°26‘51‘‘ Šienaujama pieva
PAT 24 54°32‘30‘‘ 23°24‘52‘‘ Apleista pieva
PRI 24 54°37‘38‘‘ 23°57‘31‘‘ Šienaujama pieva
TRA 24 54°36‘25‘‘ 24°46‘50‘‘ Šienaujama pieva
CEK 24 54°44‘26‘‘ 25°05‘37‘‘ Apleista pieva
DUK 24 54°49‘28‘‘ 24°58‘25‘‘ Apleista pieva
KERA 12 54°54‘07‘‘ 24°50‘44‘‘ Šienaujama pieva
SUD 24 54°46‘51‘‘ 25°04‘15‘‘ Apleista pieva
AUK 24 54°34‘26‘‘ 24°30‘40‘‘ Apleista pieva
NEM 12 54°38‘49‘‘ 25°21‘28‘‘ Apleista pieva
KLK 12 54°50‘58‘‘ 25°09‘17‘‘ Šienaujama pieva

VLNF 14 54°42‘36‘‘ 25°15‘23‘‘ Apleista pieva
JURA 12 55°04‘52‘‘ 22°45‘40‘‘ Upės slėnio pieva

Antropogenizuotos
PGA 12 54°34‘11“, 25°12‘14“ Neeksplotuojamos fermos teritorija

VLNB 30 54°39‘57‘‘ 25°15‘01‘‘ Miesto teritorija
KAR 24 54°42‘56‘‘ 24°57‘45‘‘ Uždarytas sąvartynas

PGS 24 54°34‘56‘‘ 25°11‘18‘‘ Neeksplotuojamų šiltnamių 
teritorija

GAR 12 54°39‘58‘‘ 25°09‘13‘‘ Teritorija netoli elektrinės
VLNC 24 54°40‘19‘‘ 25°11‘56‘‘ Pakelė
MIC 24 54°42‘31‘‘ 25°33‘19‘‘ Uždarytas sąvartynas
BEL 24 54°41‘25‘‘ 25°20‘54‘‘ Uždarytas sąvartynas

VLND 12 54°42‘37‘‘ 25°17‘10‘‘ Pakelė
GRI 24 54°40‘22‘‘ 25°05‘46‘‘ Gamyklos teritorija/pakelė
UZK 24 54°37‘08‘‘ 25°04‘24‘‘ Pakelė

VLNE 24 54°40‘09‘‘ 25°13‘26‘‘ Neeksplotuojamų šiltnamių teritorija
MIN 24 54°38‘46‘‘ 25°20‘01‘‘ Pakelė

VLNG 24 54°44‘41‘‘ 25°13‘59‘‘ Uždarytas sąvartynas
JURB 24 55°04‘52‘‘ 22°45‘40‘‘ Garažų teritorija

VLNH 24 54°40‘23‘‘ 25°17‘36‘‘ Pakelė

*N – tirtų individų skaičius populiacijoje



• 37 •

Augalai iš pusiau natūralių augaviečių populiacijų buvo renkami sausose pievose 
ir ganyklose. Šių augaviečių tiesiogiai neteršia transportas ar kitokia tarša. Kai kurios 
pievos buvo periodiškai šienaujamos. Jų augalinė danga buvo beveik ištisa. Kita ver-
tus, antropogeninis ekosistemų trikdymas žemės dirbimo, urbanizacijos ir statybų 
metu sukuria daug augaviečių, tinkamų E. annuus populiacijoms įsikurti. Šių pažeis-
tų augaviečių populiacijos aptinkamos pakelėse, sąvartynuose, nebeeksplotuojamose 
ar uždarytuose sąvartynuose, statybvietėse. Tokiose antropogenizuotose augavietėse 
augalinė danga buvo neištisinė. Jose be vienmetės šiušelės buvo aptinkamos ir kitos 
ruderalinės bei pionierinės rūšys, tokios kaip Conyza canadensis, Arctium lappa, Me-
dicago lupulina, M. falcata, Cichorium intybus, Cirsium arvense, Artemisia vulgaris 
ir kitos. E. annuus augalai tyrimams buvo surinkti 2012 metų vasarą. Individai buvo 
renkami atsitiktinai iš populiacijų, nutolusių viena nuo kitos mažiausiai keletą kilo-
metrų. Tam, kad labiau atsispindėtų populiacijos įvairovė, augalai joje buvo renkami 
skirtingu atstumu. Mažiausias atstumas tarp rinktų augalų buvo 3 metrai. 

E. annuus populiacijų alelopatinių savybių tyrimas. Šiam tyrimui augalai buvo 
renkami 10-yje populiacijų (NJA, PAT, AUK, TRA, PRI, KERA, SUD, NEM, DUK, 
CEK), įsikūrusių pusiau natūraliose augavietėse ir 9-iose (KAR, BEL, VLNB, VLND, 
VLNE, VLNH, UZK, MIC, GRI) antropogenizuotose augavietėse (3 lentelė). Tyrimų 
medžiaga buvo surinkta 2013 metų birželio-liepos mėnesiais.

2. Tyrimų metodikos

2. 1. Genominės DNR išskyrimas modif ikuotu CTAB metodu

Genominė DNR buvo išskirta iš šviežių augalo lapų, naudojant modifikuotą 
CTAB metodą (Doyle ir Doyle, 1990). CTAB metodas yra vienas iš dažniausiai DNR 
skyrimui naudojamų metodų. CTAB (cetiltrimetilamonio bromidas) yra stiprus de-
tergentas, ne tik suardantis ląstelių membranas, bet ir denatūruojantis baltymus bei 
atskiriantis juos nuo DNR. Be CTAB į ekstrakcijos buferio sudėtį įeina EDTA (etilen-
diamintetraacto rūgštis), kuri yra būtina nukleazių inhibavimui. Didelės NaCl kon-
centracijos buferyje pašalina polisacharidus. Polivinilpirolidonas absorbuoja polife-
nolius. β-merkaptoetanolis veikia kaip antioksidantas ir naudojamas DNR apsaugoti 
nuo polifenolių poveikio (Porebski ir kt., 1997) (4 lentelė).
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4 LENTELĖ. DNR skyrimui naudotos cheminės medžiagos ir trumpas jų aprašymas

Medžiaga Cheminė formulė Gamintojas/šalis
EDTA C10H14N2Na2O8•2H2O ROTH / Vokietija
TRIS C4H11NO3 ROTH / Vokietija

Natrio chloridas NaCl ROTH / Vokietija 
CTAB CH3(CH2)15N(CH3)3Br  ROTH / Vokietija

2 – merkaptoetanolis C2H6OS Sigma / Vokietija
Polivinilpirolidonas (PVP-40) (C6H9NO)n Sigma / Vokietija

Chloroformas CHCl3 ROTH / Vokietija
Etilo alkoholis C2H5OH Vilniaus degtinė / Lietuva

1.	 Paruošiamas CTAB (cetiltrimetilamonio bromido) ekstrakcijos buferis. 10 ml šio 
buferio paruošti naudojama 0,4 ml 0,5M EDTA (pH 8,0), 1 ml 1M Tris (pH 8,0), 
2,75 ml 5M NaCl, 2 ml 10% CTAB, 0,02 ml 2-merkaptoetanolio ir 100 mg PVP. 
Reagentai sudedami ir maišomi, kol ištirpsta polivinilpirolidonas. Po to įpilama 
dejonizuoto vandens iki 10 ml bendro buferio tūrio. Ekstrakcijos buferis išpilsto-
mas į mėgintuvėlius, kiekvienam pavyzdžiui po 0,8 ml.

2.	 Pasveriama 100-110 mg augalinės medžiagos. Ji užšaldoma skystu azotu, sutrina-
ma iki miltelių ir suberiama į mėgintuvėlius su ekstrakcijos buferiu, į kurį įdeda-
ma ir 5 µl ribonukleazės A (10 mg/ml). 

3.	 Mėgintuvėlių turinys gerai išmaišomas vartant, po to jie inkubuojami 25 min. 
+60 °C temperatūroje.

4.	 Po inkubacijos į atvėsusius mėginius įpilama 1 ml chloroformo, turinys išmaišo-
mas ir centrifuguojama centrifugoje Eppendorf 5415R 3 min. 10000 aps./min.

5.	 Nucentrifuguotų mėginių viršutinė vandeninė fazė perkeliama į naują mėgintu-
vėlį. Dar kartą pilama 1 ml chloroformo ir vėl centrifuguojama 3 min. 10000 aps./
min.

6.	 Nucentrifuguotų mėginių viršutinė vandeninė fazė perkeliama į naujus mėgintu-
vėlius, įpilama pusė tūrio NaCl ir du tūriai 95 % šalto etilo alkoholio.

7.	 Mėgintuvėlių turinys išmaišomas vartant, jie inkubuojami 20 min. +4 °C tempe-
ratūroje.

8.	 Atvėsinti mėginiai dedami į atšaldytą centrifugą ir centrifuguojami 5 min. 
10000 aps./min.

9.	 Po centrifugavimo skystoji fazė atsargiai nupilama, DNR nuosėdos praplaunamos 
0,2 ml šalto 70 % etilo alkoholio.
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10.	 Mėginiai centrifuguojami 5 min. 10000 aps./min.
11.	 Po centrifugavimo skystoji fazė vėl atsargiai pašalinama, likučiai nusiurbiami pi-

pete ir mėginiai paliekami džiūti steriliame bokse. 
12.	 Išdžiovinta DNR ištirpinama 100 μl sterilaus dejonizuoto (18,3 Ω) vandens.

2.2. DNR koncentracijos ir  kokybės nustatymas

DNR koncentracijos buvo matuojamos vienkartinėse kiuvetėse, naudojant „BioP-
hotometer“ (Eppendorf, Vokietija) biofotometrą. Taip pat buvo įvertinama DNR 
kokybė. Biofotometro pagalba nustatytas santykis A260/A280. Jis turi būti 1,7 – 1,9. 
Mažesnis santykis rodo, kad DNR mėginyje yra baltymų arba organinių medžiagų, 
didesnis – esama RNR. PGR (polimerazinei grandininei reakcijai) vykdyti buvo nau-
dojama 5 ng/µl koncentracijos DNR. 

2.3. ISSR-PGR vykdymas

Reakcijos mišinys (5 lentelė) ruošiamas laminarianiame bokse prieš pat amplifi-
kaciją. ISSR-PGR buvo naudojama 10 µl šio reakcijos mišinio: 10 ng DNR, 1 x Taq 
buferio su KCl, 0,4 µM pradmens, 200 µM dNTP, 300 µM MgCl2, 0,5 dalies rekombi-
nantinės Taq polimerazės (Thermo Fisher Scientific Baltics). Supylus visus reakcijos 
mišinio komponentus turinys išmaišomas, nucentrifuguojamas ir amplifikuojamas. 
Amplifikacija buvo vykdoma PeqSTAR termocikleryje šiomis sąlygomis: pradinė de-
natūracija truko 7 min. 94°C, toliau sekė 32 ciklai, kurių kiekvienas susideda iš 30 s 
94 °C, 45 s 55 °C ir 120 s 72 °C temperatūroje ir pabaigoje 7 min. 72 °C temperatūroje.

5 LENTELĖ. ISSR-PGR reakcijos mišinio reagentų kiekiai vienam pavyzdžiui

Reagentas Kiekis
10x Taq MgCl2 buferis 1 μl

dNTP (2 mM) 1 μl
MgCl2 (25 mM) 1,2 μl
Pradmuo (1 OV) 0,4 μl

Taq DNR polimerazė (5 u/μl) 0,08 μl
DNR (5 ng/μl) 2 μl

Dejonizuotas H2O (18,3Ω) 4,32 μl
10 μl
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Tiriant E. annuus genetinę įvairovę, ISSR analizei buvo naudojami ISSR - O – 
5’GAG(CAA)53’, ISSR – B – 5’(AG)8CG3’, ISSR – C – 5’(AG)8CG3’, ISSR – D – 
5’(AG)83’, ISSR – G – 5’(GCC)53’ pradmenys.

2.4. RAPD-PGR vykdymas

Kiekvienai 20 µl RAPD polimerazės grandininei reikcijai buvo naudojama 2 µl 
10xPGR buferio, 200 µM dNTP, 1 u Taq polimerazės, 300 µM MgCl2, 0,4 µM pra-
dmens ir apytiksliai 20 ng DNR. RAPD-PGR pradinė denatūracija buvo vykdoma 
4 min. 94 °C temperatūroje. Vėliau vyko 45 ciklai, kurių kiekvienas sudarytas iš de-
natūracijos (1 min. 94 °C), pradmenų prisijungimo (1 min. 35 °C), DNR sintezės 
(2 min. 72 °C). Pagausintų DNR fragmentų ilginimas vyko 5 min. 72 °C. RAPD ana-
lizei buvo naudojami A - 03 – 5’AGTCAGCCAC3’, A - 04 – 5’AATCGGGCTG3’, A - 
05 – 5’AGGGGTCTTG3’ ir A - 07 – 5’GAAACGGGTG3’ pradmenys.

2.5. RAPD-PGR ir ISSR-PGR produktų  
tyrimas agarozės gelyje 

Ruošiant agarozės gelį įpilama 20 ml 10×TBE buferio (500 ml šio buferio pa-
ruošti nedideliame kiekyje distiliuoto vandens ištirpinama 54,45 g TRIS (890 mM), 
27,81 g boro rūgšties (890 mM), 4,65 g EDTA (20 mM), po to iki 500 ml pripila-
ma distiliuoto vandens), agarozė, iki 200 ml įpilama distiliuoto vandens (6 lentelė). 
Mišinys kaitinamas mikrobangų krosnelėje, kol agarozė visiškai išsilydo. Atvėsinus 
įpilama etidžio bromido. Taip paruoštas agarozės tirpalas supilamas į gelio rėmelį su 
įstatytomis šukomis ir paliekama sustingti. Geliui sustingus, išimamos šukos. PGR 
produktai paruošiami elektroforezei. Į mėgintuvėlius su PGR produktais įlašinami 
0,25 tūrio 5× bromfenolio mėlio kiekvienam pavyzdžiui. Išmaišius, pavyzdžiai su-
pilamai į agarozės gelio šulinėlius. Elektroforezė vykdoma 25´25 cm horizontalioje 
Roth elektroforezės kameroje (4 h, 4 V/cm), naudojant srovės šaltinį Electrophoresis 
Power Suply EPS 601 (Amersham Pharmacia Biotech Inc.). PGR produktų ilgiui nu-
statyti buvo naudojamas GeneRulerTM DNA Ladder Mix (Thermo Fisher Scientific 
Baltics, Lietuva) DNR fragmentų dydžio standartas. Elektroforezės rezultatai buvo 
registruojami naudojant gelių dokumentavimo sistemą BioDocAnalyze (Biometra, 
Vokietija). 
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6 LENTELĖ. 1,2 % agarozės gelio sudėtis

Reagentas Kiekis
10 × TBE buferis 20 ml

Agarozė 2,4 g
Etidžio bromidas (5 mg/ml) 20 µl

Distiliuotas vanduo iki 200 ml

2.6. Genetinių duomenų statistinė analizė

PGR reakcijos buvo pakartojamos 2–3 kartus. Analizuojami aiškūs, atsikartojan-
tys DNR fragmentai (DNR juostos) ir jų profiliai. Kadangi E. annuus yra triploidas, o 
ISSR yra dominuojantieji žymenys, todėl neįmanoma nustatyti heterozigotinių alelių 
dažnį. Tokioje situacijoje tiktai 000 genotipas buvo laikomas kaip 0, o likusieji neats-
kiriami genotipai 111, 110 ir 100 buvo vertinami kaip 1. Kadangi dominuojančiųjų 
alelių dažniai poliploiduose negali būti vienareikšmiškai įvertinami, buvo vykdo-
ma DNR juostų pasiskirstymu paremta ISSR duomenų analizė (Kloss ir kt., 2011). 
Naudojant POPGENE programą paskaičiuotas polimorfizmas, polimorfinių lokusų 
skaičius, Nei genų įvairovė, Shanon’o indeksas. Naudojant GenAlEx v. 6.4 programą 
(Peakall ir Smouse, 2006) atlikta PCoA. Individų UPGMA dendrograma buvo nu-
braižyta naudojant TREECON programą. E. annuus populiacijų, įsikūrusių skirtin-
gose augavietėse (antropogenizuotose ir pusiau natūraliose), genetinei diferenciacijai 
palyginti, remiantis ISSR analizės duomenimis, buvo naudojama AFLP-SURV v. 1.0 
(Vekemans ir kt., 2002) kompiuterinė programa: buvo apskaičiuota tikėtinas hetero-
zigotiškumas (Hj) pagal Lynch ir Milligan (1994), genetinė diferenciacija (FST) tarp 
populiacijų, tarp populiacijų augaviečių viduje ir tarp augaviečių,  ir FST vertės tarp 
populiacijų porose (Lynch ir Milligan 1994). FST testui naudota 1000 permutacijų. 
Alelių gausumas lokuse (angl. band richness – Br), polimorfinių lokusų proporcija 
(PLP, 5% lygmenyje) buvo apskaičiuoti remiantis Petit ir kt. (1998) naudojant AF-
LPdiv v. 1.1 (Coart ir kt., 2005). AMOVA analizė (Excoffier ir kt., 1992) naudojant 
GenAlEx 6.5 (Peakall ir Smouse, 2012) kompiuterių programą buvo naudojama ISSR 
spektrų variacijoms populiacijose augaviečių viduje ir tarp augaviečių įvertinti. Taip 
pat buvo apskaičiuota ir genetinė diferenciacija tarp augaviečių (PhiRT) ir tarp po-
puliacijų (PhiPT). PhiPT atitinka Wright’o (1965) fiksacijos indeksą (FST). Nustatant 
reikšmingumo lygmenį, kiekvienai analizei buvo taikyta 1000 permutacijų. Mano-
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Whitnio U testas buvo naudojamas ir standartizuotam pavyzdžių bei populiacijų 
skaičiui. Šiuo atveju buvo analizuojama po 16 populiacijų (iš kiekvienos po 12 indivi-
dų) iš abiejų tipų augaviečių. Vertinant populiacijų genotipinę įvairovę buvo nustaty-
tas skirtingų genotipų santykis t = G/N, (G – genotipų skaičius, N – analizuojamų au-
galų skaičius) (Ellstrand ir Roose, 1987). Genotipinės įvairovės vienodumui įvertinti 
buvo taikomas vienodumo indeksas (E) paremtas Simpsono indeksu (Williams ir kt., 
1964; Solé ir kt., 2004). Mano-Whitnio U testas su IBM® SPSS® Statistics v.23 kom-
piuterių programa buvo naudojama genotipinės įvairovės ir genetinės diferenciacijos 
(FST) skirtumų tarp augaviečių statistiniam patikimumui įvertinti. Norint nustatyti 
E. annuus genetiškai skirtingų grupių skaičių ir įvertinti, ar populiacijų grupavimasis 
į klasterius atitinka jų priklausomybę vieno ar kito tipo augavietei, buvo naudotas 
Bayeso grupavimosi algoritmas ir STRUCTURE v. 2.3.4 programa (Pritchard ir kt., 
2000; Falush ir kt., 2007). 10 nepriklausomų paleidimų (K = 1-20) buvo vykdoma su 
200 000 pakartojimų ir 200 000 MCMC. Rezultatai buvo apdorojami su STRUCTU-
RE HARVESTER (Earl ir von Holdt, 2012) programa ir pavaizduoti naudojant DIS-
TRUCT v1.1 programą (Rosenberg, 2004). Norint įvertinti, ar yra reikšminga kore-
liacija tarp populiacijų genetinių ir geografinių atstumų bei tarp skirtingų augaviečių 
populiacijų genetinių ir geografinių atstumų buvo atliekamas Mantelio testas naudo-
jant GenAlEx v. 6.5 programą.

AFLPDiv (Coart ir kt., 2005) programa buvo įvertinta ir įvairių šalių populiacijų 
genetinė įvairovė, nustatytas Br rodiklis suvienodinto dydžio (12 individų) populia-
cijoms. Mantelio testas taip pat panaudotas įvertinti, ar yra koreliacija tarp skirtingų 
šalių populiacijų genetinių ir geografinių atstumų. Procedūra su 1000 pakartojimų 
atlikta naudojant GenAlEx v. 6.4 programą. Skirtumai tarp įvairių šalių E. annuus po-
puliacijų genetinės įvairovės rodiklių buvo įvertinti naudojant ANOVA (IBM® SPSS® 
Statistics v. 22). Skirtingų šalių 17-os E. annuus populiacijų genetinė struktūra nusta-
tyta naudojant STRUCTURE, v. 2.3.4, pritaikius Bayeso modeliu pagrįstą klasterių 
analizės algoritmą. Buvo naudojamas „admixture“ modelis (Falush ir kt., 2007). No-
rint nustatyti labiausiai tikėtiną klasterių skaičių procedūra atlikta K reikšmėms esant 
nuo 1 iki 20, kiekvieną analizę kartojant 10 kartų. MCML iteracijų skaičius proce-
dūros metu buvo 50000, testo kartojimo periodas – 50000. DISTRUCT (Rosenberg, 
2004) programa buvo naudojama STRUCTURE analizės rezultatams pavaizduoti.
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2.7. E. annuus  skirtingų augaviečių populiacijų  
augalų alelopatinių savybių įvertinimas

Augalų iš skirtingų augaviečių alelopatinėms savybėms tirti buvo naudojamos 
Csiszár (2009) ir Szabó (2000) aprašytos metodikos, pagal kurias buvo vertinamas 
Sinapis alba sėklų daigumas, šaknelių ir daigų ilgiui po poveikio tiriamų augalų eks-
traktais ir apskaičiuojamas juglono indeksas Ij/x (Szabó, 2000): 

Ij /x = (Hj + Rj + Gj) / (Hx + Rx + Gx),

Hj 	 – vidutinis šaknų ilgis (cm) po poveikio 1 mM juglonu;
Rj 	 – vidutinis stiebų ilgis (cm) po poveikio 1 mM juglonu;
Gj 	 – vidutinis daigumas, veikiant 1 mM juglonu;
Hx 	– vidutinis šaknų ilgis (cm) po poveikio 1 g ar 5 g tiriamos medžiagos vande-

niniais ekstraktais;
Rx 	 – vidutinis stiebų ilgis (cm) po poveikio 1 g ar 5 g tiriamos medžiagos vande-

niniais ekstraktais;
Gx 	– vidutinis daigumas, veikiant 1 g ar 5 g tiriamos medžiagos vandeniniais eks-

traktais.

Augalinės medžiagos paruošimas analizei. Surinkti augalai buvo džiovinami 
kambario temperatūroje. Išdžiūvę lapai ir stiebai buvo susmulkinami ir ruošiami 
dviejų koncentracijų vandeniniai ekstraktai. 1 g ir 5 g sausos medžiagos buvo mai-
šoma su 100 ml distiliuoto vandens ir inkubuojama 1 valandą +20 °C temperatūroje 
periodiškai maišant, po to ekstraktai buvo filtruojami. Į Petri lėkšteles su filtriniu 
popieriumi buvo beriama po 100 S. alba sėklų ir užpilama po 5 ml mažesnės arba 
didesnės koncentracijos filtruoto augalų ekstrakto. Taip pat buvo paruoštos lėkštelės, 
kuriose S. alba sėklos buvo užpilamos 5 ml 1 mM juglono arba 5 ml distiliuoto van-
dens (kontrolė). Šie bandymai buvo atliekami trimis pakartojimais. Paruoštos Petri 
lėkštelės buvo inkubuojamos termostate +20 °C temperatūroje. Po šešių dienų buvo 
matuojamas šaknelių bei stiebelių ilgis ir apskaičiuojamas juglono indeksas.  

Skirtingų augaviečių populiacijų augalų šaknelių bei stiebelių ilgių vidutinės ver-
tės ir juglono indekso palyginimui buvo naudojamas Mano-Whitnio U testas. Sta-
tistinė analizė atlikta naudojant IBM® SPSS® Statistics v.23 for Windows kompiuterių 
programas. 
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2.8. E. annuus  adaptacijos mechanizmo tyrimai  
at liekant bendro sklypo eksperimentus

Bendro sklypo eksperimentas. E. annuus dvylikos populiacijų augalų sėklos buvo 
pasėtos Botanikos ir genetikos katedros šiltnamyje. Buvo sėjamos 2012 metais surink-
tos sėklos iš Lietuvos (Narbuto gatvės, Pagirių, Marijampolės, Grigiškių, Akropolio), 
Lenkijos (Mragowo, Zeglarska, Szczuczyn), Šveicarijos (Sigirino, Locarno, Zürich ) bei 
Kanados (New Brunswick) populiacijų. Daigai iš šiltnamio buvo perkelti į eksperimen-
tinį sklypą VU Botanikos sode Vingio skyriuje. Eksperimentiniame sklype atsitiktine 
tvarka kiekvienos populiacijos augalai (po 50 individų) buvo sodinami eilėmis, kas 
25 cm. Iš viso buvo pasodinta 600 augalų. Kas dešimt dienų buvo registruojamos šių 
augalų fenologinės vystymosi fazės bei matuojamas aukštis. Po trijų mėnesių buvo nu-
rauti E. annuus dvylikos augintų populiacijų augalai ir atlikti jų morfometriniai mata-
vimai: augalo bendras aukštis, svoris, stiebų skaičius, pagrindinio stiebo šakų skaičius, 
stiebo storis 40 cm aukštyje, lapo ilgis bei plotis ir graižo skersmuo. Į analizę neįtraukta 
Ciuricho populiacija, kadangi didžioji dalis jos augalų liko skrotelės stadijoje (nebu-
vo galima įvertinti tokių rodiklių kaip stiebų skaičius, stiebo storis, graižo skersmuo 
ir pan.). Morfometriniai matavimai buvo atlikami imant po 50 augalų iš kiekvienos 
populiacijos. Analogiškas eksperimentas atliktas ir 2014 metais.

2.9. Morfologinių rodiklių statistinė analizė

Panaudojant MS Excel programą buvo apskaičiuota morfometrinių rodiklių vi-
durkis, standartinė paklaida, nubraižytos histogramos. Skirtumo tarp dviejų popu-
liacijų augalų morfometrinių rodiklių patikimumui įvertinti buvo naudojama PAST 
programa.

2.10. Tyrimo vietų dir vožemio cheminė sudėtis

Cheminių elementų (As, Ba, Co, Cr, Cu, Mn, Mo, Ni, Pb, Se, Sn, V, Zn) koncentra-
cijos dirvožemyje buvo nustatomos rentgeno – fluorescencinės analizės metodu nau-
dojant spektrometrą XEPOS SPECTRO (METEK, Vokietija). Tyrimai buvo atlikti 
GTC Geologijos ir Geografijos institute, Geoaplinkos tyrimų laboratorijoje. Tyrimo 
vietų sugrupavimui pagal nustatytas elementų koncentracijas buvo panaudota klaste-
rinė analizė, kuri buvo atlikta Ward metodu naudojant euklidinius atstumus ir IBM® 
SPSS® Statistics v.23 for Windows programų paketą.
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III.	REZULTATAI

3.1. E. annuus invazinių Lietuvos populiacijų genetinės  
struktūros tyrimas

Atliekant E. annuus Lietuvos populiacijų genetinės struktūros tyrimus buvo ištirti 
328 augalai iš 29-ių populiacijų (5 pav.). 

 

56 

 

III. REZULTATAI 
 

3.1. E. annuus invazinių Lietuvos populiacijų genetinės struktūros tyrimas 
 

Atliekant E. annuus Lietuvos populiacijų genetinės struktūros tyrimus 

buvo ištirti 328 augalai iš 29-ių populiacijų (5 pav.).  

 
5 pav. Tirtos Lietuvos E. annuus populiacijos. Regionai: Š – šiaurinis; C – 

centrinis; P – pietinis. Populiacijos ir jų numeris: 1-Užutrakis, 2-Giedraičiai, 3-

Vilnius A, 4-Naujasis Janavas, 5-Vilnius B, 6-Pagiriai, 7-Roduka, 8-

Daniliškės, 9-Marijampolė, 10-Pagiriai B, 11-Naujoji Vilnia, 12-Bezdonys, 13-

Gelgaudiškis, 14-Kėdainiai, 15-Jurbarkas, 16-Vilnius C, 17-Lielius, 18-Babtai, 

19-Vilnius D, 20-Kulautuva, 21-Kalvarija, 22-Mikytai, 23-Betygala, 24-

Kavarskas, 25-Svėdasai, 27-Kena, 28-Mažeikiai, 29-Pervalka 

 

5 PAV. Tirtos Lietuvos E. annuus populiacijos. Regionai: Š – šiaurinis; C – centrinis; P – pietinis. 
Populiacijos ir jų numeris: 1 – Užutrakis, 2 – Giedraičiai, 3 – Vilnius A, 4 – Naujasis Janavas, 5 – 
Vilnius B, 6 – Pagiriai, 7 – Roduka, 8 – Daniliškės, 9 – Marijampolė, 10 – Pagiriai B, 11 – Naujoji 
Vilnia, 12 – Bezdonys, 13 – Gelgaudiškis, 14 – Kėdainiai, 15 – Jurbarkas, 16 – Vilnius C, 17 – 
Lielius, 18 – Babtai, 19 – Vilnius D, 20 – Kulautuva, 21 – Kalvarija, 22 – Mikytai, 23 – Betygala, 
24 – Kavarskas, 25 – Svėdasai, 27 – Kena, 28 – Mažeikiai, 29 – Pervalka



• 46 •

RAPD analizėje buvo naudojami keturi (A-03, A-04, A-05 ir A-07) pradmenys, o 
ISSR analizėje – penki (ISSR-O, ISSR-B, ISSR-C, ISSR-D, ISSR-G). Su šiais pradme-
nimis buvo pagausinta iš viso 113 RAPD lokusų ir 156 ISSR lokusai. RAPD metodu 
buvo nustatyta 14 polimorfinių populiacijų, o ISSR – 15 (7 lentelė). Vilnius C popu-
liacijoje RAPD metodu nustatyti genetinės įvairovės rodikliai (Nei genų įvairovė– h, 
Shannon‘o indeksas – I, polimorfinių lokusų procentas – P (%), Nei ir Li (1979) ge-
netinis atstumas – Gdxy) buvo 0, o naudojant ISSR metodą šie rodikliai atitinkamai 
buvo – 0,03; 0,04; 10,43; 0,01 (7 lentelė). Visos kitos populiacijos buvo monomorfinės.

Iš 328-ių vienmetės šiušelės augalų tik 18 turėjo unikalius molekulinius fenotipus. 
Labiausiai paplitusį kloną sudarė 88 genetiškai vienodi individai. Genetinių atstumų 
tarp populiacijų rezultatai, gauti RAPD metodu, reikšmingai koreliavo su genetiniais 
atstumais, gautais naudojant ISSR analizės duomenis (r = 0,91, p < 0,05). 

3.1.1. Genetinė įvairovė populiacijų viduje

Remiantis gautais DNR polimorfizmo tyrimo rezultatais, visas ištirtas E. annuus 
populiacijas galima padalinti į dvi grupes. Beveik pusė jų (remiantis RAPD duome-
nimis – 48,3 %; ISSR – 51,7 %) buvo polimorfinės. Naudojant abu žymenis genotipų 
skaičius šios grupės populiacijose varijavo nuo 2 iki 4 (8 lentelė). Išimtis – Vilnius 
C populiacija, kurioje RAPD metodu buvo nustatytas vienas genotipas. Didžiausias 
genotipų skaičius (4) naudojant abu metodus nustatytas Daniliškių ir Kenos popu-
liacijose. Vertinant populiacijų polimorfinių lokusų nuošimtį didžiausi skirtumai nu-
statyti tarp pietinės Lietuvos dalies populiacijų (pietinis regionas). Palyginti mažas 
DNR polimorfizmas buvo nustatytas Bezdonių (PISSR = 24,35 %; PRAPD = 34,29 %) 
ir Lieliaus (PRAPD = 25,71 %; PISSR = 42,61 %) populiacijose (7 lentelė). Didžiausias 
polimorfizmas buvo nustatytas dvejose populiacijose – Daniliškių (PRAPD = 70,00 %; 
PISSR = 69,57 %) ir Kenos (PRAPD = 78,57 %; PISSR = 62,61 %). Beveik pusės polimorfi-
nių populiacijų (Vilniaus B, Daniliškių, Marijampolės, Kalvarijos (pietinis regionas) 
ir Giedraičių, Pervalkos (centrinis regionas) genetinės įvairovės rodikliai visiškai ar 
beveik visiškai sutapo naudojant tiek RAPD, tiek ISSR žymenis. Tačiau Užutrakio, 
Lieliaus, Vilniaus C, Gelgaudiškio, Kėdainių ir Mikytų populiacijų genetinės įvairo-
vės rodikliai nustatyti šiais metodais skyrėsi. Be to, kai kuriose jų (Užutrakio, Kėdai-
nių, Mikytų) didesnis polimorfizmas nustatytas naudojant RAPD žymenis, o kitose 
trejose (Vilniaus C, Lieliaus, Gelgaudiškio) – ISSR. 
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8 LENTELĖ. E. annuus polimorfinių populiacijų genotipų skaičius, nustatytas naudojant RAPD 
ir ISSR žymenis

Populiacija Pavyzdžių skaičius
Genotipų skaičius

RAPD ISSR
             Pietinis regionas

Užutrakis 12 2 3
Vilnius B 12 2 2

Daniliškės 12 4 4
Marijampolė 12 2 2

Bezdonys 12 2 2
Vilnius C 12 1 2

Lielius 12 2 2
Kalvarija 12 2 2

Kena 12 4 4
Centrinis regionas

Giedraičiai 12 2 2
Gelgaudiškis 12 4 3

Kėdainiai 12 2 2
Jurbarkas 12 2 2
Mikytai 5 2 2
Pervalka 12 2 2

Tyrimų metu vienmetė šiušelė buvo reta Lietuvos šiaurėje (5 pav.). Mūsų darbe 
buvo tiriamos tik trys šio regiono populiacijos – Svėdasų (Nr. 25), Kamajų (Nr. 26), 
Mažeikių (Nr. 28). Visos šios populiacijos buvo monomorfinės. Svėdasų ir Kamajų 
populiacijų pavyzdžiai buvo renkami senose kapinėse. Betygalos (Nr. 23) ir Kavarsko 
(Nr. 24) (centrinis regionas) kapinių populiacijos irgi buvo monomorfinės. Įdomu 
tai, kad UPGMA analizės duomenys, pateikti šeštame paveiksle, rodo kapinių trijų 
monomorfinių populiacijų (Kavarsko, Svėdasų, Kamajų) artimą genetinį giminingu-
mą (6 pav).  

Tyrimams renkant E. annuus augalus, jų populiacijos dažnesnės buvo centrinia-
me ir pietiniame regionuose palyginti su šiauriniu (5 pav.). 

Palyginus populiacijų iš Lietuvos regionų (pietinio ir centrinio), kuriuose jos su-
tinkamos dažniausiai, genetinės įvairovės rodiklius nustatyta, kad tarp jų yra tiek 
monomorfinių, tiek polimorfinių. Tačiau visos populiacijos buvo polimorfinės va-
karų kryptimi: Gelgaudiškis (Nr. 13), Jurbarkas (Nr. 15), Mikytai (Nr. 22), Pervalka 
(Nr. 29). Abiejų regionų populiacijų genetinės įvairovės lygis buvo panašus (7 lente-
lė). Centrinio regiono populiacijų vidutinis polimorfizmas buvo 50,24 % remiantis 
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RAPD analizės rezultatais ir 44,20 % – ISSR; pietinio – 50,32 % remiantis RAPD, 
46,67 % – ISSR. Nei genų įvairovė buvo beveik identiška abiejų regionų populiacijose: 
centrinio regiono populiacijų genetinė įvairovė buvo 0,19 naudojant RAPD metodą, 
0,16 – naudojant ISSR. Pietų regiono populiacijų RAPD žymenų įvairovė sudarė 0,19, 
ISSR – 0,18. Ta pati tendencija išlieka ir Shannon’o indeksui: centrinio regiono po-
puliacjose jo vertės atitinkamai buvo 0,28 ir 0,23, o pietinio – 0,28 ir 0,26 (7 lentelė). 

6 PAV. E. annuus 29-ių populiacijų UPGMA dendrograma, gauta remiantis (a) RAPD duomeni-
mis, (b) – ISSR. Skaičiai – populiacijų, pateiktų 5-me paveiksle, numeriai

Ankstesnių tyrimų duomenimis (Gudžinskas, 1997), vakarinėje Lietuvos dalyje 
vienmetė šiušelė neaugo. Renkant medžiagą tyrimams, buvo atrasta viena vieta, ku-
rioje augo E. annuus augalai. Tai pieva netoli autobusų stotelės Pervalkoje. Galima 
manyti, kad Pervalkos populiacija, yra nauja E. annuus plitimo vieta Lietuvoje. Šioje 
populiacijoje buvo nustatyta gana didelė genetinė įvairovė ir gauti šie genetinės įvai-
rovės rodikliai: naudojant RAPD metodą P = 45,71 %, h = 0,19, I = 0,28, ISSR – P = 
46,96 %, h = 0,20, I = 0,29 (7 lentelė). UPGMA dendrogramoje, gautoje naudojant 

(a) (b)



• 50 •

RAPD duomenis, Pervalkos populiacija (Nr. 29) genetiškai artima Marijampolės 
(Nr. 9) populiacijai (6 pav.). Galima manyti, kad Pervalkos populiacija yra kilusi iš 
Marijampolės populiacijos, nes, kaip rodo 6-tame paveksle pateikti duomenys, šios 
populiacijos yra artimai giminingos. Be to, Marijampolės populiacijos genetinė įvai-
rovė yra didesnė (RAPD žymenų atveju P = 60 %, h = 0,24, I = 0,36; ISSR – P = 
56,52 %, h = 0,24, I = 0,34) palyginti su Pervalkos (7 lentelė).

Į monomorfinių populiacijų grupę pateko Betygalos (Nr. 23), Kavarsko (Nr. 24), 
Svėdasų (Nr. 25), Kamajų (Nr. 26) (pastarųjų keturių populiacijų individai augo ka-
pinėse), taip pat Vilniaus A (Nr. 3), Pagirių A (Nr. 6), Rodukos (Nr. 7), Pagirių B 
(Nr. 10), Naujosios Vilnios (Nr. 11), Vilniaus D (Nr. 19), Naujojo Janavo (Nr. 4), Bab-
tų (Nr. 18), Kulautuvos (Nr. 20) ir Mažeikių (Nr. 28) populiacijos. Šioje populiacijų 
grupėje didelę dalį sudarė augalai iš Vilniaus ir jo apylinkių. Savitumu pasižymėjo 
Vilniaus C (Nr. 16) populiacija, kuri RAPD analizės duomenimis yra monomorfinė, 
o ISSR – polimorfinė, kadangi polimorfiniai lokusai sudarė 10,43 % (7 lentelė).

3.1.2. Genetiniai  r yšiai  tarp populiacijų

UPMGA dendrogramos, gautos naudojant RAPD ir ISSR duomenis, parodė, jog 
labiausiai paplitęs (pagrindinis) E. annuus genotipas yra devyniose populiacijose: 
Vilniaus A (Nr. 3), Naujojo Janavo (Nr. 4), Pagirių A (Nr. 6), Pagirių B (Nr. 10), Ro-
dukos (Nr. 7), Naujosios Vilnios (Nr. 11), Vilniaus C (Nr. 16), Babtų (Nr. 18), Vilniaus 
D (Nr. 19) (6 pav.). Jis ypač išplitęs Vilniaus miesto bei jo apylinkių populiacijose. 
Dvi šio klono populiacijos (Roduka ir Babtai) buvo aptiktos 90 km ir 130 km atstu-
mu nuo Vilniaus. Palyginus UPGMA dendrogramas, nubraižytas naudojant RAPD 
ir ISSR duomenis, matyti, kad labiausiai paplitusio klono atžvilgiu jos yra labai pana-
šios. Atlikus tirtų populiacijų genetinės įvairovės, nustatytos RAPD metodu, princi-
pinių koordinačių analizę, buvo nustatytas pagrindinio klono giminingumas su kapi-
nių populiacijomis: Betygalos (Nr. 23), Kavarsko (Nr. 24), Svėdasų (Nr. 25), Kamajų 
(Nr. 26) ir dar keliomis, gamtinėse ekosistemose įsikūrusiomis, populiacijomis: Gie-
draičių (Nr. 2), Daniliškių (Nr. 8), Bezdonių (Nr. 12), Gelgaudiškio (Nr. 13), Kėdainių 
(Nr. 14), Jurbarko (Nr. 15), Lieliaus (Nr. 17), Kulautuvos (Nr. 20), Mikytų (Nr. 22) 
(7 pav., a). Tačiau išanalizavus ISSR analizės duomenis PCoA metodu, stebimas la-
biau išsklaidytas šių populiacijų grupavimas dviejų koordinačių sistemoje (7 pav., b). 
Abiem paveiksle pateiktais PCoA atvejais matoma 7-ių populiacijų grupė – Užutrakis 
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(1), Vilnius B (Nr. 5), Marijampolė (Nr. 9), Kalvarija (Nr. 21), Kena (Nr. 27), Mažei-
kiai (Nr. 28), Pervalka (Nr. 29), kuri genetiškai nutolusi nuo populiacijų, daugiau ar 
mažiau susijusių su pagrindiniu klonu. Visos šios septynios populiacijos, išskyrus 
Mažeikių, yra polimorfinės. 

 

64 

 

 
7 pav. E. annuus 29 populiacijų genetinės įvairovės principinių koordinačių 

analizė, atlikta naudojant Nei (1979) genetinių atstumų tarp 328 individų 

matricą. Genetiniai atstumai apskaičiuoti panaudojus a) 117 RAPD žymenų, b) 

161 ISSR žymenų. Labiausiai paplitęs klonas pažymėtas didesniu juodu 

skrituliu. Kapinių populiacijos pavaizduotos juodais kvadratais.  

 

 

 

 

7 PAV. E. annuus 29 populiacijų genetinės įvairovės principinių koordinačių analizė, atlikta nau-
dojant Nei (1979) genetinių atstumų tarp 328 individų matricą. Genetiniai atstumai apskaičiuoti 
panaudojus a) 117 RAPD žymenų, b) 161 ISSR žymenų. Labiausiai paplitęs klonas pažymėtas 
didesniu juodu skrituliu. Kapinių populiacijos pavaizduotos juodais kvadratais. 
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3.1.3. Genetinės įvairovės pasiskirstymas populiacijose

Naudojant RAPD duomenis, AMOVA parodė, kad genetinė diferenciacija tarp 
populiacijų yra 45 %, o populiacijų viduje – 47 % (9 lentelė). ISSR analizės duome-
nimis genetinė diferenciacija tarp populiacijų yra 55 %, populiacijų viduje – 40 %. 

9 LENTELĖ. E. annuus 29-ių populiacijų molekulinė genetinė įvairovė (AMOVA), nustatyta 
naudojant RAPD ir ISSR žymenis

Variacijos lygmuo 1df 2SS 3MS Variacijos 
komponentas

4% 5Φ stat.

Naudojant RAPD žymenis
Tarp regionų 2 203,57 101,78 0,62 8 ΦRT 0,08
Tarp populiacijų 26 1108,90 42,65 3,46 45 ΦPR 0,49
Populiacijų viduje 299 1093,68 3,66 3,66 47 ΦPT 0,53

Iš viso 327 2406,15 7,74 100
Naudojant ISSR žymenis

Tarp regionų 2 318,03 159,02 0,73 5 ΦRT 0,06
Tarp populiacijų 26 2278,43 87,63 7,31 55 ΦPR 0,58
Populiacijų viduje 299 1574,62 5,26 5,27 40 ΦPT 0,60

Iš viso 327 4171,07 13,31 100
p < 0.01; 1df – laisvės laipsniai; 2SS – kvadratų suma; 3MS – kvadratų vidurkis; 4% – genetinės 
įvairovės nuošimtis, tenkantis kiekvienam komponentui; 5Φ stat. – Φ statistika (Wright, 1950) 

Genetinės diferenciacijos koeficientas (GST), RAPD analizės duomenimis yra 0,58, 
o ISSR – 0,64 (10 lentelė). Genetiniai atstumai tarp populiacijų, nustatyti RAPD ir ISSR 
metodais, buvo panašūs. Vidutinis genetinis atstumas tarp populiacijų, nustatytas nau-
dojant RAPD žymenis yra 0,18, naudojant ISSR – 0,21. Didžiausias genetinis atstumas 
buvo nustatytas tarp Mažeikių ir Užutrakio populiacijų (pagal RAPD rezultatus – 0,62, 
pagal ISSR – 0, 56). Mantel‘io testas parodė silpną koreliaciją tarp genetinių ir geografi-
nių atstumų (RAPD duomenimis r = 0,276, p < 0,05; ISSR – r  = 0,344, p < 0,05).

10 LENTELĖ. Tarppopuliacinės genetinės įvairovės rodikliai, gauti naudojant RAPD ir ISSR 
žymenis

Genetinės įvairovės  
rodikliai

Žymenys
RAPD ISSR

GST 0,58 0,64
Nm 0,36 0,28
GDpop 0,18 ± 0,13 0,21 ± 0,12
GDpop max 0,62 0,56
GDpop min 0 0

GST
  – genetinės diferenciacijos koeficientas, Nm – genų srautas tarp populiacijų, GDpop

  – viduti-
nis genetinis atstumas tarp populiacijų, GDpop max

 – didžiausias genetinis atstumas tarp Mažeikių 
ir Užutrakio populiacijų, GDpop min

 – mažiausias atstumas tarp populiacijų
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3.2. E. annuus populiacijų genetinės įvairovės gradientas  
Europos invazinio rūšies arealo dalyje

Žinoma, jog kai kurių invazinių rūšių plitimas sukuria genetinės įvairovės gra-
dientą (Austerlitz ir kt. 1997). Invazinių rūšių, patekusių į naują regioną, genetinė 
įvairovė gali sumažėti dėl pradininko efekto sąlygojamo genų dreifo (Nei ir kt., 1975; 
Kelager ir kt., 2013). Ilgėjant laikui, kurį invazinės rūšies augalai auga naujoje terito-
rijoje, genetinė įvairovė gali padidėti dėl pakartotinės introdukcijos, skirtingos kil-
mės individų kryžminimosi, genetinės rekombinacijos ir kitų priežasčių (Bossdorf ir 
kt., 2005; Gaudeul ir kt., 2011). Norėdami nustatyti, ar egzistuoja genetinės įvairovės 
skirtumai tarp seniau ir naujai įsikūrusių vienmetės šiušelės populiacijų, ISSR meto-
du ištyrėme 253 E. annuus augalus iš 17-os Šveicarijos, Lenkijos, Latvijos, Kanados 
ir Lietuvos populiacijų. Buvo nustatyta iš viso 161 ISSR lokusas. Vidutiniškai buvo 
pagausinta 72,4 lokuso vienam individui. Šių DNR fragmentų dydis buvo nuo 300 bp 
iki 1500 bp, vidutinis lokuso dydis – 781 bp. Nustatytų lokusų skaičius tirtose skirtin-
gų šalių populiacijose skyrėsi. Didžiausias vidutinis lokusų skaičius (116 ± 1,3) buvo 
Šveicarijos populiacijose (11 lentelė), iš kurių Locarno populiacijoje jis buvo mažiau-
sias – 113, Sigirino populiacijoje didžiausias – 119. Lenkijos populiacijose nustatytų 
lokusų skaičius labai skyrėsi: Lublino A populiacijoje didžiausias – 134, monomorfi-
nėje Szczuczyn’o populiacijoje buvo mažiausias – 79. Vidutinis lokusų skaičius tirtose 
Lenkijos populiacijose buvo 104,8 ± 8,1. Abi tirtos Latvijos populiacijos buvo mono-
morfinės. Jose nustatyti 82 lokusai. Vidutinis lokusų skaičius Lietuvos populiacijose 
buvo 90 ± 5,1. Taip pat buvo tirta viena natyvi New Brunswicko populiacija iš Kana-
dos. Joje pagausinti 95 polimorfiniai lokusai. 

Taip pat skyrėsi ir genotipų skaičius tirtose populiacijose. Keturios populiacijos 
(Szczcucyn, Daugavpils A, Daugavpils B ir Patašinė) buvo monomorfinės. Didžiau-
sias genotipų skaičius buvo nustatytas Šveicarijos populiacijose, tarp kurių Zürich‘o 
populiacijoje jis buvo mažiausias – 5, o Locarno didžiausias – 11. Daugiausia to pa-
ties genotipo augalų (37) buvo Daugavpils populiacijose. Šveicarijos populiacijose 
buvo didžiausias ir unikalių genotipų skaičius – 16.
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Genetinės įvairovės rodikliai (Br, h ir I) polimorfinėse populiacijose kito atitin-
kamai nuo 1,118 iki 1,683, nuo 0,037 iki 0,229 ir nuo 0,059 iki 0,349 (11 lentelė). 
Didžiausias vidutinis alelių gausumas lokuse (Br) buvo Šveicarijos populiacijose, ma-
žiausias – Lietuvos ir Latvijos (atitinkamai 1,523 ± 0,024, 1,199 ± 0,085 ir 1,0) (8 pav.). 
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lentelė). Didžiausias vidutinis alelių gausumas lokuse (Br) buvo Šveicarijos 

populiacijose, mažiausias – Lietuvos ir Latvijos (atitinkamai 1,523 ± 0,024, 

1,199 ± 0,085 ir 1,0) (8 pav.).  

 

 
8 pav. Vidutinis alelių gausumas lokuse (Br) E. annuus Šveicarijos, Lenkijos, 

Lietuvos, Latvijos populiacijose 

Didžiausia vidutinė Nei genų įvairovės ir Shannon‘o indekso vertė 

nustatyta taip pat Šveicarijos populiacijose (atitinkamai 0,178 ± 0,008 ir 0,269 

± 0,012), mažiausia (atitinkamai 0,059 ± 0,024 ir 0,092 ± 0,038) – Lietuvos 

populiacijose. Latvijos populiacijos, kaip monomorfinės, turėjo tik vieną alelį 

lokuse (Br = 1.0; h = 0; I = 0).  

Atlikus Mantel‘io testą buvo nustatyta reikšminga koreliacija tarp 

genetinių ir geografinių atstumų (r = 0,261; p = 0,03). Tiesa, tik tuo atveju, kai 

į analizę nebuvo įtraukiamos Latvijos ir Kanados populiacijos. Palyginus 

skirtingų šalių populiacijų alelių gausumą lokuse, jis reikšmingai skyrėsi 

(ANOVA, p = 0,044). Panaudojus genetinių atstumų tarp 253-jų tirtų individų 

reikšmes, buvo atlikta PCoA analizė (9 pav.). Trys koordinačių ašys aprašo 

didžiąją tirtų populiacijų genetinės įvairovės dalį: pirmoji ašis – 24.34 %, 

antroji – 21,70 %, trečioji - 17,53 %. PCoA diagramoje Šveicarijos 

Didžiausia vidutinė Nei genų įvairovės ir Shannon‘o indekso vertė nustatyta taip 
pat Šveicarijos populiacijose (atitinkamai 0,178 ± 0,008 ir 0,269 ± 0,012), mažiausia 
(atitinkamai 0,059 ± 0,024 ir 0,092 ± 0,038) – Lietuvos populiacijose. Latvijos popu-
liacijos, kaip monomorfinės, turėjo tik vieną alelį lokuse (Br = 1.0; h = 0; I = 0). 

Atlikus Mantel‘io testą buvo nustatyta reikšminga koreliacija tarp genetinių ir geo
grafinių atstumų (r = 0,261; p = 0,03). Tiesa, tik tuo atveju, kai į analizę nebuvo įtrau-
kiamos Latvijos ir Kanados populiacijos. Palyginus skirtingų šalių populiacijų alelių 
gausumą lokuse, jis reikšmingai skyrėsi (ANOVA, p = 0,044). Panaudojus genetinių 
atstumų tarp 253-jų tirtų individų reikšmes, buvo atlikta PCoA analizė (9 pav.). Trys 
koordinačių ašys aprašo didžiąją tirtų populiacijų genetinės įvairovės dalį: pirmoji 
ašis – 24.34 %, antroji – 21,70 %, trečioji – 17,53 %. PCoA diagramoje Šveicarijos 
populiacijos (LOC, SIG, SAN, ZÜR) suformavo kompaktišką grupę. Lenkijos popu-
liacijos (LUA, SZC, MRA, SUW, LUB, SWI) taip pat grupavosi. Dvi Lietuvos popu-
liacijos – Prienų (PRI) ir Sudervės (SUD) yra artimos Lenkijos populiacijoms, kitos 
dvi – Patašinės (PAT) ir ypač Kernavės (KER), grupavosi su Šveicarijos populiacijo-
mis. Monomorfinės Latvijos populiacijos (DAA, DAB) buvo išsidėsčiusios atskirai 
nuo visų populiacijų. 

8 PAV. Vidutinis alelių 
gausumas lokuse (Br) 
E. annuus Šveicarijos, 
Lenkijos, Lietuvos, 
Latvijos populiacijose
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9 PAV. E. annuus 17 populiacijų principinių koordinačių analizė, atlikta naudojant Nei (1979) 
genetinių atstumų tarp 253 individų matricą. Genetiniai atstumai apskaičiuoti panaudojus 161 
ISSR žymenį. Populiacijų kodai pateikti 11- oje lentelėje. 

STRUCTURE programa atliktoje analizėje didžiausia ΔK vertė buvo, kai K = 3 
(10 pav.). Vienuoliktame paveiksle pateikti šios analizės rezultatatai, kurie rodo tris 
klasterius (pavaizduoti balta, juoda ir pilka spalvomis). Populiacijų išsidėstymas tarp 
klasterių nerodė aiškaus susiskirstymo pagal geografinę populiacijų padėtį, tačiau, vis 
dėlto, matyti keli regionų skirtumai. Didžioji dalis individų iš Locarno (LOC), Sigi-
rino (SIG), San Antonio (SAN), Zürich (ZÜR), Lublin A (LUA), Mragowo (MRA), 
Lublin B (LUB), New Brunswick (NEW), Kernavės (KER) populiacijų priklausė pil-
kos spalvos klasteriui. Visi Latvijos populiacijų individai išsidėstė baltos spalvos klas-
teryje. Didžioji dalis Prienų (PRI) ir Sudervės (SUD) populiacijų individų grupavosi 
juodame klasteryje. Szczcucyn (SZC), Suwalki (SUW), Swieta Lipka (SWI) ir Pata-
šinės (PAT) populiacijos genetiškai buvo mišrios ir nepriklausė nė vienam iš minėtų 
klasterių. Vienintelė Kanados New Brunswick (NEW) populiacija iš natyvaus arealo 
buvo priskirta pilka spalva pažymėtam klasteriui. Visos Šveicarijos populiacijos taip 
pat priklausė pilkam klasteriui ir buvo genetiškai homogeniškos. Tačiau Lenkijos ir 
Lietuvos populiacijos, skirtingai nuo Šveicarijos, buvo genetiškai heterogeniškos. 
Monokloninės Latvijos populiacijos susigrupavo į nedidelį baltai pažymėtą klasterį. 

Ko
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3.3. E. annuus populiacijų, įsikūrusių pusiau natūraliose ir antropoge-
nizuotose augavietėse, genetinės ir genotipinės įvairovės bei alelopati-
nio potencialo palyginimas

3.3.1. Genetinės ir  genotipinės įvairovės palyginimas

37-iose E. annuus populiacijose ISSR metodu buvo nustatyta 100 polimorfinių 
lokusų. Atlikti šių lokusų tyrimai parodė, kad iš 37-ių populiacijų 19 yra polimorfi-
nės. Mažiausi genetiniai polimorfinių populiacijų rodikliai (Hj, PLP (5 %), Br) buvo 
Minsko plento (MIN) populiacijoje (Hj = 0,017; PLP (5 %) = 0,21; Br = 1,105), di-
džiausi – Kariotiškių sąvartyno (KAR) populiacijoje (Hj= 0,326; PLP (5 %) = 0,80; 

10 PAV. Evanno ir kt. 
(2005) grafinio metodo 
teisingam klasterių 
(K) skaičiui nustatyti, 
naudojant STRUCTURE 
analizės duomenis, 
rezultatai. ∆K pikas 
stebimas, kai K = 3.  
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11 pav. E. annuus 17-os populiacijų Bayeso analizės vaizdinė išraiška, 

naudojant STRCTURE, kai K=3. Plona vertikali juostelė – atskiras individas. 

Populiacijos atskirtos juodomis linijomis. LOC-ZÜR – Šveicarijos 

populiacijos, LUA-SWI – Lenkijos, DAA ir DAB – Latvijos populiacijos, 

NEW – Kanados, PAT-KER – Lietuvos. Populiacijų kodai pateikti 11-oje 

lentelėje 
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37-iose E. annuus populiacijose ISSR metodu buvo nustatyta 100 polimorfinių 

lokusų. Atlikti šių lokusų tyrimai parodė, kad iš 37-ių populiacijų 19 yra 

polimorfinės. Mažiausi genetiniai polimorfinių populiacijų rodikliai (Hj, PLP 

(5 %), Br) buvo Minsko plento (MIN) populiacijoje (Hj = 0,017; PLP (5 %) = 

0,21; Br = 1,105), didžiausi – Kariotiškių sąvartyno (KAR) populiacijoje (Hj= 

0,326; PLP (5 %) = 0,80; Br = 1,748) (12 lentelė). Genotipinės įvairovės 

tyrimas parodė, kad genotipų skaičius populiacijoje svyruoja nuo 1 iki 13. 

Daugiausia genotipų buvo nustatyta CEK populiacijoje. Tirtose populiacijose 

buvo nustatyti iš viso 107 genotipai, iš kurių 53,3 % buvo unikalūs, t. y. 

nustatyti pavieniuose individuose. 47,6 % pusiau natūralių augaviečių (10 iš 

21) ir tik 25 % pažeistų augaviečių populiacijų (4 iš 16) buvo monomorfinės. 

Ištyrus po 342 individus, surinktus pusiau natūraliose ir antropogenizuotose 

11 PAV. E. annuus 17-os populiacijų Bayeso analizės vaizdinė išraiška, naudojant STRCTURE, 
kai K=3. Plona vertikali juostelė – atskiras individas. Populiacijos atskirtos juodomis linijomis. 
LOC-ZÜR – Šveicarijos populiacijos, LUA-SWI – Lenkijos, DAA ir DAB – Latvijos populiacijos, 
NEW – Kanados, PAT-KER – Lietuvos. Populiacijų kodai pateikti 11-oje lentelėje



• 58 •

Br = 1,748) (12 lentelė). Genotipinės įvairovės tyrimas parodė, kad genotipų skaičius 
populiacijoje svyruoja nuo 1 iki 13. Daugiausia genotipų buvo nustatyta CEK popu-
liacijoje. Tirtose populiacijose buvo nustatyti iš viso 107 genotipai, iš kurių 53,3 % 
buvo unikalūs, t. y. nustatyti pavieniuose individuose. 47,6 % pusiau natūralių auga-
viečių (10 iš 21) ir tik 25 % pažeistų augaviečių populiacijų (4 iš 16) buvo monomor-
finės. Ištyrus po 342 individus, surinktus pusiau natūraliose ir antropogenizuotose 
augavietėse, buvo nustatyti atitinkamai 66 ir 42 genotipai. Vidutinis genotipų skaičius 
pusiau natūralių augaviečių populiacijoje buvo šiek tiek didesnis (3,1 ± 0,7) palyginti 
su antropogenizuotų (2,6 ± 0,3). Tačiau šis skirtumas buvo statistiškai nepatikimas 
(U = 153,5; p = 0,66). Vienas E. annuus genotipas buvo nustatytas 9-iose populiaci-
jose. Populiacijų genotipinė įvairovė (i) buvo skirtinga – nuo 0,042 iki 0,542. Dides-
nė vidutinė genotipinė įvairovė (0,185 ± 0,032) buvo aptikta populiacijose, kurios 
įsikūrę pusiau natūraliose augavietėse palyginti su antropogenizuotų augaviečių po-
puliacijų genotipine įvairove (0,135 ± 0,023). Vienodumo indeksas (E) varijavo nuo 
0,244 iki 1. Populiacijoms iš pusiau natūralių augaviečių buvo būdinga ir didesnė 
vidutinė E reikšmė (0,576 ± 0,063) palyginti su antropogenizuotomis populiacijomis 
(0,509 ± 0,039). Tačiau abu šie rodikliai (i ir E) patikimai nesiskyrė tarp dviejų popu-
liacijų grupių (genotipinės įvairovės atveju U = 145, p = 0,48; vienodumo indekso –  
U = 113, p = 0,095). 

3.3.2. Populiacijų genetinės struktūros palyginimas

Atlikus hierarchinę visų 37-ių populiacijų molekulinės genetinės įvairovės ana-
lizę (AMOVA) nustatyta didelė populiacijų genetinė diferenciacija (PhiPT = 0,606), 
11 % genetinės įvairovės pasiskirstė tarp populiacijų iš skirtingų augaviečių (PhiRT = 
0,108) ir 50 % – tarp populiacijų augaviečių viduje (13 lentelė). 39 % visos genetinės 
įvairovės buvo populiacijų viduje. AFLP – SURV analizė parodė panašias augavietės 
įtakos genetiniam kintamumui vertes (Fst = 0,126) (duomenys nepavaizduoti). Popu-
liacijų iš skirtingų augaviečių analizė atskleidė, kad populiacijos, įsikūrusios pusiau 
natūraliose augavietėse, buvo labiau diferencijuotos (Fst = 0,647) palyginti su antro-
pogenizuotų augaviečių populiacijomis (Fst = 0,344). 
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13 LENTELĖ. E. annuus pusiau natūralių ir antropogenizuotų augaviečių 37-ių populiacijų mo-
lekulinė genetinė įvairovė (AMOVA) 

Variacijos lygmuo 1df 2SS Variacijos    
komponentas % 

Tarp augaviečių* 1 587,896 1,336 11
Tarp populiacijų augaviečių viduje* 35 4123,272 6,147 50
Populiacijų viduje* 647 3150,661 4,870 39

Populiacijos, įsikūrusios pusiau natūraliose augavietėse
Tarp populiacijų* 20 3268,720 9,781 66
Populiacijų viduje 321 1624,619 5,061 34

Populiacijos, įsikūrusios antropogenizuotose augavietėse
Tarp populiacijų* 15 854,552 2,458 34
Populiacijų viduje 326 1526,042 4,681 66
* P ≤ 0,001; 1df – laisvės laipsniai, 2SS – kvadratų suma

Panašūs rezultatai buvo gauti naudojant ir standartizuotą populiacijų rinkinį (ati-
tinkamai Fst = 0,586 ir Fst = 0,338). Šis Fst vertės skirtumas tarp populiacijų iš skirtingų 
augaviečių buvo statistiškai reikšmingas (U = 4594, p = 0,0001). Genetinė struktūra 
ir genetinės įvairovės pasiskirstymas populiacijose taip pat buvo analizuojama Bayeso 
grupavimo metodu Structure Harvester programa. Išanalizavus K reikšmes intervale 
nuo 1 iki 20, gautas didelis ∆K pikas, kai K = 2 (ΔK = 1005,3). Analizė STRUCTURE 
programa sugrupavo visas populiacijas į du nevienodus klasterius (12 pav.): mažesnįjį 
(raudona spalva) ir didesnįjį (žalia spalva). Nepaisant to, kad dauguma populiacijų yra 
susimaišiusios, matosi ir kai kurie skirtumai tarp populiacijų iš skirtingų augaviečių.
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12 pav. E. annuus populiacijų Bayeso analizės vaizdinė išraiška, naudojant 

STRCTURE, kai K = 2. Žalia ir raudona spalvos žymi du skirtingus klasterius. 

Vertikali siaura juostelė – atskiras individas. Populiacijos atskirtos juodomis 

vertikaliomis linijomis. NJA-JURA – pusiau natūralių augaviečių populiacijos; 

PGA-VLNH – antropogenizuotų augaviečių populiacijos. Populiacijų kodai 

pateikti 12-oje lentelėje 

 

Daugelis pusiau natūralių augaviečių populiacijų (KEN, TAR, DRU, 

PAT, TRA, CEK, KERA, SUD, AUK, VLNF, JURA) turi tendenciją grupuotis 

į raudonąjį klasterį. Raudonojo klasterio populiacija AUK buvo genetiškai 

12 PAV. E. annuus populiacijų Bayeso analizės vaizdinė išraiška, naudojant STRCTURE, kai K = 
2. Žalia ir raudona spalvos žymi du skirtingus klasterius. Vertikali siaura juostelė – atskiras in-
dividas. Populiacijos atskirtos juodomis vertikaliomis linijomis. NJA-JURA – pusiau natūralių 
augaviečių populiacijos; PGA-VLNH – antropogenizuotų augaviečių populiacijos. Populiacijų 
kodai pateikti 12-oje lentelėje

Daugelis pusiau natūralių augaviečių populiacijų (KEN, TAR, DRU, PAT, TRA, 
CEK, KERA, SUD, AUK, VLNF, JURA) turi tendenciją grupuotis į raudonąjį klasterį. 
Raudonojo klasterio populiacija AUK buvo genetiškai homogeniška. Pusiau natūralių 
augaviečių populiacijos (6 iš 21): NJA, VLNA, SVA, DUK, NEM, KLK taip pat buvo ho-
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mogeniškos, bet grupavosi į antrąjį (žaliąjį) klasterį. Visos antropogenizuotų augaviečių 
populiacijos, išskyrus KAR ir JURB, buvo priskirtos žaliajam klasteriui. Iš jų šešios – 
BEL, VLND, UZK, VLNE, VLNG, VLNH buvo genetiškai homogeniškos. Penkios po-
puliacijos – VLNB, PGS, VLNC, MIC, MIN buvo mišrios. Tik keturios antropogenizuo-
tų augaviečių populiacijos – KAR, GAR, GRI, JURB buvo gana stipriai susimaišusios. 

Mantel‘io testas parodė, kad antropogenizuotų augaviečių populiacijų grupėje yra 
koreliacija tarp populiacijų Nei genetinių atstumų (Nei, 1972) ir geografinių atstumų 
(r = 0,532, p = 0,02). Tačiau populiacijų iš pusiau natūralių augaviečių grupėje ne-
buvo nustatyta nuo atstumo tarp populiacijų priklausanti izoliacija (angl. isolation 
by distance – IBD) (r = -0,207; p > 0.45). IBD buvo nustatyta ir visam populiacijų 
skaičiui (r = 0,228, p = 0,027).

3.3.3. Alelopatinio potencialo įvertinimas

Alelopatiniam potencialui įvertinti E. annuus augalai buvo surinkti iš dešimties po-
puliacijų, įsikūrusių pusiau natūraliose augavietėse ir iš devynių, kurios įsikūrę antro-
pogenizuotose augavietėse. Tryliktame paveiksle parodytas E. annuus augalų ekstraktų 
skirtingų koncentracijų (1 g ir 5 g sausos medžiagos) poveikis baltosios garstyčios (Sina-
pis alba) daigų šaknelių ir stiebelių ilgiui. Ekstraktų poveikio efektyvumas buvo vertina-
mas palyginus jį su juglono (sk.2.7.) ir H2O (kontrolės) poveikiu S. alba daigams. Stebint 
šaknelių (13 pav., a) ir stiebelių (13 pav., b) vidutinį ilgį, matyti, kad augalų, kurie augo 
antropogenizuotose augavietėse, didesnės koncentracijos ekstraktai stipriau slopino ir 
šaknelių, ir stiebelių augimą (atitinkamai U = 16, p = 0,017; U = 0; p = 0,002). Kai ku-
riais atvejais, pvz., po populiacijų KAR, BEL, VLNB, UZK, MIC, GRI augalų ekstraktų 
poveikio, stiebelių augimas buvo slopinamas statistiškai reikšmingai stipriau palyginti su 
1 mM juglono poveikiu. KAR ir UZK populiacijų augalų didesnės koncentracijos eks-
traktai slopino šaknelių augimą panašiai kaip juglonas (13 pav., a). Laikantis nuomonės, 
kad alelopatija gali būti vienas iš invazijos mechanizmų, įdomu pastebėti tai, kad auga-
lų, augusių antropogenizuotose augavietėse, ekstraktai pasižymėjo stipresniu inhibicijos 
efektu palyginti su ekstraktais tų augalų, kurie augo pusiau natūraliose augavietėse. 

Vertinant atskirų augalų rūšių ar jas sudarančių populiacijų alelopatines savybes, 
svarbu nustatyti cheminių junginių, kuriuos augalai išskiria į aplinką, poveikį gre-
ta augančių augalų savybėms (morfologinėms, anatominėms ir kt.) (Csiszár (2009). 
Vienas iš tokių rodiklių, kuriuo remiantis vertinamas augalų alelopatinis potencialas, 
yra juglono indeksas. 
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13 PAV. E. annuus populiacijų iš pusiau natūralių ir antrpogenizuotų augaviečių augalų ekstraktų 
(1 g ir 5 g) poveikis S. alba šaknelių ir stiebelių ilgiui. a) vidutinis šaknelių ilgis (cm); b) vidutinis 
stiebelių ilgis (cm). NJA-CEK – pusiau natūralių augaviečių populiacijos; KAR-GRI – antropo-
genizuotų augaviečių populiacijos. Populiacijų kodai pateikti 12-oje lentelėje. 1g, 5g – naudoti 
tyrimams skirtingos koncentracijos (1g/100ml ir 5g/100ml) E. annuus vandeniniai ektraktai

a)

b)
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Palyginus augalų, surinktų pusiau natūraliose ir antropogenizuotose augavietėse, 
juglono indeksą (14 pav.), matyti ta pati, kaip ir šaknelių bei stiebelių ilgio tyrime, ten-
dencija – antropogenizuotų augaviečių populiacijų augalų juglono indeksas buvo di-
desnis palyginti su pusiau natūralių populiacijų augalų abiejų koncentracijų ekstraktų 
juglono indeksu (1 g ekstraktai: U = 88, p < 0.05; 5 g ekstraktai U = 90, p < 0.05).

3.4. Erigeron annuus populiacijų tyrimo vietų  
dirvožemio cheminė sudėtis

Viršutinio dirvožemio sluoksnio pavyzdžiai buvo surinkti populiacijų augimo 
vietose. Buvo nustatytos 13-os cheminių elementų koncentracijos (14 lentelė). Klas-
terių analizė buvo atlikta Ward metodu naudojant augaviečių euklidinius atstumus. 
Penkioliktame paveiksle pateikta dendrograma vaizduoja 19-os populiacijų, kuriose 
buvo surinkti vienmetės šiušelės pavyzdžiai alelopatiniams tyrimams, grupavimąsi 
pagal geocheminius augaviečių skirtumus. Rezultatai parodė, kad visos pusiau na-
tūralių augaviečių populiacijos išskyrus, Prienų (PRI) ir Aukštadvario (AUK), pa-
gal augaviečių dirvožemio cheminę sudėtį grupavosi atskirai nuo antropogenizuotų 
augaviečių ir buvo ant tos pačios dendrogramos šakos (15 pav.). Pagal augaviečių 
dirvožemio cheminę sudėtį visos antropogenizuotų augaviečių populiacijos grupa-
vosi apatinėje dendrogramos dalyje, o dirvožemis pasižymėjo padidėjusiu kai kurių 
elementų (Zn, Pb, Ni, Mo, Cu) kiekiu. 

14 PAV. E. annuus pusiau natūralių ir antrpogenizuotų augaviečių populiacijų juglono indekso 
palyginimas. NJA-CEK – pusiau natūralių augaviečių populiacijos; KAR-GRI – antropogenizuo-
tų augaviečių populiacijos. Populiacijų kodai pateikti 12-oje lentelėje. 1g, 5g – naudoti tyrimams 
skirtingos koncentracijos (1g/100ml ir 5g/100ml) E. annuus vandeniniai ektraktai
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3.5. Eksperimentiniame sklype užaugintų  
E. annuus augalų morfologinių požymių analizė

Iš šešioliktame paveiksle pateiktų histogramų matyti, kad E. annuus tirtų populia-
cijų augalų vidutinis aukštis (m) svyravo nuo 0,98 ± 0,30 iki 1,33 ± 0,31. Aukščiausi 
buvo Sigirino (CH1) populiacijos augalai, mažiausi – Grigiškių (LT5). Likusiose po-
puliacijose augalų vidutinis aukštis svyravo nežymiai (nuo 1,02 ± 0,41 iki 1,20 ± 0,60). 
Didžiausią svorį turėjo Lublino (PL3) populiacijos augalai, mažiausią – Szczuczyn 
(PL1) populiacijos. Šių populiacijų augalų vidutinis svoris (kg) buvo atitinkamai 
0,34 ± 0,33 ir 0,13 ± 0,05. Išmatavus augalų aukštį ir pasvėrus juos, buvo išmatuotas 
pagrindinio stiebo storis 40 cm aukštyje. Didžiausias augalų vidutinis stiebo storis 
(cm) buvo (0,69 ± 0,10) Sigirino (CH1) populiacijoje, mažiausias (0,49  ± 0,00) – 
Züricho (CH3). Suskaičiavus augalų stiebus nustatyta, kad daugiausia jų turėjo Nar-
buto (LT2) populiacijos augalai, mažiausia – Sigirino (CH1). Vidutinis augalų stiebų 
skaičius šiose populiacijose buvo atitinkamai 5,08 ± 0,31 ir 2,97 ± 1,15. Buvo skai-
čiuojamos ir pagrindinio stiebo papildomos šakos. Daugiausia šakų (14,04 ± 3,59) 
turėjo Grigiškių (LT5) populiacijos augalai. Tai beveik triskart daugiau palyginti su 
mažiausiu vidutiniu šakų skaičiumi (5,17 ± 1,41), kuris nustatytas New Brunswick 
(CA) populiacijoje. Ilgiausi ir plačiausi lapai būdingi Sigirino (CH1) populiacijos au-

15 PAV. E. annuus 
pusiau natūralių ir an-
tropogenizuotų auga-
viečių populiacijų den-
drograma, nubraižyta 
remiantis augaviečių 
dirvožemio chemine 
sudėtimi. Populiacijų 
kodai pateikti 12-oje 
lentelėje 
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galams, trumpiausi ir siauriausi – Züricho (CH3) populiacijos augalams. Didžiausius 
graižus (2,17 ± 0,05) turėjo New Brunswick (CA) populiacijos augalai, mažiausius 
(1,57 ± 0,35) – Mrągowo (PL2) populiacijos augalai (16 pav.). 

16 PAV. E. annuus 12–os populiacijų augalų morfometriniai rodikliai. LT1 – Pagirių, LT2 – Nar-
buto g., Vilnius, LT3 – Marijampolės, LT4 – Ozo g., Vilnius, LT5 – Grigiškių, PL1 – Szczuczyn, 
PL2 – Mrągowo, PL3 – Lublin, CH1 – Sigirino, CH2 – Locarno, CH3 – Zürich, CA – New 
Brunswick populiacijos.

Vidutinis E. annuus individų aukštis populiacijoje (m) Vidutinis E. annuus individų svoris populiacijoje (kg)

Vidutinis E. annuus individų stiebo storis  
populiacijoje (cm)

Vidutinis E. annuus individų graižo skersmuo  
populiacijoje (cm)

Vidutinis E. annuus individų stiebų 
skaičius populiacijoje

Vidutinis E. annuus individų pagrindinio  
stiebo papildomų šakų skaičius populiacijoje

Vidutinis E. annuus individų  
lapo ilgis populiacijoje (cm)

Vidutinis E. annuus individų  
lapo plotis populiacijoje (cm)
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Dviejų metų rezultatų analizė rodo, kad E. annuus būdingas didelis fenotipinis 
plastiškumas, kuris, matyt, ir vaidina svarbiausią vaidmenį rūšies įsikūrimo naujame 
areale pradžioje. Pavyzdžiui, buvo stebimas didelis kai kurių populiacijų augalų aukš-
čio, svorio, stiebų skaičiaus, lapų pločio varijavimas (16 pav.). Vis dėlto buvo nustatyti 
ir statistiškai reikšmingi kai kurių populiacijų augalų morfometrinių rodiklių skir-
tumai, pavyzdžiui, pagal augalų svorį, graižo skersmenį, stiebų skaičių, pagrindinio 
stiebo papildomų šakų skaičių, lapo ilgį ir plotį. Tai rodo, kad kai kuriose populiaci-
jose įvyko gamtinės atrankos palaikomi genetiniai pokyčiai, kurie nulėmė adaptaciją 
prie vietos sąlygų. Ypač įdomūs yra populiacijų skirtumai pagal graižo skersmenį, 
stiebų ir pagrindinio stiebo šakų skaičių: E. annuus natyvaus arealo populiacija (CA) 
skiriasi nuo kai kurių Lietuvos, Lenkijos, Šveicarijos invazinio arealo populiacijų. 
Iš Lietuvos populiacijų išsiskyrė LT5, kuri pagal graižo skersmenį statistiškai reikš-
mingai skyrėsi nuo kai kurių Lenkijos ir Šveicarijos populiacijų, o pagal pagrindinio 
stiebo papildomų šakų skaičių – ne tik nuo kai kurių Šveicarijos, Lenkijos, Kanados, 
bet ir nuo Lietuvos populiacijų. Iš Lietuvos populiacijų taip pat išsiskyrė LT2, kurios 
augalai turėjo statistiškai reikšmingai didesnį stiebų skaičių palyginti su kai kuriomis 
Lietuvos, Lenkijos, Šveicarijos, Kanados populiacijomis. 

Septynioliktame paveiksle pateikiamos vidutinės morfologinių požymių skaiti-
nės reikšmės ne atskiroms populiacijoms, o šalims, kuriose surinkti šių populiacijų 
augalai. Histogramoje matyti, kad atskirų šalių populiacijų augalų aukštis varijavo 
nežymiai: Lietuvos ir Kanados populiacijų augalų vidutinis aukštis buvo vienodas – 
1,04 m, Lenkijos – 1,09 m, Šveicarijos – 1,17 m. Nežymiai varijavo ir kitų dviejų 
morfologinių požymių (svorio ir stiebo storio) reikšmės. Sunkiausius (0,28 kg) ir sto-
riausius (0,62 cm) stiebus turėjo Kanados populiacijos augalai, lengviausius (0,16 kg) 
ir ploniausius (0,56 cm) – Lietuvos populiacijų augalai. Vidutinis stiebų skaičius va-
rijavo nuo 3,14 iki 4,37. Tarp kai kurių šalių (LT ir PL, tarp LT ir CA) buvo nustatyti 
statistiškai reikšmingi skirtumai pagal augalų stiebų skaičių:. Daugiausia pagrindinio 
stiebo šakų (8,24) turėjo Lietuvos populiacijų augalai, mažiausiai (5,17) – Kanados. 
Kanados populiacijos augalų vidutinis pagrindinio stiebo šakų skaičius reikšmingai 
skyrėsi nuo kitų šalių (LT, PL, CH) populiacijų  augalų. Vidutinis lapo ilgis varijavo 
nuo 4,95 cm iki 5,98 cm. Trumpiausius lapus turėjo Kanados populiacijos augalai, 
o ilgiausius – Lietuvos. Pagal vidutinį lapo ilgį nustatyti statistiškai reikšmingi skir-
tumai tarp CA ir LT, tarp CA ir PL populiacijų. Nežymiai varijavo ir vidutinis lapo 
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plotis (nuo 1,46 cm iki 1,61 cm). Lapo plotis, kaip ir ilgis, statistiškai patikimai skyrėsi 
tarp CA ir LT, tarp CA ir PL populiacijų. Statistiškai reikšmingi skirtumai tarp atskirų 
šalių populiacijų (tarp CA ir LT, tarp CA ir PL, tarp CA ir CH) buvo ir pagal augalų 
graižo skersmenį. Didžiausius graižus (2,17 cm) turėjo Kanados populiacijos augalai, 
mažiausius (1,67 cm) – Lietuvos (17 pav.). 

17 PAV. Skirtingų šalių E. annuus populiacijų augalų morfometriniai rodikliai. LT – Lietuvos 
populiacijos, PL – Lenkijos, CH – Šveicarijos, CA – Kanados

Apibendrinus skirtingų šalių E. annuus populiacijų augalų morfologinių požy-
mių skirtumus, galima teigti, kad labiausiai iš visų išsiskiria Kanados New Brunswick 
populiacijos augalai. Jos augalams būdinga statistiškai reikšmingi mažesnis stiebų 
skaičius, trumpesni ir siauresni lapai palyginti su Lietuvos ir Lenkijos populiacijų 
augalais, mažesnis pagrindinio stiebo šakų skaičius ir didesni graižai palyginti su kitų 
šalių populiacijų augalais.
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3.6. Bendrame sklype užaugintų E. annuus skirtingų šalių  
populiacijų augalų fenologijos duomenys

Pasodinus skirtingų šalių populiacijų augalus bendrame sklype, buvo stebima, per 
kiek dienų augalų vystymasis pasiekia šias tris fenologines fazes: I-oji – augalų stiebo 
ilgis ≥ 3 cm, II-oji – pumpurų susidarymo, III-oji – žydėjimo. Konstatuoti vieną ar 
kitą augalo vystymosi fazę galima tik tuomet, kai ją pasiekia 50 % augalų. Apskai-
čiavus vidutinį dienų skaičių iki fenologinių fazių pradžios, matyti, kad po augalų 
pasodinimo daugiausia dienų iki visų fenologinių fazių, vystėsi Kanados populiacijos 
augalai, atitinkamai iki kiekvienos fazės – 55, 70, 80 dienų (18 pav.). Palyginus šios 
E. annuus natyvios populiacijos augalų fenologiją su invazinių populiacijų fenolo-
gija, matyti, kad didžiausias vidutinis dienų skaičius (51) iki I-osios fazės būdingas 
Lietuvos populiacijų augalams. Lenkijos populiacijų augalams būdingas didžiausias 
dienų skaičius (62) iki pumpurų susidarymo ir žydėjimo (po 72 dienų). Vis dėlto šie 
skirtumai nėra statistiškai reikšmingi.
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18 pav. Vidutinis dienų skaičius iki E. annuus skirtingų šalių populiacijų 

augalų fenologinių fazių pradžios. LT – Lietuvos populiacijos, PL – Lenkijos, 

CH – Šveicarijos, CA – Kanados 

 

3.7. E. annuus skirtingų populiacijų augalų, pasodintų bendrame sklype, 
stiebų augimo dinamika  

2013–2014 metais tris mėnesius kas dešimt dienų buvo matuojamas 

augalų, kurie augo bendrame sklype, stiebų aukščio prieaugis. Histogramoje 

(19 pav.) matyti, kad per dešimt dienų vidutinis aukščio prieaugis varijavo nuo 

2,66 cm iki 17,92 cm. Mažiausias jis buvo New Brunswick populiacijos (CA) 

augalų, didžiausias – Marijampolės (LT3). Tarp Lietuvos populiacijų išsiskiria 

18 PAV. Vidutinis dienų skaičius iki E. annuus skirtingų šalių populiacijų augalų fenologinių 
fazių pradžios. LT – Lietuvos populiacijos, PL – Lenkijos, CH – Šveicarijos, CA – Kanados
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3.7. E. annuus skirtingų populiacijų augalų,  
pasodintų bendrame sklype, stiebų augimo dinamika 

2013–2014 metais tris mėnesius kas dešimt dienų buvo matuojamas augalų, kurie 
augo bendrame sklype, stiebų aukščio prieaugis. Histogramoje (19 pav.) matyti, kad 
per dešimt dienų vidutinis aukščio prieaugis varijavo nuo 2,66 cm iki 17,92 cm. Ma-
žiausias jis buvo New Brunswick populiacijos (CA) augalų, didžiausias – Marijam-
polės (LT3). Tarp Lietuvos populiacijų išsiskiria Grigiškių (LT5) populiacijos augalai, 
kuriems, palyginti su kitų Lietuvos populiacijų augalais, būdingas mažesnis vidutinis 
aukščio prieaugis per dešimt dienų. Dviejų Lenkijos populiacijų (PL2 ir PL3) augalų 
vidutinis aukščio prieaugis buvo atitinkamai 10,33 cm ir 8,63 cm, trečiosios (PL1) – 
beveik perpus mažesnis – 4,90 cm. Šveicarijos populiacijų augalų stiebų aukščio vi-
dutinis prieaugis nežymiai varijavo: nuo 11,78 cm Sigirino (CH1) iki 14,04 cm Züri-
cho (CH3) populiacijose. Kanados populiacijos augalų aukščio vidutinis prieaugis 
statistiškai reikšmingai skyrėsi nuo kai kurių Lietuvos (LT1, LT2, LT3, LT4) ir Šveica-
rijos (CH2, CH3) populiacijų augalų (19 pav.). 
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Grigiškių (LT5) populiacijos augalai, kuriems, palyginti su kitų Lietuvos 

populiacijų augalais, būdingas mažesnis vidutinis aukščio prieaugis per dešimt 

dienų. Dviejų Lenkijos populiacijų (PL2 ir PL3) augalų vidutinis aukščio 

prieaugis buvo atitinkamai 10,33 cm ir 8,63 cm, trečiosios (PL1) – beveik 

perpus mažesnis – 4,90 cm. Šveicarijos populiacijų augalų stiebų aukščio 

vidutinis prieaugis nežymiai varijavo: nuo 11,78 cm Sigirino (CH1) iki 14,04 
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vidutinis prieaugis statistiškai reikšmingai skyrėsi nuo kai kurių Lietuvos (LT1, 

LT2, LT3, LT4) ir Šveicarijos (CH2, CH3) populiacijų augalų (19 pav.).  

 
19 pav. E. annuus skirtingų populiacijų augalų aukščio vidutinio prieaugio 

(cm) per 10 dienų palyginimas. LT1 – Pagirių, LT2 – Narbuto g., Vilnius, LT3 

– Marijampolės, LT4 – Ozo g., Vilnius, LT5 – Grigiškės, PL1 – Szczuczyn, 

PL2 – Mrągowo, PL3 – Lublin, CH1 – Sigirino, CH2 – Locarno, CH3 – 

Zürich, CA – New Brunswick populiacijos 

 

Palyginus atskirų šalių vienmetės šiušelės populiacijų augalų aukščio 

vidutinį prieaugį kas dešimt dienų (20 pav.), matyti, kad didžiausias prieaugis 

(13,82 cm) būdingas Lietuvos populiacijų augalams, mažiausias (2,66 cm) – 

Kanados populiacijos augalams. Šveicarijos populiacijų augalų vidutinis 

19 PAV. E. annuus skirtingų populiacijų augalų aukščio vidutinio prieaugio (cm) per 10 dienų 
palyginimas. LT1 – Pagirių, LT2 – Narbuto g., Vilnius, LT3 – Marijampolės, LT4 – Ozo g., Vil-
nius, LT5 – Grigiškės, PL1 – Szczuczyn, PL2 – Mrągowo, PL3 – Lublin, CH1 – Sigirino, CH2 – 
Locarno, CH3 – Zürich, CA – New Brunswick populiacijos
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Palyginus atskirų šalių vienmetės šiušelės populiacijų augalų aukščio vidutinį 
prieaugį kas dešimt dienų (20 pav.), matyti, kad didžiausias prieaugis (13,82 cm) bū-
dingas Lietuvos populiacijų augalams, mažiausias (2,66 cm) – Kanados populiacijos 
augalams. Šveicarijos populiacijų augalų vidutinis aukščio prieaugis buvo 13,19 cm, 
Lenkijos – 7,95 cm. Kanados populiacijos augalų vidutinis aukščio prieaugis statis-
tiškai reikšmingai skyrėsi nuo Lietuvos ir Šveicarijos populiacijų augalų aukščio prie-
augio.

Šie rezultatai parodė, kad bendrame sklype vienodomis sąlygomis auginamų 
E. annuus augalų iš skirtingų šalių (Lietuvos, Lenkijos, Šveicarijos, Kanados) populia-
cijų vidutinis stiebo aukščio prieaugis per 10 dienų varijavo. Išsiskyrė New Brunswick 
(CA) populiacijos augalai, kurių vidutinis stiebo aukščio prieaugis statistiškai reikš-
mingai mažesnis palyginti su kai kurių Lietuvos ir Šveicarijos populiacijų augalais. 
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20 pav. Skirtingų šalių E. annuus populiacijų augalų vidutinis aukščio 

prieaugis (cm) per 10 dienų. LT – Lietuvos populiacijos, PL – Lenkijos, CH – 

Šveicarijos, CA – Kanados 
 

 

 

 
 

 
 

20 PAV. Skirtingų šalių E. annuus populiacijų augalų vidutinis aukščio prieaugis (cm) per 10 
dienų. LT – Lietuvos populiacijos, PL – Lenkijos, CH – Šveicarijos, CA – Kanados
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IV. REZULTATŲ APTARIMAS

4.1. E. annuus invazinių Lietuvos populiacijų genetinė struktūra

DNR žymenys plačiai naudojami invazinių rūšių populiacijų genetinės įvairovės 
tyrimams (Ward ir kt., 2008). Šiame darbe tiriant Lietuvos E. annuus populiacijų ge-
netinę struktūrą, buvo panaudoti dviejų tipų DNR žymenys – RAPD ir ISSR. Yra 
paskelta daug darbų, kuriuose ta pati tyrimų medžiaga analizuojama naudojant du ar 
daugiau molekulinių žymenų metodų (Qian ir kt., 2001; Awasthi ir kt., 2004;  Wu ir 
kt., 2004; Hou ir kt., 2005; Wang ir kt., 2005; Guo ir kt., 2006; Li ir kt., 2006; Ikegami ir 
kt., 2009; Patamsytė ir kt., 2011; Yilmaz ir kt.,  2012; Ferreira ir kt.,  2010; Khalik ir kt., 
2014). Naudojant du DNR žymenų metodus tikėtasi gauti tikslesnius ir patikimes-
nius duomenis.  Be to, naudojant didesnį žymenų metodų skaičių, atliekama išsames-
nė tiriamos rūšies genomo analizė. Dviejų žymenų metodų naudojimas itin svarbus 
poliploidams, tokiems kaip vienmetė šiušelė, kuri yra triploidas, tirti, kadangi dalis 
genotipų įvairovės poliploidinėse rūšyse gali būti neatskleista dėl kai kurių žymenų 
(pvz., RAPD, ISSR, AFLP) dominuojančiojo paveldėjimo pobūdžio (Chapman ir kt., 
2004). Dviem ar daugiau žymenų metodais gautų rezultatų sutapimas gali eliminuoti 
argumentus apie šių žymenų netinkamumą invazinių augalų tyrimams (Kliber ir kt., 
2005; Wang ir kt., 2008; Fitzpatrick ir kt., 2012). 

Mūsų tyrime buvo nustatyta reikšminga koreliacija (r = 0,91, p < 0,05) tarp po-
puliacijų genetinių atstumų, nustatytų naudojant RAPD ir ISSR duomenis. Nustatant 
monomorfines populiacijas abiem žymenų metodais buvo gauti beveik vienodi re-
zultatai. Tik viena populiacija (Vilnius C), naudojant RAPD metodą, buvo apibūdin-
ta kaip monomorfinė, o naudojant ISSR metodą joje nustatytas nedidelis vidutinis 
polimorfinių lokusų nuošimtis (10,4). 

Mūsų tyrimas atskleidė, kad tirtos Lietuvos E. annuus populiacijos yra dviejų tipų. 
Pirmajam tipui galima priskirti plačiai paplitusio pagrindinio klono populiacijas ir 
keletą jam giminingų populiacijų, antrajam – polimorfines populiacijas. Vilniuje ir 
jo apylinkėse buvo rasta abiejų tipų populiacijų. Panaši situacija stebima ir centrinia-
me Lietuvos regione. UPGMA dendrogramos parodė, kad pagrindinis klonas susijęs 
su didelį klasterį sudarančių populiacijų genotipais. Į šį klasterį patenka mažiausiai 
20 populiacijų. Įdomu, jog abiejose dendrogramose į šį klasterį patenka visos ketu-
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rios populiacijos, kurių augalai buvo surinkti kapinėse. Šie rezultatai rodo ryšį tarp 
pagrindinio klono ir kai kurių kitų genotipų, pasiskirsčiusių Lietuvos teritorijoje ir 
galimai naudotų sodybų bei atmintinų vietų puošimui. 

Genetiniai procesai gali nulemti, ar svetimkraštė rūšis įsitvirtins ir išplis naujo-
je teritorijoje. Genų dreifas kolonizacijos metu gali būti genetinės įvairovės pokyčių 
introdukuotų augalų populiacijose priežastis. Dėl pradininko efekto dažnai stebi-
mas genetinės įvairovės sumažėjimas nelytiškai besidauginančiose rūšyse (Husband 
ir Barrett, 1991; Ren ir Zhang, 2007). Kadangi mūsų tiriama vienmetė šiušelė yra 
dažniausiai apomiksės būdu besidauginanti rūšis (Gustafsson, 1946; Fagerlind, 1947; 
Noyes, 2000; Edwards ir kt., 2006), tai jos populiacijose turėtų būti stebimas įvairaus 
dydžio klonų paplitimas. Invazinių populiacijų genetinės įvairovės tyrimas naudo-
jant DNR žymenis gali duoti naudingos informacijos apie šios rūšies populiacijų ge-
netinę struktūrą, jų genetinius ryšius bei invazijos istoriją.

Atlikti vienmetės šiušelės Lietuvos populiacijų tyrimai atskleidė mažesnę geneti-
nę įvairovę populiacijose ir didesnę diferenciaciją tarp populiacijų palyginti su kitų 
autorių tyrimų rezultatais. Tai, kad pusėje tirtų populiacijų nebuvo genetinio poli-
morfizmo, o polimorfinėse populiacijose buvo nedaug genotipų, rodo, kad Lietuvoje 
šiušelės populiacijose vyrauja dauginimasis apomiksės būdu. Edwards ir kt. (2006) 
tyrimų duomenimis dauguma E. annuus populiacijų iš Šiaurės Amerikos ir Vakarų 
Europos buvo polimorfinės, jose nustatytas gana didelis DNR polimorfizmas. Trti-
kovos ir kt. (2011) tyrimo rezultatai parodė, kad 83 % tirtų Šveicarijos populiacijų 
buvo polimorfinės. Objektyvų Lietuvos ir Vakarų Europos bei Amerikos populiacijų 
palyginimą apsunkina nevienodas ištirtų lokusų skaičius, o taip pat ir tai, kad šiuose 
tyrimuose buvo naudojami skirtingi metodai. Edwards ir kt. (2006) tyrime buvo ana-
lizuoti tik 39 RAPD lokusai, o Trtikova ir kt. (2011) tyrė 94 AFLP lokusus. Ištyrus 328 
Lietuvos populiacijų augalus, buvo nustatyti tik 49 skirtingi genotipai. Taigi, mūsų 
gauti rezultatai rodo, kad nepaisant tam tikrų metodologinių skirtumų tiriant skir-
tingų šalių populiacijas, Lietuvoje jų polimorfizmas yra mažiausias. Palyginti maža 
genetinė įvairovė Lietuvoje gali būti paaiškinama invazijos istorija (Kuprevičius, 
1931; Mowszowicz, 1938; Gudžinskas, 1997). Priežastis galėtų būti trumpesnė šios 
rūšies invazijos istorija Lietuvoje ir pasireiškęs pradininko efektas (Ren ir  Zhang, 
2007; Budde ir kt., 2011). Invazinėms rūšims dažnai būdingas pradininko efekto sąly-
gotas genetinės įvairovės sumažėjimas. Dlugosch ir Parker 2008 metais išleistoje apž-



• 75 •

valgoje aprašo reikšmingą alelių gausumo ir heterozigotiškumo sumažėjimą populia-
cijose, kurios įsikūrę jų introdukcijos regionuose, palyginti su natūraliai augančiomis 
populiacijomis. Daugkartinė introdukcija sušvelnina pradininko efekto padarinius, 
ypač kryžmadulkėse rūšyse (Nowak ir Mack., 2005). Kaip kontrastas, dauginimasis 
klonais gali riboti arba visiškai užkirsti kelią genetiškai skirtingų genotipų maišymui-
si. Genų srautas yra labai sumažėjęs daugelyje klonais besidauginančių rūšių (Eckert, 
2002). Augalų lytinio dauginimosi mastai yra kritinis veiksnys nulemiantis ir lokalios 
adaptacijos tempą. Klonais besidauginantis vandens augalas skėtinis bėžis (Butomus 
umbellatus) vaizdžiai iliustruoja genetinės įvairovės sumažėjimą. Ši rūšis geba dau-
gintis lytiškai sėklomis ir vegetatyviniu būdu rizomų fragmentais (Lui ir kt., 2005). 
Tai vietinė Eurazijos rūšis, kuri buvo introdukuota į Šiaurės Ameriką ir labai išplito. 
Kliber ir Eckert (2005), naudodami RAPD metodą, palygino vietinių ir introdukuotų 
populiacijų genetinę įvairovę. Vietinių ir introdukuotų populiacijų genetinės įvairo-
vės tyrimai parodė, kad invazinėmis tapusiose populiacijose dominuoja vegetatyvinis 
dauginimasis. Ištyrus 142 vietinių populiacijų augalus buvo nustatyti 47 genotipai, o 
tarp ištirtų 138-ių augalų iš invazinių populiacijų buvo aptikti tik 6 genotipai. Adap-
tyvios evoliucijos tikimybę nulemia dauginimosi sistema, kadangi ji turi įtakos po-
puliacijų genetiniams rodikliams, tarp jų ir genetinės rekombinacijos dažniui, efekty-
viam populiacijų dydžiui, genų srautui bei genetinės įvairovės pasiskirstymui popu-
liacijų viduje ir tarp populiacijų. Barret ir kt. (2008), norėdami nustatyti dauginimosi 
sistemų įvairovės reikšmę augalų evoliucijai invazijos metu, tyrė dauginimosi būdo 
įtaką dideliais atstumais vykstančių kolonizacijos procesų sukeliamoms genetinėms 
pasekmėms ir adaptacijos tikimybei invazijos metu. Nustatyta, kad dažnai klonus 
sudarančių įsiveržėlių populiacijose pasireiškęs stiprus pradininko efektas ir lytinio 
dauginimosi ribojimas susiaurina lokalios adaptacijos galimybes. 

Mūsų tyrimų rezultatai parodė, kad E. annuus Lietuvos populiacijose yra plačiai 
paplitęs vienas genotipas (klonas). Su tam tikromis išlygomis jis, galbūt, galėtų būti 
vadinamas bendros paskirties genotipu (angl. general-purpose genotype), kuris dėl 
savo fenotipinio plastiškumo tarpsta skirtingose augavietėse (Baker, 1965; Parker ir 
kt., 2003). Bendros paskirties genotipai (genotipai, kurie pasižymi dideliu fenotipi-
niu plastiškumu) gali būti sėkmingo invazinių rūšių plitimo priežastimi (Parker ir 
kt., 2003; Budde ir kt., 2011). Remiantis Baker (1965, 1974) tyrimais galima teigti, 
kad dėl tokių bendros paskirties genotipų, kurie pasižymi dideliu fenotipiniu plas-
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tiškumu ir gali prisitaikyti prie skirtingų aplinkos sąlygų, kai kurios invazinės rūšys 
gali plačiai paplisti. Tas faktas, kad apomiksės būdu besidauginančių rūšių augalai 
įsikuria įvairesnėse aplinkos sąlygose palyginti su lytiniu būdu besidauginančiais jų 
giminaičiais, paskatino hipotezės, kuri teigia, kad apomiksės būdu besidauginantys 
augalai dažniau turi bendros paskirties genotipus, atsiradimą. Šie genotipai yra paly-
ginti nejautrūs aplinkos sąlygų pokyčiams. Hipotezė buvo patikrinta su Antennaria 
parvifolia (Asteraceae) lytiniu ir apomiksės būdu besidauginančiais genotipais (Bier-
zychudek, 1989). Šie genotipai buvo auginami auginimo kamerose, kuriose buvo su-
darytos skirtingos temperatūros ir drėgmės sąlygos. Apomiksės būdu besidauginan-
tys augalai buvo mažiau jautrūs aplinkos sąlygoms palyginti su lytiniu būdu besidau-
ginančiais. Biomasės varijavimo koeficientas buvo patikimai mažesnis apomiktų nei 
lytiniu būdu besidauginančių augalų. Lytiškai besidauginančius augalus nelytiškai 
besidauginantys lenkė vidutiniu išgyvenamumu, vidutine biomase ir vidutine žiedų 
produkcija. Šie rezultatai lyg ir patvirtino hipotezę, kad apomiksės būdu besidau-
ginantys augalai turi labiau išreikštus bendros paskirties genotipo požymius negu 
lytiniu būdu besidauginantys augalai. 

Tačiau mūsų darbe, norint patikrinti bendros paskirties genotipo hipotezę, reika-
lingi papildomi E. annuus rūšies populiacijų genetiniai tyrimai. Taip pat reikia pami-
nėti, kad, tikriausiai, nėra išimtinai tik apomiksės būdu besidauginančių augalų rūšių 
(Asker ir Jerling, 1992).

Mūsų tyrimai atskleidė didelę E. annuus populiacijų genetinę diferenciaciją  
(GST = 0,58 panaudojant RAPD žymenis; GST = 0,64 – ISSR žymenis). Trtikovos ir 
kt. (2011) darbe AFLP metodu buvo nustatyta taip pat didelė Šveicarijos populiacijų 
genetinė diferenciacija (GST = 0,46). Tačiau ji skyrėsi žemumų ir kalnų populiacijų 
grupėse. Žemumų populiacijos buvo panašesnės tarpusavyje (GST = 0,33) palyginti 
su kalnų (GST = 0,55) populiacijomis. Didesnę Lietuvos populiacijų genetinę diferen-
ciaciją, galbūt, nulemia nesena šios rūšies gyvavimo Lietuvoje istorija ir pasireiškęs 
pradininko efektas. 

Informacijos apie vienmetės šiušelės patekimo į Lietuvą tikslų laiką ir būdą nėra. 
Galbūt E. annuus rūšies augalai į mūsų šalį buvo atvežti kaip dekoratyvūs ar pateko 
kaip priemaišos su kitų dekoratyvinių augalų sėklomis. Vienintelė vieta, kurioje ga-
lima tikėtis rasti seniausiai įsikūrusius genotipus, yra senosios kapinės ar Vilniaus 
apylinkės. Pradinių genotipų kilmę būtų galima paaiškinti remiantis dviem prieš-
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taringom prielaidom. Pirma, pradinis genotipas atsiradęs / introdukuotas pietryčių 
Lietuvoje, vėliau dalinai išsiskyrė į keletą klonų ir išplito šiaurės bei šiaurės-vakarų 
kryptimis. Kita prielaida būtų ta, kad pradinis genotipas buvo panašus, į tuos, kurie 
dabar aptinkami senosiose kapinėse ir keletas genotipų (įskaitant ir pagrindinį kloną) 
kilo iš pradinio ir vėliau ėmė veržtis į natūralias ekosistemas. Šios rūšies paplitimas 
senosiose Lietuvos kapinėse ir mūsų dienomis tuose rajonuose, kuriuose vienme-
tės šiušelės nėra gamtinėse ekosistemose, patvirtina šią prielaidą. Kadangi šios rūšies 
augalai vis dar auginami kaip dekoratyviniai soduose, kapinėse, tai, susidarius pa-
lankioms sąlygoms, galimas tolimesnis nekontroliuojamas šios rūšies augalų iš tokių 
„genetinių draustinių“ įsiveržimas į natūralias ekosistemas. Palankios sąlygos gali 
susidaryti ir dėl visuotinio klimato šiltėjimo bei žmogaus veiklos sukeltų natūralių 
ekosistemų pažeidimų. 

Anksčiau atlikti tyrimai atskleidė keletą E. annuus naudojamų strategijų, kurios 
yra svarbios invazijos procese. Tai yra konkurencijos ir šienavimo toleravimas (Trti-
kova, 2009), didžiulė sėklų produkcija (Stratton, 1992), alelopatinių junginių sintezė 
(Nazaruk ir kt., 2010). Kaip ir kitų invazinių rūšių, vienmetės šiušelės plitimą galėjo 
paskatinti visuotinis klimato atšilimas, su kuriuo siejamas ilgesnis vegetacijos sezo-
nas, minimalios temperatūros padidėjimas. Plitimą galėjo lemti ir antropogeniniai 
veiksniai: pastarųjų dešimtmečių žemės ūkio pokyčiai, iš kurių vienas svarbesnių 
invaziniams augalams plisti – kurį laiką didėjęs dirvonuojančių, nedirbamų laukų 
plotas, rūšies dekoratyvinės savybės, miesto zonos plėtimasis (Nicotra ir kt., 2010; 
Zybartaitė ir kt., 2011). 

4.2. E. annuus populiacijų genetinės įvairovės gradientas

Žinoma, jog invazinių rūšių plitimas sukuria genetinės įvairovės gradientą (Aus-
terlitz ir kt., 1997; Klopfstein ir kt., 2006; Baker ir Dyer, 2011). Svetimkraščių rūšių 
plitimą naujose teritorijose dažnai lydi pradininko efektas, kuris sąlygoja genetinės 
įvairovės sumažėjimą (Allendorf ir Lundquist, 2003; Dlugosch ir Parker, 2008). Ne 
toks ryškus genetinės įvairovės sumažėjimas yra tuomet, kai vyksta daugkartinė in-
trodukcija (Bossdorf ir kt., 2005; Novak ir Mack, 2005; Facon ir kt., 2008; Darling 
ir kt., 2008; Dlugosch ir Parker, 2008). Į naujas teritorijas patekusių augalų geneti-
nę įvairovę stipriai veikia ne tik daugkartinė introdukcija bet ir dauginimosi būdas 
(García-Ramos ir Rodríguez, 2002; Kinlan ir Hastings, 2005; Barret ir kt., 2008). Tam 



• 78 •

tikrų rūšių augalai, kurie nesidaugina arba retai dauginasi lytiniu būdu, pasižymi 
mažesne genetine įvairove ir turi ribotas lokalios adaptacijos galimybes (Barret ir 
kt., 2008). Mūsų tyrimo objektas, vienmetė šiušelė, dažniausiai dauginasi apomiksės 
būdu. Tačiau nustatyta, kad kartais vyksta ir lytinis dauginimasis (Edwards ir kt., 
2006). Be dauginimosi būdo, svetimkraščių augalų genetinė įvairovė priklauso ir 
nuo laiko, kurį augalai tarpsta naujoje teritorijoje. Dėl to ilgainiui dažnai išryškėja 
svetimkraščių augalų genetinės įvairovės gradientas, kurį lemia įsikūrimo naujoje 
teritorijoje trukmė (Austerlitz ir kt., 1997). Norėdami nustatyti, ar toks gradientas 
egzistuoja E. annuus populiacijose, mes tyrėme dalies Europos invazinio arealo po-
puliacijų genetinę įvairovę. Genetiniams tyrimams augalai buvo renkami Šveicari-
jos, Lenkijos, Latvijos, Lietuvos populiacijose. Iš viso buvo surinkti 16-os populiacijų 
augalai. Taip pat buvo ištirta viena natyvi populiacija iš Kanados, New Brunswick 
provincijos. Ištyrus 253 augalus, didžiausia genetinė įvairovė nustatyta Šveicarijos ir 
Lenkijos populiacijose. PCoA ir STRUCTURE rezultatai parodė Šveicarijos ir Lenki-
jos populiacijų giminingumą. Kita vertus, analizės parodo ir tam tikrą šių populiacijų 
išsiskyrimą bei didesnį Lenkijos populiacijų heterogeniškumą. Išimtis yra Szczcucyn 
populiacija, kuri panaši į Prienų ir Sudervės populiacijas iš Lietuvos. Mažesnė gene-
tinė įvairovė nustatyta Lietuvos populiacijose, o visi tirtų Latvijos populiacijų augalai 
buvo genetiškai vienodi. Tyrimo rezultatai rodo E. annuus genetinės įvairovės gra-
dientą Šveicarijos – Latvijos kryptimi ir genetinės įvairovės invazinėse populiacijo-
se mažėjimą vienmetei šiušelei plintant šiaurės kryptimi. Toks genetinės įvairovės 
mažėjimas, kaip anksčiau minėta, gali būti paaiškinamas įsikūrimo vienoje ar kitoje 
šalyje trukme. Seniausiai įsikūrusiose invazinėse populiacijose genetinė įvairovė di-
desnė palyginti su vėliau įsikūrusių populiacijų genetine įvairove. Lauber ir Wagner 
(1998) teigia, kad pagrindinis E. annuus plitimo laikotarpis Šveicarijoje buvo nuo 
1770 metų iki 1870 metų. Dabar E. annuus augalai plačiai paplitę daugumoje didžiųjų 
Šveicarijos miestų, tokių kaip Ciurichas (Landolt, 2001), Bazelis (Lenzin ir kt., 2001) 
ir kt. Pirmą kartą Lenkijoje E. annuus užregistruotas 1830 metais (NOBANIS; www. 
nobanis.org). Tiksli šios rūšies patekimo data į mūsų šalį nežinoma, tačiau manoma, 
kad į Lietuvą galėjo patekti 19 amžiaus pabaigoje. Latvijoje šios rūšies augalai paste-
bėti dar vėliau. Ribotas šios rūšies paplitimas Latvijoje ir monokloninė populiacijų 
struktūra šalyje yra pradininko efekto rezultatas. Latvijos monokloninės populiacijos 
yra jauniausios šioje rūšies arealo dalyje. Be to, šios populiacijos yra rūšies plitimo 
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rytiniu Baltijos jūros pakraščiu per Baltijos šalis bangos priekyje. Taigi mūsų tyrimai 
rodo, kad E. annuus įsikūrimo laikas ir invazijos istorija šiaurės kryptimi suformavo 
šios rūšies genetinės įvairovės mažėjimo gradientą. 

 4.3. E. annuus populiacijų, įsikūrusių pusiau natūraliose  
ir antropogenizuotose augavietėse, genetinių rodiklių palyginimas

Į naują vietą atkeliavusios augalų rūšys dažniausiai įsikuria žmogaus veiklos pa-
žeistose, maisto medžiagomis turtingose augavietėse ir tik vėliau išplinta į pusiau 
natūralias ar natūralias bendrijas (Richardson ir kt., 2000; Dietz ir Edwards, 2006). 
Antropogeninis sutrikdymas pašalina daug barjerų ir dėl to nevietinėms rūšims len-
gviau įsiskverbti į pažeistas augavietes nei į nepažeistas (Johnstone, 1986; Hansen ir 
Clevenger, 2005). Pirmiausiai, antropogeninis poveikis padidina maisto medžiagų 
prieinamumą ir sumažina vietinių rūšių konkurenciją, suteikia nevietinių rūšių po-
puliacijoms galimybę didėti (Hood ir Naiman, 2000; Inderjit, 2005; Catford ir kt., 
2009). Antropogeninė veikla, pavyzdžiui, gatvių tiesimas, pastatų statyba, žemės ūkio 
darbai, pažeidžia vietines ekosistemas ir palengvina nevietinių rūšių augalų gausė-
jimą bei patekimą į kaimynines natūralias augavietes (Johnstone, 1986; Hansen ir 
Clevenger, 2005). 

Antropogenizuotose ir natūraliose augavietėse augančių vietinių rūšių genetinės 
įvairovės tyrimai parodė, kad kai kuriais atvejais klonus sudarantys augalai pažeistose 
augavietėse pasižymi didesne genetine įvairove palyginti su augančiais natūraliose 
augavietėse (Koppitz ir Kühl, 2000; Xie ir kt., 2001; Lambertini ir kt., 2008), nors kai 
kuriais atvejais jokių skirtumų nebuvo nustatyta (Solé ir kt., 2004). Anksčiau buvo 
nustatyta, kad skirtingos žemės naudojimo ir tvarkymo sąlygos gali sukelti populiaci-
jų diferenciaciją (Kölliker ir kt., 1998; Reisch, Poschlod, 2009). Tiriant keturlapę vil-
kauogę (Paris quadrifolia) buvo nustatyta, kad klonai dominuoja sausose augavietėse, 
o drėgnose yra daug genetiškai skirtingų genotipų (Jacquemyn ir kt., 2005). 

Dar mažai žinoma apie invazinių augalų genetinės įvairovės dinamiką, susijusią 
su augaviečių pokyčiais invazijos proceso metu. Svetimkraščių rūšių populiacijos 
naujose paplitimo teritorijose patiria daug pokyčių, kai kurie iš jų gali sukelti ir ge-
nomo pakitimus (Bossdorf ir kt., 2005; Prentis ir kt., 2008). Prach ir Pyšek (1997) 
mano, kad invazija uždaresnėse bendrijose gali būti susijusi su genotipų, pasižymin-
čių padidėjusiomis konkurencingumo galimybėmis, atranka ir, kad tokios savybės, 
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kaip vegetatyvinis dauginimasis, gali būti privalumas. Norėdami tiksliau apibūdinti 
invazijos fazę, kai svetimkraštės rūšies individų skaičius didėja labai sparčiai, Dietz ir 
Edwards (2006) pasiūlė padalinti ją į pirminės ir antrinės invazijos fazes. Šis išplėsti-
nis augalų invazijos modelis teigia, kad invazijos metu gyvenimo formos yra linku-
sios pasikeisti (Erfmeier ir kt., 2011). Dietz ir Edwards (2006) neatmeta galimybės, 
kad kai kurios augalo fiziologinės savybės, pavyzdžiui, tokios kaip gebėjimas gaminti 
alelochemikalus gali pakisti skirtingose invazijos fazėse ir netgi skirtingose augavie-
tėse (Dietz ir Edwards, 2006). Trtikova ir kt. (2011) nustatė ženklų invazinių Erigeron 
annuus populiacijų genetinės įvairovės sumažėjimą didėjant augaviečių aukščiui virš 
jūros lygio. Šios rūšies populiacijos, įsikūrusios kalnuose, buvo labiau diferencijuotos 
palyginti su įsikūrusiomis žemumose, tačiau autoriai neaptiko adaptacijos prie šių 
augaviečių įrodymų. Tačiau Erfmeier ir kt. (2011) konstatavo bioekologinius uosia-
lapio klevo (Acer negundo) pokyčius antrinės invazijos metu ir nustatė, kad lokali 
adaptacija pasireiškia šiai rūšiai plintant iš drėgnų augaviečių paupiuose ir salpose į 
sausesnes ruderalines antropogenizuotas augavietes. 

Mūsų tyrime įvertinome augavietės ir jos stabilumo įtaką E. annuus populiacijų 
genetinei ir genotipinei įvairovei. E. annuus priklauso sintaksonui iš Dauco-Melilo-
tion sąjungos, kuri apima palaipsniui plintančias ruderalines bendrijas. Dauguma šių 
bendrijų įsikūrusios urbanizuotose teritorijose. Šios rūšys dažniausia kolonizuoja 
sutrikdytas ir potencialiai užterštas augavietes, tokias kaip pakelės, sąvartynai, tušti 
plotai, atliekų pašalinimo vietos, dykvietės, statybų vietos ir kitas vietas, neturinčias 
humuso sluoksnio (Motiekaitytė, 2001; Motiekaitytė, 2002). E. annuus augalai yra 
laikomi potencialiais švino kaupėjais ir jie gali lengvai išlikti esant augavietės tar-
šai sunkiaisiais metalais (Yang ir kt., 2014). Vienmetė šiušelė taip pat auga ir pusiau 
natūraliose augavietėse, tokiose kaip sausos pievos ir ganyklos. Šių stabilių pusiau 
natūralių bendrijų pirminės augavietės yra įsikūrusios upių slėniuose (Motiekaitytė, 
2001). Kadangi vienmetė šiušelė auga ir antropogenizuotose, ir pusiau natūraliose 
augavietėse, tai ji yra labai tinkamas objektas genotipinės įvairovės priklausomybei 
nuo augavietės tirti. Mūsų tyrimo tikslas buvo ištirti antropogenizuotų bei pusiau 
natūralių augaviečių E. annuus populiacijų genetinę ir genotipinę įvairovę ir palyginti 
skirtingų augaviečių populiacijų augalų alelopatines savybes. 

Manydami, kad E. annuus populiacijos iš antropogenizuotų ir pusiau natūralių 
augaviečių atspindi skirtingas invazijos fazes (Dietz ir Edwards, 2006), mes įvertino-
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me šių populiacijų genetinę įvairovę. Dietz ir Edwards (2006) pabrėžė, kad vykstant 
svetimkraščių augalų invazijai į natūralias ar pusiau natūralias augavietes, kai kuriais 
atvejais stebimi genetiškai determinuotų savybių (pvz., gyvenimo formos) pokyčiai 
šių augalų populiacijose. Retkarčiais tai yra siejama su lytinio ir nelytinio daugini-
mosi santykio pokyčiais (Lambrinos, 2004; Barret ir kt., 2004; Daehler, 2005). Šia-
me darbe atlikti vienmetės šiušelės populiacijų iš skirtingų augaviečių tyrimai rodo, 
kad Lietuvos E. annuus populiacijoms būdinga maža genotipinė įvairovė, o vieno 
ar nedidelio skaičiaus klonų dominavimas patvirtina nelytinio dauginimosi vyravi-
mą populiacijose (Ivey ir Richards, 2001). Kita vertus, retkarčiais lytiškai dauginasi 
dauguma apomiksės būdu besidauginančių rūšių, tarp jų ir E. annuus. Dauginimosi 
tipo pasikeitimą tokių rūšių populiacijose gali reguliuoti genetiniai veiksniai (Asker 
ir Jerling, 1992; Edwards ir kt., 2006). Mūsų atlikti E. annuus dviejų tipų augaviečių 
populiacijų vienodumo indekso (E) tyrimai rodo, kad monomorfinės populiacijos 
dažniau aptinkamos pusiau natūraliose augavietėse. Tačiau statistiškai reikšmingo 
skirtumo tarp abiejų augaviečių populiacijose nustatytų genotipų skaičiaus nėra 
(U = 153,5; p = 0,66). Paminėtina, kad keletas populiacijų (Čekoniškių, Kenos, Ozo 
g. Vilniuje), įsikūrusių pusiau natūraliose augavietėse, pasižymėjo gana didele ge-
notipine įvairove, kurią galimai nulėmė lytinis dauginimasis. Iš kitos pusės, vienas 
genotipas dažniausiai buvo paplitęs populiacijose, įsikūrusiose antropogenizuotose 
augavietėse. Jis buvo nustatytas devyniose populiacijose, iš kurių aštuonios buvo 
įsikūrę žmogaus veiklos pažeistose augavietėse. Bayeso klasterinė analizė taip pat 
parodė skirtumus tarp šių dviejų populiacijų grupių. Populiacijos iš skirtingų auga-
viečių buvo linkusios grupuotis į skirtingus klasterius. Antropogenizuotų augavie-
čių populiacijos, išskyrus dvi, susigrupavo į žalia spalva pažymėtą klasterį, o daugiau 
nei pusė (11 populiacijų iš 21-os) pusiau natūralių augaviečių populiacijų buvo linkę 
grupuotis į raudonąjį klasterį. Genetinė diferenciacija tarp šių dviejų populiacijų 
grupių buvo nedidelė, bet statistiškai reikšminga (FST = 0,126; PhiRT = 0,108, p < 
0,001). Nors E. annuus sėklų platinimas gamtoje yra gana ribotas ir dauguma jų 
pasklinda mažesniu nei 3 metrų atstumu (Stratton, 1994), tačiau nedidelį sėklų kiekį 
vėjas ar žmogus gali nunešti ir didesniais atstumais. Antropogeninių veiksnių įtakos 
E. annuus ir kai kurių kitų invazinių dekoratyvinių augalų plitimui Lietuvoje tyrimų 
rezultatai buvo pateikti keliose publikacijose (Zybartaite ir kt., 2011; Vyšniauskienė 
ir kt., 2015; Karpavičienė ir Radušienė, 2016). Mūsų tyrimų rezultatai taip pat pa-
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rodė, kad populiacijos, įsikūrusios pusiau natūraliose augavietėse, labiau diferen-
cijuotos palyginti su antropogenizuotų augaviečių populiacijomis ir šis skirtumas 
yra statistiškai reikšmingas. Tai gali būti susiję su atrankos poveikiu, nes vietinių 
augalų užimtose pusiau natūraliose augavietėse įsitvirtinti daug sunkiau ir tai galbūt 
pavyksta tik tam tikrų genotipų individams. Didesnę populiacijų diferenciaciją taip 
pat gali nulemti mažesnis E. annuus reprodukcinės medžiagos kiekis, patenkantis į 
pusiau natūralias augavietes bei pradininko efektas (Van der Toorn ir Pons, 1988; 
Trtikova ir kt., 2011). Tačiau, jeigu vertiname genetinę diferenciaciją tik tarp poli-
morfinių abiejų augaviečių populiacijų, tai genetinės įvairovės rodikliai (Hj, Br, PLP) 
reikšmingai nesiskiria. Taigi, klonų įvairovė daro didelę įtaką populiacijų diferencia-
cijai (Ivey ir Richards, 2001). Trtikova ir kt. (2011) tyrė aukščio virš jūros lygio įtaką 
E. annuus populiacijų genetinei struktūrai Alpėse ir atskleidė reikšmingą genetinės 
įvairovės mažėjimą didėjant altitudei ir didesnę genetinę diferenciaciją tarp aukš-
tumos populiacijų palyginti su žemumų populiacijomis. Autoriai taip pat nustatė, 
kad populiacijos aukštis virš jūros lygio nėra svarbus atrankos veiksnys genotipų 
paplitimui, o genetinės įvairovės pasiskirstymo skirtumus lemia kalnuose dažni izo-
liaciniai barjerai, retkarčiais pasitaikantis lytinis dauginimasis, atsitiktinis tam tikrų 
genotipų plitimas ir išgyvenimas, pradininko efektas. Mūsų atliktas populiacijų iš 
skirtingų augaviečių tyrimas atskleidė, kad vienas E. annuus genotipas daug labiau 
paplitęs antropogenizuotų augaviečių populiacijose, ir tai galbūt parodo atrankos 
įtaką skirtingų augaviečių populiacijų divergencijai. 

Buvo pastebėtas dar vienas įdomus skirtumas tarp šių dviejų populiacijų grupių. 
Nustatėme, kad Nei (1972) genetinis atstumas tarp populiacijų antropogenizuoto-
se augavietėse koreliavo su geografiniu atstumu. Tačiau pusiau natūralių augaviečių 
populiacijose nebuvo koreliacijos tarp genetinių ir geografinių atstumų. Tai galėjo 
nulemti klonų plitimas, atranka, mažas genų srautas tarp populiacijų ir pradininko 
efektas (Sole ir kt., 2004). Ši situacija pusiau natūralių augaviečių populiacijose yra 
labiau tikėtina, nes svetimkraštės rūšies plitimas į gamtines ekosistemas yra siejamas 
su padidinta vietinių rūšių konkurencija ir mažesniu maisto medžiagų prieinamumu 
(Stratton, 1992; Dietz ir Edwards, 2006) ir galimai lokalia adaptacija (Erfmeier ir kt., 
2011). Pavyzdžiui, lauko eksperimentai, kuriuose buvo tiriamas Plantago rūšių įsi-
tvirtinimas tarp kitų žolinių augalų, parodė, kad atranka veikia jau sėklų sudygimo 
metu (Van der Toorn ir Pons, 1988). Tokiomis sąlygomis nelytinis rūšių daugini-
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masis gali būti privalumas (Dietz ir Edwards, 2006). Statistiškai reikšminga didesnė 
pusiau natūralių augaviečių populiacijų genetinė diferenciacija taip pat patvirtina ga-
limą pradininko efekto ir atrankos poveikį. 

E. annuus alelopatinių savybių tyrimas, atliktas laboratorijoje, taip pat atskleidė 
skirtingų augaviečių augalų alelopatinių savybių skirtumus. Dietz ir Edwards (2006) 
savo apžvalgoje pažymėjo, kad alelopatija gali vaidinti svarbų vaidmenį antrinėje in-
vazijos stadijoje, kai konkurencija dėl ribotų maisto medžiagų išteklių yra stipresnė. 
Yra tyrimų, kurie parodo, kad ši rūšis produkuoja alelochemikalus (Park ir kt., 2011; 
Scharfy ir kt., 2011). Įdomu tai, kad mūsų rezultatai parodė didesnį alelopatinį po-
tencialą augalų, kilusių iš žmogaus veiklos pažeistų augaviečių, kuriose konkurenci-
ja turėtų būti mažesnė, o maisto medžiagų prieinamumas didesnis. Iš vienos pusės, 
šiuos rezultatus būtų galima paaiškinti edafinėmis antropogenizuotų augaviečių sa-
vybėmis. Tokios E. annuus augavietės dažniausiai yra vietose, kurioms būdinga pa-
didėjusi aplinkos tarša sunkiaisias metalais ar kitais teršalais. Stresas, kurį sukelia ši 
tarša, gali turėti įtakos augalų alelopatinėms savybėms (Zobel ir Clarke, 1999; Pedrol 
ir kt., 2006). Tirtų populiacijų augaviečių dirvožemio tyrimas parodė, kad antropo-
genizuotų augaviečių dirvožemyje yra padidėjusi sunkiųjų metalų ir kitų elementų 
koncentracija. Kita vertus, kai kurie autoriai taip pat parodė, kad žolinių augalų che-
minė gynyba nemažėja didėjant augimo tempui ir maisto medžiagų prieinamumui 
(Poorter ir Bergkotte, 1992; Almeida-Cortez ir kt., 1999; Almeida-Cortez ir Shipley, 
2002). Literatūroje yra duomenų, kurie parodo, kad pavyzdžiui, Asteraceae šeimos 
žolinių augalų potencialus toksiškumas mažėja mažėjant maisto medžiagų. Šie pa-
vyzdžiai patvirtina tai, kad augalų alelopatinės savybės yra specifiškas rūšiai požymis 
(Almeida-Cortez ir Shipley, 2002).

Apibendrinus gautus rezultatus galima teigti, kad šio darbo metu buvo nustaty-
ta keletas skirtumų tarp E. annuus populiacijų iš antropogenizuotų ir pusiau natū-
ralių augaviečių. Šie skirtumai gali būti siejami su skirtingomis šios rūšies invazi-
jos fazėmis ir populiacijų raida. Vis dėlto, norint įrodyti, ar šie skirtumai susiję su 
evoliucijos procesais, vykstančiais rūšies invazijos metu, būtini papildomi „bendro 
sklypo“ tyrimai. 
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4.4. E. annuus skirtingų šalių populiacijų augalų  
fenotipinis plastiškumas ir adaptyvumas

Invazinių augalų fenotipinis plastiškumas laikomas itin svarbiu veiksniu, pade-
dančiu jiems prisitaikyti prie neįprastų aplinkos sąlygų ir konkuruoti su vietinėmis 
rūšimis (Williams ir kt., 1999). Fenotipinis plastiškumas yra reiškinys, kai tas pats 
genotipas skirtingomis aplinkos sąlygomis suformuoja skirtingus fenotipus (Sultan, 
2000; Sakai ir kt al., 2001; Parker ir kt., 2003; Richards ir kt., 2006). Kai kurios inva-
zinės augalų rūšys pasižymi lokalia adaptacija, kuri padeda augalams įsitvirtinti nau-
joje teritorijoje. Norint nustatyti, kokios priežastys (lokali adaptacija ar fenotipinis 
plastiškumas) lemia E. annuus populiacijų tam tikrus morfologinius skirtumus, buvo 
panaudotas bendro sklypo metodas, t. y., 12-os populiacijų augalai buvo auginami 
bendrame sklype. Buvo tiriama, ar išlieka tiriamų populiacijų augalų fenotipiniai 
skirtumai, augalus auginant vienodomis sąlygomis. Jeigu fenotipiniai skirtumai iš-
lieka, tai rodo, kad yra genetinė diferenciacija pagal požymį (-ius) lemiančius loku-
sus. Tai ir yra lokali adaptacija. Buvo matuojamas augalo aukštis, svoris, stiebo storis 
40 cm aukštyje, lapo ilgis bei plotis, graižo skersmuo, nustatomas stiebų ir pagrindi-
nio stiebo šakų skaičius. Dviejų metų rezultatų analizė rodo, kad E. annuus būdin-
gas didelis fenotipinis plastiškumas ir jis matyt vaidina svarbiausią vaidmenį rūšiai 
įsikuriant naujame areale. Vis dėlto buvo nustatyti ir statistiškai reikšmingi skirtu-
mai tarp kai kurių populiacijų morfometrinių rodiklių vidurkių pagal augalų svorį, 
graižo skersmenį, stiebų skaičių, pagrindinio stiebo papildomų šakų skaičių, lapo ilgį 
ir plotį. Tai rodo, kad dėl gamtinės atrankos kai kuriose populiacijose galbūt įvyko 
genetiniai pokyčiai, kurie nulėmė adaptaciją prie vietos sąlygų. Literatūros duomenys 
rodo, kad lokali adaptacija yra dažnas reiškinys plačiai paplitusiose rūšyse (Joshi ir 
kt., 2001; Lee, 2002; Santamaria ir kt., 2003; Bischoff ir kt., 2006; Macel ir kt., 2007; 
Whitney ir Gabler, 2008). Literatūroje gausu tyrimų, iliustruojančių fenotipinio plas-
tiškumo svarbą invazijos procese (Marshall ir Jain, 1968; Sultan, 2001; Parker ir kt., 
2003; Callaway ir kt., 2003; Daehler, 2003; Schlichting, 2004; Pigliucci, 2005; Hulme, 
2008; Leiblein-Wild ir Tackenberg, 2014). 

Tikėtina, kad rūšies introdukcijų skaičius yra svarbus veiksnys, kuris nulemia, ar 
fenotipinis plastiškumas, ar lokali adaptacija suteiks pranašumą invazinei augalų rū-
šiai. Kai introdukcija vyksta daug kartų, rūšis, turėdama didesnę genetinę įvairovę, 
gali reaguoti į atranką, todėl manoma, kad būtent lokali adaptacija yra tas mecha-
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nizmas, kuris padeda rūšiai įsitvirtinti ir plisti. Jei rūšis buvo introdukuota vieną ar 
keletą kartų, tai dominuos vienintelis ar keli genotipai ir šiuo atveju rūšiai įsitvir-
tinti bus svarbesnis fenotipinis plastiškumas (Parker ir kt., 2003; Kawecki ir Ebert, 
2004). Kaip minėta, vienmetė šiušelė, galbūt, buvo atvežta kaip dekoratyvus augalas, 
todėl galime daryti prielaidą, kad ji buvo atvežama pakartotinai, o tai yra palanku 
lokaliai adaptacijai vykti. Visgi mūsų atliktas bendro sklypo eksperimentas atskleidė, 
kad tirtoms E. annuus populiacijoms būdingas didelis fenotipinis plastiškumas ir tik 
tarp kai kurių populiacijų morfometrinių rodiklių vidurkių buvo nustatyti statistiškai 
reikšmingi skirtumai, rodantys galimą lokalią adaptaciją. Tam, galbūt, įtakos galėjo 
turėti per trumpas laikas, per kurį įvyktų genetiniai pokyčiai, nulemiantys adaptaciją 
prie vietos sąlygų ir tai, kad į naują teritoriją dažniausiai patenka nedidelis svetim-
kraštės rūšies augalų skaičius. Keimu ir Fischer (2008) išsamiai išanalizavo veiksnius, 
kurie lemia lokalią adaptaciją. Jie nustatė, kad itin svarbų vaidmenį šiuo atveju vai-
dina populiacijos dydis. Dėl įvairių priežasčių (mažesnio mutacijų kiekio, inbredinės 
depresijos, “butelio kaklelio” efekto, pradininko efekto) nedidelės populiacijos turi 
mažą potencialą prisitaikyti prie vietinių sąlygų. 

Augalų invazijos procesui svarbi yra ir rūšies fenologija, nes ji gali padidinti in-
vazyvumą (Godoy ir kt., 2009; Wolkovich ir Cleland, 2011). Literatūroje nurodoma, 
kad invaziniams augalams būdinga ir rūšių fenologinė variacija (Hodgins ir Riese-
berg, 2011; Leiblein-Wild ir Tackenberg, 2014). Pastebėta, kad invaziniai augalai iš-
sprogsta anksčiau arba lapus numeta vėliau nei vietinės rūšys (Dunn Chace, 2013). 
Pavyzdžiui, Trtikova (2008) nustatė, kad kalnuose augančio E. annuus gyvenimo 
ciklo pailgėjimas yra būtinas išgyvenimui ir pasidauginimui. Todėl bendro sklypo 
eksperimente mes tyrėme ir skirtingos kilmės populiacijų augalų fenologines vysty-
mosi fazes. Tad norint patikrinti, ar yra fenologiniai skirtumai tarp atskirų E. annuus 
populiacijų, jos buvo auginamos bendrame sklype. Šio eksperimento metu dvejus 
metus trukusių fenologinių stebėjimų rezultatai parodė, kad vienmetės šiušelės skir-
tingų šalių populiacijų augalai nesiskyrė statistiškai reikšmingai pagal dienų skaičių 
iki atitinkamų fenologinių fazių pradžios. 

Ieškant veiksnių, galinčių padidinti invazyvumą, atliekama daug tyrimų, kuriuose 
palyginami įvairūs vietinių ir invazinių rūšių rodikliai (Daehler, 2003; Van Kleunen 
ir kt., 2010). Be morfologinių ar fenologinų rodiklių, dažnai vertinami augalų augi-
mo greičio skirtumai. Todėl, atliekant bendro sklypo eksperimentą, be morfologinių 



• 86 •

matavimų ir fenologinių stebėjimų periodiškai buvo matuojamas ir individų aukštis. 
Išanalizavus duomenis, matyti, kad auginant Lietuvos, Lenkijos, Šveicarijos, Kanados 
populiacijų augalus bendrame sklype, vienodomis sąlygomis, vidutinis stiebo aukščio 
prieaugis per 10 dienų varijuoja. Mažiausias jis buvo Kanados New Brunswick (CA) 
populiacijos augalų. Pagal šį rodiklį nustatyti statistiškai reikšmingi skirtumai tarp 
CA populiacijos ir daugelio Lietuvos (LT1-LT4) bei Šveicarijos populiacijų (CH2, 
CH3). Iš Lietuvos populiacijų labiausiai išsiskyrė LT5, kurios augalų prieaugis per 
dešimt dienų buvo mažiausias. Daehler (2003) apžvalgoje, remiantis 79-ių rūšių vie-
tinių ir invazinių populiacijų palyginimu, parodoma, kad nėra statistiškai reikšmingo 
skirtumo tarp invazinių ir vietinių rūšių populiacijų augimo greičio. Tačiau yra atlik-
ta daug darbų, kurių rezultatai rodo, kad introdukuoti augalai auga greičiau palyginti 
su tos pačios rūšies augalais iš natūralaus paplitimo vietų (Blossey ir Notzold, 1995; 
Pattison ir kt., 1998; Willis ir Blossey, 1999; Bastlova– Hanzelyova, 2001; Siemann ir 
Rogers, 2003). Tokius skirtumus galimai apsprendžia augalo genetinės galimybės ir 
tik dalinai gali būti paaiškinami klimato, į kurį pateko introdukuotas augalas, įtaka. 
Kaip jau minėta, mūsų atlikto eksperimento rezultatai rodo, kad kai kurios Lietuvos 
ir Šveicarijos E. annuus populiacijos iš invazinio rūšies arealo pasižymi statistiškai 
reikšmingai didesniu vidutiniu aukščio prieaugiu palyginti su vietine populiacija iš 
Kanados (New Brunswick). Tačiau daryti griežtus apibendrinimus būtų nekorektiš-
ka, nes eksperimentas vyko tik du metus, o vietinį arealą atstovavo tik viena populia-
cija. Vis dėlto šie mūsų gauti rezultatai parodo E. annuus skirtingų populiacijų augalų 
augimo greičio skirtumus, kurie atspindi didelį šios rūšies fenotipinį plastiškumą. 
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IŠVADOS

1.	 Erigeron annuus populiacijoms Lietuvoje būdinga palyginti nedidelė RAPD 
ir ISSR lokusų genetinė įvairovė ir didelė genetinė diferenciacija, kurią galėjo 
nulemti pradininko efektas.

2.	 Nustatyti du E. annuus Lietuvos populiacijų tipai. Pirmajam tipui priklauso 
plačiai paplitusio pagrindinio klono ir jam giminingos populiacijos, antra-
jam – polimorfinės. Tai, kad pusė tirtų populiacijų yra monomorfinės, o poli-
morfines sudaro nedidelis genotipų skaičius, rodo, kad E. annuus populiacijo-
se vyrauja nelytinis dauginimasis. 

3.	 E. annuus plintant iš Vakarų Europos rytiniu Baltijos pakraščiu šiaurės krypti-
mi jos populiacijų molekulinė genetinė įvairovė mažėja.

4.	 Nustatyta statistiškai reikšminga genetinė diferenciacija (PhiRT = 0,108,  
p < 0,001; FST = 0,126) tarp E. annuus populiacijų iš pusiau naturalių ir antro-
pogenizuotų augaviečių. E. annuus antropogenizuotų augaviečių populiacijos 
mažiau genetiškai diferencijuotos (FST = 0,338) palyginti su pusiau natūralių 
augaviečių populiacijų genetine diferenciacija (FST = 0,586), (U = 4594, p = 
0,0001). Antropogenizuotų populiacijų augalai taip pat pasižymėjo didesniu 
alelopatiniu potencialu. Tai rodo, kad yra genetiniai ir fiziologiniai skirtumai 
tarp skirtingose invazijos fazėse esančių populiacijų augalų.

5.	 Nors E. annuus būdingas didelis fenotipinis plastiškumas, leidžiantis rūšiai 
prisitaikyti prie naujų sąlygų, tačiau kai kurioms populiacijoms būdinga ir ga-
limai genetiškai sąlygota lokali adaptacija.
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