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EKOLOGIA POPULACJI PAPROTNIKOW
(PTERIDOPHYTA)

Ecology of pteridophytes (Pteridophyta) populations

Joanna CIESZKO

Summary: This article presents the short review of the problems connected with biology and ecology of Preridophyta: di-
spersion of spores, gamethophytes population, architecture of the sporophyte individual, structure of population of sporo-

phytes, relations between populations and their environment.

The literature of this subject is very narrow and some problems are hardly known. Soil spore bank, ecology of

gametophytes are the areas which still need to be investigated.
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WSTEP

Poznanie cech populacji zalezy od poznania
wlasciwosci, tj. architektury, ptodnosci czy wie-
ku budujacych ja osobnikéw [20]. Trudnoscia,
ale réwniez wyzwaniem w badaniach ekologii
paprotnikéw jest obecnosé dwoéch silnie ze soba
powigzanych, ale odrebnych morfologicznie i
ekologicznie, samodzielnie funkcjonujacych
stadiow rozwojowych: gametofitu i sporofitu.
Bardzo czesto strategie zyciowe obu stadiow
rozwojowych sg odmienne i wymagaja odmien-
nego traktowania [33].

Ekologia gametofitéw (strategia zyciowa,
dynamika oraz struktura piciowa populacji) jest
zbadana w znacznie mniejszym stopniu niz spo-
rofitéw. Informacje na ten temat pojawiaja si¢
najczesciej na marginesie innych badan, doty-
czacych np.: banku spor mszakéw [19] czy mor-
fologii paprotnikéw i biologii ich rozmnazania
[18, 30]. PrzedroSle paprotnikéw jest bowiem w
poréwnaniu ze sporofitem rosling krétkotrwala
(wyjatek stanowi rzad Lycopodiales) i drobna, a
u paprotnikéw réznozarodnikowych — skrajnie

zredukowana [39]. Prawdopodobnie z tego
wzgledu populacjami przedrosli zainteresowano
si¢ dopiero niedawno, a ekologia gametofitéw
bardzo wielu gatunkdéw ciagle pozostaje niezba-
dana.

Kolejne rozdziaty artykulu odpowiadaja ko-
lejnosci nastgpowania po sobie etapéw w cyklu
zyciowym paprotnikéw, dotycza wigc zarodni-
kéw 1 populacji gametofitdw, a nastgpnie sporo-
fitéw — ich architektury i jej powiazania z proce-
sami zajmowania siedliska i zdobywania zaso-
béw oraz z potencjalem konkurencyjnym orga-
nizmu.

ZARODNIK I GAMETOFIT

Grime [21, 22] uwaza, ze sposrdd pigciu stra-
tegii regeneracyjnych (ekspansja wegetatywna,
sezonowa regeneracja w lukach, rozsiewanie
diaspor przez wiatr, bank spor, bank osobnikéw
juwenilnych) najbardziej charakterystyczne dla
paprotnikéw sa: rozsiewanie diaspor przez wiatr
(W) oraz rekrutacja z banku trwatych osobni-
kéw juwenilnych (B;). Inne strategie regenera-
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Tabela 1. Wybrane strategie regeneracyjne paprotnikdw. Bj — bank osobnikéw juwenilnych, W — rozsiewanie zarodnikéw
przez wiatr, V — ekspansja wegetatywna, Bs — bank spor

Table 1. Some regenerative strategies of pteridophytes. B; — persistent juveniles, W — widely dispersed spores, V — vegetative

expansion, Bs — spore bank

Strategia Gatunek Charakterystyka strategii Zrédto
Strategy Species Strategy characteristic Source
Bj Botrychium sp. podziemne, trwate gametofity, miodociane, podziemne stadia [31]
sporofitéw
underground persistant gamethophytes, young underground stages
of sporophytes

W Athyrium filix-femina zarodniki; u Huperzia selago zarodniki i rozmnézki rozsiewane [48]
Dryopteris dilatata przez wiatr [62]
Dryopteris filix-mas wind dispersed spores; spores and bulbis of Huperzia selago [62]
Polystichum aculeatum [48]
Pteridium aquilinum [21, 35]
Huperzia selago [27, 33]
Lycopodiella inundata [14]
Lycopodium annotinum [10]

v Pteridium aquilinum ekspansja wegetatywna kiaczy lub pedéw poziomych [21, 35]
Lycopodiella inundara vegetative expansion of rhizome system or horizontal shoots [14]
Lycopodium annotinum [10]
Diphasiastrum complanatum [37]

By Athyrium filix-femina bank zywych spor [47]
Dryopteris dilatata alive spore bank 471

L Dryopteris filix-mas [47]

cyjne paprotnikéw zebrano w Tab. 1. Wedlug
Grime’a regeneracja za pomocg spor nie jest
efektywna. Ze wzgledu na istnienie stadium ga-
metofitu i powolny wzrost sporofitu, zajecie
siedliska trwa zbyt dtugo, co nie pozwala pa-
protnikom konkurowaé z ro§linami nasiennymi.
Wydaje sig jednak, ze powyzsze stabe strony tej
strategii regeneracyjnej sa rekompensowane
ciagia obecnoscia zarodnikéw w glebie, regula-
cja kietkowania za pomoca feromonéw, a prze-
de wszystkim masowa produkcja zarodnikéw
[47]. Osobnik Asplenium ruta-muraria, o sred-
niej dugosci liscia zarodniono$nego 8 cm, wy-
twarza w ciggu roku 10 milionéw zarodnikéw,
osobnik Athyrium filix-femina, Dryopteris filix-
mas, Polystichum aculeatum — 75-100 milio-
néw [48]. Wysitek reprodukcyjny Lycopodium
annotinum jest niski w stosunku do suchej masy
i wynosi ok. 5%, a zywotno$¢ zarodnikéw jest
réwna 4%, produkowana jest jednak bardzo du-
za liczba spor — na 0,01m? moze dochodzi¢ do
1,88 miliona [10]. Trzynastoletni osobnik Hupe-

rzia selago moze §rednio wytworzy¢ 240 milio-
néw spor o zywotnosci 6,7% [27].

Zarodniki sa drobne i bardzo lekkie, poten-
cjalnie moga wigc by¢ przenoszone na duze od-
legtosci. Tworza one w glebie bank spor, bedacy
odpowiednikiem banku nasion ro$lin nasien-
nych (Ryc. 1). Zywe zarodniki paproci zostaty

liczba sporna 5 em’- number of spores per 5 cm i

0 50 100

O Athyrium filix-femina
B Dryopreris sp.

glebokosé - depth (cm)

Ryc. 1. Pionowe rozmieszczenie zarodnikéw w glebie (wg
[47], zmienione).

Fig. 1. Distribution of viable spores in soil profile (after
[47], modified).
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Rye. 2. Struktura plciowa populacji gametofitow Dryopteris
carthusiana na réznych siedliskach. Gametofity: a — steryl-
ne, b — meskie, ¢ — zeriskie, d — obupiciowe; I — kora Alnus
glutinosa, I1 — odstonieta gleba obok pnia drzewa, 111 — prze-
wrécone drzewo (Alno-Piceetum oxalidosum), IV — préch-
niejacy piefi, V — przewrocone drzewo (Querco-Piceetum
aegopodiosum) (wg [33], zmienione).

siedlisko - habitat

Fig. 2. Sexual composition of Dryopteris carthusiana game-
tophyte populations in different microhabitats. Gametophy-
tes: a — sterile, b — male, ¢ — female, d — bisexual; I — Alnus
glutinosa bark, Il — rising ground near the trunk, IIT — wind-
fallen tree (Alno-Piceetum oxalidosum), IV — rotting stump,
V — windfallen tree (Querco-Piceetum aegopodiosum) (after
[33], modified).

znalezione w miejscach odlegtych od stanowisk
sporofitéw, np. w glebie uzytkowanych tak i p6l
czy trawnikéw, gdzie oczekiwaly na warunki
sprzyjajace zalozeniu nowych kolonii [33]. Spo-
ry zachowuja zdolnos¢ kietkowania przez kilka
lat. Wyniesione z glgbszych warstw gleby w
wyniku zaburzenia, np. erozji gleby, moga kiet-
kowaé i daé poczatek rozwojowi gametofitow
[47]. Jest to wigc typowa strategia oczekiwania.
Wedlug klasyfikacji Thompsona i Grime’a [58]
bank spor paproci mozna zaliczy¢ do typu III —
wigkszos¢ zarodnikéw kietkuje zaraz po wysia-
niu, czes$¢ z nich za$ pozostaje w glebie tworzac
trwaty zapas [19].

Ekologicznym odpowiednikiem banku na-
sion jest réwniez bank pakéw. Paki moga petnié
podobne funkcje w zachowaniu genetu przy zyciu
i jego lokalnej dyspersji, jak spory i nasiona [61].
Preridium aquilinum wytwarza znaczng liczbg us-
pionych pakéw na podziemnych kiaczach, ktére
moga przejac funkcje dotychezas aktywnych me-
rysteméw w przypadku ich zniszczenia [23]. Paki
takie moga tez stuzy¢ do odbudowy organizmu

klonalnego P. aquilinum i Diphasiastrum com-
planatum po pozarach lesnych, z pominigciem
regeneracji za pomoca zarodnikéw [35, 37].
Krytycznym momentem w cyklu zyciowym
paprotnikéw jest umiejscowienie zarodnikow w
bezpiecznych miejscach kietkowania. Wedlug
klasyfikacji Ramenskiego [40] gametofity paproci
sa eksplerentami. Czgsto zasiedlaja one siedliska
pozbawione jeszcze rodlinnosci: pogorzeliska,
osuszone stawy, brzegi zbiornikéw wodnych o
zmiennym poziomie wody, luki w roslinnosci dna
lasu [18, 33, 35, 36, 37, 38]. Np. populacje game-
tofitéw Blechnum spicant znaleziono na mikro-
siedliskach w obrebie roslinnosci zniszczonej
przez zwierzeta — na ziemi zrytej przez fosie i
zwierzyne plowa, a nawet w zaglebieniach §ladéw
racic [17]. W przeciwienistwie do pionierskich ga-
metofitow paproci, gametofity widtakow to pa-
tienty. Ich populacje sa bardzo stabilne, przy braku
zaburzen moga przetrwac ponad 10 lat [33].
Wymagania siedliskowe gametofitéw sa
czgsto odmienne niz sporofitow. Gametofity
Phyllitis scolopendrium rozwijaja sie w miej-
scach o grubej warstwie mchéw i na spréchnia-
tych pniach drzew. Te mikrosiedliska nie po-
zwalajg jednak na rozwdj sporofitdw, ktéry od-
bywa si¢ w glebie nagromadzonej w zaglebie-
niach rumoszu skalnego. Dla calego cyklu zy-
ciowego jezycznika potrzebne jest wigc faczne
wystepowanie obydwu mikrosiedlisk [5].
Struktura piciowa populacji gametofitéw za-
lezy od warunkéw siedliskowych. Wskazuja na to
obserwacje dotyczace nastgpujacych gatunkéw:
Gymnogramme calomelanos [30], Dryopteris
carthusiana (Ryc. 2) i Athyrium filix-femina [33].

SPOROFIT - ARCHITEKTURA OSOBNIKA

Po zaptodnieniu komérki jajowej powstaje
zygota, z ktérej nastepnie rozwija sig sporofit. U
wielu gatunkéw paprotnikéw sporofity maja
modutowa architekture. Powstaje ona przez
tworzenie kolejnych, identycznych jednostek
morfologicznych (moduiéw) powiazanych ze
soba. Szerszym pojgciem niz modut jest rameta
— jednostka mogaca prowadzi¢ niezalezng egzy-
stencje, jesli zostanie odiaczona od organizmu
rodzicielskiego [23]. Roélina klonalna moze by¢
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Ryc. 3. Architektura sporofitu Lycopodium annotinum. Segmenty: H — poziomy, V — pionowy, § — kios zarodnionosny. Cy-

fry oznaczaja wiek w latach (wg [8], zmienione).

Fig. 3. Architecture of sporophyte of Lycopedium annotinum. Segments: H — horizontal, V — vertical, S — strobili. Numbers

refer to segment age in years (after [8], modified).

wiec traktowana jako metapopulacja modutéw —
»Wspdlnota czesci”, budujacych jednorodny ge-
netycznie organizm [61]. Pozwala to na powie-
lanie genetu w sposéb najbardziej efektywny i
umozliwia eksploatacj¢ réznorodnych srodo-
wisk w tym samym czasie [3].

Modutowg architekture ma sporofit L. anno-
tinum (ryc. 3). Tworzenie bocznych rozgatezien
umozliwia roslinie szybka kolonizacje nowych
siedlisk. L. annotinum moze zdobywad wode,
nutrienty i §wiatto w réznych miejscach w tym
samym czasie [50], a pobrane zasoby moga by¢
transportowane do tych obszaréw rosliny, gdzie
sq one najbardziej potrzebne, przede wszystkim
do merysteméw [8, 12, 25, 26]. Woda w tkan-
kach przewodzacych widlaka jatowcowatego
porusza si¢ 3,6 razy szybciej i 14,6 razy dalej ku
obwodowi rosliny w poréwnaniu z kierunkiem
przeciwnym [25], a ruch nutrientéw — fosfora-
now i azotanéw jest w kierunku merystemow
2,8 razy intensywniejszy [26]. Zwiazki mineral-
ne sa odzyskiwane z zamierajacych segmentow
i przekazywane do mtodszych czesci klonu.
Dzieki temu mechanizmowi zmniejsza si¢ zna-
cznie ilo$¢ nutrientéw, ktére roslina musi pobraé
z ubogiego podioza [8]. Stopieri odzyskiwania
fosforu dzigki translokacji jest bardzo wysoki i
wynosi odpowiednio: 85% w poziomych odga-

fezieniach w ciagu 21 lat, 77% w odgatezieniach
pionowych w ciagu 15 lat zycia, 32% z ktoséw
zarodniono$nych w ciggu oémiu lat po wysypa-
niu si¢ zarodnikéw [24]. W ten sam sposéb wie-
kszoS¢ swego zapotrzebowania na nutrienty
(azot — 50-80% i fosfor — 40-60%) zaspokajaja
osobniki Huperzia selago [27].

Wzrost L. annotinum opisano za pomoca
modelu deterministycznego, sporzadzonego na
podstawie Srednich wartosci charakteryzujacych
ogolne reguly wzrostu, np. kata tworzenia odga-
fezien, odleglosci pomiedzy odgatezieniami,
ilosci i dlugo$ci nowo tworzonych odgalezien,
liczby korzeni na segment. Otrzymany w ten
sposéb geometryczny wzor pokazat duze zna-
czenie dominacji wierzchotkowej, pozwalajacej
unikna¢ narastania na siebie odgatezien i zapo-
biegajacej konkurencji o zasoby w obrebie jed-
nego klonu. Nastepnie skonstruowano stocha-
styczny model architektury L. annotinum, biorac
pod uwage skfadnik losowy, dlatego jest on bar-
dziej realistyczny niz model deterministyczny.
Model stochastyczny pokazal, ze klony moga
wykazywac dwie strategie kolonizacji: falango-
wa (kepy) 1 partyzancka (rozlogi). Obie moga
przejawiac sie¢ w obrebie jednego klonu. Minu-
sem modelowania stochastycznego jest to, ze
kazda z branych pod uwage regut wzrostu zmie-
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Ryc. 4. Wzorce zajmowania przestrzeni przez dwa typy roslin klonalnych: a — dominacja wierzchotkowa, b — taktyka poszu-
kiwacza. Pole jasne — luka, pole ciemne — mikrosiedlisko niekorzystne, tréjkat — rameta (wg [34], zmienione).

Fig. 4. Patterns of space occupation by two growth forms of klonal plants: a — apical dominance, b — foraging tactics. White
area — gap siles, dark area — non-gap sites, triangle — ramet (after [34], modified).

nia si¢ niezaleznie, nie sa wiec brane pod uwage
wewnetrzne zaleznosci w roslinie. Zmiany w
modelu dzieja sie ,bez przyczyny”, a wiec w
oderwaniu od Srodowiska. Odpowiedzia na te
niedogodno$ci ma by¢ model mechanistyczny.
Ma on odnies¢ procesy zachodzace w roslinie
do r6znych aspektéw jej biotycznego i abiotycz-
nego §rodowiska [11].

Struktura rosliny klonalnej wedlug Oborny
[34] moze by¢ okreSlona za pomoca dwéch
zmiennych: dtugosci migdzyweZli i prawdopo-
dobieristwa tworzenia odgalezien. W kazdym
weZle rozwija sig rameta, posiadajaca merystem
apikalny i merystem boczny. Rozgatezienia po-
wstaja tylko w obrebie ramet. Dominacja wierz-
chotkowa przejawia si¢ hamowaniem funkcjo-
nowania merystemow bocznych przez mery-
stem wierzchotkowy. Zniszczenie merystemu
wierzchotkowego (np. kiedy znajdzie sie on w
niekorzystnym mikrosiedlisku) powoduje uak-
tywnienie najblizszego merystemu bocznego
(Ryc. 4). Konsekwencja tego u L. annotinum
jest zmiana kierunku wzrostu o okoto 60° i uni-
kanie niekorzystnych mikrosiedlisk [9]. Jest to
tak zwana ucieczka oportunistyczna [10, 52].

Inng z taktyk przypisywana L. annotinum
jest ,taktyka poszukiwacza™ [10]. Wedtug Sut-
herlanda i Stillmana [49] produkcja diugich

miedzywezli w niekorzystnych mikrosiedli-
skach zwigksza prawdopodobiefistwo, ze kolej-
na rameta zostanie umieszczona w korzystnym
migjscu, za§ wysoka intensywnosé rozgalezie-
nia w miejscach korzystnych pozwala na lepsze
ich wykorzystanie (Ryc. 4). Svensson [51] zaob-
serwowala, ze czegstoS¢ rozgatezien L. annoti-
num wzrasta znacznie, gdy widlak rosnie w to-
warzystwie Nephroma arcticum, porostu asy-
milujacego azot.

Badania morfologii ktaczy Preridium escu-
lentum pozwolity na wyréznienie dwoéch faz
wzrostu genetu: fazy brzegowej, o regularnym
uktadzie klgczy i liciach o dtugosci do 45 cm,
oraz fazy centralnej, o liSciach do 100 cm i ge-
stym, nieregularnym ukiadzie kiaczy. Bardzo
rzadko byla tu obserwowana faza degeneracji.
Liscie byly wtedy nieliczne, niewielkich roz-
miaréw, rozpoczynal si¢ juz proces rozktadu
klgczy [13]. W podobny sposéb Watt [59] wy-
roznit cztery strefy u P. aguilinum: pionierska,
rozbudowywania systemu ktaczy, dojrzatosci i
faze degeneracji (Ryc. 5).

Idealnym gatunkiem modelowym do analizy
architektury klaczy jest Salvinia molesta [41,
42, 43, 44]. Papro¢ ta nie rozmnaza si¢ genera-
tywnie, wiec przyrost populacji jest jedynie efe-
ktem dobudowywania kolejnych ramet. Paczek
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Ryc. 5. Kolonizacja wrzosowiska przez Preridium aquilinum, a — faza pionierska, b — rozbudowywanie systemu kiaczy, ¢ —

faza dojrzatosci, d - faza degeneracji (wg [59], zmienione).

Fig. 5. Colonisation of heath by Preridium aquilinum, a — pioneer phase, b — building phase, ¢ — mature phase, d - degenerate

phase (after [59], modified).

szczytowy, rozwijajacy si¢ w gataZ giléwna i pa-
czki boczne 1, 11 i Il rzedu daja potencjalng mo-
zliwo$¢ rozwoju dalszych ramet, gdy ich rameta
rodzicielska osiagnie wiek odpowiednio 3,4 i 5
generacji. Odgalezienia powstaja pod katem ok.
30°, 0§ gtéwna rosnie raz w jedna, raz w druga
strone, dlatego ma ona ksztalt zygzakowaty. Na
podstawie regut wzrostu, okreslajacych mecha-
nizm dobudowywania kolejnych ramet do kolonii,
Room [41] skonstruowal model, ktéry pozwala
przewidzie¢ liczebno$¢ populacji S. molesta. Na
zmniejszenie w naturze przewidywanego na je-
go podstawie wyniku wplywa jednak nizsze
od 1 prawdopodobienstwo, ze boczne paki roz-
wing sie, a paki wierzchotkowe bocznych odga-
Iezien dadza poczatek nowym rametom. Takie
wartosci prawdopodobieristwa, kalkulowane na
podstawie obserwacji, moga by¢ interpretowane
Jako przejaw dominacji wierzchotkowe;j.

W kolonii S. molesta, podobnie jak w obre-
bie klonu L. annotinum, obserwuje si¢ spadek za-
wartosci azotu i fosforu w najstarszych rametach,
co jest najprawdopodobniej zwigzane z transloka-
cja nutrientéw do najmlodszych ramet [44].

JEDNOSTKA DEMOGRAFICZNA W BADANIACH
POPULACJI PAPROTNIKOW

Klonalna architektura osobnika pozwala ro-
§linie na pobieranie wody i soli mineralnych z

miejsc, ktére bylyby niedostgpne dla rosliny
ukorzenionej tylko w jednym punkcie [23], dla
badacza jest za$ przyczyna trudnosci w doborze
Jjednostki odpowiedniej dla badari demograficz-
nych. Populacje paprotnikéw, podobnie jak ro-
§lin nasiennych, mozna opisywaé w dwdéch
aspektach. Pierwszy z nich to liczba osobnikéw
reprezentujacych oryginalne zygoty, drugi
przedstawia liczbg jednostek budujacych genet,
czyli ramet (modutéw). Genet jest wiec wyni-
kiem wzrostu zygoty, rameta za$ odrgbna, we-
getatywna jego czeScia [23]. Kazdy genet jest
zlozony z ciagle wzrastajacej liczby ramet [3].

Wedtug Harpera [23] dynamika czg¢$ci ro$li-
ny moze by¢ w niektérych przypadkach bardziej
uzyteczna niz dynamika genetu. Rofliny bo-
wiem charakteryzuja si¢ duza plastycznoscia,
ktérej przyczyna lezy niemal wylacznie w licz-
bie ich czesci, za$ klonalny wzrost czesto unie-
mozliwia policzenie genetycznych jednostek.
Sposéb wyrdzniania jednostki demograficznej
zalezy wigc od specyfiki gatunku i celu badan.
Zréznicowane podejécie do tego problemu
przedstawia Tab. 2.

ORGANIZACJA PRZESTRZENNA POPULAC]JI
SPOROFITOW

Morfologiczne cechy osobnika 1 wegetatyw-
ne rozmnazanie si¢ to najczesciej spotykane
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Tabela 2. Jednostki demograficzne wyrézniane w badaniach

Table 2. Demographic units in ecology of pteridophytes

paprotnikéw

Jednostka demograficzna Jednostka systematyczna Zrédto
Demographic unit Systematic unit Source
Botrychium paradoxum [31]
Botrychium hesperium [31]
Botrychium x watertonese [31]
Botrychium matricariifolium [32]
GENET Athyrium sp. [33]
Polypodium sp. [331
GENET Phyllitis scolopendrium [4,5,6,7]
Pteridium aquilinum [35, 36, 38]
Lycopodium complanatum [37, 38]
Lycopodium annotinum [38]
Lycopodium clavatum [38]
Isoétes lacustris [54, 55, 56, 57]
Ophioglossaceae [33]
1i$¢ Dennstaedtia punctilobula [16]
leaf Thelypteris noveboracensis [16]
Pteridium aquilinum [1,2]
MODUL rozeta lisci Dryopteris dilatata [16, 33, 62]
MODUL crown Dryopreris filix-mas [16, 33, 62]
ped zarodnionosny Lycopodium annotinum [28]
Jertile shoot Lycopodium clavatum (28]

wyodrgbniony fragment
pedu lub kiacza
part of shoot or rhizome

Salvinia molesta

[41, 42,43, 44]

Equisetum sp.

[33]

Lycopodium annotinum

[11,53]

przyczyny skupiskowej struktury przestrzennej
populacji sporofitéw. Tak jest u Dryopteris dila-
tata [60, 62] D. filix-mas [62], Pteridium aquili-
num {1, 2], Lycopodium annotinum, L. clavatum
[28], Lycopodiella inundata (Cieszko npbl.),
Equisetum sp. [33], Salvinia molesta [41, 42,43,
44]. W populacji P. aquilinum obserwowano
trzy skale skupiskowosci. Najmniejsza z nich
jest wynikiem produkcji lisci na konicowych od-
galezieniach i tworzenia przez nie skupiefi, po-
$rednia ilustruje Srednig diugos¢ krétkich odga-
I¢zien bocznych galezi klacza. Najwigksza skala
odpowiada calkowitej diugosci kiacza [2].

Skupienia tworza takze Polypodium vulgare
[33]1i Phyllitis scolopendrium [4, 5, 6, 7], ale bu-
dujace je osobniki to wytacznie genety. Tworze-
nie agregacji P. vulgare umozliwia zatrzymy-
wanie wilgoci, zmniejszenie amplitady tempe-
ratur w skupieniu, zapewnia tez ochron¢ mto-
dym osobnikom [33]. W przypadku jezycznika
wykazano wysoki dodatni zwiazek pomigdzy
rozmieszczeniem osobnikéw a stopniem pokry-
cia podloza rumoszem skalnym, a wigc czynni-
kiem ksztaltujacym tu strukturg populacji jest
heterogeniczno$¢ siedliska.

Warunki siedliskowe decyduja takze o roz-
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mieszczeniu osobnikéw Isoétes lacustris. Po-
ryblin jeziorny tworzy luzne, ale stabilne sku-
pienia [54]. W oligotroficznym jeziorze Mari-
dalsvatn (Norwegia) rosnie na glebokosci od 0,7
do 2,5 metra ponizej Sredniego poziomu wody.
Najwazniejszym czynnikiem kontrolujagcym
przezywanie osobnikéw jest tu $wiatto. Przezy-
walno$¢ poryblinu (F) zalezy od biomasy
(BIM), wieksze osobniki maja wieksza szanse
na przezycie:

F=1.04 0,11 In(BIM), r* = 93%

Biomasa I. lacustris jest zaleina od nasto-
necznienia. Spadek dziennego nastonecznienia
ponizej granicznej wartosci 2 mole/m? powodu-
Je gwaltowne obniZenie biomasy. Dolng granice
wystepowania . lacustris wyznacza nastonecz-
nienie, wynoszace 8—~10% Swiatta padajacego na
powierzchnig jeziora. Warto$¢ taka jest osiaga-
na na glebokosci 3,2 m wzgledem Sredniego po-
ziomu lustra wody [45]. Rozmieszczenie ma-
krofitéw zalezy réwniez od cisnienia wody i in-
tensywnosci falowania [46]. W najptytszej stre-
fie jezior, powyzej gérnej granicy wystepowa-
nia I lacustris, warunki sa réwniez niekorzyst-
ne. Obserwowano, ze osiedlaly sie tu mlode
osobniki, tworzac skupienia, ktére jednak nie
przetrwaly nigdzie diuzej niz rok. Strefa ta jest
ciagle zaburzana, przyczyna zaburzen jest falo-
wanie i zmiany poziomu wody w jeziorze [54].
W izolowanej hodowli Salvinia natans zasobem
0 ograniczonej dostgpnosci takze bylo swiatlo i
byt to najwazniejszy czynnik regulujacy liczeb-
nos¢ i zageszezenie populacji (Ryc. 6).

Kolejnym czynnikiem ksztattujacym stru-
kture przestrzenna populacji sa interakcje ze
wspitwystepujacymi gatunkami. Ujemne i do-
datnie zaleznodci pomiedzy gatunkami majg
swoja przyczyne najprawdopodobniej w podo-
bnych wymaganiach $rodowiskowych [29].
Mtode osobniki Dryopteris filix-mas i D. dilata-
fa rosng na siedliskach pokrytych mszakami.
Nie jest to przypadkowa zbiezno$¢, gdyz mszaki
pokrywaja tylko nieznaczng czes$¢ badanych po-
wierzchni — niewielkie wzniesienia, gdzie nie
gromadzi si¢ Sciétka. Grube pokiady $ciétki w
obnizeniach stanowig najwazniejszy czynnik
ograniczajacy wzrost mtodych paproci [62].

30
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Ryc. 6. Przyrost suchej masy w izolowanej populacji Salvi-
nia natans: a — przyrost wyktadniczy, b — przyrost arytmety-
czny, ¢ - spadek suchej masy (wg [15], zmienione).

Fig. 6. The growth of dry weight in population of Salvinia
natans in self-crowding pure cultures: a — exponential incre-
ase, b — arithmetic increase, ¢ — decrease of dry weight (af-
ter [15], modified).

Zacienienie I. lacustris przez Sphagnum au-
riculatum powoduje zmniejszenie rozmiaréw i
obnizenie ptodnosci poryblinu. Z drugiej jednak
strony torfowce nie pozwalajg na przenoszenie
spor poza obszar najkorzystniejszych warunkéw
wzrostu i rozwoju. Rozkladajace sie pedy tor-
fowcow uwalniaja znaczne ilosci CO,, stano-
wigcego Zrédio wegla dla I. lacustris [54].

W borealnym lesie, gdzie gatunkiem domi-
nujacym jest luZno rosnaca Betula pubescens
ssp. tortuosa, Lycopodium annotinum najlepiej
rozwija si¢ w towarzystwie Vaccinium uligino-
sum, V. myrtillus i Cladonia sp., porastajac wil-
gotne obnizenia terenu. Nie spotyka sie osobni-
kéw tego gatunku na wzniesieniach porosnie-
tych wiecznie zielonymi, zwartymi krzewinka-
mi (V. vitis-idaea, Empetrum hermaphroditum),
o wysokim potencjale konkurencyjnym [53].
Najwazniejszym czynnikiem limitujacym roz-
woj miodych sporofitow widtakéw jest gruba
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Polytrichum commune

Lycopodiella inundata

Ryc. 7. Rozmieszczenie Polytrichum commune i Lycopodiella inundata na powierzchni badawczej. Ciemniejszy szraf ozna-
cza kwadrat o wyzszym pokryciu badanego gatunku (wg [14], zmienione).

Fig. 7. Distribution of Polyvtrichum commune and Lycopodiella inundara on the plot. The darker square the higher cover of

the species (after [14], modified).

warstwa mchow [33]. Pomigdzy Polytrichum
commune a Lycopodiella inundata, gatunkami
porastajacymi dno niektérych nieczynnych ko-
palni piasku, zaobserwowano wyrazng zalez-
nos¢ ujemna, T = —0,46, p<0,001 (ryc. 7).

UWAGI KONCOWE

Badania ekologii paprotnikéw maja wielo-
letnig tradycje — najstarsza z cytowanych przeze

mnie prac pochodzi z 1961 roku [2], a badania
nad Pteridium aquilinum byly prowadzone
przez Boodle’a na poczatku naszego wieku [59]
— ciggle jednak trudno mowic o petnej charakte-
rystyce tej gromady roslin. Dobrze poznane sa
niektore zagadnienia ekologii kilku zaledwie ga-
tunkéw: Lycopodium annotinum [m.in. 8, 10,
28, 501, Pteridium aquilinum [m.in. 2, 351, Phyl-
litis scolopendrium [4, 5, 6, 7], czy Salvinia mo-
lesta [41, 42, 43, 44]. Jednak badania tych ga-
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tunkéw byly ograniczone wylacznie do stadium
sporofitu, pominigto zupetnie zagadnienia zwia-
zane z ekologia gametofitéw. Kolejnym kro-
kiem zblizajacym do pelniejszego poznania eko-
logii tej interesujacej gromady roslin powinny
by¢ badania populacji przedrosli w ich natural-
nym Srodowisku.
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