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[Z 54 wykresami oraz 7 tabelam i w tekście]

A b s t r a c t .  The relative num bers of colonies and  the breeding population, th e  spatial distribution and 
group distribution of the Rook in  Poland have been estim ated on the basis of m aterial obtained from th e  ques
tionnaires in  1971. As a  result of self-regulatory processes the spatia l structure  of th e  population depends as much 
on in trapopulation  factors as on th e  environm ental gradients. The distribution of the breeding colonies is n o t 
random  b u t related  to  the tendency tow ards a  spatia l in tegration  in  the population (overcoming the lim iting 
effect of in trapopulation  isolation.) The controlling mechanism is composed of two stressing factors: intraepe- 
cific competition (a disintegrating factor) and prointegration tension resulting from a  deficiency of in terind i
v idual co-operation (an in tegrating  factor). A theoretical model of these two factors is developed. The deficiency 
of co-operation lim iting the distribution rapidly decreases when th e  threshold points of breeding colony size and 
population dispersion are exceeded. The m ethods for the calculation of threshold paiam eters of th e  population 
spatia l structure  are described. The functioning of the population as a  self-iegulating system is represented by 
the lognormal d istribution of colony sizes. Models of functional interrelationships among various param eters 
of aggregation and distribution reveal several new mechanisms of the functioning of the population. Sum m ary 
— page 131.
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W S T Ę P

Intensyfikacja produktywności agrocenoz, jak również eko-inżynieryjne 
przedsięwzięcia zmierzające do ukierunkowanego kształtowania środowiska 
człowieka stawiają zadanie kontrolowania liczebności populacji gatunków 
synantropijnych ( A n d r z e j e w s k i  1963, 1971; M i c h a j ł o w  1970; P e t r u s e -  
Wicz 1970; B o h w e r ,  F r e t w e l l  1973; B y s z k o w s k i  1972; W a t t  1962). 
Typowym ich przedstawicielem jest gawron, Corwus frugilegus L. 1758 — nad 
populacją tego gatunku zasiedlającą Polskę koncentruję przeto uwagę.

Celem opracowania było: a) nakreślenie w oparciu o materiały ankietowe 
z roku 1971, dotyczące inwentaryzacji kolonii gawrona, obrazu występowania 
tego gatunku w Polsce w okresie lęgowym; b) wykrycie współzależności między 
poszczególnymi parametrami struktury przestrzennej rozmieszczenia w polskiej 
części zasięgu; c) rozpoznanie czynników kształtujących obecny stan rozmie
szczenia. Aspekty: ogólnoteoretyczny (przestrzenna organizacja i zasady pro
cesów samoregulacyjnych populacji) i utylitarny (przygotowanie skonkretyzo
wanych danych dla wyjaśnienia roli gawrona w agrocenozach i przedsięwzięcia 
ewentualnych zabiegów kontrolno-regulacyjnych) są w pracy rozwijane szerzej, 
natomiast aspekt ornitologiczny (autekologia gawrona) akcentowany jest sła
biej, przeważnie na stykach dwóch poprzednich.

ETa opracowanie składa się cykl trzech publikacji. W pierwszej, którą sta
nowi niniejsza praca, problematyka koncentruje się na charakterystykach i ana
lizie współzależności takich parametrów, jak: wielkość kolonii lęgowej, stopień 
jej stabilizacji, progowe i podprogowe wartości jej wielkości, charakter dyspersji
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3 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 341

(izolacja wewnątrzpopulacyjna oraz integracja przestrzenna), zagęszczenie i kon
centracja liczebności populacji, procesy samoregulacyjne jej struktury ilościowo- 
-przestrzennej1.

*
* *

Niniejszy temat mógł być zrealizowany dzięki bezinteresownej pomocy 
ponad 8500 respondentów z całej Polski, którzy włożyli wiele wysiłku, by do
starczyć dokumentacji ilościowej o koloniach gawrona ze znanego im osobiście 
terenu. Wszystkim tym  osobom wyrażam tu głęboką wdzięczność i słowa uzna
nia. Wyrazy podziękowania składam też doc. drowi hab. Andrzejowi D t ę c z o w i  
z Uniwersytetu Wrocławskiego, który był uprzejmy udostępnić mi do celów 
porównawczych własne materiały z podobnej ankiety przeprowadzonej w skali 
ogólnokrajowej w roku 1963 (patrz też — D t k c z  1966). Szczególnie wdzięczny 
jestem prof, drowi hab. Przemysławowi T r o j a n o w i ,  doc. drowi hab. Kazimie
rzowi D OBRO w  OLSKTEMp oraz doc. drowi hab. Janowi P i n o w s k i e m u ,  za do
głębną, krytyczną analizę poruszanych tu problemów teoretycznych, drowi Alek
sandrowi W a s i l e w s k i e m u  jak również drowi Byszardowi Z a j ą c o w i  za cenne 
uwagi i wskazówki udzielane mi w trakcie dyskusji nad pracą.

M ATERIAŁ I METODYKA

A n k ie ty z a c ja
Z doświadczeń wcześniejszych ankiet wynika, że często są one obarczone 

błędami natury organizacyjnej i psychologicznej, co przesądza o powodzeniu 
ankietyzacji2. Przygotowując ankietę wychodziłem z założeń:

1) Ankietyzacja, nawet przy bardzo gęstym pokryciu ankietami obszaru 
kraju (np. 100 tys. ankiet) nie zapewni uzyskania danych odpowiadających 
absolutnej liczebności kolonii i gniazd w tych koloniach. Przyjąć więc należy 
poziom pokrycia gwarantujący wysoki stopień reprezentatywności układu prze

1 W  części 2 cyklu, poświęconej analizie profilowej i regionalnej występowania w P o l
sce nakreślony zostanie przestrzenny obraz badanej populacji, jak  również topografia pod 
stawowych wskaźników s truk tu ry  przestrzennej. Wydzielone zostaną strefy ekologiczne 
polskiej części zasięgu. Część 3 dotyczyć będzie analizy wpływu czynników biotycznych, 
a  głównie antropogennych) kształtujących rozmieszczenie. Pod jęta  też zostanie konfron
tacja  wpływu tych  czynników ze sferą czynników wewnątrzpopulacyjnych.

2 Zagadnienia metodyczne ankietyzacji omawiane są też w pracach: B e d n o k z  1962; 
B o g u c k i  1967; D o b r o w o l s k i , N o w a k  1965; D o b r o w o l s k i , P i e l o w s k i , P i n o w s k i , W a s i 

l e w s k i  1962; D y r c z  1966; L u n i a k  1972: P a n f i l  1968; R y d z e w s k i , T o m ia ł o j ó , W i t k o w 

s k i  1972; Z a j ą c  1963, gdzie kwestie powodzenia tej metody zbierania materiału rozpatryw a
ne są szerzej również od strony poprawności oznaczenia gatunku, niektórych elementów 
środowiska itd.
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342 M. Józefik 4

strzenno-ilościowego badanej populacji w okresie 20 IY — 10 Y w stosunku do 
powierzchni: a) prostokątów 30' dł. geogr. x30' szer. geogr. (średnio 34 km x 
x56 km =  1904 km2); b) kwadratów 10' dł. geogr. x6 ' szer. geogr. (11,3 km x 
x l l , 2  km =  126,5 km 2); c) średniej powierzchni powiatu dla następujących 

parametrów: wielkość kolonii, liczba kolonii, liczebność gniazd (liczebność po
pulacji lęgowej), stopień stabilizacji kolonii (kolonie sporadyczne i ustabilizo
wane), wskaźnik zagęszczenia (liczba kolonii oraz gniazd przypadająca na po
wierzchnię nie niższą, niż 100 km 2), stopień izolacji wewnątrzpopulacyjnej 
(przeciętne i minimalne odległości między koloniami), rozmieszczenie w poszcze
gólnych kategoriach środowisk (zadrzewienia łęgowe, agrocenozy, urbicenozy).

2) Na statystycznego respondenta nie może przypadać obszar większy, 
niż zawarty w promieniu 5 km od jego siedziby, tj. 78,5 km 2, bowiem rozeznanie 
terenowe respondentów powyżej tej granicy prawdopodobnie gwałtownie spada. 
Połowa wspomnianej powierzchni powinna być oprócz tego, objęta przez są
siednich respondentów, co przy uzyskaniu w ten sposób „półtorakrotnego ” po
krycia pozwoli otrzymać wyniki w pewnym stopniu dublujące się, a więc umożli
wiające w określonej mierze weryfikację danych. Pokrycie powinno być co naj
mniej równoległe w dwóch różnych pionach administracyjnych (np. sołectwa 
i GEîT-y).

3) Zebranie danych i odesłanie ankiety powinno być maksymalnie ułat
wione — odpowiedź na 5 zasadniczych pytań i dwa fakultatywne można było 
sformułować przy użyciu 12 słów. Odpowiedzi negatywne, zaakcentowano to

Tabela 1. W yniki ankietyzacji liczebności i rozmieszczenia gaw rona w Polsce w roku  1971

Respondenci
Liczba w ysła
nych ankiet 
j. abs. % %

Liczba o trzy 
manych odpo

wiedzi 
j. abs. % %

Odsetek odpo
wiedzi w stosunku 

do liczby ankiet 
w danej kategorii 

respondentów (% %)

(1) (2) (3) (4)

Sołectwa (5) 
Gromadzkie Rady

14000 65,12 4203 49,55 30,02

Narodowe (6) 
Miejskie i Dzielnico

4672 21,73 2250 26,53 48,16

we Rady Narodowe (7) 
Powiatowe Rady N a

794 3,69 491 5,79 61,84

rodowe (8)
Nadleśnictwa Państw o

391 1,82 174 2,05 44,49

we (9)
Inne insty tucje oraz

750 3,49 621 7,32 82,80

osoby pryw atne (10) 893 4,15 743 8,76 83,20

Razem (11) 
(średnio)

21500 100,00 8482 100,00
1

39,45
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5 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 343

w liście towarzyszącym, pod względem naukowym są równocenne z pozy
tywnymi.

Do nie zrealizowanych w 1971 rokn założeń włączyłem przeprowadzenie 
terenowego testu w e r y f i k u j ą c e g o  wiarygodność ankietyzacji (pełna inwentary
zacja na wybranej powierzchni)3.

W okresie 12 — 17 kwietnia 1971 r. rozesłano 21500 ankiet według roz
dzielnika podanego w tabeli 1. Uzyskano 8482 odpowiedzi, w tym 4323 (60,97 %). 
pozytywnych i 4159 (49,03 %) negatywnych. №emal natychmiast, bo do 23 kwiet
nia otrzymano 31,15 %, w okresie 24 kwietnia : — 30 czerwca — 63,83 % (łącznie 
z poprzednimi — 94,98 %) oraz w okresie 1 lipca — 30 września — dalszych 
5,02 %. Ponieważ statystyczne opracowywanie materiałów rozpoczęto 1 lipca, 
materiał uzyskany po tym terminie był wykorzystany nie do wszystkich analiz 
statystycznych.

C h a r a k te r y s ty k a  m a te r ia łu
ÎTa wykresie 1 zestawiono charakterystyki uzyskanego materiału obliczone 

jako średnie dla prostokątów 30' dł. x30' szer. geogr.4. Zgodnie z punktem 2 
założeń ankietyzacji (str. 4), na każdy prostokąt powinno przypadać minimum 
37 odpowiedzi. Jak wynika z wykresu 1 wartości tej na osi x nie odpowiada 
25% prostokątów. Jeśli jednak od tego odsetka odliczyć: a) prostokąty niepełne 
przygraniczne (11,2 %) oraz b) prostokąty, gdzie lesistość oraz powierzchnie za
jęte przez zbiorniki wodne stanowią ponad 40% ogólnego areału (6,0%), o nie
dostatecznym pokryciu, pozostanie 8*% prostokątów (9,75 % ogólnej powierzchni 
kraju).

Dobre i bardzo dobre pokrycie obejmuje ponad 50 % obszaru kraju, gdzie 
promień „półtorakrotnego” pokrycia (vide — str. 6) jest mniejszy od 4 km. 
Uzyskano stąd blisko 15 % danych dublujących się, które po bardzo szczegó
łowej weryfikacji na mapach 1 : 200000 wyeliminowano z dalszej analizy.

Ogółem, po odliczeniu „dubletów”, uzyskano dane o 5867 koloniach lęgo
wych, w których naliczono 761084 gniazd. Na jedną pozytywną odpowiedź 
przypada średnio 1,357 kolonii. Stwierdzono następujące błędy popełniane naj
częściej przez respondentów: a) sumaryczne podawanie liczby gniazd dla kilku 
blisko siebie w jednej miejscowości położonych kolonii. Stąd ocena liczby kolonii

3 P ostu la t ten  zrealizowano w sezonie lęgowym 1973. w prostokącie zaw artym  między 
22°00/ oraz 22° 30' dl. geogr. E oraz 49° 30' i 50° 00' szer. geogr. N. R ezultaty  podane zostaną 
w części 2 opracowania. Pełną inw entaryzację w stosunku do powierzchni pow iatu  zreali
zował wcześniej L t j n i a k  (1972) — pow. Siedlce. W  skali regionu (b. P rusy  Wschodnie) 
dokonali tego: T h i e n e m a n n  (1907), D o b b s  (1964) — hrabstwo Nottinghamshire oraz k il
ku innych autorów brytyjskich, obecnie zaś w trakcie realizacji jest prowadzona przez 
Société d ’E tudes Ornithologiques AVES to ta lna  inw entaryzacja kolonii gawrona w Belgii 
(Tkicot 1972, 1973).

4 Na całość powierzchni Polski składa się sieć 195 prostokątów (średnie powierzchnia 
p rostokąta =  1904 km 2), z czego 11,2%  stanowią prostokąty  niepełne (przygraniczne). 
Za pełne przyjęto te  prostokąty , k tórych  90%  powierzchni leży w granicach kraju.
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W ykr. 1. W yniki ankietyzacji s ta n u  ilościowo-przestrzennego lęgowej populacji 
gaw rona w Polsce w 1971 r. x  — liczba odpowiedzi z obszaru prostokątów  30' dł. geogr.
X 30’ szer. geogr.; y — % p rostokątów  (skala dla A );  z  — % p rostokątów  (skala dla B ,  

C); p  — m aksym alna powierzchnia (w k m 2) przypadająca na 1 respondenta; r — promień 
te renu  obserwacji respondenta; A  — rozkład procentowy liczby prostokątów  według liczby 
o trzym anych odpowiedzi; В  — kum ulan ta  rozkładu; С — % odpowiedzi pozytywnych 
w obrębie poszczególnych klas.

jest prawdopodobnie zaniżona, zaś wielkość kolonii zawyżona; b) w dużych 
koloniach, gdzie liczba gniazd była szacowana pośrednimi metodami, z reguły 
ocena była zaniżona, z wyjątkiem tych przypadków, kiedy respondenci tenden
cyjnie podawali stany przewyższające rzeczywiste; c) w niektórych przypad
kach zamiast gawrona podawano liczebność wrony siwej, charakterystyczną 
dla danej miejscowości; d) w kilku przypadkach zamiast kolonii podano stan 
na noclegowiskach z okresu zimy.

Pewne światło, na prawidłowość oceny ilościowej gniazd w kolonii, rzucają 
rozbieżności wyników ankiet dublujących się. Dla małych kolonii do 30 gniazd 
nie przekraczają one 5 %, w przypadku kolonii większych (powyżej 100 gniazd) 
rozbieżność sięga nierzadko powyżej 25 %. Jeśli jednak zważyć, że analiza 
ilościowa materiału opiera się na szeregach logarytmicznych, błąd ten w znacznej 
mierze ulega niwelacji.

91,6 72,3 6Q8 40,7 за, 5 32,1 26,330,2

3,6 3,5
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- o /
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/ B 25
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7 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 345

O d p o w ied z i p o z y ty w n e  i n e g a ty w n e
Dla ustalenia bardziej precyzyjnego obrazu występowania gawrona w po

szczególnych regionach, równolegle do 'poziomu odpowiedzi pozytywnych 
uwzględniono liczebność odpowiedzi negatywnych. Przy weryfikacji materiału 
na mapach 1 : 200000 miało to szczególne znaczenie. Stosunek odpowiedzi po
zytywnych do negatywnych ujęty jako współczynnik z w konfrontacji 
z obrazem zagęszczenia gniazd na danym terenie pozwala upewnić się, że ryso
wany na podstawie materiałów ankietowych obraz reprezentuje realny układ 
stosunków ilościowo-przestrzennych badanej populacji5. Sądząc z wykresu 2,

120

30

2090

60

30

43 521O U)

W ykr. 2. Korelacja współczynnika z  (stosunek liczby ankiet pozytywnych do nega
tyw nych (z = p /n )  oraz ogólnej liczby odpowiedzi otrzym anych z prostokątów  0,5-stopnio- 
wych. x  — współczynnik z (z < 1 — przewaga odpowiedzi negatywnych); y  — liczba od
powiedzi w prostokącie; z — % prostokątów; A  — regresja liczby odpowiedzi względem 
wartości z; В  — regresja z  względem liczby odpowiedzi; na małym wykresie (krzywa O) 
podano rozkład procentowy liczby prostokątów  według klas wartości współczynnika z 
(n =  155).

5 z =  p /n ,  (1)

gdzie p  — liczba odpowiedzi pozytywnych, n  — liczba odpowiedzi negatywnych.
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346 M. Józefik 8

między ogólną liczbą odpowiedzi z danego prostokąta a współczynnikiem г za
chodzi korelacja jedynie na odcinku niskich wartości obydwu parametrów6. 
Zależność ta będzie zrozumiała, ‘jeśli zważyć, że jako gatunek synantropijny 
gawron liczniej występuje na terenach o większym zagęszczeniu ludności7. Po-

100

80

60

20

U' 18' 20 ' 2 2 '

Ы)

Wykr. 3. W yniki ankietyzacji — przekrój w profilu równoleżnikowym. x  — dl. 
geogr. ; у — % o trzym anych odpowiedzi oraz gęstość osadnictwa w Polsce (skala dla A ,  
O); z  — % odpowiedzi pozytyw nych (skala dla B ) ; A — rozkład ogólnej liczby odpowiedzi; 
В  — rozkład procentowy otrzym anych odpowiedzi pozytywnych ; С — rozkład procentowy 
gąstości osadnictwa; (пд  =  8482, nB =  4323).

6 Ogólnie rxy — +  0,267 — nie m ożna więc doszukiwać się mającej większe znacze
nie zależności między zagęszczeniem gaw rona a liczbą odpowiedzi przypadających na pro
sto k ą t 30' X 30', co niejednokrotnie w dyskusjach nad pracam i opartym i na ankietach 
słyszy się jako argum ent kw estionujący sens ankietyzacji. Nie wchodzi tu  oczywiście pod 
uwagę początkowy odcinek krzyw ych regresji z w ykresu 2, ujawniający synantropijny 
charak te r  rozmieszczenia gawrona. Eozkład  wartości współczynnika z (wykr. 2 — krzywa 
C) przybiera kształt podobny do rozkładu zagęszczenia kolonii (porównaj — wykr. 8 — krzy
w a C).

7 Średnie zagęszczenie ludności w prostokątach  obliczono z mapy Polski „Średnia 
gęstość zaludnienia w pow ia tach” — Centr. Urząd Geodezji i K art.,  Warszawa, 1956, s to 
sując do tego celu własnej konstrukcji in tegrator fotoelektryczny. Na nomogramie (wykr. 
4) odczytywano względne wskaźniki zaludnienia, k tóre w analizie profilowej przeliczono
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zostale odcinki krzywych regresji wskazują na niezależność obydwu kategorii 
odpowiedzi od liczby otrzymanych ankiet. Charakter współzależności liczby 
odpowiedzi pozytywnych, negatywnych oraz ogólnej liczby odpowiedzi i stopnia 
zaludnienia w ujęciu analizy profilowej ilustrują wykresy 3 i 5. №ski w ża

rno

90
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6 0

50
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30

20

0 5 10 15 20 25 3 0 35 AO 50

W ykr. 4. Nomogram transform acji odczytów z in tegratora fotoelektrycz ego s top
nia zaludnienia w obrębie prostokątów 0,5-stopniowych — n a  podstawie m apy: „Średnia 
gęstość zaludnienia w pow iatach” (mapa Polski 1:500000) Centr. U rząd Geod. K art.,  W ar
szawa, 1956 X — skala wskazań in tegratora; y  — stopień zaludnienia badanej powierzchni.

w relacji procentowej. In tegrator zestawiony był z galwanom etru lusterkowego (typ EAW  
1,2 X 1010 A /m m /m ), wmontowanej do kamery fotograficznej (lustrzanka) fotokomórki 
wypełniającej całą powierzchnię k latk i 24 X 36 mm, maskownicy mieszczącej p recyzyj
nie pole p rostokąta  30' X 30', oświetlacza z kondensorem powierzchni maskownicy za 
silanego przez sieciowy stabilizator napięcia i kontrolowanego luksomierzem oraz dwóch 
potencjom etrów połączonych szeregowo (2 к Q, 200 k_Q) pozwalających zerować cały układ. 
Pom iarów  dokonywano w ciemni, dokładność pomiarów ±  1,5%.

»
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chodnich i północnych regionach kraju stopień zaludnienia (str. 8) bardziej 
koreluje z ogólną liczbą otrzymanych odpowiedzi, aniżeli z odsetkiem odpo
wiedzi pozytywnych. Obserwuje się znaczną niezależność odsetka odpowiedzi 
pozytywnych od ogólnej liczby odpowiedzi. Analizując relacje obydwu kate
gorii odpowiedzi przedstawionych jako krzywe regresji (wykr. 6), dostrzec 
można, że jedynie do punktu o wartości 24 na obydwu osiach zachodzi dodatnie 
skorelowanie obydwu parametrów, wbrew spodziewanej ich niezależności, lub

100 
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40

20

A9'0ff 5СГЗСГ 5ZOO’
S

S3-30 55-00'
(x) N

W ykr. 5. W yniki ankietyzacji — przekrój w profilu południkowym. x  — szer. geogr. ; 
pozostałe oznaczenia — jak  n a  wykr. 3.

ujemnej nawet korelacji. Fakt ten uznać można za sygnalizujący raczej tę mini
malną liczbę odpowiedzi z prostokąta, poniżej której relacja obydwu kategorii 
odpowiedzi nie może reprezentować faktycznego układu stosunków iłościowo- 
-przestrzennych kolonii gawrona. Przy wysokich poziomach liczby odpowiedzi 
występuje ujemne skorelowanie odpowiedzi negatywnych wobec pozytywnych. 
Charakteryzuje to obszary o znacznym zagęszczeniu gawrona et vice versa — na 
terenach o niskim zagęszczeniu wzrasta liczba odpowiedzi negatywnych przy 
wręcz nikłym zwiększaniu się liczby odpowiedzi pozytywnych. Reasumując, 
wartość odpowiedzi negatywnych jako dokumentacji alternatywnej może być 
brana pod uwagę w odniesieniu do terenu o średnim i wysokim stopniu zalud
nienia. Reprezentatywność odpowiedzi pozytywnych, wobec synantropijności
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W ykr. 6. Korelacja odpowiedzi pozytywnych i negatywnych. x  — liczba odpowiedzi 
pozytywnych przypadająca na  prostokąt 0,5-stopniowy; y  — liczba odpowiedzi negatyw 
nych p rzypadająca na  prostokąt 0,5-stopniowy; Л  — regresja odpowiedzi pozytywnych 
względem negatyw nych; В  — regresja odpowiedzi negatywnych względem pozytywnych.

rozmieszczenia, w odniesieniu do terenów słabo zaludnionych nie może być 
kwestionowana, nawet przy zwiększeniu normy powierzchni przypadającej na 
statystycznego respondenta (78,5 km 2 — str. 4).

M e to d y k a  o p r a c o w y w a n ia  d a n y c h
Otrzymane dane poddano selekcji weryfikując je pod względem: a) pra

widłowości oznaczenia gatunku, b) ilościowego określenia wielkości kolonii, 
c) wymaganej precyzji określenia geograficznej lokalizacji kolonii, jak również 
w określonym typie środowiska, d) ewentualności dublowania się danych doty
czących tej samej kolonii, e) stopnia stabilizacji (podział na kolonie ustabilizo
wane i sporadyczne), f) wyodrębnienia dodatkowych informacji dotyczących: 
mutantów lęgowych (głównie kawka i grzywacz), niszczenia kolonii przez ludzi, 
noclegowisk, przelotów jesienno-zimowych i wiosennych, szkód w rolnictwie.

Zweryfikowane dane nanoszono na arkusze zbiorcze: a) dotyczące prosto
kątów 30' dł. x30' szer. geogr. ; b) powiatów, gdzie uwzględniano : liczbę kolonii 
i ich wielkość, podział na kolonie ustabilizowane i sporadyczne, podział na śro
dowiska: I — zadrzewienia łęgowe; II — agrocenozy z podziałem na: a) osiedla 
wiejskie, b) zadrzewienia śródpolne, c) zadrzewienia wzdłuż szlaków komunika- 
cyjnych; III — urbicenozy z rozbiciem na: a) zwarta zabudowa miejska,
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b) luźna zabudowa miejska, с) parki i cmentarze miejskie. Krzyżowy układ 
rubryk umożliwiał zestawianie danych w pożądanych kombinacjach.

W rozkładach wartości takich zmiennych jak: wielkość kolonii, liczebność 
gniazd, różne typy zagęszczenia itp. ze względu na olbrzymią rozpiętość wartości 
zastosowano skalę logarytmiczną, gdzie wielkość klasy określana jest przez 
moduł еЫ2. Są to rozkłady na siatkach logarytmiczno-regularnych, przyjmu
jące często postać rozkładów lognormalnych. W rzadszych przypadkach stoso
wane są skale z pełną podziałką logarytmiczną (log-log)8.

Prawidłowości rozkładów badano budując rozkłady teoretyczne, następnie 
zaś porównując je testem z empirycznymi, ustalono istotność zróżnicowania.

Charakter skupiskowości kolonii oraz stopień izolacji wewnątrzpopulacyjnej 
przebadano na materiale pobranym losowo — wylosowano 15 prostokątów, 
z których każdy podzielono na 15 tzw. małych kwadratów9.

Przeprowadzono następujące testowanie: a) obliczono wskaźniki dyspersji 
( B o k i c k i j  1965; S o t j t h w o o d  1966) dla poszczególnych prostokątów; b) według 
testu M o e i s i t y  (1959, 1962, 1964) ustalono zagregowanie dla całości wylosowa
nego materiału; c) przebadano testem %2 empiryczny i teoretyczny ( P o i s s o n a )  
rozkłady liczebności kolonii w małych kwadratach; d) na podstawie najmniej
szych odległości (tzw. dystansy minimalne) mierzonych między koloniami z do
kładnością do 200 m w obrębie wylosowanych kwadratów obliczono ich cha
rakterystyki statystczne. Stosując metody C l a r c k a  i B y a n s a  (1964) obliczono 
podobne wskaźniki teoretyczne dla modelu rozmieszczenia losowego oraz praw
dopodobieństwo przestrzennego występowania kolonii w warunkach badanej 
populacji (str. 63). Stopień izolacji wewnątrzpopulacyjnej ustalono na mapach 
1 .-200000. Między wszystkimi koloniami w obrębie każdego kwadratu pomie
rzono odległości według reguły: obszar otaczający daną kolonię dzielono według 
kierunków róży wiatrów na 8 stref. W każdej z nich określano odległość do naj
bliższej sąsiedniej kolonii. Średnią z 8 pomiarów oraz dystans minimalny brano 
jako podstawę do dalszych obliczeń.

Większość zależności i współzależności (przeważnie regresje krzywoliniowe) 
ujmowano w równania funkcyjne, wykładnicze, logarytmiczne lub paraboliczne, 
obliczając, gdzie było to konieczne pochodne pierwszego i drugiego rzędu (np. 
obliczenie progowych wartości wielkości kolonii).

Poza licznymi kompendiami ekologicznymi (vide — spis piśmiennictwa) 
i statystyczno-matematycznymi w poszczególnych zagadnieniach wykorzystano 
rozwiązania metodyczne dotyczące badań nad strukturami przestrzennymi po-

8 Wielkość klasy (przedziału klasowego) na  osiach х, у  określona jest przez moduł 
ln 2 ( =  0,6931) w ystępujący w w ykładniku potęgowym  liczby e ( =  2,71828), tzn. dowolna w ar
tość danej klasy w zrasta o ln 2 (w w ykładniku liczby e) w stosunku do odpowiedniej w ar
tości klasy poprzedniej, co odpowiada ciągowi: 1, 2, 4, 8, 16, 32, 64, 128, itd . Na w y
kresach przy określaniu krzywych w ypunktow ane są przez zaznaczenie kółeczkami jedynie 
środki tych klas (1,5, 3, 6, 12, 24, 48, 96 itd).

9 Uzyskano w ten  sposób 225 tzw. m ałych kw adratów , średnio o bokach 11,3 X 11,2 km.

http://rcin.org.pl
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d a n e  w  p r a c a c h  t a k i c h  a u to r ó w ,  j a k :  C h a j l o v  (1969), Ch a g g e t  (1968), Ch a s t o n  

(1971), Ch o j n i c k i  (1969), K a r m in  (1969), L e w i s , T a y l o r  (1967), R o s e n  (1972), 
S a n t o s  (1972), S m it h  (1968), S u k a c e v  (1966), V l a d y s e v s k i j  (1968).

CH A R A K TER Y STY K I OGÓLNE ROZMIESZCZENIA

R o z k ł a d  l o g n o r m a l n y  w i e l k o ś c i  k o l o n i i

Badania nad lognormalnym rozkładem wielkości zintegrowanych grup (stada, k o 
lonie lęgowe, mikropopulacje) były zainicjowane wcześniej ( J ó z e f i k  1970c). Na p rzy 
kładzie polskiej populacji gawrona są one rozwijane w aspekcie nie tyle deskrypcyjnym, co 
przyczynowym. Rozkład ten  bowiem, jako model s tru k tu ry  stosunków ilościowo-czasowo- 
-przestrzennych w przyrodzie uogólnia szerzej niektóre podstawowe prawidłowości fu n k 
cjonowania św iata organicznego. W odniesieniu do wielkich obszarów, czy zbiorów ch a 
rakteryzuje on np. frekwencję gatunków  według liczebności osobników ( B u l l o c k  1971; 
Ca s s i e  1962; E d d e n  1971; F i s h e r , Co k b e t , W i l l i a m s  1943; G r u n d y  1951; M a c  A r t 

h u r  1957, 1960, 1969; P a t r i c k , H o l m , W a l l a c e  1954; P a t r i c k , S t r a w b r i d g e  1963; 
P e s e n k o  1974; P r e s t o n  1948, 1958, 1960, 1962 a ,b ; S o u t h w o o d  1966; S p i l l e r  1948; 
T r a m e r  1969; W i l l a m s  1953; 1960, 1964), czy też frekwencję elem entarnych cech ge
netycznych populacji ( K u r s a k o v a  1972). Z materiałów przedstawionych przez takich 
autorów ja k :  A s c o m b e  (1949, 1950), E l t o n , N i c h o l s o n  (1942), H a a r t m a n  (1971), J ó 

z e f i k  (1962, 1970a), K i l b u r n  (1966), M a c A r t h u r  (1972), S v e t l o s a n o v  (1974), T e r e n 

t ’e v  (1958), V e s t a l  (1949), W i l l i a m s  (1943), W i l l i a m s o n  (1972) wynika, że po odpowied
nim przetransform ow aniu danych frekwencji na rozkłady logarytmiczne, również m ożna 
b y  uzyskać rozkłady lognormalne.

Wielkość kolonii waha się w olbrzymich granicach (od kilku do blisko 
10000 gniazd), stąd konieczność zastosowania dla tego parametru skali loga
rytmicznej. Narzucony na nią rozkład procentowy wielkości kolonii (wykr. 7 — 
krzywa В ) jest typowym rozkładem lognormalnym10. Także rozkład oparty 
na materiałach z ankiety przeprowadzonej w 1963 roku (wykr. 7 — krzywa A) 
przybiera podobny zarys, aczkolwiek przesunięty jest w stronę niższych wartości.

10 Jeśli na  osi rzędnych (x) zastosować zam iast klas logarytmicznych tzw. oktawy, 
tj. klasy w kolejności podwajające przedział klasowy oraz ponumerować je na  lewo i na 
prawo od klasy modalnej, co czynią np. P r e s t o n  (1948, 1962a) i P e s e n k o  (1974), to rów 
nanie rozkładu przybiera postać

У =  Уо«“(аЛ)г. (2)
gdzie у — liczba kolonii lęgowych przypadających na dany R - tу przedział klasowy; В  —
— num er przedziału klasowego na lewo lub na prawo od klasy modalnej y 0; y0 — liczba 
kolonii w klasie modalnej ; a — p aram etr rozkładu o wrartości stałej, obliczany na podsta
wie odchylenia standardowego ax , gdzie

Równanie < ęrtości rozkładu oraz wyznaczanie jej maksimum podano na str. 42.
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W ykr. 7. Lognormalne rozkłady procentow e wielkości kolonii lęgowych gawrona. 
X — wielkość kolonii; у  — % kolonii przypadających  na  daną  klasę; A  — według ankiety 
z 1963 г .; В  — z 1971 г.; хл , хв  — średnie geom etryczne krzywych rozkładów (пл  =  1822, 
nB =  5867).

Kozkład zmiennej x  transform ow any nielogarytmicznie (wykr. 8) charakteryzuje 
się sk rajną  asym etrią, średnia ary tm etyczna x  ( =  136, tab . 1) traci znaczenie jako  zmienna 
losowa do oszacowania wartości przeciętnej. Lepszą charak terystyką jes t tu  średnia geo
m etryczna x  — 50,5 — tab . 2) szacująca po przekształceniu logarytmicznym w artość ocze
kiw aną rozkładu (vide — str. 15).

W ypadkow a rozkładów z la t 1963 oraz 1971 przybiera postać hiperboli o równaniu

(porównaj — wykres 8).

Prawidłowość rozkładu lognormalnego wielkości kolonii przebadano porów
nując testem rozkład teoretyczny z empirycznymlł . Uzyskana dowodność 
braku istotnego zróżnicowania — a więc stabilność struktury, pozwala wyko
rzystać go do ustalenia wielkości progowej kolonii (str. 42) oraz ogólnej liczeb
ności populacji (str. 26). Oprócz tego, ten typ rozkładu jest dogodnym instru
mentem do przeprowadzenia porównań eko-demograficznych, wykrywania

11 Porównanie procentowych rozkładów wielkości kolonii ustabilizowanych em pi
rycznego oraz teoretycznego da ją  =  0,71 (df — 10), n a  poziomie P  =  0,01 nie wykazuje 
więc istotnego zróżnicowania. W  szczególności rozkłady empiryczne oparte na  m ateriałach 
z  la t  1963 i 1971 porównane z rozkładem lognormalnym dają  odpowiednio: X2 =  2,82 (df = 
= 9) oraz x 2 =  0.96 (df =  10). Inne rozkłady np. charakterystyczne dla zadrzewień łęgo
wych, agrocenoz oraz urbicenoz, również badane testem  są typowo lognormalne.
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zmian biologii i trendów tych zmian — ma więc szerokie zastosowanie prak
tyczne w kontrolowaniu liczebności populacji, podejmowaniu wszelkiego typu  
przedsięwzięć eko-inżynieryjnych itd. (str. 88). 

W ie lk o ść  p r z e c ię tn a  k o lo n i i  — p a r a m e tr y  r o z k ła d u
E stym acja  param etrów  rozkładu lognormalnego (Л (m, a), w przypadku rozpa try 

wanego m ateria łu  jest zbędna, gdyż obejmuje on badaną  populację totalnie. P rzy  pozio
mie ufności 0,99, aby osiągnąć półprzedział ufności dla log x  mniejszy od jednej pary  lęgo
wej, wielkość m ateriału  powinna by  obejmować 1357 kolonii lęgowych. Faktycznie obejmuje 
zaś 5867 kolonii (patrz też — str. 5). P rzy jąć  więc można, że przy  wspomnianym pozio
mie ufności

logæ =  m, (5)
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zaś

^log X  —  a - (®)

Prócz param etrów  m oraz a pochodnym param etrem  od a jest moduł я (str. 13). W  roz
kładzie lognormalnym, przy znacznej jego prawidłowości ((/' (skośność) =  0,011 — tab . 2) 
średnia geom etryczna (x ) wyznacza równocześnie logarytm iczną dom inantę rozkładu (Dlofl). 
Bardziej szczegółowa specyfikacja rozkładów lognormalnycli zaw arta  jest w pracach: F i r - 

K o w i c z  (1970), F isz (1969), P e s e n k o  (1974), P r e s t o n  (1948, 1962 a,b) M a r t i n  (1972).

Średnia (x) z rozkładu lognormalnego jest średnią geometryczną. Jej wartość 
(tabela 2) wskazuje, że typowe dla Polski są kolonie liczące 50 par lęgowych. 
Жа wykresach 10, 11 na tle rozkładów lognormalnych przedstawiono kumulanty 
liczebności kolonii i gniazd według klasy wielkości kolonii. Wielkość blisko 70% 
wszystkich kolonii waha się w granicach 12,5 — 204 gniazd. Jest rzeczą zna
mienną, że chociaż w roku 1963 wielkość kolonii ogólnie była mniejsza, niż 
w roku 1971, średnie geometryczne na wykresach 9 i 10 odcinają na kumu- 
lantach te same niemal liczby kolonii i liczebności gniazd. Kolonii mniejszych 
od x  było: w 1963 r. — 60,5%, lecz gnieździło się w nich zaledwie 9,5%;

119,3 ) 100

(z)

15

10 52/

2 65

O
1000 100001001 10

(x>

W ykr. 9. K um ulan ty  liczby kolonii i liczebności gniazd (par lęgowych) w nich stw ier
dzonych na tle lognormalnego rozkładu wielkości kolonii (1971 r.). x  — wielkość kolonii; 
у — % kolonii przypadających dla danei klasy (skala dla A); z — % gniazd i kolonii (skala 
dla B, O); A  — rozkład lcgnorm alny wielkości kolonii; В  — kum ulanta  liczebności kolo
nii; С — kum ulan ta  liczebności gniazd; xa — średnia a ry tm etyczna; xg — średnia geome
tryczna; pionową linią przeryw aną zaznaczono przedział ufności przy P =  0,9973 (n ^  -- 
=  5867 , nc  =  761084).

http://rcin.org.pl



17 Występowanie gawrona w  Polsce. Część I. 355

10020

(zl

8016

BO12

S

20■4

0
100000100001 ООО100

W ykr. 10. K um ulan ty  liczby kolonii i liczebności gniazd na  tle lognormalnego roz
kładu wielkości kolonii (1963 r.). x, y, z, А ,  В, C, xg — jak na wykresie 9; pionową linią 
przerywaną zaznaczono przedział ufności przy P  =0,9973 =  1823, n@ =  300518).

w 1971 r. — 59,6 % — gnieździło się w nich 12 % gawronów (porównaj — wyk
resy 9, 10). Świadczy to, że niezależnie od wahań liczebności w cyklach kilku
letnich struktura rozkładu wielkości kolonii jest ustabilizowana. Potwierdza to 
też porównanie innych parametrów: a) brak istotnego zróżnicowania między 
x 63 a x 71 ( t  =  1,92 przy d f  =  20); b) Szczególna stabilność logarytmicznego od
chylenia standardowego {alogXn =  0,65175, o\OSXll =  0,60713); c) prawie nie
zmienny moduł obydwu porównywanych rozkładów (a63 =  0,33, «71 =  0,35 — 
porównaj — tab. Ѣ  W równaniach kanonicznych, charakteryzujących różne 
parametry wielogatunkowych układów zoogeograficznych moduł a oscyluje wo
kół wartości 0,2 i według P r e s t o n a  (1948, 1962a) ma tendencję do zdecydowa
nej stabilności. W przypadku układów wewnątrzpopulacyjnych (wewnątrzga- 
tunkowych), sądząc z przykładu gawrona, zachodzi analogiczne zjawisko — a 
oscyluje wokół wartości 0,35 i może uchodzić za stałą cechę danej populacji.

Współzależność i proporcje ilościowe liczebności populacji lęgowej według 
klas wielkości kolonii wydają się być również dość ustabilizowane. Wynika to 
z relacji parametrów zestawionych na wykresach 11, 1 4 12. Charakteryzują one

12 Charakter tego współuzależnienia jes t określony przez moduł a równania rozkładu 
lognormalnego (porównaj — str. 13) oraz przez dystans interm odalny <5. Nie znając roz-
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W ykr. 11. Rozkłady liczby kolonii oraz liczebności populacji lęgowej według klas 
wielkości kolonii (1971 r.). x  — wielkość kolonii; y — % liczby kolonii oraz % liczby gniazd; 
A  — kolonie; В  — gniazda; xq — średnia geom etryczna rozkładu liczby kolonii; Z y  —
— liczby gniazd; ô — dystans in term odalny (log ô =  log x y  — log xq); (пл  =  5867, пр; — 
=  761084).

k ładu  liczebności populacji według klas wielkości kolonii dystans interm odalny <5, jak  również 
rozkład ten  m ożna obliczyć: a) Kozkład liczby p ar  lęgowych według równania ( P r e s t o n , 

1962a)
n  =  (n0y0) [2й е-(°Д)*], (7)

gdzie n  — liczba p a r  lęgowych w danej klasie; n0 — liczba p a r  w klasie modalnej rozkładu; 
i/o — liczba kolonii w klasie modalnej ; В  — num er przedziału klasowego na prawo lub le
wo od klasy modalnej yu; e — zasada logarytm ów  natura lnych  ( =  2,71828); a —moduł 
rów nania rozkładu wielkości kolonii (str. 13). Średnia geom etryczna tego rozkładu 
(xy)  w yznacza zarazem jego logarytm iczną dom inantę (Dy), logarytmiczne odchylenie s ta n 
dardowe (<Tioga;A,) równe jest wartości o\0SXc, t j .  obydwa rozkłady charakteryzuje identycz
n a  w artość logarytm iczna ax . b) D ystans in term odalny  w sposób następujący: logarytm icz
n a  dom inan ta  rozkładu liczebności p ar  lęgowych (Dy) jest odległa od logarytmicznej dom i
n a n ty  rozkładu wielkości kolonii (albo rozkładu liczby kolonii według klas ich wielkości)
(Dq) o s ta łą odległość ô (dystans interm odalny), obliczaną liczbą klas według równania

108 4  Ы2- (8)

W  przypadku wykresu 11: <5 =  2,83 przedziałów klasowych (log ô =  0,85191) log 
D q =  1,70329, s tąd

\o g D y  =  log<5 +  logZ>c . (9)
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W ykr. 12. Krzywe koncentracji populacji lęgowej gawrona w Polsce (1971 r.). x  — % 
liczby kolonii; y  —> % liczby gniazd; na  małym wykresie przedstawiono koncentrację w 
w 1963 r. (rin =  0,6803, r]63 =  7434).

stopień zagregowania gatunku w okresie lęgowym, a także dają pośrednią ocenę 
jego sytuacji eko-demograficznej.

Stabilność a i <5 w ujęciu globalnym może być rozpatryw ana jako stała cecha g a tu n k o 
wa. Tym  niemniej, w zależności od ekologicznej gradacji środowiska wartość tych współ
czynników oscyluje. Kolonie sporadyczne charakteryzuje a =  0,438, podczas gdy u s ta b i
lizowane cechuje niższa w artość a ( =  0,351). Zróżnicowany jest również współczynnik a 
dla kolonii w zadrzewieniach łęgowych (a =  0,324), agrocenozach (a = 0,365) oraz w ur- 
bicenozach (a =  0,379). G radacja nacisku antropogennego w wymienionyoh środowiskach 
jest dodatnio skorelowana z wartością a i ujemnie z <5 (dystans interm odalny — vide — str. 
18). Znając współzależność a, o\ogx, D c ,  D n , <5, mechanizm zm ian wartości modułu a przed
stawić m ożna następująco: a) Liczebność populacji wzrastając, koncentruje się w dużych

Znając log ô oraz log D c można obliczyć DN  ( — 359 p ar  lęgowych).
N a wykresie 14 przedstawiono rozkłady empiryczne (krzywa A )  oraz teoretyczny 

(krzywa B)  wielkości kolonii. Ponieważ obydwa m ają  wspólną średnią, xq = Dc, również 
dom inanta jest dla nich wspólna.
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Tabela 2. C harakterystyki sta tystyczne wielkości kolonii lęgowych gawronr, 
. Corvus frugilegus L. w Polsce

Materiały 
według an 

kiety z roku:

Liczba
kolonii

N

Rozkład zm ien
nej X (3)

Kozkład zmiennej log x (7) Koncen
trac ja

n

t różnicy 
między 
x 1963 
x 1971X X Gx log X fflogx X

Skoś- 
ność g'

(1) (2) (4) (5) (6) (8) (9) (10) ( i i ) (12) (13) (14)

1963 1822 - 37,7 _ 1,57634 0,65176 0,01536 0,333 0,078 0,7434
1,92

(df =  20)
1971 5867 136 50,5 226 1,70329 0,60713 0,00775 0,350 0,011 0,6803

358 
M
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koloniach — przesunięcie D y  w prawo w stronę wyższych wartości i związane z tym  zwięk
szenie absolutnej w artości 0 \og x \ b) Skutkiem znacznego w nich przegęszczenia pow stają 
liczne małe kollonie satelitarne — przesunięcie T)/j w lewo i również zwiększenie <7iog x. 
Sytuacja ta  może zaistnieć w warunkach optim um ekologicznego, odbiciem czego jest zwięk- 
szenio się ó. Zmniejszanie się ô występuje w warunkach, gdy: 1) skutkiem redukcji liczeb
ności populacji zmniejsza się wielkość kolonii — przesunięcie 2>дг w lewo, obniżenie w ar
tości cti0g X, 2) małe kolonie przechodząc do kategorii sporadycznych wkrótce zanikają (Jó- 
zefik 1969b) 3) pozostają wówczas stosunkowo najliczniejsze średnioj wielkości — Dq 
przesuwa się w prawo, zmniejsza się criog x.

I n te r p r e ta c ja  e k o lo g ic z n a  r o z k ła d u  lo g n o r m a ln e g o
Interpretację ekologiczną rozkładu sprowadzić można do punktów :
1) Zgodnie z zasadniczą tezą teorii prawdopodobieństwa (Sa c k o v  1969), 

rozkład reprezentuje strukturę prawdopodobieństwa wystąpienia w badanym 
układzie czaso-przestrzennym określonej wielkości grupy. W odniesieniu do 
struktury grupowej populacji gawrona charakteryzuje się ona wewnętrznym  
uporządkowaniem i stabilnością (porównaj — str. 14).

2) O ile przy czynów ość kształtowania się rozkładu normalnego dowolnej 
cechy tkwi w sumowaniu się wpływów elementarnych, niezależnych od siebie, 
niezagregowanych czynników losowych, z których każdy ma tylko małe zna
czenie, to w przypadku rozkładu lognormalnego zamiast addytywnego działania 
losowych czynników zewnętrznych występuje multiplikacja ich wpływów (su
mowanie się ich wartości logarytmicznych) ( K u r s a k o v a  1972; M a r t i n  1972; 
Вокгскы 1964). Oznacza to, że chociaż czynniki te mogą pozostawać między 
sobą jako niezależne bądź tylko słabo skorelowane, mechanizm ich oddziały
wania ma charakter współuzależniający się na zasadzie multiplikacji — ogólny 
iloczyn tej multiplikacji (vide — M a r t i n  1972) w danym punkcie krzywej log- 
normalnej jest proporcjonalny do przyrostów jej gęstości, stąd rozkład lognor- 
malny określany też jest jako „rozkład o działaniu proporcjonalnym”.

3) Multiplikacja wpływów, tj. wymnażanie się wartości elektów elementar
nych czynników, w tym  również wewnątrzpopulacyjnycli, w odniesieniu do gra
dientu środowiska oznacza wykładniczo wzrastające lub logarytmicznie malejące 
oddziaływanie czynników limitujących wielkość grupy, składających się na 
presję środowiska. Względna wartość presji środowiska jest więc adekwatna 
do przyrostów gęstości rozkładu lognormalnego — krzywa przyrostów gęstości, 
tj. funkcja pochodna krzywej rozkładu odzwierciedla więc gradient presji śro
dowiska. Adekwatność ta rozpoczyna się jednak od punktu maksimum gęstości 
rozkładu lognormalnego, wyznaczanego przez ekstremum pochodnej krzywej 
gęstości. Jest to bowiem punkt krytyczny tolerancji przez najmniejsze, zin
tegrowane ugrupowania osobników (stada, kolonie lęgowe, mikropopulacje) po
tęgującej się presji środowiska.

4) Ponieważ u gatunków socjalnych o pokonywaniu nacisków środowiska 
decyduje w znacznej mierze, zależny od wielkości grupy efekt stadny (A i n l e y  

1972; B l o c h  1970; B r o w n  3967; Ch a u v in  3961; Cr o o k  1961; J a c o b i  1967; 
J ó z e f ik  1969c; P a t t e r s o n  1965; B-o s e v s k ij  1974; S c o t t  1964; W y n n e -
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E d w a r d s  1962), p u n k t  m a k s im u m  g ę s to ś c i  lei-żywej lo g n o r m a ln e j  w y z n a c z a  

w a r to ś ć  p r o g o w ą  w ie lk o śc i  g r u p y  ( v id e  — s t r .  40).
5) Rozkład lognormalny wielkości grupy charakteryzuje więc gatunki wy

łącznie socjalne, wykazujące ze względu na wzrastające wraz z wielkością grupy 
efekt stadny tendencje do koncentracji w ugrupowania na tyle duże, na ile 
pozwala tylko na to pojemność środowiska. Wynika, to z faktu, że ze wzrostem 
pojemności zwiększa się liczebność grupy ( J ó z e f i e  1970a; N a u m o v  1956), 
wzrasta efekt stadny a przez to zmniejsza się presja środowiska. Stąd bardziej 
ekologicznie atrakcyjne i w pierwszej kolejności zajmowane są środowiska naj
bardziej pojemne i leżące w najbliższym sąsiedztwie innych już zajętych, stąd 
też krzywa przyrostów gęstości rozkładu lognormalnego jest pewnym odbiciem 
rozkładu środowisk pod względem ich pojemności.

W  oparciu o wspomnianą właściwość dążności populacji w  niejednorodnym środo
wisku do integracji przestrzennej (wypełnienie w obrębie areału w szystk icb  charak terys
tycznych dla ga tunku  biotopów) dokonać m ożna przybliżonej oceny jego pojemności ekolo-
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W ykr. 13. Pośrednia ocena pojemności ekologicznej środowiska gawrona według g ra

dacji zagęszczenia (liczby gniazd w 225 kw adratach  11,2 X 11,3 km wylosowanych z ogól
nej liczby 2325 kwadratów). x  — liczba gniazd w kw adracie; y  — % liczby kw adratów ; 
równanie krzywej zagęszczenia: y  =  36,1 — 9,6 logx.
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gicznej. Ocena ta , w odniesieniu do określonych powierzchni, zawierających mozaikę róż
nych biotopów, w tym  również nie specyficznych dla gawrona, opierać się będzie n a  wskaź
niku zagęszczenia. Zagęszczenie par lęgowych na jednostkę powierzchni będzie więc wskaźni
kiem faktycznej jej pojemności. Eozkład zagęszczeń (wykr. 13) koreluje wówczas z praw ą s tro 
n ą  rozkładu lognormalnego (rozkład z wykresu 13 oparty  jest na  wskaźniku powierzchnio
w ym  liczby gniazd przypadających na powierzchnię kw adratu  11,2 x  11,3 km  — do analizy 
wzięto 225 wylosowanych kwadratów). Równanie krzywej zagęszczeń przybiera postać

y  =  36,1 — 9,6 log ж, (10)

gdzie у — % analizowanych kw adratów; x  — liczba gniazd w obrębie kw adratu.
Ogólnie rzecz biorąc, tzn. przyjm ując powierzchnię określonych biotopów z jakiegoś 

obszaru za względny wskaźnik pojemności ekologicznej, charakterystycznej dla danego 
ga tunku , m ożna otrzym ać analogiczny, jak  na  wykresie 13, rozkład wielkości tych powierz
chni. Tak  np . rozkład powierzchni środowisk wodno-błotnych ( J ó z e f i e  1970a), lub w y
kreślony na  podstawie materiałów M a j d a n o w s k i e g o  (1953) i R i c h l i n g o w e j  (1952), 
lecz nie zamieszczany tu  rozkład powierzchni jezior Polski, są nadzwyczaj podobne do przed
stawionego n a  wykresie 13. A bstrahując od wpływu czynników wewnątrzpopulacyjnych, 
w ynika s tąd  wniosek: praw a strona rozkładu lognormalnego jest kształtow ana przez spe
cyficzny w przyrodzie rozkład wielkości powierzchni danego środowiska, gdzie frekwencja 
powierzchni coraz mniejszych zwiększa się wykładniczo. Oznacza to , że największe obszary 
zajm ują środowiska mało pojemne, zaś najwartościowsze i  najbardziej pojem ne stanow ią 
nikłą część areału lęgowego. Powierzchnie najmniejsze, lecz o najwyższej frekwencji, ze 
względu na  niską pojemność, nie mieszczą już wielkości progowej kolonii, są przez gatunek 
zajmowane sporadycznie, bądź nie w ykorzystywane. Sytuacja ta  odpowiada lewej części 
krzywej rozkładu lognormalnego.

W  nawiązaniu do p u n k tu  2 dotyczącego przyczynowości rozkładu lognormalnego, 
rozpatryw ana w aspekcie powierzchniowym wielkość biotopu musi być trak tow ana jako 
czynnik zagregowany, uformowany w wyniku multiplikatywnego wpływu czynników jesz
cze bardziej elementarnych.

Zagadnienie rozkładów poszczególnych elementów biotycznych i abiotycznych śro
dowiska, określające prawidłowości ich koncentracji w przyrodzie, tak  przecież istotne 
w ekologii, do tąd  nie m a dostatecznego piśmiennictwa, aczkolwiek pierwsze prace w tym  
zakresie opublikowano przed półwieczem: A r r h e n i u s  (1921) oraz G l e a s o n  (1922, 1925) 
podają  logarytmiczne rozkłady liczebności gatunków  roślinnych w odniesieniu do różnych 
badanych powierzchni; A u e r b a c h  (1923 — cyt. wg L o t k a  1956) formułuje zasady loga
rytm icznego rozkładu populacji ludzkich w aglomeracjach miejskich Stanów Zjednoczo
nych, zaś W i l l i s  (1922) podobny rozkład podaje dla wielkości powierzchni zasięgów g a
tunków  zoologicznych. W  późniejszych pracach rozpatryw ane są zagadnienia związane 
z logarytm icznym i rozkładam i powierzchni zasięgów (vide — Ca i n  1938; H o p k i n s  1955; 
K i l b u r n  1966; L o t k a  1956; P r e s t o n  1948, 1960, 1962 a ,b ; T e r e n t ’e v  1958; W i l l 

i a m s  1943).

6) Między wielkością grupy, presją środowiska oraz pojemnością środo
wiska obserwuje się więc ujemne sprzężenie zwrotne, funkcjonujące w oparciu
o współuzależnienia wewnątrzpopulacyjne. Skorelowana dodatnio z pojemnością 
wielkość grupy wpływa na działanie efektu stadnego, co wpływa na ustalanie się 
poziomu presji środowiska. W przypadku zmniejszania się tej presji populacja 
uzyskuje większe możliwości opanowania oraz wykorzystania trudniej dostęp
nych zasobów pokarmowych (kooperacja), aż do granic ekologicznej wydolności 
środowiska. W uzależnieniu od czynników zewnętrznych sterujących którym-
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kolwiek z elementów sprzężenia, kształtują się w istotnej mierze wartości po
zostałych.

7) Skoro krzywa przyrostów gęstości rozkładu lognormalnego odzwiercie
dla sprzężone układy wielkości grupy, oporu środowiska i jego pojemności
i skoro pessimum ekologicznemu odpowiada lewa część krzywej rozkładu 
a atrakcyjność ekologiczna wzrasta w stronę jej części prawej (optimum), 
spodziewać się należy, że wzdłuż tego gradientu rozkładają się też fenotypowe 
cechy populacji uporządkowane przez konkurencję wewnątrzgatunkową pod 
kątem ich walorów doboru naturalnego. Istotnie, frekwencja wielu elementar
nych cech fenotypowych licznych populacji rozkłada się według krzywej log- 
normalnej (K u r s a k o v a  1972; W il l i a m s o n  3972), zaś cechy złożone według 
rozkładu normalnego ( E v e n s  1969; F o r d  1967; W r i g h t  1968). Uznać więc 
można, że presja selektywna konkurencji jest proporcjonalna do wartości loga
rytmicznej wielkości grupy i odwrotnie proporcjonalna do przyrostów gęstości 
lognormalnego rozkładu tego parametru (porównaj — str. 86). M e trzeba też 
dodawać, że jednym z czynników zagregowanych i uwarunkowujących rozkład 
lognormalny jest fenotypowa zmienność populacji.

1600001200

120000900

800006 00

К 0000300

10000100010010
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W ykr. 14. Teoretyczny i em piryczny, rozkłady normalne wielkości kolonii oraz li
czebności populacji lęgowej (1971 r.). x  — wielkość kolonii; у  — liczba kolonii lęgowych ; 
z — liczba gniazd (par lęgowych) ; A  — rozkład em piryczny wielkości kolonii ; В  — teore
tyczny ; С — rozkład teoretyczny liczby par lęgowych ; I) — rozkład gęstości punktowej krzywej 
A  ; xq  =  średnia rozkładów A, B;  Xjsr — średnia rozkładu G; <5 — dystans interm odalny 
(log ô =  0,8518); (nA  =  5867, nB =  5806, nc  =  836275); f  różnicy rozkładów А , В  =  0,96 
p rzy  d f  = 1 0 .
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8) Na podstawie rozkładu lognormalnego można zbudować rozkład liczeb
ności populacji według klas wielkości grupy ( P r e s t o n  1962a). Eozkład ten 
(wykr. 14 — krzywa C) na tle krzywej przyrostów gęstości (krzywa D) daje 
wyobrażenie, jak rozkłada się wzdłuż gradientu pessimum — optimum poten
cjał populacji. ]STa pessimum przypada nikły odsetek populacji, podczas gdy 
terytorialnie pessimum to obejmuje duże obszary areału i znaczną liczbę kolonii 
(krzywa A).

Eeasumując, jednym z najbardziej uniwersalnych i uogólniających pro
babilistycznych modeli populacji gatunków socjalnych jest rozkład lognormałny 
wielkości zintegrowanych grup, w postaci których populacja zasiedla określony 
areał. Eozkład ten oraz jego parametry pochodne (vide — str. 13,18) dają pogląd 
nie tylko na strukturę przestrzenną populacji, jej organizację socjalną, wielkości 
progowe (str. 27), funkcjonowanie mechanizmów samoregulujących (str. 81-83) 
w uzależnieniu od sprzężeń czynników wewnątrzpopulacyjnych i środowisko
wych, lecz rozkład ten w ujęciu dynamicznym (analiza rozkładów z różnych lat) 
pozwala również orientować się w dynamice liczebności, w trendach zmian bio
logii i sytuacji biologicznej gatunku oraz prognozować jego losy ewolucyjne. 
Niektóre z tych zagadnień szerzej są rozwijane w następnych rozdziałach.

W  szerszej in terpretacji is to ta  kształtowania się rozkładu lognormalnego, sądząc 
z przytoczonego m ateriału, z prac cytowanych na str. 13 oraz nie opublikowanych jeszcze 
własnych danych, dotyczących licznych innych socjalnych gatunków, polega na ksz ta łto 
waniu się pewnego krytycznego (progowego) poziomu liczebności grupy, populacji, czy g a 
tunku. Wszędzie tam , gdzie egzystencja zintegrowanych jednostek ponadosobniczych za
leży od określonego krytycznego poziomu koakcji kooperacyjnej, a więc pewnego mini
mum liczebności współdziałającej grupy, gdzie czynniki wewnątrzgrupowe w sprzężeniu 
z zewnętrznymi lim itują liczebność i rozmieszczenie, i gdzie ograniczanie to w odniesieniu 
do dużych obszarów postępuje w funkcji wykładniczej, wszędzie ta m  formuje się lognor- 
malny rozkład nie tylko wielkości grup, lecz także ich zagęszczenia (porównaj — wykres 
26, krzywa B), oscylacji liczebności w cyklu wieloletnim (na podstawie materiałów z prac 
E l t o n a , N i c h o l s o n a  (1942) i H a a r t m a n a  (1971), cech fenotypowych (str. 13). Odnośnie 
do gatunków terytoria lnych należy przypuszczać, że rozkład zagęszczeń przybiera kształt 
krzyw'ej lognormalnej.

K o n c e n t r a c j a  l i c zeb noś c i
Kumulanty liczebności kolonii lęgowych i gniazd (wykresy 9, 10) wskazują 

na wysoki stopień koncentracji gawrona w Polsce, a zarazem świadczą o istnie
niu znacznej liczby kolonii drobnych, rozproszonych na obszarach prawdopo
dobnie ekologicznie ekstremalnych. Blisko 50 % stanowiły w 1963 roku kolonie 
nie większe, niż licząco do 24 gniazd; w roku 1971 — do 35 gniazd. Kolonie 
nie przekraczające wielkości 64 gniazd w 1963 roku stanowiły 75 %, w 1971 — 
75 % to kolonie liczące do 96 gniazd. Zaledwie 10 % ogółu kolonii w obydwu 
porównywanych latach liczyło powyżej 225 gniazd (1963 r. — 223, 1971 r. — 
225). Eozpatrując kumulanty liczebności gniazd stwierdza się, że połowa popu
lacji gnieździła się w koloniach dużych (w 1963 r. liczących ponad 430 gniazd, 
w 1971 r. — 275 gniazd).
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Dążność do koncentracji liczebności populacji w kolonie duże jest u gawrona 
rozwinięta w wysokim stopniu (zagregowanie w ugrupowania maksymalnie 
duże, na ile pozwala tylko na to pojemność środowiska, porównaj — str. 22). 
Poglądowo ilustruje to krzywa koncentracji (wykr. 12) — połowa populacji 
gnieździ się w koloniach dużych i bardzo dużych, lecz stanowiących w 1963 r. 
zaledwie 5% ogólnej liczby kolonii, w 1971 r. — 8% 13. Znaczna koncentracja 
z jednej strony (kolonie w środowiskach optymalnych o znacznej pojemności), 
z drugiej zaś olbrzymia liczba drobnych kolonii (środowiska mało pojemne sub- 
optymalne i ekstremalne), w zestawieniu z tendencją do utrzymania znacznego 
stopnia socjalności u gawrona ( P a t t e r s o n  1970; P i w o w s k i  1954) świadczą 
o: a) znacznym zagęszczeniu badanego gatunku na stosunkowo niewielkich ob
szarach kraju (porównaj — str. 22, 46), b) wskazują na istnienie znacznych po
wierzchniowo terenów o nikłym zagęszczeniu populacji (70% kolonii, w których 
gnieździ się 20 % populacji). W  sumie przedstawiona sytuacja upoważnia dom
niemywać, iż: a) badana populacja w zupełności wypełnia dostępne jej środo
wiska, b) eko-demograficzny stan populacji należy ocenić jako dobry.

O c e n a  w z g l ę d n e j  l i c z e b n o ś c i  p o p u l a c j i  l ę g o w e j
Przeprowadzona tu na podstawie rozkładu lognormalnego wielkości kolonii 

względna ocena liczebności populacji opiera się na udokumentowanej poprzednio 
(str. 17) ustabilizowanej relacji liczby kolonii i liczby par lęgowych14. Teore
tyczny rozkład liczebności gniazd (wykr. 14 — krzywa G) obliczono stosując 
dwa różne rozwiązania16. Wykorzystano również równanie ogólnej liczebności

18 Krzywa koncentracji (wykr. 12) podaje w stosunku do ogólnej liczby gniazd i ko
lonii badanej populacji (vide — tab . 3) ich relacje procentowe. W skaźnik koncentracji 
w la tacb  1963 oraz 1971 jest dość wysoki: ?je3 =  0,7434, »?7l =  0,6803.

14 M etoda oceny liczebności populacji na  podstawie rozkładu wielkości kolonii n a 
bierze większego znaczenia z chwilą pow stania możliwości w ykorzystania jej dla ekstrapo
lacji absolutnej liczebności. Z kolei zbudowanie nomogramów pozwalających otworzyć abso
lu tn ą  liczebność kolonii i p a r  lęgowych uzależnione jest od skali, w  jakiej przeprowadzona 
zostanie w  przyszłych badaniach  to ta lna  inw entaryzacja kolonii na  w ybranych obszarach, 
p rzy  równoczesnym przeprow adzeniu n a  nieb ankietyzacji. D ysponując równolegle uzys
kanym i danym i (tj. według ankietyzacji oraz absolutnej inwentaryzacji), łatwo będzie u s ta 
lić optym alne wartości param etrów  ankietyzacji, by  otrzym ać wyniki pozwalające otwo
rzyć s ta n  faktyczny.

16 Obliczenie rozkładu przeprowadzono: a) posługując się równaniem

n  =  (поУо) [2R e - ( “*>*] (11)

(objaśnienia składowych rów nania — vide n o tka  12 na  str. 18), obliczono wartości poszcze
gólnych klas; b) w ykorzystując znane w artości: x a ,  ojog xq oraz tabelę prawdopodobieństw 
rozkładu normalnego obliczono teoretyczny rozkład liczebności kolonii. Na jego podstawie 
przyjm ując, że

"log xc  =  ffiog xN > ( P r e s to n  1962a) (12)

zbudowano teoretyczny rozkład liczebności p a r  lęgowych. C harakterystyka tego rozkładu 
%N — 359 (log =  2,55520; ologXN =  1.70329; log 0 =  0,85191; a =  0,35). Zakres 
±  oiogxy obejm uje blisko 70%  populacji i mieści się w granicach od 89 do 1450 gniazd.

http://rcin.org.pl



2 7  Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 366
I

rozkładu lognormalnego. Pozwoliło to na obliczenie teoretycznego poziomu 
względnej liczebności gawrona w Polsce (tabela 3 ) le.

Tabela 3. Zestawienie wyników obliczeń em pirycznych i teoretycznych względnego p o 
ziomu liczebności kolonii lęgowych i liczby par  lęgowych gawrona w Polsce według stanu

z roku 1971

Ocena ilościowa
Em piryczna 

(na podstawie 
ankiet)

Teoretyczna 
(na podstawie na  podstawie 
rozkładu log- równania : 

norm.) N  =  Ѵ2^[УіІа)

Rozbież
ność w %

(1) (2) (3) (4) (5)

Kolonie lęgowe 5867 5604 5887 2,08
(6) (5745) (in - )

P ary  lęgowe 761084 836275 848541 10,68
(7) (842408) (in + )

Przyjmując, że uzyskany wynik wymaga nawet 40 % poprawki na część 
populacji, która przez respondentów nie została uwzględniona w ankietach, 
ogólny stan populacji lęgowej gawrona w Polsce należy oszacować na około 
1200000 par.

PROGOW A W IELK O ŚĆ K O LO N II LĘGOW YCH

P r z e s ł a n k i  w y j ś c i o w e
Koncepcja progowych (krytycznych) wartości wielkości kooperujących 

grup, jakimi są stada, kolonie lęgowe, mikropopulacje, zasiedlające odizolowane 
od siebie stanowiska lęgowe, wypływa z całokształtu ekologicznej, poprzednio 
omówionej specyfiki rozkładu lognormalnego wielkości wspomnianych ugrupo
wań i jest niejako jego logiczną konsekwencją (vide — ekologiczna interpretacja 
rozkładu lognormalnego — str. 21). Koncepcja ta, na tle faktów rejestrowanych 
w piśmiennictwie była rozwijana stopniowo, w miarę gromadzenia własnych 
materiałów dotyczących struktury przestrzennej populacji i gatunku.

A bstrahując o d  czynników abiotycznych, k tórych krytyczne wartości analizuje O d tjm  

(1963, 1971), sformułowanie pojęcia wartości k rytycznych czynników w ew nątrzpopula- 
cyjnych, wiążących się z naruszeniem stanów homeostazy populacji, w ekologii pojawia 
się stosunkowo późno — znacznie wcześniej tego ty p u  zjawiska progowe znane były w me-

N  = V2n (y0a), (13)

gdzie N  — ogólna liczba kolonii, względnie par lęgowych; y 0 — liczba kolonii lub p ar  lęgo
wych w  klasie modalnej ; a — odchylenie standardow e wyrażone liczbą klas, k tóre ono 
obejmuje.
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<1у су  nic, fizjologii czy nawet w socjologii. J e s t  rzeczą zdumiewającą, na  co zwracają też uw a
gę T i m o f e e v - R e s s o v s k i j ,  J a b l o k o v ,  G l o t o v  (1973) i W a t t  (1066), że w odniesieniu 
do populacji, uzależnionej w gruncie rzeczy od czynników mających przecież przebiegi 
nieliniowe, ograniczane asym ptotam i, uiedoceniono i dostatecznie dotychczas nie roz
pracowano zagadnień progowych funkcjonow ania jej jako  systemu. Poza klasycznymi 
już  nieomal modelami logistycznego wzrostu w środowisku ograniczonym, uzależnienia 
od niektórych czynników lim itujących (drapieżniki, pasożyty, konkurencja międzygat.un- 
kowa), zestawem modeli przepływu genetycznego, dyspersji osobników, kwestii dynam iki 
liczebności, zagęszczeń itd. (vide — zestaw problem atyki w kompendiach i przeglądach 
z osta tn ich  kilku la t :  A n d r z e j e w s k i ,  T r o j a n  (1974), B a r t l e t t ,  H i o r n s  (1973), B o e r ,  

G r a d w e l l  (1971), B o u g h e y  (1968), C i ż e k  (1968), H a a r t m a n  (1971), J a c h o n t o v  (1969), 
J a q u e t t e  (1972), K r e b s  (1972), L a c k  (1966, 1970), L e w i s ,  T a y l o r  (1967) O d u m  (1971), 
M a c A r t h u r  (1972), M a c A r t h u r ,  C o n n e l l  (1966), M a y r  (1970), P e t r u s e w i c z  (1966), 
P iE L O u (1969), R i c k l e f s  (1973), S m i t h  (1968), S o u t h w o o d  (1966), S v a r c  (1972), T r o j a n  

(1974), W a t t s  (1971), W i l l i a m s o n  (1972), ciągle jedynie sygnalizowany, lecz nie rozw ią
zany pozostaje problem uzależnienia rozmieszczenia populacji (i gatunku) od czynników 
w ew nątrzpopulacyjnych, a szczególnie zaś od ich krytycznych wartości.

J a k o  jed n i z p ierw szy ch  A l l e e ,  E m e r s o n  e t  all. (1950) analizu jąc przeb ieg  procesów  
p o p u la c y jn y ch  u za leżn io n y ch  od  za g ęszczen ia  i liczeb nośc i p rzy ta cza ją  w ięk szy  zbiór  
fa k tó w  oraz przes łan ek  p o z w a la ją c y ch  n a  p re cy z y jn ie jsze  uogó ln ien ie  z jaw isk  pro g o w y ch .  
K ów nież  W y n n e - E d w a r d s  (1962) do sta rcza  w  asp ek cie  h is to ry czn y m  bogatego  m ater ia łu ,  
d o ty c z ą ce g o  ek sp lo a ta c j i  i zw ią za n eg o  z ty m  n aruszen ia  h o m e o sta z y  p op u lacji  n a tu ra ln y ch ,  
gd z ie  p ro b lem  m inim aln ej a  ta k ż e  o p ty m a ln e j  l iczeb n o śc i je s t  m ocno w y ek sp o n o w a n y .  
B r u n i q u e l  (1970) i  R e m a n e  (1965) form u łują  p ojęc ie  „ liczb y  so c ja ln e j” u  m rów ek  — g r u 
p a  p o w y że j  w a r to śc i tej l ic zb y  je s t  ag resy w n a , bardziej a k ty w n a  i fu n k cjon u je  bez z a k łó 
ceń . W ie lk o ść  m in im a ln ą  s ta d a  u  Canachites canadensis (Galii) w  c y k lu  ro czn y m  p o d a je  
E l l i s o n  (1973) zaś K a c z m a r e k  (1960) o d k ry w a  w a rtcść  p rogow ą za g ęszczen ia  Collembola 
(Insecta ) w  śció łce  leśnej, pon iżej k tórej to  w a r to śc i rozm ieszczen ie  z rów nom iern ego  p r z e 
ch o d z i  n a  sk u p isk ow e. O p rogu  b e z p iec ze ń s tw a  p rzy  n a d m iern y ch  zagęszczen iach , p o w y żej  
k tórego  część  p o p u la c ji  n ie  u c z es tn icz y  w  rep rod ukcji p o d a ł dan e  E r r i n g t o n  (1945) oraz  
W a t s o n  i M o ss  (1970), zaś T r o j a n  (1974) p isz e  o p u n k cie  k r y ty c z n y m  w y e k sp lo a to w a n ia  
z a so b ó w  p o k a rm o w y ch , po p rzek roczen iu  k tórego  narusza  się  stru k tu ra  populacji.  L ip a  
(1964) o m a w ia ją c  ek o lo g iczn e  p o d s ta w y  zw a lcza n ia  sz k o d liw y ch  ow ad ów , w y ró żn ia  w y 
sok ie  zagęszczen ia  n a  p o z io m ie  p r o g u  ekon on om iczn ej szk od liw ośc i oraz niskie n a  p o z io 
m ie  p ro g u  gosp odarczej szkod liw ośc i. A n a lizu ją c  w arun k i żerow isk ow e  narybku Melano- 
grammus aeglefinus (Pisces) J o n e s  i I I a l l  (1973) om a w ia ją  p rogow e zagęszczen ie  p la n k to n u ,  
pon iżej k tórego  n a ry b ek  w  k r y ty c z n y m  okresie  po w y jśc iu  z ikry  n ie  m oże  norm aln ie  się  
rozw ijać. B o u g h e y  (1968) i w cześn iej  S c h ä f e r  (1956) defin iu ją  p ojęc ie  k r y ty c zn y ch  d y s 
ta n só w  m ięd zy o so b n iczy ch  oraz k ry ty czn ej  przestrzen i ży c io w ej o sob n ika  p rzy  przegęszcze-  
n ia ch  oraz u gru p ow an iach  o rg a n izm ó w  so c ja ln y ch . O m aw iając  p ro b lem y  kon ku rencji m ięd zy-  
g a tu n k o w ej  te o re ty cz n e  ro zw a ża n ia  o k r y ty c z n y c h  p o z io m a ch  liczeb n o śc i pop u lacji  n a  
w y sp a c h  w  o s ta tn im  sw y m  dziele  p o d a je  M a c A r t h u r  (1972). Ze z ja w isk a m i p ro g o w y m i  
s p o ty k a m y  s ię  rów nież  w  g e n e ty c e  p o p u la cy jn ej .  W r i g h t  (1968) ba d a ją c  ro zk ła d y  cech  
p a to lo g icz n y c h  i n o rm a ln y ch  p od aje  tzw . ro zk ła d y  p rogow e (treshold  d istr ibu tion s ?) te g o  
t y p u  cech . S z a r s k i  (1972) a n a lizu ją c  m e ch a n izm y  ew olucji  o m a w ia  ek sp ery m en ta ln e  o b 
n iża n ie  progu  u ja w n ia n ia  s ię  rozp roszon ych  w  po p u la cji  Drosophila melanogaster gen ó w .  
B a z y k i n  (1973) poru szając  k w es t ie  g e n e ty cz n e j  a u to n o m ii  są s ia d u ją cy ch  p op u lacji  u s ta la  
p u n k t  k r y ty c z n y  m igracji m ięd zy  n im i, k ie d y  ta  a u to n o m ia  zo sta je  zachw iana.

Z fak tam i sugerującym i istnienie progowych wielkości mikropopulacji gatunków 
gnieżdżących się kolonialnie zetknąłem  się w delcie Dniestru. Obserwowane sporadyczne 
gnieżdżenie się na  krańcach zasięgu Egretła alba, Platalea leucorodia i Phalacrocorax руд-
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maeus ( J ó z e f i k  1957; J ó z e f i k , N a z a r e n k o  1957) ukierunkowało zainteresowania p ro 
blemem czynników w ewnątrzpopulacyjnych, okazujących wpływ na liczebność i rozmiesz
czenie populacji. Stwierdzono następnie, że sekularne oscylacje południowo-zachodniej 
granicy Carpodacus erythrinus wiążą się ze zmianami zagęszczeń populacji w głębi zasięgu, 
zaś zagęszczenia na  granicy występowania nie mogą być dowolnie niskie ( J ó z e f i k  1960). 
Badania nad rozmieszczeniem i liczebnością populacji Biparia riparia  w dorzeczu Sanu 
(J ó z e f i k  1962) pozwoliły ustalić, że wielkość kolonii lęgowych uzależniona jest od powierz
chni zlewni poszczególnych dopływów, a rozkład wielkości odzwierciedla s tru k tu rę  stab il
ności populacji i stopnia kooperacji wewnątrzpopulacyjnej. Rozkład ten narzucony na 
siatkę semilogarytmiczną okazał się rozkładem lognormalnym — wielkość progowa kolonii, 
kształtuje się na poziomie 27 par lęgowych. Badania nad s tru k tu rą  stadną Hydroprogne 
caspia w okresie koczowisk i wędrówek oparte na materiale z obszaru Polski ( J ó z e f i k  

1969a) dostarczyły kolejnych przesłanek do opracowania koncepcji wielkości progowej k o 
operującej grupy. Ujawniły one, że dyspersja osobników w cyklu dobowym oraz poziom 
kooperacji wew nątrzstadnej i przestrzennego zintegrowania s tad  uzależniony jest od s to p 
nia zagrożenia podczas przelotów. Ustalono też wówczas krytyczną (najniższą) wielkość 
obszaru bezpieczeństwa (szerokość lustra  wody w korycie rzeki) rzutującego na  prefero
wanie określonej trasy  wędrówek.

Pierwszą próbę teoretycznego uogólnienia wielkości progowej mikropopulacji, w opar
ciu o analizę zmian sekularnych liczebności i rozmieszczenia Ardeola ralloides (Ardeidae) 
w palearktycznej części zasięgu podaje J ó z e f i k  (1969b,c, 1970a,b 1971). Ustalono wówczas, 
że przy mozaikowatym rozmieszczeniu ga tunku  izolacja wewnątrzpopulacyjna wykładniczo 
ogranicza wielkość zbyt rozproszonych w areale lęgowym stanowisk lęgowych zasiedlanych 
przez poszczególne mikropopulacje. Ograniczające mechanizmy izolacji oddziaływają w spo
sób następujący: 1) Im większa je At odległość między sąsiednimi stanowiskami lęgowymi, 
tym  bardziej zmniejszają się szanse połączenia się w okresie polęgowym (koczowiska, wędrów
ki) stad  młodych ptaków  pochodzących z tych  stanowisk (integracja w większe ugrupow a
nia zapewnia wyższy poziom efektu stadnego, a  więe większą szansę przeżycia). 2) L inio
wym przyrostom  odległości między stanowiskami towarzyszy logarytmiczne zmniejszanie 
się szans na  połączenie. 3) Proporcjonalnie do zmniejszania się szans zintegrowania w zrasta 
śmiertelność (redukcja przez drapieżniki), zmniejsza się przyrost, a więc wielkość m ikro
populacji, co w kolejnych latach potęguje jeszcze bardziej efekt ograniczający — z u s ta 
bilizowanych poszczególne mikropopulacje przechodzą do rzędu gnieżdżących się spora
dycznie bądź zanikają. 4) W  stosunku do najbliższych sąsiednich mikropopulacji fakt ten 
zwiększa stopień izolacji, co, o ile b rak  jest migracji z bardziej zagęszczonych części zasię
gu ogranicza rozmieszczenie gatunku.

Ustalono następnie, że naruszenie homeostazy w określonej części zasięgu wiąże się 
z dwoma krytycznym i i sprzężonymi ze sobą m om entam i: a) obniżeniem się wielkości 
poszczególnych mikropopulacji poniżej określonego pun k tu  progowego (progowej wielkości 
mikropopulacji), b) obniżeniem się zagęszczenia stanowisk lęgowych poniżej punk tu  k ry 
tycznego (progu maksymalnego rozproszenia populacji). Sprzężenie tych momentów w y
korzystano wówczas przy konstruowaniu wskaźnika powodzenia egzystencji Z pe i podziało 
areału lęgowego na strefy ekologiczne ( J ó z e f i k  1970c). Wielkość progową mikropopulacji 
zdefiniowano jako graniczną, poniżej której mikropopulacja przestaje być samoreproduk- 
tywną, zaś próg rozproszenia — jako krytyczne zagęszczenie stanowisk lęgowych, poniżej 
którego populacja na  danym  obszarze oscyluje, bądź zanika. Ponieważ rozkład wielkości 
(a pośrednio pojemności) środowisk Ardeola ralloides ma charakter logarytmiczno-liniowy 
w stronę zmniejszania się odsetka środowisk coraz większych (środowiska najmniej pojemno 
stanowią olbrzymią większość, podczas gdy bardziej pojemne — nikły odsetek), na tym  
tle zarys i powierzchnia areału w istotnej mierze limitowane są przez oddziaływanie izolacji 
wewnątrzpopulacyjnej, a więc narzucone przez progowe wartości wielkości mikropopu-
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la ej i i ich zagęszczenia. W  przedstaw ionym  układzie pojemności środowisk, mikropopulacje 
z pogranicza sam oreproduktywności stanowią w areale najbardziej liczną klasę, s tąd  prze
cinanie się krzyw ych rozkładów wielkości stanowisk sporadycznych i ustabilizowanych 
p rzypada  w punkcie dom inanty  ogólnego rozkładu ich wielkości, s tąd  owa dom inanta w yz
nacza wielkość progową stanow iska (mikropopulacji). W uzależnieniu od przestrzennego 
usytuow ania środowisk ksz ta łtu je  się wielkość progowa mikropopulacji (np. zwiększające 
się w azjatyckich regionach areału rozproszenie środowisk w odno-błotnych znacznie zwiększa 
wielkość progową mikropopulacji, lim itując w ten  sposób wschodni kraniec rozmieszczenia 
gatunku , podczas gdy  w zachodnich regionach zasięgu w Europie Zachodniej i Środkowej 
dzięki synantropizacji, tj .  w nikaniu  do n iezbyt rozproszonych środowisk przekształconych 
przez człowieka, obniżyła się wielkość progowa m ikropopulacji i gatunek mógł rozszerzyć 
w osta tn ich  dziesięcioleciach swój zasięg ( J ó z e f i k  1971).

Rozwijana koncepcja w obecnej postaci nie stanowi bynajmniej definityw
nie opracowanej teorii, bowiem nie obejmuje jeszcze gatunków terytorialnych. 
Będąc jedną z tez składowych dynamicznej koncepcji populacji i gatunku jako 
systemu samosterownego opiera się na przesłankach wynikających z poprzed
nich publikacji, jak również zawartych w niniejszym opracowaniu.

1) Niejednorodność środowiska narzuca pod względem przestrzennym i po
jemnościowym określony rozkład demotopów, charakterystycznych dla gatunku. 
Eozkład ten cechuje wykładnicze wzrastanie odsetka środowisk coraz mniej 
pojemnych, jak również coraz bardziej ' rozproszonych (porównaj — str. 23). 
Na tle takiego układu struktura przestrzenna populacji wykazuje szereg adapta- 
tywnych modyfikacji, pozwalających maksymalnie opanować środowisko, przy 
równoczesnym utrzymaniu niezbędnych dla populacji zagęszczeń.

2) Meprzekraczalność określonego progu rozproszenia uwarunkowana jest 
faktem, iż egzystencja i stabilność populacji w poszczególnych częściach zasięgu 
uzależnione są od określonego poziomu koakcji kooperacyjnej między osobnika
mi w obrębie grupy (stada, kolonii, mikropopulacji) oraz między poszczególnymi 
grupami. W wyniku tej koakcji ustala się określony poziom efektu stadnego, 
adekwatnego zarówno do wielkości kooperującej grupy ( B o b e b t s o n  1973), jak 
również wielkości i odległości sąsiadujących, najbliższych innych, współkoope- 
rujących grup.

3) Poziom tego efektu wpływa bezpośrednio na przeżywalność osobniczą, 
a więc na produktywność i wielkość poszczególnych grup i populacji w całości.

Między zagęszczeniem grup, ich wielkością i poziomem efektu ustala się 
sprzężenie zwrotne sterowane, poza innymi czynnikami, przez układ przestrzen- 
no-pojemnościowy demotopu.

4) Dla utrzymania stabilności i zachowania autonomii reprodukcyjnej ko
lonii, względnie mikropopulacji, poziom efektu stadnego nie może obniżyć się 
poza określony punkt krytyczny, wyznaczający granicę, poniżej której następuje 
dekompensacja przyrostu względem śmiertelności prowadząca do utraty samo
reproduktywności. Punkt ten określany jest jako próg minimalnej wielkości 
kolonii.

5) Liniowemu wzrastaniu rozproszenia demotopów w areale towarzyszy
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logarytmiczny spadek efektywności efektu stadnego, tj. zaznacza się wykład
niczo narastający ograniczający wpływ izolacji wewnątrzpopulacyjnej (dzia
łanie mechanizmów izolacji — vide str. 29). Podobny w skutkach wynik daje 
zmniejszanie się pojemności demotopu. W sumie, na zasadzie multiplikacji 
wpływ ów (str. 21), czynniki te sprzężone ze sobą nie pozwalają na całkowite 
wykorzystanie najdrobniejszych i najliczniejszych demotopów oferowanych 
przez środowisko, zajmujących przestrzennie znaczne obszary. Z tej przyczyny 
pozostają nie wykorzystane znaczne ich jeszcze rezerwy, stąd też powierzchnio
we różnice między demotopem a democenem populacji w ujęciu T r o j a n a  
(1974) są prawdopodobnie bardzo znaczne.

6) Mskie zagęszczenia kolonii (stanowisk lęgowych), poniżej których 
w krótkich cyklach kilkuletnich następuje oscylacja rozmieszczenia, lub zanik 
populacji w określonej części zasięgu, określane są jako progowe, tj. wyznacza
jące próg tolerowania przez populację maksymalnego rozproszenia (maksymal
nego stopnia izolacji wewnątrzpopulacyjnej).

W odniesieniu do gawrona problem stabilności kolonii, ich zagęszczenia 
i uwarunkowanej tym  homeostazy przestrzennego występowania populacji 
wiąże się ściśle z koniecznością bardziej szczegółowego przeanalizowania ob
szaru pograniczy tej homeostazy, tj. przebadania warunków przekraczania 
przez kolonie ustabilizowane wielkości progowej i tworzenia się kolonii spo
radycznych.

K o l o n i e  u s t a b i l i z o w a n e  i s p o r a d y c z n e
Miarą stabilności rozmieszczenia populacji jest stopień ustabilizowania, 

względnie oscylacji stanowisk lęgowych (kolonii) pod względem ich wielkości 
w poszczególnych regionach zasięgu (B r e v e r  1963; B u s s e  1969; J ó z e f i e  

1969c; L a c k  1954а; STa u m o v  1965). Przebadanie warunków utraty stabilności 
ma też szczególne znaczenie.

Mektóre z kryteriów klasyfikacji kolonii lęgowych do kategorii ustabilizo
wanych, względnie sporadycznych przytoczyłem wcześniej ( J ó z e f ie : 1969c, 
1970a)17. Ustabilizowane kolonie lęgowe charakteryzują się tym, że stada, 
względnie mikropopulacje zasiedlające je zmierzają do zachowania autonomii 
terytorialnej lęgowiska oraz jego terytorialnej stabilizacji (konserwatyzm gniaz
dowy — B e e b e  (1965), M a l c e v s k ij  (1957), P o l iy a n o y  (1957), Y o r o n c o y  

(1964)). Kolonie ustabilizowane (regularne), o ile ich wielkość nie obniży się 
poniżej poziomu krytycznego, przez dziesiątki lat prosperują bez zmiany loka

17 Ze względu na  odmienny charakter struk tury  przestrzennej środowiska badanego 
wówczas ga tunku  Ardeola ralloides (biotopy występujące wyspowo) operowałem tzw. „ s ta 
nowiskiem lęgowym ”. Składało się ono najczęściej z jednej, lub kilku kolonii lęgowych
1 było zasiedlone przez wyodrębniającą się mikropopulację. W  przypadku gawrona nie z a 
chodzi konieczność takiego podziału — jednostką s tru k tu ry  socjalnej jest tu  kolonia lęgo
wa, k tó ra  podlega jednakowoż ty m  sam ym  prawom, co mikropopulacja w przypadku A r 
deola ralloides.
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lizacji oraz utrzymują tendencje wzrastania do takiego poziomu ilościowego, 
przy którym przyrost naturalny jest maksymalnie wysoki, lecz wielkość usta
bilizowana (przegęszczenie jest rozładowywane przez tworzenie się wokół nich 
mniejszych kolonii satelitarnych, często sporadycznych). Wraz ze zmniejsza
niem się kolonii oraz przekroczeniem wielkości progowej następuje dekompen- 
sacja samoreprodukcji, pojawia się znaczna oscylacja ich wielkości oraz naru
szona zostaje stabilizacja terytorialna (malejące stada w jednym sezonie lęgo
wym przyłączają się do innych kolonii, w drugim same przyjmują obce stada). 
Kolonie z regularnych przeistaczają się w sporadyczne, a przy utrzymującej się 
nadal tendencji spotęgowanego nacisku czynników ograniczających — zanikają 
( J ó z e f i k  1969c). Tak więc znaczna oscylacja liczebności i nieregularność gnież
dżenia się (z przerwami rocznymi lub większymi), niestabilność lokalizacji, z re
guły znaczny stopień izolacji przestrzennej względem innych kolonii, ujemny 
bilans przyrostu względem śmiertelności — oto główne cechy kolonii sporadycz
nych. Są one charakterystyczne dla środowisk ekstremalnych, zaś każde zwięk
szenie ich względnej liczebności świadczy o naruszeniu homeostazy populacji, 
czy gatunku ( J ó z e f ik  1969c, 1970b). Kolonie sporadyczne reprezentują więc 
obrazowo rzecz ujmując, front walki populacji z naporem środowiska, czynni-

20
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W ykr. 15. Rozkłady procentowe wielkości kolonii ustabilizowanych i sporadycznych 
(1971 r.). X — wielkość kolonii; y — % kolonii; A  — kolonie ustabilizowane; В  — spora
dyczne (n =  5872).
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W ykr. 16. P roporcje  p ro cen to w e  kolon ii  u sta b il izo w a n y ch  i  sp o ra d y czn y ch  w  o b r ę 
bie p o szczeg ó ln y ch  k las ich w ie lk ośc i (1971 r.). x  — w ie lk ośc i  ko lon ii;  y  — % kolon ii  s p o 
ra d y czn y ch  (pow ierzchn ia  „Sp . "  w  s to su n k u  do pow ierzchn i „Ti.” i lustruje  proporcje  i lo ś c io 
we m ięd zy  o b y d w o m a  kateg o r ia m i kolon ii) .
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W ykr. 17. Lognormalne rozkłady wielkości kolonii sporadycznych i liczebności
gnieżdżących się w nich p ar  lęgowych (1971 r.). x  — wielkość kolonii; у — liczba kolonii 
(w jedn. abs.); z  — liczba p ar  lęgowych (jedn. abs., skala dla С); A — rozkład empiryczny 
wielkości kolonii; Б  — teoretyczny; С — teoretyczny liczby par lęgowych według klas 
wielkości kolonii; %c ~  średnia geom etryczna krzywej A  ; x y  — krzywej C; ô —dystans 
intermodalny. http://rcin.org.pl
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kami limitującymi. Wielkość kolonii (liczba par lęgowych) w momencie prze
chodzenia z jednej kategorii do drugiej jest wielkością progową kolonii usta
bilizowanych.

Charakterystyki statystyczne kolonii ustabilizowanych i sporadycznych 
przytoczono w tabelach 4 i 5 oraz na wykresach 15 — 20. IśTiski współczynnik 
koncentracji (r/) a także nieznaczny dystans intermodalny (<5) i wysoki wskaźnik 
modułu równania lognormalnego (a) (porównaj — tab. 4) są wymownym po
twierdzeniem, że mamy do czynienia z lęgowiskami w środowisku ekstremalnym. 
Kolonie sporadyczne stanowią jednak nieznaczną część ogółu liczebności (blisko 
6 %), zaś zasiedlająca je część populacji nie przekracza 1,67 %.
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W ykr. 18. Lognorm alne rozkłady wielkości kolonii ustabilizowanych i liczebności 
gnieżdżących się w nich p ar  lęgowych (1971). x, y, z, А ,  В ,  C, xc , xN , <3 — jak  na wykresie 
17; E  — rozkład gęstości punktow ej krzywej A ;  Cs — w artość progowa wielkości kolonii; 

różnicy rozkładów А ,  В  =  0,71 przy d f  — 9.

Eelację kolonii sporadycznych do ustabilizowanych w proporcjach procen
towych na tle skali wielkości kolonii ilustruje wykres 15. Na wykresie 16 relacja 
ta  przedstawiona jest w ujęciu procentowym w obrębie poszczególnych klas 
wielkości kolonii — wśród małych kolonii liczących do 16 par odsetek spora-

http://rcin.org.pl



35 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 373
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W ykr. 19. Krzyw a koncentracji populacji gawrona w Polsce (1971 r.). x  — % liczby 
kolonii; y  — % liczby p a r  lęgowych (gniazd); (wykres dotyczy kolonii ustabilizowanych)

dycznych sięga 20 %18, ale już pośród kolonii powyżej 100 par nie przekracza 
on 2 % (wykr. 16).

Konfrontacja lognormalnych rozkładów wielkości kolonii sporadycznych 
i ustabilizowanych ujawnia, jak znaczne i zasadnicze różnice zachodzą w cha
rakterystykach podstawowych parametrów struktury rozmieszczenia części po
pulacji zasiedlającej ekstremalne części areału w stosunku do części zajmującej 
środowiska suboptymalne i optymalne (wykresy 17, 18). Fakt, że w kategorii 
sporadycznych znalazła się też niewielka liczba kolonii większych, liczących 
ponad 100 par, nie przesłania ogólnej reguły — są to kolonie prześladowane

18 Poziom ten  w przypadkach małych kolonii jest zaniżony, gdyż znaczna część res
pondentów n a  pytanie dotyczące regularności gnieżdżenia się nie dała dostatecznie spre
cyzowanej odpowiedzi.
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ЮОг

20 КО 60 so 100

W ykr. 20. Krzywa koncentracji populacji gaw rona w Polsce, х, у — jak  na w ykre
sie 19; (wykres dotyczy kolonii sporadycznych).

przez człowieka, zmieniające często lokalizację. Czynnik ludzki ograniczający 
bezpośrednio tą drogą przyrost populacji ma tu jednak najczęściej charakter 
akcydentalny — nie stwarza więc faktycznej, w sensie ekologicznym strefy 
ekstremalnej.

M e t o d y  w y z n a c z a n i a  p r o g o w e j  w i e l k o ś c i  k o l o n i i
Jak zaznaczono (str. 23), w warunkach niejednorodnego środowiska roz

kład powierzchni zasięgu lęgowego, rozpatrywany według skali pojemności eko
logicznej, przyjmuje postać liniowo-logarytmiczną — najwyższy odsetek po
wierzchni stanowią obszary nie zajęte przez gawrona bądź o zagęszczeniu bardzo 
niskim (wykr. 21 )19. Pojemność środowiska w wysokim stopniu koreluje z wiel-

19 P rzy  założeniu, że w skali k ra ju  czynniki lim itujące m ają dość w yrów nany poziom, 
pojemność ekologiczna środowiska jest tu  oceniana pośrednio w przybliżeniu, według wskaź
nika zagęszczenia (liczba p a r  lęgowych na  jednostkę powierzchni). Z wylosowanych 225 
kw adratów  11,2 X 11,3 km największy odsetek — 29,3% stanow ią kw adraty  zupełnie 
pozbawione kolonii; bardzo niskie zagęszczenie (do 100 par/kw adra t)  odnotowano w 25,8%
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Wykr. 21. Zagęszczenie gawrona w  wylosowanych 225 kw adratach 11 ,2 x 1 1 ,3  km. 
x — % kw adratów ; y — liczba p ar  lęgowych przypadająca na kw adra t; równanie k rzy 
wej zagęszczenia y  — 5850-0,785æ.

kością kolonii (wykr. 22). Przyczynowy związek tej korelacji jest oczywisty — 
pojemność ekologiczna środowiska narzuca tu adekwatnie określoną wielkość 
kolonii20. Jeśli przyjąć, że nie istnieją bariery progowych wielkości stada, ko
lonii, mikropopulacji, maksymalnie tolerowanego stopnia rozproszenia itd. 
( J ó z e f i k  1970a), należałoby oczekiwać liniowej zależności między rozkładem

kw adratów ; w klasach o zagęszczeniu 1600 — 3200 par  jest już tylko 3,6% a powyżej 3200 
par — 1,3% kwadratów. Równanie krzywej zagęszczenia (wykr. 21) przybiera postać

y  =  5850-0,785*, (14)

gdzie y  — zagęszczenie p ar  lęgow ych/kw adrat; x  — % kwadratów.
20 Korelacja jest bardzo ścisła: rxy =  0,949. Zależność wielkości kolonii od zagęszcze

nia jest szczegółowiej analizowana n a  str. 52.
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Tabela 4. C harakterystyki statystyczne wielkości kolonii sporadycznych i ustabilizowanych
(wg materiałów z 1971 r.)

Kolonie
Liczba
kolonii

N

Rozkład zm ien
nej X (5) Rozkład zmiennej log x  (8) K oncen

trac ja

V

l różnicy 
między 

xreg, oraz
ж«раг.

X ax X log X fflog X log Sz 9' a log Ô

(1) W (6) (7) (9) (10) (11) (12) (13) (14) (15) (16) (17)

Sporady
czne (2) 338 32 40 17,9 1,25285 0,48544 0,06371 0,1164 0,438 0,54506 0,6297

14,27
(df  =  16)R gular-

ne (3) 5529 146 230 53,8 1,73078 0,60390 0,00817 0,0102 0,351 0,85516 0,6831

Tabela 5. Ocena względnej liczebności kolonii ustabilizowanych i sporadycznych oraz stanu  ilościowego populacji lęgowej (1971 r.)

Ocena empiryczna 
(6)

Ocena teoretyczna 
(9)

na podstawie:
Rozbieżność w % 

między oceną em 
piryczną a teore

tyczną

Kolonie lęgowe na pod
stawie a n 
kietyzacji

%%
rozkładu

teoretycz
nego

równania: 
N  =  ^  

(Уоа)

średnia z 
obydwu 

oszacowań
% %

(1) (7) (8) (10) ( И ) (12) (13) (14)

Liczba par lęgo
wych w kolo

regularnych (4) 
sporadycznych

748339 98,33 824265 836898 830581 98,60 9,90(in +  )

niach (2) (6) 12745 1,67 12010 11643 11826 1,41 7,21 (in — )

Liczba kolonii 
(3)

regularnych (4) 
sporadycznych

5529 94,24 5470 5357 5413 94,22 2,10 ( i n - )

(5) 338 5,76 337 327 332 5,78 1,78 ( i n - )
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zagęszczenia, pośrednio ilustrującym gradację pojemności ekologicznej środo
wiska a wielkością kolonii (porównaj — wykresy 14 i 21). Teoretycznie, poje
dyncze pary mogłyby wówczas gnieździć się w środowiskach ekstremalnych 
nawet w znacznej izolacji względem pozostałej części populacji. Tymczasem

5000

4000

3000

2000

1000

.et
1 10 100 1000 (x)

Wykr. 22. Korelacja wielkości kolonii i zagęszczenia gawrona (na podstawie wylo
sowanych 225 kw adratów  11,2 X 11,3 km). x  — średnia wielkość kolonii w kwadracie; y —
— liczba gniazd w kwadracie w %; A  — regresja wielkości kolonii względem zagęszczenia; 
В  — regresja zagęszczenia względem średniej wielkości kolonii w kwadracie (rxy =  0,766 ±  
±  0,027).

sprzężone ze sobą progowe parametry rozmieszczenia (wielkość kolonii i roz
proszenie kolonii) stanowią barierę nie tylko ograniczającą stopień wykorzysta
nia przez gatunek środowisk najliczniej występujących, aczkolwiek ekologicznie 
mało pojemnych (głównie dystroficznych), lecz kształtują tu w istotnej mierze 
zarys samego zasięgu. Belacje przedstawione na wykresach 21, 22 jeszcze raz 
pozwalają upewnić się (vide — interpretacja rozkładu lognormalnego — str. 21), 
że na krzywych rozkładu wielkości kolonii najliczniej występujące będą repre
zentowały klasę wyznaczającą próg wielkości kolonii, tzn., że najczęściej w przy
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378 M. Józefik 40

rodzie spotykaną wi i kością kolonii jest ta najniższa krytyczna, poniżej której 
pozostaje jeszcze obszar kolonii sporadycznych21. Jak omówiono to szczegó
łowiej interpretując rozkład przyrostów gęstości krzywej lognormalnej (str. 21), 
fakt ten znajduje wyraz w gwałtownym zmniejszaniu się odsetka kolonii mniej
szych od wielkości progowej, reprezentowanych na krzywej przyrostów gęstości

2,00

1,50

K '

1.00

0,50

10 100 1000 10000
M

W ykr. 23. Krzywe średniej gęstości punktowej rozkładów lognormalnych wielkości 
kolonii (1971 r.). X  — wielkość kolonii; y  — % zmian liczby kolonii przy przyroście ich wiel
kości o jedną pa rę ; A  — kolonie w zadrzewieniach łęgowych; В  — w agrocenozach; С —
— w urbicenozach.

rozkładu lognormalnego przez jej lewy odcinek, leżący poniżej punktu maksi
mum gęstości (wykr. 23 ) 22. Wielkość progową kolonii wyznaczaną na krzywej 
lognormalnej przez punkt maksimum gęstości należy traktować jako średnią 
wraz ze wszystkimi wynikającymi z tego tytułu konsekwencjami. Charaktery

11 W  odniesieniu do rozkładów lognormalnych frekwencji gatunków  według liczeb
ności osobników obszar ten praw ie nie istnieje (porównaj też — P e s e n k o  1974; P r e s t o n  

1948, 1962a; S p i l l e r  1948),- bowiem brak  jest w przyrodzie gatunków  reprezentowanych 
przez mniejszą liczbę osobników, niż jakąś określoną progową ich liczebność, poniżej której 
gatunek  wymiera. Problem określenia tej progowej liczebności na  podstawie materiałów 
pobieranych losowo oczekuje jeszcze rozwiązania.

22 Na wykresie 23 przedstawiono krzywe reprezentujące gęstość punktow ą (w ujęciu 
procentowym) rozkładów lognormalnych wielkości kolonii w wydzielonych 3 typach  środowisk :
a) zadrzewieniach łęgowych, b) w agrocenozach, c) w urbicenozach (porównaj też — str. 44).
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41 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 379

zować ona może tylko określone tereny, środowiska, okresy, nigdy zaś poje
dynczą kolonię. Praktyczne metody wyznaczania progowej wielkości kolonii 
(a także innych zintegrowanych ugrupowań) sprowadzają się więc do obliczenia 
punktu maksymalnej gęstości rozkładu ich wielkości.

Proponuję kilka prostszych rozwiązań obliczenia progowych (krytycznych) wielkości 
kolonii zarówno dla rozkładów nielogarytmicznych, jak  i logarytmicznych

I. R o z k ł a d y  n i e l o g a r y t m i c z n e  (o równej wielkości klas) — C8 wyznaczane jest 
przez dom inantę rozkładu (patrz też — J ózefik  1970 a):

Os =  D, (15)

gdzie D  może być obliczone: 1) m etodą graficzną, jak  na  wykresie 24;

400
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0 4 8 12 16 20 24

l x )

W ykr. 24. Metoda graficznego wyznaczania wielkości progowej (Oe) kolonii. H isto
gram obejmuje początkowy odcinek szeregu rozdzielczego kolonii ustabilizowanych (1971 r.). 
X — wielkość kolonii; y  — liczba gniazd; Cs — wielkość progowa kolonii.
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2) za pomocą wzorów interpolacyjnych.
a) Jeśli krzyw a rozkładu przyjm uje postać paraboli 2 rzędu, to

Ckft—  i )̂ n
Cs =  x„ +  ^—-------— — , 16

gdzie Cs — wielkość progowa kolonii; x„g — dolna granica klasy modalnej ; l0 — długość 
przedziału klasy modalnej ; k0 — liczebność klasy modalnej ; k l — liczebność klasy nas
tępnej po modalnej ; — liczebność klasy poprzedzającej modalną.

b) Gdy wartość klasy modalnej różni się tylko nieznacznie od sąsiedniej, należy uw 
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zględnić 4 klasy zamiast 3, zakładając, że krzyw a na odcinku dom inanty przybiera kształt 
paraboli 3 stopnia. Wówczas

l - b ± V b * - 3 a c \
C* =X° + ( ^  ) ’ <17>

gdzie x0 — granica między dwoma klasami mniejszymi к_г i k_z oraz dwoma większymi 
itj 1 Ä/ 2 I

Ji'.~ —  li'. - fc. —  fc .

(18)

(19)

(20)

к g Ä/ — 2
6 2

— 2 JC*
4 4 ’

5(A;1-A:_1) &2 2
4 12

3) Obliczając Os dla rozkładów o znacznych przedziałach klasowych należy wziąć pod 
uwagę, że wzory interpolacyjne dadzą wynik przybliżony, mało precyzyjny. P rzy  moż
liwości ujęcia modałnego odcinka szeregu w postać funkcji y =  f(x)  można wyznaczyć 
Cs różniczkując tę  funkcję:

dy =  f '(x)dx.  (21)

Wyznaczenie funkcji pochodnej i jej ekstrem um  ( f ’(x„) =  0) daje poszukiwaną w ar
tość Cs .

4) Jeśli m atem atyczne wyznaczenie p u n k tu  0 pochodnej jest utrudnione, punkt 
ten  wyznaczający Ca można znaleźć różniczkując modalny odcinek szeregu graficznie. P o 
kazano to  na  wykresie 25. W artość pochodnej w punkcie x0 jest równa współczynnikowi 
kierunkowem u stycznej do krzywej A  w tym że punkcie. Dlatego z pun k tu  a wyznaczonego 
przez „ujem ną k lasę” (na lewo od 0 na  osi rzędnych) przeprowadzić należy równoległą do 
stycznej. Linia ta  na osi rzędnych odetnie poszukiwaną wartość pochodnej f'(x„). Przepro
w adzając te  operacje dla różnych punktów  krzywej A ,  łatwo już wykreślić krzywą funkcji 
pochodnej A '.  P u n k t przecięcia przez nią osi odciętych ( /  (x0) = 0) wyznacza maksimum 
krzywej A ,  czyli dom inantę szeregu, a więc Cs . W yznaczana tą  m etodą Gs dla agrocenoz 
( =  9,7 porównaj — wykr. 25) różni się nieznacznie od średniej Cs( =  9,31) obliczonej za 
pomocą kilku innych metod (tab. 6).

I I .  R o z k ł a d y  l o g a r y t m i c z n e
1) Rozkłady lognormalne — gęstość tego ty p u  rozkładów wyraża się funkcją

loge i l / l o g  x - m \ 2\
f(x )  = -----—  exp \ -  —  -------------

х а ^ Ъ л  I 2 \ a / Jj (22)

dla X >  0, gdzie a oraz ni są param etram i rozkładu zmiennej log x. Ponieważ w przypadku 
gawrona m am y do czynienia z materiałem  totalnym , obejm ującym  prawie całość popu
lacji w Polsce (str. 15), obliczenie estym atorów  log x  oraz o\ogx s ta je się zbędne, stąd  log x  =  m 
alogx — W  przypadku  m ateria łu  z prób konieczna jest estym acja param etrów  rozkładu.

Maksimum gęstości, a  więc poszukiwaną wartość Cs , oblicza się różniczkując poda
ną wyżej funkcję i znajdując jej ekstrem um :

df(x) d г loge j 1 / lo g ж—га
dx

d i- loge
dx  [. xaV2л

1 /l ogæ - г а у п

2 \  a ;  J j

loge r  loge(loga: — m )l f l / l o g æ - r a \ 2 |

уѴЪгѴ «г* J eXPl  2 1 a ) ‘
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Wykr. 25. Wyznaczanie wielkości progowej kolonii (Cs) m etodą graficznego różnicz
kowania. Przykład  opiera się na  początkowym odcinku krzywej rozkładu lognormalnego 
wielkości kolonii w agrocenozach (1971 r.). x  — wielkość kolonii; у  — liczba kolonii; a —
— granica „ujem nej” klasy, skąd linie równolegle do stycznych krzywej A  wyznaczają n a  
osi у wartości pochodnych ( / ' (æ0)); A  — krzywa rozkładu lognormalnego; A '  — funkcja 
pochodna krzywej A.

Powinien być spełniony warunek df(x)/dx = 0, więc tylko może być

logefloga; — m)
- 1 --------------------— -  =  0, (24)

skąd
o*

logx = m  —  ------. (25)
loge

Wielkość logx jest poszukiwaną wartością logCs , ponieważ zaś loge =  0,43429..,
w ięc

аг
log Cs =  m --------------- . (26)

0,43429

Jeśli zmienną x  transform ujem y za pomocą logarytmów naturalnych, to

In Cg =  m —a2. (27)
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Gdy a =  1, С g wyznaczane jest przez pu n k t lewego przegięcia krzywej lognormalnej :

In Cg =  m — a. (28)

W  uogólnionej postaci wzór na  wyznaczenie Cs przy podstawie użytych logarytmów 
a oraz przy а ф 1 sformułować można

Cs - ат -о2Поеае_ (29)

W  odróżnieniu od pozostałych, omówionych tu  mniej dokładnych metod, opartych 
n a  danych empirycznych, Cs obliczane na podstawie param etrów  m  oraz a rozkładu log- 
normalnego jest wskaźnikiem teoretycznym . Jego w artość różni się w pewnym stopniu 
od Gs empirycznego (tab. 6).

2) Dla rozkładów zbliżonych do lognormalnych oraz gdy nie rozporządzamy p a ra 
m etram i m i  a m ożna Os obliczyć w uproszczonej formie, wyznaczając średnią gęstość p u n k to 
wą (j ) dla poszczególnych klas rozkładu logarytmicznego (patrz wykr. 18, krzywa E). P rzy j
m ując ogólnie, że

An f(x )A x
y = - T x = t o ~  =f(X)> (30)ZJ Jb ZLJ Jj

można sformułować

n
j  = --------------- , (31)

xn+l xn

gdzie j  — średnia gęstość krzywiej w przedziale х п+\ —х п, xn+i — górna granica przedziału 
klasowego; xn — dolna granica przedziału klasowego; n — liczba par  łęgowych (gniazd) 
w  danym  przedziale.

Chcąc porównać kilka krzywych gęstości punktow ej rozkładów logarytmicznych, 
średnią procentową gęstość przedziału klasowego m ożna obliczyć z wzoru

j% =  100те[(жя+ і —жп)-ІѴ]_1, (32)

gdzie N  — ogólna liczba kolonii danego rozkładu logarytmicznego pozostałe oznaczenia —
— jak  poprzednio.

W arto  przypomnieć, że j  wskazuje, o ile procent wzrośnie ogólna liczba kolonii (N), 
jeśli nas tąp i p rzyrost krzywej rozkładu wielkości kolonii o jedną parę. N a wykresie 23 przed
stawiono krzywe gęstości rozkładów wielkości kolonii w trzech różnych środowiskach: w za- 
drzewieniach łęgowych, agrocenozach i urbicenozach. Wyznaczone ta m  wartości Cs są do
m inantam i tych krzywych. D ysponując rozkładami m ożna obliczyć Gs ze wzoru in ter
polacyjnego

C s = * » о  +  Р о 0 о  J - i ) ]  ' (2 jo  j i  j - i )  *> (33)

gdzie Cs — wielkość progowa kolonii w rozkładzie logarytm icznym ; хѢд — dolna granica 
k lasy modalnej ; l0 — długość przedziału klasy modalnej ; j 0 — w artość średniej gęstości 
w klasie modalnej ; j t — w artość średniej gęstości w klasie następnej po modalnej ; j _ 1 —
— w artość średniej gęstości w  klasie poprzedzającej modalną.

Z m i e n n o ś ć  w i e l k o ś c i  p r o g o w e j  k o l o n i i
Wcześniej udokumentowałem (Józefik 1970a, 1971), że wielkość progowa 

podlega geograficznej zmienności (zmienność klinalna). W przypadku gawrona 
zmienność ta uwidacznia się między poszczególnymi latami (1963 i 1971), a także 
w różnych typach środowisk (tab. 6). Zwiększająca się wartość progowa świadczy
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Tabela 6. Zestawienie wartości progowych (Ga) wielkości kolonii gawrona obliczonych 
różnymi metodam i na podstawie materiałów z roku  1971

Rozkład Metoda obli
czeń

Zadrze
wienia
łęgowe

Agro-
cenozy

Urbi-
cenozy

Kolonie
ustabili
zowane

Ogólnie

(1) (4) (U ) (12) (13) (14) (15)

Rozkłady
nieloga-

Graficzna in te r
polacja histo 9,65

rytmicz- 
ne (2)

g ram u (wykr. 
24) (5)
Graficzne róż
niczkowanie 9,70
(wykr. 25) (6) 
W edług in te r
polacyjnego 8,58 9,72 9,95 9,65 9,72

Rozkłady
logaryt

wzoru paraboli 
2 rzędu (16) (7) 
W edług wzoru 
(26) (8) 4,46 8,59 9,58 7,77 7,16

miczne
(3)

W edług wzoru 
(33) (9) 7,66 9,25 12,00 9,63 9,33

Wypośrodkowanie (10) 6,90 9,31 10,51 9,17 8,74

o silniejszej presji czynników ograniczających w środowisku zurbanizowanym. 
Najniższy próg wielkości kolonii obserwuje się w zadrzewieniach lęgowych, 
tj. w naturalnym i najbardziej pierwotnym democenie gawrona. Prawdopo
dobnie najpoważniejszym bezpośrednim reducentem gawrona w okresie lęgo
wym jest obecnie człowiek. Stąd kolonie w zadrzewieniach łęgowych najbar
dziej oddalone od siedzib ludzkich i najmniej zauważalne oraz trudno dostępne 
mogą być samoreproduktywne na stosunkowo najniższym poziomie ilościowym  
(Gs =  6,90). W agrocenozach penetracja ludzka jest znacznie bardziej nasilona, 
prowadzone są tam programowo trucia fosforem, odstrzały, niszczenie gniazd 
itp. — wskaźnik Gs ( =  9,31) jest tu zauważalnie wyższy. Najbardziej jednak 
prześladowany jest gawron w środowisku zurbanizowanym, gdzie zniszczenie 
niedużych kolonii jest stosunkowo łatwym zabiegiem technicznym, trudniej na
tomiast zlikwidować kolonie większe (Gs =  10,51).

Ше bez znaczenia dla wielkości Cs pozostaje ekologiczny charakter środo
wiska, zwłaszcza zaś stopień jego chemizacji, rzutujący na warunki troficzne, 
a więc bezpośrednio na efektywność reprodukcji ( B l a i r  1964; L i p a  1972; 
P o t t s  1971; S o n d h e i m e r ,  S im e o n e  1970). W  środowisku silnie schemizowa- 
oym, szczególnie w agrocenozach otaczających ośrodki miejskie ( D t j b n i a k  1972), 
gdzie pod wpływem insektycydów fauna bezkręgowców jest szczególnie uboga, 
warunki pokarmowe gawrona gwałtownie się pogarszają. W  konsekwencji ob
niża się przyrost naturalny. Biorąc pod uwagę oscylacje losowe liczebności, ko-
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lonie Ъу utrzymać ciągłość i ustabilizowany charakter są liczniejsze, a krytyczny 
poziom ich wielkości wyższy. Jeśli zważyć, że efekt stadny bezpośrednio rzutuje 
na progową wielkość kolonii, w środowisku dystroficznym ma on szczególnie 
istotne znaczenie. Oczywiście chodzi tu o sygnalizację pokarmową w stadzie^ 
odgrywającą zasadniczą rolę w odnajdowaniu źródeł pokarmu. W świetle przed
stawionych racji gradacja Cs (tab. 6) wzrastająca w kierunku środowiska zurba-i 
nizowanego, pomimo wyeliminowania z tego środowiska naturalnego zagrożenia 
(drapieżniki) oraz daleko idącej synantropizacji badanego gatunku (czynniki 
obniżające wielkość Cs — J ó z e fik  1971) nie wymaga szerszej przyczynowej 
analizy. Geograficzna zmienność C8 w obrębie różnych regionów Polski omó
wiona zostanie w 3 części opracowania.

STR U K T U R A  PR Z E ST R Z E N N A  PO PU LA C JI
ł
j

R o z m i e s z c z e n i e  k o l o n i i  — r o z p r o s z e n i e  k r y t y c z n e
Mozaikowatość środowiska narzuca określony typ struktury rozmieszczenia 

przestrzennego kolonii. Eozpatrując średnie zagęszczenie kolonii w obrębie pro* 
stokątów ЗО'хЗО' można je scharakteryzować: a) bądź za pomocą rozkładu 
procentowego liczebności prostokątów według klas zagęszczenia w nich kolonii 
(wykr. 26 — krzywa A), b) bądź rozkładów liczebności kolonii według klas za
gęszczenia w prostokątach (krzywa B ) 23. W pierwszym przypadku otrzymujemy 
charakterystykę terenu pod względem zagęszczenia na nim kolonii gawrona, 
w drugim — charakterystykę kolonii pod względem przypadającej na każdą 
z nich określonej powierzchni, a więc zagęszczenia i stopnia izolacji wewnątrz- 
populacyjnej. O ile pierwszy z rozkładów w początkowym odcinku jest w sposób 
charakterystyczny zdeformowany, o tyle drugi przybiera postać rozkładu log- 
normalnego.

Sądząc z przebiegu krzywej A, a zwłaszcza ze wspomnianej jej deformacji, 
na terenie kraju są znaczne obszary, gdzie zagęszczenie kolonii jest nieznaczne 
lub wręcz znikome. Bardziej poglądowo ilustruje to kumulanta rozkładu (krzy
wa C) — 25 % powierzchni charakteryzuje się zagęszczeniem do 8,4 kolonii /pro
stokąt ; 50 % ma zagęszczenie do 22 kolonii /prostokąt i zaledwie 1 % powyżej 
100 kolonii /prostokąt.

Eozpatrując rzecz z punktu widzenia przestrzennej koncentracji liczebności 
kolonii (wyki'. 27) stwierdza się, że 25 % wszystkich kolonii zajmuje 56 % areału; 
połowa kolonii — 73,5%. Prosty stąd wniosek, iż drugie 50% kolonii koncen
truje się na */4 powierzchni badanego obszaru — jeśli ewentualne zabiegi ogra-

S3 Ustalenie zagęszczenia kolonii, a  także par lęgowych w demotopach ściśle specy
ficznych. dla gawrona, t j .  w areale użytków  rolnych będzie analizowane w 3 części opra
cowania.
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W ykr. 26. Zagęszczenie kolonii w prostokątach 0,5-stopniowych (1971 r.). x  — liczba 
kolonii w prostokącie; у — % prostokątów  (skala dla A)  oraz % kolonii (skala dla B); z —
— skala dla kum ulanty  С; A  — rozkład procentowy liczby prostokątów według stopnia 
zagęszczenia w nich kolonii; В  — lognormalny rozkład procentowy liczebności kolonii 
według klas zagęszczenia w prostokątach; С — kum ulanta krzywej А ;  ( п д  =  188, njj — 
=  6369).

niczające liczebność populacji mają dać efekt ekonomiczny, skoncentrować je 
należy na stosunkowo nieznacznym obszarze kraju.

Interpretacyjne motywy lognormalnego rozkładu liczebności kolonii według 
stopnia zagęszczenia (krzywa В  — wykr. 26) oraz koncepcja progowego rozpro
szenia kolonii24 opierać się muszą na przesłankach sformułowanych poprzednio, 
przy omawianiu rozkładu wielkości kolonii lęgowych (str. 27). Stwierdzono 
bowiem, że wielkość kolonii, jak również zagęszczenie przyczynowo są współ- 
uzależnione.

24 Znając param etry  rozkładu: m  =  1,65764; a =  0,31024 według wzoru (26) 
(str. 43) obliczono Csa w stosunku do prostokątów 30' X 30' ( =  45,46 kolonii). W  przeli
czeniu na 100 k m 2 Csa =  2,39 kolonii. Tak więc krytyczne zagęszczenie kolonii gawrona 
jest stosunkowo wysokie.
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W ykr. 27. Krzyw a koncentracji kolonii w prostokątach  0,5-stopniowych (1971 r.). 
X — % p rostokątów; у  — % kolonii lęgowych.

Interesująco na tym  tle przedstawia się współzależność między progiem 
maksymalnego rozproszenia a progową wielkością kolonii. Zakładając, że dla 
ustabilizowanego prosperowania kolonii w warunkach środowisk mało pojem
nych niezbędny jest określony minimalny poziom koakcji kooperacyjnej, dającej 
w wyniku pewien efekt stadny, przyjąć można, że krytyczna wartość tego 
efektu będzie wielkością stałą, lecz uzależnioną zarówno od wielkości progowej 
kolonii, jak i progu rozproszenia. Funkcją sprzężenia tych czynników będzie 
więc iloczyn wartości występujący jako stały względny wskaźnik progowego 
poziomu efektu stadnego.

Współzależność obydw u czynników określa równanie

sc ' ̂  W > (34)

gdzie Ose ( =  const.) — względny próg m inim um  efektu  stadnego; Osc — m inim alna wiel
kość progowa kolonii; 0 S(i  — m aksym alna wielkość progowa rozproszenia. Znając Osc 
( =  8,74 par  lęgowych) oraz Osd ( =  2,38 kolonii/100 k m 2) i obliczoną na ich podstawie w ar
tość Ose ( =  20,80), m ożna zestawić nom ogram  relacji różnych wartości Csc względem C^s-
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Nomogram ten  opisany funkcją
20,8

(35)
X

gdzie у =  Сsc, X =  Сs,i, będzie z jednej strony ilustrował kompensację w zrastania p ro 
gu maksymalnego rozproszenia przez podniesienie się poziomu wielkości progowej kolonii 
(porównaj — wykr. 43) oraz będzie odzwierciedlał mechanizm y w zrastania autonomii p o 
szczególnych. kolonii i  tworzenia się dysjunkcji w areale lęgowym, z drugiej zaś s trony — 
przy przeciwstawnym trendzie, t j .  obniżaniu się wartości obydwu param etrów  — ukaże 
mechanizm w zrastania kooperacji między grup owej wśród m ałych kolonii egzystujących 
w nieznacznym rozproszeniu.

Z a g ę s z c z e n i e  k o l o n i i  a s t o p i e ń  ich s t a b i l i z a c j i
Między wielkością kolonii a ich zagęszczeniem i stopniem stabilizacji za

chodzi związek przyczynowy. U  jego podstaw leży zwiększający się wraz z wiel
kością kolonii poziom koakcji kooperacyjnej. Stwierdzenie to wymaga jednak 
uzupełniającego udokumentowania.

30

20

100 1000101

W ykr. 28. Zagęszczenie kolonii ustabilizowanych i sporadycznych w prostokątach  
0,5- stopniowych (1971 r.). x  — liczba kolonii w prostokącie; у  — % prostokątów ; A  — roz
kład procentowy prostokątów  według stopnia zagęszczenia kolonii sporadycznych; В
— rozkład prostokątów  według zagęszczenia kolonii ustabilizowanych.
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W ykr. 29. Zagęszczenie kolonii w prostokątach  0,5-stopniowych. x  — liczba kolonii 
w prostokącie; у — % liczby kolonii; z — skala dla kum ulan ty  С; A  — odsetek kolonii 
sporadycznych w obrębie każdej z k las; В  — rozkład procentowy liczby kolonii według 
ich zagęszczenia w p rostokątach ; С — k um ulan ta  krzywej В  (nA — 522, nB =  6369).

Z materiału przedstawionego na wykresach 28 i 29 wynika, że kolonie spo
radyczne charakteryzują te obszary, gdzie niskie jest zagęszczenie kolonii usta
bilizowanych25. Uwidacznia się to bardziej wyraziście, jeśli na siatkę półloga- 
rytmiczną narzucić wykres proporcji procentowych kolonii sporadycznych 
i ustabilizowanych w obrębie poszczególnych klas zagęszczenia kolonii w pro
stokątach (wykr. 29 — krzywa A ) 2ß. Należy tu też jednak dodać, że wzrost

25 Charakterystyczny jest tu  dodatni, krańcowo asym etryczny rozkład prostokątów  
według zagęszczenia kolonii sporadycznych (wykr. 28 — krzyw a A )  oraz z nieznaczną asy
m etrią  u jem ną rozkład prostokątów  według zagęszczenia kolonii ustabilizowanych (krzywa B).

г« P rzy  nieznacznym rozproszeniu, kolonie sporadyczne stanow ią do 12% ogółu 
w szystkich kolonii w danym  prostokącie. Odsetek ten  spada natom iast do 2%  przy za 
gęszczeniu powyżej 90 kolonii /p rostokąt i  u trzym uje  się na  ty m  poziomie przy najw yż
szych zagęszczeniach (wykr. 29 — krzyw a A).
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3.0
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W ykr. 30. Regresja liczby kolonii sporadycznych względem liczby kolonii u s tab i
lizowanych w  prostokątach  0,5-stopniowyck. x — liczba kolonii ustabilizowanych; y  —
— średnia liczba kolonii sporadycznych.

liczby kolonii sporadycznych występuje również w regionach przegęszczenia. po
pulacji (jej maksymalnej koncentracji). Niestabilność ta ma jednak zupełnie 
odmienny charakter. Przedstawiona na wykresie 30 regresja liczby kolonii spo
radycznych względem ustabilizowanych wskazuje, że zarówno w odniesieniu do 
terenów o znacznym rozproszeniu kolonii, jak i najwyższej ich koncentracji 
obserwuje się najwyższe bezwzględne przyrosty krzywej regresji, tj. najwyższe 
tempo tworzenia się kolonii nie ustabilizowanych. Ka obszarach przegęszczo- 
nych są to oczywiście kolonie satelitarne, efemerycznie powstające wokół du
żych kolonii ustabilizowanych w wyniku panującego w nich przegęszczenia 
i silnej konkurencji o terytorium gniazdowe. M e ustabilizowane kolonie sateli
tarne całkowicie uzależnione są od oscylacji liczebności populacji na terenach 
jej maksymalnej koncentracji. Analogiczne zjawisko w stosunku do brytyjskiej 
populacji Ardea cinerea zanotował L a c k  (1954a), a w odniesieniu do Ardeola 
ralloides — J ó z e f i k  (1969b).

Konkludując, obserwuje się dwa typy niestabilności kolonii: a) wynikający 
ze znacznego (podprogowego) rozproszenia w środowiskach ekstremalnych,
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gdzie niestabilność kolonii jest oznaką braku stabilizacji całej zamieszkującej 
dany obszar populacji; b) niestabilność na obszarach przegęszczonych, obejmu
jąca nikły odsetek populacji, będąca odbiciem procesów samoregulacyjnych sto
sunków ilościowo-przestrzennych pod presją konkurencji wewnątrzgatunkowej.

Z a g ę s z c z e n i e  k o l o n i i  oraz  ich w i e l k o ś ć
Dokładniejszego omówienia wymaga kwestia współzależności zagęszczenia 

kolonii oraz ich wielkości. Jeśli przyjąć, że dla danej powierzchni pojemność 
ekologiczna demotopu pod względem zasobów pokarmowych układa się w okre
ślonym gradiencie (porównaj — str. 22), wielkość kolonii poza wspomnianym 
czynnikiem, uzależniona też będzie od: a) atrakcyjności socjalnego przyciągania,
b) warunków gniazdowania (odpowiedni układ, wielkość i przydatność zadrze- 
wień), c) stopnia redukcji gawrona przez człowieka oraz przez drapieżniki, d) za
gęszczenia populacji na terenach sąsiednich (wpływy izolacji i konkurencji we- 
wnątrzpopulacyjnej) (str. 60, 81). Odnośnie do punktu (a) stwierdzić należy: dla 
gawrona jako gatunku zdecydowanie kolonijnego atrakcyjność socjalnego przy
ciągania wzrasta wraz ze zwiększeniem się kolonii (porównaj — E t k i n  (1964), 
R e m a w e  (1965)) — limitowanie wielkości kolonii przez wspomniany czynnik nie 
wchodzi więc w rachubę. Eównież niedobór miejsc gniazdowania (punkt (b)), 
ani redukcja (c) nie odgrywają najprawdopodobniej bardziej istotnej roli 
w kształtowaniu wielkości kolonii, bowiem odstrzały tego gatunku prowadzone 
przez PZŁ w skali krajowej są obecnie raczej umiarkowane, zaś krajobraz Polski 
zasobny we wszelkiego typu zadrzewienia nie stwarza deficytu miejsc gniazdo
wania. Teoretycznie należy więc oczekiwać uzależnienia wielkości kolonii od za
sobów pokarmowych oraz ograniczającego wpływu izolacji wewnątrzpopu- 
lacyjnej.

Jak stwierdzono poprzednio (str. 22) gradient pojemności demotopów ma 
przebieg liniowo-logarytmiczny. Przy niskich pojemnościach wzrasta rola zagre
gowania przestrzennego ( K a c z m a r e k  1960), a więc rola koakcji kooperacyjnej 
co najmniej w trzech aspektach: a) kooperacji w sensie wykrywania trudno 
dostępnych i rozproszonych źródeł pokarmu ( P a t e r s o n  1970; P i n o w s k i  1954, 
1959a; W e r t h  1960), b) kooperacji w sensie sygnalizacji zagrożenia i obrony 
przed drapieżnikami ( J a c o b i  1967; P i e l o w s k i  1961; B y s z k o w s k i  1954),
c) mutualistycznego pobudzania i synchronizacji rozwoju gonad w pierwszej 
fazie okresu lęgowego ( B r o w n ,  U r b a n  1969; D a r l i n g  1938; I m m e l m a n n  1971; 
M a c B o b e r t s  B . B . ,  M a c B o b e r t s  M .H . ,  1972).

Warto rozważyć relacje między tym i trzema rodzajami koakcji w zależności 
od tego, czy jest to kooperacja międzygrupowa, czy wewnątrzgrupowa. Każdej 
z wymienionych koakcji odpowiadałby określony, lecz zróżnicowany progowy 
poziom wielkości kolonii oraz sprzężony z tym  stopień ich zagęszczenia. I  tak 
w przypadku znacznego rozproszenia i utrudnionego wyszukiwania źródeł po
karmu dla utrzymania niezbędnego w okresie wykarmiania piskląt budżetu 
czaso-energetycznego (vide — C a r r i c k  1972; H a m i l t o n ,  W a t t  1970) najeko-
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nomiczniejsze byłoby zagregowanie przestrzenne z gnieżdżeniem się w niedużych, 
lecz blisko sąsiadujących koloniach. Warunek ten zapewniałby kooperację mię- 
dzygrupową pomiędzy sąsiadującymi koloniami, kiedy to penetracja znacznego 
obszaru, jak i szybkość rozprzestrzeniania się sygnalizacji pokarmowej byłyby 
najbardziej optymalne. Ten warunek koliduje jednak z wymogami kooperacji 
obronnej w obrębie kolonii, jak i mutualistycznej stymulacji gonad, bowiem 
wielkość kolonii, a nie ich zagęszczenie odgrywają tu dominującą rolę. Stąd, 
przy bardziej przestrzennie zwartym układzie biotopów żerowiskowych wielkość 
progowa kolonii narzucana jest przez elementy kooperacji obronnej i fizjolo
gicznej, natomiast rozproszenie progowe — przez kooperację żerowiskową. Przy 
wyspowym natomiast występowaniu demotopów oraz przy znacznym ich roz
proszeniu, progowa wielkość kolonii uzależniona jest w pierwszym rzędzie od 
niezbędnego poziomu kooperacji żerowiskowej. Współzależność wielkości kolonii
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W ykr. 31. K orelacja zagęszczenia kolonii w prostokątach 0,5-stopniowycli oraz 
wielkości kolonii. x  -  liczba kolonii w prostokącie; y  -  wielkość kolonii; A  — regresja 
średnich wielkości kolonii względem ich zagęszczenia w prostokątach (y =  45 я 0-3153); 
■В — regresja średniego zagęszczenia w prostokątach względem wielkości kolonii.
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oraz ich zagęszczenia w warunkach granicznych prosperowania populacji (pessi- 
mum ekologicznego) jest tu ewidentna.

W gradiencie środowisk suboptymalnych i optymalnych rozpatrywana 
współzależność jest nadal istotna (wykr. 31 — krzywa A), jednakże przy coraz 
wyższych zagęszczeniach maleje logarytmicznie27. Wiąże się to ze zmniejszają
cym się logarytmicznie w stronę wyższych zagęszczeń ograniczającym wpływem  
izolacji wewnątrzpopulacyjnej. Równanie funkcji pochodnej krzywej regresji 
wielkości kolonii względem ich zagęszczenia jest doskonałą ilustracją gradientu 
siły oddziaływania izolacji wewnątrzpopulacyjnej, zaś różniczki krzywej regresji 
uznać należy za wartości względnych wskaźników ograniczającego wielkość ko
lonii oddziaływania izolacji28.

E o z m i e s z c z e n i e  l i c z e b n o ś c i  p o p u l a c j i
Znając sprzężenie zagęszczenia kolonii, ich wielkości, stopnia stabilizacji 

oraz wpływu stopnia izolacji wewnątrzpopulacyjnej, warto zwrócić uwagę na 
przestrzenny aspekt występowania na siatce prostokątów 30' x30': a) przeciętnej
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W ykr. 32. Średnia wielkość kolonii w  prostokątach  0,5-stopuiowycli. x  — średnia 
wielkość kolonii; у  — % prostokątów ; z  — skala dla k u m ulan ty  В  oraz krzywej O; A  —
— rozkład procentowy p rostokątów  według średniej wielkości kolonii; B  — kum ulan ta  
krzywej A  ; С — % kolonii sporadycznych w obrębie każdej z klas.

27 Гху =  + 0 ,891  ± 0 ,0 9 .
28 Równanie regresji m a postać

у =  45 æ0>3153, (36)
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wielkości kolonii, b) wiążące się z tym  rozmieszczenie liczebności populacji. 
Pozwoli to ogólnie zorientować się w całokształcie warunków przestrzennego 
występowania democenu gawrona.

Z rozkładu przeciętnej wielkości kolonii, charakterystycznej dla poszcze
gólnych prostokątów (kształtem zbliżonego do rozkładu lognormalnego) wynika, 
że na połowie obszaru Polski nie przekracza ona liczby 72 gniazd; na 3/4 terenu 
jest mniejsza, niż 100 gniazd i zaledwie na 2 % obszaru przewyższa liczbę 250 par 
(wykr. 32).

Charakterystyka areału badanej populacji pod względem zagęszczenia 
w przeliczeniu na wskaźnik powierzchniowy (100 km2) ujawnia nowe cechy 
strukturalne w relacji powierzchni zajmowanej przez gawrona do jego liczebności

25

<*>

20

15

10

S

0
1 10 1 00 1000 10000

(x>

W ykr. 33. Zagęszczenie gniazd w prostokątach 0,5-stopniowych (w przeliczeniu na 
100 km 2). X — liczba gniazd/100 k m 2; y — % prostokątów ; z — skala dla krzyw ych A ,  
O; A  — % gniazd w koloniach sporadycznych w obrębie każdej z klas; В  — rozkład p ro 
centowy liczby prostokątów  według stopnia zagęszczenia gniazd/100 km 2; С — kum u- 
lanta krzywej B.

gdzie у  — wielkość kolonii; x  — liczba kolonii w prostokącie 30' x 30'.
Różniczkując to równanie, otrzym ujem y

dy =  14,19 ar-0-6847 dx. (37)

Równanie funkcji pochodnei wskazuje, że w miarę zwiększania się liczby kolonii 
'V prostokącie logarytmicznie maleją przyrosty  ich średniej wielkości.
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(wykr. 33). Ponad połowę obszaru cechuje zagęszczenie poniżej 1 pary/km2
i 75% poniżej 2 par /km2. Obszary o słabo ustabilizowanej populacji, pomimo 
że gawron zaliczany jest do najpospolitszych gatunków krajowych, są więc 
bardzo znaczne. Utrzymanie się na nich tego gatunku odbywać się może prawdo
podobnie przez stały dopływ osobników z terenów przegęszczonych.
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Wykr. 34. Zagęszczenie liczebności gniazd, (par lęgowych) w prostokątach  0,5-stop- 
niowych. X — liczba gniazd w prostokącie; y — % prostokątów ; z — % gniazd; À  — roz
kład  procentowy liczby prostokątów ; В  — rozkład procentow y liczby gniazd według ich 
zagęszczenia w prostokątach.

Interesująco na tle charakterystyki terenu pod względem zagęszczenia 
przedstawia się rozkład liczebności gniazd zestawiony według gradacji zagęszcze
nia (wykr. 34). Stosunkowo największy potencjał populacji koncentruje się 
w prostokątach o zagęszczeniu 8000 — 16000 par/prostokąt ЗО'хЗО', czyli na 
terenach, gdzie zagęszczenie wynosi 500 — 3 000 par/100 km 2 (porównaj 
wykr. 33). Tereny te, stanowiące 14,4% badanego areału, zamieszkuje 33,4% 
liczebności gatunku (wykr. 34).

Charakterystykę koncentracji liczebności par lęgowych zestawiono na w y
kresie 35. O ile, jak wspomniałem poprzednio (str. 46), 50% kolonii koncentro
wało się na x/4 powierzchni, to koncentracja liczby par lęgowych jest tu jeszcze 
większa — na x/4 powierzchni kraju koncentruje się 62% populacji.
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W ykr. 35. K oncentracja liczebności gniazd w prostokątach 0,5-stopniowych (rj — 
=  0,5466). X — % prostokątów ; y  — % gniazd.

Analogicznie, jak w przypadku zagęszczenia kolonii, znaczna koncentracja 
liczebności par lęgowych na niedużym obszarze oraz rozlegle tereny, gdzie gawron 
występuje w rozproszeniu każą spodziewać się na jednych i na drugich gnieżdże
nia się w koloniach sporadycznych. Istotnie, jak wynika z wykresu 36, obydwa 
zjawiska są charakterystyczne dla badanego areału — krzywa regresji liczby 
kolonii sporadycznych względem zagęszczenia gniazd w obrębie prostokątów 
30' x30' ma największe przyrosty na krańcowych odcinkach skali zagęszczenia 
(porównaj też — wykr. 30).

Ptaki gnieżdżące się w koloniach sporadycznych stanowią jednak nikłą 
część populacji (1,67 % — porównaj tab. 5), co w ujęciu rozkładów procentowych 
liczebności populacji według stopnia zagęszczenia (obliczonych w stosunku do 
ogólnej sumy gniazd) poglądowo przedstawiono na wykresie 3 7 29.

29 U derzające jest to, że pomimo ta k  znacznej dysproporcji ilościowej rozkłady p rosto 
kątów 30 X 30' według stopnia zagęszczenia w nich gniazd z obydwu kategorii kolonii w y
kazują znaczne podobieństwo (wykr. 38). Są one jednak daleko przesunięte fazami, co raz 
jeszcze podkreśla specyfikę lęgowisk nie ustabilizowanych.
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W ykr. 36. Regresja średniej liczby kolonii sporadycznych względem zagęszczenia 
gniazd w prostokątach  0,5-stopniowych. x  — liczba gniazd w prostokącie; у  — liczba ko
lonii sporadycznych; z  — skala dla kum ulan ty  В ;  A  — krzyw a regresji; В  — kum ulan ta  
liczebności gniazd w prostokątach .
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W ykr. 38. Eozkłady procentowe liczebności prostokątów  0,5-stopniowych według 
stopnia zagęszczenia gniazd. x  — liczba gniazd w prostokącie; у  — % p rostokątów ; A  —
— rozkład według zagęszczenia gniazd w koloniach sporadycznych; В  — rozkład według 

zagęszczenia gniazd w koloniach ustabilzowanych.http://rcin.org.pl
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W ykr. 37. Rozkłady procentowe liczebności gniazd w prostokątach 0,5-stopniowych 
według podziału na kolonie ustabilizowane i sporadyczne. x  — liczba gniazd w prostokącie;

— % gniazd; A  — rozkład liczby gniazd w koloniach sporadycznych; В  — w koloniach 
ustabilizowanych (obydwa rozkłady obliczono w stosunku do ogólnej liczby gniazd — n  =  
=  852261).

Ka przedstawionym tle przestrzennej struktury rozmieszczenia kolonii lę
gowych (str. 46), ich przeciętnej wielkości oraz liczebności populacji warto 
rozważyć kwestię całkowitej oraz cząstkowej korelacji wymienionych elemen
tów. Skoro wielkość kolonii wykazuje ścisły związek z ich zagęszczeniem (str. 52), 
obydwa parametry zdecydowanie korelować powinny z zagęszczeniem populacji, 
a więc przestrzennym rozmieszczeniem jej liczebności. Istotnie, korelacja ta jest 
stosunkowo w ysoka30. Korelacje cząstkowe31 ujawniają jednak, że znacznie sil
niej (od tego, co wynika ze wskaźników korelacji całkowitej) przyczynowo po
wiązane są ze sobą zagęszczenie populacji oraz przeciętna wielkość kolonii, niż 
zagęszczenie kolonii i liczebność populacji. Wielkość kolonii, jako czynnik we- 
wnątrzpopulacyjny ma więc dla ogólnego prosperowania populacji wyższe walory

30 W sp ó łc z y n n ik i  kore lacji: liczby  ko lon ii w  k w a d ra ta ch  1 1 , 2 x 1 1 ,3  k m  (x ) oraz  
liczebnośc i par lęg o w y ch  (y) rxy =  +  0 ,899  ±  0 ,0 1 3 ; przeciętnej w ie lk ośc i k o lo n ii  (z) i l i 
czebności par lęg o w y ch  (y)  Tzy  =  +  0 ,766  ±  0,027.

31 W sp ó łc z y n n ik i  k ore lacji c zą s tk o w ej:  zagęszczen ia  k o lon ii  (x) i za g ęszczen ia  par  
lęgow ych  (y) z w y e lim in o w a n iem  w p ły w u  w ie lk ośc i ko lon ii (z) rxy.z =  0 ,860  ±  0 ,017 ; w ie l 
kości k o lo n ii  i  za g ęszczen ia  par lęg o w y ch  z w y e lim in o w a n iem  w p ły w u  zagęszczen ia  rzy.x =  
=  +  0,821 ± 0 , 0 2 1 .  R óżn ice  m ięd zy  w sp ó łczy n n ik a m i są  is to tn e  p rzy  P  =  0,01.
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ekologiczne, niż zagęszczenie kolonii (porównaj też — str. 65). Jest to o tyle 
oczywiste, o ile kooperacja wewnątrzkolonialna jest dla gawrona zjawiskiem 
powszechnym, obejmującym ogół populacji, podczas gdy kooperacja między- 
grupowa, uzależniona w pierwszym rzędzie od zagęszczenia kolonii, występuje 
głównie w strefach ekstremalnych zasięgu, gdzie istotnym stresorem limitującym  
występowanie populacji jest izolacja wewnątrzpopulacyjna, a więc niedosyt ko
operacji. Strefy te, sądząc z przytoczonych powyżej faktów zajmują w zasięgu 
znaczne obszary. Występowanie na nich gawrona, uzależnione od oscylacji głów
nego potencjału populacji, skoncentrowanego na relatywnie nieznacznych po
wierzchniach będzie bardziej wszechstronnie analizowane w 2 części opra
cowania.

IN T E G R A C JA  P R Z E ST R Z E N N A  PO P U LA C JI

D y s p e r s ja  k o lo n i i  lę g o w y c h
Ograniczająca wykładniczo występowanie gawrona izolacja wewnątrzpopu

lacyjna każe spodziewać się określonych przystosowań populacyjnych, przeciw
działających nadmiernemu rozproszeniu, a więc z jednej strony dążności do zin
tegrowania osobników w kooperujące grupy, z drugiej — dążności do integracji 
przestrzennej poszczególnych grup w agregacje terytorialne. Pierwsza z kwestii 
charakteryzuje się bogatym piśmiennictwem dotyczącym zintegrowania na po
ziomie grupy32 i nie wymaga szerszej dyskusji. Konieczne natomiast staje się 
przeanalizowanie dyspersji przestrzennej stanowisk lęgowych, ustalenie, w jakiej 
mierze ich rozmieszczenie uzależnione jest: a) od warunków narzuconych nie
jednorodnością środowiska (mozaikowatością rozmieszczenia demotopów), 
b) uwarunkowane rozpatrywanym poprzednio sprzężeniem czynników we- 
wnątrzpopulacyjnych. Problem jest dwojako trudny — po pierwsze brak jest 
piśmiennictwa bezpośrednio dotyczącego zagadnienia, po drugie — wątpliwe,

32 M ater ia ły  d o ty c z ą ce  so c ja ln y c h  m o m en tó w  b io lo g ii  g a w ro n a  o m a w ia n e  są  w  p u 
b lik a c ja ch ;  B u s s e  1959, 1962; C o o m b s  1971; D u n n e t ,  F or d  h a m , P a t t e r s o n  1969; 
HoLYACK, 1968; K lic h o w s k i  1963; M a l m b e r g ,  1971; O w e n  1959; P a t t e r s o n ,  D u n 
n e t , F o r d h a m  1971; P in o w s k i  1954, 1959a , b , 1960 a; S a m o r o d o v  1935. P r o b l e m y  zw ią
za n e  z e fek tem  g ru p y , w p ły w e m  so cja ln eg o  tr y b u  ż y c ia  n a  p rzeży w a ln o ść ,  ró żn y m i for
m a m i w sp ó łży c ia  k o lon ijn ego  i s ta d n eg o  in n y c h  g a tu n k ó w  a n a lizo w a n e  są  w  p ra ca ch : A i n - 
l e y  1972; B e l o p o l s k i j  1955; B l o c h  1970; B o x  1973; B r e d e r  1959; B r o w n  1967;  
U r b a n  1 9 6 9 ;C r o o k  1961, 1970; D a r l in g  1939; E t k i n  1964 a, b ;  G e r v e t  1968; Gr assé  
1946; H o r n  1968; I m m e l m a n n  1971; J a c o b i  1965, 1967; J ó z e f i k  1954, 1957, 1969 
a, b ,  1970 a; K a d l e c , D r u r y  1 968; K l i m e n k o  1 950; L i n g  1965; M o d e s t o v  1943, 1967; 
M a c R o b e r t s  В .  R . ,  Ma c R o b e r t s  M . H .  1 972; O r i a n s  1971; P a j u s o v a  1965; P a t t e r 

s o n  1965; P is a r s k i  1973; R i c h d a l l e  1957; R o m a s e v a  1940; R oSe v s k ij  1974; R y sz- 
k o w s k i  1954; S a b i n e  1956; S a p i n - J a l o u s t r e  1960; W e r t h  1960; W y n n e - E d w a r d s  

1962.
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czy wobec prawa koncentracji (według logarytmicznych rozkładów) czynników  
biotycznych i abiotycznych środowiska (patrz — str. 23) założyć można loso
we, względnie równomierne występowanie demotopów, a na tym  tle badać dys
persję kolonii.

J a k k o lw iek  n iejed norodność  środow iska , jako  je d n a  z p r z y cz y n  skup iskow ej s tr u k 
tury  rozm ieszczen ia  p o d a w a n a  je st  w  w ie lu  pracach (np. A l l e e ,  E m e b s o n  e t  all. 1958; 
C o l e  1946; S o u t h w o o d  1966; T e o j a n  1974), d o ty c h c z a s  n ie  ro zs trzy g n ię to  — n a  ile ,  
i w  jak ich  w a ru n k a ch  w y n ik  t e n  m oże  d e c y d o w a ć  o  tw o rzen iu  się  sk up isk . C hodzi tu  o c z y 
wiście o je d n o s tk i  d yspersji p o n a d o so b n icze ,  tj. sk ład ające  s ię  ze  s ta d , k o lo n ii  itp . W  s t o 
sunku do sk u p isk  oso b n iczy ch , jak  u d o w o d n ił to  K a c z m a b e k  (1960), charakter  d yspersji  
za leży  n ie  ty le  o d  n ie jed norodnośc i środow iska , co je g o  p o jem n o śc i w p ły w a ją ce j  n a  z a 
gęszczen ie  pop u lacji .  W  za leżn o śc i od  g ra d ien tu  za g ęszczen ia  struk tura  rozm ieszczen ia  
przejm uje charakter  sk u p isk o w y  p rzy  n isk ich  za g ęszczen ia ch  i  zn a c zn y m  rozproszen iu  
populacji, w  m iarę  zaś w zra sta n ia  za g ęszczeń  rozm ieszczen ie  o so b n ik ó w  sta je  się  coraz  
bardziej rów nom iern e.

Tak więc, przy niezbyt sprecyzowanych w tym  zakresie ustaleniach alterna
tywnie przyjąć należy: 1) Przestrzenny układ demotopów stwarza warunki dla 
losowego, względnie równomiernego bądź skupiskowego występowania kolonii 
lęgowych, a testowe stwierdzenie któregokolwiek z tych typów rozmieszczenia 
pozwoli wnioskować o charakterze dyspersji lęgowisk, a więc przyjąć, ewentual
nie odrzucić, tezę dotyczącą dążności populacji do integracji przestrzennej. 
2) Przestrzenny układ demotopów nie wykazuje cech losowego (ewentualnie 
równomiernego) występowania, lecz ma charakter skupiskowy, narzucający 
również zagregowane rozmieszczenie lęgowisk. W  tej sytuacji zbadanie trendu 
przestrzennego zintegrowania populacji musi się opierać na innych, niż metody 
testowania dyspersji rozwiązaniach.

Zakładając według pierwszego wariantu, że rozmieszczenie kolonii w obrębie 
badanego areału nie jest losowe, lecz wykazuje tendencje grupowania się w agre
gacje, dla udokumentowania tej tezy przebadano testem % ' różnice między roz
kładami empirycznym i teoretycznym występowanie kolonii w wylosowanych 
225 kwadratach 11 ,2x11 ,3  km — rozkład teoretyczny zbudowany był 
w oparciu o prawdopodobieństwa P o i s s o n a .  Znaczne zróżnicowanie tych  
rozkładów ogólnie wyklucza losowość rozmieszczenia33. Zastosowanie roz-

33 X3 różn icy  ( =  292 p r z y  d f  =  7) o b y d w u  rozk ład ów  p rzed sta w io n y ch  n a  w y k re s ie  
39 w skazuje n a  is to tn e  m ięd zy  n im i zróżn icow anie . C h arak terystyk i rozk ład u  e m p ir y c z 
nego (krzyw a A )  k w a d r a tó w  w e d łu g  l iczb y  ko lon ii w  n ich  za w a rty ch :  x  =  2,52, ax =  2,72, 
R ozkład te o r e ty c z n y  (krzyw a  B)  opiera s ię  n a  w y s tęp o w a n iu  w ed łu g  p ra w d o p o d o b ień stw  
P o i s s o n a

(xx)N
Ур = - Ѵ - Г ’ (38)xl(ex )

gdzie  N  — ogó ln a  l iczb a  k o lo n ii  w  225 k w a d ra ta ch  (N =  567 =  100%). x  — średn ia  l ic zb a  
kolon ii w  k w a d r a ta ch  (log x  =  0,4014); lo g  e® =  1,09103; x  — liczb a  ko lon ii w  danej k la 
sie.
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W ykr. 39. Rozkład przestrzennego rozmieszczenia kolonii lęgowych gaw rona (na 
podstaw ie 226 wylosowanych kw adratów  11,2 X 11,3 km). x  — liczba kolonii w kwadracie; 
y — % kw adratów ; A  rozkład em piryczny; В  — rozkład teoretyczny według praw do
podobieństw a P o i s s o n a ; G — in terpolacja krzywej A  ( / a różnicy rozkładów =  292 przy 
d f  =  7).

k ł a d u  M o r i s i t y  (1959, 1962, 1964) w s k a z u je  ró w n ie ż  n a  z n a c z n ą  s k u p is k o w o ś ć  

u k ł a d u  p r z e s t r z e n n e g o  k o l o n i i 34. 

O b y d w a  t e s t y  n ie  p o z w a la j ą  j e d n a k  o b l ic z y ć  p r e c y z y jn i e j  p r a w d o p o d o 

b i e ń s tw a  lo so w o śc i  w y s t ę p o w a n ia  k o lo n i i  w  o b r ę b ie  b a d a n e g o  u k ła d u .  U m o ż li-

34 Rozkład M o e i s i t y  (1959, 1962, 1964), stosow any dotąd  do badania rozmieszcze
nia przestrzennego osobników, jest przeznaczony do badania  układów statycznych. Dos
tosowałem go do testow ania skupiskowości rozmieszczenia kolonii lęgowych w postaci

2 f n ? - N
1 =

° N ( n - 1)

gdzie q — liczba wylosowanych kw adratów ; N  — ogólna liczba kolonii we w szystkich kw a
d ra ta ch ;  n  =  liczba kolonii w poszczególnych klasach; i  — wielkość klasy; /  — liczba 
kw adratów  w poszczególnych klasach.

I 0 = 4 1 8  w skazuje na znaczną skupiskowość uk ładu  przestrzennego kolonii.

(39)
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wia to rachunek według metody C l a r k a  i E v a n s a  (1964)35. Prawdopodo
bieństwo braku zróżnicowania między średnią, odległości minimalnych a średnią 
teoretyczną odległości przy ewentualnym rozmieszczeniu losowym jest znikome 
(P =  0,000002) — praktycznie więc żadne. Przy tak znikomym prawdopodo
bieństwie niezróżnicowania średnich, prawdopodobieństwo lokalizacji poszcze
gólnych kolonii w uniezależnieniu od układu przestrzennego kolonii z bliższego 
i dalszego otoczenia jest również bardzo znikome, a więc preferowanie miejsc 
dla założenia kolonii przez nowo osiedlające się stada uzależnione jest od 
istnienia w najbliższej okolicy już istniejących lęgowisk.

Przyjmując wariant drugi, tzn. że skupiskowy charakter rozmieszczenia 
demotopów â priori narzuca strukturę zagregowanego rozmieszczenia kolonii 
lęgowych, testowanie dyspersji dotychczasowymi metodami uznać należy za bez
przedmiotowe. Wobec braku danych dotyczących dyspersji demotopów, nie
możliwe też staje się testowanie różnic wskaźników ich dyspersji oraz dyspersji 
lęgowisk. Przebadanie przeto kwestii integracji przestrzennej lęgowisk opieram 
na dwóch innych momentach: a) na analizie korelacji wielokrotnej wskaźników 
dyspersji kolonii lęgowych, ich zagęszczenia, wielkości, oraz zagęszczenia popu-

35 Metoda Cl a r k a  i E v a n s a  (1964) zastosowana pierwotnie w fitosocjologii, a obec
nie w nieco zmodyfikowanej formie, opiera się na obliczeniu stopnia zróżnicowania mię
dzy średnią odległości m inim alnych między koloniami (xm) a  teoretyczną średnią, obliczo
ną dla odległości przy ew entualnym  rozmieszczeniu losowym (xi). W  przypadku b a d a 
nej populacji xm =  2,160 km (<*Xm =  4,99), natom iast

xi =  =, (40)
21!q

gdzie g — gęstość rozmieszczenia — liczba kolonii/km 2 ( =  1 kolonia/51,1 k m 1), s tąd  Щ =  
=  3,597 km.

Jeżeli współczynnik zróżnicowania obu średnich przedstaw im y wzorem

В  =  xm /xi, (41)

to В  =  i określa rozmieszczenie losowe, В  < 1 — rozmieszczenie skupiskowe, а В  >  1 — 
rozmieszczenie rozproszone (równomierne).

W  przypadku  gaw rona В  = 0,6005, co wskazuje na występowanie skupiskowe. I s to 
tność zróżnicowania

ОСлуі Xl
t  =  ■ "  - , (42)охг

gdzie 8x l , błąd standardow y średniej x. ,  jest obliczany wzorem

0,26136
( =  0,10082), (43)

1 VNe
gdzie 0,26136 — w artość s ta ła  (Cl a r k , E v a n s  1964); N  — ogólna liczba pomiarów od
ległości minimalnych.

Stąd t =  14,25; P  =  0,000002.
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lacji; b) na analizie rozkładów odległości między koloniami (vide — następny 
podrozdział).

Odnośnie do pierwszego momentu zakładam: a) Jeśli na tle skupiskowego 
występowania demotopów rozmieszczenie lęgowisk nie stanowi w zupełności 
powielenia ich struktury przestrzennej, lecz uwarunkowane jest w określonej 
mierze również trendem integracyjnym populacji, to korelacje cząstkowe wskaź
nika dyspersji kolonii względem ich wielkości oraz zagęszczenia populacji ujaw
nią ekologiczne walory tego trendu. Innymi słowy — na ile stopień zagrego
wania lęgowisk wpłynie dodatnio na zwiększenie się wielkości kolonii oraz li
czebności populacji, na tyle oczekiwać można dążności populacji do zintegro
wania przestrzennego, tj. aktywnego preferowania przez poszczególne mikro- 
populacje demotopów w najbliższym sąsiedztwie już istniejących lęgowisk. 
I przeciwnie — jeśli okaże się, że gradient dyspersji lęgowisk pozostanie bez 
zróżnicowanego wpływu na poszczególne elementy struktury przestrzennej po
pulacji, odrzucić należy tezę modyfikującego rozmieszczenie populacji wpływu 
czynnika integrującego. Za wskaźnik zagregowania przyjęto współczynniki dys
persji kolonii lęgowych obliczone dla 15 wylosowanych prostokątów ЗО'хЗО' 
według metody S o u t h w o o d a  (1966).

D la k a ż d e g o  z  w y l o s o w a n y c h  p r o s t o k ą t ó w ,  z  k t ó r y c h  k a ż d y  r o z b i t y  b y ł  z  k o l e i  n a  

15 t z w .  m a ł y c h  k w a d r a t ó w  11,2 x  11,3 k m  o b l i c z o n o :  w a r i a n c j ę  S 2 o r a z  ś r e d n ią  x  l i c z b y  

k o l o n i i  w  m a ł y c h  k w a d r a t a c h .  Stopień, w  j a k i m  r o z m ie s z c z e n ie  k o l o n i i  o d b i e g a  o d  l o s o 

w e g o  m o d e l u  P o i s s o n a  t e s t o w a n o

w skaźnik dyspersji obliczono

S 2(n — 1)
X* = — _ (44)

Xd = — (45) 
n  — 1

co arytm etycznie jest postacią identyczną z wzorami podaw anym i np. przez R o k i c k i e g o  

(1965) oraz T r o j a n a  (1974). We w szystkich przypadkach wartość d > 1 wskazuje na  za
gregowany układ  przestrzenny kolonii. C harak terystyk i dyspersji kolonii w poszczegól
nych prostokątach

d X2 S 2 X d X2 8 2 X

1,23 17,16 1,14 0,93 2,58 36,11 3,43 1,33
1,32 18,53 2,21 1,67 2,59 36,25 4,48 1,73
1,62 22,71 3,36 2,07 2,70 37,85 7,03 2,60
1,95 27,25 3,64 1,87 2,84 39,77 8,72 3,07
2,02 28,34 11,60 5,73 2,85 39,87 14,44 5,07
2,16 30,19 6,90 3,20 3,23 45,25 14,22 4,40
2,47 34,52 1,80 0,73 3,48 48,76 9,30 2,67
2,47 34,51 4,93 2,00

Uznając wartość wskaźnika dyspersji kolonii za miarę ich zagregowania, 
stopień zagregowania przy niskich zagęszczeniach populacji, tj. w regionach
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pessimum ekologicznego zasięgu powinien mieć pierwszorzędne znaczenie przy
stosowawcze i w pierwszym rzędzie powinien rzutować na wielkość kolonii, 
a więc stabilność populacji. Et vice versa — w regionach koncentracji (optimum) 
zagregowanie na skutek wzrastających nacisków konkurencji wewnątrzgatun- 
kowej traci wspomniane walory. Zestawione poniżej korelacje cząstkowe stopnia 
zagregowania lęgowisk oraz rozpatrywanych dotychczas elementów struktury 
przestrzennej pozwolą kwestię przeanalizować dokładniej.

W spółczynniki korelacji wielokrotnej obliczono na m ateriałach pobranych, losowo
— 15 prostokątów  30 x  30' obejjnujących 225 kw adratów  11,2 X 11,3 km. Oznaczenia 
1 — wskaźnik zagregowania kolonii lęgowych, 2 — zagęszczenie kolonii, 3 — wielkość ko
lonii, 4 — zagęszczenie p a r  lęgowych.

W artości współczynników (przy poziomie P  =  0,05) nieistotne statystycznie ujęto 
w nawiasy, natom iast nie zróżnicowane statystycznie współczynniki korelacji cząstkowej 
w stosunku, do współczynników koielacji całkowitej oznaczono gwiazdkami

a ) r i2 =  +  0,344 ±  0,059 
r i2.3 =  ( +  0,065 ±  0,066) 
’ 12.4 =  -  0,294 ±0,061 
7*12,34 =  -  0,145 ± 0 ,065

b) гіз =  ± 0 ,665  ±0 ,037  
»■13.2 =  ± 0 ,608  ±0,042* 
r 13 4 =  ± 0 .432  ± 0 ,054  
7*13.24 =  ± 0 ,4 1 0  ± 0 ,0 5 6

d) r 23 =  ± 0 ,452  ±0,053
^23.1 — ±  0,299 ±  0,061 
»•23.4 =  -  0,3 68 ±0 ,058  

7*23.14 =  ( -  0,138 ±0,065)

e) r24 =  ±  0,899 ±0 ,013
»•24.1 =  ±0 ,841  ±0,019 
»*24.3 — ± 0 ,8 6 0  ±0,017 
7*24.13 =  ± 0 ,7 9 8  ±0 ,024

e) ru  =  ± 0 ,506  ± 0 ,0 5 0  / )  r34 =  ±  0,766 ±0,027
7* 142 =  ± 0 ,4 4 9  ± 0 ,053*  г34Л =  ± 0 ,498  ±0 ,050
т-и.з =  ( -  0,005 ±  0,067) r 34‘2 =  ±  0,821 ±  0,022
7*14,23 — ( — 0,120 ±  0,066) 7*34.12 =  ± 0 ,614  ±0 ,040

W yrażone tu  zależności, w rzeczywistości m ają charakter nieliniowy, s tąd  wartości 
bezwzględne współczynników korelacji są najprawdopodobniej zaniżone. Z tych  też wzglę
dów pominięto obliczenie współczynników regresji.

Korelacja między stopniem zagregowania kolonii ich zagęszczeniem 
(punkt a), po wyłączeniu wpływów wielkości kolonii oraz zagęszczenia popu
lacji jest ujemna — zmniejszającym się zagęszczeniom kolonii towarzyszy 
wzrost ich zagregowania. Skorelowanie zagregowania kolonii z ich wielkością 
(punkt Ъ) jest znaczne, nawet po wyłączeniu wpływów zagęszczenia kolonii 
i zagęszczenia ogólnego populacji. Sprzężenie tych dwóch czynników, z których 
pierwszy jest wykładnikiem zintegrowania międzygrupowego, drugi — we- 
wnątrzgrupowego i które odgrywają zasadniczą rolę w zwiększaniu poziomu 
koakcji kooperacyjnej, jest najbardziej ewidentnym dowodem trendu integracji 
przestrzennej populacji. Sprzężenie to wpływa zasadniczo na korelację zagre
gowania względem zagęszczenia populacji (punkt c) — korelacja ta po wyłącze
niu wpływu wielkości kolonii zanika. Kształtowanie powiązań między zagęszczę-
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niem kolonii a ich wielkością (punkt d), zagęszczeniem kolonii i zagęszczeniem 
populacji (punkt e), wreszcie między wielkością kolonii a zagęszczeniem popu
lacji (punkt / )  wzrasta lub słabnie w uzależnieniu od tego, czy wpływy zagre
gowania przestrzennego w rachunku korelacyjnym zostały wyeliminowane, czy 
też pozostawione. Szczególnie charakterystyczne różnice występują w zróżnico
waniu współczynników cząstkowych przy korelacji wielkości kolonii oraz za
gęszczenia populacji (punkt/). Ogólne skorelowanie tych elementów jest wysokie 
(r 3 i  — +0,766), po wyeliminowaniu jednak wpływów zagregowania, lecz przy 
pozostawieniu zagęszczenia kolonii spada znacznie (r34A — +0,498), przy od
wrotnej zaś kombinacji gwałtownie wzrasta (r342 — +0,821). Świadczy to
o bardzo istotnym wpływie zagregowania przestrzennego na całokształt struktury 
przestrzennej populacji.

Eeasumując, stopień zagregowania kolonii lęgowych wzrasta wraz z obni
żaniem się ograniczanych pojemnością środowiska zagęszczeń populacji. Jedno
znacznie interpretowane to być musi jako aktywne przeciwdziałanie populacji 
nadmiernemu jej rozproszeniu, uwidaczniające się w terytorialnej integracji 
poszczególnych mikropopulacji w bardziej zwarte ugrupowania. Sprzężenie sto
pnia zagregowania kolonii z ich wielkością uznać należy za odbicie mechanizmów 
samoregulujących utrzymanie niezbędnego do prosperowania populacji poziomu 
koakcji kooperacyjnej. W warunkach pessimum ekologicznego wspomniane 
sprzężenie rzutuje w ten sposób na zagęszczenie lęgowisk oraz populacji 
w ogólności.

I z o l a c j a  w e w n ą t r z p o p u l a c y  j n a  — o d l e g ł o ś c i  m i n i m a l n e  i p r z e c i ę t 
ne  m i ę d z y  k o l o n i a m i

Jeśli przyjąć, że stopień rozproszenia kolonii może być miarą ich izolacji 
względem siebie, wówczas regresja średniej liczby kolonii w prostokątach 
ЗО'хЗО' względem ich wielkości ukaże, jaki jest związek tego rozproszenia 
z wielkością kolonii. Rysuje się on dość wyraziście (porównaj — wyki1. 31). 
Wzrastająca izolacja wewnątrzpopulacyjna, charakteryzująca się określonym 
zagęszczeniem krytycznym (str. 48), uniemożliwiając kooperację między zbyt
nio rozproszonymi koloniami i mikropopulacjami stanowi tu barierę ekologiczną 
rozmieszczenia. Jeśli zaś za miernik stopnia izolacji wziąć odległości przeciętne, 
regresja wielkości kolonii względem tego parametru (wykr. 42) wyjawia trend 
podobny, jak w poprzednim przypadku. Końcowy odcinek krzywej wykazuje 
jednak znaczny skok, co potwierdza wspomnianą już regułę, bowiem w znacznej 
izolacji od ugrupowań (średnio 27 km) mogą prosperować jedynie kolonie duże, 
liczące kilkaset gniazd. Mikropopulacje je zasiedlające nie mając możliwości 
kooperacji na żerowiskach ze stadami z sąsiednich kolonii, pod względem za
pewnienia odpowiedniego poziomu efektu stadnego muszą być „samowystar
czalne”, a to  wiąże się z koniecznością utrzymania stosunkowo wysokiego 
poziomu ilościowego mikropopulacji. Zjawisko to obserwuje się na krańcach 
zasięgu, co opisałem bardziej szczegółowo poprzednio ( J ó z e f i k  1970c).
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Znaczna różnica średnich między odległościami minimalnymi a przecięt
nymi z jednej strony (xp — xm =  6,86 km), z  drugiej — między przeciętnymi 
a odległościami w teoretycznym układzie losowym (xp — Щ =  5,03 km) raz 
jeszcze potwierdza fakt grupowania się kolonii w agregacje, bowiem wysoka 
wartość xv może zaistnieć tylko w warunkach skupiskowej struktury rozmiesz
czenia36. Eozkłady odległości minimalnych i przeciętnych (wykresy 40, 41) ujaw
niają charakter powiązań przestrzennych i stopnia izolacji między koloniami.

60 1 bo

45

30 50

15 25

O

W ykr. 40. Rozkład m inimalnych odległości między koloniami. x  — odległości m i
nimalne w k m ; y  — % kolonii; z — skala dla kum ulan ty  В ;  A  — krzywa rozkładu; В  —
— kum ulan ta  rozkładu.

Przy poprzednio wysuniętej tezie (str. 63), zakładającej pełną adekwatność 
skupiskowości kolonii względem zagregowania demotopów, rozkład odległości 
minimalnych między koloniami musiałby zawierać również dystansy pomiędzy 
poszczególnymi skupiskami demotopów daleko wykraczające poza odcinki 14-ki- 
lometrowe. Tymczasem, jak w ynika z wykresu 40, wszystkie kolonie na badanym  
terenie są powiązane między sobą odległościami nie większymi, niż 14 km. Po
nadto, 88% kolonii sąsiaduje ze sobą w odległości minimalnej nie przekracza-

36 Odległość przeciętna (xp =  9,04 km, ax =  4,01 km) jest wypadkow ą pom iarów  
dokonanych dla każdej kolonii w wylosowanych 15 prostokątach 30' x  30', mierzonych 
między nią a 8 innym i, mieszczącymi się najbliżej w 8 sektorach róży wiatrów. Część z tych  
pomiarów przypada na bardziej znaczne dystansy między koloniami zgrupowanymi w są
siednich agregacjach.
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W ykr 41. Rozkład przeciętnych odległości między koloniami. x  — przeciętne od 
ległości w km ; у  — % kolonii; z  — skala dla kum ulan ty  В  ; A — krzyw a rozkładu; В  — ku- 
m ulan ta  rozkładu.

jącej 5 km, podczas gdy odległości przeciętne do tego zakresu obejmują zaledwie 
21 % kolonii (wykr. 41). Oznacza to: po pierwsze — kolonie grupują się w liniowo 
powiązane łańcuchy, po drugie — demotopy zbyt izolowane są przez populację 
nie wykorzystywane. W sumie, preferowanie środowisk w najbliższym sąsiedz
twie już istniejących lęgowisk, a więc dążność do integracji przestrzennej popu
lacji, jest tu  niezaprzeczalna.

S p r z ę ż e n i e  w p ł y w ó w  p o j e m n o ś c i  e k o l o g i c z n e j  ś r o d o w i s k a  oraz  
i z o l a c j i  w e w n ą t r z p o p u l a c y j n e j

Rozgraniczenie wpływów stopnia izolacji między koloniami oraz pojemności środo
wiska n a  wielkość kolonii, w  przypadku gawrona, n apo tyka  znaczne trudności. W ynikają 
one z dwóch powodów: 1) Ponieważ ocena pojemności ekologicznej opiera się na  przesłan
kach pośrednich (na w skaźniku powierzchniowym zagęszczenia par  lęgowych — str. 22), 
nie może służyć do określenia potencjalnej pojemności, t j .  wydolności ekologicznej środo
wiska, a danych tych  b rak  również w piśmiennictwie. W  p rzypadku  dysponowania tego 
rodza ju  danym i, rozgraniczenie obydw u czynników m etodą analizy wariancyjnej nie p rzed
stawiałoby żadnych trudności. 2) Ograniczające wykładniczo wielkość m ikropopulacji dzia
łanie izolacji w ewnątrzpopulacyjnej, w ykry te  w  przypadku  Ardeola ralloides ( J ó z e f i k  

1970c) z całą wyrazistością zaznaczyło się p rzy  w yspow ym  rozmieszczeniu środowisk cha
rak terys tycznych  dla tego gatunku , a w  związku z ty m  i stanowisk lęgowych odizolowa
nych  między sobą znacznymi przestrzeniam i terenów  biologicznie gatunkow i obcych. W  przy-

http://rcin.org.pl



69 W ystępowanie gaw rona w Polsce. Część I. 407

padku gawrona zbliżoną sytuację wyspowego rozmieszczenia biotopów lęgowych obserwuje 
się zaledwie w północnych regionach k ra ju  oraz na  północnych krańcach zasięgu (M al- 
b e r g  1971), podczas gdy w pozostałych częściach m ają one rozmieszczenie mozaikowate 
bądź stanow ią zw arty  obszar z wyspam i biotopów obcych. W pływ izolacji jest więc w „czys
tej postaci” tru d n y  do uchwycenia w oparciu o m ateriały  ankietowe. Może być on ro zp a try 
wany jedynie w sprzężeniu z pojemnością ekologiczną środowiska.

W wyniku coraz silniej ujawniającego się, w miarę obniżania się pojemności 
ekologicznej środowiska, trendu przestrzennej integracji populacji i tworzenia się 
powiązanych ściśle (str. 68) łańcuchów ugrupowań kolonii lęgowych powstaje 
specyficzna dla gawrona mozaika jego występowania, czyli ażurowość zasięgu. 
W uzależnieniu od gradientu pojemności środowiska oraz stopnia izolacji we- 
wnątrzpopulacyjnej ażurowość ta może przybierać bardziej skomplikowany 
i rozczłonowany rysunek (przy niskich pojemnościach) bądź zaznaczać się ledwo

250 (760)
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25 3020151050 (*)

W ykr. 42. Kegresja wielkości kolonii względem przeciętnych odległości między n i
mi. * _  odległości przeciętne w km ; y — przeciętna wielkość kolonii w kwadracie.

dostrzegalnie w centralnych regionach zasięgu (przy znacznych pojemnościach). 
Ograniczające wpływy wspomnianych czynników multiplikują się między sobą, 
tj. oddziaływają w sprzężeniu dodatnim, co poglądowo ilustruje wykres 42. Aby 
zrozumieć mechanizmy tego sprzężonego oddziaływania przypomnę (vide — 
str. 59), że najbardziej istotnym elementem struktury przestrzennej populacji, 
uzależnionym od całokształtu czynników zewnętrznych i wewnątrzpopulacyj-
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nych jest wielkość kolonii. Jeśli za miarę pojemności ekologicznej przyjąć za
gęszczenie par lęgowych na jednostkę powierzchni (vide — str. 22), to w zależ
ności od gradientu pojemności wielkość kolonii wzrasta, lub obniża się według 
funkcji krzywoliniowej. Pochodna tej funkcji daje wyobrażenie o punktowych 
przyrostach, względnie spadkach tych zmian (wykr. 43 ) 37. Najwyższe różniczki 
zmian wielkości kolonii obserwuje się w gradiencie najniższych zagęszczeń — 
przy coraz wyższych zagęszczeniach, a więc wyższych pojemnościach, tempo 
zmian słabnie logarytmicznie. Wzrastające potęgowo tempo obniżania się wiel
kości kolonii, w miarę liniowych spadków pojemności, interpretować należy jako 
dodatnie sprzężenie zwrotne, w sensie ograniczającego oddziaływania czynni-

0.025

0,020

0,015

0,010

100 500 1000 1500 2000

<x)
W ykr. 43. Tem pa zm ian punktow ych  (różniczki) wielkości kolonii w odniesieniu do 

g rad ien tu  zagęszczenia populacji (pojemności ekologicznej). x  — zagęszczenie par lęgowych 
w kw adratach  11,2 x 11,3 km ; y  — różniczki zm ian wielkości kolonii ; y'  =  1,0485 £ - 0,2 8 0 i

37 N a wykresie 43 przedstawiono funkcję pochodną, rów nania regresji wielkości ko
lonii względem zagęszczenia p a r  lęgowych w kw adra tach  11,2 x  11,3 km (porównaj też —
— w ykr. 46)

y  =  l,47x°>7133, (64)

dy =  l,0485æ—0,2867йж. (47)

Zagęszczenie, będące tu  pośrednim  miernikiem pojemności odniesiono do nieloga-
ly tm icznej skali x  obejmującej jedynie odcinek od 100 do 2000 p ar /k w ad ra t o powierzchni
126,56 km*.
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T a b e l a  7. Schem at dodatnich sp r z ę ż e ń  zwrotnych czynników zewnętrznych środowiska i wownątrzpopulacyjnych, ukazujących 
mechanizmy lim itujące występowanie populacji (zestawiono na podstawie materiałów własnych oraz zaczerpniętych z opracowań: 
A n d r e w a r t h a , B i r c i i  1954; B r o w n  1967; D a r l i n g  1939; D o b r o w o l s k i  1969; F r e t w e l l , L u c a s  1969; H a m i l t o n , W a t t  

1970; H o r n  1968; H u n t  1972; I s h i h a r a , H o z u m i , S i i i n o z a k i  1972; K l i m e n k o  1950; L a c k  1954, 1971; M a c A r t h u r  1972; 
M o d e s t o v  1967; N a u m o v  1955; Or i a n s  1971; P a t t e r s o n  1965; P i e l o w s k i  1966; P i n o w s k i  1969; P o n u g a e v a  1951; f to -  

Se v s k i j  1974; S o l o m o n  1971; T u g a r i n o v  1949; W i l b e r t  1971; W y n n e - E d w a r d s  1962, 1968).

Spadek produktywności kolonii 
(И)

Zmniejszanie się wielkości lęgu, 
niedożywienie piskląt (8)

W zrost obszaru penetracji żero- 
wiskowej (3)

Spadek efektu stadnego (niedosyt 
koakcji kooperacyjnej) (5)

W zrost śmiertelności ptaków  
dorosłych (9)

W zrost redukcji ze strony d ra 
pieżników, wzrost epizoocii (6)

W zrost rozproszenia kolonii lęgo
wych (wzrost izolacji wewnątrz- 
populacyjnej) (4)

Spadek pojemności ekologicznej 
środowiska (2)

W zrost s tra t  w lęgach zwiększe
nie śmiertelności piskląt (10)

W zrost rozproszenia biotopów że- 
rowiskowych, pogarszanie się tro- 
fiki środowiska (1)

Spadek wielkości kolonii lęgowej 
(12)

W zrost w ydatku  energetycznego 
ptaków  dorosłych (7)

W
ystępow
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gaw
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w 
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ków: wewnątrzpopulacyjnego (wpływ wielkości grupy) oraz środowiskowego 
(pojemność ekologiczna). Efekt ograniczający występowanie populacji potęguje 
się tu więc przez multiplikację wartości negatywnego oddziaływania każdego 
ze wspomnianych czynników. Multiplikacja ta osiąga wartości najwyższe przy 
progowych wartościach tych czynników, stanowiąc ekologiczną barierę roz
mieszczenia. Zagadnienie to w bardziej ogólnych zarysach było omawiane 
w poprzednich rozdziałach. Schemat sprzężenia obydwu typów czynników 
ukazano w tabeli 7. Ilustruje on mechanizmy limitujące występowanie popu
lacji. Warto tu jeszcze zauważyć, że tradycyjne, dość często stosowane dotąd 
jeszcze w piśmiennictwie rozpatrywanie wpływów czynników zewnętrznych 
w oderwaniu od wewnątrzpopulacyjnych, et vice versa, w świetle przedstawio
nych materiałów traci sens, szczególnie zaś w przypadkach analizowania ekstre
malnych ekologicznie stref występowania.

P O PU LA C JA  JA K O  SYSTEM

I n t e r a k c j a  w e w n ą t r z  p o p u l a c y j n a
Wykryte i opisane poprzednio prawidłowości są wyrazem struktury prawdo

podobieństw grupowości badanej populacji. Uwarunkowane są one funkcjono
waniem populacji jako naturalnego systemu samoorganizującego się. Omawiając 
je, nie analizowałem, lub tylko marginesowo, powiązań różnych poziomów 
organizacji, stopnia ich autonomiczności, probabilistyki współdziałania poszcze
gólnych elementów, wreszcie adaptacji całości systemu do szybko przebiegają
cych przekształceń środowiska. Większość z tych kwestii, a zwłaszcza ostatnia 
będą rozpatrywane szczegółowo dopiero w 3 części opracowania, po wprowa
dzeniu do analizy poszczególnych czynników zewnętrznych, wyselekcjonowa
nych pod kątem największych prawdopodobieństw oddziaływania. Tu z czynni
ków zewnętrznych sięgnięto w gruncie rzeczy jedynie do uogólnienia wpływu 
pojemności ekologicznej środowiska na strukturę grupowości. Z kolei czynnik 
grupowości w obrębie lęgowiska, jak i poza nim (struktura mikropopulacyjna 
i stadna) zapewniając określoną szansę współoddziaływania międzyosobniczego 
(kooperacja, konkurencja wewnątrzgatunkowa) ma wpływ na przeżywalność, 
a pośrednio na układ przestrzenno-ilościowy populacji. Gradient szans współ
oddziaływania (interakcji) międzyosobniczego stanowi więc wielce istotny mo
ment w funkcjonowaniu mechanizmów samoeterowności i samoorganizacji po
pulacji — na nim koncentruję przeto uwagę w niniejszym rozdziale.

Przyjmując, że prawdopodobieństwo interakcji skorelowane jest dodatnio 
ze stopniem zagęszczenia populacji, regresja zagęszczenia względem wielkości 
kolonii, a więc zintegrowanej grupy ukaże zależność stopnia kooperacji oraz 
oddziaływania konkurencyjnego od wielkości grupy. Mówiąc o stopniu inter
akcji, należy tu raczej brać pod uwagę teoretyczne szanse współoddziaływania
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osobniczego, za pośredni wskaźnik których przyjąłem wielkość zagęszczenia, bo
wiem empirycznych danych dotyczących tego zagadnienia brak.

Zagadnienie częstotliwości aktów  współoddziaływania międzyosobniczego w u za
leżnianiu od zagęszczenia i wielkości g rupy w obrębie naturalnej populacji, chociaż m a k a 
pitalne znaczenie dla rozwiązania poruszanych tu  problemów, nie zostało jednakże głębiej 
opracowane ani pod względem koncepcyjnym  oraz modelu probabilistyczno-m atem atycz- 
nego, ani nie posiada dokum entacji materiałowej zbieranej pod ty m  kątem  widzenia. P o 
dane niżej rozwiązanie należy uważać za wstępne i wymagające dalszych studiów. Bez
pośrednie uzależnienie stopnia kooperacji oraz konkurencji w ewnątrzgatunkow ej od wiel
kości grupy, chociaż zachodzi między nimi ścisły związek (str. 81), byłoby tu  zdecydowanie 
nieostrożne z dwóch względów: 1) W  okresie lęgowym, przy znacznej przez człowieka p ro 
wadzonej redukcji drapieżników in terakcja międzyosobnicza ma większe znaczenie na  że
rowiskach (sygnalizacja pokarmowa), niż w obrębie kolonii (ochrona lęgów przed drapież
nikami) ; 2) Prawdopodobieństwo kooperacji na żerowiskach stad  pochodzących z sąsia
dujących kolonii jest dość znaczne, w związku z czym stopień tej kooperacji jest bardziej, 
uzależniony od ogólnego zagęszczenia, niż od wielkości kolonii (vide — str. 52).

W  związku ze znaczną rozpiętością skali zagęszczenia w obrębie kw adratów  11,2 X 

X 11,3 km  oraz prostokątów  ЗО'хЗО', wynoszącą 10 — 100000 p a r  lęgowych (wykresy: 
44 — 50), trudno  ją  p rzyjąć jako skalę odniesienia w celu zilustrowania stopnia interakcji.

10000

1000

100

1 0 00 01000100

W ykr. 44. Korelacja zagęszczenia (liczebności gniazd w 225 wylosowanych kw ad ra 
tach 11,2 X 11,3 km) oraz wielkości g rupy (kolonii). x  — wielkość grupy; у -  liczby gniazd 
w kwadracie; A  -  regresja wielkości grupy względem zagęszczenia; В  — regresja zagęszcze
nia względem wielkości grupy.
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W ykr. 45. Zależność zagęszczenia oraz stopnia interakcji międzyosobniczej od wiel
kości g rupy  (na podstawie 225 wylosowanych kwadratów). x  — wielkość grupy (kolonii); 
y — liczba gniazd w kw adracie 11,2 x  11,3 km ; z -  wskaźnik szans interakcji (z — !n y); 
A  — krzyw a regresji (y =0,8663 ж1,3032); A '  — wykres funkcji pochodnej krzywej A  (dy =  
=  1,129 ж0’3032 dx).

W raz ze zwiększaniem się zagęszczenia w zrasta bowiem gradient współoddziaływania, 
jednak  w tem pie niewątpliwie znacznie powolniejszym. Nie dysponując danym i empirycz
nym i zakładam  hipotetycznie, że częstotliwość aktów  interakcji międzyosobniczych wzrasta 
proporcjonalnie do wartości na tu ra lnych  logarytmów zagęszczenia. S tąd

i  =  ln i )  (48)

gdzie i  — względny wskaźnik szans współoddziaływania międzyosobniczego (interakcji 
m iędzyosobniczej); D  — zagęszczenie (liczba p ar  lęgowych w danej jednostce powierzchni)
— w obrębie kw adratu , względnie p rostokąta.

N a w ykresach 45 i 46 przedstawiono związek między zagęszczeniem oraz równolegle 
stopniem  in terakcji a wielkością grupy (skala zagęszczenia opiera się na kw adratach o po
wierzchni 126,5 k m 2). Ponieważ wskaźnik i ilustru je wyłącznie względną gradację, zastoso
w ano go również do innej skali zagęszczenia, jak  np. na  wykresach 48, 50, gdzie param etr 
ten  odniesiony jest do prostokątów  o powierzchni 1904 km 2.

Krzywe regresji zagęszczenia i wielkości grupy (kolonii) prawie nakładają 
się na siebie (wykr. 44) stąd, pomimo zastosowania pośredniej metody oceny
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W ykr. 46. Zależność między stopniem zagęszczenia oraz wskaźnikiem interakcji 
międzyosobniczej a wielkością grupy — wpływ gradacji szans interakcji na  wielkość grupy. 
w — wskaźnik stopnia in terakcji; x  — odpowiadający wskaźnikowi interakcji gradient 
zagęszczenia (liczba p a r  lęgowych w kwadracie 1,2 x  11,3 km ); y  — wielkości g rupy (kolo
nii); z - skala dla krzywej A ' ; A  — krzyw a regresji (y =  1,47 x0-1133) ; A '  — wykres funkcji 
pochodnej krzywej A  (dy — 1,0485 *-0.2867 dx).

stopnia interakcji, stwierdza się bardzo ścisłą zależność tego parametru od li
czebności osobników w grupie.

Krzywe regresji obydw u param etrów  (wykr. 44), przy ich znacznym skorelowaniu 
(rxy — +  0,949), prawie się pokrywają, s tąd  związek ten można wyrazić ogólnym równaniem

y =  0,8663 x 1-3031, (49)

gdzie x  — wielkość grupy  (kolonii); y — liczba p a r  lęgowych w kwadracie o powierzchni 
126,5 k m 2.

Przyjm ując, że i  =  InD  (vide — str. 74), mam y

i =  In (0,8663 æ1'3032), (50)
i  =  In 0,8663+ 1,3032 \n x  (51)

lub po transform acji i przejściu na  logarytm y dziesiętne

i =  2,3026(log0,8663+  1,3032 log*) (52)

poznaczenia jak  poprzednio).
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W y kr. 47. K orelacja liczebności gniazd w prostokątach  oraz wielkości grupy (kolo
nii). X — liczba gniazd w  p ros tokątach ; у — wielkość kolonii; A  — regresja liczebności 
gn iazd  względem wielkości g ru p y ; В  — regresja wielkości grupy względem liczebności

gniazd w  prostokątach.

Równanie określa wpływ wielkości g rupy  na  poziom szans interakcji. Ponieważ skale 
y, z n a  wykresie 45 są równoważne, modelem zależności rozpatryw anych param etrów  może 
być funkcja pochodna rów nania (49):

dy  =  1,129ж°-3032 *е. (53)

Przyrosty  punktow e zagęszczenia w zrasta ją  tu  wykładniczo, podczas gdy  na  ich tle 
wartości i  w tem pie słabnącym  (wykr. 45).

Przedstawiony na wykresie 45 oraz za pomocą, równań model wpływu 
wielkości grupy na wielkość szans interakcji nie ukazuje charakteru sprzężenia 
zwrotnego między obydwoma parametrami, tj. trendu socjalności populacji 
wielkość zagęszczenia i odpowiadający jej poziom interakcji odgrywają bowiem 
istotną rolę w kształtowaniu wielkości grupy. Model tej zależności ukazano 
na wykresach 46 oraz 48.

W  przypadku  w ykresu 40 model oparto  n a  m ateriale losowym (str. 12). F unkcją  
zagęszczenia, a  więc pośrednio grad ien tu  in terakcji, jest tu  wielkość grupy

у  =  l,47æ0’7133, (54)
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W ykr. 48. Zależność wielkości g rupy  oraz stopnia koncentracji od zagęszczenia p o 
pulacji. X — liczba gniazd w prostokącie 30' X 30' ; y  — wielkość grupy (kolonii) ; z  — ska
la dla wykresów funkcji pochodnych A '  B ' ; A  — wykres zależności (y — 3,05 х0Л17) ; 
A '  — w ykres funkcji pochodnej krzywej A  (dy =  1,4548 x ~ 0,523 dx) ; В  — w ykres s topnia  
koncentracji (y =  24,9 ж0’1763); В '  — wykres funkcji pochodnej krzywej В  (dy =  4,3899
x - o W d x ) .

której zwiększanie się jest bardziej efektywne przy  niskich stanach zagęszczenia i niskim 
wskaźniku interakcji. W  m iarę zwiększania się zagęszczenia, p rzyrosty  wielkości g rupy 
słabną coraz bardziej w tempie logarytm icznym  (wpływy przegęszezenia), co ilustruje k rzy 
wa funkcji pochodnej

dy =  l,O485æ_0,2867(fa (56)

gdzie X — liczba p ar  lęgowych w kwadracie 11,2 x  11,3 km  (zagęszczenie i pośrednio s to 
pień in terakcji); y  =  wielkość g ru p y  (kolonii).

Na wykresie 47, opartym  na całym  m ateriale ankietowym przedstawiono regresję 
zagęszczenia względem wielkości kolonii (krzywa A )  oraz odwrotnie (В ). Różnice współ
czynnika kątowego krzywej A  z w ykresu 46 (tg a =  0,7133) oraz krzywej В  z omawianego 
wykresu 47 (tga =  0,4771) w ynikają na skutek zastosowania różnych wielkości powierzchni, 
względem k tó rych  odnoszono zagęszczenie — dla wykresu 47 jest to  zagęszczenie w obrę
bie p rostokąta  30' x  30', a  więc powierzchnia 15-krotnie większa. In terpolując krzyw ą
В  z wykresu 47, zbudowano, analogicznie jak  na wykresie 46, model uzależnienia wielkości
grupy 0(j zagęszczenia (wykr. 48 — krzywe A, A ’)

y  =  3,05æ°>477, (56)

(oznaczenia jak  wyżej).
dy =  l,4548æ °’S23dx (57)
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Model udokumentowuje, że trend wzrastania grupy, a więc dążność do 
zwiększania efektywności kooperacji, najsilniej akcentuje się przy niskich sta
nach zagęszczenia. Przy wyższych, trend ten słabnie coraz bardziej i praktycznie 
zanika w sytuacjach przegęszczenia. Eównania funkcji pochodnych (55, 57) 
podane na str. 77 są matematycznym modelem wpływu trendu wzrastania 
grupy na poziom szans współoddziaływania międzyosobniczego i vice versa.

P r a w d o p o d o b i e ń s t w a  i n t e r a k c j i  m i ę d z y o s o b n i e z e j
Znając charakter sprzężenia wielkości grupy i gradientu interakcji nasu

wają się pytania: 1) Jaki jest rozkład prawdopodobieństw objęcia określonym, 
gradientem interakcji poszczególnych klas wielkości grupy (kolonii) oraz poten
cjału badanej populacji; 2) Jaki jest charakter struktury stadnej gawrona poza 
lęgowiskami i poza okresem lęgowym — czy rozkład prawdopodobieństw wiel
kości stada względem gradientu interakcji we wspomnianych warunkach jest 
podobny ?

Odnośnie do pierwszego z pytań: Przyjmując w pewnym uproszczeniu, że 
poszczególnym klasom wielkości kolonii podporządkowane są określone wartości 
gradientu interakcji (wykr. 46)38, rozkład wielkości kolonii (wykr. 14) odnie
siony do tego gradientu da obraz prawdopodobieństw tego parametru w sto
sunku do poszczególnych klas wielkości grupy (wykr. 49). Jest to typowy 
rozkład normalny39. Ше daje on jednak wyobrażenia, w jaki sposób rozkłada 
się według gradientu interakcji potencjał populacji. Przedstawiono to na wykre
sie 50, z którego wynika, że w sytuacji utrudnionego współoddziaływania (chodzi 
głównie o kooperację) znajduje się w gruncie rzeczy nikły odsetek potencjału 
populacji. Eeszta przebywa w warunkach optymalnego gradientu interakcji, 
gdzie konkurencja wewnątrzgatunkowa dynamicznie równoważy się z poziomem 
kooperacji wewnątrzpopulacyjnej, o ile wykluczyć znaczne oscylacje relacji tych 
dwóch czynników w warunkach zachwiania równowagi biocenotycznej śro
dowiska.

Druga z poruszonych kwestii, to relacja struktury grupowości, a ściślej — 
struktury stadnej poza lęgowiskiem i w pełnym cyklu rocznym w odniesieniu 
do gradientu interakcji międzyosobniezej. Rozkład wielkości stada, jak wynika

38 Skala wielkości kolonii (у ) Da wykresie 46 opiera się na średnich z liczby kolonii 
w poszczególnych kw adratach , natom iast w p rzypadku  wykresów: 14 (skala x) oraz 49 
(skala w) odpowiada ona faktycznym  rozkładom  wielkości kolonii. Uproszczenie, polega
jące na nie uwzględnieniu tej nieadekwatności w nieznacznej ty lko  mierze deformuje prze
transportow anie grad ien tu  in terakcji z jednej skali n a  drugą.

39 x  =  5,41 i ax =  2,06. Ponieważ p aram etry  te  odpow iadają analogicznym p a
ram etrom  (m, a) rozkładu lognormalnego wielkości kolonii i p rzyjm ując następnie, 
że wartości progowej kolonii Csc ( =  8,74 p a r  lęgowych) odpowiada analogicznie progowy 
poziom grad ien tu  interakcji ze skali w n a  wykresie 49, obliczyć m ożna jego wartość Csi =  
=  2,60625. Zakresowi tem u  n a  wykresie 46 odpowiada zagęszczenie 13,55 par/126,5 km 2
— czyli 10,71 p a r  lęgowych/100 k m 2.
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W ykr. 49. Rozkład praw dopodobieństw a wielkości g rupy według grad ien tu  szans 

interakcji międzyosobniczej. w — gradient szans in terakcji; x  — wielkość g rupy ; y  — %. 
liczby grup  (kolonii).
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W ykr. 50. Rozkład potencjału  populacji według gradientu  szans in terakcji m iędzy
osobniczej oraz stopnia zagęszczenia, w — wskaźnik in terakcji; x  — odpowiadający m u 
gradient zagęszczenia w prostokątach ; y — % liczebności populacji.
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z wykresu 5140, zachowuje zarys bardzo podobny do obserwowanego w przy
padku kolonii lęgowych — charakter współoddziaływania międzyosobniczego 
w warunkach pozalęgowych nie ulega więc jakimś większym i zasadniczym  
zmianom41, chociaż trend integracyjny w różnych sezonach przejawiać się może
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W ykr. 51. S truk tu ra  s tad n a  gaw rona poza koloniami lęgowymi w cyklu rocznym (na 
podstaw ie m ateriałów  dra B. J a b ł o ń s k i e g o ) .  x  — wielkość s tada  (liczba osobników); 
y — % liczby s ta d ;  A  — rozkład dla okresu marzec — wrzesień; В  — rozkład dla pełnego 
cyklu  rocznego.

4° W ykres 51 oparto  n a  m ateria łach  udostępnionych mi uprzejmie przez d ra  Bolesła
w a J a b ł o ń s k i e g o , zbieranych przez niego na  Nizinie Mazowieckiej w la tach  1972 — 1973 
w ram ach  prac realizowanych przez Zespół PA N  „Rola p taków  krukow atych w agroceno- 
zach i uży tkach  zielonych” .

41 D eform acja początkowych odcinków krzyw ych na wykresie 51 (odchylenie od 
przebiegu krzywej lognormalnej) w ynika stąd, że zebrane na podstawie obserwacji m ate
ria ły  dotyczyły różnych m om entów  cyklu dobowego, a w tym  również dyspersji żerowisko- 
wej, kiedy to  mocno rozproszone s tada  by ły  prawdopodobnie odnotowywane przez obser
w ato ra  fragm entarycznie lub naw et jako  pojedyncze osobniki. Lewa strona w ykresu ma 
więc wyższe wartości krzywej.
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w zróżnicowanym stopniu. Porównując krzywe z okresu marzec — wrzesień 
oraz obliczoną dla pełnego cyklu rocznego, stwierdza się zdecydowany wzrost 
wielkości stada w miesiącach jesienno-zimowych. Jest to zrozumiałe, bowiem  
w warunkach bardziej utrudnionej, niż w lecie, trofiki oraz częstej zmiany nie 
spenetrowanego pod względem zagrożenia środowiska (wędrówki, koczowiska 
polęgowe) niezbędne jest większe nasilenie stopnia kooperacji wewnątrzpo- 
pulacyjnej.

E e l a c j a  s t a n ó w  k o n k u r e n c j i  oraz k o o p e r a c j i  — h o m e o s t a z a  p o 
p u l a c j i

!Na podstawie poznanych prawidłowości, a zwłaszcza zasady lognormalnego 
rozkładu prawdopodobieństw wielkości grupy, sądzić można o działaniu mecha
nizmów samoregulujących układ przestrzenno-ilościowy populacji. Wspomniany 
rozkład, przy uwzględnieniu kwestii związanych z wielkością progową oraz ścisłą 
zależnością wielkości grupy od zagęszczenia jest dowodem, że mechanizmy we- 
wnątrzpopulacyjne kształtujące całość układu są sterowane przez oddziaływanie 
dwóch czynników, wektory sił których są ukierunkowane przeciwnie. Czynniki 
te — to napięcie prointegracyjne (str. 84) oraz nacisk konkurencji wewnątrz- 
populacyjnej. Posiłkując się przesłankami opartymi na poprzednio przeanali
zowanym materiale, postaram się nakreślić w ujęciu modelowym mechanizm  
oddziaływania wspomnianych czynników w warunkach homeostazy popu
lacji.

W zależności od zagęszczenia, a więc gradientu interakcji kształtuje się 
relacja między stanem kooperacji a konkurencji wewnątrzpopulacyjnej. Obydwa 
stany charakteryzują się nasileniem współoddziaływania międzyosobniczego oraz 
napięciem odczuwanym przez poszczególne osobniki. Jeśli miarą nasilenia jest 
częstotliwość aktów interakcyjnych, to napięcie charakteryzuje się jakościowo 
zróżnicowanym stanem zagrożenia osobniczego. W przypadku konkurencji jest 
to zarówno zagrożenie bezpośrednie ze strony silniejszych osobników w obrębie 
stada, kolonii, czy mikropopulacji wiążące się z określonym ryzykiem aktów  
agresji oraz zagrożenie pośrednie wynikające ze skutków redukcji w środowisku 
zasobów pokarmowych, zajęcia bardziej dogodnych miejsc lęgowych, zagarnię
cia wartościowszych biologicznie partnerów lęgowych itd. przez członków danej 
zbiorowości. W zależności od cech witalnych osobnika (kondycji, odporności, 
doświadczenia osobniczego itcL), może on tolerować tylko określone napięcie 
konkurencyjne, a więc musi on uplasować się w określonym punkcie gradientu 
tego czynnika. Oddziaływanie gradientu napięcia konkurencyjnego należy roz
patrywać więc z pozycji zróżnicowania indywidualnego (zmienności geno- i feno- 
typowej) cech witalnych i w odniesieniu do gradacji tych cech, zgodnie z ich 
biologiczną wartością decydującą o doborze naturalnym w obrębie populacji. 
Stąd, stany najwyższego napięcia konkurencyjnego odnieść należy do stref eko
logicznie najbardziej atrakcyjnych (optimum ekologiczne), charakteryzujących 
się maksymalną koncentracją potencjału populacji, najniższy zaś poziom na
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pięcia cechować będzie strefę ekstremalną zasiedloną przez selekty z optimum
i suboptimum.

Tak przedstaw iona „z pozycji p opu lac ji” g radacja napięcia nie odpowiada analogicz
nej gradacji „z pozycji osobnika”. R ozpatru jąc  bowiem napięcie konkurencyjne jako od 
czuw any przez osobnika s tan  zagrożenia, w w yniku którego zmuszony on jest zająć okreś
loną pozycję w przestrzeni życiowej populacji, pam iętać należy, że zawsze będzie to napię
cie m aksym alnie przez niego tolerowane, a  więc z pogranicza jego w ytrzymałości psychofi
zycznej. Z tego p u n k tu  widzenia, tj. w ujęciu względnym, zarówno najsilniejsze, jak  i n a j
słabsze osobniki przebyw ają pod względnie jednakowo w skutkach  swych oddziały
w ającą presją konkurencji. D la realizacji procesów regulacyjnych oraz doboru naturalnego 
m a  to zasadnicze znaczenie.

Bównolegle do jakościowej gradacji napięcia, wynikającej ze zróżnicowa
nego charakteru i siły aktów agresji, obserwuje się ścisłe skorelowanie z tą  
gradacją gradientu interakcji. Wysokim stanom napięcia towarzyszy więc 
większe nasilenie interakcji konkurencyjnej i odwrotnie. Obydwa parametry są 
nawzajem współuzależnione na zasadzie dodatniego sprzężenia zwrotnego i skła
dają się na dany stan konkurencji.

Mechanizm tego sprzężenia jest nas tępu jący : Zwiększająca się częstotliwość aktów 
agresji międzyosobniczej (nasilenie) po tęguje s tan  napięcia konkurencyjnego — potencja l
ny wzrost bezpośredniego zagrożenia osobniczego. Odwrotna zależność, t j .  wpływ napięcia 
n a  nasilenie m a odmienny charak te r  — wzrost zagrożenia pośredniego (redukcja zasobów 
pokarm ow ych, zajęcie dogodniejszych miejsc lęgowych itd.) w zm aga nasilenie agresji.

Efektem takiej relacji jest określona siła konkurencji, oddziaływająca jako 
czynnik selekcjonujący, odśrodkowo wycieśniający słabszy materiał populacyjny 
do środowisk mniej wartościowych i na margines ekologiczny.

Odbiciem mechanizmów konkurencji w ew nątrzpopulacyjnej jest lognorm alny roz
k ład  praw dopodobieństw  wielkości g rupy (porównaj — str . 24), a także związki zachodzące 
m iędzy wielkością grupy a zagęszczeniem i pojem nością środowiska (str. 52). Logarytm icz
ny  rozkład zagęszczeń, pośrednio ilu s tru jący  też rozkład  pojemności ekologicznej (porównaj
— w ykr. 13) daje  pogląd na  gradację jego atrakcyjności ekologicznej. Środowiska na jba r
dziej wartościowe stanow ią t u  najniższy odsetek, a w m iarę obniżania się walorów ekolo
gicznych odsetek ten  w zrasta . A trakcyjność ta  polega w pierwszym rzędzie na  łatwości 
zdobyw ania pokarm u (wydajności troficznej) przy najm niejszych stra tach  energetycznych, 
gdzie obszar penetracji żerowiskowej i dystans między żerowiskiem a kolonią są małe (za
sada ekonomii energii). Zależność stopnia atrakcyjności od w ydajności troficznej nie jest 
jednak  w prost proporcjonalna. W  miarę bowiem zm niejszania się te j wydajności obszar 
penetracji, a więc i dystans lotów żerowiskowych w zrastają , rośnie też w ydatek  energetycz
ny  gawronów (mogący zwiększać się ty lko do określonego poziom u krytycznego). Istnieje 
tu  więc „bariera energetyczna” rzu tu jąca  zarówno na sam oreprodukcyjność, jak  i s tab il
ność, wielkość oraz stopień izolacji kolonii. Jeśli pod  uwagę wziąć najważniesze sprzężenia 
dodatn ie mające związek między obniżaniem się grad ien tu  trofiki a wielkością kolonii (schemat
— tab . 7 n a  str. 71), to  okaże się, że liniowym spadkom  w ydajności troficznej środowiska 
tow arzyszyć m usi wykładniczo w zrastający  ujem ny w pływ tego czynnika n a  p roduk tyw 
ność, wielkość i losy kolonii (zdobycie ścisłych danych  em pirycznych do tego zagadnienia 
przedstaw iałoby wielką w artość naukową). S tąd, atrakcyjność ekologiczna środowiska, 
a p rzeto  jego faktyczna, a nie po tencja lna pojemność, w miarę zmniejszania się wydajności 
troficznej spada bynajm niej nie w tem pie proporcjonalnym  (w funkcji liniowej), lecz 
logarytm icznej.
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A dekw atnie do faktycznej, tj .  uzależnionej też od czynników w ewnątrzpopulacyjnych, 
pojemności ksz ta łtu je  się wielkość kolonii. Odchylenie lognormalnego rozkładu wielkości 
kolonii od logarytmicznego rozkładu potencjalnej pojemności (porównaj — J ó z e f i k  1970a), 
obserwowane w  pobliżu apogeum tego pierwszego, a  następnie obniżanie się krzywej log- 
normałnej jest właśnie odbiciem omówionej powyżej zależności. W artość tych  odchyleń, 
(różnica całek obu krzywych) byłaby więc pośrednim i względnym miernikiem ograniczają
cego wielkość grupy  oraz w ykorzystanie potencjalnej pojemności ekologicznej środowiska 
wpływu czynnika w ewnątrzpopulacyjnego. Chodzi tu  oczywiście o ograniczający wpływ 
zmniejszającego się przy wzrost,ach rozproszenia efektu stadnego, co szczegółowo było omó
wione w poprzednich rozdziałach. Je s t  to  bardzo istotne, jeśli omówioną zależność prze
transponować na  stosunki konkurencyjne w obrębie populacji. Najzagorzalsza w alka roz
grywa się o te reny  najbardziej a trakcyjne. Tam też obserwuje się zjawisko znacznego prze- 
gęszczenia, co znajduje odbicie w ukształtow aniu końcowego odcinka lognormalnego roz
kładu wielkości g rupy (wykr. 49). Nasilenie konkurencji, proporcjonalne do stopnia a t ra k 
cyjności środowiska, słabnie dopiero coraz szybciej przy niższych poziomach wydajności 
troficznej (porównaj równanie — str. 87) modelujące przyrost nasilenia konkurencji wzdłuż 
gradientu interakcji i logarytm ów naturalnych  zagęszczenia. To wzrastające coraz gw ał
towniej tem po obniżania się nasilenia konkurencji jest zrozumiałe, bowiem w odw rotnym  
tempie w zrasta  napięcie spowodowane niedosytem interakcji kooperacyjnej (napięcie pro- 
integracyjne — patrz  — str. 68). Niweluje ono w pewnym stopniu nacisk konkurencyjny, 
co z kolei rzu tu je  decydująco na  kształt lewej części rozkładu lognormalnego. O ile p raw a 
strona krzywej (wykr. 49) reprezentuje więc układ  ugrupowań ze strefy m aksym alnych 
zagęszczeń i najwyższego wskaźnika in terakcji (optimum), to  strona lewa jest odbiciem sto 
sunków konkurencyjno-kooperacyjnych w strefie ekstremalnej, zasilanej przez selekty 
z podstawowej populacji ( J ó z e f i k ,  1970a). Chociaż stanowią one drobny odsetek p o tenc ja
łu populacji (str. 78), to  pod względem liczby tworzonych kolonii i zajmowanych terenów 
składają się na  is to tny  element zasięgu gawrona. Kolonie z pogranicza wielkości progowej 
stanowią tu  najbardziej licznie reprezentowaną kategorię (punkt maksymalnej gęstości 
krzywej — str. 39).

Tak więc biologiczna m otyw acja rozkładu lognormalnego grupowości, prócz specy
fiki czynników środowiskowych (logarytmiczny rozkład pojemności) obejmuje też działa
nie czynników w ew nątrzpopulacyjnych integrujących przestrzennie potencjał populacji 
w kooperujące grupy, oraz dezintegrujących, zm uszających ten  potencjał przez funkcjono
wanie mechanizmów konkurencji wewnątrzgatunkowej do maksymalnego opanowania 
środowisk, w ty m  również ekstrem alnych (porównaj też — str. 87). Lognormalny rozkład 
jest nie ty lko  wyrazem hom eostazy przestrzenno-ilościowej populacji, lecz również stw arza 
możliwości zorientowania się w przebiegu podstawowych procesów w ewnątrzpopulacyj
nych, w ty m  również działania doboru naturalnego, kierunku przepływu genetycznego.

Biorąc pod uwagę omówione zależności między stopniem napięcia i nasi
lenia. konkurencyjnego oraz gradientem interakcji przyjąć można, iż siła kon
kurencji, tj. siła dezintegrująca populację, jest wprost proporcjonalna do gra
dientu interakcji. W tej sytuacji, po uwzględnieniu poprawki na drugi składnik 
gradientu interakcji, jakim jest nasilenie kooperacji (patrz — str. 86), po
szczególne wartości tego gradientu uznać można za wektory siły dezintegru
jącej (patrz -  str. 87).

Czynnikiem populacyjnym o przeciwnym ukierunkowaniu (działającym  
»dośrodkowo”) jest dążność poszczególnych osobników do nawiązania koope
racji. Najniższy, krytyczny poziom grupowości, tj. wielkość progowa kolonii,
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stanowi tu barierę maksymalnego wykorzystania środowiska. Zagrożenie ze
wnętrzne (drapieżniki, konkurencja międzygatunkowa, utrudnienia w odnajdo
waniu pokarmu itd.) zmuszając poszczególne osobniki do kooperacji, stwarza 
stan napięcia rozładowywanego w interakcji kooperacyjnej. Stan ten, będący 
wyrazem presji środowiska, określam jako napięcie prointegracyjne. Gradient 
tego napięcia, który nazwać można również gradientem niedosytu kooperacji, 
jest odwrotnie proporcjonalny do gradientu interakcji kooperacyjnej, tj. nasi
lenia aktów współdziałania międzyosobniczego. Obserwuje się tu ujemne sprzę
żenie zwrotne — im wyższe napięcie, tym  silniejszy trend prointegracyjny, 
zmuszający do integracji przestrzennej i grupowej. Znajduje to odbicie w za
leżności przedstawionej na wykresach 52 i 53, gdzie przyrostom rozproszenia 
kolonii towarzyszy logarytmicznie zmniejszający się spadek wielkości kolonii.
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W ykr. 52. W pływ rozproszenia kolonii na ich wielkość. x  — areał (w k m 2) p rz y p a 
da jący  na  jedną kolonię; y  — średnia wielkość kolonii (liczba p ar  lęgowych;) z  — skala dla 
krzywej В ;  A  — zależność wielkości kolonii od areału  przez n ią  zajmowanego (y =  542 

0,3249) ; ß  _  funkcji pochodna krzywej A  (dy =  176,1 #-i>3249 (щ  ukazu jąca tem po obni
żan ia  się wielkości kolonii p rzy  w zrastaniu  jej areału.
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Miarą rozproszenia jest tu  tzw. areał kolonii, tj. średnia powierzchnia p rzypadająca 
na jedną kolonię oraz średnia odległość (str. 66) między koloniami (wykr. 53) w obrębie 
prostokąta 30' x  30'. Różniczkując równanie

y  =  542æ- '°>3249,] (58>

gdzie y — wielkość g rupy ; x  — areał w km 2,

dy — 176,læ~1,3249t?æ, (59)

stwierdza się, że liniowym przyrostom  rozproszenia odpowiada logarytmicznie obniżające
się tem po zm niejszania się grupy (wykr. 52). E fekt izolacji pociąga tu  w konsekwencji ko
nieczność zwiększenia krytycznej wielkości kolonii.

Przy znacznych rozproszeniach (znacznej izolacji) napięcie prointegracyjne 
jest zbyt duże, by w takich warunkach mogły prosperować kolonie małe, skąd
inąd normalnie funkcjonujące przy mniejszych stopniach izolacji.
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W ykr. 53. W pływ rozproszenia kolonii na ich wielkość. x  — areał w k m 2 p rzy p a d a 
jący n a  jedną  kolonię (krzywa A),  stopień izolacji między koloniami (odległość w km) (krzy
wa B ) ; y — średnia wielkość kolonii w prostokącie 30' x 30'; A  — zależność od areału p rz y 
padającego n a  jedną kolonię ( y  =  542 ж- 0 '3249) ; В — zależność od stopnia izolacji m iędzy 
koloniami (y =  886 æ~°’6619).

Tak więc, dwa przeciwstawne trendy — dezintegracyjny (konkurencja) 
oraz prointegracyjny (dążność do zaspokojenia niedosytu kooperacji), których 
siła uzależniona jest od pojemności ekologicznej środowiska w danych warun
kach, utrzymują w równowadze dynamicznej (homeostaza) układ przestrzenno- 
■ilościowy badanej populacji. Suma wektorów sił obydwu trendów w każdym  
odcinku gradientu środowiska jest dodatnią wielkością stałą, co stanowi waru
nek homeostazy, zaś relacja ich wartości pozostaje odwrotnie proporcjonalna.
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Obydwa trendy  są wyrazem  stanów  kooperacji oraz konkurencji wewnątrzpopula- 
cyjnej. Na s tan  kooperacji sk łada się napięcie p rointegracyjne (Ip) odzwierciedlające n ie
dosyt niezbędnego dla funkcjonow ania grupy  nasilenia interakcji kooperacyjnej (iCOp) 
i będące zarazem  wskaźnikiem siły tren d u  prointegracyjnego. Napięcie to jest odwrotnie 
proporcjonalne do realizacji ak tów  kooperacji, czyli do g rad ien tu  interakcji kooperacyjnej. 
S tąd

Ip — (icop.) ^  (60)

Ponieważ na  nasilenie in terakcji międzyosobniczej (i) składa się zarówno współdzia
łanie kooperacyjne (icop), ja k  i  oddziaływania konkurencyjne (icomp.), wobec b rak u  danych 
em pirycznych przyjm uję teoretycznie, że prawdopodobieństwo realizacji obydw u rodza
jów  interakcji jest równe,

^сор. — 1сотр.) (61)
sum a zaś

icop. icomp. =  2i  (62)

(przy względności skali i  to  formalne uproszczenie, ułatw iające rachunek pozostaje bez 
znaczenia). P rzeto

icop. ~  i » (63)

I p  =  4 - -  (64)
г

W artość w ektora siły tren d u  prointegracyjnego w dowolnym punkcie g rad ien tu  in 
terakcji będzie określała pochodna poprzedniego rów nania:

dlp
di

(65)

W ykorzystując różniczkowanie, ła tw o się przekonać, że jedynie przy najniższych 
w artościach g rad ien tu  in terakcji, a  więc przy  najniższych zagęszczeniach, siła napięcia 
prointegracyjnego liczyć się może jako  „m ocno” oddziaływ ający czynnik regulacyjny.

Z kolei n a  s tan  konkurencji sk ładają się napięcia (Pc), będące równocześnie wyrazem siły 
konkurencji, a więc tren d u  dezintegracyjnego oraz nasilenie (icomp.) sprzężone dodatnio z n a 
pięciem. W  w arunkach  całkowitego zaspokojenia n iedosytu kooperacyjnego, p rzy  wyso
kich zagęszczeniach, w artość siły konkurencji może być określona m iarą nasilenia współ
oddziaływania konkurencyjnego

Pc ~  icomp• (66)

Ponieważ jednak  nasilenie in terakcji konkurencyjnej niwelowane jest w jakim ś stop
n iu  przez napięcie prointegracyjne, więc

Pc “  icomp. Ip> (67)

gdzie po podstaw ieniu odpowiednich wartości i  o trzym ujem y

(68)
г

W artość w ektora siły konkurencji (siły dezintegrującej) w dowolnym punkcie g ra
d ie n tu  in te rakcji w yznacza pochodna

i £ î « i  +  JL. (69)
di і г

http://rcin.org.pl



87 W ystępowanie gawrona w Polsce. Część I. 425

W ektor ten  jest dodatni, ukierunkowany odśrodkowo, podczas gdy wektor siły t r e n 
du prointegracyjnego o wartościach ujem nych ukierunkowany był dośrodkowo, a więc 
w przeciwną stronę. Je s t  rzeczą oczywistą, że w ektory te  nie mogą się znosić, w arunkiem  
zaś u trzym ania  po tencja łu  populacji w stanie „sprężenia” wzdłuż gradientu  środowiska 
jest, aby  P'c > I p .  H omeostaza populacji może być utrzym ana, gdy

Podobnie jak  na początku skali i  gwałtownie zmniejsza się siła trendu  pro in teg racy j
nego, równie gwałtownie następują przyrosty  siły konkurencji:

Gwałtowność tem pa zmian siły oddziaływania obydwu czynników wiąże się z osiągnię
ciem i przekroczeniem wartości progowych wielkości g rupy (kolonii) oraz zagęszczenia, 
a więc przejściem do zasadniczo innej formy walki o byt.

Gęstość liniową stopnia interakcji reprezentuje pochodna równania (48) (str. 74)

Przyrosty  nasilenia interakcji są więc najwyższe, w myśl koncepcji założonej poprzed
nio (str. 74), przy  najniższych zagęszczeniach. W raz z wykładniczo w zrastającym  za 
gęszczeniem m aleją one coraz bardziej.

Operując tylko wskaźnikiem zagęszczenia (D ) można też przedstawić pozostałe za
leżności charakteryzujące omawiany model działania mechanizmów samoregulujących 
układ przestrzenno-ilościowy populacji gawrona w Polsce.

Tak więc na obszarach o znacznym zagęszczeniu dominujący jest trend 
dezintegracyjny, słabnący coraz gwałtowniej w warunkach zwiększającego się 
rozproszenia, et vice versa — siła trendu prointegracyjnego osiąga punkt kul
minacyjny przy zagęszczeniach podprogowych i progowych i natychmiast słab
nie w miarę zwiększania się pojemności ekologicznej i zagęszczenia.

F u n k c je  t r e n d ó w  w s p ó łu z a l e ż n ie ń  p a r a m e t r ó w  s t r u k t u r y  p r z e 
s t r z e n n e j  i g r u p o w e j

Analizowane poprzednio mechanizmy samoregulaćyjne układu przestrzen- 
no-ilościowego, funkcjonujące na zasadzie sprzężeń zwrotnych, ujmowane były  
w postaci różnych funkcji dających pogląd na charakter i wymierność względną 
współuzależnień. Trudno jednak, bez wprowadzenia najbardziej istotnego para
metru — czasu wyrokować na ich podstawie o dynamice zjawisk. Mankament 
ten, przy braku trendów czasowych, utrudnia w znacznym stopniu opracowy
wanie prognoz opieranych zazwyczaj na analizie dynamiki zjawisk, nie wyklucza 
jednak rozwiązań pośrednich. Dopuszczam tu swoistą ekstrapolację ze statycz
nego układu przestrzennego na układ przestrzenno-czasowy, co znajduje uza
sadnienie o tyle, o ile przedstawione matematycznie zależności można potrak
tować jako funkcje trendów przestrzenno-czasowych, obejmujące relatywnie

+  1 (const). (71)

(72)

di 1
dl) = 15 (73)
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krótkie odcinki czasu. Chociaż jest to rozwiązanie dalekie od doskonałości i nie 
stwarzające możliwości określenia probabilistycznego błędu prognozy, może 
jednakowoż posłużyć za punkt wyjściowy do ekstrapolacji zmian przestrzen
nych potencjału populacji na podstawie znajomości danych dotyczących je
dnego, względnie dwóch tylko parametrów. Z punktu widzenia praktycznego 
wykorzystania niżej proponowanego modelu współuzależnień ma to istotne 
znaczenie.

Dysponując na przykład materiałami dotyczącymi liczby kolonii lęgowych 
na określonych powierzchniach, na podstawie tego parametru szacować można 
zmiany liczebności populacji, jej zagęszczenia itp., jakich należy oczekiwać 
w związku z planowanymi, lub spodziewanymi zmianami liczby kolonii (porów
naj — wykres 54). Traktując związki zachodzące między poszczególnymi para
metrami, przedstawione za pomocą równań wykładniczych i ich pochodnych jako 
funkcje trendów przestrzenno-czasowych, kontrolować można populację gawro
na na bieżąco, jak również planować jej poziom stosownie do wymogów gospo
darczych. Punktem wyjściowym jest tu  wykorzystanie większości wynikających 
z prawa lognormalnego rozkładu prawdopodobieństw wielkości grupy zależ
ności oraz wykorzystanie funkcji trendów. Opierając się na zjawisku znacznej 
stabilności parametrów rozkładu lognormalnego takich, jak: m, a, a, Ó (patrz 
rozdział — Charakterystyki ogólne rozmieszczenia) oraz znając np. tylko liczbę 
kolonii na danym obszarze (nie mniejszym jednak niż 20-30 tys. km 2), obli
czyć można wszystkie pozostałe wskaźniki, w tym  również Gs, a posiłkując się 
tabelą prawdopodobieństw rozkładu normalnego, łatwe jest już odtworzenie 
nie tylko lognormalnego rozkładu wielkości kolonii oraz adekwatnego rozkładu 
liczebności par lęgowych według klas wielkości kolonii, lecz również obliczyć 
można ogólną liczebność populacji, jej zagęszczenie itd. Wykorzystując następ
nie podane poniżej funkcje trendów, można już w oparciu o zamodelowane 
zależności poczynić wnioski co do ewentualnych zmian prognozowanych 
w związku z wymaganymi założeniami gospodarczymi. Istotne jest jedynie to, 
aby homeostaza populacji, na parametrach której opiera się szacowanie, nie 
uległa zachwianiu.

Kównania składające się n a  model współuzależnień poszczególnych param etrów  s tru k 
tu ry  grupowej i przestrzennej populacji gaw rona w Polsce opierają się n a  regresjach ze 
średnich w artości 155 p rostokątów  30' x  30', obejm ującach obszar całego kraju .

P rzy jm ując, że x — liczba kolonii, у — wielkość kolonii, u — areał kolonii w km 2, z — 
liczba p a r  lęgowych, zależność wielkości kolonii od ich liczby w obrębie p rostokąta  w y
razić m ożna wzorem

Przyrosty  wielkości kolonii w stosunku do zm ian liczby p a r  lęgowych określa po 
chodna

у  — 45ж0»3153. (74)

у' — 14,19ж~0’6847, 

wielkość zaś w uzależnieniu od przyrostów

у = 2169 (y')~l>iWi.

(75)

(76)
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W ykr. 54. Współzależność między liczbą kolonii a zagęszczeniem populacji (liczba 
gniazd w prostokątach  30' x  30') oraz nom ogram y obydwu param etrów  w przeliczeniu na  
100 k m 2, x  — liczba gniazd w prostokącie (krzywa A );  liczba kolonii/100 k m 2 (krzywa B), 
liczba gniazd /100 k m 2 (О); у — liczba kolonii w prostokącie (krzywe A , A ') ,  liczba gniazd 
/100 k m 2 (B), liczba kolonii/100 k m 2 (0); z — skala dla krzywej A ' ; A  — zależność liczby 
kolonii od liczebności gniazd w prostokącie (y =  0.03858 ж0»8317); A '  — wykres funkcji p o 
chodnej krzywej A(dy — 0,03209 æ-0 »1683 dx) ; В  — nomogram odczytu liczby kolonii p rzy 
padających na  100 k m 2 na podstawie znanej n a  tej powierzchni liczby gniazd (y =  18,97 x); 
G — nomogram odczytu liczby gniazd przypadających n a  100 k m 2 n a  podstawie znanej na 
tej powierzchni liczby kolonii {y — 0,055 x).
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przyrost wielkości kolonii w postaci

y ' =  1 , 4 5 4 8 я - ° ' 523 ( 80)

oraz wielkość kolonii w uzależnieniu od przyrostu  wzorem

у  =  4 ,2 9 4 ( y ' ) ~ 0 ,9 m - (81)

Znając średnią wielkość kolonii, liczebność populacji w obrębie p rostokąta  oblicza 
się z zależności

г  =  0 ,0 9 6 6 ł /2’096; (82)

s tą d  funkcję pochodną określającą p rzyrosty  określić można wzorem

г ' =  0,2025^>096. (83)

Ogólną zależność wielkości kolonii od ich liczby i liczebności par lęgowych w obrębie
p ros tokąta  w yraża równanie

у  =  (22,5æ°>7265) + ( 1 ,5 2 5 я 0-4771), (84)

a  różniczką zupełną funkcji obydw u argum entów  jest

dy =  (1 6 ,3 4 6 ® -°> 2735 <ta) +  (O ,7 2 7 6 0 -° -5229 <fe). (85)

F unkcję  trendu , ilustrującego zależność wielkości kolonii od powierzchni areału przy
padającego n a  nią w obrębie p rostokąta , m ożna wyrazić wzorem

у  —  5 4 2 w - ° " 3249, (86)

sochodna zaś określa przyrost wielkości w miarę zm niejszania się tego areału (wpływ zmniej- 
dzającej się pojemności ekologicznej środowiska oraz wzrost stopnia izolacji wewnątrzpo- 
pulacyjnej) :

у ' =  176,1м-1.32« .  (87)

Znając wielkość kolonii, m ożna obliczyć średni areał w k m 2 na n ią przypadający,

u  =  2,6 10 * y -3, (88)

oraz określić zm iany areału  w zależności od przyrostów  wielkości kolonii:

u  —  4 9 ,5 4 9  ( y ') - ° > 7548. (89)

Związek między liczbą par  lęgowych a liczbą kolonii określa równanie

г  =  3 ,1 4 2 9  ж 1-2024. (90)

Zależność przyrostów  liczebności populacji od zwiększenia się liczby kolonii wyraża 
się przez pochodną

* '  =  3 , 7 7 9 ж 0' 2024, (91)

natom iast funkoja tren d u  zależności liczby kolonii od liczebności par lęgowych w prosto
kącie przy jm uje  postać

X  =  0 ,0 3 8 6  г 0' 8317, (92)

a jej pochodna

X' =  0 ,0 3 2 1  г - 0-1683. (93)
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91 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 429

F unkcje niektórych z tych  równań przedstawiono w tekście pracy w formie w ykre
sów. Większość jednak, by  można było posłużyć się nimi jako dogodnym instrum entem  
ekstrapolacji, w ym aga sporządzenia tak ich  wykresów. Ponieważ technicznie jest to dość 
łatwa sprawa, pozostawiam ją  przyszłym użytkownikom do uzupełnienia. W  przedstawio
nym modelu nie uwzględniono również sformułowania zależności między omawianymi p a 
ram etram i a innymi, analizowanymi w poprzednich rozdziałach — mianowicie chodzi tu
o odległości minimalne między koloniami (izolacja wewnątrzpopulacyjna), stopień s tab il
ności kolonii (kolonie sporadyczne) oraz wskaźnik dyspersji. W  postaci modelowej zosta
nie to rozwinięte w przyszłych badaniach nad  s tru k tu rą  przestrzenną populacji.

D Y SK U SJA  I W N IO SK I

Oparta na analizowanych materiałach i przedstawiona tu koncepcja orga
nizacji przestrzennej populacji oraz mechanizmów jej funkcjonowania jako 
układu samosterownego zawiera kilka momentów nowo wprowadzonych, do
tychczas w piśmiennictwie prawie nie rozpatrywanych, bądź poruszanych mar
ginesowo. Zaliczyć do nich należy:

1) Operowanie ponadosobniczą jednostką organizacji i dyspersji prze
strzennej populacji, jaką jest stado oraz kolonia lęgowa — a więc badanie 
współzależności między elementami populacji posiadającymi już własną we
wnętrzną i do określonego stopnia autonomiczną strukturę oraz organizację42.

2) Zastosowanie do analizy struktury przestrzenno-grupowej populacji 
rozkładu lognormalnego, jego parametrów podstawowych oraz pochodnych, 
wykorzystanie probabilistyczno-przyczynowych właściwości tego rozkładu do 
interpretacji zjawisk populacyjnych.

3) Sformułowanie i rozwinięcie pojęć wewnątrzpopulacyjne j izolacji prze
strzennej i wiążącego się z nią niedosytu kooperacji wewnątrzgrupowej (między- 
osobniczej) a także międzygrupowej oraz integracji przestrzennej stymulowanej 
dążnością populacji do niwelacji tego niedosytu43.

42 Dotychczas, w badaniach n ad  różnym i poziomami organizacji mało uwagi poświę
cono jednostkom  ponadosobniczym, a zwłaszcza już — ich autonom ii i powiązaniom przes
trzennym  między nimi. Relacje między tzw. elem entarnym i populacjami, czyli mikro- 
populacjami najbardziej wyczerpująco omawiają autorzy  radzieccy: D u b i n i n  (1966), I s a 

k o v  (1949), M i c h e e v  (I960), N a u m o v  (1956), S e v e r c o v  (1951, 1957). S e v a r e v a  (1965) 
S va r c  (1965) i V o r o n c o v  (1964). N i k o l s k i j  (1965) natom iast teoretycznie rozpatru je  
powiązania grupowe wśród ryb, a P e t r u s e w i c z  i A n d r z e j e w s k i  (1962) — wśród wolno 
żyjącej populacji gryzoni. S c h e l l h o r n  (1969) analizując różne poziomy organizacji świa
ta  zwierzęcego omawia integrację na  szczeblu kolonii, zaś E l t o n  (1966) dostarcza boga
tego m ateriału, dotyczącego różnych form ugrupowań ponadosobniczych. Współzależności 
przestrzenno-ilościowe między mikropopulacjami Ardeola ralloides są przedstawione w p u 
blikacjach J ó z e f i k a  (1969b, 1970a,b) — patrz  też str. 29.

43 P r o b le m  iz o la c j i  w e w n ą t r z p o p u l a c y j n e j ,  j a k o  c z y n n i k a  o g r a n ic z a j ą c e g o  w y m i a r  

P r z e s t r z e n n y  p o p u la c j i ,  w r a z  z  o m ó w i e n i e m  s p e c y f i k i  jej m e c h a n i z m ó w  p o  ra z  p i e r w s z y  
b y ł szerzej rozwinięty w  jednej z poprzednich, publikacji ( J ó z e f i k  1970c patrz też 
~~ str. 29). Poza wspomnianym aspektem, może on być również rozpatrywany w katego
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4 3 0 M. ,1 ózefik 92

4) Rozwinięcie zagadnienia progowych (krytycznych) wielkości podstawo
wych przestrzenno-funkcjonalnych parametrów populacji, takich jak: minimalny 
krytyczny poziom kooperacji wewnątrz- i międzygrupowej, próg wielkości po- 
nadosobniczych jednostek organizacji (stada, kolonii lęgowej, mikropopnlacji), 
próg maksymalnie tolerowanej przez populację izolacji przestrzennej (próg roz
proszenia) oraz wypracowanie metod obliczania tych parametrów ekologicznych.

5) Rozwinięcie zagadnienia gradientów stresorów wewnątrzpopulacyjnych, 
jakimi są: powodowane niedosytem kooperacji napięcie prointegracyjne i w y
nikające ze struktury dominacji osobniczej napięcie konkurencyjne44.

riach  czynnika mikroewolucyjnego, specjacyjnego, wiążącego się z przepływem genetycznym 
i selekcją grupow ą (G a d g i l , 1971), zna jdu jąc  wspólne płaszczyzny z problem atyką izo
lacji szeroko rozpatryw aną, poczynając od D a r w i n a  (1859) i W a l l a c e ^  (1876) i H u t t o n  a  

(1897) przez ewolucjonistów ( D a v i t a Sv i l i  1968; E r h l i c h , H ol m  1963; H a r p e r  

1961; K i s t j a k o v s k i j  1967; K o m a r o v  1957; M a y r  1947, 1959, 1963, 1970; S a v a g e  

1963; Z a v a d s k i j  1961), genetyków  ( B i g e l o w  1965; D o b z h a n s k y  1951; D u b i n i n  1966; 
D u b i n i n , G l e m b o c k i j  1967; F o r d  1967; Ol e n o v  1961; S r b , Ow e n , E d g a r  1969; W r i g h t  

1943), zoogeografów ( D a r l i n g t o n  1957; G e p t n e r  1936; L e m é e  1967; U d v a r d y  1969), 
czy ekologów ( A l l e e , E m e r s o n  et all. 1958; A l l e e , S h m i d t , H e s s e  1951; A n d r e w a r - 

t h a , B i r c h  1954; B e k l e m i s e v  1960; J a c h o n t o v  1969; K a l e l a  1954, M a c A r t h u r  

1972; N a u m o v  1955). U derzające jest to , że bez względu na  bogate piśmiennictwo, poza 
rozważaniam i teoretycznym i, dotychczas nie uchwycono bardziej precyzyjnie mechaniz
mów niwelujących sku tk i izolacji (np. nie przeanalizowano w zależności od stopnia izolacji 
szans kon tak tów  reprodukcyjnych, kooperacyjnych, wpływu n a  ro tację  po tencja łu  w ob
rębie areału, sposobów realizacji wym iany genetycznej itd .), a  zwłaszcza wśród gatunków 
w yróżniających się sezonową wędrownością i zm ianą s tru k tu ry  przestrzennej. Szczegól
nie interesujące w ty m  względzie by łoby  przebadanie mechanizmów wym iany osobniczej 
między m ikropopulacjam i w okresie zimowisk wśród gatunków  socjalnych o dużych za
sięgach, lecz zachowujących m onotypowość ( J ó z e f i k  1970c).

O dmiennym zagadnieniem izolacji w ew nątrzpopulacyjnej, zbadanym  zresztą n a j
dokładniej, w ynikającym  nie z heterogenności środowiska, lecz z terytoria lizm u osobni
czego, jest tzw. spacing związany z określoną powierzchnią areałów osobniczych i regu
lacją  zagęszczenia w środowisku hom ogennym  ( A r m s t r o n g  1965; B o u g i i e y  1968; B r o w n , 

O r i a n s  1970; D i c e  1952; J e n n r i c h , T u r n e r  1969; K r e b s  1971; T a y l o r  1965; T h o m 

p s o n  1956, W i e r z b o w s k a  1972). N atom ias t kw estia spacingu w środowisku homogennym 
m iędzy ugrupowaniam i ponadosobniczym i w ykazuje znaczne w ty m  względzie luki ( B r o w n , 

O r i a n s  1970; D u b i n i n  1966).
44 M ięd zy  p r z ed s ta w io n y m  t u  w  u ję c iu  m o d e lo w y m  dz ia ła n iem  stresorów  w ew n ątrz-  

p o p u la c y jn y c h ,  jako  c z y n n ik ó w  reg u lu ją cy ch , a  m o d e lem  Od u m ’a  i A l l e e ’g o  (1945), u k a 
z u ją c y m  w p ły w  k oop eracji i  ko n k u ren c ji  n a  s to p ie ń  p r z eż y c ia  przy zró żn ico w a n y m  z a 
g ę sz cz en iu ,  z a ch o d z ą  a n a lo g ie  je d y n ie  w  od n ies ien iu  do w p ły w u  ty c li  c zy n n ik ó w  n a  u tr z y 
m a n ie  h o m e o sta z y .  M odel w sp o m n ia n y c h  a u to r ó w , n ie  u w zg lę d n ia ją c y  zresz tą  zró żn ico 
w a n ia  cech  p o p u la c y jn y ch  ( K a m i ń s k a , R y s z k o w s k i  1956) p r a k ty c z n ie  n ie  m a  o d n ies ie 
n ia  do rea liów  w  przyrod zie , zaś h o m e o sta z a  d o ty c z y  t u  je d y n ie  tzw . „ trw ałego  p u n k t u ” 
z ró w n o w a ż en ia  s ię  p rzy  o k r e ś lo n y m  za g ęszc ze n iu  s ta n ó w  ko o p era cji  i dy so p era cji ,  r zu tu 
j ą c y c h  z k o le i  n a  w y r ó w n a n ie  b ila n su :  rozrodczość  — śm ierte ln ość .

O stresującym  i regulacyjnym  zarazem znaczeniu konkurencji (regulacja uzależnio
n a  od zagęszczenia) piśmiennictwo dostarcza bardzo obszernej faktologii (np. A n d r z e 

j e w s k i , P i e l o w s k i  1971; B a ś e n i n a  1963; B i r c h  1957; B u r k h o l d e r  1952; Ca r h i c K
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93 Występowanie gawrona w Polsce. Część I. 431

6) Rozwinięcie w aspekcie przestrzenności zagadnień sprzężeń zwrotnych 
między czynnikami wewnątrzpopulacyjnymi (wielkość grupy, stopień izolacji 
wewnątrzpopulacyjnej, poziom koakcji kooperacyjnej i nacisku konkurencyj
nego) oraz zewnętrznymi środowiska (potencjalna i faktyczna pojemność eko
logiczna demotopu), uwarunkowujących funkcjonowanie mechanizmów regula
cyjnych populacji45.

1972; Cl o u d s l e y , T h o m p s o n  1965; &e t z  1972; H a i r s t o n , S m i t h , S l o b o d k i n  I960; H ü t - 

s e n m o s e r  1962;. K l u t v e e  1971; L a e s s l e  1965; P a e k  1964; P a t t e e s o n  1970; P e t e u - 

t e w i o z , A n d e y c h o w s k a  1969; S l o b o d k i n  1962; S o u t h e r n  1959; T r o j a n  1965; W a t 

s o n , Moss 1970; W a t t s  1971; W i l b e r t  1971; W y n n e - E d w a e d s  1962), natom iast wpływ 
niedosytii kooperacyjnego (niedogęszczenie) na  liczebność i przeżycie jest zaledwie sygna
lizowany (A l l e e , E m e r s o n  et. all. 1958; B o u g h e y  1968; D a v i s  1966; K a l e l a  1954). 
M atem atyczne udokum entow anie reguły A l l e e ’g o , uogólniającej to zjawisko podałem  
poprzednio ( J ó z e f i k  1970 b). Ogólną koncepcję oddziaływania stresorów wewnątrzpo- 
pulacyjnych, indukow anych przez sytuacje populacyjne najpełniej przedstawił n iew ąt
pliwie S e l y e  (1960). Coraz częściej też stresor w ynikający z niedogęszczenia jest rozw aża
ny jako czynnik zasadniczo rzu tu jący  n a  wymieranie gatunków  (T u r k  et all., 1974).

45 Dotychczasowe opracow ania, obejmujące zagadnienia regulacyjne populacji p o 
dzielić można na  3 kategorie rozwiązań: a) Opracowania modeli sprzężeń, dotyczące w ydzie
lonych procesów; b) D otyczące regulacji liczebności, w w yabstrahow aniu  od zmienności 
wymiaru przestrzennego populacji; c) P róby  scalenia w jeden system podstawowych czyn
ników w ew nątrzpopulaoyjnych, uw arunkow ujących całokształt procesów regulacyjnych. 
Niestety w każdej z ty c h  kategorii spo tyka się podejścia deterministyczne, wciąż jeszcze 
przeważające n ad  probabilistycznymi. W arto  tu  zauważyć, że już w la tach  pięćdziesiątych 
rozgorzała polem ika na  te m a t metodologicznej błędności stosowania rozwiązań de term i
nistycznych w  badaniach populacyjnych (vide — C o l e  1951; H i l b r i c h t , R y s z k o w s k i  

1959; L a c k  1954; R y s z k o w s k i  1961). Te pierwsze, sprzeczne z elem entarnym i założenia
mi funkcjonowania system u ( A n d r e w a r t h a  1971; W a t t  1966), trak tow ać należy jednak  
jako faktograficzne, nierzadko nie pozbawione walorów koncepcyjnych. Znamienne też, 
ze znacznie więcej opracowań poświęconych jest opisom s tru k tu ry  systemu, niż analizie 
jego funkcjonowania, a jeszcze mniej wiąże się z in terpretacy jnym i elementami scalenia 
wewnątrzpopulaoyjnych mechanizmów w in tegralny system, funkcjonujący w powiązaniu 
z probabilistyczną specyfiką współdziałania losowych czynników środowiskowych. Trzeba 
tu  również zaznaczyć, że do dziś jeszcze wielu autorów  zakłada z cicha autonom ię zjawisk 
populacyjnych wyodrębniając je od uw arunkow ań środowiskowych, chociaż już kilkanaście 
łat tem u w ytknęli metodologiczną błędność tego podejścia K u e a z s k o v s k i j  (1957) i T e o - 
J a n  (1956).

Z opracowań opisujących wycinkowo funkcjonowanie mechanizmów regulacyjnych 
(np. ujemne sprzężenia między zagęszczeniem populacji a sekrecją horm onalną (Ch e i s - 

t i a n  1968), czy sprzężenia regulacyjne związane z genotypowym układem populacji (Al- 
TUCHOV, R y ö k o v  1970; P i m e n t a l  1961, 1963) wynika, że funkcjonowanie układu  uw arun- 
kowują ujem ne sprzężenia, natom iast ograniczanie w czasie i przestrzeni realizowane jest 
przez sprzężenia dodatnie. Poczyniono wiele prób budow ania teoretycznych modeli funkcjo
nowania populacji, jak  np. modele przebiegu procesów ewolucyjnych oparte  n a  zasadach 
wynikających z funkcjonowania populacji (P a p e n t i n , 1973; R a t n e e  1973), modele w y 
miany genetycznej ( B a b k o v  1973; P y c h , 1973), dynam iki ilościowej ( J a g u e t t e  1972) 
form ułow ano  ogólne przesłanki funkcjonowania populacji jako układu samosterownego 
(A n d r e w a e t h a  1971; B a e t l e t t  1960; B a r t l e t t , H i o e n s  1973; L e w i n s  1966; M a
c h in  1964; M u e d o c h  1970; R u b i n , F o c h t , N a u m o v  1966; W a e t a k , P a n a s e w i c z  1965).
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Z całokształtu przedstawionego materiału wyłania się kilka zasadniczych 
zagadnień umożliwiających dokonanie próby scalenia wyjawionych zależności 
i współzależności w werbalny, na razie, model przestrzennego funkcjonowania 
populacji jako układu samoorganizującego się. Ponieważ większość uwagi zosta
ła w gruncie rzeczy poświęcona funkcjonowaniu populacji w warunkach gra
nicznych (niedogęszczenie, parametry progowe występowania, wpływ izolacji 
wewnątrzpopulacyjnej i niedosytu kooperacyjnego, dodatnie sprzężenia zwrotne 
czynników wewnątrzpopulacyjnych i zewnętrznych limitujące democen), nie 
wypełnione pozostają jeszcze luki obejmujące problemy ujemnych sprzężeń re
gulujących układ przestrzenno-ilościowy populacji w regionach optimum ekolo
gicznego, dynamiki zjawisk w cyklach kilkuletnich, sformułowania matema- 
tyczno-cybernetycznego wielu kwestii dotyczących przebiegu procesów regula
cyjnych itd. Stąd przedstawioną koncepcję należy traktować jako wstępną, 
wymagającą dość poważnych jeszcze uzupełnień i dopracowań, szczególnie zaś 
kwestii postawionych tu li tylko hipotetycznie, a zwłaszcza weryfikacji na mate
riale dotyczącym gatunków z innych grup zwierzęcych. Za wcześnie też jeszcze 
na dokonanie pełnej jej konfrontacji z różnymi typami teorii populacyjnych, 
które w ostatnich latach wyraźnie wzbogaciły piśmiennictwo46.

Za punkt wyjściowy dyskusji przyjąć należy stwierdzenie, iż niejednorod
ność środowiska pod względem przestrzennym i pojemnościowym narzuca okreś
lony układ demotopu (generalnie rzecz biorąc — układ użytków rolnych47),
W ielu autorów  omawia funkcjonowanie mechanizm ów regulacyjny eh w oparciu o konkretne 
m ateria ły  ( B r e r e t o n  1971; K i e ł c z e w s k i , L i p a  1969; O k u l o v a , M y s k i n  1973; R lC - 

k l e f s  1973; S o l o m o n  1971; W i l l i a m s o n  1972; W y n n e - E d w a r d s  1970). Szczególnie 
interesująco przedstaw iają  się problem y stabilności populacji w odniesieniu do funkcjono
w ania mechanizmów regulacyjnych ( B i r c h  1962; B o e r  1971; B r e w e r  1963; H o l m e s  

1948; M u r d o c h  1966, 1970; W a t t  1964) oraz wprowadzonych przez człowieka elementów 
ingerencji (np. sztucznego przegęszczania ( J e z i e r s k i  1968; K a j a k  1963, 1968), rozgęszcza
n ia  ( K l o m p , 1972), czy sztucznego zwiększania powierzchni życiowej ( P e t r u s e w i c z  1963; 
P e t r u s e w i c z , P r u s , R u d z k a  1963; P e t r u s e w i c z , T r o j a n  1963; Ż y r o m s k a - R u d z k a  

1963). Z podanych przykładów  wynika, że trudno  je s t uzyskać stan  trw ały, adekw atny 
do sztucznie wprow adzanych zm ian — procesy regulacyjne niwelują w dość krótkim  cza
sie sku tk i ingerencji. Rozw ażania ogólnoteoretyczne, in te rpre tu jące  isto tę  różnych pozio
mów in tegracji procesów sam oregulacyjnych przedstaw iono w publikacjach: B e k l e m i s e v , 

1960; B o g d a ń s k i  1972; S m a l g a u z e n  1961; Ś v a r c , G u r v i ö  et, all. 1972; V a s i l e v i ć , 

I p a t o v  1969.
46 Koncepcje i osiągnięcia szkoły polskich populacjologów, na  tle  rozwoju b adań  świa

tow ych w porządku chronologicznym prześledzić m ożna z publikacji: I I i l b r i c h t , W ó j c i k , 

1965; A n o n  1962; P e t r u s e w i c z  1962 a, b ; K a j a k , D o b r o w o l s k i  1970; K a j a k  1972; 
P e t r u s e w i c z , 1972; A n d r z e j e w s k i , T r o j a n  1974. Trendy badawcze populacjologii 
radzieckiej są reprezentowane w publikacjach : B e r e g o v o j  1967; G i l j a r o v  1954; JU R - 

GENSEN 1^70; N a u m o v , N i k o l s k i j  1962; S v a r c  1969, 1972, 1974; T i m o f e e v - R e s s o v - 

SKI.T 1974, natom iast zachodnio-europejskiej i am erykańskiej w przeglądach i r o z p r a w a c h :  

B o u g h e y  1968; B o e r , G r a d w e l l  1971; B r o w n , O r i a n s  1970; D e r a m o n d  1959; R o h - 

W E R, F r e t w e l l  1973; S m i t h  1964; V a r l e y , G r a d w e l l , H a s s e l l  1973; W r i g h t  1968.
47 Bardziej wszechstronnie kw estia rozkładów czynników agrarnych (areał użytków 

rolnych w rozbiciu na  różne ty p y  upraw , klasy gleb, stopień nawożenia sztucznego i n a tu 
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w odniesieniu do którego kształtuje się przestrzenno-ilościowa struktura badanej 
populacji48. Zgodnie z regułą przestrzennej koncentracji elementów biotycznych 
środowiska (vide — str. 22), areał zajmowany przez populację charakteryzuje 
się silnie zróżnicowanym gradientem pojemności ekologicznej i rozproszenia de- 
motopu. Eozkład powierzchni areału pod względem wymienionych cech odzna
cza się wykładniczym wzrastaniem odsetka biotopów coraz mniej pojemnych, 
jak też coraz bardziej rozproszonych (funkcja opisująca rozkład jest łiniowo- 
-logarytmiczna) — udział środowisk najbardziej pojemnych i ekologicznie naj
atrakcyjniejszych jest tu więc najniższy oraz, niewspółmiernie wysoki udział 
środowisk składających się na strefy pessimum i ekstremum ekologicznego. 
Funkcjonowanie populacji uzależnione jest od nieprzekraczalnego, krytycznego 
poziomu koakcji kooperacyjnej. Stąd, na tle wspomnianego gradientu demotopu 
kształtuje się określona struktura przestrzenno-grupowa populacji, będąca w y
razem jej adaptatywnych właściwości samoorganizowania się oraz maksymal
nego opanowania środowiska.

W ynikający z przestrzennego układu demotopu fakt izolacji wewnątrzpo- 
pulacyjnej odgrywa rolę czynnika ograniczającego przestrzenne i ilościowe wystę
powanie populacji — kształtuje więc granice i ażurowość areału lęgowego. Li
niowemu wzrastaniu rozproszenia i obniżania się potencjalnej pojemności de-

ralnego, z u ż y c ie  p e s ty c y d ó w  itd .)  rozp atrzona  z o sta n ie  w  3 częśc i opracow ania . T a m  te ż  
w p row adzony  zo sta n ie  w sk a źn ik  w a lo ry za c ji  środow isk , określa jący  z p u n k tu  w id zen ia  
potrzeb ek o lo g iczn y ch  Corvidae ich  a trak cyjn ość .  K w e st ia  przestrzennej s tr u k tu r y  i w y 
różnienia g r a d ien tó w  c zy n n ik ó w  śro d o w isk o w y ch  w  o dn iesien iu  do w ię k sz y c h  area łów ,  
choć b y ły  c zy n io n e  w  t y m  w zg lęd zie  p r ó b y  już w  u b ieg ły m  stu lec iu  (M e r r i a m  1898),  
nadal p o z o sta je  n a  e ta p ie  b ad ań  p o c z ą tk o w y c h  ( J u r g e n s e n  1970; L o t k a  1956; T e r b o r g h  

1970; W a t t  1698).
48 B a d a n ia  n ad  s tru k tu rą  p rzestrzen n o-ilo śc iow ą  p o p u lacji  w  u b ieg ły ch  la ta ch  m e to 

dologicznie b y ły  za zw y cza j  u s ta w ia n e  p o d  k ą tem  d esk ry p cy jn o śc i,  lub  zgo ła  m ia ły  ch a r a k 
ter zoogeografiozny , gd z ie  p u n k t  c iężkośc i przy p a d a ł n a  p ozn an ie  stru k tu ry  z a s ięg ó w  p o s z c z e 
gó lnych  g a tu n k ó w . Szczególn ie  zn a m ien n e  by ło  to  d la  szk o ły  radzieck iej, w y c h o w a n e j  n a  
głęboko z a k o r ze n io n y c h  tr a d y c ja c h  b a d a ń  zoogeograficznych . Szerokie jed n a k , w sp ó ln e  
p łaszczyzn y  i lo śc io w y c h  b a d a ń  zoo g eo g ra ficzn y ch  oraz p o p u la c y jn y ch  w  odn iesien iu  do ro z 
poznania  przestrzen n eg o  obrazu  i lo śc iow ego  w y stęp o w a n ia  g a tu n k u , czy  po p u la c ji  sp ra 
wiają, że  form aln e  ich  rozgran iczan ie  m oże  b y ć  uzasad n ione  je d y n ie  w zg lęd a m i a n a lity czn o -  
- in terp retacyjn ym i. S tą d  prace  ta k ic h  autorów , ja k :  A n d r u ś k o  (1957), A r n o l d i  (1957),  
A r t e m ie v  (1964), G e p t n e r  (1936), I s a k o v  (1957, 1963 a, b), K i ś in s k i j  (1963), K iz j a k i n  
(1963), L j u b i s ô e v  (1958), p o św ięco n e  p ro b lem a ty ce  areału, w n o sz ą  też  w ie le  do p o z n a n ia  
struktury przestrzennej pop u lacji .  Szczególn ie  du żo  u w a g i p rzy k ła d a  szko ła  radz ieck a  do  
m etod  i lo śc io w eg o  k a r tografow an ia  area łów  ( G i l i k o v a  1969; K o r o v i c y n  1963; K u d r i n ,  
Z a v a l i ś in  1973; P a n f i l o v ,  C e r n o v  1963; S v a r c  1963; V o r o n o v  1958). P o ja w ia ją  się  
też now e m e to d y  i k o n cep c je  an a lizy  przestrzen nego  w y stęp o w a n ia  zw ierząt ( P u z a n c e n k o  
1967; R a v k in  1967; V t o r o v ,  D r o z d o v  1969). E k o lo g ia  z a ch o d n ia  n a to m ia st  bardziej  
'vyeksporiowuje p r o b le m a ty k ę  w ią żą cą  zagad n ien ia  dyspersji  o sobniczej, p o św ięc o n ą  
m odelom  ro zm ieszczen ia ,  analiz ie  nu m eryczn ej s ta n ó w  p rzestrzen n o -i lo śc io w y ch  p op u-  
la°ji (np. w y r ó żn ia ją  s ię  opra co w a n ia :  B i l e w i c z  1957; B r o w n ,  O r ia n s  1970; H a g m e i e r  
1966; H a g m e ie r ,  S t u l t s  1964; S e d d o n  1971; S k e l l a m  1952, S o u t h w o o d  1966; U s i n g e r  
1963; W a d l e y  1950).
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motopu (obydwa parametry korelują dodatnio), towarzyszy logarytmiczny 
spadek efektywności koakcji kooperacyjnej, tj. wykładniczo narasta niedosyt 
kooperacji, a więc ograniczający wpływ izolacji.

Wykładniczy charakter ograniczającego oddziaływania izolacji uwarunko
wany jest mechanizmami dodatnich sprzężeń zwrotnych między zagęszczeniem 
na danej powierzchni ponadosobniczych ugrupowań (kolonii lęgowych, mikro- 
populacji), ich wielkością (liczba osobników w ugrupowaniu) oraz poziomem 
kooperacji wewnątrz- i międzygrupowej. Powstaje w ten sposób „ogniwo” 
sprzężeń dodatnich, gdzie spadek zagęszczenia ugrupowań ogranicza kooperację 
międzygrupową, rzutującą na obniżanie się wielkości każdej z kooperujących 
grup, to z kolei obniża poziom kooperacji wewnątrzgrupowej i również tą drogą 
obniża wielkość grupy. Po przekroczeniu progowej wielkości szereg ugrupowań 
zanika — spada więc ogólne zagęszczenie — w efekcie ogniwo dodatnich sprzę
żeń działa jeszcze silniej — zostaje przekroczony próg kooperacji międzygrupo
wej — liczebność populacji na danym terenie zaczyna mocno oscylować i o ile 
brak jest imigracji z bardziej przegęszczonych części zasięgu, następuje tam 
zanik gatunku49. Rozpatrując wspomniane mechanizmy w odniesieniu do re

49 Mechanizmy ruchu  (rotacji) osobników w obrębie areału lęgowego, sądząc z dość 
obszernej lite ra tu ry  dotyczącej obrączkowania (vide — B a l t v i l k s  1970 a, b ; B e r g m a n i s  

1963; B u s s e  1963, 1969; D e m e n t i e v  1953; I s a k o v  1949; J o h n s o n  1961, P o l i v a n o v  

1957; R j a b o v , S e v a r e v a  1955; R y d z e w s k i  1955; S e v a r e v a  1969; T u g a r i n o v  1949; 
V i k s n e , 1970), realizują się najin tensyw niej: a) w okresie zimowisk i przelotów wiosennych
— rozpadanie się s tad  małych, silniej zredukowanych przez drapieżniki i wnikanie osobni
ków do ugrupow ań większych, pochodzących z innych, odległych często regionów zasięgu 
(mechanizm ten zabezpiecza homogenność genetyczną populacji i monctypowość niektó
rym  gatunkom  o rozległych zasięgach); b) w pierwszej fazie okresu lęgowego, tj.  w czasie 
zajm ow ania miejsc lęgowych — selekty i osobniki młodociane są wówczas wycieśniane do 
środowisk mniej w artościow ych ( J ó z e f i k  1960, 1970 c; P i n o w s k i  1965, 1967; P o l i v a 

n o v  1957). W  zależności od s topnia  przeżycia populacji w okresie jesienno-zimowym, ruch 
odśrodkowy nasilać się może w znacznych granicach, natom iast w przypadkach regresów 
ilościowych powodowanych k a tas tro fam i losowymi, przepływ we wczesnej fazie okresu 
lęgowego może przybrać kierunek dośrodkowy. Niezależnie, przepływ dośrodkowy wiąże 
się zawsze z trw ale u trzym ującą  się, ogólną tendencją regresu ilościowego g a tunku  ( J ó z e 

f i k  1969 b) — działają wówczas m echanizm y in tegrujące przestrzennie gatunek, w związku 
z czym w ystępuje też silny regres tery toria lny .

Mechanizmy przepływ u dość szczegółowo zostały poznane wśród populacji gryzoni. 
W  zależności od w ahań liczebności w  wysokich gradientach zagęszczenia i związanego 
z ty m  parcia konkurencyjnego, nasila się ruch m igrantów  w kierunku środowisk mniej a tra k 
cyjnych (A n d r z e j e w s k i  1963; A n d r z e j e w s k i , P i e c z y ń s k a  1963; A n d r z e j e w s k i , W i e r z 

b o w s k a  1961; J a n i o n , R y s z k o w s k i , W i e r z b o w s k a  1968; O p u s z y ń s k a , T r o j a n  1963; 
S t a ń c z y k o w s k a , W a s i l e w s k i  1963; T r o j a n  1965). Przepływ  z optim um  do pessimum 
stanow i więc w w arunkach  hom eostazy regułę ro tac ji (patrz też — B e k l e m i s e v  1 9 6 0 ; 
B u r k h a r d  1970; F i s h e r  1955; H a a r t m a n  1971; J ó z e f i k  1969 b, 1970 a; K l u y v e k . 

T i n b e r g e n  1953; M e u n i e r  1970; N a u m o v  1956), jakkolwiek pew na część z e p c h n i ę t y c h  

na  margines ekologiczny osobników młodocianych w okresie późniejszym, być może, powraca 
do środowisk atrakcyjniejszych, a w każdym  bądź razie do miejsc swego urodzenia (M a l - 

ÖEVSKIJ 1957).
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lacji między democenem populacji a jej demotopem zauważyć należy, że w wa
runkach niskich gradientów demotopu, democen ograniczany wspomnianymi 
sprzężeniami pod względem powierzchniowym jest znacznie mniejszy od demo
topu. Znaczne zasoby demotopu są przeto przez populację nie wykorzystywane, 
bądź zajmowane sporadycznie, w zależności od oscylacji głównego jej poten
cjału skoncentrowanego w głębi zasięgu.

Wyrazem dążności populacji do pokonania ograniczającego wpływu izolacji 
jest charakteryzujący ją trend integracji przestrzennej (niwelacja napięcia pro- 
integracyjnego powodowanego niedosytem kooperacji). Stąd przestrzenne roz
mieszczenie ugrupowań (kolonii lęgowych) nie jest losowe — prawdopodobień
stwo uplasowania się poszczególnych kolonii w uniezależnieniu od układu prze
strzennego innych z terenów sąsiednich jest znikome. Dążność do tworzenia 
agregacji terytorialnych kolonii jest nadzwyczaj rozwinięta — siła socjalnego 
przyciągania zmusza nowo osiedlające się stada do preferowania miejsc lęgowych 
w pobliżu już istniejących. W zależności od gradientu zagęszczenia potencjału 
populacji struktura rozmieszczenia przestrzennego kolonii przyjmuje charakter 
bardziej skupiskowy przy niskich zagęszczeniach i znacznym w areale rozpro
szeniu demotopu, w miarę zaś wzrastania zagęszczenia rozmieszczenie lęgowisk 
staje się coraz mniej zagregowane. USTa obszarach o niskiej pojemności ekolo
gicznej kolonie lęgowe tworzą łańcuchy ugrupowań, co pozwala na skuteczne 
zwiększenie poziomu koakcji kooperacyjnej — ma więc istotne znaczenia dla 
przeżywalności w środowisku ekstremalnym.

Rozkład potencjału populacji według stopnia zagęszczenia na jednostkę 
powierzchni ma charakter wybitnie skupiskowy — wysoka koncentracja poten
cjału charakteryzuje nieznaczne powierzchnie areału, podczas gdy na ogrom
nych jego obszarach obserwuje się zagęszczenia niskie, bądź wręcz nikłe. Ade
kwatnie do ogólnego niedogęszczenia na tych obszarach wzrasta stopień zagre
gowania zasiedlających je ugrupowań ponadosobniczych.

ïTajbardziej istotnym  momentem w przestrzennym funkcjonowaniu popu- 
lacji jest elementarna, zintegrowana, jednostka organizacji ponadosobniczej, 
tj. kolonia lęgowa lub mikropopulacja, zasiedlająca izolowane stanowisko lęgo
we oraz stado w pozalęgowym okresie cyklu rocznego. Wobec silnie rysującej się 
zależności prosperowania populacji od poziomu kooperacji wewnątrzpopula- 
cyjnej, tj. stopnia socjalności gatunku, wielkość tej jednostki, utrzymując ten
dencje do stałego wzrastania, limitowana jest z jednej strony pojemnością de
motopu i wiążącym się z tym  naciskiem konkurencji wewnątrzgatunkowej, 
z drugiej — ograniczana jest narastającą w progresji wykładniczej, w miarę 
rozpraszania demotopu, izolacją wewnątrzpopulacyjną i wynikającym z tego 
faktu niedosytem kooperacyjnym. Ograniczające oddziaływanie ogniwa sprzę

Teoretyczno-ewolucyjne konsekwencje rotacji m ateriału  genetycznego om awiają 
B a z y k i n  (1973), E h r l i c h , H o l m  (1963), M a l &e v s k i j  (1969), S y r o e ö k o v s k i j  (1966). Mo
dele przepływu genetycznego proponują H a n s o n  (1966), M a e ü t a m a  (1972), S t a f f  i Vag- 
h o l k a r  (1972), R o f f  (1974). Nie są one jednak podbudowane faktograficznie.
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żeń dodatnich szczególnie potęguje się w pobliżu progowych wartości poziomu 
kooperacji, wyznaczających progową wielkość ugrupowań, jak również kry
tyczne ich rozproszenie, czyli próg izolacji. W warunkach homeostazy popu
lacji krytyczny poziom kooperacji jest względną wartością stałą, charaktery
zującą się iloczynem progowych wartości wielkości ugrupowań oraz stopnia 
izolacji między nimi. Oznacza to, że w ekstremalnych warunkach obszaru ży
ciowego populacji wzrastający stopień izolacji może być kompensowany przez 
zwiększającą się wielkość progową ugrupowań, co wiąże się ze wzrostem auto
nomii wewnętrznej tych ugrupowań i stwarza warunki do tworzenia się w areale 
dysjunkcji, i przeciwnie — obniżenie wielkości krytycznej ugrupowań musi być 
kompensowane zwiększeniem się ich zagęszczenia. Ten drugi wariant łączy się 
z silniejszym zintegrowaniem przestrzennym ugrupowań i intensyfikacją ko
operacji międzygrupowej. Jak stwierdzono, czynnik kooperacji międzygrupowej 
zyskuje na znaczeniu jedynie w warunkach marginesu ekologicznego. W wa
runkach tych egzystuje jednakże bardzo nikły odsetek potencjału populacji, 
stąd zasadnicze znaczenie dla jej funkcjonowania odgrywa kooperacja wewnątrz - 
grupowa, uzależniona ściśle od wielkości grupy, jak również uzależniona od niej 
jest też relacja stanu kooperacji i konkurencji wewnątrzgatunkowej. Wielkość 
grupy jest więc najbardziej istotnym  czynnikiem wewnątrzpopulacyjnym, od
zwierciedlającym pośrednio stan, poziom i relacje szeregu ekologicznych cech 
populacji. W odniesieniu do areału i cech populacji wielkość grupy charaktery
zuje więc (lub może charakteryzować): a) Stopień ogólnego prosperity ekolo
gicznego populacji w danym regionie zasięgu50; b) Eelację stresorów wewnątrz- 
populacyjnych (wywołane niedosytem kooperacji napięcie prointegracyjne i na
pięcie konkurencyjne, odczuwane przez poszczególne osobniki jako stany za
grożenia); c) Prawdopodobnie strukturę dominacji osobników w obrębie popu
lacji według uszeregowania cech feno- i genotypowych pod względem ich walo
ryzacji z punktu widzenia doboru naturalnego (w małych i najmniejszych 
grupach będą dominowały selekty pochodzące z ugrupowań większych oraz 
terenów o wyższej koncentracji potencjału51); d) Eelację democenu do demo-

50 Wcześniej w prowadzony wskaźnik powodzenia egzystencji Z pe opierał się na  re
lacji wielkości g rupy do s topnia  izolacji i charak teryzuje on stopień prosperity  ekologiczne
go m ikropopulacji nie ty lko  w  zależności od pojemności ekologicznej środowiska, lecz rów
nież od usytuow ania jej w gradiencie zagęszczenia stanowisk lęgowych ( J ó z e f i k  1970 c). 
W skaźniki charakteryzujące sytuację ekologiczną populacji opracowane przez innych au to 
rów  (np. M a c A r t h u r  1972; L u d w i g , B o o s t  1939) opierają się n a  relacjach między roz
rodczością a śmiertelnością, albo sprow adzają się (np. F r e t w e l l , L u c a s  1969) do wartoś
ciowania przydatności ekologicznej środowiska dla po trzeb  określonego ga tunku .

51 Selekcjonujące działanie mechanizmów w yw nątrzpopulacyjnych ( D u b i n i n  1 9 6 6 ; 
N o v o z e n o v  1966), w  odniesieniu do przedstawionego modelu funkcjonowania populacji 
jako  hom eosta tu , powinno najprawdopodobniej znaleźć odbicie w dodatnim  k o r e l o w a n i u  

preferow anych przez dobór n a tu ra lny  niektórych cech morfom etrycznych (np. większe wy
m iary  ciała, wyższy stopień otłuszczenia itd.) z wielkością g rupy  i  stopniem zagęszczenia 
ugrupow ań w obrębie areału, tj .  wartości tych  cech pow inny być adekw atne do gradientu
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topu w danym regionie areału, bowiem wraz ze zmniejszaniem się grupy wzrasta 
rozbieżność między potencjalną a faktyczną pojemnością ekologiczną demotopu. 
Jak poprzednio zaznaczono, democen jest niewspółmiernie mniejszy w niskich 
gradientach z a g ę s z c z e n i a  od demotopu. Przy wzmagającym się niedosycie ko
operacyjnym stopień „niedoeksplorowania” środowiska wzrasta prawdopodob
nie w progresji zgoła nie liniowej. I  odwrotnie — demotopy o najwyższych 
pojemnościach są okresowo prawdopodobnie „przeeksplorowywane” i w takich 
sytuacjach democen, być może, „przerasta” powierzchniowo typowy dla gatun
ku demotop (wnikanie do środowisk obcych). Przeanalizowanie więc struktury 
grupowości populacji, w podjętych badaniach, zasadniczo decydowało o bar
dziej pełnym rozpoznaniu z jednej strony mechanizmów i procesów wewnątrz- 
populacyjnych składających się na przestrzenne jej funkcjonowanie, z drugiej 
zaś — pozwoliło wszechstronniej dociekać specyfiki oddziaływania czynników 
zewnętrznych, w określonej mierze wspomnianą strukturę kształtujących.

Stwierdzono, że: a) Struktura grupowości podlega prawom rozkładu log
normalnego — lognormalne rozkłady wielkości grup, jak również ich zagęsz
czeń w areale, w odniesieniu do liniowo-logarytmicznego rozkładu powierzchni 
areału pod względem jego pojemności dają wyobrażenie o relacji między gru
pową koncentracją populacji a koncentracją demotopu, pozwalają określić 
ogólną liczebność populacji, a także pozwalają pośrednio wnioskować o roz
kładzie potencjału wzdłuż gradientów czynników zewnętrznych środowiska, 
b) Struktura grupowa populacji, niezależnie od zmian jej liczebności i roz
mieszczenia, charakteryzuje się wewnętrznym uporządkowaniem i stabilnością. 
Wyrazem tej stabilności jest prawidłowość rozkładu lognormalnego oraz brak 
istotnego zróżnicowania między rozkładami z różnych lat opartych na m ate
riałach zebranych przy różnych zakresach pokrycia ankietyzacją, c) Przyczy- 
nowość kształtowania się struktury grupowości tkwi w multiplikatywnym od
działywaniu na nią bardzo licznych, słabo między sobą skorelowanych elemen
tarnych czynników środowiskowych, w tym  również wewnątrzpopulacyjnych, 
przy czym warto zauważyć rzecz znamienną, że żaden z tych czynników nie 
zyskuje roli dominującej. Jeśli rozpatrywać wyłącznie czynniki składające się 
na presję środowiska, to multiplikacja ich wpływów jest wyrazem oddziaływa
nia dodatnich sprzężeń zwrotnych limitujących obszar życiowy populacji, 
d) W odniesieniu do gradientu środowiska wspomniana multiplikacja oznacza 
wykładniczo narastające, lub logarytmicznie obniżające się oddziaływanie czyn
ników limitujących wielkość grupy. Względna wartość presji środowiska jest 
więc adekwatna do przyrostów gęstości krzywej lognormalnej, czyli funkcji 
pochodnej rozkładu lognormalnego. e) Adekwatność ta rozpoczyna się jednak 
°d punktu maksimum gęstości rozkładu lognormalnego, wyznaczanego przez 
ekstremum krzywej przyrostów gęstości, tj. od punktu krytycznego tolerancji

optimum — pessimum. Tezę tę , niewątpliwie interesującą dla weryfikacji empirycznej, 
Potwierdzałyby spostrzeżenia P i n o w s k i e g o  (1967), C h a b l e s w o b t h a  (1971) i R o u g h g a k - 

d e n a  (1971).
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przez najmniejsze zintegrowane ugrupowania osobników potęgującego się na
cisku środowiska. Ponieważ u gatunków socjalnych o pokonywaniu tego nacisku 
decyduje w znacznej mierze, jak to  poprzednio omówiono, zależny od wielkości 
grupy poziom koakcji kooperacyjnej, to punkt maksimum gęstości, wyznacza
jący granicę, poniżej której wielkość grupy zaczyna gwałtownie obniżać się, 
stanowi przedział najniższego poziomu kooperacji, przy którym grupa może 
jeszcze prosperować. Najczęściej reprezentowaną wielkością grupy jest więc 
ta zbliżająca się do wielkości krytycznej. Poniżej poziomu progowego, na skutek 
zaznaczającego się coraz gwałtowniej niedosytu kooperacyjnego, autonomiczne 
dotąd grupy (ustabilizowane kolonie lęgowe) przestają być samoreproduktywne, 
tracą stabilność ilościową i terytorialną (kolonie sporadyczne) i wkrótce zani
kają. f) Lognormalny rozkład wielkości grupy charakteryzuje więc wyłącznie 
te gatunki, których egzystencja opiera się w istotnej mierze na wewnątrzpopu- 
lacyjnej kooperacji, gdzie wzrastający wraz z wielkością grupy efekt pokony
wania oporu środowiska jest czynnikiem koncentrującym potencjał populacji 
w ugrupowania na tyle wielkie, na ile pozwala tylko na to pojemność środo
wiska. Stąd bardziej ekologicznie atrakcyjne i w pierwszej kolejności zajmo
wane są środowiska najbardziej pojemne i leżące w najbliższym sąsiedztwie 
innych, już zajętych, stąd też krzywa przyrostów gęstości rozkładu lognormal- 
nego jest pewnym odbiciem gradientu środowiska pod względem jego atrakcyj
ności ekologicznej, g) Wspomniana funkcja pochodna jest też odzwierciedle
niem stopnia sprzężenia dodatniego układu złożonego z takich czynników, jak: 
wielkość grupy, nacisk środowiska i jego pojemność. Kulminacją sprzężenia 
jest tu  oczywiście obszar na lewo od ekstremum wykresu tej funkcji, reprezen
tujący pessimum ekologiczne. Spodziewać się można, że wzdłuż, w ten sposób 
pośrednio przedstawionego gradientu pessimum-optimum, będą się rozkładały 
feno- i genotypowe cechy populacji uporządkowane przez konkurencję we- 
wnątrzgatunkową pod kątem ich walorów doboru naturalnego. Oczekiwać więc 
też można, że presja selektywna konkurencji jest proporcjonalna do wartości 
logarytmicznych wielkości grupy i odwrotnie proporcjonalna do pierwszej po
chodnej lognormalnego rozkładu tego parametru, h) Interpretując czynniki 
decydujące o wielkości grupy w kategoriach sprzężeń zwrotnych łatwo już 
wnioskować, iż omawiany rozkład reprezentujący strukturę grupową populacji 
może też posłużyć do naświetlenia mechanizmów integrujących przestrzennie 
potencjał populacyjny w kooperujące grupy, jak też dezintegrujących, zmu
szających ten potencjał pod presją konkurencji do ekstensywnego opanowywa
nia środowiska. Daje więc podstawę do nakreślenia modelu homeostazy popu
lacji — szczegółowiej kwestia ta będzie poruszona dalej.

Reasumując, lognormalny rozkład wielkości jednostek ponadosobniczych 
jest jednym z najbardziej uniwersalnych i uogólniających modeli populacji 
gatunków o szczególnie rozwiniętych współzależnościach wewnątrzpopulacyj- 
nych. Eozkład ten oraz jego parametry pochodna dają pogląd nie tylko na 
strukturę przestrzenną populacji, jej organizację na poziomie ponadosobniczym
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oraz funkcjonowanie mechanizmów samoregulujących, lecz zastosowany w uję
ciu dynamicznym (analiza rozkładów z różnych lat), pozwoliłby zapewne, są
dząc z dotychczas wyróżnionych jego walorów, zorientować się w trendach 
liczebności populacji oraz jej biologii. Niezależnie, stworzyć też najprawdopo
dobniej może punkt wyjścia do oceny sytuacji biologicznej populacji, a nawet 
prognozowania losów ewolucyjnych gatunków, szczególnie tych „rezonujących” 
z gwałtownymi przekształceniami środowiska przyczynianymi przez człowieka.

Przyjmując niektóre z wymienionych punktów, nawet na poły teoretycznie, 
bez dostatecznie jeszcze ugruntowanej podstawy materiałowej i dowodności 
statystycznej wymieniono je, kierując się ideą scalenia na bazie rozkładu log- 
normalnego poznanych już i opisanych równaniami zależności, jak również 
wysuniętych tu teoretycznie założeń w logicznie zamknięty model. Dotyczy to 
w szczególności stosunków kooperacyjno-konkurencyjnych w obrębie populacji.

Biorąc pod uwagę probabilistyczno-przyczynowe aspekty tworzenia się 
struktury przestrzenno-grupowej populacji, opisanej rozkładem lognormalnym 
oraz wykładniczy charakter współzależności wewnątrzpopulacyjnych, bez zbyt
niego ryzyka wnioskować można, że mechanizmy wewnątrzpopulacyjne kształtu
jące całość układu są sterowane przez oddziaływanie dwóch złożonych (w sen,sie 
zagregowania większej liczby elementarnych) czynników, wektory sił których 
są ukierunkowane przeciwnie. Czynniki te — to napięcie prointegracyjne oraz 
nacisk konkurencji wewnątrzgatunkowej.

W ujęciu modelowym mechanizm oddziaływania wspomnianych czynni
ków w warunkach homeostazy populacji przedstawić można następująco : W za
leżności od zagęszczenia potencjału populacji, kształtuje się określony gradient 
interakcji międzyosobniczej oraz wytwarza się określona relacja między stanem  
kooperacji a konkurencji. Obydwa stany charakteryzują się nasileniem współ
oddziaływania międzyosobniczego oraz napięciem w sensie odczuwanego przez 
poszczególne osobniki zagrożenia. Jeśli miarą nasilenia jest częstotliwość aktów  
interakcyjnych, to napięcie charakteryzuje się jakościowo zróżnicowanym sta
nem zagrożenia osobniczego. W przypadku konkurencji jest to zarówno zagro
żenie bezpośrednie, wynikające z dominacji silniejszych osobników w obrębie 
stada, kolonii, czy mikropopulacji, wiążące się z określonym ryzykiem aktów  
agresji oraz zagrożenie pośrednie, wynikające ze skutków redukcji w środowisku 
zasobów pokarmowych, zajęcia dogodniejszych miejsc lęgowych, zagarnięcia 
wartościowszych partnerów lęgowych. W uzależnieniu od zróżnicowania cech 
osobniczych pod kątem ich waloryzacji w strukturze dominacji, poszczególne 
osobniki mogą tolerować tylko określone napięcie konkurencyjne — muszą 
więc uplasować się w określonym punkcie gradientu rozpatrywanego czynnika. 
Stany najwyższego napięcia konkurencyjnego odnieść należy do strefy optimum  
ekologicznego, charakteryzującej się maksymalną koncentracją potencjału, naj
niższy zaś poziom napięcia cechować będzie strefy pessimum i ekstremum, 
Osiedlane przez selekty z regionów o wyższych walorach atrakcyjności ekolo
gicznej. Adekwatnie do jakościowej gradacji napięcia, wynikającej ze zróżni-
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cowanego charakteru i siły aktów agresji, obserwuje się skorelowanie z tą gra
dacją gradientu interakcji — wysokim stanom napięcia towarzyszy większe na
silenie interakcji i odwrotnie. Tak przeto, napięcie i nasilenie konkurencyjne 
są nawzajem współuzależnione na zasadzie dodatniego sprzężenia zwrotnego, 
a składając się na dany stan konkurencji wytwarzają oddziaływający z określoną 
siłą stresor selekcjonujący, tj. odśrodkowo wycieśniający słabszy materiał popu
lacyjny do środowisk mniej wartościowych.

Jak wynika z modelu matematycznego przedstawionego poprzednio, siła 
tego stresora dezintegrującego potencjał populacyjny jest wprost proporcjo
nalna do wartości naturalnych logarytmów zagęszczenia tego potencjału, po
średnio obrazujących też gradient interakcji wewnątrzpopulacyjnej. W odnie
sieniu do wielkości grupy siła stresora dezintegrującego narasta (najprawdopo
dobniej) proporcjonalnie do dystrybuanty lognormalnego rozkładu grupo- 
wości.

Czynnikiem populacyjnym o przeciwnym ukierunkowaniu, tj. działającym  
dośrodkowo, jest prointegracyjna dążność poszczególnych osobników do nawią
zania kooperacji, czyli złagodzenia stresora wynikającego z zagrożenia ze
wnętrznego, wywołanego presją drapieżnictwa, konkurencji międzygatunkowej, 
utrudnieniem w odnajdowaniu pokarmu itd. Niedosyt kooperacyjny stwarza 
więc stan napięcia rozładowywanego w koakcji kooperacyjnej i określanego 
tu jako napięcie prointegracyjne. Względne wartości tego napięcia są odwrotnie 
proporcjonalne do gradientu stresora konkurencji wewnątrzgatunkowej, a także 
wskaźników wielkości grupy, zagęszczenia i nasilenia interakcji. W warunkach 
niedogęszczenia obserwuje się ujemne sprzężenie zwrotne — im wyższe napięcie, 
tym  silniejszy trend prointegracyjny zmuszający do integracji przestrzennej 
i grupowej. Znajduje to wyraz w logarytmicznym zmniejszaniu się przyrostów 
wielkości grupy powyżej ich wielkości progowej, w miarę zwiększania się za
gęszczania populacji. Przy wielkościach podprogowych przyrosty te są naj
wyższe, a w obydwu przypadkach — proporcjonalne do stopnia niwelacji oma
wianego stresora. W odniesieniu do wielkości grupy napięcie prointegracyjne 
spada proporcjonalnie do wzrastających wartości dystrybuanty rozkładu log
normalnego.

Tak więc, dwa podstawowe stresory o przeciwstawnych, lecz zgoła nie 
niwelujących się wzajemnie trendach, których siła uzależniona jest od działania 
dodatnich sprzężeń zwrotnych w obrębie democenu utrzymują układ prze
strzeń no-i 1 ościowy populacji w równowadze dynamicznej (homeostazie) oraz 
są motorem funkcjonowania mechanizmów samoregulacyjnych. Suma wektorów 
sił obydwu stresorów w każdym odcinku gradientu środowiska jest dodatnią 
wielkością stałą, co stanowi warunek homeostazy, zaś relacja ich wartości 
względnych pozostaje odwrotnie proporcjonalna. 3śTa obszarach o znacznym za
gęszczeniu dominujący jest trend dezintegracyjny (niskie wskaźniki dyspersji 
kolonii), słabnący coraz gwałtowniej w warunkach zwiększającego się rozpro
szenia et vice versa — siła trendu prointegracyjnego osiąga kulminację przy
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zagęszczeniach podprogowych, a po przekroczeniu progowych natychmiast 
słabnie w miarę zwiększania się grupy oraz ogólnego zagęszczenia populacji.

W odniesieniu do behawioru osobniczego funkcjonowanie przedstawionego 
homeostatu populacyjnego opiera się, w gruncie rzeczy, na prostej zasadzie 
„wyzwalania się” z narastających napięć stresujących przez podjęcie tej, czy 
innej formy aktywności, charakterystycznej dla danego gatunku. Włączając tu 
jeszcze, niebagatelne przecież oddziaływanie stresorów abiotycznych, antropo- 
gennych, czy nawet fizjologicznych, wypadkowe tej aktywności dają obraz prze
strzennego i dynamicznego funkcjonowania rzeczonego homeostatu, gdzie ruchy 
potencjału, przepływ genetyczny, a w ogólności wszelkie formy walki o prze
życie motywowane są poszukiwaniem w gradiencie przestrzeni życiowej punktu 
najniższych napięć stresujących. Tylko z punktu widzenia funkcjonowania po
pulacji, jako układu samosterownego zrozumiały staje się szereg zjawisk zoo- 
geograficznych, takich jak oscylacje granic zasięgu, ekspansywność i regres te
rytorialny, tworzenie się dysjunkcji, wymieranie itd. Tylko też w oparciu o zna
jomość całokształtu przebiegu procesów samoregulujących można pokusić się 
o podjęcie sterowania populacją po linii najkorzystniejszych dla człowieka 
rozwiązań.
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РЕЗЮМЕ

[Заглавие: Распространение грача, Corvus frugilegus L. в Польше. Часть I. Простран
ственная структура и саморегуляционные механизмы популяции]

На основании анкетных материалов, собранных автором в 1971 году, и такого 
же рода данных с 1963 года, предоставленных ему доц. Анджеем Д ы р ч е м  (Вроцлав
ский университет), которые касаются распространения и численности грача, Corvus 
frugilegus L., автор дает картину пространственной структуры популяции этого 
вида в Польше. Кроме того автор ставит целью: а) обнаружить взаимозависимость 
между отдельными параметрами обуславливающими распространение колоний,
б) исследовать влияния внутри популяционных факторов, которые обуславливают 
размещение. Основное внимание уделяется общетеоретическим (законы простран
ственной организации) и практическим аспектам (подготовка конкретных данных, 
служащих для выяснения роли грача в агроценозах, и контрольно-регуляционных 
мероприятий, которые могли бы быть применены в случае надобности). Аспект 
автоэкологии грача разработан в меньшей степени.

Работа состоит из трех частей — первой из них является настоящая публикация. 
Её проблематика концентрируется на характеристиках и анализе взаимозависимости 
следующих параметров: величина колонии, степень их стабильности, пороговые 
и субпороговые их величины, плотность, концентрация и случайность распреде
ления, дисперсия и внутрипопуляционная изоляция. Главным моментом, имеющим 
практическое значение, являются методы определения пороговой величины колонии 
и создание номограмм взаимозависимости исследуемых параметров. Во второй 
части автор намеревается сосредоточиться на профильном и региональном анализе 
размещения (пространственная картина популяции и топография основных пока
зателей размещения). Тут будут выделены также экологические зоны польской 
части ареала. В третьей части будет рассмотрено влияние абиотических факторов, 
главным образом аграрных, на размещение колоний грача; будет произведено 
также сопоставление воздействия абиотических и внутрипопуляционных факторов.

Автор приводит критерия оценки анкетного материала с точки зрения правиль
ности видового определения, количественного определения величины колонии, 
точности определения как географического положения колонии, так и типа биотопа 
(пойменные леса, агроценозы, урбиценозы).

Полученные данные были нанесены на сводные листы: а) квадраты величиной 
30' географической долготы х 30' географической широты (1904 км2), б) листы пов- 
ятов. Поскольку величины колоний колебались в колоссальных пределах (5—10000 
гнездовых пар) для анализа были применены логарифмические распределения. 
Их нормальность исследовалась тестом х2 с целью сравнения эмпирической кривой 
с теоретической. Характер агрегированных колоний и проблемы, связанные с вну- 
трипопуляционной изоляцией, исследовались на выборочном материале. С этой 
Целью произведена случайная выборка 225 (квадратов) величиной 11,2x11,3 км 
(126,56 км2), в пределах которых была определена численность колоний и другие 
параметры размещения. Таким же образом были взяты 15 прямоугольников 30' гео
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графической долготы и широты, в которых были измерены расстояния между 
колониями — принимались во внимание средние расстояния (8 измерений расстояний 
между данной колонией и ближайшими, находящимися в отдельных секторах розы 
ветров) и минимальные расстояния. Вероятность случайного распределения ко
лоний в (225 квадратах) была определена: а) путем сравнения тестом у? эмпири
ческого распределения с теоретическим распределением П у а с с о н а ,  б) пользуясь 
тестом М о р и с и т ы  ( M o r i s i t a ,  1959, 1960, 1964), в) по методу К л а р к а  и  Э в а н с а  

( C l a r k ,  E v a n s ,  1964) была высчитана вероятность случайного размещения в зави
симости от эмпирического распределения минимальных расстояний между коло
ниями в 15 прямоугольниках ЗО'хЗО' географической долготы и широты.

Автор анализирует польскую и европейскую литературу, касающуюся иссле
дований по грачу, обращая особое внимание на работы, посвященные учету колоний 
и изменениям их размещения. Много места посвящает анализу исходных принципов 
анкетного метода исследований, произведенных в период 12 апреля — 30 июня 
1971 года. С этой целью было разослано различным учреждениям и частным лицам 
21 500 анкет (табл. 1). Получено из них 8482 ответа, из которых 50,97% были по
ложительными и 49,03% отрицательными.

Автор констатирует, что анкетный метод, даже при очень большом покрытии 
поверхности не позволяет получить данные, соответствующие абсолютной числен
ности колоний и количеству гнездовых пар. Он отображает лишь количественно- 
-пространственные отношения популяции и позволяет создать репрезентативную 
статистически картину взаимозависимости основных параметров пространственной 
структуры по отношению к поверхности, не меньшей, чем средняя величина повята. 
Уточняя критерия анкетного метода исследований, автор подчеркивает, что: а) на 
одного корреспондента не может припадать площадь больше, чем заключенная 
в радиусе 5 км от места его жительства (72,5 км2), причем половина этой повер
хности должна быть охвачена добавочно другими по соседству корреспондентами;
б) покрытие анкетами должно проводиться параллелно по двум административным 
линиям (например, Государственные лесниче тва и сельсоветы — см. табл. 1);
в) отрицательные ответы как альтернат ивныйсматериал являются с научной точки 
зрения равноценными с положительными. В полученном материале 9,74% повер
хности страны имело недостаточное покрытие, 40% — удовлетворительное и свыше 
50% — хорошее и очень хорошее (граф. 1). Констатировано, что 15% анкет ду
блировались.

Констатируется, что: а) процент положительных ответов в прямоугольниках 
30' и 30' не зависит в основном от общего числа ответов; б) отрицательные ответы 
могут приниматься во внимание как альтернативный материал только в том случае, 
если они получены с средне и густо населенных территорий; в) репре
зентативность положительных ответов с редко населенных территорий в связи 
с синантропийностью размещения грача, не может вызывать сомнений, если даже 
они получены от корреспондента, охватившего участок свыше нормы, ко
торая была установлена для статистического корреспондента (см. графики 
1- 6 ).
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В разделе, касающимся общих характеристик размещения грача (граф. 
7—14, табл. 2) автор констатирует, что: а) распределение величины гнездовых 
колоний является типичным распределением логарифмическо-нормальным (логнор
мальное), которое характеризирует также и другие зоогеографические параметры 
в животном мире; б) закономерности логнормального распределения могут быть 
использованы для определения пороговой величины колонии, оценки относительной 
величины популяции; в) для экологодемографических сравнений, обнаружения 
биологических изменений и тенденций этих изменений. Биологическая интерпре
тация логнормального распределения сводится к следующим моментам: а) грач 
как исключительно общественный вид характеризуется тенденцией к концентрации 
в крупных колониях; б) величина колоний ограничивается, однако, экологической 
вместимостью биотопа; в) распределение показателей экологической вместимости 
(граф. 13) принимает вид гиперболической кривой (наибольшую поверхность гнездо
вого ареала занимают экстремальные с наименьшей экологической вместимостью 
биотопы, в то время, как биотопы с наибольшей экологической вместимостью 
составляют минимальную часть гнездового ареала). Это распределение корре
лирует с правой стороной логнормального распределения величины колоний. Ле
вая сторона находится в непосредственной зависимости от пороговой величины 
колонии. В связи с этим биотопы с низкой экологической вместимостью либо не 
используются видом вообще, либо только спорадически.

Средняя величина колоний, определенная, как средняя геометрическая, указы
вает на то, что наиболее характерными для Польши являются колонии, состоящие 
из около 50 гнездовых пар (табл. 2). Как следует из распределения величина почти 
70% колоний колеблется в пределах 12,5—204 гнезда. Автор сравнивает распреде
ления величин колоний в 1963 и в 1971 годах (граф. 7 —10, 12), констатируя, что 
нет между ними существенного различия.

Степень концентрации в большие колонии в Польше очень высока. Свыше 
половины популяции гнездится в колониях, в которых имеется всыше 275 гнезд, 
причем составляют они лишь 8% всего числа колоний. Таким образом, на относи
тельно небольших площадях наблюдается чрезмерная плотность популяции. В то 
время, как территории с низкой плотностью популяции очень обширны (почти 
50% колоний содержит до 35 гнезд и 75% — до 96 гнезд) (граф. 12).

На основании логнормального распределения автор оценивает теоретически 
относительную численность популяции (табл. 3).

Анализируя составные элементы уравнения логнормального распределения, 
автор констатирует, что некоторые из них (модуль а и интермодальный промежуток 
à) Могут послужить как константы для характеристики экологических признаков 
исследуемой популяции.

В разделе, посвященном пороговой величине колонии, автор дает статисти
ческие характеристики стабильных колоний (регулярных) и нестабильных (спо
радических) и приводит критерии принадлежности к этим типам. Констатирует, 
что о нарушении количесівенно-лристранственного гомеостаза популяции свиде
тельствует возрастание числа спорадических колоний, которые являются фор
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постом борьбы популяции с напором неблагоприятных условий среды, с ограничи
вающими факторами. Характеристики регулярных и спорадических колоний при
ведены на таблицах 4 и 5 и графиках 15—20.

Концепцию пороговой (критической) величины колонии автор основывает 
на следующих предпосылках: а) уравновешенный динамически, относительно 
стабильный репродуктивный баланс колонии может быть достигнут в условиях 
обеспечения соответствующего стадного эффекта, действенность которого корре
лирует с величиной колонии; б) критическая величина стадного эффекта обуслав
ливает, в зависимости от ограничивающих факторов, адекватный критический 
уровень величины колонии, ниже которого колония перестает быть саморепроду- 
ктивной. Автор определяет этот уровень как пороговую величину колонии; в) по
роговая величина имеет, таким образом, решающее значение для степени коли
чественной и территориальной стабилизации колонии (регулярность гнездования 
на протяжении длительного периода времени); г) ниже пороговой величины колония 
быстро уменьшается, а ее величина подвержена значительным колебаниям, насту
пает также декомпенсация баланса: репродукция — смертность, с регулярных пре
вращаются они в спорадические или постепенно исчезают. Автор констатирует, 
что: а) экологическая емкость среды положительно коррелирует с величиной колонии 
только до пункта максимальной плотности логнормального распределения вели
чины колонии, то-есть до критического пункта пороговой величины колонии; б) ко
лонии пороговой величины и территории с наименьшей экологической емкостью 
составляют в природе наиболее многочисленную группу; в) пороговая величина 
колонии и зависящая от нее пороговая величина их рассеяния ограничивают, однако, 
возможности использования всех биотопов, имеющих наиболее низкую экологи
ческую емкость, поэтому корреляция емкости биотопа с величиной колонии от 
порогового пункта превращается в отрицательную — распределение величины 
колонии принимает вид логнормального; г) пороговую величину следует рассма
тривать как среднюю для определенного региона, биотопа, периода времени. В связи 
с этим, она не может характеризовать единичных колоний.

Автор приводит методы эмпирического и теоретического установления по
роговой величины колонии. Они сводятся к математическому вычислению пункта 
максимальной плотности кривой распределения величины колонии (см. стр. 41 —44, 
граф. 23—25, табл. 6). Атвор высчитывает пороговые величины колоний (С5) для 
трех видов гнездовых биотопов: пойменных лесов (Cs =  6,90 гнездовых пар), агро
ценозов (С5 =  9,31), урбиценозов (Cs =  10,51) (табл. 6). Доказывает, что рассма
триваемый параметр формируется в зависимости от экологической специфики 
биотопа, особенно от его трофических условий. В урбиценозах (кормежки сильно 
химизированы), где фауна почвенных беспозвоночных очень бедна, пороговая 
величина наиболее высокая, что обосновывается следующим образом: для обе
спечения в гнездовом периоде источников корма значительную роль в поисках 
кормежек играет звуковая сигнализация, а, таким образом, стадный эффект. При 
общей более низкой плотности популяции в такого рода биотопе стадный эффект 
может быть обеспечен путем повышения критической величины колонии. Действу
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ющая одновременно бедность трофических условий снижает продуктивность самой 
колонии — саморепродуктивность может быть сохранена только при более вы
соком критическом уровне ее величины.

В очередном разделе, посвященном пространственной структуре популяции, 
автор констатирует, что: а) неоднородность биотопа обуславливает определенную 
структуру размещения колонии; б) распределение числа колоний согласно классам 
плотности принимает вид логнормальной кривой (граф. 26). На основании этой 
кривой автор высчитывает пороговую величину рассеяния колонии — Csd =  2,38 ко
лонии/100 км2.

Анализируя график пространственной концентрации колонии (граф. 27), автор 
констатирует, что на 1/4 исследованной территории концентрируется 50% колоний. 
Из этого следует', что контрольно-регуляционные мероприятия можно было бы 
применить, в противоположность употребляемым до настоящего времени мето
дам, только на незначительной площади страны. Если величина колонии и степень 
ее стабилизации имеют причинную связсь, то зависимость между численностью 
колоний в прямоугольниках ЗО'хЗО' и степенью стабилизации структуры всей сис
темы имеет более сложный характер. Спорадические колонии характерны для 
территории с низкой плотностью регулярных колоний (граф. 28 и 29). В то же время 
в местах значительной концентрации популяции, где имеются крупные колонии, 
спорадические колонии также относительно многочисленны и играют роль сатели- 
тов, возникая в зависимости от степени перенаселения популяции, то-есть перио
дических колебаний численности птиц. В связи с этим наблюдаются два типа неста
бильности (граф. 30): а) возникающий вследствие значительного (субпорогового) 
рассеяния популяции в экстремальных биотопах, б) в перенаселенных районах, 
где под натиском внутривидовой конкуренции возникают колонии-сателиты. Ве
личина колоний и степень их пространственной концентрации связаны положи
тельной корреляцией, а ее величина (граф. 31) при значительной плотности попу
ляции постепенно снижается именно вследствие возникновения небольших ко- 
лоний-сателитов. На территориях с экстремальными экологическими условиями, 
где плотность популяции минимальна, величина колонии ограничивается как вслед
ствие внутривидовой пищевой конкуренции, так и значительной внутрипопуля- 
ционной изоляции в то время, как на площадях с оптимальными усло
виями питания сокращается поисковое пространство, что позволяет грачам кон
центрироваться в более крупные колонии и, таким образом, исключить лимити
рующее влияние изоляции. Это последенее имеет весьма существенное значение 
для переживания популяции. Распределение средних значений величин колоний 
в отдельных прямоугольниках приближается по своей форме к логнормальной 
кривой (граф. 32).

Рассматривая пространственное распределение численности популяции, автор 
констатирует, что свыше чем на половине исследованной территории плотность 
гнездовых пар составляет менее одной пары/км2 и 75% — менее 2 пар/км2 (граф. 33). 
На этих территориях вид удерживатся, повидимому, в значительной степени бла
годаря постоянному приплыву особей из перенаселенных районов (редукция грача
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на перенаселенных территориях привела бы к исчезновению его на упомянутых 
площадях с низкой плотностью популяции). Распределение численности гнездовых 
пар, построенное по принципу градации плотности (граф. 34), выявляет, что самый 
большой относительно потенциал популяции концентрируется в прямоугольниках 
с плотностью 500—1000 пар/100 км2. Эти территории составляют 14,4% всего 
исследуемого ареала, и населяет их 33,4% популяции. Если 50% колоний концен
трируется на 1/4 части исследованной территории, то концентрация числа гнездо
вых пар является еще выше — на 1/4 поверхности сосредотачивается 62% попу
ляции (граф. 35).

Исследуя вопрос случайности размещения колоний, автор констатирует, что:
а) Вероятность независимого местоположения отдельных колоний от простран
ственной системы других колоний с окружающих территорий является ничтожной 
(Р =  0,000002); б) Стремление к возникновению скоплений (агрегаций) колоний 
необыкновенно развито — сила социального притяжения так велики, что заставляет 
поселяющиеся стада избирать для гнездования места вблизи уже существующих 
колоний; в) Стремление популяции к пространственной интеграции следует рассма
тривать как тенденцию к преодолению внутрипопуляционной изоляции и удовлет
ворению голода кооперации. Тенденция к интеграции уравновешивается давлением 
внутрипопуляционной конкуренции; г) Минимальные расстояния между колониями 
(хт =  2,16км) связывая эти колонии в непрерывную цепь агрегаций, позволяют 
на контакт между собой отдельных микропоуляций. На площадях с низкой плот
ностью грача это позволяет увеличить в гнездовой период стадный эффект на кор
межках, что имеет особенно большое значение для сохранения вида в экстремаль
ных биотопах. Как подчеркивает автор, недооцениваемый до настоящего времени 
в зоогеографии фактор внутрипопуляционной (внутривидовой) пространственной 
интеграции играет существенную роль в формировании границ и структуры гнез
дового ареала.

В предпоследнем разделе автор сосредотачивает внимание на вопросе само- 
регуляционных механизмов пространственно-количественной структуры популяции. 
Он констатирует, что функционирование популяции как саморегулирующейся сис
темы основано на принципе гомеостата. Распределение численности популяции 
в градиенте внешней среды согласно адекватности этому градиенту индивидуальных 
признаков, ценных с точки зрения естественного отбора, удерживается благодаря 
действию двух противоположно направленных факторов. Первый из них — это 
давление внутрипопуляционной конкуренции (дезинтегрирующий фактор), второй - 
проинтеграционное напряжение, обусловленное голодом кооперации и возникшее 
в условиях возрастающей сопротивляемости внешней среды (интегрирующий 
фактор). Автор строит теоретическую модель взаимоотношения обоих факторов 
на фоне градиента плотности, исходя из принципа, что частота взаимодействия 
между отдельными особями (внутрипопуляционной интеракции) прямо пропор
циональна натуральным логарифмам плотности, а вероятность кооперативного 
взаимодействия (кооперационная интеракция) и конкурентного взаимодействия 
(конкурентная интеракция) независимо от градиента взаимодействия равны друг
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другу. В примечаниях на страницах 86, 87 приведена математическая модель взаимо
отношения рассматриваемых факторов. В зависимости от силы конкуренции (силы 
дезинтеграционного тренда) и напряжения, вызванного неудовлетверенностью го
лода кооперации (сила проинтеграционного тренда) формируется на фоне лога
рифмического распределения экологической емкости биотопа пространственная 
структура группировок. Выражением этой структуры является логнормальное 
распределение вероятности величины группы и численности групп по степени их 
плотности. В условиях гомоестаза популяции сумма векторов сил проинтеграцион
ного тренда и дезинтеграционного тренда в любом пункте градиента интеракции 
является постоянной величиной (=  1). Величина дезинтеграционного вектора, 
направленного центробежно, постоянно превышает соответствующую ему вели
чину проинтеграционного вектора, направленного центростремительно.

Автор считает, что сила конкуренции, которая вытесняет менее ценную с точки 
зрения естественного отбора часть популяции из экологического оптимума в био
топы менее полноценные и на экологическую грань, достигает максимальной вели
чины при максимальных плотностях популяции и наивысшей степени интеракции. 
Она ослабевает в логарифмическом темпе по направлению уменьшения плотности 
популяции. Сила проинтеграционного наряжения, которая является показателем 
противодействующих факторов среды, нивелируется пропорционально к частоте 
кооперационной интеракции и достигает наивысших показателей при субпороговых 
величинах колонии и плотности, популяции. По пересечении пороговых величин 
этих параметров и по мере их экспоненциального возрастания сила пронитеграцион- 
ного напряжения резко ослабляется.

Автор приводит распределение потенциала популяции на фоне градиента 
внутрипопуляционной интеракции (граф. 50). В условиях острой неудовлетворен
ности кооперационной интеракции (то-есть сильного проинтеграционного напря
жения) остается ничножный процент этого потенциала, что свидетельствует о том, 
что популяция находится в состоянии гомеостаза.

Автор рассматривает также стадную структуру вне гнездового периода и кон
статирует, что она не отличается от общих правил, описанных для групповой струк
туры в гнездовой период.

Конечным акцентом настоящей работы является попытка создать математи
ческую модель взаимозависимостей пространственно-группировочных популяцион
ных параметров (уравнения основанные на 2—3 факторах, а также дифференциалы 
и номограммы — граф. 54). Моделью можно воспользоваться для планировки 
контрольно-регуляционных мероприятий по численности грача в Польше.

Последняя глава посвящена дискуссии, где на фоне литературных данных рас
сматривается проблема пространственного функционирования популации как само
управляющейся системы.

Объяснения к графикам и таблицам:
График 1. Результаты анкетного исследования численности и распространения гнездовой 

популяции грача в Польше в 1971 г. * — число возвратных анкет на прямоугольник поверхностью 
30 географической долготы х  ЗО1" географической широты; у  — % прямоугольников (шкала для Ä)\
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z — % прямоугольников (шкала для В, С); р  — максимальняа поверхность (в км2), приходящаяся 
на одного корреспондента; г — радиус терротории охваченной одним корреспондентом; А — 
процентное распределение прямоугольников согласно количеству полученных ответов; В — сум
марная распределения; С — % положительных ответов в пределах отдельных классов.

График 2. Корреляция коэффициента z (соотношение числа отрицательных анкет к положи

тельным и общего числа ответов, полученных из 0,5-градусных прямоугольников, х  —

коэффициент z (z <  1 — преобладание отрицательных ответов); у  — число ответов в прямоуголь
нике; z — % прямоугольников; А — регрессия числа ответов по отношению к величине z; В — ре
грессия z по отношению к числу ответов; на малом графике (кривая С) приведено процентное рас
пределение числа прямоугольников согласно классам величины коэффицента z (л  =  155).

График 3. Анкетные данные — долготный анализ, х  — географическая долгота; .у — процент 
ответов на анкету и плотность населения в Польше (шкала для А, С); z — % положительных отве
тов (шкала для В); А — распределение общего числа ответов; В — процентное распределение по
лученных положительных ответов; С  —  процентное распределение плотности населения; (пА =  8482, 
п  =  4323).

График 4. Номограмма трансформации данных по плотности населения, полученных с от
четов на фотоэлектрическом интеграторе, на основании карты: „Средняя плотность населения 
в повятах” (Карта Польши 1:500000). Главн. упр. геод. и картогр., Варшава 1956. х — шкала пока
зателей интегратора; у  — плотность населения на исследуемой площади.

График 5. Анкетные данные — широтный анализ, х  — географическая широта; остальные 
обозначения, как на граф. 3.

График 6. Корреляция между положительными и отрицательными ответами, х  — число 
положительных ответов, приходящихся на 0,5—градусный прямоугольник; у  — число отрицатель-

тов по отношению к отрицательным; В — регрессия отрицательных ответов по отношению к по
ложительным.

График 7. Логнормальные процентные распределения величины гнездовых колоний грача. 
X  — величина колонии; у — % колоний в данном классе; А — по анкете 1963 года; В — 1971 года; 
х А, хв  — средние геометрические кривых распределения (jiA =  1822, пв = 5867).

График 8. Процентное распределение величины колонии, х, у, А, В — как на граф. 7; С —
285

равнодействующая кривых А, В с гиперболическим уравнением: у  =  ----- (пА =  1822, пв — 5867).
д:

График 9. Кумулянта числа колоний и численности констатированных в них гнезд (гнездо
вых пар) на фоне логнормального распределения величины колонии (1971 г.). х  — величина колонии; 
у  — % колоний в данном классе величины (шкала для A); z — % гнезд и колоний (шкала для В, С); 
А — логнормальное распределение величины колонии; В — кумулянта численности колонии; С — 
кумулянта численности гнезд; ха — средняя арифметическая; xg — средняя геометрическая; верти
кальной пунктирной линией обозначен предел достоверности при Р =  0,9973 (пА =  5867, пс =  761084).

График 10. Кумулянта числа колоний и численности гнезд на фоне логнормального распре
деления величины колонии (1963 г.). х, у, z, А, В, С, xg — как на граф. 9; вертикальной пунктирной 
линией обозначен предел достоверности при Р = 0,9973 (пА =  1823, tic =  300518).

График 11. Распределение количества колоний и численности гнездовой популяции согласно 
классам величины колонии (1971 г.). х  — величина колонии; у  — % количества колонии и % коли
чества гнезд; А — колонии; В — гнезда; х с  =  средняя геометрическая распределения числа колоний; 
Хм — числа гнезд; <5— интермодальное расстояние (log а — log х ^ —log х с У, (пА =  5867,пв  — 761084).

График 12. Кривые концентрации гнездовой популяции грача в Польше (1971 г.). х  — % ко
личества колоний; у — ^/о количества гнезд; на малом графике представлена концентрация в 1963 г. 
(г/л  =  0,6803, г/63 =  0,7434).

ных ответов, приходящихся на 0,5-градусный прямоугольник; А — регрессия положительных отве-
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График 13. Косвенная оценка экологической емкости среды обитания грача согласно гра
дации плотности популяции (количество гнезд в 225 квадратах 11,2х 11,2 км взятых по принципу 
случайной выборки из общего числа 2325 квадратов), х — число гнезд в квадрате; у  — % числа 
квадратов; уравнение кривой плотности: у = 36,1 — 9,6 log х.

График 14. Теоретическое и эмпирическое логнормальное распределение величины колонии 
и численности гнездовой популяции (1971 г.). х  — величина колоний; у  — количество гнездовых 
колоний; z — количество гнезд (гнездовых пар); А — эмпирическое распределение величины ко
лонии; В — теоретическое; С — теоретическое распределение количества гнездовых пар; D  — рас
пределение приростов плотности кривой А; х с  — средняя распределений А, В; — средняя рас
пределения С ;  ô — интермодальное расстояние (log ô =  0 ,8 5 1 8 ); (hą =  5867 , пц =  5806 , ne — 836275); 

X2 различия распределений А, В — 0 ,9 6  при d f  — 10.

График 15. Процентное распределение величины стабильных и спорадических колоний 
(1971 г.). л: — величина колоний; у  — % колоний; А — стабильные колонии; В — спорадические 
колонии (я =  5872).

График 16. Процентные соотношения стабильных и спорадических колоний в пределах 
отдельных классов их величины (1971 г.). х  — величина колонии; у — % спорадических колоний 
(площадь „Sp.” по отношению к площади „R”. иллюстрирует количественные пропорции между 
обеими категориями колоний).

График 17. Логнормальные распределения величины спорадических колоний и гнездящихся 
в них гнездовых пар (1971 г.). х  — величина колонии; у  — количество колонии (в абсолютных ве
личинах); z — количество гнездовых пар (в абс. вел., шкала для С); А — эмпирическое распреде
ление величины колонии; В — теоретическое распределение; С — теоретическое распределение 
количества гнездовых пар по классам величины колоний; хс  — средняя геометрическая кривой А; 
Xff — кривой С; <5 — интермодальное расстояние.

График 18. Логнормальное распределение величин стабильных колоний и численности гнез
дящихся в них гнездовых пар (1971 г.). х, у, z, А, В, С, хс, %n > à — как на графике 17; Е  — рас
пределение плотности частот кривой А; С — пороговая величина колонии; / 2 различия распре
деления А, В — 0,71 при d f  =  9.

График 19. Кривая концентрации популяции грача в Польше (1971 г.). х  — % количества 
колоний; у  — % количества гнездовых пар (гнезд) ( график стабильных колоний).

График 20. Кривая концентрации популяции грача в Польше, х, у — как на графике 19 (гра
фик спорадических колоний).

График 21. Плотность популяции грача в выбранных по принципу случайной выборки 225 
квадратов 11,2х  11,3 км), х  — % прямоугольников; у — количество гнездовых пар, приходящихся 
на квадрат; уравнение кривой плотности: у  =  5850 ■ 0,785х.

График 22. Корреляция величины колонии и плотности популяции грача на основании вы
бранных путем случайной выборки 225 квадратов 11,2 X 11,3 км), х  — средняя величина колонии 
в квадрате; у  — количество гнезд в прямоугольнике в %; А — регрессия величины колонии по от
ношению к плотности; В — регрессия плотности по отношению к средней величине колонии.

График 23. Кривая средней плотности частот логнормальных распределений величины 
колоний (1971 г.). X — величина колонии; у  — % изменений количества колоний; А — в пойменных 
биотопах; В — в агроценозах; С — в урбиценозах.

График 24. Метод графического определения пороговой величины (С5) колонии. Гистограмма 
охватывает начальный отрезок разделительного ряда стабильных колоний (1971 г.). х  — величина 
колонии; у  — количество гнезд; Cs — пороговая величина колонии.

График 25. Устанавливание пороговой величины колонии (( V) по методу графического диф
ференцирования. В качестве примера дается начальный отрезок кривой логнормального распре
деления величины колонии в агроценозах (1971 г.). х  — величина колонии; у  — количество колоний;
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a — граница „отрицательного” класса, от которой линии параллельные касательным кривой А уста
навливают на оси у  производные величины (/'(■*о)); Л — кривая логнормального распределения; 
А' — производная функция кривой А.

График 26. Плотность колоний в 0,5-градусных прямоугольниках (1971 г.). х  — количество 
колоний в прямоугольнике; у — % прямоугольников (шкала для А) и % колоний (шкала для В); 
z — шкала для кумулянты С; А — процентное распределение количества прямоугольников по 
степени плотности колоний в них; В —логнормальное распределение количества колоний в про
центах по классам плотности в прямоугольниках; С — кумулянта кривой А; (пд — 188, пц =  6369).

График 27. Кривая концентрации колонии в 0,5-градусных прямоугольниках (1971 г.). х  — 
% прямоугольников; у  — % гнездовых колоний.

График 28. Плотность стабильных и спорадических колоний в 0,5-градусных прямоуголь
никах (1971 г.). X — количество колоний в прямоугольнике; у  — % прямоугольников; А — про
центное распределение прямоугольников согласно степени плотности спорадических колоний; 
В — распределение прямоугольников согласно плотности стабильных колоний.

График 29. Плотность колоний в 0,5-градусных прямоугольноках. х  — количество колоний 
в прямоугольнике; у  — количество колоний в %; z — шкала для кумулянты С; А — % спорадических 
колоний в пределах каждого класса; В — процентное распределение колоний согласно их плотности 
в прямоугольниках; С — кумулянта кривой В (пą =  522, пд =  6369).

График 30. Регрессия количества спорадических колоний по отношению к количеству ста
бильных колоний в 0,5-градусных прямоугольниках, х  — количество стабильных колоний; у  — ко
личество спорадических колоний в среднем.

График 31. Корреляция плотности колоний в 0,5-градусных прямоугольниках и величины 
колонии. X — количество колоний в прямоугольнике; у  — величина колоний; А — регрессия вели
чин колоний в среднем по отношению к их плотности в прямоугольниках (у  =  45 х0,3153); В — ре
грессия плотности колоний в среднем в прямоугольниках по отношению к величинам коло
ний.

График 32. Средняя величина колоний в 0,5-градусных прямоугольниках, х  — величина ко
лонии в среднем; у  — % прямоугольников; z — шкала для кумулянты В u кривой С; А — процент
ное распределение прямоугольников согласно величине колоний; В — кумулянта кривой А; С — 
% спорадических колоний в пределах каждого класса.

График 33. Плотность гнезд в 0,5-градусных прямоугольниках (в пересчете на 100 км2) х  — 
количество гнезд/ЮОкм2 у  — % прямоугольников; z — шкала для кривых А, С; А — % гнезд в спо
радических колониях в пределах каждого класса; В — процентное распределение количества пря
моугольников согласно плотности гнезд/100 км2; С — кумулянта кривой В.

График 34. Плотность численности гнезд (гнездовых пар) в 0,5-градусных прямоугольниках. 
X — количество гнезд в прямоугольнике; у  — % прямоугольников; z — % гнезд; А — процентное 
распределение количества прямоугольников; В — процентное распределение количества гнезд 
согласно их плотности в прямоугольниках.

График 35. Концентрация численности гнезд в 0,5-градусных прямоугольниках (п =  0,5466)
X — % прямоугольников у  — % гнезд.

График 36. Регрессия среднего количества спорадических колоний по отношению к плот
ности гнезд в 0,5-градусных прямоугольниках, х  — количество гнезд в прямоугольнике; у  — коли
чество спорадических колоний; z — шкала для кумулянты В; А — кривая регрессии; В — кумулянта 
численности гнезд в прямоугольниках.

График 37. Процентное распределение численности гнезд в 0,5-градусных прямоугольниках 
согласно двум типам колоний — стабильным и спорадическим, х  — количество гнезд в прямо
угольниках; у  — % гнезд; А — распределение количества гнезд в спорадических колониях; В — в ста
бильных колониях (оба распределения высчитаны по отношению к общему количеству гнезд 
п =  852261).
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График 38. Процентное распределение численности 0,5-градусных прямоугольников согласно 
степени плотности гнезд, х  — количество гнезд в прямоугольнике; у  — % прямоугольников; А — 
распределение по плотности гнезд в спорадических колониях; В — распределение по плотности 
гнезд в стабильных колониях.

График 39. Пространственное распределение размещения гнездовых колоний грача (на 
основании 225 квадратов, взятых по методу случайной выборки, 11,2 X 11,3 км), х  — количество 
колоний в квадрате; у  — % квадратов; А — эмпирическое распределение; В — теоретическое рас
пределение по закону вероятности Пуассона; С — интерполяция кривой А (у_2 различия распреде
лений =  292 при d f  — 7).

График 40. Распределение минимальных расстояний между колониями, х  — минимальные 
расстояния в км; у — % колоний; z — шкала для кумулянты В; А — кривая распределения; В — ку
мулянта распределения.

График 41. Распределение средних расстояний между колониями, х  — средние расстояния 
в км; у  — % колоний; z — шкала для кумулянты В; А — кривая распределения; В — кумулянта 
распределения.

График 42. Регрессия величины колоний по отношению к средним расстояниям между ними. 
X — средние расстояния в км; у  — средняя величина колонии в квадрате.

График 43. Скорость пунктовых приростов кривой (дифференциалы) величины колонии по 
отношению к градиенту плотности популяции (экологическая емкость), х  — плотность гнездовых пар 
в квадратах 11,2 X 11,3 км; у  — дифференциалы изменений величины колонии; у' =  1,0485jt- 0 '2967.

График 44. Корреляция плотности (численность гнезд) в выборке 225 квадратов 11,2 X 11,3 км) 
и величины колонии, х — величина колонии; у — численность гнезд в квадрате; А — регрессия 
величины по отношению к плотности; В — регрессия плотности по отношению к величине.

График 45. Зависимость плотности и степени интеграции между особями от величины колонии 
(на основании выборки 225 квадратов), х  — величина колонии; у  — численность гнезд в квадрате
11.2 X 11,3 км; z  — коэффициент возможности интеракции (г =  lny); А — кривая регрессии 
(У =  0,8663л:1'3032); А' — график функции производной A (dy =  1,129л:0,3032Л ).

График 46. Зависимость между степенью плотности и коэффициентом интеракции между 
особями а величиной колонии — влияние возможностей интеракции на величину колонии, w — коэф
фициент степени интеракции; х  — коэффициент плотности (численность гнездовых пар в квадрате
11.2 X 11,3 км) соответствующий коэффициенту интеракции; у  — величина колонии; z — шкала 
для кривой А'; А — кривая регрессии 0 ’ =  l,47x°>7133); А' —график функции производной A (dy = 
=  1,0485лг_ °'2867Лс).

График 47. Корреляция численности гнезд в прямоугольниках и величины колонии, х  —
— численность гнезд в прямоугольниках; у  — величина колоний; А — регрессия численности 
гнезд по отношению к величине колонии; В — регрессия величины колонии по отношению к числен
ности гнезд в прямоугольниках.

График 48 . Зависимость величины колонии и степени концентрации от плотности популя
ции X — численность гнезд в прямоугольнике 3 0 ' X 3 0 ';  у  — величина колонии; г  — шкала для 
графиков функций производных А', В'\ А — график зависимости (у  =  3 ,0 5 х°> 477) ;  Ä  — график 
Функции производной кривой А (сіу =  1 ,4 5 4 8 х _ 0 ’523Л ) ;  В — график степени концентрации (у =  
=  2 4 ,9 л :0-1763) ;  В' — график функции производной кривой В (dy =  4 ,3 8 9 9 х —1°-8237й6с).

График 49. Распределение вероятностей величины колонии согласно градиенту возмож
ности интеракции между особями, w — градиент возможностей интеракции; х — величина 
колонии; у  — % численности колоний.

График 50. Распределение потенциала популяции согласно градиенту возможностей инте- 
ракции между особями и степени плотности популяции, w — коэффициент интеракции; х — сот- 
ветствующий ему градиент плотности в прямоугольниках; у  — % численности популяции.
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График 51. Структура стай грача вне гнездовых колоний на протяжении годичного цикла 
(по материалам д-ра Б. Я б л о н с к о г о ) ,  х  — величина стаи (количество особей); у  — % количества 
стай; А — распределение для периода времени март — сентябрь; В  — распределение на протя
жении года.

График 52. Влияние дисперсии колонии на их величину, х  — ареал (в км2) приходящийся 
на одну колонию; у — величина колонии (количество гнездовых пар); z — шкала для кривой В; 
А — зависимость величины колонии от занимаемой ею площади (у = 542я -0 '3249); В  — фун
кция производная кривой А (dy =  176,1 x ~ 1>32*9dx), иллюстрирующая скорость снижения вели
чины колонии при возрастании занимаемой ею площади.

График 53. Влияние дисперсии колонии на их величину, .х — ареал (в км2) приходящийся на 
одну колонию (кривая А), степень изолированности колоний (расстояние в км) (кривая В); —
средняя величина колонии в прямоугольнике 30' X 30'; А — зависимость от площади приходящейся 
на одну колонию (у =  542 х~° '3249); В  — зависимость от степени изолированности колоний (у =  
=  886х-°>6619).

График 54. Взаимозависимо« ь между количеством колоний и плотностью популяции (ко
личество гнезд в впрямоугольниках 30' X 30') и номограммы обоих параметров в пересчете на 
100 км2. X  — количество гнезд в прямоугольнике (кривая А), количество колоний/100 км2 (кривая В), 
количество гнезд/100 км2 (кривая С); у  — количество колоний в прямоугольнике (кривые А, А'), 
количество гнезд/100 км2 (В), количество колоний/100 км2 (С); z — шкала для кривой А'; А — за
висимость количество колоний от численности гнезд в прямоугольнике (у — 0,03858л:0,8317); 
А'  — график функции производной кривой A (dy =  0,03209;c~0i16S3ö?.k); В — номограмма расчи- 
сления количества колоний приходящихся на 100 км2 на основании количества гнезд с этой пло
щади (у  =  18,97*); С — номограмма расчисления количества гнезд приходящихся на 100 км2 на 
основании количества колонии с данной площади (у  — 0,055 х).

Таблица 1. Результаты анкетных исследований численности и размещения грача в Польше 
в 1971 году. (1) — корреспонденты; (2) — количество разосланных анкет; (3) — количество полу- 
ченныхот ветов (абсолютные единицы, %%); (4) — процент ответов по отношению к количеству 
анкет в данной категории корреспондентов (%); (5) — сельские старосты; (6) — сельсоветы; (7) — 
горсоветы и райсоветы; (8) — повятовые народные советы; (9) — государственные лесничества; 
(10) — другие учреждения и частные лица; (11) — всего (в среднем).

Таблица 2. Статистические характеристики величин гнездовых колоний грача в Польше. 
(1) — анкетные материалы с года; (2) — количество колоний (N); (3) — распределение перемен
ной х; (4) — средняя арифметическая (х); (5) — средняя геометрическая (х); (6) — стандартное от
клонение средней арифметической (ах); (7) — распределение переменной log х; (8) — логарифми
ческая величина средней геометрической (log х); (9) — логарифмическое стандартное отклонение 
средней геометрической (oïog;c); (10) — логарифмическая средняя ошибка (5|0гх); (11) — мо
дуль логнормального распределения (а); (12) — асимметрия кривой логнормального распреде
ления g')-, (13) — коэффициент концентрации (г/); (14) — t различия между Хіэйз и * 1971.

Таблица 3. Результаты эмпирических и теоретических вычислений относительной числен
ности гнездовых колоний и гнездовый пар грача в Польше по материалам 1971 года. (1) — коли
чественная оценка; (2) — эмпирическая (на основании анкет); (3) — теоретическая (на основании 
логнормального распределения); (4) — на основании уравнения N  = У2л(у0сг)', (5) — различия 
в %%; (6) — гнездовые колонии; (7) — гнездовые пары.

Таблица 4. Статистические характеристики величин спорадических и регулярных к о л о н и й  

(по материалам 1971 года). (1) — колонии; (2) — спорадические; (3) — регулярные; (4) — количество 
колоний (N); (5) — распределение переменной х\ (6) — средняя арифметическая (х); (7) — стандартное 
отклонение (а ); (8) — распределение переменной log*; (9) — средняя геометрическая (х ); (10) — 
логарифимическая величина среднейгеом етрической (log х); (11) — логарифмическое стандартное 
отклонение (о log х)\ (12) — логарифмическая средняя ошибка (log Sx); (13) — асимметрия кривой
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логнормального распределения (g '); (14) — модуль логнормального распределения (а ) ; (15) — ин
термодальное расстояние (8); (16) — коэффициент концентрации (г/); (17) — t различия между
x reg. и x spor.'

Таблица 5. Оценка относительной численности регулярных и спорадических колоний и чи
сленности гнездовой популяции грача (1971 г.). (1) — гнездовые колонии; (2) — количество гнездо
вых пар в колониях; (3) — количество колоний; (4) — регулярных; (5) — спорадических; (6) — эмпи
рическая оценка; (7) — на основании анкет; (8) — процент; (9) — статистическая оценка на основании; 
(10) — теоретическое распределение; (И) — уравнения N  =  У2п(уао)\ (12) — средняя вычисленная 
на основании двух предыдущих определений; (13) — процент; (14) — различия между эмпирической 
и теоретической оценкой в %.

Таблица 6. Пороговые величины (Q) величины колонии грача в Польше, вычисленные раз
личными методами по материалам 1971 года. (1) — распределение; (2) — нелогарифмические 
распределения; (3) — логарифмические распределения; (4) — метод вычисления; (5) — графическая 
интерполяция гистограммы (граф. 24); (6) — графическое дифференцирование (граф. 25); (7) — по 
формуле интерполяции (16) параболы 2-го порядка; (8) — по формуле (26); (9) — по формуле (33); 
(10) — средняя; (11) — пойменные биотопы; (12) — агроценозы; (13) — урбиценозы; (14) — регу
лярные колонии; (15) — в общем.

Таблица 7. Схема положительных возвратных связей условий внешней среды и внутрипо- 
пуляционных факторов, раскрывающих лимитирующие механизмы распространения популяции 
(разработано на основании собственных материалов и библиографических данных следующих ав
торов: A n d r e w a r t h a , B i r c h  1954; B r o w n , 1967; D a r l i n g , 1939; D e e v e y , 1964; D o 

b r o w o l s k i , 1969; F r e t w e l l , L u c a s , 1969; H a m i l t o n , W a t t , 1970; H o r n , 1968; H u n t , 

1972; I s h i h a r a , H o z u m i , S h i n o z a k i , 1972; K l i m e n k o , 1950; L a c k , 1954, 1971; M a c * 

A r t h u r , 1972; M o d e s t o v , 1967; N a u m o v , 1955; Or i a n s , 1971; P a t t e r s o n ,  1965; P i e - 

l o w s k i , 1966; P i n o w s k i , 1969; P o n u g a e v a , 1951; P r z y b o r o w s k i , 1954; K oSe v s k i j ,  

1974; S o l o m o n , 1971 ; T u g a r i n o v , 1949; W i l b e r t , 1971; W y n n e - E d w a r d s , 1962, 1968). 
(1) — рост дисперсии кормежек, ухудшание трофических условий среды; (2) — снижение эколо
гической ёмкости биотопа; (3) — расширение поисковой территории кормежек; (4) — рост дис
персии гнездовых колоний; (5) — снижение стадного эффекта (неудовлетворенность инстинкта 
кооперации); (6) — возрастание ограничивающего действия хищников, рост эпизоотий; (7) — рост 
энергетического расхода у взрослых птиц; (8) — уменьшение кладки, недостаточное питание птенцов;
(9) — рост смертности взрослых птиц; (10) — рост гнездовых потерь, повышение смертности у птен
цов; (11) — снижение продуктивности колонии; (12) — снижение величины гнездовой колонии.

SUMMARY

[Title: Occurrence of the Eook, Gorvus frugilegus L. in Poland. Part I. Spatial 
structure and self-regulatory mechanisms of population]

Charakteristics of spatial structure of the population of the Eook, G o r v u s  

frugilegus L., in Poland are presented on the basis of material concerned with 
the distribution and numbers of this species obtained from questionnaires 
in 1971, and from a similar material collected by Ass. Prof. Andrzej Dykcz, 
Wroclaw University. In addition, the relationships among the particular para
meters of occurrence are discussed and the influence of intrapopulation factors 
°Q the distribution is analysed. The general theoretical aspect (regularities of 
the spatial organization} and practical aspect (preparation of definite data to
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explain the role of the Eook in agrocoenoses and an attempt of the possible 
control) are more emphasized in the present paper than the autecological aspect.

The studied problems will be presented in three parts. The first part, pre
sented in this paper, is concerned with characteristics and analyses of the rela
tionships among the following parameters: the size of colonies, the degree of 
their stability, their threshold and sub-threshold values, density and concen
tration of the population, randomness of occurrence, aggregation and intra
population isolation. Essential practical aspects here are the methods of calcu
lating the threshold size of colonies and the nomograms of interrelationships 
among the parameters under study. In Part II  latitudinal and longitudinal 
cross-sections, regional distribution (spatial characteristics of the population) 
and topography of the basic indices of distribution will be analysed. Also the 
ecological zones of the Eook range in Poland will be delimited. Part III will 
be concerned with the effects of the biotic factors, mainly agrarian, on the 
distribution. These effects will be compared with intrapopulation factors.

Criteria of the verification of the material obtained from questionnaires 
are given. They concern the correctness of species identification and accuracy 
of the estimates of such parameters as colony size, geographical location of 
colonies and type of the habitat (riveraine forests, agrocoenoses, urbico- 
enoses).

The obtained data were put on summary sheets of two types: a) concer
ning the rectangles of 30' of longitude x  30' of latitude (1904 km 2) and b) dis
trict sheets. Because the colony sizes ranged from 5 to 10,000 breeding pairs, 
the logarithmic distributions were used in analyses. The regularity of the log- 
normal distribution was tested by %2, comparing empirical and theoretical 
distributions. The character of the aggregation of colonies and intrapopulation 
isolation are based on randomly sampled materials. Thus, 225 quadrats of
11.2 x l l . 3  km (126.56 km 2) were selected at random within which the colonies 
were counted and the parameters of distribution were analysed. Also 15 rectan
gles of 30' x30' were randomly selected, in which the distances between the 
colonies were measured; the average distances were taken into account (the 
average of 8 measurements between a given colony and the nearest colonies 
located in particular sectors of the wind rose), and minimum distances. Pro
bability of the random occurence of colonies was calculated: a) comparing the 
distribution of the colonies in 225 squares with the theoretical P o i s s o n  distri
bution, b) using the distribution and aggregation test of M o r i s i t a  (1959, 1962, 
1964) and c) estimating after C l a r c k  and E v a n s  (1964) the probability of 
random distribution in relation to empirical distribution of the nearest distances 
among the colonies in 15 rectangles of 30' x30'.

Polish and European literature dealing with the Eook is surveyed, with 
special emphasis on the lists of colonies and the changes in the distribution. 
Much attention is paid to the principles of gathering information from question
naires during April 12 to June 30, 1971, when 21,500 forms were sent out to
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various institutions ancl private persons (Tab. 1.). Prom this number 8,428 
forms were returned, including 50.97 % of forms with positive replies and
49.03 % with negative replies.

It was found that the questionnaires as a specific method of representative 
investigations, could not be used for determining the absolute number of colonies 
and breeding pairs, even if the forms densely covered the area of the country. 
This method can only reflect the number-spatial relation of the population 
and provide a statistically representative picture of interrelationships among 
the basic parameters of the spatial structure in relation to the areas not smaller 
than the average size of a district. It is pointed out that: a) a statistical ob
server can not cover a greater area than that within a distance of 5 km from 
its dwelling (72.5 km 2). In addition, a half of this area should be covered also 
by the observers from adjacent areas; b) the questionnaires should be sent 
out at least through two administrative authorities simultaneously (for instance, 
through the state forest inspectorates and village administrators (see Tab. 1); 
c) negative answers, as an alternative material, have the same scientific value 
as positive answers. In the obtained materials 9.75% of the country area was 
unsufficiently covered with the questionnaires, 40% was sufficiently covered 
and more than 50% was well and very well covered (Graph. 1). 15% of the 
questionnaires doubled themselves.

It is found that: a) the per cent of positive answers is largely independent 
of the total number of answers obtained from a rectangle of 30' x30'; b) the ne
gative answers can be regarded as an alternative documentation only in relation 
to the areas moderately and densely populated by man; c) representativeness 
of the positive answers in relation to the areas sparsely populated by man 
can not be put in question even above the norm accepted for a statistical re
spondent as the Eook is a synanthropically distributed species (see Graphs 1 — 
-  6 ).

In the chapter on the general distribution of the Eook (Graphs 7 — 14 
and Tab. 2) it is stated that: a) the sizes of colonies have a typical lognormal 
distribution, which is also characteristic of other zoogeographical parameters 
in the animal world; b) regularities of the lognormal distribution can be used 
to calculate threshold colony sizes and relative population numbers; c) they 
can also be used for ecological-demographic comparisons, for detection of the 
changes in the biology and their trends. Biological interpretation of the log
normal distribution is based on the facts that: a) the Rook, as a highly social 
species, displays a tendency to the maximum concentration in large colonies; 
b) the size of the colonies, however, is limited by the ecological carrying capa
city of the environment; c) the carrying capacity index has a hyperbolic distri
bution (Graph 13), i. e., the largest area is occupied by exstremal environments 
with the lowest carrying capacity, while the areas with the highest carrying 
capacity occupy insignificant part of the breeding range. This distribution is 
correlated with the right side of the lognormal distribution of the colony sizes-
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The left side directly depends on the threshold colony sizes, and hence, the 
environments with a low carrying capacity are not utilized by this species, 
or are occasionally utilized.

The geometric mean of the colony sizes indicates that the colonies con
taining about 50 breeding pairs are typical in Poland (Tab. 2). The size of 70% 
of colonies fluctuates between 12.5 and 204 nests. Also the frequency distribu
tions of the colony sizes in 1963 and 1971 are reported (Graphs: 7 — 10, 
and 12); there were no significant differences between them.

The degree of the concentration in large colonies is very high in Poland. 
More than half of the population lives in colonies exceeding 275 nests. They 
represent merely 8'% of the total number of colonies. So, overpopulation is 
limited to relatively small areas, while the areas with small densities are very 
large. Nearly 50% of the total number of colonies is represented by small co
lonies comprising no more than 35 nests and 75% is represented by the colonies 
containing up to 96 nests (Graph 12).

Basing on the lognormal distribution of the colony sizes, the number of 
the population is theoretically estimated (Tab. 3).

Analysing the components of the lognormal distribution equation it has 
been found that some of them (modulus a and intermodal distance ô) may 
serve as constant characteristics of ecological features of the studied popul
ation.

In the chapter concerned with the threshold colony size, the statistical 
characteristics of stabilized colonies and non-stabilized (sporadic) colonies are 
given and criteria of classifying according to the mentioned categories are pre
sented. It has been found that disturbance of the number-spatial homeostasis 
in the population is signalized by a relative increase in the per cent of sporadic 
colonies, which represent a front of the struggle of the population with en
vironmental resistance, i. e., with limiting factors. The characteristics of stabi
lized and sporadic colonies are given in Tables 4 and 5, and in Graphs 15 — 20.

The concept of the threshold colony size is based on the following pre
mises : a) Dynamically stabilized or positive reproductive balance of the colony 
is reached when an appropriate level of the group effect is enssured, the effecti
veness of which is correlated with the colony size; b) Depending on the limiting 
factors, the critical value of the group effect determines an adequate critical 
level of the colony size, below of which the colony is not longer self-reproducing. 
This level is regarded as a threshold size of the colony; c) Thus, the threshold 
size determines the degree of stabilization of the colony numbers and territory 
(long-term regularity of nesting) ; below the threshold level the size of the colony 
decreases, great fluctuations in the population numbers occur and reproduction- 
-mortality balance is disturbed. As a result, a stabilized colony becomes spo
radic or disappears. It has been found that: a) Colony size is positively corre
lated with the ecological capacity of the habitat only to the point of a maximum  
density of the lognormal curve of the colony sizes, i. e., to the threshold point
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of the colony sizes; b) Colonies of threshold sizes, and areas with the lovest 
carrying capacities are the most numerous in nature; c) Threshold size of the 
colonies and interrelated threshold value of dispersion, however, limit the 
possibility of utilizing all habitats with the lowest carrying capacity and hence, 
the correlation between the carrying capacity of the habitat and the colony 
sizes becomes negative — the distribution of the colony sizes becomes log
normal; d) Threshold size should be regarded as an average value for a parti
cular region, habitat and time period. Hence, it can not characterize a single 
colony.

The methods of determination of empirical and theoretical values of thre
shold colony sizes are given. They consist in mathematical calculation of the 
point of the maximum density of the curve of colony sizes distribution (see 
pages 41 — 44, Graphs: 23 —25 and Tab. 6). Threshold sizes of the colonies occu
pying three habitats are calculated: Gs (threshold size) in riveraine forösts 
is 6.90 breeding pairs, in agrocoenoses 9.31 and in urbicoenoses 10.51 (Tab. 6). 
The value of this parameter depends on ecological specificity of the habitat, 
primarily on its trophy. In urbicoenoses (feeding areas considerably polluted 
with chemicals), where the soil invertebrate fauna is sparse, the value of the 
threshold size is the highest, which can be explained in the following way: to 
ensure appropriate trophic conditions during the breeding period, vocal signals 
are of great importance in finding new sources of food, therefore the group 
effect. As the total density of the population is low in the habitats of this type, 
vocal communication can be effective only at a higher threshold colony size. 
In addition, poor trophy accounts for a decrease in the productivity of the 
colony, thus, self-reproduction can be maintained only at a higher threshold 
size.

In the succesive chapter it is concluded that: a) Heterogeneity of the 
habitat imposes a definite structure on the distribution of the colonies; b) The 
distribution of the number of colonies according to the density classes is log
normal. Therefore, a threshold value of the colony distribution Csd is calculated. 
It is 2.38 colonies/100 km 2 (Graph 26).

The diagram of spatial concentration of the colonies (Graph 27) indicates 
that 50 per cent of them are concentrated on one-fourth of the area under 
study, thus, the possible controlling treatments can be limited to relatively 
small regions of the country, instead of up to date treated areas.

While the size of colonies and the degree of their stabilization are directly 
connected with each other, the relation between the density of colonies within 
the rectangles of ЗО'хЗО' and the degree of the structure stabilization of the 
whole system has a more complex character. Sporadic colonies are characte
ristic of the areas with a low density of regular colonies (Graphs 28 and 29). 
At the same time, at the places of a high population concentration, where 
the colony size is large, the relative number of sporadic colonies increases and 
they occur there as satellite colonies, the existence of which depends on the
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population density, thus, on temporal fluctuations in its numbers. Hence, two 
types of instability are observed (Graph 30); a) resulting from a considerable 
(underthreshold) population dispersion in extremal habitats, b) occurring on 
overpopulated areas, where under the intraspecific competition impact satellite 
colonies are formed. The size of the colonies and their densities are positively  
correlated but the degree of this relationship (Graph 31) gradually decreases 
at high population concentrations because small satellite colonies are formed. 
On ecologically extremal areas, with low population density, the size of colonies 
is limited by both trophic intraspecific competition and considerable intrapopu
lation isolation, while in habitats with the optimum trophic conditions, 
the area of penetration for food is smaller, which accounts for concentra
tion in larger colonies and thus, for elimination of the limiting effect of isolation. 
This is of significant importance for the population survival. The average colony 
sizes characteristic of particular rectangles have an approximately lognormal 
distribution (Graph 32).

Analysing the distribution of the population numbers it has been found 
that more than half of the area is occupied by less than one pair per one km2, 
and 75% of the area is occupied by less than two pairs per km 2 (Graph 33). 
The surviving of the species there is probably mostly due to the permanent 
inflow of individuals from overpopulated areas (reduction on the overpopulated 
areas would result in disappearance of the Eook from the areas of its low density). 
The number distribution of the breeding pairs along the density gradient 
(Graph 34) indicates that the relatively highest population potential is con
centrated in the rectangles with a density of 500 — 1000 pairs per 100 km2. 
These areas contribute to 14.4% of the total ai'ea under study, and are inha
bited by 33.4% of the total population number. While 50% of the colonies 
is concentrated on one-fourth of the area under study, the concentration 
of breeding pairs is still higher, and 62 % of the population occupies one-fourth 
of the area (Graph 35).

Analysis of the randomness of the spatial distribution of the colonies indi
cates that: a) Probability of the distribution of particular colonies indenpen- 
dently of the spatial distribution of other colonies is insignificant (P =  0.000002) ;
b) Tendency to the aggregation of colonies is highly developed. Due to a force 
of social attraction, new flocks settle themselves in vicinity to already existing 
nest sites; c) Tendency to spatial integration should be regarded as striving 
to overcome the intrapopulation isolation and to satisfy a deficiency in co- 
-operation. The tendency to integration is balanced by an impact of the intra
population competition; d) The minimum distances among the colonies 
(xm =  2.16 km), which unite them in the chains of aggregations, enable the 
particular micropopulations to communicate directly. On the areas with a low 
density of the Eook it accounts for an effective intensification of the group 
effect at the feeding sites during the breeding season, which is of particular 
importance to the survival in an extremal habitat. I t  is emphasized that the
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intrapopulation (intraspecific) spatial integration plays an important role in 
shaping the boundaries and structure of the breeding range, which has not 
been sufficiently appreciated in zoogeography so far.

In the last but one chapter self-regulatory mechanisms of the spatial- 
-number structure of the studied population are discussed. It has been found 
that the functioning of the population as a self-regulating system is based on 
a liomeostat principle. The distribution of the potentials along a gradient of 
environments, according to the gradation of vital features of the individual 
(domination and natural selection) is maintained due to the action of two anta
gonistic factors. It is an impact of intrapopulation competition (desintegrating 
factor) and a prointegration tension resulting from a deficiency of co-operation, 
and developing when the environmental resistance increases (an integrating 
factor). A theoretical model of the relations between these two factors along 
a density gradient is developed, assuming that the intensity of individual inte
ractions (intrapopulation interactions) is directly proportional to the natural 
logarithm of the density, while the probability of co-operative interactions and 
competitive interactions are equal to each other, independently of the gradient 
of interaction. In the footnotes on pages 86, 87, a mathematical model of the 
relations among the factors discussed is given. A spatial group structure of the 
population is formed under the pressure of competition (desintegrating force) 
and the tension resulting from a deficiency in co-operation (prointegration 
force) in relation to the logarithmic distribution of the ecological carrying ca
pacity of the environment. The effect of this structure is a lognormal distri
bution of the probabilities of the group sizes and of the numbers of the groups 
according to their densities. Under the conditions of the population homeo
stasis, the sum of vectors of the forces of prointegrating trend and those of 
desintegrating trend is a constant value, being equal to one at any point of the 
interaction gradient. The value of the desintegrating vector, which is directed 
to outside, permanently exceeds the corresponding value of the prointegrating 
vector, which is directed to inside.

It has been proved that the stress of competition, contributing to the 
replacement of less valuable, from the point of view natural selection, population 
components from the ecological optimum towards less suitable habitats at eco
logical margins, reaches the highest intensity at the maximum population densi
ties and at the maximum interaction intensities. Its intensity decreases at 
a logarithmic rate with a decrease in the population density. The force of pro
integration tension is reduced in a direct proportion to the intensity of co- 
-operative interactions and reaches its highest values at sub-threshold densities. 
Beyond the threshold density it rapidly declines with an exponential increase 
in this parameter.

On the background of the intrapopulation interaction gradient, the distri
bution of the population potential is presented (Graph 50). Under the condi
tions of a heavy deficiency of co-operative interactions (i. e. prointegration
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t e n s io n )  o n ly  in s ig n i f i c a n t  p e r c e n ta g e  o f t h i s  p o t e n t i a l  is m a in ta in e d ,  w h ic h  
in d ic a t e s  t h a t  t h e  p o p u la t io n  is i n  a  s t a t e  o f h o m e o s ta s is .

A lso  t h e  g r o u p  s t r u c t u r e  ( f lo c k  s t r u c t u r e )  a f t e r  t h e  b r e e d in g  p e r io d  h a s  
b e e n  a n a ly s e d .  I t  fo llo w s  t h e  s a m e  g e n e r a l  r u le s  t h a t  h a s  b e e n  d e s c r ib e d  fo r  
t h e  g r o u p  d u r in g  t h e  b r e e d in g  p e r io d .

F in a l l y ,  a n  a t t e m p t  h a s  b e e n  m a d e  t o  c o n s t r u c t  a  m a th e m a t i c a l  m o d e l 
o f  t h e  s p a t i a l - g r o u p  in t e r r e la t io n s h ip s  o f  p o p u la t io n  p a r a m e te r s  (e q u a t io n s  
in c lu d in g  2 — 3 f a c to r s ,  p a r t i a l  d i f f e r e n t ia l s  a n d  n o m o g r a m s  — G r a p h  54) f ro m  
t h e  p o in t  o f  v ie w  o f p r a c t i c a l  a p p l i c a t io n  o f  t h i s  m o d e l  t o  p la n n in g  t h e  c o n tro l-  
r e g u la t i n g  t r e a t m e n t s  o f  t h e  B o o k  in  P o la n d .

I n  t h e  d is c u s s io n  o f  t h e  r e s u l t s  a  c o n c e p t  o f  s p a t i a l  f u n c t io n in g  o f t h e  p o 
p u l a t i o n  a s  a  s e l f - r e g u la t in g  s y s t e m  is  a n a ly s e d  in  r e la t io n  t o  t h e  a v a i la b le  
l i t e r a t u r e .

E xplanations to  the  graphs and  tables:

G raph 1. Results obta ined  from  th e  questionnaires concerned w ith the  num ber dis
tr ib u tio n  of th e  breeding population  of th e  Rook in  Poland  in  1971. x — num ber of ans
wers from  rectangles of 30' of longitude and  30' of la titu d e ; y  — per cent of rectangles 
(scale for A);  z  — per cent of rectangles (scale for В  and  G); p  — m axim um  area (km 2 per 
observer); r — radius of th e  area covered b ^  an observer; A  — percentage distribution 
of rectangle num bers according to  th e  num ber of answers; В  — d istribuan te ; С — per 
cen t of positive answers w ith in  particu la r casses.

Graph 2. Correlation between coefficient z  (ratio of the  num ber of negative answers 
to  positive answers z  =  p in )  and th e  to ta l  num ber of answers obtained from  ЗО 'хЗО ' rec
tangles ; x  — coefficient z (z <  1 — m ore negative th a n  positive answers) ; у — num ber of 
answers per rectangle ; z — p er cent of rectangles; A  — regression of num ber of answers 
in relation to  z value ; В  — regression of z in  relation  to  num ber of answers ; on the  small 
diagram  (curve C) percentage d istribution of th e  num ber of rectangles according to  the 
classes of coefficient z values (n =  155).

Graph 3. Results ob ta ined  from  th e  questionnaires — parallel cross-section, x  — la 
t i tu d e ; у — p e r  cent of answers obtained and density  of se ttlem ent in P oland; (scale for A  
and  C); z  — p er cent of positive answers (scale for B);  A  — d istribution of to ta l numbers 
of answers; В  — percentage d istribu tion  of positive answers; 0  — percentage distribution
of se ttlem ent density ; (n ^  — 8482, njg =  4323).

Graph. 4. Nomogram of the transform ation  of photoelectric in teg rato r records con
cerned w ith th e  people population  density  w ithin 30' x  30' rectangles, based on a  m ap 1 : 
1:500000. x  — scale of the  records of in teg ra to r; у  — population  density  in  the  area under 
study .

G raph 5. Results ob ta ined  from  th e  questionnaires — m eridian cross-section, x  —
— la titu d e ; th e  other param eters as in  G raph 3.

G raph 6. Correlation between th e  positive and  negative answers, x  — num ber of 
positive answers per rectangle of 3 0 'x  30 '; у — num ber of negative answers per rectangle; 
A  — regression of positive answers in relation  to  negative answers; В  — regression of ne
gative  answers in relation  to  positive answers.

G raph 7. Lognorm al percentage d istribu tion  of th e  sizes of th e  Rook breeding colo
nies. x  — colony size; у  — per cent of colonies per class; A  — according to  the  question-
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naires from 1963; В  — from  1971; х_д and х в  — geometric means of distribution curves 
(nA =  1822, nB =  5867).

G raph 8. Percentage distribution of the colony sizes, x, y, A ,  and В  as in G raph 7; 
О — resu ltan t of curves A  and В  described by a hyperbolic equation: у  =  285lx (nA = 
=  1822, nB  =  5867).

Graph 9. D istribuantes of the  num ber of colonies and the num ber of nests (breeding 
pairs) found in  them  in relation  to th e  lognormal d istribution of the  colony sizes in  1971. 
x  — colony size; y — per cent of colonies per class (scale for A);  z — per cent of nests and 
colonies (scale for В  and  O); A  — lognormal distribution of the colony sizes ; В  — d istri
buan te  of the  num ber of colonies ; О — d istribuante of the  num ber of nests ; xa — arithm etic 
mean ; xg — geom etric mean; vertical dashed Jine indicates the  confidence lim it a t P  =  0.9973 
(nA ~  5867 and  u q  — 761084).

G raph 10. D istribuantes of the  num ber of colonies and nests in relation to  the  log
norm al d istribution of th e  colony sizes in  1963. x, y, z, A ,  B ,  G and  xg as in  Graph 9; v e rti
cal dashed line indicates the  confidence lim it a t P  =  0.9973 (nA — 1832 and  uq =  300518).

G raph 11. D istribution of th e  num ber of colonies and  the  num ber of breeding p o 
pula tion  according to  th e  classes of colony sizes in 1971. x  — colony size; y — per cent of 
the  num ber of colonies and  per cent of the  num ber of nests; A  — colonies; В  — nests; xq
— geometric m ean of d istribution of the  num ber of colonies; ждг — num bers of nests; ô — 
in term odal distance (log ô =  log x  ^  — log Xq ); (пд =  5867 and =  761084).

G raph 12. Curves of the  concentration of th e  Rook breeding population in Poland 
in 1971. x  — per cent of th e  num ber of colonies; у  — per cent of th e  num ber of nests; small 
figure indicates th e  concentration in 1963. (i?71 =  0.6803 and r/e3 =  0.7434).

G raph 13. Ind irect estim ate of carrying capacity  of th e  Rook h ab ita t along the  d en 
sity  grad ien t (the num ber of nests in 225 squares of 11.2 x  11.3 km  selected a t random  from 
the to ta l num ber of 2325 squares), x  — num ber of nests per square; у — per cent of the 
num ber of squares; equation of density  curve: у  =  36.1 — 9.6 log x.

G raph 14. Theoretical and em pirical lognormal d istribution of the  colony sizes and 
num bers of th e  breeding population in  1971. x — colony size; у  — num ber of breeding co
lonies; z  — num ber of nests (breeding pairs); A  — em pirical distribution of colony sizes; 
В  — theoretical; G — theoretical d istribu tion  of th e  num ber of breeding pairs; D  — dis
tr ibu tion  of po in t density  of curve A  ; xq =  m ean of distribution A  and В  ; х ^  =  m ean of 
d istribution G; ô — interm odal distance (log ô =  0.8518); п л  — 5867, пд  =  5806 and uq =  
=  836275); of difference between d istribution A  and В  is 0.96 a t d f  =  10).

G raph 15. P ercentage d istributions of the sizes of stabilized and sporadic colonies 
in 1971. x  — colony size; у — per cent of the colonies; A  — stabilized colonies; В  — spo
radic colonies {n — 5872).

G raph 16. Percentage proportions of stabilized and sporadic colonies within p a r t i
cular size classes in 1971. x  — colony size; у — per cent of sporadic colonies („Sp."  in re 
lation to  „B.” illustrates num ber proportions between these tw o categories of colonies).

G raph 17. Lognorm al d istributions of the  sizes of sporadic colonies and  of th e  num 
ber of breeding pairs in  them  in 1971. x  — colony size; у  — num ber of colonies; z  — num ber 
of breeding pairs (scale for G); A  — em pirical d istribution  of colony sizes; В  — theoretical; 
G — theoretical d istribution of the num ber of breeding pairs according to  colony size clas
ses ; x q  — geom etrical m ean of curve A ;  — of curve 0  ô  —  in term odal distance.

Graph 18. Lognorm al d istributions of the sizes of stabilized colonies and the  num bers 
of breeding pairs  in them  in  1971. x, y, z. А ,  В,  C, xc  ,xN  and ô as in G raph 17; В  — d istribution 
of po int density  of curve A ;  Gs — threshold value of colony size; / 2 of difference between 
d istribution A  and  В  is 0.71 a t df =  9.
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G raph 19. Curves of th e  concentration if the  Rook population in Poland in 1971. 
X — per cent of the num ber of colonies; y — per cent of the  num ber of breeding pairs 
(nests) (only stabilized colonies are included).

Graph 20. Curve of th e  concentra tion  of th e  Kook population in Poland, x  and y 
as in  G raph 19 (only sporadic colonies are included).

Graph 21. D ensity  of th e  Kook in 225 squares of 11 .2x  11.3 km  selected a t random . 
x  — per cent of squares; y — num ber of breeding pairs per square; equation of density 
curve: y  =  5850-0.785*.

Graph 22. Correlation between th e  colony size and  population density  (based on 
225 squares of 11 .2x11 .3  km  selected a t random ), x  — average colony size per square; 
y — num ber of nests per square in per cen t; A  — regression of colony size in relation 
to density ; В — regression of density  in  relation to  average size w ithin a  square ( r ^  — 
=  +0.949).

Graph 23. Curves of th e  average po int density  of the  lognormal d istribution of co
lony sizes in 1971. x  — colony size; у  — per cent of changes in the  num ber of colonies when 
the ir  sizes increase by  one p a ir ;  A  — colonies in riveraine forests; В  — in agrocoenoses; 
G — in urbicoenozes.

G raph 24. Graphical m ethod of th e  estim ation of threshold colony size (Cs). H isto
gram  includes th e  sta rting  section of th e  d istribu tion  curve of regular colonies in 1971. x  —
— colony size; y  — th e  num ber of nests; Cs — threshold  size of colony.

Graph 25. E stim ation of the  threshold  colony size (Gs) by  graphical differentiation. 
This exam ple if based on the  sta rting  section of the  lognormal d istribution curve of colony 
sizes in agrocoenoses in  1971. x  — colony size; y  — num ber of colonies; a — lim it of 
„negative” class, from which th e  lines parallel to  th e  tangen ts of curve A  delimit deriva
tive  values (i ' (x0)) on axis y ; A  — curve of lognormal d istribu tion ; A ’ — derivative function 
of curve A.

Graph 26. D ensity  of th e  colonies in  30' x 30' rectangles in  1971. x  — th e  num ber 
colonies per rectangle; y  — p e rc e n t of rectangles (scale for A)  and per cent of colonies (scale 
for B);  « — scale for d istribuan te  С; A  — percentage distribution of the num ber of rec tan 
gles according to  the density  of colonies; В  — lognormal percentage distribution  of the  
num ber of colonies according to  density  classes in rectangles ; О — distribuante of curve A  ; 
(nA =  188»ß, =  6369).

Graph 27. Curve of the  colony concentration in 30' X 30' rectangles in 1971. x  — per 
cen t of rectangles ; y — per cent of colonies.

G raph 28. D ensity  of regular and sporadic colonies in 3 0 'x  30' rectangles in 1971. 
x  — the  num ber of colonies per rectangle; y  — per cent of rectangles; A  — percentage 
d istribu tion  of rectangle num bers according to  the  density  of sporadic colonies ; В  — d istri
bu tion  of rectangles according to  the  density  of stabilized colonies.

Graph 29. D ensity of colonies in  30' x  30' rectangles, x  — num ber of colonies 
p er rectangle; у  — per cent of colonies; e — scale for cum ulan t С; A  — per cent of spo ra
dic colonies w ithin each class; В  — percentage d istribution of colonies according to their 
density  per rectangle; С — d istribuan te  of В  (п^ =  522, wjj =  6369).

G raph 30. Regression of th e  num ber of sporadic colonies in  relation to  th e  num ber 
of regular colonies in 3 0 'x 30' rectangles, x  — th e  num ber of regular colonies; у  — the 
average num ber of sporadic colonies.

G raph 31. Correlation betw een th e  density  of th e  colonies in 30' x  30' rectangles 
and  colony sizes; x  — num ber of colonies per rectangle; у  — colony size; A  — regres-
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sion of mean colony sizes in relation to their densities per rectangle (y =  45 ж0-3153); В  —
— regression of mean density  per rectangle in relation to colony size.

Graph 32. Average colony sizes in 3 0 'x  30' rectangles, x  — average colony density ; 
у  — per cent of rectangles; z — scale for d istribuante В  and curve C; A  — percentage dis
tr ibu tion  of rectangles according to  average colony size; В  — d istribuante of A  ; G — per 
cent of sporadic colonie? w ithin each class.

G raph 33. D ensity of nests in th e  30' x 30' rectangles (calculated per 100 km 2), x  —
— the num ber of nests per 100 km 2; y  — per cent of rectangles; z — scale for curves A  and 
<7; A  — per cent of nests in  sporadic colonies w ithin each class; В  — percentage distribua 
tion of the  num ber of rectangles according to  nest density  per 100 km 2; G — distribuante of В.

Graph 34. D ensity of nests in 30' x  30' rectangles, x  — the  num ber of nests per rec
tangle; у  — per cent of rectangles; z — per cent of nests; A  — percentage distribution  of 
rectangles; В  — percentage d istribution of nest num ber according to the ir  density  per 
rectangle.

G raph 35. Concentration of the  nest num ber in  30' x  30' rectangles (ij =  0.6466). 
x  — per cent of rectangles; у — per cent of nests.

G raph 36. Regression of the  average num ber of sporadic colonies in  relation to  the 
nest density  in 30' X 30' rectangles, x  — the num ber of nests per rectangle ; у — the num ber 
of sporadic colonies; z — scale for d istribuante В ;  A  — curve of regression; В  — d is tr i
buan te  of nest num bers per rectangle.

G raph 37. Percentage distributions of the num ber of nests in 30' x  30' rectangles 
according to  the division into stabilized and sporadic colonies, x  — the num ber of nests 
per rectangle ; y  — per cent of nests ; A  — distribution of nest num bers of sporadic colonies 
В  — of stabilized colonies (both the d istributions are calculated in relation to  the  to ta l 
num ber of nests, n  =  852261).

Graph 38. Percentage d istributions of 30' x  30' rectangle num bers according to  the
nest density, x  — the num ber of nests per rectangle; у  — per cent of rectangles; A  — dis
tribu tion  according to  the  density  of nests in sporadic colonies; В  — distribution according 
to  th e  nest density  in stabilized colonies.

Graph 39. Spatial distribution of the  breeding colonies of the Rook (based on 225
squares of 11.2 x l l . 3  km, random ly selected), x  — the  num ber of colonies per square; у  —
— per cent of squares; A  — em pirical d istribu tion ; В  — theoretical distribution according 
to P o isson  probabilities; С — in terpo lation  of curve A  {■//■ of the difference in distributions 
is 292 a t d f  =  7).

Graph. 40. D istribution of the minimum (nearest) distances among the  colonies. 
x  — m inim um  distances in km ; у — per cent of colonies; z — scale for d istribuante В;  
A  — d istribution  curve; В  — distribuante.

Graph 41. D istribution of average distances between the  colonies, x  — average dis
tances in km ; y — per cent of colonies; z — scale for d isrtibuante B; A  — distribution 
curve ; В  — distribuante.

G raph 42. Regression of the  colony size in relation to  the  average distances beetwen 
them , x  — average distances in k in ; y  — average colony size in square.

Graph 43. The ra te  of po in t changes (differential) of colony sizes in relation to the 
density  grad ien t of population (carrying capacity), x  — density of breeding pairs in squa
res 11 .2x11 .3  km; y — differential of changes of colony sizes; y ’ =  1.0485 a:-0 -2867.

G raph 44. Correlation between the  density (nest num bers in  225 squares of 11.2X 
X ll .3  km random ly selected) and the size of the  group (colony), x  — size of group; y —
— the num ber of nests per square; A  — regression of group size in relation to density ; 
В  — regression of density  in relation to group size.
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G raph 45. Theoretical re la tio n  of the  density  and individual interactions to  the group 
size (based on 225 squares ran d o m ly  selected), x  — group (colony) size; y — the  num ber 
of nests per 11 .2x11 .3  square ; z — index of in te raction  probability  (z — In?/); A  — reg 
ression curve (y — 0.8663 ж1-3032); A '  — derivate of A  (dy =  1.129 ж0-3032 dx).

G raph 46. Theoretical relation  of th e  density, and  individual interaction  to  the  group 
size — effect of the  g rada tion  of in te raction  p robability  on the  group size, w — index of 
in te raction  in ten s ity ; x  — density  g rad ien t corresponding to  in teraction  index (the num ber 
of breeding pairs per 11.2 X 11.3 km  square); y  — size of group (colony); z — scale for curve 
A ' ;  A  — regression curve (y  =  1.47 a:0-7133); A '  — derivate A (dy = 1.0485 ж~°’2867 йж).

G raph 47. Correlation of the  num ber of nests in  30' x  30' rectangles to  th e  group 
(colony) size, x  — the  num ber of nests in rectangles; y  — colony size; A  — regression of 
th e  num ber of nests in relation to  group size; В  — regression of group size in relation to  
th e  num ber of nests in rectangles.

G raph 48. Relation of th e  group size and  concentration to  the population density. 
x  — the  num ber of nests per 30' x 30' rectangle ; y  — size of group (colony) ; z — scale for 
derivative function A ’ and B ' ; A  — diagram  of the  relation (y =  3.05 ж0-477); A '  — diagram 
of derivative function of curve A (dy =  1.4548 ж-0-523 dx); В  — diagram  of th e  degree of 
concentration  (y =  24.9 ж0-1763); В '  — th e  diagram  of derivative function of curve В  (dy =  
=  4.3899 æ-° -8237 dx).

G raph 49. D istribution of th e  probabilities of th e  group size along the gradient of 
individual interactions, w — grad ien t of the  p robab ility  of in teractions; x  — group size; 
y  — per cent of the  num ber of groups (colonies).

G raph 50. D istribution of th e  population  po ten tia l along the  gradient of individual 
in te raction  probability  and  population  density, w — in teraction  index; x  — correspon
ding grad ien t of density  per rectangle ; y  — per cent of population num bers.

G raph 51. Flock s truc tu re  of th e  Rook beyond the  breeding colonies over the  year 
(based on th e  m aterials of d r B .  J a b ł o ń s k i ) ,  x  — flock size (the num ber of individuals); 
y — per cent of the  num ber of flocks; A  — distribu tion  during March — Septem ber; В  —
— distribu tion  th roughout th e  year.

G raph 52. Effect of th e  dispersion of colonies on their sizes, x  — area (in km 2) per 
colony ; у — size of colony (the num ber of breeding pairs) ; z — scale for curve B ;  A  — re 
la tion  of colony size to  the  area  occupied by it  (y — 542 ж~°-3249) ; Б  — derivative function 
of curve A  (dy =  176.1 ж- 1 -3249 dx) indicating  the  ra te  of colony sizes reduction w ith the 
ncrease in th e ir  areals.

G raph 53. Effect of th e  dispersion of colonies on the ir sizes, x  — areal in k m 2 occu
pied by  a colony (curve A )  and  degree of isolation am ong colonies in km  (curve В);  у  —
— average size of colony in  30' x  30' rectangle ; A  — relation  to  areal of one colony (y =  
=  542 a:-0 -3249; В  — rela tion  to  degres of isolation am ong colonies (y =  886 ж-0 -6619).

G raph 54. Relationship between the  num ber of colonies and population density 
(the num ber of nests in  30' x  30' rectangles) and  nom ogram s of b o th  the  param eters calcu
la ted  per 100 km ’, x  — th e  num ber of nests per rectangle (curve A  and A') ,  th e  num ber 
of colonies per 100 k m 2 (curve B)  and th e  num ber of nests per 100 km 2 (curve С); у  — the 
num ber of colonies per rectangle (curve A),  th e  num ber of nests per 100 km 2 (B) and the 
num ber of colonies per 100 k m 2 (0); z — scale for curve A ';  A  — relationship between the 
num ber of colonies and nests per rectangle (y = 0.03858 ж0-8317); A '  — diagram  of deriva
tiv e  function of curve A  (dy =  0.03209 ж~0,1683 dx) ; В  — nom ogram  of th e  num ber of co
lonies per 100 k m 2 based on the  known num ber of nests (y =  18.97 ж); О — nom ogram  of 
th e  num ber of nests per 100 k m 2 based the  know n num ber of colonies (y =  0.055 ж).

Tab. 1. Results obtained from questionnaires concerning num bers and distribution
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of the  Kook in  Poland in 1971. (1) — respondents; (2) — the  num ber of questionnaires 
sent out (absolute and percentage values); (3) — the  num ber of answers ob ta ined ; (4) —
— per cent of answers in relation to  the  num ber of questionnaires for particu lar categories of 
respondents; (5) — village adm inistra tors; (6) — Village People's Counsils; (7) — Town an 
D istrict People’s Councils; (8) — People’s D istric Councils; (9) — Forest Inspec torates; 
(10) — other institu tions and p rivate  persons; (11) — to ta l (average).

Tab. 2. S tatistical characteristics of the size of breeding colonies of the  Rook in  P o 
land. (1) — m aterials from the years; (2) — the  num ber of colonies (N); (3) — distribution  
of variable x;  (4) — arithm etic  mean x); (5) — geometric m ean (x); (6) — standard  devi
ations of arithm etic  m ean (ax)\ (7) — distribution of variable log ж; (8) — log ж; (9) — lo
garithm ic s tandard  deviation of geom etric mean (oiogæ); (10) — logarithm ic average error 
(.S'iogx ) ; (11) — modulus of lognormal distribution (a); (12) — skeweness of lognormal 
d istribution (g') ; (13) — coefficient of concentration (rf) ; (14) — t of difference between
*1963 &nd »1971.

Tab. 3. Em pirical and theoretical calculations of the  relative num ber of breeding 
colonies and breeding pairs  of the  Rook in Poland according to  the  d a ta  from  1971. (1) —
— quan tita tive  estim ate; (2) — em pirical (on the  basis of questionnaires); (3) — theore
tical (on the  basis of theoretical lognormal distribution); (4) — theoretical (from the  equ 
ation: N  = V2n(y0a); (5) — discrepancy in per cent (empirical d a ta  taken  as 100%); 
(6) — breeding colonies; (7) — breeding pairs.

Tab. 4. S tatistical characteristics of the sizes of sporadic and stabilized colonies 
(according to  the  m ateria l from 1971). (1) — colonies; (2) — sporadic; (3) — stabilized; 
(4) — the  num ber of colonies (N);  (5) — distribution of variable X ;  (6) — arithm etic mean 
(x); (7) — stan d ard  deviation (ax) ; (8) — distribution of variable log x;  (9) — geometric 
mean (x); (10) — logarithm ic value of geometric m ean (log x);  (11) — logarithm ic s ta n d a r t 
deviation (a\ogx)\ (12) — logarithm ic mean error (log Sx) ; skeweness of lognormal dist i- 
bution (g'); (14) — modulus of lognormal distribution (a); (15) — in term odal distance (<5); 
(16) — concentration coefficient (/]); (17) — t of the  difference between xreg, and xapor.

Tab. 5. E stim ate  of the relative numbers of regular and sporadic colonies and the
num ber of breeding population  in 1971. (1) — breeding colonies; (2) — the  num ber of b re
eding pairs in colonies; (3) — th e  num ber of colonies; (4) — stabilized; (5) — sporadic; 
(6) — em pirical es tim ate; (7) — from questionnaires; (8) — per cent; (9) — theoretical 
estim ate on th e  basis of; (10) — theoretical distribution: (11) — equation: N  =  У'2л(уов) ; 
(12) — average for bo th  estim ates; (13) — per cen t; (14) — percentage difference between 
empirical and theoretical estim ates.

Tab. 6. Comparison of threshold values of the  Rook colony sizes (Os) calculated by 
different m ethods. (1) — distribu tion ; (2) — non-logarithm ic d istributions; (3) — loga
rithm ic d istributions; (4) — calculation m ethod; (5) — graphical interpolation  of histogram  
(Graph 24); (6) — graphical differentiation (Graph 25); (7) — according to  parabolic equ 
ation of the second degree (16); (8) — according to  equation (26); (9) — according to  equ
ation (33); (10) — average; (11) — riveraine forests; (12) — agrocoenoses; (13) — urbi- 
eoenoses; (14) — stabilized colonies; (15) — average.

Tab. 7. Schematic diagram  of positive feed-backs of environm ental in ternal factors 
and in trapopulation  factors illustrating  the  lim iting mechanisms of population occurrence 
(on th e  basis of analized m aterials and after cited papers — see page 71). (1) — Increase 
in dispersion of feeding biotops and deterioration of environm ental trophy ; (2) — Decrease 
in carrying capacity  of environm ent; (3) — Increase in area of penetration  for food; (4) —
— Increase in dispersion of breeding colonies (increase in in trapopulation  isolation); (5) —
— Decrease in  group effect (unsufficient level of interindividual co-operation); (6) — I n 
creased reduction by p reda to rs ; (7) — Increase in energy losses by  adult b irds; (8) — Dec-
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rease in brood size, undernurisbm ent of nestlings; (9) — increase in m ortality  of adult b irds;
(10) — Increase in  brood losses, decrease in  nestling m orta lity ; (11) — Decrease in p roduc
tiv ity  of colony; (12) — Decrease in  breeding colony size.
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