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1. Wstep

Botanika, przyjezdzajacego z Europy do umiarkowanej Ameryki Péinocnej,
a zwlaszcza jej wschodniej czesci, uderza wielkie podobienstwo flor leSnych obu kon-
tynentow. Zaznacza si¢ ono zaréwno w borealnej! strefie lasow szpilkowych, jak
i w nemoralne;j strefie lasow li§ciastych, zrzucajacych liscie na zime, chociaz w kazdej
w nieco odmienny spos6b. Opracowanie niniejsze przedstawia probg analizy tego
zjawiska z fitogeograficznego, historycznego i ewolucyjnego punktu widzenia. Roz-
pocza¢ ja trzeba od naszkicowania ogdlnego tla ekologicznego, przy czym za punkt
wyjScia najlepiej obra¢ stosunki $rodkowoeuropejskie jako szczegdlnie dobrze
poznane.

2. Tlo ekologiczne

W Europie Srodkowej, a zwlaszcza w jej bardziej pétnocnej czesci, wystepuja
obok siebie dwie wazne grupy zbiorowisk lesnych: acidofilne bory szpilkowe i sub-
neutrofilne lasy liSciaste. Pierwsze, ubogie w gatunki i ograniczone do siedlisk
mniej lub bardziej oligotroficznych, nawiazuja wyraznie do tajgi borealnej. Drugie,
o skladzie znacznie bogatszym, zajmuja siedliska eutroficzne lub mezotroficzne,
a optimum rozwoju osiagaja w strefie nemoralnej. Fitosocjologowie $srodkowoeuro-
pejscy od dawna podkreslali odrgbnos$é tych dwoch grup zbiorowisk le§nych, na-
dajac im range bardzo wysokich jednostek syntaksonomicznych — klas (Vaccinio-
-Piceetea i Querco-Fagetea silvaticae — por. np. Braun-Blanquet 1964: 135;
Ellenberg 1963: 98, 315; Medwecka-Kornas et al. 1966: 306, 308).

Ro6znice migdzy obu klasami s3 zasadnicze. Dotycza one m. in. ukladu warstwo-
wego, panujacych form Zzyciowych i sezonowej rytmiki roélinnoéci oraz wplywu

! Nomenklatura stref rolinnoéci wedlug Sjorsa (1963) i Waltera (1968: 47).
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zbiorowiska na mikroklimat, zwlaszcza $wietlny, i na procesy glebotworcze. Bory
szpilkowe maja strukture prostsza : drzewostan ich bywa najczesciej jednowarstwowy,
podszycie zwykle niewyksztalcone, runo ztozone gtéwnie z krzewinek, a przyziemna
warstwa mszakéw 1 porostéw silnie rozwinigta. W lasach liSciastych drzewostan
sklada¢ si¢ moze z 2—3 warstw, podszycie bywa zwykle do$¢ bogate, w runie do-
minuja roéliny zielne, a mszakéw i porostow brak lub sa bardzo skape. Panujace
w borach drzewa szpilkowe sa zimozielone; w lasach liSciastych dominuja gatunki
zrzucajace liScie na zime. Skutkiem tego warunki §wietlne s3 wewnatrz drzewosta-
néw szpilkowych w ciagu catego roku stosunkowo wyréwnane. Natomiast w lasach
lisciastych zaznaczaja si¢ dwa bardzo odmienne okresy fotoklimatyczne: jeden
gdy drzewa sg bezlistne, drugi przy ich pelnym ulistnieniu. Ze stosunkami $wietlnymi
harmonizuje roczna rytmika rozwoju runa. W borach szpilkowych aspekty sezo-
nowe zaznaczaja si¢ stabo; szczegélna rol¢ odgrywaja tu — takZze w runie — ro-
§liny zimozielone. W lasach liciastych obserwuje si¢ bardzo wybitny aspekt wio-
senny i letnia depresj¢ w rozwoju runa. Przewazajaca czg$¢ wystepujacych tu ga-
tunkéw ma krotkie cykle rozwojowe — dotyczy to zwlaszcza licznych geofitow
wiosennych. Ro$linno$¢ borowa produkuje kwasna $cidtke, dajaca poczatek nie-
nasyconej prochnicy typu mor; skutkiem tego w glebach borowych fatwo zachodzi
proces bielicowania. W lasach li§ciastych wytwarza si¢ prochnica mniej wigcej
obojetna, nasycona, typu mull, co sprzyja procesowi brunatnienia.

Zbiorowiska lesne kazdej z klas wykazuja dalsze zr6znicowanie. W obrgbie
boréw szpilkowych zaznaczaja si¢ zwlaszcza réznice pomigdzy so$ninami, zajmu-
jacymi ubozsze i suchsze gleby piaszczyste lub tworzacymi wczesniejsze stadia
sukcesyjne, np. po pozarze, a $wierczynami, majacymi z reguly charakter zbioro-
wisk bardziej wymagajacych i trwatych. Wéréd lasow lisciastych czg§¢ ma réwniez
charakter trwalych zbiorowisk zonalnych; inne ograniczone sa do siedlisk szczegdl-
nych, np. zalewowych (zbiorowiska iegéw nadrzecznych). Tam, gdzie bory szpil-
kowe i lasy liciaste wystgpuja obok siebie, spotyka si¢ zbiorowiska mieszane,
o posrednim charakterze ekologicznym i posrednim skladzie gatunkowym. Wiele
danych przemawia za tym, ze jest to typ pochodny, powstaty przez zmieszanie dwoch
typéw wyjéciowych — szpilkowego i lisciastego — i znacznie od nich mlodszy.

Jesli pominaé zbiorowiska mieszane, trzeba granicg florystyczng migdzy borami
szpilkowymi a lasami liSciastymi uzna¢ za bardzo wyrazna. Tylko nieliczne gatunki
roslin posiadaja tak szeroka amplitude ekologiczna, ze wystgpowaé moga zaréwno
w typowych borach, jak i typowych lasach liciastych. Nieznane sa takze pary bli-
skich gatunkow zastgpczych, z ktorych jeden zwiazany bylby z borami szpilkowymi,
a drugi z lasami liSciastymi. Dowodzi to, iz flory kazdego z dwé6ch gtéwnych typow
srodkowoeuropejskich zbiorowisk lesénych wywodza si¢ z innego Zrédta i — po-
mimo wystgpowania w bezposrednim sasiedztwie — zachowaly do dzi§ znaczna
odregbnos$é.

Analogiczne jak w $rodkowej i poinocnej Europie zrdéznicowanie zbiorowisk
lesnych stwierdzono na odpowiadajacych jej pod wzglgdem klimatycznym obszarach
wschodniej czesci Ameryki Poinocnej (Dansereau 1959; Medwecka-Korna$
1961; Grandtner 1966; Curtis 1959; Kiichler 1964 i in.). Zblizone stosunki
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panuja takze — jak si¢ wydaje —w Azji Wschodniej (Lawrenko i Soczawa
1956; Hou et al. 1956; Hara 1959; Suzuki 1966 i in.). Istniejace podobieristwa
dotycza przy tym zaréwno dwoéch gtéwnych klas zbiorowisk lesnych — borow
szpilkowych i laséw lisciastych — jak i dalszego zréznicowania w obrgbie kazdej
z nich (tab. 1). Nie ograniczaja si¢ one bynajmniej do analogicznych warunkéw
siedliska i postaci zyciowych rolin, lecz wyrazaja si¢ rowniez w skladzie florystycz-
nym. I te koneksje znalazty sw6j wyraz w ujgciach fitosocjologow: bory szpilkowe
wszystkich czesci Holarktydy faczone bywaja w jednostke syntaksonomiczng naj-
wyzszej rangi (klasa Vaccinio-Piceetea sensu lato — Braun-Blanquet et al. 1939:
2; grupa klas Vaccinio-Piceetea — Braun-Blanquet 1959: 156), ktéra przeciw-
stawia si¢ analogicznej jednostce, obejmujacej holarktyczne lasy liSciaste typu
nemoralnego (grupa klas Aceri-Fagetea Suzuki 1966: 12). Por. takze Knapp
1957: 30—32, 41—44, 55—56; 1959: 6—7, 17—18; 1965: 28 et seq., 78 et seq.;
Medwecka-Korna$ 1961: 259; i in.

3. Tlo historyczne

Godne uwagi réznice zaznaczaja si¢ w koneksjach fitogeograficznych dwdéch
glownych klas zespoldéw lesnych, wystepujacych w Europie Srodkowej. W borach
szpilkowych przewazaja gatunki péinocne (borealne w sensie Meusela et al.
1965: 16, K 255), o szerokich, czesto cyrkumpolarnych zasiggach (por. Hultén
1962, 1968). Nadaje to $rodkowoeuropejskim zbiorowiskom tej grupy uderzajace
podobieristwo do tajgi pétnocnoeuropejskiej, syberyjskiej i pétnocnoamerykanskiej.
Lasy lisciaste wykazuja przewage gatunkéw o zasiggach bardziej ograniczonych,
poludniowych (boreomeridionalnych = ,,temperat” w sensie Meusela et al., 1. ¢.),
gtéwnie europejskich. Zaznaczajace si¢ tutaj podobieristwo do analogicznych zbio-
rowisk wschodnioazjatyckich i poéinocnoamerykarskich dotyczy bardzo niewielu
gatunkéw; wyraZzne powiazania istnieja dopiero na szczeblu ponadgatunkowym:
sekcji 1 rodzajow.

Stosunki takie nietrudno wyjasni¢ w $wietle tego, co — dzigki danym paleobo-
tanicznym — wiemy o historii rozwoju szaty lesnej Holarktydy w miodszym
trzeciorzedzie i czwartorzgdzie (por. np. Cain 1944: 266, 389; Szafer 1964: 197).
Nie podlega juz dzi§ watpliwosci, iz w paleogenie, a nawet jeszcze w miocenie istniata
na pétkuli potnocnej jednolita wokotbiegunowa strefa nemoralna, ktéra — w miare
stopniowego ozigbiania si¢ klimatu — przemieszczala si¢ w coraz nizsze szerokosci
geograficzne. Tworzace ja lasy lisciaste, zrzucajace liScie na zimg, zwane najczesciej
arktyczno-trzeciorzegdowymi lub holarktyczno-trzeciorzgdowymi, mialy skiad bo-
gatszy i bardziej wyréwnany od wspoiczesnego. Swiadczy to o dlugotrwalej, swo-
bodnej wymianie flor leSnych pomigdzy wszystkimi kontynentami Holarktydy.
Wymownym jej dowodem jest np. obecnos¢ licznych gatunkéw, dzi§ wschodnioazja-
tyckich lub pétnocnoamerykanskich, w plioceriskich florach kopalnych Europy
(por. np. Szafer 1946, 1947, 1954; Walter i Straka 1970: 96 et seq.). Dopiero
generalny spadek temperatury i wynikia zei katastrofa zlodowacefi plejstoceriskich
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spowodowaly ostateczne rozbicie wokotbiegunowej strefy nemoralnej na trzy od-
dzielone od siebie ostoje — wschodnioazjatycka, pétnocnoamerykariska i europejsko-
transkaukaska. Ich izolacja geograficzna doprowadzi¢ musiata z czasem do wytwo-
rzenia si¢ licznych serii gatunkow zastgpczych. Niestety, przy obecnym stanie naszych
wiadomosci nie da sie jeszcze dokladniej ustali¢ momentu, w ktérym przerwala
si¢ wymiana flor pomigdzy poszczeg6lnymi ostojami holarktycznej flory nemoralnej.
Musimy wigc na razie zadowoli¢ si¢ ogélnikowym stwierdzeniem, iz izolacja trwa
tu co najmniej od pliocenu.

Mniej odlegla w czasie, lecz znacznie slabiej zbadana, jest geneza borealnej
strefy tajgi szpilkowej. W kwestii tej obracamy si¢ ciagle jeszcze w kregu hipotez;
z nich najlepiej uzasadniona wydaje si¢ koncepcja Totmaczewa (1954). Zdaniem
tego autora tajgowy typ roslinnosci formowat si¢ wezesnie, co najmniej od miocenu,
w gorach strefy umiarkowanej, otoczonych nizowa ro$linnoscig typu nemoralnego.
Pierwotnej kolebki tajgi gorskiej nalezatoby si¢ wedle wszelkiego prawdopodobien-
stwa dopatrywa¢ w przypacyficznych obszarach Azji Wschodniej i zachodniej Ame-
ryki Pélnocnej. Natomiast zonalna tajga nizowa bylaby znacznie miodsza; jej
ekspansja laczytaby si¢ dopiero z gérnoplioceniskim i plejstoceriskim ozigbianiem
si¢ klimatu i wycofywaniem si¢ ro$linnosci nemoralnej ku potudniowi. Nie jest
rzecza jasna, czy w okresie maksymalnego zasiggu poszczegélnych zlodowacen
plejstoceniskich le$na strefa borealna zachowywala swa ciaglo$¢, czy tez — jak
postuluja niektérzy autorzy — ulegala rozerwaniu na szereg oddzielnych ostoi.
W kazdym razie zjawiska izolacji geograficznej w jej obrebie sa nie tylko o wiele
slabiej zaznaczone, niz w strefie nemoralnej, lecz takze o wiele mtodszej, co najwyzej
plejstoceniskiej, daty.

4. Identyczno$¢ i zastepczo$¢ gatunkéw we florze boréw szpilkowych

Z nakre$lonym w poprzednim rozdziale biegiem historii rozwoju dwoch glow-
nych typéw umiarkowanej flory le$nej w Holarktydzie dobrze harmonizuje ich
fitogeograficzny charakter. Prostszy i latwiejszy do ustalenia jest on dla boréw
szpilkowych.

Jedli postuzyé si¢ w tym celu metoda spektrow zasiggowych, ktoéra pozwala
na okreslenie udziatu gatunkéw o réznych typach rozmieszczenia w sktadzie zbioro-
wiska roélinnego (por. Braun-Blanquet 1964: 756), stwierdzi¢ mozna szereg
niezwykle interesujacych prawidtowosci (Kornas, w druku). Sumaryczne spektra
zasiggowe, obejmujace lacznie wszystkie warstwy roslinnoéci, sa w zbiorowiskach
borowych réznych sektoréw Holarktydy w zasadzie podobne. Zaznacza si¢ w nich
przewaga gatunkow szeroko rozmieszczonych (plurikontynentalnych, zwlaszceza
cyrkumborealnych, oraz bikontynentalnych) nad gatunkami o zasiggach wezszych
(unikontynentalnych). Bardzo wybitne réznice ujawniaja si¢ pomigdzy poszczegol-
nymi warstwami ro$linno$ci w obrebie jednego i tego samego zbiorowiska: im war-
stwa nizsza, tym obszerniejsze okazuja si¢ zasiggi tworzacych ja gatunkow.
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Warstwe drzew we wszystkich zbiorowiskach boréw szpilkowych tworza
gatunki miejscowe, unikontynentalne: europejskie, azjatyckie albo amerykariskie
(wzglednie — na nizu wschodnioeuropejskim — bikontynentalne: europejsko-azja-
tyckie). Niejednokrotnie zwracano juz na to uwagg, ze wéréd drzew dominujacych
w holarktycznych borach szpilkowych brak zupeinie gatunkéw cyrkumborealnych.
Glowne rodzaje — Pinus, Picea, Abies i Larix — reprezentowane, sg tutaj przez
serie gatunkéw zastgpezych geograficznie (Totmaczew 1954: 47 et seq.); podobnie
zachowuja si¢ wystgpujace w domieszcze drzewa lisciaste: Betula, Alnus i Sorbus
(Clausen 1968: 237). Ranga tych taksonow zastgpczych jest jednak niska, o czym
$wiadczy m. in. brak barier sterylnosci i mozliwo$¢ swobodnej wymiany genow
w obrgbie poszczegdlnych serii. Skionito to J. Clausena (1968) do wprowadzenia
dla takichseri i okreslenia “species clusters” (= coeno-species) i sugerowania potrzeby
obnizenia rangi ich elementarnych taksonéw do poziomu podgatunkéw. Mimo
wszystko jednak wyrazne zréznicowanie geograficzne u drzew tajgowych pozostaje
bezspornym faktem. Jest to zaskakujace, gdyz sugeruje szybsze tempo ewolucji
tych drzew, niz krzewinek i roélin zielnych, wyrastajacych w ich cieniu. Totmaczew
(1954: 69) prébuje ten pozorny paradoks wyttumaczy¢ silnym oddziatywaniem §ro-
dowiska zewnetrznego na drzewostan, przy réwnoczesnej izolacji warstwy runa
przed takimi wptywami.

W przeciwienistwie do warstwy drzew przyziemna warstwa mszakow i po-
rostow sklada sic w borach szpilkowych. niemal wylacznie z gatunkéw, rozmie-
szczonych w calej Holarktydzie — cyrkumborealnych lub kosmopolitycznych.
Tworzace ja taksony (np. Dicranum scoparium, D. undulatum, Entodon Schreberi,
Hylocomium proliferum, Polytrichum attenuatum, P. commune, Ptilium crista-ca-
strensis, Rhytidiadelphus triquetrus, Sphagnum Girgensohnii i w. in.) zdaja si¢ by¢
od dawna skostniale w swych wlasciwosciach morfologicznych i ekologicznych
i — mimo ogromnego oddalenia poszczegélnych sektoréw Holarktydy — nie wy-
kazuja zadnych dywergencji ewolucyjnych. '

Najbardziej interesujace sa koneksje zasiggowe, warstwy runa — najbogatszej
w gatunki i najbardziej réznorodnej pod wzglgdem fitogeograficznym (ryc. 1).
We wszystkich zbadanych pod tym wzgledem holarktycznych zbiorowiskach borow
szpilkowych doniosta rol¢ odgrywaja w runie gatunki cyrkumborealne (i kosmopo-
lityczne). Nalezy do nich wiele roélin, $ci§le zwiazanych z borami szpilkowymi
(charakterystycznych dla tych zbiorowisk w rozumieniu fitosocjologéw $rodkowo-
‘europejskich). Liczne cyrkumborealne gatunki tajgowe sa — przynajmniej wedle
naszych dotychczasowych wiadomos$ci — zupelnie jednorodne w obrebie calego
swego ogromnego zasiggu lub tez wykazuja slabe zréznicowanie na jednostki
wewnatrzgatunkowe o niezbyt wyraznym charakterze geograficznym (Pirola uni-
flora, P. chlorantha, P. minor, Monotropa hypopitys, Vaccinium myrtillus, Lycopo-
dium annotinum ssp. annotinum, L. selago ssp. selago, L. complanatum s. str., Dryop-
teris dilatata, Pteridium aquilinum, Listera cordata, Corallorhiza trifida, Galium
triflorumi w. in.). Inne gatunki — mniej liczne — rozpadaja si¢ na wyraznie wyodreb-
nione taksony zastgpcze w randze odmiany lub podgatunkéw (Linnaea borealis,
Chimaphila umbellata, Vaccinium vitis-idaea, Oxalis acetosella i in.). Natomiast
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serie gatunkow zastgpczych sa tu stosunkowo rzadkie, a ich skiadniki bardzo do
siebie zblizone (np. w rodzajach Majanthemum lub Trientalis). Spotykane w runie
boréw szpilkowych gatunki miejscowe (unikontynentalne), to przewaznie skladniki
obce dla tego typu siedlisk; przenikaja one tutaj wtérnie z innego rodzaju zbioro-
wisk rolinnych (piaskowych, naskalnych, zioloro$lowych itp.), ktoére zapewne
stanowily miejsce ich powstania i ewolucji. Dane te $wiadcza, iz glowny zrab ga-
tunkow runa boréw szpilkowych typu tajgi jest pod wzgledem pochodzenia i hi-
storii grupa jednolita, ktéra nie zdazyta si¢ dotad wybitniej zréznicowaé na taksony
zastgpcze.

27 ° 3 13 % 5
Ryc. 1. Spektra zasiggowe warstwy runa dziewigciu przykladowych zespoléw borowych z roéznych sektorow
Holarktydy. Punkty na mapie oznaczaja miejsca wystgpowania zespolow. 3 — Piceetum (excelsae) subalpi-
num myrtilletosum, wariant z Linnaea, 13 — Sphagn. Girgensohnii — Piceetum (excelsae), podzespot
mszysty, 14 — Piceetum (obovatae), rdzne warianty, 15 — Abietetum (sibiricae) myrtillosum, 18 — | cienista
tajga” w Sajanie Wschodnim, 22 — zesp6t Abies Mariesii, podzesp6t Cacalia adenostyloides, 25 — tajga
z Picea glauca, Empetrum etc., 27 — tajga z Picea glauca, Clintonia etc., 31 — zespot Thuja plicata — Pa-
chystima myrsinites. Grupy chorologiczne: a, b — gatunki plurikontynentalne (a — kosmopolityczne,
b — cyrkumborealne), c¢—e — gatunki bikontynentalne (c — europejsko-azjatyckie transkontynentalne,
d — europejsko-zachodnioazjatyckie, e — azjatycko-amerykanskie), f—m — gatunki unikontynentalne
(f — amerykanskie transkontynentalne, g — azjatyckie transkontynentalne, h — europejskie, i — zachodnio-
azjatyckie, k — wschodnioazjatyckie, 1 —zachodnioamerykarskie, m — wschodnioamerykariskie). Wedlug
Kornasia 1971 (w druku)

Przy calej swej jednorodnosci spektra zasiggowe holarktycznych zespotéw bo-
rowych wykazuja pewne interesujace rdéznice regionalne (ryc. 1). Dadza si¢ one
streSci¢ w nastgpujacych punktach:

(1) Najmniejszy udzial gatunkéw miejscowych stwierdza si¢ w spektrach zo-
nalnej tajgi borealnej z nizu eurosyberyjskiego i pélnocnoamerykanskiego.
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(2) Zbiorowiska gorskie wykazuja wigksza odrgbnos¢ fitogeograficzng niz zbio-
rowiska nizowe.

(3) Szczegblne stanowisko zajmuja gorskie bory szpilkowe nizszych szerokosci
geograficznych pacyficznej czesci Ameryki Pétnocnej 2. Zaznacza si¢ w nich wyrazna
przewaga gatunkéw miejscowych nad rozmieszczonymi szerzej, zwlaszcza pluri-
kontynentalnymi (Korna$ 1970: 130). Chodzi przy tym —co jest szczegélnie
wazne — o ro$liny najici§lej zwigzane z borami szpilkowymi i reprezentujace za-
zwyczaj te same rodzaje, do ktorych naleza pospolite, cyrkumborealne sktadniki
runa tajgi: Pirola, Chimaphila, Monotropa, Vaccinium, Listera, Corallorhiza, Goo-
dyera i w. in. Potwierdza to istnienie bogatego o$rodka réznorodnosci genetycznej
flory boréw szpilkowych w obszarze przypacyficznym. Reprezentowana jest w nim
rowniez przewazajaca wigkszo$é taksonéw tajgowych o szerszym rozmieszczeniu.

Tak wigc analiza fitogeograficzna daje wyniki zgodne z hipoteza Tolmaczewa
(1954) na temat pochodzenia i historii tajgowego typu roslinnosci. Wydaje si¢ rzecza
wielce prawdopodobng — przemawiaja za tym takze coraz liczniejsze argumenty
paleobotaniczne — Zze borealne lasy szpilkowe sa bardzo stara, by¢ moze nawet
paleogeniska, formacja ro§linng. Tym tlumacza si¢ takie ich cechy, jak dominacja
starych filogenetycznie rodzajow drzew (Picea, Abies, Pinus, Larix), obecno$¢ w ru-
nie monotypowych lub oligotypowych rodzajéw wzglednie wybitnych taksonow
wewnatrzrodzajowych o izolowanej pozycji systematycznej (Linnaea, Trientalis,
Majanthemum, Cornus subgen. Arctocrania, Vaccinium subgen. Vitis-idaea i in.),
a nawet wlasnych taksonow wyzszej rangi, do rodzin wigcznie (Pirolaceae), archaiczne
cechy morfofizjologiczne (np. zimozielono$¢) oraz skrajna specjalizacja ekologiczna
niektérych skladnikow (mikotroficzne Orchidaceae i Montropoideae itd.). W do-
mniemanej przypacyficznej kolebce tajgi zachowaly si¢ do dzi§ pewne ogniwa
posrednie, wiazace jej skladniki z przypuszczalnymi subtropikalnymi typami wyj-
$ciowymi. Rownocze$nie takze i tam brak jest bardziej widocznych nawigzan do
holarktyczno-trzeciorzegdowej flory nemoralnej. Potwierdza to niezalezna genezg
dwoéch glownych typéw umiarkowanej roslinnosci lesnej potkuli péinocnej, ktore
rozwijaly si¢ obok siebie bez wyraznej wymiany sktadnikéw, zapewne dzigki sku-
tecznej izolacji ekologicznej (przede wszystkim edaficznej).

5. Gatunki zastepcze w lasach liSciastych

Zupelnie odmienny charakter fitogeograficzny niz bory szpilkowe ujawniaja
holarktyczne lasy liSciaste typu nemoralnego. We wszystkich trzech gtownych war-
stwach roélinno$ci — drzew, krzewdw i runa — zdecydowang przewage maja tutaj
gatunki miejscowe — unikontynentalne (w nizowych lasach wschodniej czgsci
Europy $rodkowej ponadto takze bikontynentalne — europejsko-zachodnioazja-
tyckie). Skutkiem tego spektra zasiggowe tych zbiorowisk, oparte na skladzie
gatunkowym, ujawniaja glgbokie réznice pomigdzy poszczegdlnymi sektorami

¢ Podobnie jest, jak si¢ zdaje, takze i w Azji Wschodnie;j.
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Holarktydy, a nie s3 przydatne do ustalenia ewentualnych podobienstw (ryc. 2).
Natomiast te ostatni¢ wystgpuja wyraznie, jesli obliczy si¢ wspdtczynniki podobien-
stwa, rodzajowego dla poréwnywanych zbiorowisk (tab. 2).

Jako przykiad obszar6w o podobnych warunkach $rodowiskowych i podobnej
historii szaty le$nej wzia¢ mozna potozone w strefie lasow mieszanych (boreonemo-
ralnej) i liSciastych (nemoralnej) tereny potudniowo-wschodniej Kanady i Polski.
Ulegly one zlodowaceniom plejstoceniskim i zasiedlone zostaly przez ro$linno$é
le$na z sasiednich ostoi ostatecznie dopiero w holocenie. Zrdznicowanie zbiorowisk

anrf
o)
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Ryec. 2. Spektra zasiggowe warstwy runa czterech przykladowych zespolow laséw lisciastych z Polski i z po-
tudniowowschodniej Kanady. A — Tilio-Carpinetum, wariant z Ranunculus cassubicus, z Jury Krakowskiej,
B — Fraxino-Ulmetum, wariant z Ulmus campestris, z Wielkopolski, C — Caryo-Aceretum z okolic Mon-

trealu, D — Aceretum sacchari laurentianum z okolic Montrealu. Symbole grup chorologicznych jak na
ryc. 1. Wedlug Kornasia 1971 (w druku)

le$nych wykazuje tu uderzajace analogie, ktére zgodnie podkredlaja wszyscy fito-
socjologowie $§rodkowoeuropejscy, odwiedzajacy Kanade (por. Medwecka-Kor-
na$ 1961). Dotyczy to zaré6wno boréw szpilkowych klasy Vaccinio-Piceetea sensu
lato, jak i laséw lisciastych typu nemoralnego, reprezentujacych bliskie sobie za-
stepcze klasy Querco-Fagetea grandifoliae w Ameryce i Querco-Fagetea silvaticae
w Europie (tab. 1).

Gatunkéw wsp6lnych florom nemoralnym obu poréwnywanych terendéw jest
bardzo mato. Naleza do nich gléwnie paprotniki, np. Athyrium fillix-femina, Dryop-
teris spinulosa, Equisetum silvaticum, Phaegopteris dryopteris, Ph. polypodioides i in.,
a tylko zupelnie wyjatkowo roéliny kwiatowe, jak np. Milium effusum. Bardzo zna-
czne jest natomiast podobienistwo skladu rodzajowego lasow liSciastych potud-
niowo-wschodniej Kanady i Polski. Jest ono konsekwencja obecnodci licznych
par gatunkow zastepczych tak wsréd drzew i krzewodw, jak i wsrdd roélin runa.
Ich przyktadami sg:

w poludniowo-wschodniej Kanadzie w Polsce
drzewa

Carpinus caroliniana Walt. C. betulus L.

Fagus grandifolia Ehrh. F. silvatica L.

Fraxinus nigra Marsh. : FE. excelsior L.



Padus serotina (Ehrh.) Agardh
Quercus alba L.

Tilia americana L.

Ulmus americana L.

Ulmus rubra Muhl.

krzewy

Sambucus racemosa L.
ssp. pubens (Michx.) House
Viburnum trilobum Marsh.
ro§liny runa

Actaea rubra (Ait.) Willd.
Asarum canadense L.
Circaea quadrisulcata (Maxim.) Franch.

et Sav.
Hepatica acutiloba D. C., H. americana

(D. C.) Ker.
Impatiens capensis Meerb.
Sanicula trifoliata Bicknell
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P. avium Mill.

Qu. robur L.

T. cordata Mill.

U. laevis Pall. _
U. carpinifolia Gled.

SSp. racemosa
V. opulus L.

A. spicata L.

A. europaeum L.
C. lutetiana L.
H. triloba Gilib.

1. noli-tangere L.
S. europaea L. itd.

Jesli uwzgledni¢ — zaréwno w Europie, jak i w Ameryce Péinocnej — obsza.
szerszy, a zwlaszcza tereny niezlodowaciale, lista takich przykladéow powigkszy ,
si¢ bardzo znacznie, m. in. o przedstawicieli rodzajow Aesculus, Ostrya, Platanus,
Cornus, Corylus, Evonymus, Staphylea, Anemone, Dentaria, Isopyrum, Luzula sect.

Pterodes, Polygonatum, Waldsteinia i w. in.

Tabela 1

Niektére zastepcze zbiorowiska le$ne w poludniowo-wschodniej Kanadzie i w Europie Srodkowej

Klasa Querco-Fagetea grandifoliae Knapp
Rzad Aceretalia sacchari Knapp
Zesp. Aceretum sacchari

Rzad Ulmo-Aceretalia saccharini Knapp

Klasa Abieto-Piceetea albae Knapp
Rzad Gaultherio-Piceetalia Br.-Bl.
Zesp. Piceo-Abietetum balsameae
Zesp. Medeolo virginianae — Aceretum

Klasa Querco-Fagetea silvaticae Br.-Bl. et Vlieger
Rzad Fagetalia silvaticae Tx. et Diem.
Zespoly zwigzku Carpinion Oberd. (i Fa-
gion Pawl.)
Zespoly zwiazku Alno-Padion Knapp em.
Medw.-Korn.
Klasa Vaccinio-Piceetea Br.-Bl. s. str.
Rzad Vaccinio-Piceetalia Br.-Bl.
Zespoly zwiazku Vaccinio-Piceion Br.-Bl.
Zespoly zwigzku Pino-Quercion Medw.-
Korn.

(wedlug Medweckiej-Korna$ 1961: 259, uzupelnione)

Niemal wszystkie wymienione tu serie gatunkéw zastgpczych maja swych re-
prezentantéw takze i w Azji Wschodniej. Byloby rzecza niezmiernie interesujaca
zbada¢ stopieni ich genetycznej izolacji i zlokalizowa¢ os$rodki wystgpowania form
najbardziej prymitywnych, np. co do struktury kariotypu. Proby podejmowane
przez Harg (1952, 1956), Love (1954), Kawano i Koyame (1964) i in. zdaja

2 — Wiadomoéci Botaniczne t. XVII, z. 1
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Tabela 2

Wspblczynniki podobienstwa rodzajowego dwoch par zastgpczych zespolow lasow lisciastych z potudnio-
wo-wschodniej Kanady i z Polski

T.-C. F.-Ulm. C.-Ac. Ac. s

Grad Tilio-Carpinetum var. Ranunculus cassubicus
z Jury Krakowskiej (Medwecka-Kornas 1952) 100,0 71,5 35,9 35,1

Yeg Fraxino-Ulmetum var. Ulmus campestris
z Wielkopolski (Wojterski 1960) 100,0 39,4 35,2

Yeg Caryo-Aceretum z okolic Montrealu
(Grandtner 1966) 100,0 71,5

*Grad"” klonowy Aceretum sacchari laurentianum

z okolic Montrealu (Grandtner 1966) 100,0

(wedlug Kornasia, w druku)

si¢ wskazywaé, ze stosunki panujace pod tym wzgledem sa bardzo réznorodne
i skomplikowane.

Przedstawiona sytuacja dobrze harmonizuje z historig geologiczna nemoralnego
typu roélinnosci: proces formowania taksonéw zastgpczych posunat si¢ tu o wiele
dalej, niz w borach szpilkowych; mimo to koneksje $wiadczace o pochodzeniu
z jednego wspdlnego pnia rodowego sa jeszcze nadal bardzo wyrazne.

Obok bezsprzecznych podobieristw zastuguja na podkreslenie takze pewne
interesujace réznice w charakterze geograficznym europejskich i pétnocnoamerykan-
skich zbiorowisk nemoralnych. W zbiorowiskach europejskich znaczny jest udzial
gatunkéw bikontynentalnych, jakich w Ameryce Poinocnej niemal brak. Naleza
do nich rosliny posiadajace stanowiska w obrebie reliktowych wysp lasow liscia-
stych w gorach azjatyckich, zwlaszcza na Uralu i Altaju (np. Actaea spicata, Asarum
europaeum, Lathyrus vernus, Sanicula europaea, Stellaria holostea i in.) oraz takie,
ktére poprzez mniej lub wigcej rozproszone stanowiska w obrgbie Syberii wiaza
ze soba europejska i wschodniazjatycka flor¢ nemoralna (np. Asperula odorata,
Melica nutans, Paris quadrifolia, Viola mirabilis i in.). Por. Lipmaa 1938; Gorcza-
kowskij 1968, 1969.

Bardzo znamienne jest rowniez wystgpowanie w §rodkowoeuropejskich lasach
lisciastych licznej grupy gatunkéw, reprezentujacych rodzaje genetycznie $rodziemno-
morskie (Arum, Galanthus, Helleborus, Leucoium, Phyteuma, Symphytum i in.).
Stanowia one zapewne pozostatoé¢ dawnej flory autochtonicznej, ktéra panowata
w Europie przed inwazja holarktyczno-trzeciorzgdowej flory nemoralnej w mio-
cenie.
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W Ameryce Polnocnej na podkreslenie zastuguje wystgpowanie — gloéwnie
na terenach ostojowych — szczatkowych rodzajéw holarktyczno-trzeciorzgdowych,
wspblnych z ostoja wschodnioazjatycka, a nie rosnacych w Europie (Liriodendron,
Magnolia, Chionanthus, Hamamelis, Caulophyllum, Diphylleia, Menispermum,
Phryma, Trautvetteria i in.) oraz udzial rodzajéw, a nawet rodzin genetycznie tro-
pikalnych (Anonaceae: Asimina; Bignoniaceae: Bignonia, Campsis, Catalpa; Ebe-
naceae: Diospyros; Lauraceae: Sassafras; Symplocaceae: Symplocos itd.). Obecnos$¢
tych ostatnich thumaczy¢ mozna zaréwno lepszymi warunkami dla przezycia staro-
trzeciorzgdowych reliktow tropikalnych (Fernald 1931), jak i mozliwoscia p6Zniej-
szej wymiany niektorych sktadnikoéw flor miedzy subtropikalna i umiarkowang
Ameryka Poinocna. Podobna sytuacja panuje i w Azji Wschodniej.

6. Zastepczosé¢ ekologiczna

Szczeg6lnie frapujacym zjawiskiem, odkrytym przy poréwnywaniu umiarko-
wanych flor leSnych po obu stronach Atlantyku, jest tzw. zastgpczo$¢ ekologiczna
w ich obrebie (Medwecka-Korna$ 1961; Lebrun 1961; Grandtner 1962
i in.). Polega ono na tym, Ze ,,w obrebie par taksonéw zastepczych, wystgpujacych
w lasach Ameryki Poinocnej i Europy obaj partnerzy posiadaja najczesciej podobna
ekologiczna skalg tolerancji i wskutek tego takze podobny walor fitosocjologiczny,
tj. wystepuja na obu kontynentach w analogicznych siedliskach i analogicznych
zbiorowiskach roélinnych” (Korna$ 1965: 335). Nie wykryto na razie przypadk6w,
naruszajacych te¢ zasade (tj. takich, by gatunek europejski mial swego zastgpczego
partnera w Ameryce w innym typie zbiorowiska roslinnego niz to, w jakim sam
wystgpuje. Nasuwa si¢ wigc przypuszczenie, iz konstytucja ekologiczna takich grup
gatunkéw jest bardzo sztywna. Medwecka-Kornas (1961: 260) podata po raz
pierwszy interpretacj¢ tego zjawiska z punktu widzenia jego geologicznej historii:
~Pary pélnocnoamerykariskich i europejskich taksonéw zastepczych sa prawdo-
podobnie potomkami wspdlnych form macierzystych, ktére rosty w trzeciorzedzie
w holarktycznych formacjach le$nych. Podobny charakter fitosocjologiczny takich
taksonéw, stwierdzony obecnie na obu kontynentach, zdaje si¢ $wiadczy¢, iz zacho-
waly one swe pradawne wiasciwoséci ekologiczne od czaséw, gdy nie byly jeszcze
izolowane od siebie i zréznicowane pod wzglgdem morfologicznym”. Dzigki temu
zjawisku mozemy w oparciu o badania nad wymaganiami ekologicznymi i walorem
fitosocjologicznym dzisiejszych gatunkéw zastepczych probowaé odtworzyé zrézni-
cowanie trzeciorzgdowych zbiorowisk le§nych na 6wczesne ,,pra-zespoty”. Rowno-
cze$nie w interesujacym $wietle jawi si¢ proces ewolucji samych takson6éw zastep-
czych: ich cechy ekologiczne, zdawaloby si¢ bardziej plastyczne, okazuja si¢ nie-
zmienione co najmniej od pliocenu, a moze nawet miocenu, a wigc zapewne od
10—15 milionéw lat (Love 1967), pomimo wyraznej dywergencji morfologicznej.
Czyzby wige specjacja przebiegala tutaj po linii zmian, nieistotnych z punktu wi-
dzenia skali wymogbéw zyciowych roSliny?

2%



7. Zakonczenie

Z przedstawionych rozwazan wynika, ze gatunki zastgpcze w obrgbie holarkty-
cznej flory le$nej stanowig niezwykle zachgcajacy material do badan ekologiczno-
-ewolucyjnych, jak na razie zreszta bardzo stabo wykorzystany. Jego blizsze poznanie
mogloby przynie$¢ odpowiedzi na nastgpujace pytania o ogdélniejszym znaczeniu:

1. Jakie bylo pierwotne zréznicowanie holarktyczno-trzeciorzgdowej flory
leSnej na ,,pra-zespoty”?

2. Jakie jest tempo ewolucji, stopieni odrgbnoéci i ewentualne bariery sterylnosci
u taksonéw zastgpczych w réznych grupach systematycznych?

3. Jakie jest kariologiczne i genetyczne podloze tych procesow ?

4. Jak rozumie¢ nalezy konserwatyzm siedliskowy roélin lesnych przy ich réwno-
czesnej plastyczno$ci morfologicznej?

W stawianiu i rozwigzywaniu tych pytan znakomite ustugi moga odda¢ metody
fitosocjologiczne: ujawniajac zjawisko zastgpczosci ekologicznej, utatwiaja one zna-
lezienie wlasciwego materiatu do studiéw biosystematycznych. Stad wynika pilna
potrzeba poréwnawczych badan fitosocjologicznych nad lasami calej Holarktydy.
Ich realizacja bedzie mozliwa tylko przy stalej wspolpracy migdzy botanikami
wszystkich trzech kontynentéow pétkuli pétnocnej: Europy, Azji i Ameryki.

Zaklad Taksonontii Roslin i Fitogeografii Instytutu Botaniki Uniwersytetu Jagielloriskiego w Krakowie
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