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Sukcesja wtérna biocenozy gradu w Puszczy Niepotomickiej
na tle modelu sukcesji Margalefa i Oduma

Secondary succession of oak-hornbeam biocenosis
in the Niepotomice Forest against a background of the
Margalef's and Odum's model of succession

Celem badan byto przesledzenie procesu sukcesji wtdrnej biocenozy gradu Tilio-
-Carpinetum. Badaniami objeto drzewostan, roslinnos¢ warstwy zielnej, zespoty ptakow,
roslinozernych chrzaszczy — ryjkowcéw oraz owadoéw kambio- i ksylofagéw. Anali-
za przebiegu charakterystyk strukturalnych i funkcjonalnych w poszczegdlnych gru-
pach organizméw w toku sukcesji dowiodta, ze charakterystyki te zmieniajg sie ,,indy-
widualistycznie" i na ogdt niezgodnie z przewidywaniami modelu sukcesji Margale-
fa i Oduma. Korelacja miedzy tymi charakterystykami jest natomiast zgodna
z przewidywaniami modelu, jednak zgodno$¢ ta ma niewielkie znaczenie dla potwier-
dzenia stusznosci przewidywan modelu sukcesji.

Wykazano ponadto, ze rozne charakterystyki w obrebie jednej grupy organizmow
sg znacznie czesciej istotnie skorelowane anizeli analogiczne charakterystyki nalezace
do roznych grup gatunkow.

Dyskusja nad koncepcjg sukcesji Margalefa i Oduma oraz jej krytyka wy-
kazaly, iz wiele aspektow tej koncepcji mija sie z rzeczywistoscig. Niniejsze badania
potwierdzajg powyzsze spostrzezenia.

I. Wstep

Zjawisko sukcesji jest jednym z pierwszych, a zarazem jednym z naj-
intensywniej badanych i dyskutowanych probleméw podjetych w bada-
niach synekologicznych (por. Drury, Nisbet 1973, Rajski 1965,
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Whittaker, Levin 1977). Poczatkowo zainteresowania badaczy
koncentrowaty sie gtéwnie wokot opisu procesu wymiany gatunkow i ze-
spotéw organizméw w rozmaitych Srodowiskach. Badania te pozwolity
na ustalenie podstawowej nomenklatury zjawiska oraz przyczynity sie
do powstania pierwszej unifikujgcej koncepcji sukcesji, sformutowanej
przez Clementsa (1916). Autor teorii sugeruje, ze biocenoza (zespot)
jest tworem analogicznym do komorki i organizmu, stad proces sukcesji,
czyli rozwoju biocenozy, jest procesem analogicznym do procesu rozwo-
ju ontogenetycznego osobnika. W wyniku postepujgcych zmian powsta-
je stabilny ,,superorganizm”, czyli biocenoza klimaksowa (Alle i in.
1958).

Chociaz dyskusje nad koncepcjg Clementsa (l. ¢.) trwajg nadal
(Collier iin. 1978, Rajski 1965), to jednakze poczawszy od drugiej
potowy biezgcego stulecia zainteresowania badaczy sukcesji skupity sie
na obserwacji zmian zachodzacych w funkcjonowaniu i strukturze bio-
cenoz i ekosystemow w toku sukcesji. Efektem zmiany zainteresowan
byto powstanie nowej koncepcji unifikujacej zjawisko sukcesji (Mar-
galef 1968, Odum 1969). Istotnym bodZcem do powstania tej koncep-
cji byt rozwoj cybernetyki i préb zastosowan nowej gatezi wiedzy na
polu ekologii (por. Odum i in. 1960, Patten 1959). Obaj autorzy kon-
cepcji sukcesji, zasugerowani osiagnieciami nowej nauki, zjawiska i pro-
cesy zachodzgce w toku sukcesji ekosystemu i biocenozy starajg sie zin-
terpretowac za pomocg pojec i terminologii cybernetycznej.

Koncepcja Margalefa (1968) i Oduma (1969) stanowi uogélnie-
nie obserwacji empirycznych. Jak wykazali pozniej jej krytycy (Dru-
ry, Nisbet 1973, Horn 1974), uogdlnienie to nie bylo poparte wy-
starczajagcym materiatem dowodowym, w wielu bowiem ekosystemach
zmiany charakterystyk strukturalnych i funkcjonalnych biocenozy w to-
ku sukcesji nie pokrywajg sie z przewidywaniami modelu. Wydaje sie
jednak, iz zagadnienie ma charakter bardziej og6lny. Zdecydowang
wiekszos$¢ danych potwierdzajacych lub przeczacych modelowi zebrano
badajac jedng lub najwyzej dwie grupy organizmdw, najczesciej roslin
i ptakdw (por. Collier i in. 1978, Odum 1960). Wnioski wynikajgce
z tych danych byty nastepnie uogoélniane na calg biocenoze lub ekosys-
tem.

Celem niniejszej pracy jest natomiast zbadanie charakterystyk struk-
turalnych i funkcjonalnych réznych pod wzgledem troficznym i systema-
tycznym grup organizméw w jednym szeregu sukcesyjnym na jednym
terenie. Test taki powinien wykaza¢, w jakim stopniu zmiany zachodzg-
ce w roznych grupach gatunkéw w obrebie biocenozy pokrywajg sie
z hipotetycznymi trendami zmian rozpatrywanych na poziomie catej bio-
cenozy. Jezeli niniejsze badania potwierdzg hipotetyczne przewidywania
modelu sukcesji w wiekszosci badanych grup gatunkdw, wowczas moze-
my przypuszczac, ze proces ten na poziomie biocenozy i ekosystemu jest
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procesem rownolegtym do zjawisk zachodzacych na poszczeg6lnych po-
ziomach troficznych, w zespotach czy grupach gatunkéw. Jezeli nato-
miast wiekszos¢ charakterystyk bedzie zmienia¢ sie w toku sukcesji nie-
zgodnie z przewidywaniami modelu, wéwczas musimy przyja¢, ze suk-
cesja na poziomie ekosystemu jest jedynie wypadkowg tendencji zacho-
dzacych na réznych poziomach troficznych zespotdéw czy grup gatunkéw.
Takie stwierdzenie ogranicza znacznie site przewidywania badanej te-
orii oraz mozliwo$¢ jej praktycznych zastosowan.

Przewidywania zmian struktury i funkcjonowania biocenozy i jej
skfadowych w toku sukcesji sg szczegblnie przydatne w praktycznym
wykorzystaniu teorii ekologicznej na polu ochrony przyrody, gdzie naj-
czestszym motywem dziatania jest zachowanie w stanie niezmienionym
bogactwa gatunkowego catej biocenozy lub okreslonej jej czesci, np.
zespotu roslinnego, grupy gatunkoéw roslin czy zwierzat, czy tez poszcze-
gélnych gatunkéw (Medwecka-Kornas 1974, Picket, Thomp-
son 1978, Szafer 1965). W praktyce ochroniarskiej, ze wzgledu na.
nieznajomos$c¢ teorii lub zawarte w niej niescistosci dotyczace m.in, re-
lacji miedzy jej charakterystykami (Elton 1966, Horn 1974), czesto
spotykamy sie z btednym programowaniem dziatarn ochronnych przyno-
szacym w konsekwencji naturalng eliminacje tych skiadnikéw bioceno-
zy, ktére zamierzano zachowa¢ (Medwecka-Kornas 1974, Mi-
chalik 1975).

Przyroda zbiorowisk gragdowych Puszczy Niepotomickiej, gdzie zlo-
kalizowano niniejsze badania, byta w ostatnim pietnastoleciu intensyw-
nie badana (por. Banasik 1978 b). CzeScig problematyki badawczej by-
ty réwniez zagadnienia sukcesji. Wszechstronne badania sukcesji pta-
kow prowadzit w puszczy Gtowacinski (1975a, 1975b, rkps). Bada-
no réwniez sukcesje innych grup organizmoéw — roslinnosci (Hatast-
ra rkps, Nowak rkps), roslinozernych chrzaszczy z rodziny ryjkow-
cow (Witkowski 1980, Witkowski, Mazur 1982) oraz owa-
déw zerujacych pod korg i w drewnie (Starzyk, Witkowski 1982),
jednakze badania te skupiaty sie przede wszystkim na problematyce wy-
miany gatunkow.

W niniejszej pracy badaniami objeto drzewostan, rosliny warstwy
zielnej, ptaki, ryjkowce oraz kambio-ksylofagi, wykorzystujac prace
wiasne oraz publikowane wyniki innych autoréw (Gtowacinski
19753, 1975b, Gtowacinski, Weiner 1977, Starzyk, Witkow-
ski 1982, Witkowvski 19783, Witkowski 1980, WitkowvsKi,
Mazur 1982).

Praca niniejsza eksponuje wyitgcznie zagadnienia zmian w strukturze
i funkcjonowaniu tych grup organizméw w toku sukcesji wtornej gradu.

Przy opracowaniu materialu korzystatem z pomocy i konsultacji
dra Z. Gtowacinskiego, doc. dra hab. J. Starzyka, dr E. Ciot-
czyk, mgr J. Banasik oraz mgra M. Mazura. Osobom tym winien
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jestem gleboka wdzieczno$¢ i gorgce podzigkowania. Dziekuje réwniez
Kierownictwu Zakfadu Ochrony Przyrody i Zasob6éw Naturalnych PAN
w Krakowie za zyczliwg cierpliwo$¢ wobec autora niniejszej pracy.

Il. Teren i metody pracy

Kompleksy laséw lisciastych poinocnej czesSci Puszczy Niepotomi-
ckiej usytuowane sg w odlegtosci 20—35 km od Krakowa. Centralng ich
cze$¢ stanowi uroczysko Grobla, na ktérego obszarze umiejscowiono ni-
niejsze badania (ryc. 1). Uroczysko to lezy na niskiej, w wielu miejscach
podmokiej terasie Wisty (Bzowski 1973). Gleby omawianego obszaru

Ryc. 1. Rozmieszczenie powierzchni badawczych (miejsca zaczernione) na obszarze kom-
pleksu lesnego Grobla w Puszczy Niepotomickiej

Fig. 1. Distribution of the investigated sites (black places) on the area of the Grobla forest range in the
Niepotomice Forest
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sg Srednio zyzne. Najczesciej wystepujg tu gleby brunatne i czarne zie-
mie (Karkanis 1973). Srednia roczna temperatura powietrza wynosi
tutaj okoto 8,2°C, a ilos¢ opadéw waha sie¢ w granicach 600—700 mm
(Klein 1978). Dominujgcym zespotem roslinnym jest tu grad Tilio car-
pinetum; niewielkie powierzchnie zajmujg tegi olszowe, olsy oraz zbio-
rowiska roslinnosci nielesnej. W gradach najwazniejszym gatunkiem
jest dab szyputkowy Quercus robur, ktérego udziat w ogdlnej biomasie
drzew dochodzi do 90% (Dziewolski 1974). Lasy te sg bardzo dobrze
zachowane. W wielu oddziatach wiek drzewostanoéw dochodzi do stu lat.
W rezerwacie leSnym Lipowka Sredni wiek drzewostanu waha sie w gra-
nicach 150 lat, a w oddziale leSnym nr 23 rosng najstarsze w catym kom-
pleksie okazy, ktérych wiek szacuje sie na ponad 400 lat.

Grady tutejsze sg stosunkowo mato zréznicowane, a najwigksze po-
wierzchnie zajmuje wsrdod nich wariant posredni miedzy gradem wyso-
kim a niskim, odznaczajacy sie znacznym udziatem w runie leSnym Ae-
gopodium podagraria. Ten wariant gragdu zajmuje 36,7% wszystkich la-
séw gradowych kompleksu Grobla (Denisiuk, Medwecka-Kor-
nas 1976). Istotnym obok siedliska i klimatu czynnikiem unifikujagcym
strukture i funkcjonowanie badanych biocenoz jest rowniez dziatalno$¢
gospodarcza, prowadzona na niemal catym obszarze kompleksu w iden-
tyczny sposéb. Dziatalno$¢ te cechuje od wielu lat ustalona rytmika, a jej
ostatecznym celem jest optymalizacja produkcji drewna (Obminski
1977) Proces sukcesji inicjowany jest przez wyciecie drzewostanu. Po
wycieciu drzew (rebnia gniazdowa) zrgb zostaje czesciowo wykarczowa-
ny oraz zaorywany. Na powierzchni zrebu powstajg w ten sposob pasy
odstonietej gleby poprzedzielane pasami, na ktérych dotychczasowa ros-
linno$¢ runa pozostata nienaruszona. W nastepnym roku w miejscach
zaoranych zakfada sie plantacje drzew, gtownie debu szyputkowego
Quercus robur. Sadzonki drzew przez kilkalat sa chronione przed konku-
rencjg roslin zielnych przez wykaszanie zacieniajagcych je wybujatych
roslin. W miodnikach i mtodych drzewostanach prowadzi sie dalsze za-
biegi pielegnacyjne, zwane w nomenklaturze le$nej czyszczeniem i trze-
biezg. Zabiegi te polegajg na usuwaniu z drzewostanu drzew stabych
i gingcych, zdominowanych przez silniejszych konkurentéw. Po o0sigg-
nieciu wieku 80—100 lat, drzewostan debowy zostaje przeznaczony do
wyciecia.

Ze wzgledéw metodycznych badania sukcesji w poszczegolnych gru-
pach organizméw nie byty doktadnie zintegrowane w czasie i w prze-
strzeni. Wszystkie grupy organizméw obserwowane byty metodg réw-
nolegta, czyli badane powierzchnie nie stanowity sekwencji w czasie —
lecz w zatozeniu analogiczng dla niej — sekwencje przestrzenng (por.
Grodzinski 1959, Drury, Nisbet 1973). Powierzchnie do badan
sukcesji ptakéw obejmowaty od 5—10 ha, natomiast pozostate grupy or-
ganizmow badane byty na powierzchniach kilkudziesieciokrotnie mniej-



12 Z. WITKOWSKI

szych. Wiek stanowisk po wycieciu drzewostanu przedstawiat sie w ba-
daniach awifauny nastepujaco: na stanowisku pierwszym badano zragb
1—2,5-letni, na stanowisku drugim — zrgb 4—9-letni, na stanowisku trze-
cim rost 15-letni mtodnik, stanowisko czwarte zatozono w drzewostanach
0 wieku 25—35 lat, drzewostan na stanowisku pigtym miat 95 lat, a na
stanowisku széstym wiek drzewostanu szacowano na 150 lat (Gtowa-
cinski 1975b).

Pozostate grupy organizméw badano na tych samych powierzchniach
niemal w tym samym miejscu (por. Starzyk, Witkowski 1982,
Witkowski, Mazur 1982). Zgodnie z sugestia Denisiuka
i Medweckiej-Kornas (1976) dla petnej unifikacji siedliska jako
gtébwne kryterium wyboru stanowisk przyjeto liczne wystepowanie Ae-
gopodium podagraria w warstwie runa. Prowadzone réwnolegle z inny-
mi obserwacjami badania gleb (Langer rkps) wykazaty, iz mimo réz-
nic w typologii genetycznej, gleby powierzchni badawczych wykazujg
duzy stopien podobienstwa. Dotyczy on wiasciwosci fizycznych i zasob-
nosci w podstawowe pierwiastki odzywcze w poziomach prochniczno-
-mineralnych.

Roslinno$¢ warstwy zielnej oraz ryjkowce (Curculionidae) badano
na 7 powierzchniach (ryc. 1) zajmujgcych okoto 2500 m2 kazda. Powierz-
chnie 1 zatozono na jednorocznym zrebie, powierzchnie 2 usytuowano
na zrebie 7-letnim, na powierzchni 3 rost 15-letni miodnik, powierzchnia
4 porosnieta byta mtodym drzewostanem w wieku 25 lat, na powierzchni
5 rost 38-letni drzewostan, powierzchnia 6 zostata zatozona w 95-letnim
drzewostanie. Powierzchnie 7 zatozono w drzewostanie okoto 150-letnim
na terenie rezerwatu Lipéwka (ryc. 1). Drzewostan i zespoty organizmdw
kambio- i ksylofagéw badano na 6 powierzchniach usytuowanych w tych
samych miejscach, ktére wybrano do badarh dwu poprzednich grup orga-
nizméw, z wyjatkiem powierzchni zatozonej w 38-letnim drzewostanie
(ryc. 1).

Drzewostan badano na obszarze od 1600 m2 do 2500 m2, natomiast
owady zerujace pod korg i w drewnie obserwowano kazdorazowo na po-
letkach o powierzchni 3200 m2. Dokfadny opis powierzchni wybranych
do badan sukcesji zamieszczono w pracach Starzyka i Witkow-
skiego (1982) oraz Witkowskiego i Mazura (1982).

Wszystkie charakterystyki, a takze dane dotyczace sukcesji ptakdw
zaczerpnieto z prac Gtowacinskiego (1975a, 1975b) oraz Gtowva-
cinskiego i Weinera (1977) lub obliczono je na podstawie wyni-
kéw zawartych w tych opracowaniach (Witkowski 1978a).

Badania terenowe nad pozostatymi grupami organizméw prowadzono
w latach 1977 i 1978. Biomase i produkcje drzewostanéw obliczono na
podstawie tablic migzszosci drzewostanow (Szymkiewicz 1971). Na-
tomiast dane dotyczace tych parametréw w drzewostanie rezerwatu Li-
powka przedstawit Dziewolski (1978). Na powierzchniach zatozo-
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nych w rok i 7 lat po wycieciu drzewostanu, jako biomase drewna przy-
jeto biomase pozostatych po wyrebie pniakdéw. Dla oceny $redniej piers-
nicy drzewa mierzono na badanym poletku wszystkie drzewa o piers-
nicy =3 cm.

Produkcje, biomase i spasanie lisci drzew oceniano na podstawie me-
todyki przyjetej w pracy Bandoty-Ciotczyk (1974). Skiad ga-
tunkowy roslinnosci warstwy zielnej oraz biomase tych roslin ocenia-
no w dwu terminach — w trzeciej dekadzie kwietnia i trzeciej dekadzie
czerwca (por. Witkowski, Mazur 1982). Ryjkowce chwytano za
pomocg czerpaka, stosujgc jednakowsg ilos¢ uderzen na kazdej powierz-
chni, natomiast imagines kambio- i ksylofagéw zbierano gtéwnie w miej-
scach zerowania i skladania jaj oraz za pomocg czerpaka. Liczbe larw
kambio- i ksylofagébw oceniano na podstawie dokiadnej analizy mate-
riatu legowego (Starzyk, Witkowski 1982).

Ro6znorodnos¢ gatunkéw oceniano wedlug wzoru Shannona
(1948)

gdzie pi oznacza frakcje i-tego gatunku w grupie ztozonej z s gatunkéw.
llosciowg ocene struktury dominacji gatunkdéw oparto na wzorze
Tramera (1969) J' = H/oges.

Celem oceny dynamiki zmian poszczegdllnych parametréw w toku
sukcesji zastosowano nastepujgca procedure. Oceniano $rednig wartosc
(M) parametru w toku catego przebiegu sukcesji i jego odchylenie stan-
dardowe (SD). Nastepnie obliczano wspotczynnik zmiennosci Sredniej
CV = 100 SD/M. Wartos¢ te uznano za wystarczajgco wiarygodng miare
dynamiki zmian poszczegoélnych parametrow w trakcie sukcesji, nieza-
lezng od kierunku zmian parametru.

Wymienione w niniejszej pracy nazwy gatunkowe roslin uzgodniono
z ich brzmieniem w kluczu Szafera i in. (1953). Nazwy gatunkowe
ptakdw cytowano wg publikacji Gtowacinskiego (1975a), ryjkow-
cow zgodnie z pracg Witkowskiego i Mazura (1982) oraz kam-
bio-ksylofagébw wedtug publikacji Starzyka i Witkowskiego
(1982).
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1. Wyniki badan

A. Przebieg zmian charakterystyk w poszczegélnych grupach
organizméw

WSrod przedstawionych w niniejszej pracy 49 parametrow charakte-
ryzujgcych poszczeg6lne grupy organizméw 11 dotyczy drzewostanu
(drewna i lisci drzew), 10 — ro$linnosci warstwy zielnej, 12 — ptakow,
9 — ryjkowcow i 7 — kambio- i ksylofagdw. Wszystkie przedstawione
tu charakterystyki dotyczace ptakow wziete zostaty z publikacji Gto-
wacinskiego (1975, 1981), Gtowacinskiego i Weinera
(1977) lub zostaty obliczone na ich podstawie. W pracach poswieconych
zmianom cech zespotow ptakéw w toku sukcesji Gtowacinski (1981)
oraz Gtowacinski i Weiner (l. c) przedstawili znacznie bogat-
szg liste charakterystyk. W niniejszej rozprawie wykorzystano jednak
jedynie te, ktére mozna byto poréwnac z charakterystykami badanymi
w innych grupach organizmow.

Charakterystyki energetyczne obejmujg tacznie 19 parametrow bada-
nych w poszczeg6lnych grupach gatunkéw, charakterystyki strukturalne
— 12 parametréw, charakterystyki dotyczace biologii i strategii selek-
cyjnej gatunkéw obejmujg 15 parametrow, natomiast 3 parametry doty-
czg relacji wewnatrzbiocenotycznych. Kilka charakterystyk ze wzgledu
na ich opisowg posta¢ ujeto w tabeli | oraz nie objeto testem korelacji
(tab. H—VII).

1. Charakterystyki energetyczne
Biomasa

Biomasa drewna w toku sukcesji wzrasta asymptotycznie, osiggajgc
maksimum w 150-letnim drzewostanie (tab. I, ryc. 2). Biomasa lisci drzew
(ryc. 2) stopniowo wzrasta w pierwszej, 15-letniej fazie procesu. W drze-
wostanach 25- i 38-letnich biomasa lisci nieco sie zmniejsza, lecz w toku
dojrzewania drzewostanu ponownie wzrasta, osiggajac stan maksymalny
w 95-letnim drzewostanie. Przeciwstawny przebieg majg zmiany bioma-
sy roslin warstwy zielnej (tab. I, ryc. 2). Maksimum stanu biomasy tych
roslin zanotowano w pierwszym roku sukcesji, gdy siedlisko opanowata
grupa roélin Swiattozagdnych. W miare wzrostu sadzonek drzew biomasa
roslin zielnych maleje, osiggajagc minimum w 15-letnim mtodniku. W
drzewostanach miodszych, 25- i 38-letnich, stwierdzono wzrost para-
metru, jednak w miare dojrzewania drzewostanu stan biomasy tych ros-
lin ulega ponownemu zmniejszeniu. Minimalny stan biomasy roslin war-
stwy zielnej zanotowano w 95-letnim drzewostanie.

Dla roslin zielnych obliczono dodatkowo zmiany stanu biomasy ga-
tunkéw dwulisciennych oraz gatunkéw jednorocznych i dwuletnich.
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Przebieg zmian biomasy gatunkoéw dwulisciennych jest niemal identycz-
ny ze zmianami stanu biomasy wszystkich roslin warstwy zielnej (tab. I).
Zmiany biomasy roslin terofitycznych przyjmujg posta¢ krzywej wielo-
wierzchotkowej z kulminacjami w inicjalnej fazie sukcesji, w 15-letnim
drzewostanie i w drzewostanie 38-letnim, gdzie zanotowano najwyzszy
stan biomasy w catym przebiegu sukcesji. Ostatnia kulminacja przypada
na drzewostan 150-letni (tab. I).

Ryc. 2. Zmiany biomasy drewna, lisci drzew i roslinnosci warstwy zielnej w toku bada-
nej sukces;ji

Fig. 2. Biomass of wood, tree leaves and herb layer plants changes in the course of investigated succession

Ryc. 3. Zmiany biomasy ptakéw i ryjkowcow w toku badanej sukcesji

Fig. 3. Biomass of birds and weevils changes in the course of investigated succession
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Biomase zwierzat badano w zespotach ptakéw i ryjkowcéw. W obu
grupach krzywa przebiegu zmian biomasy mozna podzieli¢ na trzy fazy
(tab. I, ryc. 3). W zespotach ptakéw w fazie pierwszej obejmujacej po-
czatkowe 7 lat sukcesji biomasa stopniowo wzrasta przez pierwsze 4 la-
ta, a nastepnie w kolejnych 3 latach procesu maleje. Faza druga obejmu-
je przedziat czasowy od 7 do 25 roku. W tym okresie biomasa gwattow-
nie wzrasta osiagajagc w 15-letnim mtodniku stan maksymalny dla catego
procesu sukcesji i ponownie maleje osiggajac stan zblizony do stanu bio-
masy zanotowanego na poczatku tej fazy procesu. Faza trzecia, obejmu-
jaca dojrzate drzewostany, charakteryzuje sie statym wzrostem biomasy
zespotu ptakéw. Stan maksymalny biomasy w tej fazie procesu zanoto-
wano w drzewostanach 150-letnich.

W taksocenach ryjkowcow w fazie pierwszej obserwujemy stopnio-
we obnizanie sie¢ stanu biomasy (tab. I, ryc. 3). W fazie drugiej proces
zmian biomasy przebiega niemal identycznie jak w zespotach ptakow.
W 15-letnim mtodniku zanotowano najwyzszy stan biomasy ryjkowcow
w toku catego procesu. W fazie trzeciej biomasa poczatkowo ro$nie
osiggajac lokalne maksimum w 38-letnim drzewostanie, lecz w miare
dojrzewania drzewostanu konsekwentnie maleje.

Wartosci wspotczynnika zmiennosci Sredniej biomasy w poszczeg6l-
nych grupach organizméw wskazuja, ze najsilniej w toku sukcesji zmie-
nia si¢ biomasa drewna, natomiast najmniej intensywnie biomasa lisci
drzew i roslinnosci warstwy zielnej (tab. I).

Produkcja

Produkcje drzewostanu oceniano na 4 stanowiskach poczawszy od
15-letniego miodnika do 150-letniego drzewostanu (ryc. 4). W toku roz-
woju drzewostanu produkcja drewna gwattownie wzrasta az do drzewo-
stanu 95-letniego. W drzewostanie najstarszym (150 lat) roczny przyrost
masy drzewnej jest nadal wysoki, lecz juz nieco nizszy anizeli w mtod-
szym 95-letnim drzewostanie. Produkcja lisci drzew wzrasta jednostajnie
od poczatku sukcesji az do 95-letniego drzewostanu. W drzewostanie
najstarszym ulega nieznacznemu zmniejszeniu, podobnie jak produkcja
drewna (ryc. 4).

Badania poswiecone energetyce warstwy runa w gradach (Banasik
1978a, Towpasz 1976) oraz w zbiorowiskach tgkowych — zastep-
czych dla tego zbiorowiska lesnego (Jankowska 1971, Kotanska
1970) — dowiodly, ze stosunek rocznej produkcji czesci nadziemnych
tych roslin do ich maksymalnej biomasy waha sie w granicach 1,66 do
2,26. Na podstawie tych danych przyjeto $rednig warto$¢ produkcji ro-
$linnosci warstwy zielnej jako podwdjng warto$¢ biomasy tych roélin.
Przyjeta metoda oceny produkcji sprawia, ze zmiany tego parametru
w toku badanej sukcesji sg prostym odwzorowaniem zmian ich biomasy.

Produkcja ptakéw w toku sukcesji zmienia sie tréjfazowo (tab. I, ryc.



Nazwa charakterystyki
Name of characteristic

Biomasa drewna
Biomass of wood (t/ha)

(Bd)

Produkcja drewna
Production of (t/ha)
wood

(Pa)

Rotacja biomasy
drewna
Turnover of wood (%)
biomass

(P/Bd)

Spasanie drewna
Grazing of wood (%)
(Gd)

Srednia piersni-
ca drzewa
Mean dmmeter  (cm)
of tree
(MBSd)

Wspoditczynnik zmien-

nosci $redniej piers-

nicy

Coefficient of varia-

tion of mean diameter
(Cvd)

Biomasa lisci

TABELA |

Przebieg zmian charakterystyki badanych grup organizméw w toku sukcesji wtérnej gradu Tilio-Carpinetum w Puszczy Niepotomickiej

Changes of characteristics of investigated communities and guilds of species in the course of secondary succession of oak-hornbeam Tilio-Carpinetum association in the Niepotomice Forest

0,038

93,22

Biomass of leaves (g/m2) 25,20

(BI)

Produkcja lisci
Production of (g/m2)
leaves

(PI)

25,70

— 0,018

— 37,40

— 78,91

— 83,86

10

1

Lata — Years

15 17 18

10 1 12
Drzewostan — Tree stand

39,0 — —

1,50 — -

0,038 —

0,07 — —

3,04 — —

64,80 — —

177,40 — —

193,20

19
13

25
14

75,725

2,99

0,039

0,02

510

60,39

170,05

197,19

30
15

32
16

38
17

5,46

109,16

156,71

261,80

95
18

247,0

5,20

0,021

0,12

8,69

184,23

269,94

323,07

150
19

354,25

4,88

0,014

0,24

15,04

161,21

258,77

306,02

Srednia
arytmetycz-
na

Arythemetic
mean

20

119,34

3,64

0,028

21,85

747

115,96

162,43

198,69

Odchylenie
standardowe

Standard
deviation

21

134,35

1,50

0,011

34,70

4,20

49,93

81,91

102,90

Wspotczyn-
nik zmien-
nosci
Coefficient
of variation

22

112,58

41,15

38,55

158,82

56,19

43,05

50,43

51,79



d.c. tab. |

1

Rotacja biomasy lisci
Turnover of leaves bio-
mass
(PBl)
Spasanie lisci
Grazing of leaves (%)
(]

Biomasa roslin
zielnych
Biomass of herb  (g/m2)
plants
(Bn)

Biomasa dwu-
lisciennych
Biomass of dio- (g/m2)
ctyledons

(Bhd)

Biomasa terofi-
tow
Biomass of thero- (g/m2)
phytic species
(Bht)

Produkcja roslin
zielnych
Production of (g/m2)
herb plants

(Pn)

Frakcja biomasy
terofitow
Percent of thero- |
phytic species

(Fht)
Spasanie lisci
roslin zielnych (]
Grazing of leaves
of herb plants

(Gh)

Liczba gatunkow
Number of species
(Sh)

Liczba gatunkéw dwu-
lisciennych
Number of species of
dicotyledones

(Shd)

1,02

2,00

310,02

198,54

21,72

620,04

8,94

7,96

90

T

1,06

59

174,78

84,28

13,18

349,56

7,54

2,62

52

42

10

1,09

12,90

80,83

61,50

3591

161,66

44,43

7,70

36

32

1

Rosliny warstwy zielnej — Herb layer plants

14

1,16

10,10

108,42

85,35

24,13

216,84

22,26

6,33

33

27

15

16

17

1,67

40,20

164,93

91,15

36,30

329,86

22,01

4,38

30

21

18

1,20

16,40

81,66

65,40

7,82

163,32

9,68

4,50

33

30

19

1,18

12,50

109,18

89,21

15,75

218,36

14,43

2,88

34

30

20

1,20

14,29

147,12

96,49

22,97

294,23

18,47

5,20

44,00

37,86

21

0,20

11,46

74,87

43,03

10,33

149,73

11,98

2,01

19,94

16,66

22

16,87

80,22

50,87

44,59

44,96

50,80

64,86

38,70

45,30

44,00



d.c. tab. |
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22

Liczba gatunkéw tero-
fitow
Number of therophytic
species

(Sht)

Réznorodnos$¢ gatunko-
wa dwulisciennych 462 o o . 400 _ _ _ 172 _ _ _ 3,04 — — 2,63 2,34 2,50 2,98 0,93 31,28
Species diversity of : ' '
dicotyledones
(H'hd)
Struktura dominacji
dwulisciennych 0.47 . _ _ 0.70 _ _ 0,62 0,68 0,79 0,71 0,13 18,16
Evenness of dicotyle- 088 - - - 083 - - T '
dones

8 7 9,14 4,09 44,70

('hd)
Srednia wysoko$é
rosliny 52,17 — — 48,31 — — — 52,10 — — 4784 4613 4427 48,94 2.02 5,96
Mean height of (i) 51,74 — — _ , - '

plants
(MBSh)

Wsp6tczynnik zmien-
nosci $redniej wyso-
kosci ro$liny 56,94 2,48 4,36
_ _ _ _ _ 56,20 — — — 53,40 — — 61,25 56,51 59,02 ) . )
Coefficient of variation S - 54,44 '
of mean height of plant
(CVh)
Stosunek liczby gatun-
kéw owadopylnych do
wiatropylnych — _ _ 4,00 — — 8,33 6,75 5,20 5,29 1,85 34,96
Number of insect 2,90 - - - 3,36 - - - 6,50 '
pollinated species
versus number of wind-
pollinated species
(BRh)

Ptaki — Birds

Biomass (g/ha) vl 26v1 ’ ’ ’ ’ ’

(Bb)
Prodes, (103 Kealhe) 068 2,63 2,69 182 163 2,50 3,70 3,86 643 5,10 4,98 182 — 170 203 — 4,08 4,63 314 154 49,07
(Po)

Rotacja biomasy 311 395 318 308 312 321 3,14 3,07 251 2,81 2,82 2,25 — 2,69 2,74 — 343 2,98 2,96 0,295 9,97
Turnover of biomass ' ' ' '

(P/Bb)



d.c. tab. |
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22

Wydajnos$¢ produkcji
Production efficiency
(P/A)

6,48 8,39 7,46 6,12 5,45 6,18 6,07 5,61 3,83 3,85 3,86 1,93 — 1,74 1,90 — 2,71 2,64 4,64 2,04 43,93

Zageszczenie par (L. par/
Density of pairs /10 ha) 3,40 7.4 11,00 12,00 13,80 15,20 24,30 31,60 85,40 66,00 73,80 61,40 . 67,80 71,20 — 81,00 90,30 44,73 31,21 69,77

(Db)

Liczba gatunkéw
Number of species
(Sb)

Réznorodno$¢ gatunkow 0.44 387
Species diversity 0,70 ) 0,68 1,14 152 1,27 1,29 1,66 3,12 2,83 2,88 3,85 . , 3,68 — 4,28 4,10 2,33 1,33 57,07

(H'b)

3 4 5 6 8 8 12 16 21 20 23 20 16 16 — 32 31 15,06 8,84 58,71

Struktura dominacji
Evenness of birds
(Ib)

0,44 0,22 0,29 0,44 0,51 0,42 0,36 0,41 0,71 0,66 0,64 0,89 0,97 0,92 — 0,86 0,83 0,60 0,23 38,47

Srednia wiel-
ko$é osobnika
Mean body  (kcal/iniv) 32,20 54,70 38,50 24,60 18,90 25,60 24,20 19,90 14,80 13,70 12,10 6,60 4,70 5,20 — 7,30 8,60 19,48 13,26 68,09
size

(MBSb)

Ryjkowce — Weevils

Biomasa
Biomass
(Bw)

4,63 — — 0,53 _ — — 7,08 — — — 2118 — — 5,05 3,58 1,42 3,50 2,12 60,50

Zageszczenie
osobnikow (I. osobn./
Density of /prébe)
individuals

(Dw)

55,14 _ — — 14,29 _ _ — 73,29 _ —_ — 24,29 — — 34,71 18,57 13,14 33,35 21,19 63,55

Liczba gatunkow
Number of species
(Sw)

38 — — 24 — — — 20 — — — 23 — — 20 24 24 24,71 5,67 22,95

Réznorodnos$é gatunkéw
Species diversity
(Hw)

2,97 — — 251 — — — 031 — — 1,89 — — 148 2,12 2,69 2,00 083 41,58

Struktura dominacji
Evennes of weevils

(I'w)

0,57 — — — 0,55 —_ — — 0,07 — — — 0,42 — — 0,34 0,46 0,59 0,43 0,17 39,73

Frakcja biomasy gatun-
kéw zerujacych na pod-
ziemnych organach ro-
$lin zielnych
Percent of biomass of
species eating of
underground organs of
herb plants

(HSw)

26,80 — — 64,60 — — — 99,30 — — — 97,30 — 99,60 99,50 97,60 83,53 25,98 3111



d.c. tab. |
1

Stosunek liczby gatun-
kéw roslin dwuliscien-
nych warstwy zielnej
do liczby gatunkéw
ryjkowcow
Number of herb dico-
tyledone species versus
number of weevil
species

(NSw)

Srednie rozmiary

ciata

Mean body size (mg)
(MBSw)

Wspétczynnik zmien-

nosci $rednich rozmia-

réow ciata

Coefficient of variation

of mean body size
(CVw)

Zageszczenie

larw (I. osobn/
Density of /ha)
larvae

(DK)

Liczba gatunkéw
Number of species

(Sk)
Réznorodnos¢ gatunkow
Species diversity

(Hk)
Struktura dominacji
Evenness of cambio-
-xylophagous species

(')

Srednia wielkosé

ciala
Mean body size  (mm)

(MBSK)

Wspotczynnik zmien-
nosci $redniej wielkosci
ciata
Coefficient of variation
mean body size

(CVK)

2,03

12,01

130,50

56,25

14

3,42

0,90

14,82

39,74

1,75

531

158,70

18,75

2,29

0,82

17,05

29,27

Kambio-ksylofagi — Cambio-xylophagous

10 1

1,60 —

13,92 —

45,80 —

34,69 —

12 -

3,08 —

0,86

8,86 —

35,89 —

12

13 14

— 1,17

— 12,83

— 197,50

insects

— 29,38

— 2,15

0,83

— 9,01

— 37,40

15

16

17

1,35

20,78

176,00

18

1,25

27,53

182,10

140,94

13

3,32

0,90

11,06

50,72

19

1,25

15,46

215,50

164,69

17

3,45

0,86

11,41

40,84

20

1,49

154.1

158,01

74,12

11,50

2,95

0,86

12,04

38,98

21

0,29

6,53

52,26

57,17

3,86

0,53

0,03

2,99

6,43

22

19,79

42,35

33,07

77,13

33,58

18,45

361

24,80

16,50
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Ryc. 4. Zmiany produkcji drewna, lisci drzew oraz roslinnosci warstwy zielnej w toku
badanej sukcesji

Fig. 4. Production of wood, tree leaves and herb layer plants changes in the course of investigated
succession

4), podobnie jak stan biomasy awifauny. W fazie pierwszej maksimum
produkcji zanotowano w 4 lata po rozpoczeciu procesu sukcesji, w fazie
drugiej maksimum przypada na 15-letni miodnik, natomiast w fazie trze-
ciej produkcja rosnie stopniowo osiggajac stan maksymalny w tej fazie
w dojrzatym 150-letnim drzewostanie.

Wartosci wspétczynnika zmiennosci Sredniej dla catego przebiegu
sukcesji produkcji drewna, lisci drzew i ptakdéw wskazujg, ze najmniej
intensywnie zmienia sie¢ w toku sukcesji produkcja drewna, natomiast
najsilniejszym zmianom podlega produkcja lisci drzew. ROznice inten-
sywnosci zmian miedzy poszczeg6lnymi charakterystykami sg jednak
niewielkie (tab. I).

Rotacja biomasy (P/B)

W miare dojrzewania drzewostanu od miodnika do ustabilizowanego
150-letniego drzewostanu klimaksowego rotacja biomasy drewna zmniej-
sza sie okoto dwukrotnie (tab. I, ryc. 5). Rotacja biomasy lisci drzew jest
szybsza od rotacji drewna o dwa rzedy wielkosci (102). Warto$¢ wskazni-
ka stopniowo wzrasta osiggajagc maksimum w 38-letnim drzewostanie,
natomiast w dalszym przebiegu procesu tempo rotacji biomasy lisci ma-
leje (tab. I, ryc. 5).

Rotacja biomasy ptakow jest Srednio okoto dwukrotnie wyzsza od
rotacji biomasy lisci drzew (tab. I, ryc. 5). Mimo niewielkich zmian tej
charakterystyki jej warto$¢ w pierwszej fazie sukcesji wyraznie maleje
osiggajac minimum dla catego przebiegu sukcesji w 19-letnim miodniku.
W miare dojrzewania drzewostanu stosunek P/B w zespotach ptakéw

2 Studia Naturae ser. A27/Przyroda
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Ryc. 5. Zmiany rotacji biomasy (P/B) drewna, lisci drzew i ptakéw w toku badanej su-
kcesji
Fig. 5. Biomass turnover (P/B) changes of wood, tree leaves and herb layer plants in the course of inve-
stigated succession

wzrasta, a warto$¢ parametru w 95-letnim drzewostanie przewyzsza nie-
co wartos¢ zanotowang na poczatku sukcesji (tab. I, ryc. 5).

Wspdtczynnik zmiennosci Sredniej dla calego przebiegu sukcesji ro-
tacji biomasy drewna, lisci drzew oraz ptakoéw wskazuje na stosunkowo
niewielkg zmiennos¢ wskaznika P/B w toku sukcesji. W$rod badanych
parametrow najszybciej zmienia si¢ tempo rotacji drewna, natomiast
tempo rotacji ptakdédw zmienia sie w toku sukcesji bardzo nieznacznie
(tab. 1).

Wydajnos¢ produkcji (P/A)

Wskaznik ten obliczono tylko dla zespotow ptakdéw. W toku sukcesji
awifauny warto$¢ wskaznika stopniowo maleje poczawszy od 3. roku
sukcesji. Minimalng wartos¢ P/A zanotowano w drzewostanie 30-letnim.
W finalnej fazie sukcesji wydajnos¢ produkcji ptakow nieznacznie wzra-
sta nie osiggajac jednak wartosci uzyskanych w stadiach inicjalnych
(tab. 1).

Zageszczenie osobnikow

W zespotach ptakéw liczba par na jednostke powierzchni wzrasta sto-
pniowo przez pierwsze 9 lat procesu. W nastepnym okresie gwattownie
wzrasta osiggajgc stan maksymalny w 15-letnim miodniku. W przedziale
wieku drzewostanu od 15 do 32 lat zageszczenie ptakOw zmniejsza sie,
jednak w dojrzatych drzewostanach ponownie wzrasta, a kulminacja za-
geszczenia w 150-letnim drzewostanie stanowi warto$¢ maksymalng dla
catego przebiegu krzywej zageszczenia (tab. I, ryc. 6).
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Ryc. 6. Zmiany zageszczenia ptakéw, ryjkowcéw oraz larw kambio-ksylofagéw w toku
badanej sukcesji

Fig. 6. Density of birds, weevils and cambio-xylophagous insects larvae changes in the course of investi-
gated succession

Zmiany liczebnosci ryjkowcow przypadajace na jednostke odtowéw
ksztattujg sie podobnie do zmian biomasy w tej grupie owadéw. W prze-
ciggu pierwszych 7 lat sukcesji liczebnos¢ ryjkowcédw maleje, po czym
gwalttownie wzrasta osiggajgc maksimum w 15-letnim drzewostanie.
W miare dojrzewania drzewostanu liczba osobnikéw stopniowo maleje-
osiggajac w drzewostanie 150-letnim wartos¢ najnizsza w toku procesu
(tab. 1, ryc. 6).

Zageszczenie larw kambio- i ksylofagédw na jednostke powierzchni
w pierwszej fazie sukcesji nieznacznie sie zmniejsza. W tym okresie owa-
dy te zerujg na pniach pozostatych po poprzedniej generacji drzew.
W miodych drzewostanach 15- i 25-letnich zageszczenie larw wzrasta.
Gwattowny wzrost parametru i maksymalny poziom zageszczenia larw
kambio- i ksylofagéw zanotowano w drzewostanach dojrzatych 95- i 150-
-letnich (tab. I, ryc. 6).

Na podstawie wspoétczynnika zmienosci Sredniego zageszczenia pta-
kow, ryjkowcoéw i kambio-ksylofagéw stwierdzono, ze najsilniej zmie-
nia sie w toku sukcesji zageszczenie larw kambio-ksylofagéw, natomiast
najmniej intensywnie liczba schwytanych ryjkowcow (tab. ).

Spasanie masy roslinnej

Frakcja spasanego drewna w pniach pozostatych po poprzedniej ge-
neracji drzew utrzymuje sie na poziomie 93% w rok po wycieciu drze-
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wostanu i 37% w 7 lat po wycieciu drzewostanu. Spasanie drewna w mio-
dych 15- i 25-letnich drzewostanach jest w poréwnaniu z poprzednim
stadium sukcesji o0 okoto trzy rzedy wielkosSci (103) nizsze. W drzewosta-
nach 95- i 150-letnich w poréwnaniu z drzewostanami miodszych klas
wieku stwierdzono kilkakrotny wzrost frakcji spasanego drewna (tab. I,
ryc. 7).

Spasanie lisci kilkuletnich sadzonek i nalotdéw drzew (stanowiska 1
i 2) ksztattuje sie na poziomie Kilku procent ich biomasy. W miodych 15-
i 25-letnich drzewostanach frakcja biomasy spasanej wzrasta do kilkuna-
stu procent. Kulminacja spasania lisci drzew przypada na 38-letni drze-
wostan, gdzie biofagi przechwytujg ponad 40% biomasy lisci. W drzewo-
stanach dojrzatych frakcja biomasy spasanej zmniejsza sie do kilkunastu
procent (tab. I, ryc. 7).

Spasanie lisci roslin zielnych jest najbardziej intensywne na poczat-
ku procesu sukcesji, gdzie frakcja biomasy spasanej siega niemal 8%
biomasy lisci tych roslin. Nastepna, nieznacznie nizsza kulminacja spasa-
nia zanotowana zostata w 15-letnim mtodniku. W miare dalszego rozwo-
ju drzewostanu spasanie roslin warstwy zielnej stopniowo zmniejsza sie
do okoto 2,8% biomasy lisci w drzewostanie 150-letnim (tab. I, ryc. 7).
Poréwnanie zmiennosci $redniej intensywnosci spasania wskazuje na
bardzo silne roznice tempa zmian spasania miedzy drewnem, lis¢mi
drzew oraz lisémi rodlin warstwy zielnej. Najsilniej w toku sukcesji
zmienia sie spasanie drewna. Zmiany intensywnosci spasania lisci drzew
sg prawie dwukrotnie mniejsze, natomiast najmniej silnie zmienia sie

Ryc. 7. Zmiany spasania drewna, lisci drzew oraz roslinnosci warstwy zielnej w toku
badanej sukcesji

Fig. 7. Grazing of wood, tree leaves and herb layer plants changes in the course investigated suc-
cession
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w toku sukcesji intensywno$¢ spasania lisci roslin warstwy zielnej
(tab. 1).

2. Charakterystyki strukturalne, biologia gatunkéw i presja selekcyjna

Liczba gatunkéw

Najwiecej gatunkéw roslin w warstwie zielnej stwierdzono w pierw-
szym roku sukcesji. W miare postepowania procesu liczba gatunkdéw
stopniowo maleje. Najmniej gatunkéw zanotowano w runie pod okapem
38-letniego drzewostanu. W warstwie runa drzewostanoéw najstarszych
95- i 150-letnich liczba gatunkow na stanowisku nieznacznie wzrasta (tab.
I, ryc. 8). Bardzo zblizony przebieg majg obliczone dodatkowo zmiany
liczby gatunkow roslin dwulisciennych w warstwie zielnej. Najwiecej
gatunkOw zaobserwowano na poczatku sukcesji, natomiast najmniej
w drzewostanach 25- i 38-letnich (tab. 1). W inicjalnym stadium sukcesji
zanotowano réwniez najwiecej gatunkow roslin jednorocznych i dwulet-
nich w warstwie zielnej. Na pozostatych stanowiskach liczba tych takso-
now waha sie od 7 do 9 (tab. I).

Liczba gatunkéw ptakdéw w toku sukcesji stopniowo wzrasta. Na po-
czatku procesu stwierdzono wystepowanie nielicznych gatunkéw. W ini-
cjalnej fazie sukcesji, obejmujgcej poczatkowe 10 lat, wzrost ich liczby
jest bardzo powolny. W przedziale czasowym od 10—18 lat wzrost licz-
by gatunkow ulega przyspieszeniu, a najwiecej taksonéw zanotowano
w 17-letnim miodniku. W drzewostanach w przedziale wieku od 18 do
32 lat liczba gatunkéw ulega zmniejszeniu i dopiero w drzewostanach

Ryc. 8. Zmiany liczby gatunkéw roslin warstwy zielnej, ptakéw, ryjkowcéw i kambio-
-ksylofagéw w toku badanej sukcesji

Fig. 8. Number of species changes of herb layer plants, birds weevils and cambio-xylophagous insects
in the course of investigated succession



22 Z. WITKOWSKI

najstarszych gwattownie wzrasta. W drzewostanie 95-letnim zanotowa-
no najwiecej gatunkéw w calym przebiegu sukcesji (tab. I, ryc. 8).

Zmiany liczby gatunkow ryjkowcow w ciggu sukcesji w znacznym
stopniu nasladujg zmiany liczby gatunkow roslin dwulisciennych warst-
wy zielnej, bedacych roslinami zywicielskimi tych chrzgszczy. Najwie-
cej gatunkéw ryjkowcow zanotowano w inicjalnym stadium sukcesji,
najmniej natomiast w 15-letnim miodniku i 38-letnim drzewostanie.
W dojrzatych drzewostanach liczba gatunkéw nieznacznie wzrasta (tab.
I, ryc. 8).

Zmiany liczby gatunkdéw kambio- i ksylofagéw w toku sukcesji przyj-
mujg posta¢ krzywej wielowierzchotkowej. Pierwszy wierzchotek krzy-
wej przypada na poczatku procesu sukcesji, drugi, nieco nizszy w 15-let-
nim miodniku, natomiast kulminacja trzecia, najwyzsza w catym prze-
biegu sukcesji pojawia sie w 150-letnim drzewostanie (tab. I, ryc. 8).

Wspotczynnik zmiennosci Sredniej liczby gatunkéw w czasie sukcesji
wskazuje, ze sposrdd czterech grup organizmow: roslin warstwy zielnej,
ptakow, ryjkowcow i kambio-ksylofagéw najszybciej zmienia si¢ w cza-
sie liczba gatunkow ptakow, nastepnie liczba gatunkéw roslin warstwy

%iekl)nej). Najwolniejszym zmianom podlega liczba gatunkéw ryjkowcéw
tab. 1).

Réznorodnosé gatunkowa i ,struktura dominacji” gatunkow

Zastosowany w niniejszej pracy wskaznik réznorodnosci gatunkowej
jest matematyczng funkcjg liczby gatunkéw oraz ich struktury dominacji.
Poniewaz w trakcie opracowania materiatu stwierdzono, ze zmiany réz-
norodnosci gatunkowej w wiekszosci badanych grup organizméw silnie
dodatnio korelujg ze zmianami wskaznika ,,struktury dominacji”, oba
wskazniki omawiane beda razem.

W grupie roslin dwulisciennych warstwy zielnej najwyzsze wartosci
obu wskaznikdéw zanotowano na poczatku sukcesji. W toku rozwoju zbio-
rowiska wartosci obu wskaznikow maleja, osiagajac minimum w 15-let-
nim miodniku. W miare dojrzewania drzewostanu obserwujemy gwat-
towny wzrost wskaznikdw, natomiast w drzewostanach najstarszych réz-
norodno$¢ gatunkowa roélin dwulisciennych warstwy zielnej nieco ma-
leje, a wskaznik ich ,,struktury dominacji" nieznacznie wzrasta (tab. |,
ryc. 9i 10).

W zespotach ptakéw przebieg obu wskaznikéw jest réwniez bardzo
podobny. W inicjalnym stadium sukcesji wartosci obu wskaznikow sg
bardzo niskie, przy czym minimum zanotowano w 3. roku od momentu
rozpoczecia sukcesji. W przedziale czasowym od 3 do 19 lat oba wskaz-
niki rosng gwattownie. W dalszym przebiegu sukcesji wskaznik rézno-
rodnosci gatunkowej nadal powoli wzrasta osiagajgc w 95-letnim drze-
wostanie maksimum, natomiast wskaznik ,,struktury dominacji" osiaga
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Ryc. 9. Zmiany réznorodnosci gatunkéw roslin warstwy zielnej, ptakéw, ryjkowcow
i kambio-ksylofagéw w toku badanej sukcesji

Fig. 9. Species diversity changes of herb layer plants, birds, weevils and cambio-xylophagous insects in
the course of investigated succession

warto$¢ maksymalng w drzewostanie 30-letnim, a w drzewostanach doj-
rzatych nieznacznie maleje (tab. I, ryc. 9 i 10).

Zmiany wartosci wskaznika réznorodnosci gatunkowej i wskaznika
struktury dominacji ryjkowcéw stanowig niemal doktadne odwzorowa-
nie zmian analogicznych wskaznikdéw roslin dwulisciennych warstwy

Ryc. 10. Zmiany struktury dominacji roélin warstwy zielnej, ptakéw, ryjkowcow i kam-
bio-ksylofagow w toku badanej sukcesji

Fig. 10. Evenness changes of herb layer plants, birds, weevils, and cambio-xylophagous insects in the
course of investigated succession
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zielnej. Jedynie w finalnej fazie sukcesji wskaznik réznorodnosci gatun-
kowej ryjkowcéw silnie wzrasta, podczas gdy analogiczny parametr
w badanej grupie roslin podlega nieznacznym zmianom (tab. I, ryc. 9
i 10).

W zespotach kambio- i ksylofagow oba wskazniki w toku sukcesji
podlegajg bardzo nieznacznym zmianom. Minimalne wartosci réznorod-
nosci gatunkowej i struktury dominacji zanotowano w zespotach tych
owadow zerujacych na 7-letnich pniakach. Kulminacja wskaznika rézno-
rodnosci przypada na 150-letni drzewostan, natomiast wskaznik ,,struk-
tury dominacji" osigga najwyzszg wartos¢ w zespotach tych owadéw ze-
rujacych na pniakach w rok po wycieciu starego drzewostanu (tab. I,
ryc. 9i 10).

Ro6znorodnos¢ gatunkéw czterech grup organizméw — roslin dwu-
lisciennych warstwy zielnej, ptakow, ryjkowcoéw i kambio-ksylofagdw
— zmienia sie w toku sukcesji w niejednakowym tempie. Najszybciej
zmienia sie réznorodnos$¢ zespotow ptakow, nastepnie zespotow ryjkow-
céw, natomiast najwolniej zespotow kambio-ksylofagdéw (tab. 1). Hierar-
chia tempa zmian w przypadku wskaznika struktury dominacji jest nie-
co odmienna. Na pierwszym miejscu znajdujg sie ryjkowce, nieco wol-
niej zmienia sie wskaznik w zespotach ptakéw, natomiast najmniej in-
tensywne zmiany zachodzg w zespotach kambio- i ksylofagéw. Warto
rowniez podkresli¢, ze intensywno$¢ zmian réznorodnosci gatunkowej
w toku sukcesji jest w kazdej z badanych grup wyzsza od intensywnos-
ci zmian wskaznika struktury dominacji (tab. I).

Stratyfikacja przestrzenna

Stratyfikacje, rozumiang tu jako rozwarstwienie przestrzenne, bada-
no w trzech grupach organizmoéw: drzewostanach, zespotach ptakow oraz
ryjkowcow. Jako miare stratyfikacji przestrzennej (pionowej) drzewosta-
nu zastosowano wspotczynnik zmiennosci $redniej piersnicy drzewa (por.
ryc. 12). W drzewostanach najmiodszych, 15- i 25-letnich, poszczeg6lne
osobniki sg mato zréznicowane pod wzgledem rozmiaréw piersnicy. Sil-
ny, prawie dwukrotny wzrost zr6znicowania piersnic stwierdzono w drze-
wostanie 38-letnim. W toku dalszego rozwoju drzewostanu do 95 lat na-
dal utrzymuje sie silna tendencja do wzrostu zréznicowania piersnic
drzew. W drzewostanach najstarszych rozwarstwienie piersnic drzew nie-
co maleje (tab. I).

Wedlug Glowacinskiego (1975b) w inicjalnej fazie sukcesji
wszystkie gatunki ptakow zaktadajg gniazda na ziemi. W starszych sta-
diach serialnych w wieku 4—9 lat oraz w 15-letnim miodniku i drzewo-
stanach 25—35-letnich w zespole ptakow egzystujg dwie grupy gatun-
kow: zaktadajgcych gniazda na ziemi i gniezdzacych sie na drzewach
i krzewach. W dalszym ciggu jednak wiekszo$¢ osobnikéw gniezdzi sie
na ziemi. W finalnej fazie sukcesji, w drzewostanach 95- i 150-letnich
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pojawia sie w zespotach ptakow grupa gatunkdéw gniezdzacych sie w dziu-
plach. Grupa ta pod wzgledem liczby osobnikdéw przewaza nad kazda
z pozostatych. Najbardziej rownomierny rozktad osobnikow miedzy po-
szczegOlnymi grupami gatunkoéw stwierdzono w drzewostanie 95-letnim.

Ryjkowce zbierane na poszczeg6lnych stanowiskach zerujg w gene-
ratywnych cze$ciach roslin (kwiaty i nasiona), nadziemnych czeSciach
wegetatywnych (liscie i todyga) oraz w czesciach podziemnych (korzenie
i klgcza). Na poczatku sukcesji rozktad biomasy gatunkéw zerujgcych na
poszczegOlnych organach roslin jest dosy¢ rownomierny. Najwiekszg bio-
mase skupia grupa gatunkéw zerujacych na nadziemnych organach we-
getatywnych roslin, najmniejszg biomase stwierdzono u gatunkéw zeru-
jacych na korzeniach i kigczach (Witkowski, Mazur rkps). W to-
ku sukcesji grupy gatunkéw zerujgcych na nadziemnych organach we-
getatywnych i generatywnych roslin gwattownie zmniejszajg swoj udziat
w biomasie zespotu. W drzewostanach, poczagwszy od 15-letniego miod-
nika, biomasa gatunkéw zerujgcych na podziemnych czesciach roslin sta-
nowi juz od 97,3 do 99,6% calej biomasy zespotu (tab. I).

Historia naturalna i strategia ewolucyjna gatunkow
Specjalizacja nisz ekologicznych

Jako miare specjalizacji pokarmowej ryjkowcow przyjeto $rednia,
liczbe gatunkow rodlin dwulisciennych warstwy zielnej przypadajacych
na 1 gatunek ryjkowca. W inicjalnej fazie procesu na jeden gatunek
chrzaszcza przypadaty ponad 2 gatunki roslin zywicielskich. W toku suk-
cesji liczba gatunkéw zywicielskich przypadajgca na gatunek ryjkowca
stopniowo maleje. Najnizszg wartos¢ wskaznika zanotowano na stano-
wisku 4, w 25-letnim drzewostanie, jednakze ogdélna tendencja zmian
wskaznika wyraznie wykazuje, ze w toku sukcesji w zespotach ryjkow-
cOw nastepowato zawezanie bazy pokarmowej poszczegélnych gatunkow
(tab. I). Tendencje te w zespole powodujg przejscie od poli- wzglednie oli-
gofagizmu do fakultatywnej monofagii. Stad wydaje sie uzasadnione
twierdzenie, ze w taksocenach ryjkowcow nastepuje zawezanie nisz po-
karmowych w toku sukces;ji.

Srednie rozmiary ciata osobnika

Srednie rozmiary drzew w drzewostanach przedstawiono w postaci
$redniej piersnicy. Pomiary przeprowadzano na 5 stanowiskach poczaw-
szy od 15-letniego miodnika. Podczas sukcesji — w trakcie rozwoju drze-
wostanu — $rednia piersnica drzew stopniowo wzrasta od 3,04 cm w mio-
dniku do 15,04 cm w 150-letnim drzewostanie (tab. 1, ryc. 11).

Jako Srednie rozmiary osobnika w warstwie roslin zielnych przyjeto
Srednig wysoko$¢ rosliny wedtug klucza Szafera i in. (1953). War-
tos¢ wskaznika wyraznie zmniejsza sie w ciggu sukcesji. W inicjalnych
stadiach procesu zmiany wysokosci roslin sg nieznaczne. Lokalne mini-
mum Sredniej wysokosci roslin zanotowano w 15-letnim mtodniku. W to-
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Ryc. 11. Zmiany $redniej wielkosci osobnika w drzewostanie, grupie roslin warstwy
zielnej, ptakow, ryjkowcdw i kambio-ksylofagéw w toku badanej sukcesji

Fig. 11. Mean body size of an individual changes in tree stand, herb layer plants, birds, weevils and
cambio-xylophagous insects in the course of investigated succession

ku rozwoju formacji le$nej, poczawszy od 25-letniego drzewostanu, $re-
dnia wysokos$¢ roslin tej warstwy stopniowo maleje, osiggajac najnizszg
warto$¢ w 150-letnim drzewostanie (tab. I, ryc. 11).

Srednia wielko$¢ osobnika (biomasa) w zespotach ptakéw réwniez
zmniejsza sie w toku sukcesji. Najwyzszg wartos¢ Sredniej zanotowano
w 3. roku od momentu rozpoczecia sukcesji. W dalszym przebiegu proce-
su warto$¢ wskaznika gwattownie maleje, osiggajgc minimum w 32-let-
nim drzewostanie. W koncowej fazie sukcesji $rednia wielko$¢ osobnika
nieznacznie wzrasta (tab. I, ryc. 11).

Srednia wielkos$¢ (biomasa) osobnika w taksocenach ryjkowcoéw w cza-
sie sukcesji wzrasta, jednakze zmiany wskaznika sg bardzo nieregularne.
Minimalng $rednig biomase zanotowano w 7. roku od momentu rozpo-
czecia sukcesji, natomiast najciezsze osobniki zbierano w 95-letnim drze-
wostanie (tab. I, ryc. 11).

Zmiany Sredniej wielkosci osobnika (dtugos$¢ ciata) w zespotach kam-
bio- i ksylofagow przebiegajg w postaci krzywej dwuwierzchotkowej.
Pierwszy wierzchotek — najwyzszy w catym przebiegu sukcesji — przy-
pada na gatunki zerujgce na siedmioletnich pniakach. Natomiast drugi
wierzchotek przypada na gatunki zerujagce w 150-letnim drzewostanie.
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Najmniejsze osobniki nalezg do gatunkéw zerujacych w 15-letnim mtod-
niku (tab. I, ryc. 11).

Ws$rdéd parametrow charakteryzujacych Srednie rozmiary ciata osob-
nika najwiekszym zmianom w toku sukcesji podlega $rednia biomasa pta-
ka. Silnie zmienia sie réwniez Srednia piersnica drzewa. Najmniej inten-
sywnie zmienia sie Srednia wysoko$¢ rosliny warstwy zielnej (tab. ).

Wspétczynnik zmiennosci $redniej wielkosci osobnika

Wspotczynnik zmienno$ci Sredniej piersnicy drzewostanu zastosowa-
no jako wskaznik zr6znicowania pionowego drzew (str. 19). W toku suk-
cesji wartos¢ wspotczynnika wzrasta w przedziale czasowym od drzewo-
stanu 25-letniego az do 95-letniego (tab. I, ryc. 12).

Wspotczynnik zmiennos$ci Sredniej wysokosci rosliny w grupie roslin
warstwy zielnej podlega w czasie sukcesji nieregularnym, nieznacznym
fluktuacjom. Najwyzszg wartoS¢ wskaznika (61,25) zanotowano na sta-
nowisku 5 pod okapem 38-letniego drzewostanu, najnizsza — (53,4) na
stanowisku 3, gdzie panowat 15-letni mtodnik (tab. I, ryc. 12).

Przebieg zmian wspétczynnika zmiennosci biomasy ryjkowcow jest
podobny do zmian wskaznika réznorodnosci gatunkowej w tej grupie
owadow (por. ryc. 9). Warto$¢ wspotczynnika jest najnizsza w 15-letnim
drzewostanie, najwyzsza natomiast w zespole zyjagcym w 150-letnim drze-
wostanie (tab. I, ryc. 12).

W zespotach kambio- i ksylofagbw w ciggu poczatkowych 7 lat pro-
cesu warto$¢ wspoétczynnika nieco maleje, natomiast w dalszym przebie-
gu procesu stopniowo rosnie, osiggajac maksimum w zespotach tych
owadow zerujacych w 95-letnim drzewostanie (tab. I, ryc. 12).

Ryc. 12. Zmiany wspdtczynnika zmiennosci Srednich rozmiaréw ciata w drzewostanie,
wsréd roslin warstwy zielnej, ryjkowcéw oraz kambio-ksylofagdbw w toku badanej
sukces;ji

Fig. 12. Coefficient of variation of mean body size changes of tree stand, herb layer plants, weevils and
cambio-xylophagous insects in the course of investigated succession
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Sposérod czterech wspotczynnikdédw zmiennosci Sredniej wielkosci ciata
osobnika najintensywniej zmienia sie w toku sukcesji wspotczynnik
zmian $redniej pierénicy drzewostanu, nastepnie wspotczynnik zmien-
nosci Sredniej wielkoSci osobnika w zespotach ryjkowcow. Najwolniej-
szym zmianom podlega wspo6tczynnik zmiennos$ci Sredniej wielkosci ros-
liny warstwy zielnej.

Formy wzrostu

Badanie strategii selekcyjnej roslin oparto na zatozeniu, ze gatunki
jednoroczne i dwuletnie to typowi r-stratedzy wsrod roslin zielnych, na-
tomiast gatunki wieloletnie (byliny) zajmujg na skali r-K strategii selek-
cyjnej miejsce bardziej zblizone do K-strategii selekcyjnej (Knapp
1974). Wyciagnieto stad wniosek, ze frakcja gatunkéw jednorocznych
i dwuletnich w biomasie roélinnosci warstwy zielnej wskazuje na prze-
wage jednego z dwu rodzajoéw strategii selekcyjnej na okreslonym eta-
pie sukcesji wsrod roslin tej warstwy. Najwyzszy udziat terofitow w bio-
masie roslinnosci warstwy zielnej zbiorowiska zanotowano w posred-
nich etapach sukcesji — mtodych drzewostanach w wieku od 15—48 lat.
Najnizszg natomiast frakcje tej grupy gatunkéw w warstwie roslin ziel-
nych stwierdzono w inicjalnej fazie sukcesji oraz w fazie finalnej pro-
cesu, w dojrzatym 95-letnim drzewostanie (tab. I). Zatem w toku suk-
cesji w inicjalnej i finalnej fazie procesu obserwowano wsrdd roslin war-
stwy zielnej przewage K-strategii selekcyjnej. Natomiast w stadiach po-
$rednich, pod okapem miodych 15—38-letnich drzewostandw, przewage
selekcyjng uzyskiwaty gatunki zaliczane do r-strategow.

Badania strategii selekcyjnej w zespotach ptakow wykazaty (Gto-
wacinski 1981), ze w toku sukcesji stopniowo i rownomiernie wzra-
staty obie antagonistyczne pod wzgledem strategii selekcyjnej grupy ga-
tunkdw, tak ze stosunek liczbowy gatunkéw jednej grupy do drugiej po-
zostaje w ciggu catego procesu niemal bez zmian.

3. Ogoélna homeostaza
Wspotzycie miedzy komponentami

Wspoétzycie miedzy komponentami biocenozy jest rozumiane przez
Oduma (1969) jako procesy symbiozy, mutualizmu czy komensalizmu.
Stopien nasilenia tych proceséw w biocenozie stanowi jednocze$nie mia-
re zaawansowania zwigzkdéw biocenotycznych.

Dla roslin warstwy zielnej jako miare zaawansowania zwigzkoéw we-
wnatrzbiocenotycznych uznano stosunek liczby gatunkéw roslin owado-
pylnych do wiatropylnych (tab. 1). Stosunek ten zmienia sie w toku suk-
cesji na korzy$¢ gatunkéw owadopylnych. W inicjalnej fazie sukcesji,
gdy zbiorowisko roslinne przypomina zbiorowisko tgkowe, stosunek ga-
tunkéw owadopylnych do wiatropylnych waha si¢ w granicach 2,9—
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3,36. Wskaznik udziatu owadopylnych w toku sukcesji jest najwyzszy
w 38-letnim drzewostanie, natomiast w koncowej fazie sukcesji nieco ma-
leje.

Dla ptakéw miarg zaawansowania zwigzkOéw biocenotycznych jest
udziat dziuplakow w awifaunie legowej. Korzystanie przez osobnika
z dziupli zmniejsza szanse zniszczenia gniazda przez drapiezniki. ROw-
noczesnie dosy¢ rozpowszechnione jest mniemanie, iz drzewostan z licz-
na i bogatg w gatunki awifaung jest mniej narazony na masowe pojawy
owaddéw. Mozemy zatem sadzi¢, iz w przypadku dziuplakéw i drzewosta-
nu mamy do czynienia z prymitywng formg mutualizmu.

W badanej serii sukcesyjnej ptaki gniezdzace sie w dziuplach wyste-
puja jedynie w finalnych stadiach sukcesji w 95- i 150-letnich drzewo-
stanach (Gtowacinski 1981). Przyjeto zatem, iz procesy wspotzy-
cia miedzy awifaung a biocenozg sg najlepiej rozwiniete w finalnych sta-
diach sukces;ji.

W zespotach kambio- i ksylofagéw dwa gatunki z rodzaju Xyleborus
sp. zyja w symbiozie z grzybem (Koehler 1978), ktory zaszczepiajg
w zaatakowanym drzewie po to, aby sie nim odzywia¢. Te zaawansowa-
ne symbionty wystepujg w toku badanej sukcesji jedynie w dojrzatych
drzewostanach (Starzyk, Witkowski 1982). Przyjeto zatem, ze
stopien zaawansowania zwigzkow biocenotycznych w zespotach tych
organizmow jest rowniez najwyzszy w ostatniej fazie sukcesji ekosyste-
mu.

4. Podsumowanie dynamiki zmian charakterystyk w toku sukcesji

Kierunek zmian poszczegélnych parametrow

Celem uogolnienia tendencji zmian parametrow w poszczeg6lnych

grupach organizmow ustalono nastepujacag klasyfikacje kierunku tych
zmian (ryc. 18):
1. Wzrost warto$ci parametru w toku sukcesji (wzrost). 2. Zmniejszanie
sie wartosci parametru w toku przebiegu procesu (spadek). 3. Brak wy-
raznych tendencji zmian parametru w toku sukcesji bez wzgledu na am-
plitude wahan parametru (bez zmian). 4. Tendencje rosnace z kulminacjg
w posrednich stadiach sukcesji, a nastepnie spadek wartosci parametru
az do konca sukcesji. Wartosci parametru w stadiach finalnych i inicjal-
nych sg zblizone (wzrost i spadek). 5. Tendencja malejaca az do osiggnie-
cia minimum w pos$rednich stadiach procesu, a nastepnie wzrost parame-
tru az do zakonczenia procesu (spadek i wzrost). W takim przebiegu pro-
cesu warto$¢ parametru w stadiach inicjalnych i finalnych jest rowniez
podobna.

Do parametrow, ktére w poszczegolnych grupach organizméw w to-
ku sukcesji zwigkszaty swag warto$¢ (ryc. 18), nalezg: biomasa drewna,
biomasa lisci drzew, produkcja drewna, produkcja lisci drzew, zagesz-
czenie ptakow, zageszczenie larw kambio-ksylofagéw, rozwarstwienie
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pionowe drzewostanu (mierzone przez wspotczynnik zmiennosci Sredniej
piersnicy drzewa), rozwarstwienie siedliskowe zespotéw ptakéw, liczba
gatunkdéw, réznorodno$¢ gatunkowa i struktura dominacji ptakow, spe-
cjalizacja pokarmowa ryjkowcéw, Srednia pier$nica drzewa oraz Srednia
wielko$¢ osobnika w zespole ryjkowcéw, wspotczynnik zmian Sredniej
wielkosci osobnika w drzewostanie i w zespotach kambio-ksylofagow.
Ponadto w grupie roslin warstwy zielnej oraz w zespotach ptakow i kam-
bio-ksylofagdéw stwierdzono wzrost intensywnosci zwigzkéw biocenoty-
cznych w toku sukcesji.

Parametrami, ktore w trakcie sukcesji zmniejszajg swa wartos¢, sg
(ryc. 18): biomasa i produkcja roslin warstwy zielnej, rotacja biomasy
drewna, wydajnos$¢ produkcji ptakéw, spasanie drewna, spasanie roslin
warstwy zielnej, liczba gatunkow roslin warstwy zielnej, liczba gatunkéw
ryjkowcow, rozwarstwienie pionowe zespotu ryjkowcow, Srednia wiel-
kos¢ rosliny w warstwie zielnej, $rednia biomasa ptaka oraz Srednia wiel-
kos¢ osobnika w zespole kambio-ksylofagow.

W grupie parametréw, ktére nie zmieniaty sie w toku sukcesji, stwier-
dzono réznorodno$¢ gatunkow i strukture dominacji kambio- i ksylofa-
gow, wspotczynnik zmienno$ci Sredniej biomasy rosliny oraz stosunek
gatunkow okreslanych mianem r-strategéw do K-strategébw w zespotach
ptakow.

WSrod parametrow, ktore osiggnety najwyzszg warto$¢ w posrednich
stadiach sukcesji, znalazty sie (ryc. 18): biomasa ptakow, biomasa ryj-
kowcow, produkcja ptakdw, rotacja biomasy lisci, zageszczenie ryjkow-
coéw oraz spasanie lisci drzew.

Do ostatniej grupy parametréw, ktore osiggnety najnizszg warto$¢
w posrednich stadiach sukcesji, zaliczono (ryc. 18): rotacje biomasy pta-
kow, liczbe gatunkéw kambio-ksylofagéw, réznorodno$¢ gatunkéw i stru-
kture dominacji roslin warstwy zielnej, r6znorodno$¢ gatunkow i struktu-
re dominacji ryjkowcow, wspétczynnik zmiennosci $rednich rozmiaréw
ciala osobnika w zespotach ryjkowcéw oraz udziat K-strategdw w gru-
pie gatunkow roslin warstwy zielnej.

Jesli przyjrzymy sie doktadnie tym charakterystykom, ktére wartos¢
ekstremalng uzyskaty w posrednich stadiach w trakcie przebiegu sukce-
sji, wowczas stwierdzimy, ze zdecydowana wiekszo$¢ z nich osiggneta
ekstremum w 15. roku sukcesji. Nalezy zatem przypuszczaé, ze ten mo-
ment procesu stanowi istotny punkt zwrotny w przebiegu sukcesji. Jak
wykazaty Halastra (rkps) i Nowak (rkps), a co potwierdzono
W niniejszej pracy, w przedziale czasowym 10—15 lat sukcesji nastepuje
zwarcie koron miodych drzew, co wywotuje gwattowne zmiany skiadu
gatunkowego roslinnosci warstwy zielnej. Okazuje sig, ze moment, w kté-
rym drzewa zdominowaty fitocenoze, jest w przebiegu sukcesji makro-
systemu nie mniegj istotny od momentu rozpoczecia czy zakonczenia pro-
cesu. W kazdej bowiem z badanych grup organizméw stwierdzono w 15-
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-letnim mtodniku odwrdécenie dotychczasowego trendu przebiegu w przy-
padku jednego lub kilku parametrow (por. Starzyk, W.itkowski
rkps, Witkowski, Mazur rkps).

Intensywno$¢ zmian poszczegélnych parametrow

Intensywno$¢ zmian w przebiegu poszczegoélnych parametréw mie-
rzono za pomocg wspotczynnika zmiennosci Sredniej wartosci parame-
tru dla catego przebiegu sukcesji (tab. I).

Do parametréw zmieniajgcych sie w toku sukcesji najbardziej inten-
sywnie (CV>100) nalezato spasanie drewna i biomasa drewna. Intensyw-
nym zmianom (100=CV>60) podlegato w toku sukcesji spasanie lisci
drzew, zageszczenie larw kambio- i ksylofagéw, zageszczenie ptakéw, Sre-
dnia biomasa ptaka, a takze frakcja biomasy terofitow wsrdd roslin war-
stwy zielnej oraz zageszczenie i biomasa ryjkowcow.

Niewielkim zmianom (30=CV>10) podlegaty nastepujace parametry:
struktura dominacji roslin dwulisciennych warstwy zielnej, liczba gatun-
kow ryjkowcow, stosunek liczby gatunkéw roslin dwulisciennych do licz-
by gatunkdéw ryjkowcow, réznorodnos¢ gatunkow, srednie rozmiary cia-
fa oraz wspotczynnik zmiennosci srednich rozmiaréw ciala kambio- i ksy-
lofagow.

Zmiany bardzo nieznaczne (CV<10) obserwowano w przypadku prze-
biegu sredniej wysokosci rosliny warstwy zielnej, wspotczynnika zmien-
nosci sredniej wysokosci rosliny warstwy zielnej, rotacji biomasy ptakow
oraz wskaznika struktury dominacji kambio- i ksylofagow (tab. I).

B. Korelacje miedzy r6znymi parametrami w obrebie poszczeg6lnych
grup organizmow

Na wstepie nalezy podkresli¢, iz ocena korelacji miedzy charaktery-
stykami w obrebie jednej grupy organizmow jest obarczona powaznymi
zastrzezeniami metodycznymi. Nie powinno sie bowiem oblicza¢ korela-
cji miedzy zmiennymi, z ktérych jedna jest funkcjg drugiej. Istotnosé
takich zwigzkéw jest bowiem nieporéwnywalna z istotnoscig relacji za-
chodzgcych miedzy zmiennymi niezaleznymi. W niniejszej pracy ocenio-
no relacje miedzy wszystkimi wyrazanymi ilosciowo charakterystykami
w obrebie badanych grup organizméw, mimo iz autor zdawat sobie spra-
we z powyzszych zastrzezen. Krok ten podyktowany zostat niejasng, a na-
wet sprzeczng interpretacja modelu tabelarycznego Oduma (1969).
Odum (l.c) i Margalef (1968) piszac, iz dwie charakterystyki bio-
cenozy w toku sukcesji wzrastajg, nie wyjasniajg, czy charakterystyki
te sg skorelowane dodatnio. Wielu natomiast interpretatoréw modelu
sukcesji (Drury, Nisbet 1973, Loucks 1970, Peters 1976
i Whittaker 1975) twierdzi, iz model implikuje korelacje miedzy



TABELA I

Tablica korelacji charakterystyk drzewostanu w toku sukcesji
Correlation table of tree stand characteristics in the course of succession
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charakterystykami. Jak juz wspomniano, niejednoznaczna interpretacja
modelu Oduma (l.c.) sklonita autora niniejszego opracowania do obli-
czenia korelacji miedzy wszystkimi charakterystykami, mimo iz czes¢
korelatow to zmienne zalezne. Istnieje rowniez i inny powdd, dla ktore-
go obliczano korelacje miedzy zmiennymi zaleznymi. Wiemy, iz r6zno-
rodnos$¢ gatunkdw jest funkcjg ich liczby i struktury dominacji. Oblicza-
nie korelacji pozwala ocenié, ktora z dwu charakterystyk przyczynowych
ma wiekszy wplyw na warto$¢ réznorodnosci gatunkéw (Witkowski
1978a).

1. Drzewostan

Wsrod 45 obliczonych relacji 13 korelacji jest istotne statystycznie
(tab. I, ryc. 14). Stwierdzono, ze biomasa drewna jest ujemnie skorelo-
wana z rotacjg biomasy drewna oraz dodatnio skorelowana ze $rednig
piersnica drzewa. Biomasa drzewostanu jest natomiast dodatnio skore-
lowana z produkcjg, biomasg oraz rotacjg biomasy lisci drzew.

Produkcja i biomasa lisci drzew sg wzajemnie silnie skorelowane do-
datnio, dlatego tez ich zwiazki z innymi parametrami sg niemal identycz-
ne. Obie charakterystyki sg ujemnie skorelowane ze spasaniem drewna
oraz dodatnio ze wspotczynnikiem zmiennosci $redniej pierénicy drze-
wa. Ta ostatnia korelacja wskazuje na zwigzek przyczynowy miedzy pro-
dukcjg lisci a zréznicowaniem pionowym drzewostanu. Poréwnanie sity
dwu korelacji miedzy biomasg drzewostanu a produkcjg lisci drzew oraz
miedzy wspotczynnikiem zmienno$ci $redniej piersnicy drzewa a pro-
dukcja lisci sugeruje, ze produkcja lisci bardziej zalezy od biomasy drze-
wostanu anizeli od zr6znicowania pionowego drzewostanu.

Spasanie drewna jest ujemnie skorelowane ze spasaniem lisci drzew.
Korelacja ta wskazuje na zastepowanie sie w toku sukcesji grup troficz-
nych zywigcych sie drewnem i lisémi drzew.

Ryc. 14. Schemat korelacji charakterystyk drzewostanu
Fig. 14. Correlation diagram of tree stand characteristics
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Tablica korelacji charakterystyk roslin warstwy zielnej w toku sukcesji

Correlation table of characteristics of the herb stratum vegetation
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Dalsze stwierdzone korelacje dotyczg dodatniej relacji miedzy rotacjg
biomasy lisci drzew a spasaniem lisci oraz ujemnej relacji miedzy rotacjg
biomasy a spasaniem drewna.

2. Roéliny warstwy zielnej

Wsrod 78 obliczonych relacji charakteryzujgcych rosliny  warstwy
zielnej stwierdzono 17 relacji istotnych statystycznie (tab. I, ryc. 15).
Biomasa wszystkich roslin zielnych i biomasa roélin dwuliSciennych sg
wzajemnie silnie dodatnio skorelowane. Obie te charakterystyki sg sko-
relowane z charakterystykami strukturalnymi badanej warstwy roslin —
liczbg gatunkéw wszystkich roslin zielnych, liczbg gatunkéw roslin dwu-
lisciennych, liczbg gatunkéw terofitéw, a takze z réznorodnoscig gatun-
kéw roslin dwulisciennych. W$rdd charakterystyk strukturalnych liczba
gatunkow wszystkich roélin zielnych, liczba gatunkéw dwulisciennych,
liczba gatunkéw terofitow oraz r6znorodno$¢ gatunkoéw sg wzajemnie do-
datnio skorelowane. Jednakze ze wskaznikiem struktury dominacji ko-
reluje dodatnio jedynie wskaznik réznorodnosci.

Interesujgce jest stwierdzenie ujemnie skorelowanej réznorodnosci
gatunkoéw roélin ze stosunkiem roslin owadopylnych do wiatropylnych.
Zgodnie z przedstawionymi wczesniej interpretacjami, korelacja ta wska-
zuje, ze stopien zaawansowania zwigzkéw biocenotycznych w warstwie
roslin zielnych (stosunek owadopylnych do wiatropylnych) jest najwiek-
szy wowczas, gdy r6znorodno$¢ gatunkow roslin w tej warstwie jest naj-
mniejsza.

Ryc. 15. Schemat korelacji charakterystyk roslinnosci warstwy zielnej
Fig. 15. Correlation diagram of herb layer plant characteristics

Ostatnio stwierdzong korelacjg w tej grupie gatunkéw jest ujemna
relacja miedzy wskaznikiem struktury dominacji a udziatem terofitéw
w biomasie badanej warstwy roélin. Jezeli zgodnie z interpretacjg wczes-
niejsza przyjmiemy, ze terofity stanowig typowe r-strategi w poréwna-
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38 Z. WITKOWSKI

niu z bylinami stanowigcymi wigkszo$¢ gatunkow warstwy zielnej, wow-
czas ujemna korelacja miedzy strukturg dominacji gatunkow a udziatem
r-strategoéw w biomasie roslin jest zgodna z teoretycznymi uogdlnienia-
mi r-K strategii selekcyjnej gatunkéw (MacArthur, Wilson 1967,
Pianka 1970).

3. Ptaki

W zespotach ptakéw na 36 badanych relacji stwierdzono 25 relacji
istotnych statystycznie. Badane parametry tworzg trzy wyodrebnione gru-
py korelatéw (tab. IV, ryc. 16). Proste charakterystyki energetyczne —
biomasa, produkcja oraz zageszczenie osobnikéw — tworzg pierwsza gru-
pe. Sg one wzajemnie dodatnio skorelowane, przy czym najsilniejszym
zwigzkiem w grupie jest korelacja miedzy biomasg a produkcjg.

Grupe drugg tworzg trzy parametry strukturalne — liczba gatunkow,
réznorodno$¢ gatunkow oraz wskaznik struktury dominacji. Réwniez
i w tej grupie wszystkie korelacje sa dodatnie, natomiast najsilniejsza
zalezno$¢ zachodzi miedzy réznorodnoscig gatunkéw a wskaznikiem stru-
ktury dominacji.

Grupe trzecig stanowig dwie ztozone charakterystyki energetyczne —
rotacja biomasy i wydajno$¢ produkcji oraz Srednia biomasa osobnika.
Wszystkie zwigzki w tej grupie sg dodatnie, przy czym najsilniej skore-

Ryc. 16. Schemat korelacji charakterystyk zespotéw ptakow
Fig. 16. Correlation diagram of bird communities characteristics
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lowane sg wydajnos$¢ produkcji i biomasa osobnika. Pierwsza grupa ko-
relatdw (biomasa, produkcja i zageszczenie ptakéw) jest dodatnio sko-
relowana z charakterystykami strukturalnymi (liczbg gatunkéw, rézno-
rodnoscig gatunkow oraz wskaznikiem struktury dominacji). Biomasa
i produkcja sag skorelowane dodatnio jedynie z liczbg gatunkéw ptakow,
natomiast trzeci korelat grupy pierwszej — zageszczenie osobnikéw —
koreluje silnie dodatnio z liczbg gatunkdw, ich r6znorodnoscig i wskazni-
kiem struktury dominacji w zespotach ptakow.

Korelaty grupy trzeciej (rotacja biomasy, wydajno$¢ produkcji i Sre-
dnia biomasa osobnika) korelujg ujemnie tylko z jednym parametrem
grupy pierwszej — zageszczeniem osobnikéw. Relacje miedzy korelata-
mi grupy drugiej i grupy trzeciej sg rowniez ujemne. Liczba gatunkow
skorelowana jest z wydajnoscig produkcji i $rednig biomasg osobnika,
natomiast réznorodno$¢ gatunkéw i wskaznik struktury dominacji kore-
lujg ujemnie z wszystkimi trzema charakterystykami grupy trzeciej —
rotacjg biomasy, wydajnoscig produkcji i $rednig biomasg osobnika.

4. Ryjkowce

W zespotach ryjkowcéw na 36 badanych relacji stwierdzono 6 kore-
lacji istotnych statystycznie (tab. V, ryc. 17). Biomasa ryjkowcow skore-
lowana jest dodatnio z liczbg osobnikoéw oraz ujemnie ze wskaznikiem
struktury dominacji. Warto podkresli¢, ze ta ostatnia korelacja jest je-
dynym istotnym zwigzkiem miedzy parametrem energetycznym a struk-
turalnym w zespotach ryjkowcow. Wskaznik struktury dominacji ryjkow-
cOw koreluje ponadto dodatnio z r6znorodnoscig gatunkow.

Stwierdzono réwniez ujemng korelacje miedzy liczbg osobnikéw
a wspoétczynnikiem zmiennosci Sredniej biomasy osobnika, natomiast fra-
kcja biomasy przypadajaca na te gatunki, ktérych larwy zerujg na pod-
ziemnych organach roélin jest ujemnie skorelowana z liczbg gatunkdéw

Ryc. 17. Schemat korelacji charakterystyk zespotow ryjkowcow
Fig. 17. Correlation diagram of weevil communities characteristics



TABELA V

Tablica korelacji charakterystyk zespotéw ryjkowcéw w toku sukcesji
Correlation table of characteristics of weevil communities in the course of succession
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ryjkowcow oraz stosunkiem liczby gatunkow roslin zywicielskich do
liczby gatunkow ryjkowcow. Poniewaz dwie ostatnie korelacje odwraca-
ja wihasciwe zaleznosci, trzeba je omoéwic¢ szerzej. Korelacja pierwsza
oznacza, ze im mniej gatunkéw w zespole ryjkowcow, tym bardziej zes-
poét staje sie jednowarstwowy (larwy niemal wszystkich gatunkéw zeru-
ja na korzeniach). Druga korelacja mowi, ze zmniejszenie sie warstwo-
wosci zespotu, czyli wzrost udziatu tych gatunkow, ktore zerujg na ko-
rzeniach, jest zwigzane ze zmniejszeniem sie liczby gatunkéw roslin zy-
wicielskich przypadajacych na jeden gatunek ryjkowca.

5. Kambio-ksylofagi

W tej grupie organizmow na 15 badanych relacji stwierdzono jedy-
nie dwie korelacje istotne statystycznie (tab. VI). Pierwsza z nich to do-
datnia relacja miedzy liczbg gatunkéw a ich réznorodnoscig, druga na-
tomiast dotyczy dodatniej zaleznosci miedzy wskaznikiem struktury do-
minacji tych owadow a wspétczynnikiem zmiennosci Srednich rozmia-
réw ciata osobnika. Ta ostatnia relacja sugeruje, ze wsrod gatunkéw
owadow zerujacych na tym samym materiale odzywczym (drewno) za-
chodzi nastepujacy zwiazek: im bardziej poszczegdlne osobniki sg zréz-
nicowane pod wzgledem rozmiaréw ciata, tym bardziej rownomierny jest
rozktad osobnikow miedzy gatunkami w zespole.

6. Podsumowanie

Podejmowanie jakichkolwiek uogélnien na podstawie przedstawionych
tu korelacji jest bardzo utrudnione z dwu powoddéw. Po pierwsze, kore-
lacje istotne statystycznie oparte sg w poszczegélnych grupach organiz-
mow na niejednakowej liczbie obserwacji (od 4 do 16 par parametréw).
Po drugie, ze wzgledu na niewielka liczbe par obserwacji (ryc. 13) na-
wet korelacje silnie dodatnie (r>0,6) muszg by¢ uznane za nieistotne. Mi-
mo to pokrywajace sie z sobg lub rozbiezne korelacje miedzy tymi sa-
mymi parametrami w réznych grupach organizméw pozwalajg na pewne
uogolnienia.

Stwierdzono, ze jezeli proste charakterystyki energetyczne (biomasa,
produkcja, zageszczenie zwierzat) we wszystkich badanych grupach orga-
nizmow sg wzajemnie skorelowane, to woéwczas korelacja ta jest doda-
tnia. Wsrod parametrow charakteryzujacych energetyke drzewostanu
biomasa drzewostanu skorelowana jest dodatnio z biomasg i produkcjg
lisci drzew; biomasa lisci z ich produkcja. W zespotach ptakéw biomasa,
produkcja i zageszczenie osobnikow tworzg jedng grupe dodatnich kore-
latow (tab. 1V). Podobnie skorelowane sg dodatnio biomasa i liczba osob-
nikow w zespotach ryjkowcéw (tab. V).

Proste charakterystyki energetyczne (biomasa, zageszczenie i pro-
dukcja) sa skorelowane ujemnie ze ztozonymi wskaznikami energetycz-
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TABELA VI

Tablica korelacji charakterystyk zespotdw kambio- i ksylofagow w toku sukcesji

Correlation table of characteristics of cambio- and xylophagous insects in the course
of succession
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nymi — rotacjg biomasy czy wydajnoscig produkcji. Biomasa drewna jest
ujemnie skorelowana z rotacja biomasy drewna (tab. 1l). Takze zagesz-
czenie ptakéw jest ujemnie skorelowane z rotacjg biomasy ptakdéw oraz
z wydajnoscig produkcji w zespotach awifauny (tab. 1V). Jedynie produk-
cja i biomasa lisci drzew sg skorelowane dodatnio z rotacja biomasy lis-
ci (tab. II).

Spasanie materii ro$linnej koreluje z rozmaitymi charakterystykami

(CVk
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i relacji tych nie da sie jednoznacznie uogdlni¢ (tab. Il i 1V). Warto jed-
nak podkresli¢ istnienie ujemnej korelacji miedzy spasaniem drewna
a spasaniem lisci drzew (tab. Il). Korelacja ta wskazuje na istnienie w bio-
cenozie lub drzewostanie mechanizmdw regulacyjnych.

Relacje miedzy charakterystykami strukturalnymi, liczbg gatunkdw,
réznorodnoscig gatunkow i wskaznikiem struktury dominacji sg wytacz-
nie dodatnie. Niemniej jednak réznorodno$¢ gatunkow jako matematycz-
na funkcja dwu pozostatych parametrow w grupie gatunkéw ros$lin war-
stwy zielnej (tab. IllI) oraz zespotach owadbéw kambio-ksylofagow (tab.
V1) zalezy bardziej od liczby gatunkéw, natomiast w zespotach ptakow
(tab. 1V) i ryjkowcow (tab. V) wskaznik ten jest silniej skorelowany ze
wskaznikiem struktury dominacji.

Jezeli zestawimy wszystkie istotne korelacje miedzy prostymi charak-
terystykami energetycznymi (biomasa, produkcja, zageszczenie) a charak-
terystykami strukturalnymi (liczba gatunkéw, roéznorodnos$¢ gatunkowa
i struktura dominacji), stwierdzimy, ze grupy te sg skorelowane w zes-
potach ptakéw dodatnio (tab. Ill), natomiast w zespotach ryjkowcow zo-
stata zauwazona ujemna korelacja miedzy tymi grupami charakterystyk
(tab. V).

Srednie rozmiary ciata osobnika oraz wsp6tczynnik zmiennosci $red-
nich rozmiaréw ciata koreluja z bardzo r6znymi charakterystykami w po-
szczegblnych grupach organizmoéw i dlatego trudno uogdlni¢ ich zwigz-
ki z innymi grupami charakterystyk (tab. [I—VI).

C. Korelacje miedzy analogicznymi charakterystykami
w roznych grupach organizmow

Na 55 badanych relacji stwierdzono jedynie 5 korelacji istotnych sta-
tystycznie (tab. VII). Biomasa lisci drzew jest ujemnie skorelowana z bio-
masg roslinnosci warstwy zielnej. Podobnie ujemng korelacje stwierdzo-
no miedzy produkcja lisci drzew a produkcjg masy roslinnej w warstwie
zielnej. Produkcja rodlin warstwy zielnej jest ponadto ujemnie skorelo-
wana z produkcjg biomasy ptakéw. Ostatnie dwie stwierdzone relacje
to silne dodatnie zaleznosci miedzy liczbg gatunkéw i strukturg domina-
cji rodlinnosci warstwy zielnej z jednej strony a analogicznymi parame-
trami w grupie ryjkowcéw z drugiej strony.

Ogolny wniosek wynikajacy z badan korelacji miedzy analogicznymi
charakterystykami w réznych grupach gatunkdéw przedstawia sie naste-
pujgco: liczba tych korelacji jest niewielka. Korelacje istotne stanowig
mniej niz 10% wszystkich badanych relacji. W obrebie badanych grup
organizmow poszczegblne charakterystyki skorelowane byty znacznie sil-
niej, bowiem na ogdlng liczbe 210 relacji — 63, czyli 30%, byty istotne
statystycznie.

Dwie korelacje — ujemna relacja miedzy biomasa roslin warstwy ziel-
nej i biomasg lisci drzew oraz analogiczna relacja miedzy produkcjg tych
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samych grup organizméw — wskazujg na mechanizm regulacyjny dzia-
tajacy na poziomie ekosystemu. Aparat asymilacyjny warstwy zielnej
zostaje w toku sukcesji zastepowany przez aparat asymilacyjny drzew,
przy czym na podstawie tabeli | nalezy sadzi¢, iz og6lna biomasa zielo-
nych czesci rodlin w toku badanej sukcesji nie ulega zmianie lub zmienia
sie nieznacznie.

IV. Koncepcja sukcesji Margalefa i Oduma
I jej krytyka

1. Zalozenia koncepcji

W latach szes¢dziesigtych kierunek zainteresowan badaczy sukcesji
ulegt istotnej zmianie. Przewazajgce dotad rozwazania nad procesem wy-
miany gatunkOw i opis tego procesu w rozmaitych typach biocenoz
(Rajski 1965) oraz zwigzane z tym koncepcje klasyfikacyjne zjawiska
sukcesji (por. Knapp 1974) ustgpity miejsca badaniom zmian struktu-
ry i funkcjonowania makrosysteméw zachodzacych na tle zmian ich skia-
du gatunkowego (MacArthur, Conell 1966, Odum i in. 1960,
Pielou 1966, Smith 1966, Whittaker 1965, WWhittaker,
Woodwvell 1969). Warto podkresli¢, ze badania te zapoczatkowano
znacznie wczesniej. Miedzy innymi Polak, J. Paczoski, stworzytwraz
z grupa badaczy rosyjskich model zmian strukturalnych i funkcjonowa-
nia fitocenoz w toku sukcesji (Sukacev 1928). Jednakze te niezwykle
interesujace i nowatorskie nabwczas koncepcje nie byty dalej rozwijane
i uleglty zapomnieniu (Stawinski 1950). Jedynie w le$nictwie orygi-
nalny dorobek Paczoskiego (1928, 1930, 1951) jest nadal cytowa-
ny (por. Czarnowski 1978, Obminski 1977, WitoczewskKi
1968). W pismiennictwie ekologicznym powotywanie sie na dorobek tego
uczonego zdarza sie jedynie sporadycznie (Rabotnov 1974).

Efektem zmiany zainteresowan badawczych jest powstanie drugiej po
organizmalnej teorii Clementsa (1916) unifikujgcej koncepcji suk-
cesji. Koncepcje te sformutowat po raz pierwszy Margalef (1968), na-
tomiast Odum (1969) zrecznie jg uogolnit i usystematyzowat w formie
tabelarycznej. Koncepcja ta dotyczy wylgcznie sukcesji pierwotnych
i wtérnych o charakterze autogenicznym.

Margalef (l.c.) w swoich rozwazaniach opart sie na uogdlnieniach
cybernetyki, a w szczeg6lnosci na teorii informacji. Ekosystem oraz jego
sktadowe, zespoty organizméw i populacje mozna przedstawi¢ jako ka-
naty informacyjne przekazujgce w przyszto$¢ informacje zawartg w ge-
nomie osobnikéw oraz strukturze ekosystemu (Margalef 1961). Ka-
naty te dziatajg najbardziej wydajnie w stabilnym $rodowisku. W miare
wzrostu zmiennos$ci $rodowiska informacja przekazywana przez ,kanat"
ulega zakitdceniom. W przetozeniu na jezyk ekologii zaktdcenia oznacza-
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ja wysokag przypadkowa $miertelno$¢ osobnikéw. Aby zakidcenia nie
uniemozliwiaty poprawnego odczytania informacji, zostaje ona powto-
rzong. Oznacza to, ze w populacjach zyjgcych w silnie losowo zmieniaja-
cym sie $srodowisku wzrasta znacznie rozrodczos¢ jako rekompensata du-
zych losowo strat. Zaktdcenia losowe, okreslane mianem szumu informa-
cyjnego, prowadza do wzrostu chaosu, czyli entropii kanatu informacyj-
nego. Margalef (1968) twierdzi, ze entropia w ekosystemie jest pro-
porcjonalna do ilosci energii przeptywajacej przez system w jednostce.
czasu. Stad ilos¢ energii przeptywajacej przez jednostke biomasy ekosys-
temu (E/B) wskazuje na poziom organizacji tego systemu jako kanatu in-
formacyjnego.

Sukcesja jest procesem samoorganizacji systemu ekologicznego. Pro-
ces ten polega na zastepowaniu elementéw mato wydajnych o znacz-
nym' poziomie entropii (wysokie P/B) przez elementy o coraz wigekszym
poziomie wydajnosci (coraz nizszy stosunek P/B). ROwnoczesnie w miare
postepu procesu sukcesji w ekosystemie wzrasta ilos¢ zakumulowanej
informacji. Ekosystem po prostu ,,uczy sie” zmiennosci srodowiska. Pro-
ces uczenia sie polega wedlug Margalefa (l.c.) na wzbogacaniu licz-
by elementéw. Jak bowiem wynika z praw cybernetyki, uktad cybernety-
czny o wiekszej liczbie elementéw jest bardziej odporny na nieprzewi-
dywane zaburzenia zewnetrzne.

Odum (1969) przedstawit zjawisko sukcesji w postaci bardziej ,,eko-
logicznej". Rozwo0j ekosystemu jest procesem uporzadkowanym i ukie-
runkowanym, a zatem mozliwym do przewidzenia. Przyczyna sukcesji.
autogenicznej jest dziatalnos¢ organizmoéw zywych, cho¢ czynniki srodo-
wiska moga okresla¢ kierunek, tempo i moment zakonczenia procesu.
Efektem sukcesji jest utworzenie biocenozy klimaksowej, czyli takiego
zestawu gatunkoéw, ktory jest w stanie réwnowagi ze Srodowiskiem
abiotycznym, a zarazem jest ukiadem najbardziej stabilnym w danych
warunkach srodowiska.

Obaj autorzy teorii sukcesji podkres$laja, ze ,,strategia” procesu suk-
cesji jest taka sama jak strategia ewolucji. Margalef (l.c.) uwaza,
ze ,celem” tej strategii jest staly wzrost ilosci informacji w rozwijaja-
cym sie systemie przy minimalizacji kosztéw utrzymania tej informaciji,.
natomiast Odum (l.c.) sugeruje, ze. ekosystem w toku sukcesji dazy
do wzrostu homeostazy, czyli mozliwie najwiekszej kontroli przez bioce-
noze czynnikéw abiotycznych ekosystemu.

2. Tabelaryczny model sukcesji ekosystemu

Najwazniejszg cze$¢ koncepcji Margalefa (1968) i Oduma
(1969), czyli hipotetyczne przewidywania zmian zachodzgcych w struk-
turze i funkcjonowaniu ekosystemu w toku sukcesji, przedstawiono w ta-
beli VIII. Tabele uzupetniono o tezy Margalefa (l.c.) nie ujete dotad
w formie tabelarycznej.
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TABELA VIII

Tendencje zmian charakterystyk ekosystemu i gatunkéw w toku sukcesji autogenicznej

wedlug Margalefa (1968) i Oduma (1969)

Trends to be expected in ecosystem and species characteristic in the course of succession

Lp.

Odum (1969) Margalef (1968)

Nazwa charakterystyki

Name of characteristic stadia inicjalne stadia finalne stadia inicjalne stadia finalne
initial stage final stage initial stage final stage
Energetyka zespotu — Community energetics
Biomasa mata duza
Biomass - - low high
(®)
Produkcja pierwotna mata duza
Primary production - - low high
®)
Produkcja brutto
(respiracja) rozna od ! zblizona do !
Gross production greater or approaches ! - o
(community respira- less than 1
tion)
(PR)
Rotacja biomasy wysoki niski wysoki niski
Biomass turnover high low high low
(7B)
Zakumulowana bio-
masa/jednostkowy
przeptyw energii niski wysoki niski wysoki
Biomass supported/ low high low high
/unit energy flow
(BE)
Produkcja pierwotna
netto (plon) wysoka niska
Nett community high low - -
production (yeld)
tancuchy pokarmowe  spasanie li- sieciowe de-  krotkie dhugie
nearne tritus
Food chains Linear grazing weblike short long
detritus
Wydajnos¢ produkcji  ilosciowa jakosciowa mata duza
Production efficiency  quantity quality low high

(PIA)



Lp.

10.

11.

12.

13.

14.

15.

16.

17.

18.
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cd. tab. VIII

Odum (1969)

Nazwa charakterystyki

Name of characteristic stadia inicjalne
initial stage

Catkowita materia

organiczna mato

Total organic matter small

Materia organiczna
nieczynna lub martwa
Inactive or dead
organic matter

Mineralne skadniki
pokarmowe
Inorganic nutriens

Ekstrabiotycz-
ne
extrabiotic

Struktura zespotu -

Liczba gatunkéw
Number of species

Réznorodno$¢ gatun-

kow mata
Species diversity low
Struktura dominacji mata
Equitability low
Réznorodnos¢ bio-

chemiczna mata
Biochemical diversity  low

Liczba nisz ekologicz-
nych
Number of niches

Warstwowos$¢ i hete-

rogenicznos¢ prze- stabo zorgani-

strzenna zowana
Stratification and poorly orga-
spatial heterogenity nized

Margalef (1968)

stadia finalne stadia inicjalne stadia finalne

final stage initial stage final stage
duzo .
large
mato duzo
- low high
intrabiotyczne
intrabiotic T -
Community structure
mata duza
- low high
duza mata duza
high low high
duza
high - -
duza mala duza
high low high
_ mata duza
low high
liczba struktur liczba struk-
dobrze zorga- przestrzen- tur przestrzen-
nizowana nych mata nych duza
well organized low number high number
of spatial of spatial
structures structures

Homeostaza ekosystemu — Overal homeostasis

Wspotzycie miedzy
komponentami
Internal symbiosis

nie rozwiniete
undeveloped

4 Studia Naturae ser. A27/Przyroda

rozwiniete
developed
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cd. tab. VIII

Odum (1969) Margalef (1968)

Lp.

19.

20.

21.

22.

23.

24,

25.

26.

Nazwa charakterystyki

Name of characteristic stadia inicjalne stadia finalne stadia inicjalne stadia finalne
initial stage final stage initial stage final stage
Utrzymywanie i kon- czes$¢ pozy- wszystkie
trola sktadnikéw po- wienia nie za- sktadniki po-
karmowych stabe dobre gospodarowa- karmowe kon-
na trolowane i
wykorzystane
Nutrient conservation  poor good part of nu- all nutrients
and control trients not utilized and
utilized controlled
Stabilnos¢ i fluktua- niska stabil-  silna stabil- fluktuacje sil- fluktuacje sta-
cje nosé nos¢ ne egzogenne be egzogenne
Stability and fluctua-  low stability  strong strong egzo-  weak egzoge-
tions stability genic fluctua- nic fluctua-
tions tions
Entropia wysoka niska wysoka niska
Entropy high low high low
Informacja niska wysoka niska wysoka
Information low high low high

Krazenie sktadnikow pokarmowych — Nutrient cycling

Cykle mineralne otwarte zamkniete

Mineral cycles open closed - -
Tempo wymiany

sktadnikéw pokarmo-

wych szybkie wolne

Nutrient exchange rapid slow - -
rate

Rola detrytusu mato istotna  wazne

Role of detritus unimportant  important - -

Biologia i adaptacja gatunkéw -- Biology and adaptation of species

Specjalizacja nisz szeroka waska brak integra-  silna integra-
cji gatunku z  cja gatunku
biocenoza, z biocenoza,
eurybionty stenobbnty

Niche specialization broad narrow weak integra- strong inte-
tion of species gration of spe-
in biocenosis,  cies in bioce-
eurybiotic nosis, stenobio-
species tic species



Lp.

217.

28.

29.

30.

3L
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cd. tab. VIII

Odum (1969) Margalef (1968)

Nazwa charakterystyki
Name of characteristic

stadia inicjalne

stadia finalne

stadia inicjalne

stadia finalne

initial stage final stage initial stage final stage
Wielko$¢ organizmu mate duze mate duze
Size of organism small large small large
Diugos$¢ zycia i ztozo-  krétkie diugie krétkie diugie
nos¢ cykli proste ztozone
Life longevity and short long complex  short long
complexity simple
Zdolno$¢ nasion do
rozprzestrzeniania _ _ silna staba
Dispersion ability strong weak
Liczba potomstwa produkcja produkcja duza, ochron- mata, ochron-
i jego ochrona iloSciowa jakos$ciowa na staba na silna
Number of offspring production production high, protec- small, protec-
and its protection quantitative qualitative tion weak tion strong

Rodzaj strategii

selekcja typu

selekcja typu

dynamiczny

stabilizujacy

selekcyjnej Wl WK typ selekcji typ selekcji
Kind of selection "r"-selection "K"-selection  dynamic se- stabilizing
lection selection

strategy

Autorzy teorii sukcesji podkre$laja, iz przedstawione w tabeli ten-

dencje zmian charakterystyk ekosystemu to tendencje najbardziej praw-
dopodobne. Znaczy to, iz tendencje te powinny wystepowaé¢ w przewa-
zajacej wiekszosci proceséw sukcesji lub w ramach jednego procesu
obejmowac bedg najwiekszg liczbe gatunkéw. Warto réwniez podkreslic,
iz autorzy nie wypowiadajg sie na temat korelacji miedzy poszczegdélny-
mi charakterystykami ekosystemu. Margalef (l.c) jedynie sugeruje
dodatnig korelacje miedzy biomasg a r6znorodnoscig gatunkéw w bioce-
nozie oraz miedzy réznorodnoscig a stabilnoscig biocenozy.

3. Krytyka koncepcji sukcesji Margalefa i Oduma

Nowa koncepcja sukcesji spotkata sie z duzym zainteresowaniem eko-
logéw. Jednak w miare systematycznego zestawiania danych oraz w wy-
niku przemyslen teoretykow, koncepcja poddana zostata surowej i wie-
lokierunkowej krytyce. Zastrzezenia i watpliwosci badaczy budzity na-
stepujace kwestie:

4%
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a) Niezgodnos$¢ przebiegu badanych w réznych ekosystemach charakte-
rystyk z teoretycznymi przewidywaniami modelu

Badania charakterystyk energetycznych w wielu ekosystemach na
réznych grupach organizmow dowiodty, ze zmiany biomasy, produkcji,
rotacji biomasy czy tez wydajnosci produkcji przebiegaja odmiennie od
przewidywan modelu (m.in. Gtowvacinski, Weiner 1977, Jan-
kowska, Witkowski 1978, Odum 1969, WWhittaker 1965,
1966). Podobna niezgodnos¢ przebiegu zmian charakterystyk z przewidy-
waniami modelu stwierdzono w przypadku charakterystyk struktural-
nych: liczby gatunkéw, réznorodnosci gatunkdéw i struktury dominacji
(m.in. Foster 1975 Green 1972, Jankowska, WitkowskKi
1978, Loucks 1970, Nicholson, Monk 1974, Shure, Rags-
dale 1977, Tramer 1975 Whittaker 1975).

Rozwazania dotyczgce zmian stabilnosci biocenozy w toku sukcesji
rozwinety sie w dwu kierunkach. Znaczna grupa badaczy zajeta sie usci-
Slaniem pojecia stabilnosci ekosystemu (por. Jacobs 1974, May 1973,
Olson iin. 1974 i Orians 1974), inni natomiast wykazali empirycz-
nie, ze stabilno$¢ ekosystemu nie zawsze wzrasta w toku sukcesji (Horn
1975h, Hurd i in. 1971, Witkowvski 1973, 1978b). Wykazano row-
niez w toku badan empirycznych, ze zmiany strategii selekcyjnej i jej
korelatow (Pianka 1970) w toku sukcesji przebiegaja odmiennie od
przewidywan modelu Margalefa i Oduma (Gtowacinski,
Weiner 1977, Kluyvwver 1966).

Ostatecznie w krytycznym przegladzie pismiennictwa dotyczacego
sukcesji ekologicznej Drury i Nisbet (1973) wykazali, ze trudno
znalez¢ takg charakterystyke ekosystemu czy gatunku, ktorej przebieg
w toku sukcesji bylby we wszystkich badanych szeregach sukcesyjnych
zgodny z zatozeniami teorii Margalefa i Oduma.

b) Niezgodnos¢ relacji przewidywanych z modelu Margalefa i Oduma
Z rzeczywistym przebiegiem korelacji wielu charakterystyk

Margalef (I.c) i Odum (l.c.) nie utrzymywali, ze wszystkie cha-
rakterystyki, ktorych wartosci liczbowe w toku sukcesji ulegajg zwiek-
szaniu, muszg by¢ skorelowane dodatnio. Twierdzili jednak, ze niektére
z nich powinny by¢ dodatnio skorelowane, m.in. biomasa i produkcja,
biomasa i r6znorodnos$¢ gatunkéw (Margalef l.c., Odum l.c.). Po-
nadto zgodnie z przewidywaniami koncepcji strategii selekcyjnej gatun-
kow (MacArthur, Wilson 1967, Pianka 1970) takie charakte-
rystyki biocenozy, jak réznorodnos¢, stabilnos¢, srednia wielkos¢ ciata
osobnika czy liczba nisz ekologicznych, powinny by¢ skorelowane do-
datnio ze zwiekszeniem udziatu K-strategéw. Badania empiryczne wyka-
zaty, ze produkcja biomasy nie koreluje dodatnio z réznorodnoscig gatun-
kow (MWhittaker 1965, 1966), ponadto przewaga K-strategii w toku
sukcesji moze by¢ ujemnie skorelowana z charakterystykami struktural-
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nymi — liczbg gatunkéw, réznorodnoscig i strukturg dominacji (Wit-
kowski 1978b).

Jednak najbardziej zaciekle dyskusje ekologow wywotata dodatnia
zaleznos$¢ miedzy stabilnoscig a réznorodnoscig gatunkow. May (1973)
testujagc rozmaite modele ekosystemow pod katem relacji miedzy rézno-
rodnoscig a stabilnoscig wykazat, iz w kazdym z badanych modeli wzrost
liczby elementow (gatunkow) prowadzi do zmniejszenia stabilnosci ukta-
du. Niemal rownoczesnie wykazano empirycznie (Hurd i in. 1971, Wit-
kowvski 1973) ujemng korelacje miedzy réznorodnoscig a stabilnoscig
roznych grup gatunkéw w toku sukcesji. Powyzsze rozwazania oraz dane
empiryczne podwazajg jedno z podstawowych zatozen krytykowanej kon-
cepcji sukcesji, ze wzrost ilosci informacji zgromadzonej w ekosystemie
(jej odpowiednikiem jest r6znorodnos¢ gatunkow) powoduje wzrost sta-
bilnosci tego systemu.

¢) Tautologiczny charakter koncepcji sukcesji Oduma (l.c.)

Peters (1976) zwrdcit uwage, ze szereg charakterystyk przedsta-
wionych w modelu Oduma (1969) stanowi réwnoczesnie zatozenia od-
rozniajgce proces sukcesji od innych proceséw ekologicznych. Do cha-
rakterystyk, ktore wynikajg z zatlozenh modelu Oduma, Peters (l.c.)
zaliczyt wzrost w toku sukcesji stosunku B/E. Takze wzrost ilosci infor-
macji i relacji symbiotycznych w toku sukcesji jest zatozony w definicji
sukcesji podanej przez Oduma (l.c.). Autor krytyki modelu wskazuje,
ze rowniez dalsze charakterystyki mozna wyprowadzi¢ logicznie z prze-
stanek definicji. Uwagi dotyczace tautologicznego charakteru niektorych
charakterystyk sukcesji przedstawit rowniez Frank (1968).

d) Oparcie zjawiska sukcesji na poziomach organizacji biologicznej eko-
systemu, biocenozy i zespotu i niedopasowanie teorii sukcesji do teorii
doboru naturalnego

Teoria ekologiczna nie jest rownomiernie rozwinieta (por. Collier
i in. 1978, Czarnowski 1978). Poziomy organizacji biologicznej osob-
nika czy populacji sg tatwo rozpoznawalne, a obejmujaca je teoria jest
W znacznym stopniu zmatematyzowana. Poziomy organizacji ekosyste-
mu, biocenozy, a zwilaszcza zespotu majg rozmyte granice (por. VWhit-
taker 1975), ich opis za$ jest opisem stownym z niewielkim udziatem
modeli matematycznych. Warto podkresli¢, iz czes¢ badaczy kwestionuje
nawet poziomy organizacji biologicznej biocenozy i zespotu (por. Horn
1974, 1975a, 1978, Pickett 1976, Whittaker 1975). Oparcie teorii
sukcesji na poziomach organizacji gorzej poznanych powoduje wtorna
prymitywizacje teorii sukcesji i wprowadza réwnoczesnie chaos do teorii
ekologicznej (por. Horn 1974). Zamieszanie wynika stad, iz obaj auto-
rzy koncepcji sukcesji nawigzuja do wyraznych podobienstw miedzy zja-
wiskami sukcesji a zjawiskami i procesami ewolucyjnymi. Nikt nie ne-
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guje ewolucji catej biosfery i jej elementéw (por. Whittaker i Le-
vin 1977), jednak na polu ekologii jedyng dobrze udokumentowang kon-
cepcjg ewolucyjng jest teoria doboru naturalnego (Darwwin 1859) ope-
rujaca na poziomie osobnika lub populacji (tomnicki 1970). Przekazy-
wanie informacji niegenetycznych, np. struktury ekosystemu, jest jedy-
nie hipoteza nie udokumentowang, podobnie jak stwierdzenie, ze ekosys-
tem ,,uczy sie” zmian $rodowiska (Margalef 1968). Dlatego tez Dru-
ry i Nisbet (1973) ostro zaatakowali koncepcje sukcesji wiasnie ze
wzgledu na oparcie jej na niejasno sprecyzowanych poziomach organiza-
cji biologicznej. Autorzy ci piszg, ze przyszia teoria sukcesji, jezeli ma
by¢ koncepcja spbdjna z najsilniejsza koncepcja ekologiczng — teorig do-
boru naturalnego — musi opiera¢ sie na poziomie organizmu, fizjologicz-
nym, czy nawet komorki, a nie na wyltaniajacych sie dopiero wasciwos-
ciach populacji czy zespotdéw. Podobne stanowisko zajmuje Horn (1974,
1978).

e) Koncepcja sukcesji Margalefa i Oduma jest opisem zewnetrznym zja-
wiska, a nie koncepcja wyjasniajaca jego mechanizmy.

Wielu krytykéw koncepcji Margalefa i Oduma zwraca uwa-
ge, ze autorzy ci jedynie marginesowo interesujg sie podstawowym zja-
wiskiem sukcesji, tzn. procesem wymiany gatunkow. Mechanizm tego
procesu jest wedtug nich (Horn 1974, 1975a, 1975b, 1978, Usher
1979) podstawa do wyjasnienia i rozumienia zjawiska sukcesji.

f) Model sukcesji opiera sie na bardzo skapych danych empirycznych.

Drury i Nisbet (1973) oraz Collier iin. (1978) zwracajg uwa-
ge, ze model sukcesji Margalefa i Oduma opiera sie przede
wszystkim na badaniu sukcesji w ekosystemach lesnych strefy umiarko-
wanej. Oznacza to, ze przedstawione sformutowania nie majg charakteru
ogolnego, bo nie zostaly wystarczajgco wytestowane. Ponadto Collier
i in. (1978) wykazali, ze najwiecej informacji pochodzi od badaczy roslin-
nosci, a nawet wyltacznie grupy gatunkéw roslin, np. drzew. Ws$rod zwie-
rzat najlepiej zbadane sg zmiany awifauny w toku sukcesji ekosystemu,
inne grupy organizméw badane byty sporadycznie. Autor niniejszej pra-
cy stwierdzit, ze istnieje zaledwie kilka prac (Whittaker 1965 Su-
kacev i Dylis 1964), ktorych autorzy badali zmiany charakteru, stru-
ktury i funkcjonowania roslin i wybrane grupy zwierzat w toku sukcesji
w jednym ekosystemie.

g) Czy ekosystem jest systemem cybernetycznym?

Pytanie to zadali w tytule swej pracy Engleberg i Boyarsky
(1979) i odpowiedzieli na nie negatywnie. Autorzy ci twierdza, iz istnie-
ja dwie cechy systemu cybernetycznego, ktérych ekosystem nie posia-
da. Pierwszg z nich jest transformacja informacji, drugg — niewielkie
koszty energetyczne systemu sterujgcego. W systemie cybernetycznym,
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jakim niewatpliwie jest organizm zywy, obie cechy sg Swietnie widoczne,
natomiast w ekosystemie takich cech dotgd nie wykryto.

Nalezy podkres$li¢, iz zaprzeczenie jednego z fundamentalnych zato-
zen teorii sukcesji Margalefa i Oduma nie zostato jednoznacznie
potwierdzone wynikami badan empirycznych. Jezeli jednak w S$wietle
tych badan hipoteza Engleberga i Boyarsky'ego (l.c.) zosta-
nie potwierdzona, spowoduje to automatyczne odrzucenie dyskutowanej
teorii sukcesji.

Na zakonczenie nalezy jednak podkresli¢, iz koncepcja sukcesji Mar-
galefa i Oduma, mimo krytyki, stanowi nadal wiodacg koncepcjg
teoretyczng (por. Collier iin. 1978, Emlen 1973, Tansky 1976,
Matsuno 1978, Trojan 1977). Nie stworzono jak dotad teorii kon-
kurencyjnej, natomiast w miare rozwoju badan nad sukcesjg narasta licz-
ba pytan, na ktére nie znaleziono odpowiedzi (Connell, Slatyer
1977).

V. Dyskusja

1. Wptyw siedliska, gospodarki lesnej i metodyki pracy na wyniki badan

W przypadku badania tak ré6znorodnego zjawiska przyrodniczego, ja-
kim jest sukcesja ekologiczna, przy poréwnywaniu uzyskanych wynikow
z rezultatami badan innych autoréw, nasuwa sie pytanie, w jakim stopniu
czynniki Srodowiska, gospodarka cztowieka czy metodyka badan wpty-
nety na osiggniete rezultaty.

W celu mozliwie najwigkszego ujednolicenia warunkéw siedliska ba-
danych powierzchni przy ich wyborze kierowano sie licznym wystepo-
waniem w warstwie roélin zielnych Aegopodium podagraria, gatunku do-
minujgacego w runie wyrédznionej przez Denisiuka i Medwecka-
-Kornas (1976) facji gradu. Przeprowadzone p6zniej badania gleby na
tych stanowiskach, na ktérych badano roslinno$¢ warstwy zielnej i drze-
wostan, potwierdzity trafno$¢ wyboru powierzchni (Langer rkps). Gle-
by na badanych stanowiskach réznig sie wprawdzie typologicznie (gleby
brunatne wystepujg na stanowiskach 1, 3, 6, 7, za$ czarne ziemie stwier-
dzono na stanowiskach 2, 4 i 5), jednak w warstwach préchniczo-mineral-
nych struktura gleby, jej porowatos$¢, a co najwazniejsze — ilo$¢ dostep-
nych dla organizméw biogenéw — w obydwu typach gleb jest zblizona.

Obserwacje zjawiska sukcesji mozna prowadzi¢ trzema sposobami
(Drury, Nisbet 1973): poprzez badanie w okreslonych odstepach
czasu jednej powierzchni ustabilizowanej pod wzgledem czynnikdéw sied-
liskowych i fizjograficznych, poprzez badanie w okreslonych odstepach
czasu jednej powierzchni podlegajacej zmianom klimatycznym lub in-
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nych czynnikéw $rodowiska i poprzez obserwacje w tym samym czasie
na kilku poréwnywalnych powierzchniach. Powierzchnie te reprezentuja
w zamysle badacza kolejne etapy procesu sukcesji odpowiadajgce zmia-
nom zachodzacym na jednej powierzchni w miare uptywu czasu. W ni-
niejszej pracy zastosowano gtéwnie trzecig metode badan. Badania awi-
fauny (Gtowacinski 1975b, Glowacinski, Weiner 1977)
prowadzono metodg kombinowang, tzn. wybrano w terenie kilka poréow-
nywalnych powierzchni, ktére badano przez kilka lat. Jak wynika z tych
badan, kilkuletnie tendencje zmian parametréw obserwowanych na po-
szczegoOlnych powierzchniach pokrywaty sie z ogolng tendencjg zmian
obserwowanych przez poréwnanie powierzchni (Gtowacinski rkps).

Wydaje sie, ze najwiekszy wptyw na wiarygodnos¢ wynikéw badan
miata gospodarka lesna. Dziatania gospodarcze podzieli¢ mozemy na te,
ktore bezposrednio wplywaja na rozpoczecie sukcesji i jej przebieg, oraz
dziatania ditugofalowe, ktore wptywajg deformujgco na strukture czy
funkcjonowanie biocenozy lesnej. Do dziatann bezposrednich zaliczy¢ mo-
zemy takie prace hodowlane i agrotechniczne, jak wyrab drzewostanu,
zaorywanie powierzchni zrebu, zakladanie uprawy nowego drzewostanu
oraz trzebiez i ciecia pielegnacyjne w drzewostanie. Do dziatan dtugofalo-
wych zaliczono state, wiele setek lat trwajace, eliminowanie z lasu drzew
obumierajacych i martwych, co powoduje staty brak martwego drewna
w lesie. Innym czynnikiem deformujacym jest wprowadzanie nowych ga-
tunkéw zwierzat. W przypadku Puszczy Niepotomickiej skutecznie intro-
dukowano do zespotéw awifauny bazanta Phasianus colchicus (Gtowa-
cinski 1975a).

Proces sukcesji wtérnej na obszarach lesnych jest inicjowany przez
usuniecie drzewostanu. Znane sg naturalne zjawiska gwattownego znisz-
czenia drzewostanu, spowodowane przez np. huragany, pozary lasu, gwat-
towne ataki szkodnikéw, powodzie itp. Wspoétczesnie znaczna cze$¢ ba-
daczy sukcesji utrzymuje, ze w warunkach naturalnych procesu usunie-
cie drzewostanu jest oczywista konsekwencjg jego wzrostu, dlatego tez
zjawiska sukcesji nie nalezy traktowac jako procesu kierunkowego, lecz
jako proces cykliczny (Horn 1974, 1978, Lindeman 1966, Loucks
1970). Pewien tad w rozwazaniach na ten temat wprowadza Whitta-
ker (1975). Autor ten badajac strukture wiekowag dwu drzewostanéw —-
debowego (Quercus alba) i Swierkowego (Picea rubens) — wykazat, ze
w drzewostanie debowym ubytki osobnikéw w starszych klasach wieku
sg uzupetniane przez staty przeptyw osobnikéw z mtodszych do starszych
klas wieku, dlatego tez struktura wiekowa tego drzewostanu jest stala
i jedynie katastroficzne dziatanie czynnikéw zewnetrznych moze ja zbu-
rzy¢. W przypadku drzewostanu swierkowego silny rozrost koron drzew
panujgcych uniemozliwia reprodukcje drzewostanu. Proces reprodukcji
rozpoczyna sie dopiero po zniszczeniu drzew panujacych. Niszczenie pa-
nujgcego drzewostanu nastepuje zatem co pewien czas.
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Rozwazania powyzsze wyjasniajg, czym jest dla biocenozy gradu wy-
rgb drzew. Nie jest to, jak sugerujg niektérzy autorzy, odpowiednik cy-
klicznego naturalnego zniszczenia drzewostanu, po ktérym nastepuje re-
produkcja, lecz odpowiednik rzadkiego w naturze acz mozliwego zjawi-
ska katastroficznego typu wiatrotomu. Katastrofa ta obejmuje catg bio-
cenoze, tacznie z organizmami zyjacymi w glebie (Gorny 1975, Szu-
jecki 1971).

We wspotczesnej gospodarce lesnej zrab zostaje poddany zabiegom
agrotechnicznym przygotowujagcym wprowadzenie nowej generacji drze-
wostanu. Podstawowym zabiegiem jest tu pasowe zaorywanie powierzch-
ni. Powstate w ten spos6b pasy odstonietej gleby utatwiajg introdukcje
nowych gatunkéw roslin. Wsrdd nielicznej grupy badaczy zajmujgcych
sie sktadem gatunkowym roslinnosci na zrebach Markowski (1971)
sugeruje znaczny wplyw tego zabiegu na wzrost liczby gatunkdéw. Na-
tomiast badania Dziubattowskiego (1918) dowiodty, ze w zbio-
rowisku powstatym w pierwszym roku po wyrebie drzewostanu lasu lis-
ciastego wielogatunkowego liczba gatunkéw roslin warstwy zielnej zna-
cznie wzrosta, mimo niestosowania zabiegdéw agrotechnicznych. W kolej-
nym roku, kiedy zabiegi takie stosowano, nastgpit dalszy wzrost liczby
gatunkow roélin tej warstwy. Zestawienie wynikow badar obu cytowa-
nych autorow dowodzi, ze zaorywanie zrebu niewatpliwie utatwia imi-
gracje nowych gatunkdéw roélin, jednak nie ma decydujgcego wptywu na
wzrost liczby gatunkow ros$lin warstwy zielnej na zrebach.

Nastepny w kolejnosci zabieg hodowlany — sadzenie mtodych drzew
— wydaje sie najbardziej deformowac¢ obserwowany proces sukcesji. Jak
wynika z obserwacji wielu badaczy (Horn 19753, Obminski 1977,
Stawinski 1950), w naturalnym procesie odnowienia drzewostanu
znaczng role odgrywajg gatunki drzew i krzewow tzw. lekkonasiennych,
fatwo rozprzestrzeniajagcych sie na duze odlegtosci, natomiast niewy-
trzymatych na zacienienie. Gatunki te przez pewien czas dominujg w drze-
wostanie i dopiero w wyniku konkurencji z pojawiajacymi sie pOzniej
gatunkami drzew biocenoz klimaksowych ustepujg z drzewostanu (por.
Horn 1975a). Proces wymiany gatunkéw drzew jest zatem integralng
czescig procesu sukcesji wtérnej biocenozy leSnej. Dlatego tez sztuczne
wprowadzenie w inicjalnej fazie sukcesji gatunkéw drzew charaktery-
stycznych dla biocenoz klimaksowych jest istotng deformacjg przebiegu
sukcesji. Nalezy przypuszczac, ze dzieki eliminacji fazy procesu, w ktorej
w fitocenozie dominujg gatunki tzw. lekkonasiennych drzew i krzewdw,
caty proces sukcesji ulegt skroceniu i przyspieszeniu.

Dalszym zabiegiem dokonywanym stale w drzewostanach hodowla-
nych jest tzw. trzebiez i ciecia pielegnacyjne, czyli eliminowanie okazéw
stabszych i chorych w celu zwiekszenia wydajnosci produkcji catego
drzewostanu. Zabieg ten jest odpowiednikiem naturalnego procesu elimi-
nacji drzew. Drzewa ostabione i zamierajgce stanowig baze pokarmowa
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owaddéw kambio- i ksylofagébw. Wyniki przeprowadzonych badan suge-
rujg (Starzyk, Witkowski 1982), ze wiekszo$¢ gatunkéw tej gru-
py posiada wystarczajacg baze pokarmowg w badanych drzewostanach.
Dlatego tez wptyw trzebiezy i cie¢ pielegnacyjnych na przebieg sukcesji
wtornej w badanych grupach organizméw nalezy uzna¢ za nieistotny.

Dziatania dtugoterminowe polegajgce na statym wywozie drewna z la-
su majg istotny wptyw na sktad gatunkowy kambio- i ksylofagow, szcze-
gélnie w drzewostanach starszych. Wielowiekowa eliminacja materiatu
odzywczego doprowadzita do sytuacji, w ktorej gatunki owaddéw odzy-
wiajgce sie martwym drewnem ograniczone sg w naszym kraju pra-
wie wytgcznie do resztek laséw naturalnych w parkach narodowych i re-
zerwatach przyrody (Pawtowvski 1960, 1961). Stad wniosek, ze opi-
sane w niniejszej pracy charakterystyki zespotéw kambio- i ksylofagéw
sg w pewnym, trudnym do okreslenia stopniu, zmienione w wyniku eli-
minacji szeregu gatunkéw charakterystycznych dla naturalnych, dojrza-
tych biocenoz leSnych (Starzyk 1977).

Inng deformacjg biocenoz Puszczy Niepotomickiej, wplywajacg na
przebieg zmian parametrow w zespotach ptakéw, jest wprowadzenie do
puszczy bazanta. Gatunek ten wystepuje do$¢ licznie w inicjalnych sta-
diach sukcesji i, jak wynika z badan Gtowacinskiego i Weine-
ra (1977), jego obecno$é wyraznie deformuje warto$¢ niektérych para-
metrow tej fazy sukcesji ptakow.

Jednak nalezy podkresli¢, ze mimo stwierdzonych deformacji bada-
nego procesu sukcesji wyniki badan innych autorow nad sktadem gatun-
kowym i bogactwem gatunkéw na zrebach (Dziubattowski 1918,
Halastra rkps, Markowski 1971, Nowak rkps) w tym samym
lub pokrewnym zbiorowisku roslinnym potwierdzajg wyniki uzyskane
w toku niniejszych badan. Badania Witkowskiego (1969) oraz
Jankowskiej i Witkowskiego (1978) nad sukcesja tgki Arrhe-
natheretum elatioris potwierdzajg silng zbiezno$¢ sktadu gatunkowego
warstwy zielnej i zespotow ryjkowcow z roslinnoscig i zespotami ryjkow-
cOw pierwszych trzech stanowisk niniejszego szeregu sukcesyjnego (1—
15 lat). Podobnie zestawienie sukcesji ptakéw w toku rozwoju lasu w roz-
nych zbiorowiskach dokonane przez Gtowacinskiego (1975b) zo-
brazowato, iz proces sukcesji badany w gradach Puszczy Niepotomickiej
wykazuje wyrazne podobienstwo do innych opisanych sukcesji awifauny.

2. Test hipotetycznych przewidywan modelu sukcesji Margalefa i Oduma
a. Przebieg zmian charakterystyk
Przed przystgpieniem do zestawiania wynikow niniejszych badan z hi-

potetycznymi przewidywaniami modelu Margalefa i Oduma war-
to rozwazy¢ teoretyczne mozliwosci interpretacji uzyskanych wynikow.
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Dwa rozwigzania sg szczegOlnie interesujgce. Zat6zmy, ze grupy bada-
nych gatunkéw sg wzajemnie autonomiczne. W takim przypadku nalezy
sie spodziewag, iz zmiany wiodacych charakterystyk w obrebie grupy be-
da pociggaly za sobg analogiczne zmiany innych charakterystyk (por.
Pianka 1970), przy czym tempo i kierunek tych zmian moga by¢ w kaz-
dej grupie odmienne. W konsekwencji oczekiwa¢ nalezy licznych istot-
nych korelacji miedzy charakterystykami w obrebie kazdej z grup ga-
tunkoéw, zas$ braku lub sporadycznych korelacji miedzy analogicznymi
charakterystykami nalezgcymi do réznych grup gatunkéw. Dalszym kro-
kiem postepowania bedzie okreslenie, ktdre z badanych grup nalezg do
ekspansywnych, ktdre natomiast do ustepujgcych. Jezeli charakterysty-
ki grup ekspansywnych beda zmienia¢ sie zgodnie z przewidywaniami
modelu, a charakterystyki grup ustepujacych przeciwstawnie do nich,
wowczas nalezatoby uznaé, iz wyniki badan potwierdzajg stusznos$¢ prze-
widywan testowanego modelu.

Drugie rozwigzanie zaktada, iz analogiczne charakterystyki réznych
grup gatunkéw zmieniaja sie w podobnym tempie i kierunku i sg wza-
jemnie skorelowane. Natomiast charakterystyki w obrebie grupy nie sg
skorelowane lub sg zwigzane stabo. Taki przebieg zmian charakterystyk
upowazniatby do stwierdzenia, iz zmiany te sg ,,sterowane" przez bioce-
noze i bytby idealnym potwierdzeniem zaréwno zatozen, jak i przewidy-
wan modelu sukcesji Margalefa i Oduma.

Rozwazania powyzsze stanowig wyidealizowane uproszczenie, ktore
pozwala przewidzie¢ te rozwigzania, ktore jednoznacznie potwierdzajg
koncepcje Margalefa i Oduma. Réwnoczesnie z rozwazan tych
wynika, iz badanie relacji miedzy charakterystykami jest réwnie istotne
jak badanie przebiegu poszczegélnych charakterystyk w toku sukcesji.

Badania korelacji miedzy charakterystykami dowiodty (tab. 1I—VII),
iz zaleznosci miedzy charakterystykami w obrebie grupy organizmow sg
znacznie silniejsze (ok. 30% relacji jest istotne statystycznie) od relacji
miedzy analogicznymi charakterystykami nalezagcymi do réznych grup
organizmoéw (mniej niz 10% korelacji istotnych statystycznie). Zgodnie
zatem z przeprowadzonymi wyzej rozwazaniami nalezy przyja¢, iz po-
szczegoblne grupy gatunkow sg wzajemnie silnie izolowane. Przyjmujemy
zatem hipoteze pierwsza.

Dalszym krokiem analizy zebranego materiatu jest okreslenie, ktére
z badanych grup organizmow sa w toku sukcesji ,,ekspansywne", ktore
natomiast ustepujg z biocenozy. Wydaje sie, iz najwiasciwszym kryte-
rium ekspansywnosci grupy gatunkow jest analiza stanu biomasy i row-
noczesna analiza bogactwa gatunkowego grupy. Grupg ekspansywng be-
dg te organizmy, ktdre w toku sukcesji rownoczesnie zwiekszajg swa bio-
mase i liczbe gatunkéw, grupa ustepujgca bedzie sie zachowywac prze-
ciwnie. Analiza badanych grup organizméw wykazata, iz w toku sukce-
sji wzrasta jedynie biomasa drzewostanu (tab. I). Biomasa roslin warstwy
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zielnej ulega zmniejszeniu, natomiast biomasa ryjkowcow i ptakow jest
najwyzsza w posrednich stadiach procesu (tab. 1). Na podstawie wzrostu
zageszczenia kambio-ksylofagbw mozna przypuszczaé, iz ich biomasa
w toku sukcesji wzrasta, jednak w przypadku tej grupy owaddw uwzgled-
ni¢ nalezy réwniez $rednig wielko$¢ ciata osobnika. Parametr ten najwyz-
sze wartosci osigga w inicjalnych stadiach sukcesji biocenozy (tab. I).

Liczbe gatunkdw i réznorodno$¢ zwiekszajg w toku sukcesji jedynie
ptaki (tab. I). R6znorodnos¢ gatunkow rosdlin i ryjkowcow jest najnizsza
w posrednich stadiach sukcesji, natomiast wskaznik r6znorodnosci kam-
bio-ksylofagow nie ulega w toku sukcesji istotnym zmianom (tab. II).
Zbadanie zmian liczby gatunkéw drzew i réznorodnosci drzewostanu
jest niemozliwe wskutek tego, ze na wszystkich stanowiskach drzewo-
stan zostat posadzony sztucznie.

Podsumowujgc: w ocenie dwu kryteriéw, zadna z badanych grup or-
ganizmdw nie jest jednoznacznie ekspansywna lub ustepujaca. Pozostaje
zatem przyjac, iz status sukcesyjny kazdej z nich jest podobny.

Dalszy krok w testowaniu hipotezy Margalefa i Oduma, to
stwierdzenie, czy wiekszo$¢ charakterystyk w poszczegélnych grupach
organizmow potwierdza przewidywania modelu, czy tez jest z nimi sprze-
czna.

Poniewaz tendencje zmian charakterystyk opisanych w modelu
Oduma i interpretacjach innych badaczy sukcesji (np. Loucks
1970) sg przedstawione w postaci prostoliniowej, w niniejszej pracy nie
dzielono ich na te, ktére zmieniajg sie asymptotycznie i te, ktérych prze-
bieg zblizony jest do prostoliniowego.

Margalef (l.c) pisze, ze biomasa i produkcja biocenozy w toku
sukcesji wzrasta (tab. VIII). W badanych grupach organizméw jedynie
biomasa i produkcja drewna i lisci drzew wzrastaty w toku sukcesji (ryc.
18). Biomasa roslin warstwy zielnej, ptakéw i ryjkowcow, a takze pro-
dukcja roslin warstwy zielnej, produkcja masy zielonej oraz produkcja
ptakéw zmienialy sie niezgodnie z przewidywaniami Margalefa (l.
c.). Z tabeli Oduma (L c.) wynika, ze rotacja biomasy w toku sukcesji
zmniejsza sie (tab. VIII). W badanym szeregu sukcesyjnym, zgodnie
z twierdzeniami modelu, zmieniata si¢ jedynie rotacja biomasy drewna,
przebieg zmian dwoch innych charakterystyk — rotacji biomasy lisci
drzew oraz ptakow byt inny (ryc. 18). U ptakéw badano réwniez wydaj-
nos¢ produkcji. Charakterystyka ta wedlug Margalefa powinna w
toku sukcesji stale wzrasta¢, podobne sugestie wysuwa Odum (tab.
VIII). Trend zmian wydajnosci produkcji ptakéw w toku sukcesji jest
przeciwstawny do zatozonego przez autorOw teorii (ryc. 18).

Wedtug tabeli Oduma (tab. VIII) spasanie masy roslinnej przez
fitofagi powinno w toku sukcesji zmniejsza¢ sie, ustepujgc miejsca roz-
ktadowi przez organizmy detritofagiczne. Badanie spasania drewna, lisci
drzew oraz lisci roslin warstwy zielnej wykazato, ze jedynie zmiany spa-
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sania lisci drzew w toku sukcesji przebiegaty odmiennie od zatozen mo-
delu (ryc. 18).

Wartosci parametrow charakteryzujgcych strukture biocenozy —
liczba gatunkéw, réznorodnos$¢ gatunkoéw oraz struktura dominacji —
powinny w toku sukcesji wzrasta¢ (tab. VIII). Liczba gatunkéw wzrasta-
ta w toku sukcesji w zespotach ptakdéw i kambio-ksylofagéw. W dwu po-
zostatych grupach — roslinach warstwy zielnej oraz zespotach ryjkow-
cow — liczba gatunkéw zmniejszata sie w toku sukcesji. Réznorodnosc
gatunkoéw i ich struktura dominacji zwiekszala sie jedynie w zespotach
ptakow, w pozostatych trzech badanych grupach gatunkéw obie charak-
t1e8|;ystyki zmieniaty sie odmiennie od przewidywan modelu sukcesji (ryc.

Uwarstwienie i rozklad przestrzenny badanych grup gatunkoéw po-
winny w toku sukcesji wzrasta¢ (tab. VIII). W dwu grupach organizmoéw
— w drzewostanie i w zespotach ptakéw — nastepuje wyrazny wzrost
komplikacji struktury przestrzennej, natomiast zespoty ryjkowcow w to-
ku sukcesji charakteryzuje stopniowe upraszczanie tej struktury (ryc.
18). Badania wybranych cech dotyczgacych biologii i strategii selekcyj-
nej gatunkow w toku sukcesji dowiodty, ze zgodnie z przewidywania-
mi teorii w zespotach ryjkowcéw w toku sukcesji wzrasta specjalizacja
pokarmowa. Inna charakterystyka — $rednie rozmiary ciala osobnika.
Ulegajg one wedtug autoréw koncepcji sukcesji statemu zwiekszaniu
w miare postepowania procesu (tab. VIII). Stwierdzono, ze w trakcie suk-
cesji wzrasta jedynie $rednia pier$nica drzewa w drzewostanie i $rednia
biomasa osobnika w zespotach ryjkowcow. Natomiast zmiany Srednich
rozmiaréw ciata ptakow i owadéw kambio-ksylofagow oraz $redniej wy-
sokosci rosliny w warstwie zielnej przebiegaty inaczej od przewidywan
autordw teorii (tab. VII).

Zmiany strategii selekcyjnej gatunkéw badano w dwu grupach orga-
nizmow. Wsrdd roslin warstwy zielnej, gdzie przewage r-strategii wyzna-
czatl znaczny udzial w biomasie tej warstwy gatunkow terofitycznych
oraz w zespotach ptakéw, gdzie badano stosunek liczbowy gatunkow
charakteryzujacych r-strategie do K-strategéw. W obu grupach organiz-
mow zmiany strategii selekcyjnej gatunkéw byly w toku sukcesji nie-
zgodne z przewidywaniami modelu sukcesji (ryc. 18 i tab. VIII).

Ostatnig badang charakterystyka byto nasilenie zwigzkéw bioceno-
tycznych sprawdzane w trzech grupach organizméw — ros$linach warst-
wy zielnej, zespotach ptakéw i kambio-ksylofagéw. We wszystkich trzech
przypadkach w toku postepu sukcesji obserwowano wzrost udziatu ga-
tunkow, ktorych zwiagzki z pozostatymi elementami biocenozy bytly naj-
silniejsze (ryc. 18). Obserwacja ta pokrywa sie z przewidywaniami au-
toréw modelu sukcesji (tab. VIII).

Wsrdd 13 badanych charakterystyk jedynie dwie — stopient rozwoju
wspotzycia miedzy komponentami biocenozy oraz wzrost specjalizacji
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nisz pokarmowych ryjkowcéw — zmieniaty sie zgodnie z przewidywa-
niami modelu Margalefa i Oduma. Dwie charakterystyki — spa-
sanie materiatu roslinnego oraz uwarstwienie przestrzenne grupy orga-
nizméw — zmieniaty sie zgodnie z przewidywaniami modelu w wiekszos-
ci badanych grup (por. ryc. 18 i tab. VIII). W przypadku jednej charak-
terystyki — liczby gatunkéw — zmiany zgodne z przewidywaniami mo-
delu obserwowano w dwu grupach organizméw i réwniez w dwu gru-
pach zarejestrowano zmiany przeciwstawne do przewidywann modelu.

W przypadku o$miu charakterystyk — biomasy, produkcji, rotacji,
biomasy, wydajnosci produkcji, r6znorodnosci gatunkéw, struktury do-
minacji gatunkow, sredniej wielkosci osobnika oraz strategii selekcyjnej
gatunkdw — zmiany zachodzace w toku sukcesji byty w wiekszosci ba-
danych grup organizmdéw niezgodne z przewidywaniami autoréw teorii
sukcesji (por. ryc. 18 i tab. VIII).

Jezeli na to samo zagadnienie spojrzymy w odmienny sposob, tzn.
przesledzimy zgodnos$¢ przebiegu charakterystyk w poszczegdlnych gru-
pach organizmow z przewidywaniami teorii, wOwczas otrzymamy nieco
inny obraz zmian (ryc. 18 i tab. VIII).

Badanie drzewostanu obejmowato 11 charakterystyk. Wsrdd nich 8
zmieniato sie zgodnie z modelem, natomiast 2 zmieniaty sie inaczej niz
przewiduje teoria (por. ryc. 18 i tab. VIII). 10 charakterystyk dotyczy
roslin warstwy zielnej. W tej grupie organizméw jedynie 2 zmieniajg sie
w toku sukcesji w mysl zatozen modelu (por. ryc. 18 i tab. VIII), nato-
miast 8 z nich wyraznie odbiega od teoretycznych przewidywan. Z wni-
kliwych badan Gtowacinskiego (1975b, 1981) oraz Gtowacin-
skiego i Weinera (1977) nad sukcesjg zespotéw ptakéw wybrano
do niniejszych badan 12 charakterystyk. Zmiany 5 spos$rod nich w ciggu
sukcesji potwierdzajg przewidywania modelu Oduma, natomiast 7 cha-
rakterystyk zmienia sie inaczej od zatozen teorii.

W zespotach ryjkowcow zbadano przebieg 9 charakterystyk w toku
sukcesji. Dwie sposréd badanych cech zmieniaty sie zgodnie z przewi-
dywaniami modelu, natomiast 6 zmieniato sie odmiennie od przewidywa-
nych zmian. W ostatniej z badanych grup gatunkéw — zespotach kam-
bio- i ksylofagdbw — przesledzono zmiany 7 charakterystyk. Trzy spo-
$rdd nich zmieniaty sie w trakcie sukcesji zgodnie z przewidywaniami
modelu Oduma, réwniez trzy zmieniaty sie inaczej.

Dodatkowo wprowadzona charakterystyka — wspoétczynnik zmien-
nosci $rednich rozmiar6w ciata osobnika jest niezbednym uzupetnieniem
charakterystyki dotyczacej rozmiaréw ciata osobnika w zespole. Wyniki
niniejszych badan dowiodty, ze w kilku grupach organizméw wahania
zakresu zmiennosci $rednich rozmiar6w ciata osobnika w czasie sukce-
sji przebiegaty odmiennie od zmian Sredniej rozmiaréw ciata (ryc. 18).

Badania powyzsze wykazaty, ze w wiekszosci przypadkéw zmiany po-
szczegoblnych charakterystyk byly niezgodne z przewidywaniami mode-
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lu. Mimo ze grupy badane nie obejmuja wiekszosci gatunkdw, ani nie sg
reprezentantami wszystkich poziomoéw troficznych w ekosystemie, tak
znaczna liczba przypadkow niezgodnych z przewidywaniami modelu mu-
si podwazy¢ wiarygodnos$¢ przewidywan teorii sukcesji. Zatem wyniki
niniejszych badan, uzyskane w badaniach kilku grup gatunkéw w jed-
nym ekosystemie, potwierdzajg wyniki prac innych autoréw, gdzie ba-
dano na ogot jedng grupe gatunkéw, ale za to w wielu réznych ekosy-
stemach (por. Drury, Nisbet 1973).

Warto réwniez zwréci¢ uwage na inny aspekt niedopasowania teorii
sukcesji do rzeczywistosci. Znaczna cze$¢ badanych charakterystyk uzy-
skata wartos¢ maksymalng w posrednich stadiach procesu sukcesji; naj-
czesciej przypadato to na 15-letni miodnik. Oznacza to, ze moment ten
w przebiegu sukcesji jest nie mniej wazny od momentu rozpoczecia pro-
cesu czy tez jego zakonczenia. Wynika stad, iz przewidywania modelu
Margalefa i Oduma sg zbyt zgeneralizowane wobec rzeczywi-
stych proceséw zachodzacych w czasie rozwoju ekosystemu.

b) Korelacje miedzy charakterystykami

Wielu interpretatoréw teorii Margalefa i Oduma sadzi (Dru-
ry, Nisbet 1973, Loucks 1970, Peters 1976, Whittaker 1975),
ze jezeli model przewiduje, iz dwie charakterystyki zmieniajg sie w toku
sukcesji w tym samym Kkierunku, to charakterystyki te powinny by¢
wzajemnie dodatnio skorelowane. Wydaje sie, ze mniemanie to ze wzgle-
du na zbyt zgeneralizowang posta¢ modelu tabelarycznego Oduma
i opisu zmian charakterystyk przez Margalefa nie jest uzasadnione
(por. str. 57 i 58). Jedynie istotne korelacje ujemne miedzy charaktery-
stykami, w przypadku zatozonej przez autorow modelu zbieznosci kie-
runku zmian obu charakterystyk moga wskaza¢ na niezgodnos¢ teorii
z rzeczywistoscig. Natomiast brak istotnej korelacji zgodnej z przewidy-
waniami teorii nie dyskwalifikuje teorii, jak prébujg to sugerowac nie-
ktorzy jej krytycy (Drury, Nisbet 1973, Peters 1976), gdyz mimo
ze ogolne tendencje zmian dwu charakterystyk sg w catym przebiegu
sukcesji zbiezne, w poszczegolnych stadiach procesu ich przebieg moze
by¢ catkowicie odmienny (por. ryc. 2—12).

Badanie istotnych korelacji miedzy poszczegdélnymi charakterystyka-
mi wykazato znaczng ich zgodno$¢ w wiekszosci badanych przypadkow
z przewidywaniami wynikajacymi z tendencji zmian charakterystyk pre-
zentowanych w modelu sukcesji (tab. [1—VII). W kilku grupach organiz-
mow biomasa jest dodatnio skorelowana z produkcjg, natomiast rotacja
biomasy lisci drzew jest dodatnio skorelowana ze spasaniem lisci. Rela-
cje miedzy biomasg a rotacjg biomasy w drzewostanie i zespotach pta-
kéw oraz biomasg a spasaniem biomasy w drzewostanie sg ujemne i zgo-
dne z przewidywaniami.
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Charakterystyki strukturalne — liczba gatunkow, ich réznorodnos$¢
oraz ich struktura dominacji — sg w kazdej z badanych grup skorelowa-
ne dodatnio. Warto jedynie podkresli¢, ze w zespotach ptakéw i ryjkow-
cow roznorodnos¢ gatunkéw zalezy bardziej od ich struktury dominaciji,
natomiast w grupie roslin warstwy zielnej oraz w zespotach kambio-
i ksylofagow roznorodnosc silniej zalezy od liczby gatunkdow.

Relacje miedzy prostymi charakterystykami energetycznymi, bioma-
sg i produkcja a charakterystykami strukturalnymi sg w wigkszosci ba-
danych grup organizméw dodatnie, co potwierdza wnioski wynikajgce
z przewidywan teorii Margalefa i Oduma. Jedynie w zespotach
ryjkowcow biomasa jest ujemnie skorelowana ze strukturg dominacji
gatunkéw. Relacja ta jest sprzeczna z przewidywaniami modelu sukcesji.

WSrdd wielu innych istotnych korelacji stwierdzonych miedzy rozma-
itymi charakterystykami w poszczegélnych grupach organizméw do re-
lacji niezgodnych z przewidywaniami modelu sukcesji zaliczy¢ mozemy
ujemng korelacje miedzy r6znorodnoscig gatunkéw a stosunkiem liczby
gatunkéw owadopylnych do wiatropylnych wsrdd roslin warstwy ziel-
nej. Korelacja ta sugeruje, ze wraz z zacieSnianiem sie zwigzkdéw bioceno-
tycznych w tej grupie organizmdw, zmniejsza sie ich bogactwo gatun-
koéw. Do relacji niezgodnych z przewidywaniami modelu nalezg réwniez
wszystkie ujemne korelacje miedzy Srednig biomasag osobnika i wydaj-
noscig produkcji z jednej strony a pozostatymi charakterystykami w ze-
spotach ptakéw z drugiej strony oraz dodatnie korelacje miedzy tymi
dwoma charakterystykami a rotacjg biomasy ptakow (tab. 11—VI).

Niewielka liczba istotnych statystycznie korelacji miedzy analogicz-
nymi charakterystykami nalezagcymi do réznych grup organizmoéw (tab.
VII) $wiadczy, iz poszczeg6lne grupy zachowujg znaczng autonomie
w obrebie ekosystemu. Jedynie w tych przypadkach, gdzie mamy do
czynienia z konkurencja (rosliny warstwy zielnej — drzewostan) lub
zwigzkami pokarmowymi (rosliny warstwy zielnej — ryjkowce) stwier-
dzono istotne relacje miedzy przebiegiem zmian niektorych analogicz-
nych charakterystyk (tab. VII).

Podsumowujac badania korelacji testujacych przewidywania modelu
Oduma i Margalefa nalezy zaznaczy¢, ze zdecydowana wigk-
szo$¢ sposréd nich potwierdza przypuszczenia autoréw modelu, nato-
miast zaledwie Kkilka nalezy uzna¢ za sprzeczne z teorig. Czy oznacza to,
ze korelacje miedzy charakterystykami, w przeciwienstwie do przebiegu
zmian poszczegblnych charakterystyk, potwierdzajg teoretyczne przewi-
dywania teorii? Niestety nie. Korelacje te bowiem wskazujg na zupetnie
inne zagadnienie — mianowicie na ewolucyjng jednos¢ struktury i funk-
cjonowania grup gatunkoéw, biocenoz i ekosystemow. Nalezy wyjasnic,
ze zwigzki miedzy strukturg a funkcjonowaniem zespotdw, biocenoz
i ekosystemoOw sg niezalezne od tendencji zmian funkcjonowania i struk-
tury w obrebie badanych pozioméw organizacji w toku sukcesji. Zatem

5 Studia Naturae ser. A”27/Przyroda
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jezeli w jednych grupach gatunkéw obserwujemy réwnoleglty wzrost
wartosci poszczeg6lnych charakterystyk w czasie sukcesji (np. liczby
gatunkéw i biomasy), w innych natomiast postepujgce zmniejszenie war-
tosci obu charakterystyk, w obu przypadkach mamy do czynienia z ko-
relacjg dodatnig. Rozwazania powyzsze prowadzg do waznego wniosku,
iz testowanie teorii sukcesji sformutowanej przez MargalefaiOdu-
ma wytgcznie za pomocg korelacji miedzy poszczeg6lnymi charaktery-
stykami jest obarczone powaznym btedem metodycznym. Relacje od-
mienne od przewidywan modelu Margalefa-Oduma wskazuja, ze
nie we wszystkich grupach organizméw proces ewolucji prowadzi do
tych samych zwigzkoéw przyczynowo-skutkowych. Z relacji niezgodnych
z modelem wynika rowniez, ze co najmniej jeden z korelatébw zachowuje
sie w toku sukcesji inaczej, niz przewiduje to teoria sukcesji.

Na zakonczenie rozwazan o korelacjach warto wskaza¢ na dwie ko-
relacje ujemne, $wiadczace o istnieniu sprzezen zwrotnych na poziomie
ekosystemu. Jedng z tych korelacji jest ujemna relacja miedzy spasa-
niem drewna a spasaniem lisci drzew (tab. Il). Poniewaz kambio-ksylofa-
gi i owady zerujace na lisciach drzew korzystajg z tego samego zrodia
energii, ujemna korelacja miedzy spasaniem lisci a zjadaniem drewna
wskazuje, iz obie grupy w tej samej jednostce czasu (etapie rozwoju eko-
systemu) nie korzystajg z nagromadzonej energii z jednakowym nasile-
niem. W okresach gdy obserwujemy silne spasanie lisci, zjadanie drew-
na jest niewielkie i odwrotnie. Wyjasnienie tej relacji nie musi by¢
skomplikowane i moze opiera¢ sie na znanym w lesnictwie zjawisku
(Koehler 1978), iz owady liSciozerne spasajac liscie ostabiajg drze-
wostan i w ten sposob przygotowujg pole ataku dla kambio-ksylofagéw.
Jednak aby wyjasnienie to uzna¢ za prawdziwe, ujemng relacje miedzy
spasaniem lisci drzew i spasaniem drewna w toku sukcesji nalezy pod-
da¢ dalszym badaniom.

Inng interesujaca relacja jest ujemna korelacja miedzy produkcija lis-
ci drzew a produkcjg masy roslin warstwy zielnej (tab. VII). W inicjal-
nych stadiach sukcesji (powierzchnia 1) tgczna produkcja masy asymi-
lujgcej wynosi okoto 640,24 g/m2, natomiast w finalnym stadium procesu
(powierzchnia 7) odpowiednio 524,98 g¢m? (tab. ). Jezeli dane te zesta-
wimy z ujemng korelacjg miedzy produkcjg lisci drzew i produkcjg ma-
sy roslin warstwy zielnej, mozemy przyjac¢, iz produkcja czesci asymilu-
jacych roslin w toku sukcesji jest stata. Teza ta jest niezgodna z hipote-
za Margalefa (1968) dotyczaca jednak sukcesji pierwotnej (Emlen
1973). Jezeli fakt ujemnej korelacji miedzy produkcjg masy zielonej ros-
lin warstwy zielnej i lisci drzew oraz statej produkcji masy zielonej na
jednostke powierzchni zostanie potwierdzony w badaniach innych pro-
cesOw sukcesji wtornych, wowczas dysponowac bedziemy istotnym wska-
znikiem odrézniajacym jednoznacznie procesy sukcesji pierwotnych od
wtérnych. Margalef (1968) i Odum (1969) nie wykazali bowiem, kt6-



SUKCESJA WTORNA BIOCENOZY GRADU 67

re sposrod przedstawionych przez nich cech sukcesji charakteryzuja pro-
cesy sukcesji pierwotnych, a ktére sg typowe dla proceséw sukcesji
wtérnych.

3. Zalozenia przysziej teorii sukcesji

Zebrane w toku niniejszych badan fakty, chociaz oparte na skrom-
nym wycinku badanej biocenozy, wyraznie ograniczajg pole przewidy-
wan teorii Margalefa i Oduma. Wykazano bowiem wyraznie, ze
wiekszos$¢ charakterystyk w réznych grupach gatunkoéw zachowuje sie
inaczej od teoretycznych przewidywan modelu sukcesji. Prace $ledzace
zmiany zachodzgce w toku sukcesji w innych niz roslinno$¢ grupach or-
ganizmow (Gorny 1975, Grodzinski 1959, Szujecki 1971) po-
zwalajg na stwierdzenie, ze i w tych grupach w toku sukcesji makrosys-
temu zmiany poszczegolnych charakterystyk strukturalnych przebiega-
ja odmiennie od przewidywarn modelu Margalefa i Oduma. Nega-
tywna ocena wartosci przewidywan modelu sukcesji Margalefa
i Oduma przedstawiona w niniejszej pracy potwierdza jedynie coraz
bardziej rozpowszechniong opinie, ze uogdlnienia teorii zbyt czesto roz-
mijajg sie z wynikami konkretnych badan (Drury, Nisbet 1973,
Horn 1974, 1978, Loucks 1970, Pickett 1976, Whittaker, Le-
vin 1977).

Nalezy zada¢ pytanie, czy wobec wykazanych sprzecznosci oraz sze-
rokiej krytyki teoria sukcesji Margalefa i Oduma zostata obalo-
na? Mimo ze cze$¢ badaczy tak sadzi (Connell, Slatyer 1977,
Horn 1974, Whittaker, Levin 1977), wydaje sie, iZ mniemanie to
nie jest wystarczajgco uzasadnione. Kwestionowane sg zatozenia i pod-
stawy teoretyczne koncepcji: uznanie ekosystemu za system cyberne-
tyczny (Engleberg, Boyarsky 1979) oraz oparcie teorii na pozio-
mie organizacji zespotu i biocenozy (Drury, Nisbet 1973, Horn
1974). Z drugiej strony w tym samym czasie powstaje oryginalna kon-
cepcja homeostazy ekosystemu (Trojan 1980), a teoretyczne rozwaza-
nia Margalefa (1968) dotyczace struktury, stabilnosci oraz wydajno-
Sci ekosystemu w toku sukcesji i ewolucji sg rozwijane i zarazem usci-
Slane w modelach matematycznych (Matsuno 1978, Tansky 1976).

Kwestia niezgodnosci wynikdéw badan z przewidywaniami modelu
Margalefa i Oduma budzi réwniez szereg watpliwosci. Autorzy
teorii sukcesji twierdzili, iz proponowane przez nich zmiany cech eko-
systemu w toku sukcesji to zmiany najbardziej prawdopodobne, a nie
jedynie mozliwe. Drury i Nisbet (1973) w swej krytyce koncepcji
Margalefa i Oduma nie wykazali wcale, iz bardziej prawdopo-
dobne sg inne od przewidywanych tendencje zmian charakterystyk. Pro-
ces sukcesji podlega prawom statystyki, a zatem zmiany charakterystyk
przeciwne w stosunku do przewidywanych sg mozliwe, jednak powinny
by¢ obserwowane rzadziej.

[
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Istnieje jednak kilka kwestii, na ktére autorzy teorii sukcesji nie dali
odpowiedzi. Pierwszg z nich mozna okresli¢ nastepujaco: jaki poziom
organizacji biologicznej powinien by¢ podstawg teorii sukcesji. Krytycy
teorii Margalefa i Oduma (Drury, Nisbet 1973, Horn 1974),
a takze redukcjonisci na polu ekologii (tomnicki 1976) utrzymuja, iz
teorie ekologiczne — w tym i teoria sukcesji — powinny by¢ oparte na
poziomie organizacji biologicznej osobnika. Autorzy ci argumentujg, iz
osobnik jest dobrze wyodrebnionym systemem organizacji biologicznej,
ponadto podstawowa teoria ekologiczna — teoria doboru naturalnego —
oparta jest na tym wiasnie poziomie organizacji. Doda¢ trzeba, iz zgod-
nie z argumentacja Engleberga i Boyarsky ego (1979) osobnik
w przeciwienstwie do ekosystemu jest systemem cybernetycznym.

Zwolennicy oparcia teorii ha poziomie organizacji ekosystemu i bio-
cenozy twierdza, iz poziomy te sg systemami cybernetycznymi (Mar-
galef 1968, Odum 1969, Trojan 1979), ktére réwniez podlegajg
ewolucji. Te duze systemy ,,steruja"™ procesem doboru naturalnego i do-
boru osobniczego w toku sukcesji (Schmalhausen 1968, Trojan
1979).

Druga z nie rozwigzanych kwestii jest mechanizm procesu sukcesji.
Probe sformalizowanego w postaci modelu matematycznego wyjasnienia
mechanizmu procesu wymiany gatunkéw podjat Horn (1974, 1975a,
1975b). Autor ten wykazat, iz takie zagadnienia jak konwergencja suk-
cesji czy tez zalezno$¢ miedzy roznorodnoscig gatunkow a stabilnoscig
uktadu mozna wyjasni¢ wytgcznie na podstawie matematycznych wias-
ciwosci modelu, bez uzycia niejasnych interpretacji biologicznych.

Nalezy réwnoczes$nie podkresli¢, iz wyniki dociekanh Horna (I c.)
sg jednak obarczone btedami popetnionymi w trakcie zbierania i opraco-
wywania materiatu (Connell, Slatyer 1977), a test zgodnosci mo-
delu z wynikami badari empirycznych jest niewystarczajgco wiarygodny
(WitkowskKi rkps).

Connell iSlatyer (1977) w interesujgcej pracy przedstawili mo-
zliwe warianty mechanizmu wymiany gatunkdéw oraz zaproponowali
przeprowadzenie okreslonych badan testujacych, ktdry z przedstawio-
nych przez nich mechanizméw sukcesji jest najbardziej prawdopodobny.

Odrebnym zagadnieniem mechanizmu procesu sukcesji jest okresle-
nie przyczyny procesu wymiany gatunkéw. Wydaje sie, iz obok konku-
rencji o pokarm réwnie waznym procesem jest zabezpieczenie przed nad-
miernym spasaniem. Wsrod roslin w toku sukcesji obserwujemy wymia-
ne gatunkow z tych, u ktérych osobnik narazony jest na intensywne
i szybkie spasanie na takie, ktore coraz wiekszg cze$¢ wyprodukowanej
energii lokujg w biomasie niedostepnej dla wiekszosci konsumentow (ma-
gazynujgce organy podziemne) lub coraz trudniej przyswajalnej (drew-
no).

Ostatnim zagadnieniem, ktére wymaga odpowiedzi, jest pytanie, czy
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proces sukcesji to proces jednorazowy, asymptotyczny, czy tez jest to
proces cykliczny (sinusoidalny)? Dane empiryczne na ten temat nie sg
jednoznaczne. Wykazano bowiem znaczng trwato$¢ wielu ekosystemow
klimaksowych (WMWhittaker 1975), a réwnoczesnie stwierdzono, iz
w przyrodzie istniejg cykle odnawiania sie ekosystemow (Knapp 1974,
Loucks 1970).

Uzyskanie odpowiedzi na przedstawione wyzej kwestie pozwoli na
odpowiedz zasadnicza: czy mozliwe jest zbudowanie jednej unifikujgcej
teorii sukcesji oraz czy koncepcja Margalefa i Oduma moze sta-
nowic¢ zragb tej przysztej teorii.

Zaktad Ochrony Przyrody i Zasobéw Naturalnych PAN, Krakow.
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SUMMARY

The aim of this study was to investigate the secondary succession process in an
oak-hornbeam forest (Tilio-Carpinetum) in the Niepotomice Forest, and to compare the
results obtained with Margalefs (1968) and Odum's (1969) theoretical assumption.
Tree stands, plants of the herb layer, bird communities, herbivorous beetles-weevils
(Coleoptera, Curculionidae), and cambio-xylophagous insects were studied. The data
on bird succession here presented were based entirely on the publications by Gtowa-
cinski (1975h, msc.) and Gtowacinski and Weiner (1977).

Uniform habitat condition characterized the oak-hornbeam forest of the Niepotomice
Forest. An additional unifying factor was forest management applied all over investi-
gated area. The particular groups of organisms were studied in six (birds and cambio-
-xylophagous insects) or seven (tree-stands, plants of the herb layer and weevils) plots
assuming that each plot corresponded to the determined stage of the development of
forest biocenosis (fig. 1).

The course of structural and functional characteristics of the particular communi-
ties during succession allowed to systematize them as follows (fig. 18):

1. To the group of characteristics, which increased in the course of succession, the
following ones were reckoned: biomass of wood, biomass of tree leaves, wood pro-
duction, production of tree leaves, density of birds, density of cambio-xylophagous
insect larvae, vertical stratification of tree stand, habitat stratification in bird commu-
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nities, number of species, species diversity and evenness of bird communities, niche
specialization in weevil communities, mean diameter of trees, the coefficient of va-
riation of the mean diameter of trees, and the coefficient of variation of the mean body
size in cambio-xylophagous insects. Moreover, in the herb layer plants, birds, and in
cambio-xylophagous communities the intensity of biocenotic relations were increased
in the course of succession.

2. The characteristics which decreased in the course of succession were as follows:
biomass and production of the herb layer plants, turnover of tree biomass [PB], pro-
duction efficiency [F/A] in birds, grazing of wood, grazing of the herb layer plants,
number of species of the herb layer plants and weevils, habitat stratification in weevil
communities, mean height of the herb layer plants, mean biomass of birds, and mean
body size in cambio-xylophagous insect communities.

3. The following characteristics did not change in the course of succession: species
diversity and evenness of cambio-xylophagous insects, coefficient of variation of the
mean height of herb layer plants ratio of r- to K-strategists in bird communities.

4. Among the characteristics which increased in the first phase of succession, and
then decreased having reached their maximum in the intermediate stages, the following
ones were included: biomass of birds, biomass of weevils, production of birds, biomass
turnover of tree leaves, density of weevils, and grazing of tree leaves.

5. Among characteristics, which decreased in the initial phase of the process reach-
ing their minimum in the intermediate stages and then increased, the following ones
were reckoned: biomass turnover in bird communities, number of species of cambio-
-xylophagous insects, species diversity and evenness of herb layer plants, species diver-
sity and evenness of weevils, coefficient of variation of mean body size in weevil com-
munities, and the fraction of K-strategists in the herb layer plants.

It was established that among these characteristics, which reached their extreme
values in the intermediate stages of succession, that state occurred in the 15th year of
succession. Thus, it may be supposed that this is an essential turning point in the course
of succession.

The changes in the particular parameters did not happen with the same intensity
in the course of succession (tab. 1). Among the most intensively changing parameters
(coefficient of variations of the mean value of a parameter in the course of succession
= 100) the following ones were reckoned: grazing of tree leaves, density of cambio-
-xylophagous insect larvae, density of birds, mean biomass of birds, fraction of r-stra-
tegists in the herb layer plants, and the density and biomass of weevils. The evenness
of herb layer plants, number of species of weevils, niche specialization in weevil com-
munities, species diversity, mean body size and coefficient of variation of mean body
size in cambio-xylophagous insect communities were subjected to slight changes
(30>CV=10). Very slight changes (CV<10) were observed in the mean height of the
herb layer plants, coefficient of variation of the mean height of the herb layer plants,
biomass turnover in bird communities, and evenness of cambio-xylophagous insects.

Studies on the correlations between the particular characteristics in each of the
groups of organisms investigated allow to make the following generalizations (tab. Il—
VI):

1. Simple energetic characteristics (biomass, production, density) in all groups of
organisms were always correlated positively, if that correlation was significant.

2. Significant correlations between simple energetic characteristics (biomass, pro-
duction, density) and complex characteristics (biomass turnover, production efficiency)
are in general negative. Only production and biomass of tree leaves correlate positi-
vely with the biomass turnover of tree leaves.

3. Relations between structural characteristics (species number, species diversity
and evenness) are always positive. However, among the herb layer plants and in cambio-



76 Z. WITKOWSKI

-xylophagous communities, species diversity was correlated more closely with the num-
ber of species; on the other hand, in bird and weevil communities, diversity of species
was correlated more closely with their evenness.

4. In general, the simple energetic characteristics (biomass, production and density),
are positively correlated with structural characteristics (species number, species diver-
sity and evenness).

5. A comparison of the groups of correlations between different features within
the community versus the correlations between analogous characteristics of different
communities showed (fig. 18) that in the first case 30% of correlations was statistically
significant, and in the second case less than 10% of all the relations studied were signi-
ficant.

Before the results obtained were compared with the theoretical anticipations of

the Margalef and Odum model of succession, the author discussed the assumptions
of that conception and all critical remarks concerning it. The Margalef and Odum
theory originated in result of the scientists changing their interests from the studies
on the process of species exchange towards the studies on the changes in the structure
and functioning of the biocenosis accompanying the process of species exchange. The
tabular model of succession (tab. VIII) constitutes the summation and generalization of
these studies. Both these authors of the new conception of succession utilized the gene-
ralizations of cybernetics. The results of subsequent empirical studies and theoretical
considerations revealed that their theory has numerous inaccuracies. The most impor-
tant ones are as follows:
1) incompatibility of the course of changes in the characteristics in many successional
processes with the theoretical assumptions of the model, 2) inconsistency of correlations
between the characteristics investigated and the relations anticipated on the basis of
the course of characteristics in the model, 3) tautological character of Odum's model
of succession, 4) foundation of the phenomenon of succession on the levels of biological
organisation of the community, biocenosis and ecosystem, and the entailed maladjust-
ment of the conception presented to the theory of natural selection, 5) the model of
succession is an "external™ one, i.e. it describes the phenomenon of succession without
entering the mechanism of the process of exchange of species, 6) the empirical basis
of the model is very poor. This is specially marked in the lack of elaborations concer-
ning the succession of heterotrophic organisms in the course of the succession of an
ecosystem, 7) acceptance of the groundless assumption that an ecosystem is a cybernetic
system.

The comparison of the results of the present study with the anticipations of the
model of succession was preceded by a discussion on the reliability of the results
collected. It was stated that the course of the succession studied is influenced by many
factors, of which man's economic activity is the most important. The planting of a new
generation of trees of the mature climax tree stand on the clear-cut area exerts the
strongest influence on the course of succession. That measure pronouncedly shortens
the course in time. Other human activities e.g. the introduction of the pheasant in the
avifauna communities, or the removal of wood from the forest influence the local
changes in the characteristics of the particular groups of organisms. It seems, however,
that these deforming effects do not change the course of the process -studied in an es-
sential way. As results from a comparison with other successional data, the investigated
succession with respect to plants, birds, and weevils approach the observations of other
authors in a considerable degree.

The results of the present study compared with the anticipations of the Marga-
lef and Odum model of succession showed that the model generalizes too much the
phenomenon of succession. The changes in the characteristics run in the particular
groups of organisms in an individualistic way and most of them changed contrary to
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the assumptions of the model (fig. 18). This proveis that the changes on the level of an
ecosystem or biocenosis are the result of those occurring in the particular communities
of organisms. The above-mentioned statement limits considerablythe anticipation ability
of the theory under study. Moreover, it has been stated that the Margalef and
Odum conception of succession generalizes also the temporal course of the process,
for in many groups of organisms, apart from those characteristics, which reached their
extreme values at the beginning and at the end of the process, there were also charac-
teristics, which reached their extreme values in the intermediate stages of the process.
The possibility of such a course of the characteristics was not taken into account in
the model.

The correlation test showed that the majority of correlations agreed with the anti-
cipations of the authors of the succession model. However, as it proved in the dis-
cussion, such a test was of a marginal significance for the assessment of the value of
the model under study.

The facts collected in the present study confirm the disagreement of the tested
model of succession with reality, which was also stated earlier by other authors. It
seems that before starting to form a new unifying conception it is necessary to answer
the following questions: 1. Which level of biological organisation ought to be the basis
for the theory of succession? 2. How does the process of species exchange proceed,
and what is its reason? Is the phenomenon of succession a single, asymptotic process,
or a cyclic one?
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