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ADAPTIVE STRATEGIES OF PTERIDOPHYTES IN THE SAVANNA WOODLAND ZONE OF
TROPICAL AFRICA

Wstep

Wystepowanie paprotnikow w strefie goracej kojarzymy zazwyczaj z formacja
wilgotnych wieczniezielonych laséw réwnikowych [35]. Odznaczaja si¢ one —
zwlaszcza w pigtrach podgorskich — najwigkszym na Ziemi bogactwem gatunkow
z tej grupy roSlin i najwigksza réznorodnoscia ich postaci Zyciowych [2, 12, 13,
14, 40]. Szacuje si¢, ze w wilgotnych lasach réwnikowych zyje okoto 2/3 sposréd
wszystkich znanych wspolcze$nie paprotnikéw [40, 46]. W poszczeg6lnych niszach
siedliskowych wystepuja tu tak odmienne typy ekologiczne, jak higrofilne gatunki
naziemne, epifity dolnej warstwy lasu (higro- i skiofilne) i jego stropu (ksero- i helio-
filne) oraz liany i paprocie drzewiaste [2, 12, 13, 14, 16, 40]. RéZnorodnos¢ te zwig-
kszaja jeszcze siedliska szczegdlne z wlasna wyspecjalizowang pteridoflora (skaty
$rodlesne, brzegi rzek i strumieni itp.) [40, 45].

Diametralnie odmienna jest sytuacja na goracych pustyniach, ktére sa niemal
zupelie pozbawione paprotnikéw. Na Saharze np. rosna cz¢sciej zaledwie dwa
ich gatunki zwiazane z oazami: papro¢ Adiantum capillus-veneris L.* i skizyp
Equisetum ramosissinum Desf. [41].

Bardzo niewiele wiedziano dotychczas o Zyciu paprotnikéw na ogromnych
obszarach tropikalnych rozciagajacych si¢ pomigdzy wilgotna strefa leSna a pasty-
niami, zajetych przez klimaty zmienne (okresowo wilgotne) i opanowanych przez

1 Referat wygloszony na 47. Zjezdzie Polskiego Towarzystwa Botanicznego w Eodzi,w dniu 4 wrze$nia
1986 r.

* Nomenklature gatunkowa paprotnikoéw oparto na opracowaniach Schelpego [44] i Kornasia
[29]; skroty nazwisk autoréw podano przy kazdej z nazw tylko raz, w miejscu gdzie pojawia sig ona w tekscie
po raz pierwszy. 4



22

Ryc. 1. Rozmisszczenie obszarow okresowo suchych, zzj¢'ych przez sawanny i lasy sawannowe, w Afryce
tropikalncj

TABELA 1

Ubozenie flor paprotnikow w Afryce w miare zmniejszania si¢ wilgotnosci klimatu [29]

Region Liczba gat..l.ll'lk()w
paprotnikow

Tanzania ok. 370
Zachodnia Afryka

Rownikowa 308
Kamerun 256
Zambia 146
Namibia 43

formacje laséw sawannowych i sawann (ryc. 1). Powszechnie znany byt jedynie fakt
szybkiego ubozenia pteridoflory w miar¢ zmniejszania si¢ rocznych sum opadéw
i skracania dlugosci pory deszczowej (tab. I). Nie dostrzegano natomiast niezwykle
interesujacych zjawisk w zakresie przystosowan paprotnikow do coraz trudniej-
szych warunkow zyciowych wzdiuz takiego gradientu. Artykul niniejszy ma za cel
ukazanie niektorych z tych zjawisk w oparciu o wyniki badan, przeprowadzonych
przez autora w dwoch okresowo suchych obszarach Afryki tropikalnej — w Zambii
i krajach osciennych [4, 19, 20, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 31, 32, 33, 34] oraz
w poéinocno-wschodniej Nigerii i polnocnym Kamerunie [30, 32, 34].
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Warunki zyciowe i preferencje siedliskowe paprotnikéw w Zambii [19, 20, 29]

Zambia posiada typowy klimat podréwnikowy zmicnny [35]: bezmrozny,
z obfitymi deszczami ,,letnimi”, padajacymi od listopada do kwietnia, i z trwajaca
okoto pét roku, od maja do pazdziernika, pora suszy ,.zimowej” (ryc. 2). Zaznacza
sie przy tym bardzo wyrazny gradient malejacej wilgotnosci z péinocy na potudnie
kraju: roczna suma opadow zmniejsza si¢ z 1500 mm do 635 mm (ryc. 3 A), a czas
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Ryc. 2. Diegramy klimatyczne dla Zambii (wykreslone meotodg Gaussena-Walters), uporzadkowarie
zgodnie z malejaca roczna sumg opadéw (tj. w kierunku od pélnocy na potudnie kraju). [29]

trwania pory deszczowej skraca si¢ do czterech zaledwie miesiecy. Zonalnym (kli-
maksowym) typem roélinnoéci s3 widne lasy sawannowe, zrzucajace liScie w porze
suchej (przede wszystkim formacja miombo z panujacymi drzewami z rodziny
Caesalpiniaceae : Brachystegia, Julbernardia 1 Isoberlinia); w obszarach such-
szych towarzysza im sawanny [6, 42, 51, 55]. Gléwnym czynnikiem ograniczajagcym
wystepowanie paprotnikow w tej strefie klimatycznej i narzucajagcym im w sposob
bardzo rygorystyczny roczna rytmike rozwoju jest okresowy niedob6r wody. Nie
zaznacza si¢ on tylko na stale wilgotnych siedliskach nie-zonalnych: na bagnach,
brzegach rzek i jezior lub w strefie rozbryzgu przy wodospadach. W tak wyodr¢bnio-
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Ryc. 3. A —

roczne sumy opadow atmosferycznych na terenie Zambii; B — 1ozmieszczenie drzewiastej
paproci Cyathea dregei Kunze (linig ciagla oznaczono izohiet¢ 1000 mm). [28, 29]
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nych enklawach wystepowaé moga lokalnie gatunki i zbiorowiska podobne do
tych, jakie wlasciwe sa wilgotnej strefie rownikowej. Ich najbardziej znanym pi1zy-
kladem jest plat lasu wieczniezielonego (,rain forest”) ponizej Wodospadow
Wiktorii [54]. Szczegdlny charakter maja takze plaskie zaglebienia, zwane dambo,
podtapiane w porze deszczowej, a wysychajace w porze suchej [52, 53]. Zajmuje je
ro$linno$¢ trawiasta, o wysokim stopniu cdrgbnosci florystycznej i znacznym udziale
lokalnych endemitow (sposrod roélin kwiatowych).

W wilgotnych obszarach rownikowych paprotniki skupiaja si¢ najobficiej w zo-
nalnych zbiorowiskach wieczniezielonych laséw higromegatermicznych [12, 40].
W strefie lasow sawannowych i sawann warunki wystgpowania paprotnikdw w zbio-
rowiskach zonalnych staja si¢ nader nickorzystne: zwarte runo wysokich traw
stwarza tak silng konkurencje, ze sprostaé jej moga tylko niektore, najbardziej
pod tym wzglgdem odporne gatunki (w lasach sawannowych Zambii najczesciej
orlica Pteridium aquilinum (L.) Kuhn w dwoch podgatunkach — subsp. aquilinum
i subsp. centrali-africanum Hieron.). Rownocze$nie sucho$¢ powietrza drastycznie
ogranicza lub wrecz uniemozliwia rozwdj epifitdow; ich niclicznych przedstawicieli
(Pleopeltis excavata (Bory ex Willd.) Sledge, P. macrocarpa (Bory ex Willd.) Kaulf.)
spotka¢ mozna w formacji miombo niemal wylacznie tylko na szczytach najwynio--
§lejszych wzgorz, gdzie zaznacza si¢ wplyw mgiel, powstajacych w pigtrze konden-
sacji.

W wyniku tej sytuacji gtdwnym miejscem wystgpowania paprotnikow w Zambii
s zbiorowiska nie-zonalne, i to dwojakiego rodzaju: ekstrazonalne wieczniezielone
lasy galeriowe i bagienne oraz azonalne zbiorowiska inicjalne dwoch typow serii
sukcesyjnych, rozwijajacych si¢ albo na siedliskach ze szczegélnym niedoborem
wody (kseroserie) albo tez z jej nadmiarem (hydroserie).

Wystepowanie ekstrazonalnych skrawkow wilgotnych laséw wieczniezielonych
w strefie sawannowej jest zjawiskiem powszechnym i bardzo uderzajacym. Ciagna
si¢ one waskimi wstegami wzdtuz rzek jako tzw. lasy galeriowe i porastaja nicktore
siedliska bagienne. Z reguly towarzysza im do$¢ liczne paprocie naziemme i na-
drzewne, stanowiace mocno zubozaly derywat pteridoflory wilgotnego lasu réwni-
kowego. W Zambii sa to z gatunkéw naziemnych np. Adiantum poiretii Wikstr.,
Asplenium inaequilaterale Willd., Blotiella crenata (Alston) Schelpe, Elaphoglossum
petiolatum (Sw.) Urb. var. salicifolium (Willd. ex Kaulf.) Schelpe, Pteris dentata
Forsk., P. friesii Hieron., Tectaria gemmifera (Fée) Alston. Thelypteris dentata
(Forsk.) E. St. John i in., a z epifitbw np. Asplenium theciferum (Kunth) Mett.,
Pyrrosia schimperana (Mett. ex Kuhn) Alston, Trichomanes pyxidiferum L. var.
melanotrichum (Schlechtend.) Schelpe i in. Wiele z nich wykazuje bardzo rozlegle
zasiggi geograficzne na kontynencie afrykariskim, a znaczna czg§¢ ma przy tym cha-
rakter podgorski lub gorski.

Daleko bardziej wyodrebniona pod wzglegdem ekologicznym i geograficznym
jest grupa paprotnikéw osiedlajacych si¢ w inicjalnych zbiorowiskach naskalnych —
w szczelinach (Actiniopteris radiata (Sw.) Link., Cheilanthes inaequalis (Kunze)
Mett.. Pellaea pectiniformis Bak. i in.) lub na plytkich szkieletowych glebach w pier-
wszych stadiach rozwoju roélinnosci zaro$lowej (Anemia angolensis Alston, Arthro-



Rye. 4. Zasieg kserofirycznej paproci Pellaea pectiniformis Bak. in Heok. z wyrainym centrum wystepo-
wania w poludniowej czesci afrykanskiej strefy sawann i lasow sawarnowych
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Rye. 5. Osrodki roznorodnoszi kserofitycznych paproci z pokrewienstwa rodzaju Cheilanthes Sw. (,,chei-
lanthoid ferns™). Podano liczby gatunkéw w poszezegdlnych csredkach. [47]
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pteris orientalis (J. F. Gmel.) Posthumus, Pellaea longipilosa Bonap. i in.). Wigkszo$§¢
z nich ograniczona jest w swym wystepowaniu do afrykarskiej strefy laséw sawan-
nowych i sawann (ryc. 4), a niektére maja niewielkie zasi¢gi endemiczne (np. Acti-
niopteris pauciloba Pic. Ser., Cheilanthes angustifrondosa Alston, Ch. leachii (Schelpe)
Schelpe, Ch. similis Ballard). Mozna zatem przypuszczaé, zz obszary panowania kli-
matoéw okresowo suchych byly w Afryce — podobnie jak na innych kontynentach
(ryc. 5) — waznym centrum rozwoju specyficznej pteridoflory o wyraznie ksero-
filnym charakterze [47].

Paprotniki wodne reprezentowane sa w Zambii przez nieliczne gatunki zwiagzane
z réznymi stadiami zarastania zbiornikow stojacych — starorzeczy (Azolla nilotica
Decne ex Mett., A. pinnata R. Br. var. africana (Desv.) Bak. i in.) i sezonowych
katuz (Isoétes aequinoctialis A. Br., Marsilea ephippiocarpa Alston, M. minuta L.
i in.) — lub tez wystepujace w bystrych strumieniach (Bolbitis heudelotii (Bory ex
Fée) Alston). Paprotniki blotne spotyka sig wérod roslinnosci szuwarowej na brze-
gach rzek i jezior (Thelypteris confluens (Thunb.) Morton, Th. interrupta (Willd.)
K. Iwats. i in.) lub w zbiorowiskach trawiastych w okresowo podtapianych cambo
(I ycopodium carolinianum L.). W obu grupach przewazaja — jak zwykle w$rod
hydrofitow 1 helofitéw — gatunki o zasiggach szerokich, obejmujacych obszary
réznorodne z klimatycznego punktu widzenia.

Formy zyciowe paprotnikéw w Zambii [28, 29]

Znana powszechnie klasyfikacja form zyciowych roélin naczyniowych, zapropo-
nowana przez C. Raunkiaera [43], okazuje si¢ w pelni przydatna w warunkach
klimatycznych Zambii [28, 29]. Okresem krytycznym jest tutaj pora sucha; posta,
w jakiej ro$liny wchodza w ten okres, a w szczegoInosci umiejscowienie i sposob
zabezpieczenia paczkoéw odnawiajacych, ma podobne znaczenie, jak analogiczne
wlasdciwosci rolin naszych szeroko$ci geograficznych w odniesieniu do okresu zi-
mowego. Spektrum udziatu réznych form zyciowych we florze paprotnikow Zambii
(tab. II) ujawnia zdecydowana przewage gatunkow z dobrze ostonigtymi paczkami
odnawiajacymi — hemikryptofitow i geofitow. Obie grupy rozpowszechnione sg
szeroko w calym kraju, nie wylaczajac suchego poludnia. Forme¢ Zyciowa hemi-
kryptofita posiadaja niemal wszystkie pospolite paprocie zambijskie (m. in. Actinio-
pteris dimorpha Pic. Ser., A. pauciloba. Anemia angolensis, Aspidotis schimperi
(Kunze) Pic. Ser., Cheilanthes inaequalis, Pellaea longipilosa). Rosna one zwlaszcza
w szczelinach skalnych i w inicjalnych zaro$lach na skalistych zboczach, gdzie
wykazuja czgsto bardzo znaczna odporno$é na suszg; dotyczy to szczegdlnie ga-
tunkéw z wyraznie wyksztalcona tunika u nasady pedu (ryc. 6). Duzy stopien od-
pornosci na susz¢ stwierdzi¢ mozna takze u szeregu geofitow zajmujacych siedliska
wierzchowinowe (np. u Pteridium aquilinum i kilku gatunkéw z rodzaju Ophioglos-
sum).

W przeciwienistwie do tego paprotniki reprezentujace formy zyciowe o paczkach
odnawiajacych nie oslonigtych skupiaja si¢ w wilgotniejszej, péinocnej i pénocno-



28

TABELA II
Formy Zyciowe paprotnikéw w Zambii [28]
ot e Liczba
Forma zyciowa 7
o gatunkow %
Paprotniki nadrzewne:
epifity * 19 13,0
Paprotniki naziemne, ziemnowodne i blotne:
fanerofity ** i 5 34 |
chamefity *** 8 55 |
hemikryptofity 95 65,1
geofity 11 7.5
helofity _ 2 1,4
hydrofity i 5 3,4
terofity 1 1 0,7
Razem | 16 | 1000 |

* bez epifitdow fakultatywnych
** paczki odnawiajace ponad 100 cm nad powierzchnia ziemi
*+* paczki odnawiajace 25—100 cm nad powierzchnig ziemi

-wschodniej czeéci Zambii, zwlaszcza na terenach najwyzej wzniesionych. Tak za-
chowuja si¢ z reguly chamefity (np. Blechnum tabulare (Thunb.) Kuhn o krotkim
pionowym piefiku nadziemnym lub krzewiasta Dicranopteris linearis (Burm. f.)
Underw.) i fanerofity (np. paprocie drzewiaste Cyathea dregei Kunze, C. manniana
Hook., C. thomsonii Bak. — ryc. 3 B — i okazale paprocie-liany Lygodium kerstenii
Kuhn, L. microphyllum (Cav.) R. Br.), a takze przewazajaca wigkszo$¢ epifitow
(m. in. Asplenium theciferum, Loxogramme lanceolata (Sw.) C. Presl, Pleopeltis exca-
vata, P. macrocarpa i nadrzewni przedstawiciele rodziny Hymenophyllaceae np. Tri-
chomanes pyxidiferum var. melanotrichum). Zasiggi tych gatunkow nie przekraczaja
ku potudniowi izohiety 1000 mm (ryc. 3 B, 7).

Jesli wierzyé sugestiom H. Gamsa [9], najpierwotniejsze paprotniki mialy postaé
zyciowa fanerofitow. Ich ewolucja ekologiczna przebiegala ku formom o coraz
lepszym zabezpieczeniu paczkéw odnawiajagcych — chamefitom, hemikryptofitom
i geofitom — i byla polaczona ze stopniowym opanowywaniem siedlisk o coraz
gorszym zaopatrzeniu w wode.

Najbardziej niezwykla — jak na paprotniki — forme Zyciowa reprezentuje
wéréd gatunkoéw zambijskich malefika widliczka Selaginella tenerrima A. Br. ex
Kuhn, ktéra jest typowym terofitem [34]. Ro$nie ona na nagiej glebie, w ciasnych
szczelinach pod glazami i przewieszkami skalnymi. Por¢ sucha przezywaja produ-
kowane w wielkich ilo$ciach zarodniki, przy czym sa to wylacznie lub prawie wy-
lacznie makrospory. Kietkuja one pod koniec pory deszczowej, gdy gleba nasigknigta
jest woda, i wytwarzaja sporofity na drodze apomiksji (co potwierdzono w kultu-
rach laboratoryjnych). Mlody sporofit rozwija si¢ bardzo szybko; w dobrych wa-
runkach tworzy on todygi rozgatezione, z wielu strobilami, a w warunkach nicko-



29

Ryc. 6. Papro¢ Actiniopteris dimorpha Pic. Ser. subsp. divers:‘,&;r:mis Korna$ z tunika u nasady pedu nad-
ziemnego i {ladami ognia pochodzacymi z ostatniego okresu suszy. [33]
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Ryc. 7. Rozmieszczerie dwoch epifityeznych gatunkdéw peproci na tererie Zambii: A — Trichomanes pyxi-
diferum L. var. melanotrichum (Schlechtend.) Schelpe (Hymenophyllaceae), B — Asplenium theciferum
(Kunth) Mett. (Aspleniaceae). Linig ciagla oznaczono izohiet¢ 1000 mm. [28]
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Ryc. 8. Jednoroczna widliczka Selaginella tenerrima A. Br. ex Kuhn: karlowate okazy zcbrane na szczegol--
nie suchym siedlisku (s — resztki macicrzystcj me krospory, k — klos zarednioncény zlczony wylacznic
z makrosporofili)
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Ryzc. 9. Diagremy klimatyczne dla stz cji w polnocnym Kemerunie (Marcue) i Z: mbii (Mpike), w poblizu

ktorych resnic Selaginella tenerrima, oraz fenologia pojewiznia sie t-j rcéliny na obu terenach. Cyfry rzym-

skie oznaczzja miecsigee, czarne kotka — poszeze golne proby zielnikcwe S. temerrima (wszystkie z klosami
zarodniono$nymi) [34]
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rzystnych jest nierozgal¢ziony, z kilku listkami i jednym tylko klosem zarodnio-
nosnym (ryc. 8). Po rozsypaniu zarodnikow roslina obumiera. S. fenerrima do-
stosowuje w calym swoim zasiggu rytm rozwoju do nastepstwa por roku, pojawiajac
si¢ zawsze u schylku miejscowego deszczowego ,.lata”. zaréwno na potudnie od row-
nika (np. w Zambii od kwietnia do czerwca) jak i na polnoc od réownika (np. w Ni-
gerii od wrze$nia do pazdziernika — ryc. 9). Jej jednoroczno$¢, niezwykle krotki
cykl rozwojowy i uniezaleznione od wody 10zmnazanie apomiktyczne sa niewatpli-
wie cechami przystosowawczymi, wyselekcjonowanymi przez dzialanie okresowej
SUsZzy.

Jednoroczne widliczki sa jedynymi prawdziwymi terofitami w$rod paprotni-
kow 3. Znane sa — jak na razie — tylko ze strefy goracej (i najcieplejszych czesci
strefy umiarkowanej) Starego Swiata: z Afryki tropikalnej (S. tenerrima), Afryki
Poludniowej (S. pygmaea (Kaulf.) Alston = S. pumila (Schlechtend.) Spring —
[15]) i Australii (S. gracillima (Kunze) Alston = S. preissiana Spring — [17]). Po-
mimo uderzajacego podobienstwa zewnetrznego ([48]: Fig. 179) nie sa ze soba
blizej spokrewnione, gdyz naleza do dwoch roéznych podrodzajow (subgen. Hetero-
phyllum Hieron.: S. tenerrima; subgen. Homoephyllum Hieron.: S. pygmaea, S.
gracillima— [11 A]). Sadzi¢ wigc trzeba, zZe stanowia niezalezne wytwory konwergent-
nej ewolucji przystosowawczej, jaka zachodzila pod wplywem niedoboru wody
w roznych obszarach o klimatach okresowo suchych.

Fenologia paprotnikéw w Zambii [28, 29]

Prowadzone przez dwa lata obserwacje fenologiczne ujawnily wystgpowanie
w Zambii trzech grup paprotnikow o odmiennych rocznych rytmach rozwojowych:
gatunkow wieczniezielonych, aktywnych przez caly rok, gatunkow ze spoczynkiem
w porze suchej, zwiazanym z utrata liSci, oraz gatunkow przezywajacych porg
sucha réwniez w stanie spoczynku. lecz zachowujgcych przy tym zywotne organy
asymilacyjne (paprotniki poikilohydryczne).

Gatunki wieczniezielone nie wykazuja wyrazniejszej rytmiki sezonowej (ryc. 10).
Utrzymuja one przez caly rok czynne organy asymilacyjne, ktére sa zazwyczaj deli-
katne, mezomorficzne lub nawet higromorficzne i wrazliwe na susz¢. Taka fenologie,
wyraznie nic zharmonizowana z klimatem ogoinym, posiada okoto 409, pterido-
flory Zambii; sa to wylacznie gatunki ograniczone do stale wilgotnych siedlisk nie-
zonalnych (glownie wieczniezielonych lasow galeriowych i bagiennych).

Gatunki, ktore traca organy asymilacyjne w porze suchej, maja rytmike sezo-
nowa podobna do pospolitych paproci lesnych strefy umiarkowancj '(bezlistnych

® Papro¢ Anogramma leptophylla (L.) Link wytwarza co prawda jednoroczne sporofity, lecz powstaja
one azdorazowo na trwalym, wieloletnim gametoficie, ktory przyjat na siebie funkcje organu przetrwalnego
roéliny [3, 9, 10]. Szereg paproci wodnych, np. z rodzajow Azolla, Salvinia i Ceratopteris, zamyka zazwyczaj
swe cykle rozwojowe w ciagu jednego roku, lecz jest to jednorocznos$¢ wymuszona, spowodowana n. p. okre-
sowymi wahaniami poziomu wody w zbiornikach; w warunkach wyrownanych zy¢ one moga przez wicle
lat [9].



Miesiace

Typ_I: gatunki wieczniezielone
Lycopodium cernuum
Praris friesii

Thelypteris interrupta

Typ II: gatunki poikilohydryczne
Adiantum incisum
Pellaea doniana

FPyrrosia schimperana

Typ III: gatunki tracace organy

asymilacyjne w porze suchej
Ophioglossum costatum
tlohria lepigera
Pleopeltis excavata
Dryopteris athamantica
Olieardra distenta

Doryopteris concolor
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Rye. 10. Przykladowe spektra fenologiczne dla paprotnikéw w Zambii. [28]

w okresie suszy mrozowej w zimie). Ich organy asymilacyjne, zazwyczaj higromor-
ficznej lub mezomorficznej budowy, pojawiaja si¢ tylko w porze deszczowej, a obu-
mieraja na poczatku okresu suszy. U wielu paproci martwe liécie lub przynajmniej
ich ogonki pozostaja przez szereg miesigcy na roslinie, tworzac dodatkowa ochrong
paczkéw odnawiajacych (ryc. 6, 13). Nieliczne gatunki regularnie zrzucajg liScie na
poczatku pory suchej [2]; dzieje si¢ to podobnie jak u liSci naszych drzew tj. dzigki
obecnosci warstwy odcinajacej w ogonkach liSciowych (Arthropteris orientalis,

3 — Wiadomoéci Botaniczne t. 32, z. 1
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wszystkie gatunki rodzaju Elaphoglossum, Oleandra distenta Kunze, Pleopeltis exca-
vata, P. macrocarpa), u nasady odcinkéw lisciowych ostatniego rzedu (Adiantum
poiretii Wikstr., Nephrolepis undulata (Afz. ex Sw.) J. Sm.) albo tez w same)j blaszce
lisciowej po obu stronach nerwu gtéwnego (Drynaria volkensii Hieron.). Gatunki
tej grupy, tworzace okoto 409, pteridoflory Zambii, wydaja si¢ by¢ szczegdlnic do-

Ryc. 11. Naziemne paprotniki poikilohydryczne wysiepujace w Zambii: A — widliczka Selaginella imbricata
(Forsk.) Spring ex Decne, B — paproé Actiniopleris radiata (Sw.) Link. A,, B, — rosliny w stanie speczyr.ku
(w okresie suszy), As, By — rcéliny akiywne (po zwilzeniu wodg). [28]

brze przystosowane do znoszenia okresowej suszy, o czym $wiadczy m. in. ich wy-
stepowanie na siedliskach najbardziej narazonych na niedobor wody (wierzchowi-
nowych. naskalnych itp.). Tak zachowuja si¢ m. in. pospolite w catym kraju Arthro-
pteris orientalis, Aspidotis schimperi, Dryopteris athamantica (Kunze) Kuntze, Ne-
phrolepis undulata, Pteridium aquilinum i in.

Niezwykle interesujaca grupe ekologiczna tworza paprotniki poikilohydryczne
[18, 49, 50, 56], stanowiace okolo 209, pteridoflory Zambii. Ich organy asymila-
cyjne odznaczaja si¢ zdumiewajaca odpornoscia na brak wody: moga przez wiele
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Rye. 12. Epifityczna papreé poikilohydryczna Platycerium elephantotis Schweinf.: 1 — roélina w s'anie
spoczynku (w okresie suszy), 2 — rodlina aktywna (po zwilzeniu woda). [28]

3
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miesiecy trwaé w stanie powietrznie suchym, zachowujac zdolno$é do niezwlocz-
nego podjecia funkcji Zyciowych po pierwszym dostatecznie obfitym deszczu. Sa to
zatem roéliny-oportuniéci, o rytmice rocznej nieustalonej, $cisle zaleznej od prze-
biegu pogody. Ich organy asymilacyine maja zazwyczaj budowe kseromorficzng,
czesto z tendencja do gruboszowato$ci (np. u Asplenium theciferum, Platycerium
elephantotis Schweinf., Pyrrosia schimperana i in.), cho¢ zdarzaja si¢ w tej grupie
réwniez gatunki o budowie zdecydowanie higromorficznej (Asplenium mannii
Hook, Trichomanes pyxidiferum var. melanotrichum). ,,Ozywanie” pozornie martwych
roélin po deszczu zachodzi bardzo szybko, w ciagu kilku lub co najwyzej kilkunastu
godzin (ryc. 11, 12 — por. [5]). Wlaéciwosé te¢ dobrze oddaje popularne okredlenie
Hresurrection plants” [7, 8, 36].

Wigkszo$§é gatunkéw poikilohydrycznych wystepuje w Zambii jako epifity
( Asplenium theciferum, Loxogramme lanceolata, Pyrrosia schimperana, nadrzewne
gatunki rodzaju Trichomanes); nicktore z nich sadowia si¢ wysoko w koronach
drzew, nawet w obszarach o niskich opadach atmosferycznych (np. Platycerium
elephantotis). Kilka gatunkéw zwiazanych jest z siedliskami naskalnymi (np. Acti-
niopteris radiata, Cheilanthes inaequalis, Selaginella imbricata (Forsk.) Spring et
Decne) i one wlasnie wykazuja zjawisko ,,ozywania” po deszczu w sposob najbar-
dziej efektowny (ryc. 11).

Zgodnie z powszechnie przyjmowang koncepcja H. Gamsa [9] najstarsze pa-
protniki byly prawdopodobnie ro$linami wieczniezielonymi, powstalymi w warun-
kach wyréwnanego, zawsze wilgotnego i goracego klimatu réwnikowego. Wytwo-
rzenie form zrzucajacych liscie lub form poikilohydrycznych byly dla nich dwoma
alternatywnymi rozwigzaniami ewolucyjnymi, umozliwiajacymi przejScie na siedliska
okresowo suche. Podobny tok réznicowania si¢ rytmow sezonowych sugeruje si¢
réwniez dla roélin okrytozalazkowych [1, 35]. Panujacy zaréwno u paprotnikow jak
i u okrytozalazkowych homoiohydryczny typ gospodarki wodnej przeksztalcal
sie w gospodarkg poikilohydryczna zapewne z wielkimi trudno$ciami [8]. Swiadczy
o tym znikomy odsetek form poikilohydrycznych: 0,03 %, gatunkéw paprotnikow,
0,005 % gatunkdéw roslin okrytozalazkowych [7]. Do ich powstania doszlo zapewne
wielokrotnie, w réznych rodzinach, rzedach, a nawet klasach; zjawisko poikilo-
hydryzmu ma zatem u ro§lin naczyniowych pochodzenie polifiletyczne.

Wplyw pozaréw na paprotniki w Zambii [27, 29]

Pozary ro§linnosci s3 w okresowo suchych obszarach migdzyzwiotnikowych zja-
wiskiem powszechnym i nader spektakularnym. Nie bedzie przesada twierdzenie,
Ze stanowia tu jeden z najwazniejszych czynnikow, ksztattujacych wspolczesna szate
roslinna i odpowiedzialnych za jej historie. W Zambii ptona corocznie w porze su-
chej wszystkie niemal ptaty lasow sawannowych, sawann, krzewiastych zarosli
i rolinnoéci trawiastej, nie wylaczajac podtapianych w sezonie deszczowym dambo.
Pozary wznieca dzi§ najczesciej cztowiek, wszystko jednak wskazuje na to, ze ogien
byl naturalnym czynnikiem ekologicznym w tej strefie klimatycznej takze zanim
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zaczela si¢ tutaj dzialalno$é ludzka. Jak wykazaly obserwacje terenowe, wiele pa-
protnikéw zambijskich znosi bez uszczerbku coroczne dzialanie ognia. Potwierdzaja
to rowniez slady opalenia, pochodzace z poprzedniego sezonu suchego, jakie z reguty
znajduje si¢ na normalnie rozwinigtych okazach wielu gatunkéw, zebranych w porze
deszczowej (ryc. 13). Po przeanalizowanku 1600 arkuszy zielnikowych stwierdzono
takie $lady u 23 gatunkéw paprotnikow zambijskich (tab. 1II). Kilka dalszych ga-

Ryc. 13. Slady ognia na okazach paproci z Zambii: A — Pellaca longipilosa Bonap., B — Anemia angolensis
Alston. [27)

tunkow, ktore obserwowano w terenie jako rosnace na $wiczych spaleniskach
(np. Pteridium aquilinum), nie zachowuje §ladéw opalenia ze wzgledu na swa geofi-
tyczna forme Zyciowa. Lacznie wigc okoto 209, pteridoflory Zambii tworzg gatunki,
ktore przezywaé¢ moga pozar roslinnoéci, corocznie lub przynajmniej okazyjnie.
Wigkszos¢ z nich wyst¢puje pospolicie na terenie calego kraju (np. Actiniopteris
pauciloba, Anemia angolensis, Aspidotis schimperi, Dryopteris athamantica, Mohria
lepigera (Bak.) Bak., Pellaea longipilosa, P. pectiniformis, Pteridium aquilinum i in.).
Sa one przy tym zwigzane tylko z niektorymi typami siedlisk, narazonych na re-
gularne wypalanie: lasami sawannowymi, zwlaszcza na glebach ptytkich, wychod-
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TABELA IIl
Slady ognia na okazach zielnikowych paproci z terenu Zambii [27]
Okazy zbadane
Gatunek okazy ze $ladami Siedlisko
laczna ognia
liczba N
liczba | o
Actiniopteris dimorpha Pic. Ser. i 4 57,1 | skaly
~A. pauciloba Pic. Ser. 13 9 77,8 | skaliste miombo
A. radiata (Sw.) Link 12 1 8,3 | skaly
A. sp. indet. 12 7 58,3 | skaliste miombo
Adiantum incisum Forsk. 21 3 14,3 | skaly
Anemia angolensis Alston 16 12 75,0 | skaliste miombo
Arthropteris orientalis (J. F. Gmel) Posthumus 37 4 10,8 | skaliste miombo
Aspidotis schimperi (Kunze) Pic. Ser. 20 8 40,0 | skaliste miombo |
Asplenium buettneri Hieron. 14 2 14,3 | skaly i
Anthyrium schimperi Moug. ex Fée 9 2 22,2 | brzegi lasow |
Cheilanthes angustifrondosa Alston 2 2 100,0 | skaliste miombo
Ch. inaequalis (Kunze) Mett. 25 9 36,0 | skaly
Ch. multifida (Sw.) Sw. 14 2 14,3 | skaly, zaro§la
Ch. similis Ballard ‘ 4 2 50,0 | skaly
Dryopteris athamantica (Kunze) Kuntze 12 4 33,3 | miombo (rowy)
D. inaequalis (Schlechtend.) Kuntze 7 1 14,3 | brzegi lasow
Lycopodium carolinianum L. var. tuberosum (Welw.
et A. Br. ex Kuhn) Nessel 4 1 25,0 | dambo

Morhria caffrorum (L.) Desv. 2 2 100,0 skaliste miombo
M. lepigera (Bak.) Bak. 17 9 52,9 |skaly
Pellaea calomelanos (Sw.) Link 4 2 50,0 |skaty
P. longipilosa Bonap. 38 33 86,8 | skaliste miombo
P. pectiniformis Bak. in Hook 27 10 37,0 |skaly
P. viridis (Forsk.) Prantl. var. glauca (Sim) Sim 3 1 20,0 | skaty
P. viridis (Forsk.) Prantl var. involuta (Sw.) Schelpe 1 1 100,0 | skaly
Thelypteris confluens (Thunb.) Morton 30 1 3,3 | dambo
Razem ‘ 353 ‘ 132 ‘ 37,4

niami skat i trawiastymi zbiorowiskami w dambo. Mozna zatem mowi¢ o wyraznym
pirofityzmie tej grupy ro$lin. Natomiast gatunki rosngce na innych siedliskach —
w lasach wieczniezielonych, na wilgotnych skatach i przy wodospadach, na brzegach
rzek i jezior, na bagnach i w zbiornikach wodnych (stanowiace pozostaie 807,
pteridoflory Zambii) — maja charakter wyraznie pirofobny i nigdy nie pojawiaja sie

na $wiezych pozarzyskach.

Zdolno$¢ przezywania pozaréw u gatunkow pirofitycznych wiaze si¢ z wystepo-
waniem u nich szeregu whasciwosci fizjologicznych i morfologicznych. uwazanych
zwykle za cechy typowych kserofitow. Sa to w szczegéInosci:

1) 4cisle okre§lona rytmika sezonowa, z diugim okresem spoczynku w porze
suchej (tj. w sezonie pozaréw roslinnosci);
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2) umieszczenie paczkéw odnawiajacych na powierzchni gleby lub pod jej po-
wierzchnia ;

3) dobre ostonigcie paczkéw starymi nasadami lisci, fuskami klaczowymi itp.,
ktore nierzako tworza tunike (ryc. 6, 13).

Wazystkie te cechy uwaza si¢ za przystosowania powstate pod wplywem selek-
cyjnego dziatania $rodowiska okresowo suchego; dopiero wtérnie zyskaly one
walor preadaptacji, umozliwiajacych réwniez przezywanie pozaréw roslinnosci.
Nie mozna wszakze wykluczy¢ i takiej ewentualnoéci, ze ogien dzialal bezposrednio
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Rye. 14. Widlak Lycopodium carolinianum L. var. tuberosum (Welw. et A. Br. ex Kuhn) Nessel: A — roslina

zarodnikujaca w okresie pory deszczowsj, strzctkemi cznaczone miejsce tworzenia sie bulwek w dwoch

poprzednich sezonach wegetacji; B—ro$lina zarodnikujaca ped koniec pory deszczowsj, na szczycie pedu

mioda bulwka, wrast:jaca w glab gleby; C — miody ped naziemny, wyrastajacy z zeszlorocznej bulwki na
poczgtku pory deszezowej. [21]
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na ewolucje pirofitow, stymulujac mutacje i dokonujac selekcji typow odpornych
na siedliskach okresowo wypalanych. Tak bylo na pewno z niektorymi obligato-
ryjnymi pirofitami spoéréd roslin kwiatowych [38]. Podobny przypadek pomiedzy
paprotnikami reprezentuje by¢ moze widlek Lycopodium carolinianum var. tube-
rosum (Welw. ex A. Br. et Kuhn) Nessel, rosnacy w wilgotnych zbiorowiskach tra-
wiastych dambo [21, 29]. Roslina ta, przypominajaca pckrojem L. inundatum, tWorzy
corocznie pod koniec pory deszczowej niewielkie bulwki na szyczytach pelzajacych
fodyg (ryc. 14). Rosna one poczatkowo w dot, a potem w kierunku poziomym,
tak ze dojrzata bulwka znajduje si¢ ostatecznie ckoto 1 cm ped powierzchnia gleby.
Je$li nie zachodzi pozar, por¢ sucha przczywa cala ro§lina. ktéra ma wowczas
posta¢ hemikryptofita. Tam gdzie pokrywa roSlinna ulegnie spaleniu, przetrwaé
moga tylko podziemne bulwki, z ktorych na peczatku pory deszczowej wyrastzja
ulistnione lodygi, kierujace si¢ ku powierzchni gleby i przyjmujace pozniej wzrost
pelzajacy. Roélina zachowuje si¢ wigc wowczas jak geofit. Pcdobng rytmike rezwoju
stwierdzono u péimocnoamerykanskiego teksonu L. carolinianum var. carolinia-
num, ktory ro$nie na Florydzie w lasach sosnowych, padajacych czgsto ofiarg po-
zarow (E. V. Komarek, informacja listowna).

Radiacja adaptacyjna marsylii w basenie Jeziora Czad [30]

Druga obok kserofitow nader interesujaca grupe paprotnikéw w klimatach okre-
sowo suchych tworza gatunki wodne i ziemnowodne. Sa one niecczekiwanie liczne
i réznorodne zwlaszcza w obszarach semiaridowych, na samej granicy pustyn.
Jednym z takich regionéw jest basen Jeziora Czad w péinocrio-wschedniej Nigerii.
Niezliczone katluze, jekie tworza si¢ tutaj w porze deszczowej na rezlegltych rowni-
nach, zajetych przez kolczaste sawanny, zapewniaja doskonale warunki dla rezwoju
wybitnie wyspecjalizowanej, efemerycznej flory wodnej. W jej sklad wehedzi m.in.
sze$é gatunkow rodzaju Marsilea, kilka gatunkow peproci jednakezarednikowych
i poryblin Isoétes schweinfurthii A. Br. Pojawiaja si¢ one pcd koniec okresu deszczo-
wego, gdy katuze zeczynaja sie kurczy¢ i odstanie¢ stcpniowo swe blotniste dno.
Organy odnawizjace tych ro$lin przezywaja pore sucha ukryte w mule (bulwy Isoétes,
sporokarpia niektorych marsylii) lub na jego powierzchni (sporokarpia pozostatych
marsylii i klacza wszystkich jej gatunkow).

Marsylie wykazuja w basenie Jeziora Czed uderzajaca specjalizacje ekologiczna:
sa wérod nich rodliny sci§le wodne (M. berhautii Tardicu ?), $ciSle ladowe (M. di-
storta A. Br.) oraz ziemnowodne (M. minuta L., M. nubica A. Br., M. subterranea
Lepr. ex A. Br.). Te ostatnie rozwijaja si¢ poczatkowo w wcedzie, lecz koricowe
stadia rozwoju (wraz z tworzeniem sporckarpiow) przechedza dopiero po wyschnie-
ciu katuzy. Zzznacza si¢ tekze wyrazna sekwencja fenologiczna od gatunkow nej-
wezesnicjszych (M. nubica), poprzez rozwijejace si¢ pozniej M. distorta i M. mi-
nuta, az po najpoOzniejsza ze wszystkich M. subterranea (ryc. 15). Skutkiem tego

4 Nomenklatura gatunkéow rodzaju Marsilea wedlug Launerta [37].
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obserwowaé mozna wyrazna zonacj¢ marsylii tam, gdzie rosng one bezpo$rednio
obok siebie: od gatunkéw wezeéniejszych na obrzezach katuz po pézniejsze w srodku
kaluzy, ktéry obsycha najpdzniej. Nie brak réwniez zréznicowania co do wyma-
gan edaficznych: jedne gatunki spotyka si¢ tylko na glebach lekkich, piaszczystych
(M. distorta), inne wylacznie na cigzkich glebach ilastych (M. subterranea); nie-
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Ryc. 15. Przykledcwy diegrem klimafyczry dla baseru Joziora Czed i ferclegia pojawiania sie marsylii
(Marsilea) w wysychajacych zbiornikzch wcdrych w 'ym regicnie. Cyfry rzymskie oznaczaja micsiace,
czarne kotka — poszcze golne proby zielnikcwe marsylii

ktére gatunki maja w tym zakresie szercka skale ekologiczna, wystepujac od gleb
lekkich az po najciezsze (M. minuta). Obck gatunkéw odkladzjacych swe sporo-
karpia na powierzchni gleby (M. minuta, M. nubica) spotyka si¢ i takie, ktore wy-
kazuja swoista ,.geokarpie”: trzoneczki ich sporokarpiéw rosna pionowo w glab
mutu i ukrywaja ,.owccowania” na glebokoéci kilku centymetréw pod powierzchnia
gruntu (ryc. 16). Wszystkie te fekty dowedza, ze rcdzaj Marsilea przeszedl inten-
sywna radiecje przystosowawcza w nejsuchszych czescizch strefy sawannowej
w Afryce tropikalnej, ktéra stanowi centrum jego réznorcdnoéci w skali calej
Ziemi. Drugie podobne centrum mieci si¢ na obrzezu pustyn w Afryce Potudnio-
wej [37].
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Ryc. 16. Dwa typy umieszczenia sporokarpiéw u marsylii z basenu Joziora Czad: A — Marsilea nubica
R. Br. (sporokarpia na powizrzchni gleby), B — M. subterranea Lepr. ex A. Br. (sporokarpia pod powizrz-
chunig gleby)
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Biologia gametofitow

Przytoczone fakty — wybrane spo$réd wiclu podobnych — dowodza, ze stra-
tegie przystosowawcze paprotnikow w okresowo suchych obszarach Afryki tropi-
kalnej sa nader roznorodne i interesujace. Ich omoéwienie organiczono tylko do
wlasciwosci sporofitu. Tymczasem najbardziej krytycznym okresem w Zyciu kaz-
dego paprotnika jest faza gametofitu, nalezy si¢ przeto spodziewac, iz wiaza si¢
z nig liczne dalsze cechy przystosowawcze. Niestety, jak na razie wiemy o nich zni-
komo mato. Dla niektérych paprotnikow strefy sawannowej sygnalizowano diugo-
wieczno$¢ gametofitow i ich znaczna odporno$é na wysychanie [39]. Wielokrotnie
stwierdzano u nich takze apomiksje, ktéra mozna uwazaé za wyraz uniezaleznienia
si¢ w zakresie rozmnazania od obecnosci wody. W sgsiadujacym z Zambig Zimba-
bwe wykazuja ten sposob rozmnazania np. Actiniopteris dimorpha, Aspidotis schim-
peri, Asplenium aethiopicum (Burm. f.) Becherer, Cheilanthes inaequalis, Pellaea
calomelanos (Sw.) Link., P. dura (Willd.) Hook., P. quadripinnata (Foisk.) Prantl.
i P. viridis (Forsk.) Prantl. (J. Schneller, informacja listowna); o apomiksji u Se-
laginella tenerrima byla juz mowa poprzednio. Uzasadnione wydaje si¢ przeto
przypuszczenie, ze badania nad gametofitami paprotnikéw Zyjacych w obsza-
rach okresowo suchych moga nie tylko ujawni¢ istnienie wiclu nieznanych jeszcze,
frapujacych przystosowan do $rodowiska, lecz takze wyjaénié niektore z mechaniz-
mow powstania tych przystosowarn.
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