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1. Wstep

Analiza zwiazkow miedzy rosling a warunkami srodowiska skupia od dawna
uwage ekologoéw. Proby tlumaczenia, dlaczego dany gatunek nie wystgpuje w
danym miejscu, rozpoczynajg si¢ zwykle od analizy czynnikow siedliskowych.
Stwierdzamy, ze dany gatunek nie rosnie tutaj ze wzglgdu na nieodpowiedni
klimat, brak lub nadmiar wilgoci, niewtasciwg glebe, niedobor azotu, wapnia czy
fosforu. Rozmaitos¢ czynnikow siedliskowych stwarza wiele mozliwosci
interpretacji. Jezeli nawet po analizie wszystkich mierzalnych parametrow
srodowiska nie uda si¢ znalez¢ takiego, ktory by uniemozliwial wzrost danego
gatunku w danym miejscu, mozna si¢ odwota¢ do oddziatywan biotycznych.
Stwierdzamy wigc, ze dany gatunek mogiby wprawdzie tutaj rosnac, ale nie
ro$nie, bo zostal wyparty przez inny, silniejszy konkurencyjnie w danych
warunkach siedliskowych. Albo moze zostal wyeliminowany wskutek presji
roslinozercow lub patogenow grzybowych? Moze tez by¢ na odwrot — gatunek
nie wystepuje w danym miejscu ze wzglgdu na brak w nim innego gatunku — na
przyktad grzyba, z ktorym tworzy mikoryzy.

Dopiero blizsze przyjrzenie si¢ zupeinie innej kategoru zjawisk, na przyktad
inwazjom biologicznym bg¢dacym skutkiem introdukcji gatunkéw w zupeinie
nowe dla nich srodowiska (PySek 11n. 1995), wskazuje, ze 1stnieje mozliwosc
alternatywnego wyjasnienia. Wiele gatunkow nie wystgpuje w wielu miejscach,
gdzie teoretycznie mogltyby wystgpowac, bo po prostu nie zdotaty jeszcze tam
dotrzec. Z chwila, kiedy przestrzenna bariera zostanie przetamana, zaczynajq si¢
dziac¢ rzeczy na pozor dziwne. Gatunek obcy wypiera gatunki rodzime, rosnace
we wiasciwym dla siebie klimacie 1 na wiasciwej glebie. Roslina, ktorej nigdy w
danym miejscu nie bylo, okazuje si¢ by¢ do tego miejsca znacznie lepiej
przystosowana niz gatunki obecne tam od wielu tysiacleci.

Nie trzeba koniecznie S§ledzi¢c licznych 1 dobrze udokumentowanych
przypadkow inwazj1 biologicznych; wystarczy zajrze¢ do ktoregos z nowszych
podrecznikow ekologn (Krebs 1996), aby odnalez¢ podobny sposéb
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rozumowania. Pierwsze pytanie o brak danego gatunku w danym miejscu
powinno brzmie¢: czy gatunek ten mial szans¢, aby si¢ tutaj znalez¢? Dopiero
pOzniej nalezy pyta¢ o warunki srodowiskowe. Czyzby wigc wszystkie nasze
wczesniejsze dociekania o klimacie, glebie, roslinozercach 1 patogenach tracity
na znaczeniu? Dlaczego pytanie o szanse dotarcia konkretnego gatunku w dane
miejsce ma by¢ wazniejsze od wielu innych stawianych w ekologii pytan?

2. Rozprzestrzenianie diaspor a modele dynamiki lasu

Przekonanie, ze ograniczenia zwigzane z przemieszczaniem diaspor sg w
gruncie rzeczy mato istotne, jest wyraznie obecne w klasycznej teorii sukces)i
(Clements 1916). Jezeli kazde zbiorowisko roslinne w danych warunkach ma
zdaza¢ do tego samego zbiorowiska klimaksowego, to wynika z tego, ze
ograniczenia zwlazane z przemieszczaniem nie mogg by¢ zbyt wazne,
przynajmniej w diuzszych okresach. Jesliby byly wazne, to w tych samych
warunkach moglyby powstawac rézne kombinacje gatunkow 1 rozne zbiorowiska
— zaleznie od tego, ktore gatunki dotarly w dane miejsce, a ktorym si¢ to nie
udato. Réznice w podejsciu do ograniczen zwigzanych z przemieszczaniem
diaspor byty jednymi z zasadniczych réznic miedzy klasyczng teoria sukcesji
Clementsa (1916) a indywidualistyczng koncepcja zbiorowisk roslinnych
Gleasona (1926).

Rowniez pozniejsze modele dynamiki lasu, a wsrod nich przede wszystkim
tzw. modele ptatowe (Shugart 1984, Botkin 1993) podzielaly, mniej lub
bardziej Swiadomie, zatozenia zawarte w teorii Clementsa. Pula gatunkow byta w
nich zdefiniowana regionalnie 1 siedliskowo, ale kazdy gatunek z puli miat taka
samg szans¢, aby si¢ pojawi¢ na danej powierzchni. Roézne byly tylko
liczebnosci, w jakich si¢ pojawial (zalezne od liczby diaspor produkowanych
przez jedno drzewo macierzyste o danych rozmiarach), oraz jego pozniejsze losy
(zaleznie od relacji migdzy wymaganiami danego gatunku a aktualnym stanem
srodowiska). Pochodne tych modeli — opracowane w liczbie co najmniej
kilkudziesigciu dla réznych zbiorowisk lesnych kuli ziemskiej (Brzeziecki
1999) — stuzyty przez diuzszy czas jako podstawa do prognozowania wptywu
globalnych zmian klimatu na ekosystemy lesne (Solomon 1 Shugart 1993).
Brak uwzglednienia ograniczen zwiazanych z przemieszczaniem diaspor byt
jednym z pierwszych zarzutow, jakie z czasem sformutowano pod adresem te;
grupy modeli (Siroi1s 1 Payette 1991).

Pierwszym modelem dynamiki lasu, ktéry w znacznej mierze odszedt od tych
zatozen, byl model SORTIE (Pacala iin. 1993, 1996). W modelu tym gatunki
drzew mialy ograniczone mozliwosci przemieszczania sie w obrebie
modelowanej powierzchni; u jednych gatunkéw ograniczenia te byly zupeinie
znikome, u innych byly znaczne. Symulacje przy uzyciu modelu SORTIE
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wyraznie wskazywaty, ze duza zdolnos¢ konkurencyjna danego gatunku moze
nie wystarczy¢ do opanowania nawet stosunkowo niewielkiej powierzchni, jezeli
mozliwosc1 przemieszczania si¢ w je] obrgbie sg bardzo ograniczone, a
pojawianie si¢ naturalnych zaburzen stwarza co pewien czas szans¢ dla
gatunkow stabszych konkurencyjnie. Byto tak w przypadku buka wielkolistnego
Fagus grandifolia, ktory wedtug zatozen modelu mogt rozprzestrzeniac sie tylko
wegetatywnie, a rozmnazanie generatywne nie odgrywalo u niego zadnej roli.
Ograniczenia te dotyczyty takze w znacznym stopniu choiny kanadyjskie) 7suga
canadensis, ktora wprawdzie produkuje drobne nasiona 1 moze by¢ rozsiewana
na znaczne odlegiosci, ale ktorej skuteczne odnawianie w lasach Nowej Anglu
ograniczato si¢ zwykle do bezposredniego sasiedztwa drzew macierzystych
(Ribbens 1 1n. 1994). Interpretacja tego zjawiska jest zreszta dosc
niejednoznaczna; niektérzy autorzy (Mladenoff 1 Stearns 1993, Davis 11n.
1996, Cornett 1 1n. 1997) wskazuja na ograniczenia zwigzane z dostepnoscig
sprzyjajacych kietkowaniu nasion mikrosiedlisk jako na wiasciwg przyczyne¢

ograniczenia odnawiania choiny kanadyjskiej do miejsc, gdzie gatunek ten
dominuje w drzewostanie.

W sposdb bezposredni, a zarazem bardziej ogdlny zajal si¢ problemem
ograniczen w rozprzestrzenianiu diaspor Pacala (1997). Jego zdaniem,
ograniczenia przestrzenne dotyczace mozliwosci pojawiania si¢ nowej generacl
roslin stanowia — wraz z lokalnym charakterem oddziatywan konkurencyjnych —
podstawowe mechanizmy przeciwdzialajace eliminacji stabszych
konkurencyjnie gatunkow, a przez to sg jednym z czynnikéw warunkujacych
koegzystencj¢ wielu gatunkow roslin na ograniczonym obszarze. Brak
ograniczen przestrzennych w obu wspomnianych wyzej procesach (rekrutacja
miodych osobnikéw 1 konkurencja) prowadzilby bowiem do sytuacji, jaka
opisuje klasyczny model konkurencji Lotki—Volterry (Krebs 1996); ktorys z
gatunkow musiatby si¢ okazac silniejszy konkurencyjnie 1 wyeliminowac
pozostate. W takim przypadku wspotwystgpowanie wielu gatunkéw musiatoby
by¢ zwiazane albo z wystepowaniem naturalnych zaburzen (likwidujacych na
pewien czas przewage silniejszych konkurencyjnie gatunkow), albo z silnym
zroznicowaniem wymagan 1 warunkéw siedliskowych (tak, ze zaden z gatunkoéw
nie miatby konkurencyjne) przewagi w szerszym zakresie siedlisk). Pacala
(1997) wprawdzie nie neguje takiej mozliwosci, ale jego argumentacja zdaza w
kierunku uwypuklenia roli ograniczen przestrzennych w procesach rekrutacji 1
konkurencji. Wedhug jego opinii, ograniczenia te ksztattuja rowniez strukture
przestrzenng zbiorowisk roslinnych w taki sposob, ze w skali lokalne) mamy do
czynienia ze zgrupowaniami osobnikow tego samego gatunku nawet wowczas,
kiedy zbiorowisko jest bardzo zroznicowane gatunkowo. Oczywiscie
argumentacja ta nie odnosi si¢ do tropikalnych laséw deszczowych, w ktorych
znaczng (lub dominujacag) rol¢ odgrywa mechanizm segregacji przestrzennej
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osobnikow tego samego gatunku opisywany przez model Janzena—Connella
(Conditiin. 1992, Krebs 1996, Pacala 1997).

Wspomniana powyzej koncepcja wymaga oczywiscie rzetelnego
przetestowania w oparciu o obszerniejsze materialy empiryczne; zjawisko
skupiskowego wyst¢gpowania osobnikow nalezacych do jednego gatunku w
obrebie wielogatunkowych zbiorowisk jest powszechnie stwierdzane w
przypadku wielu roslin zielnych (Szwagrzyk 1990, Falinska 1996), ale tam
gldwnym mechanizmem ksztattujacym ten typ rozmieszczenia jest wegetatywne
rozmnazanie wigkszosci gatunkow z tej grupy. W przypadku drzew lesnych
tendencja do tworzenia jednogatunkowych skupisk w obrgbie wielogatunkowych
drzewostanow jest wprawdzie stwierdzana (Parshall 1995, Davis 11n. 1996),
ale nie wydaje si¢ by¢ dominujaca (Szwagrzyk 1 Czerwczak 1993,
Bolibok 2001).

3. Empiryczne badania rozprzestrzeniania diaspor
drzew lesnych

Na temat rozprzestrzeniania diaspor drzew napisano juz wiele tomow — 1 w
duzej mierze sa to fascynujace historie, zwtaszcza w odniesieniu do gatunkow z
lasow tropikalnych 1 subtropikalnych, rozprzestrzenianych w gidéwnej) mierze
przez zwierz¢ta (Howe 1 Smallwood 1982, Richards 1996). Problemy
zaczynaja si¢ wtedy, kiedy oprocz pytania: ,,w jaki sposob rozprzestrzeniane sg
diaspory danego gatunku?” probujemy zadac pytanie: ,,w jakiej 1losci 1 na jaka
odleglo§¢ sa one  rozprzestrzeniane?”’. Ilosciowe badania  nad
rozprzestrzenianiem nasion 1 owocoOw sg bowiem metodycznie trudne 1 ogromnie
pracochtonne (Wilson 1993). Stosunkowo najtatwiejsze jest Sledzenie
rozprzestrzeniania na bliskie odlegtosci, 1 tego typu badania do tej pory
przewazaly (Masaki 1 1n. 1994, Nakashizuka 1 1in. 1995, Akashi 1997,
Clark 11n. 1998b, Houle 1998, I1da 1 Nakashizuka 1998). W przypadku
drzew realizowano je zwykle za pomocg réznego rodzaju chwytakow (zwanych
tez ,tapaczami” nasion), rozmieszczonych w sposéb regularny w roznych
odlegtosciach od drzew, z ktorych mogty pochodzi¢ zbierane diaspory (Masaki
1 1n. 1994, Nakashizuka 1 1n. 1995). Duza cz¢s¢ badan tego typu byta
skoncentrowana raczej na zmiennosci czasowe] produkcji diaspor, co jest
osobnym, takze bardzo interesujacym 1 nie do konca poznanym zagadnieniem
(Kelly 1994, Herrera 1 in. 1998). Jednak sposdb zbierania informacji
dopasowany do analizy zmiennosci czasowej niekoniecznie musi by¢
odpowiedni do zbierania informacji na temat zmiennosci przestrzennej (Clark
1 1. 1998b), dlatego tez 1los¢ petnowartosciowych danych jest bardzo
ograniczona.
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Ze wzgledu na tatwo$c interpretacji wynikow czg¢sto stosowano metodg
lapania nasion w odniesieniu do drzew tworzacych pojedyncza domieszk¢ w
drzewostanach lub w odniesieniu do pojedynczych drzew (lub ich grup)
rosngcych na otwartej powierzchni (Guevara 1 Laborde 1993). Za
modyfikacj¢ tej metody mozna uzna¢ badania rozprzestrzeniania nasion w
oparciu o rozmieszczenia siewek (Johnson 1988). Ten ostatn1 wariant pociaga
za soba znaczne problemy interpretacyjne. Na pojawianie si¢ siewek oddziatuje —
oprocz dostepnosci diaspor — takze wiele innych mechanizmow, dlatego obraz
otrzymany w oparciu o poszukiwanie siewek moze znacznie odbiegac od
rzeczywistego obrazu rozprzestrzeniania diaspor.

Metody bezposredniego chwytania nie dajg si¢, niestety, zastosowac¢ do tych
diaspor, ktore sg rozprzestrzeniane na duze odleglosci. Jest to oczywiste w
przypadku, kiedy czynnikiem posredniczacym w rozsiewaniu sa np. ptaki,
przenoszgace nasiona 1 zakopujace je w sciotce czy w gornych warstwach gleby.
Ale takze w przypadku przenoszenia nasion na daleki dystans (rzedu setek czy
tysigcy metrow) przez wiatr sprawa jest prawie beznadziejna; liczba chwytakow,
ktorg nalezatoby rozmiescic, jest bowiem zbyt duza, aby wykonanie tego zadania
byto realne. Oczywiscie, jezeli dysponujemy mniejsza liczbg chwytakow, to tez
ztapiemy w nie jakies nasiona wedrujgce na duze odleglosci, ale to nie wystarczy

dla uzyskania wiarygodnego obrazu rozprzestrzeniania diaspor badanego
gatunku.

4. Proby modelowania rozprzestrzeniania diaspor drzew

Rozprzestrzenianie diaspor na bliskie odlegtosci nie tylko badano
empirycznie, ale 1 probowano analizowac od strony fizycznych mechanizmow
rozsiewania (zwilaszcza w przypadku duzych nasion opatrzonych aparatem
lotnym), a na podstawie tych analiz konstruowano modele rozprzestrzeniania
(Green 1980, Greene 1 Johnson 1989, Okubo 1 Levin 1989, Andersen
1991). Problem tkwi w tym, ze stosunkowo tatwo jest bada¢ 1 modelowacd
rozprzestrzenianie wigkszosci nasion — tych, ktére rozprzestrzeniane sa
stosunkowo blisko drzewa macierzystego. Natomiast stosunkowo niewielka
frakcja nasion, ktore rozprzestrzeniane sg na duze odleglosci, jest trudna
zarowno do empirycznego badania, jak 1 do modelowania (Clark 1 in. 1999b).
Przez diugi czas uwazano, ze w modelach dynamiki populacji t¢ niewielkg
frakcj¢ mozna po prostu zignorowa¢; do modelowania lokalnego
rozprzestrzeniania diaspor stosowano wiec rozktady takie jak: rozktad normalny,
lognormalny, wyktadniczy czy rozkiad Weibulla. Krzywe przedstawiajace te
rozktady sq wypukie w poblizu zrodia diaspor, ale wielkoS¢ obsiewu osigga
wartos¢ zerowg przy stosunkowo nieduzej (kilkanascie—kilkadziesiat metrow)
odlegtosci od podstawy pnia (rys. 1). Z kolei do modelowania rozprzestrzeniania
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Rys. 1. ,Strefa opadu nasion” wok6t pnia macierzystego drzewa
“Seed shadow” around a stem of a parent tree

gatunkow uzywano zwykle rozkltadoéw (rys. 2), ktérych krzywa w poblizu zrodia
diaspor miata ksztatt wklesty (Clark 1 in. 1999b). Rozktady te, okreslane w
jezyku angielskim jako ,fat-tailed distributions”, charakteryzuja si¢ tym, ze
nawet w duze) odleglosci od pnia drzewa liczba nasion przypadajacych na
jednostke powierzchni nie spada do zera, chociaz moze osiggac¢ bardzo male
wartosci (rys. 3). Problem polega na tym, ze zarowno zalozenie o ,,zerowaniu”
wielkosci obsiewu w stosunkowo niewielkiej odlegtosci od zrodta diaspor, jak 1
zatozenie o ,,wklegstosc1” ksztattu rozkiadu gestosci diaspor w poblizu pnia
drzewa, sg zasadniczo dalekie od realizmu.

Bardziej realistyczne modele rozprzestrzeniania diaspor na duze odlegtosci
mozna uzyskac¢ przez zastosowanie modeli mieszanych. W tym przypadku jeden
typ funkcji przedstawia rozprzestrzenianie na bliskie odlegtosci, a inny na daleki
dystans (rys. 2). To zrdéznicowanie funkcji moze odzwierciedlac zaréwno
réznorodnos¢ czynnikow posredniczacych przy rozsiewaniu (cz¢S¢ nasion spada
w zasi¢gu korony drzew pod wptywem grawitacji, a cz¢sC jest przenoszona przez
zwierz¢ta na dalsze odlegtosci), jak rowniez odzwierciedla¢ zupeinie inne
sposoby rozsiewania przez ten sam czynnik. Na przykiad w przypadku sosen
cz¢sS¢ nasion jest uwalniana z szyszek przy wietrze zbyt stabym na to, aby nadac
nasionom odpowiednig rotacj¢; te nasiona spadaja praktycznie w zasi¢gu korony
drzewa. Czg¢s¢ nasion jest uwalniana przy wietrze na tyle mocnym, ze nabierajg
one rotacji, ale zbyt stabym na to, aby w trakcie rotacji zadzialaly sity
wznoszace; w efekcie te nasiona s przenoszone na srednie odlegtosci. Wreszcie
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Odlegtos¢ od pnia drzewa
Distance from a stem

Rys. 2. Rozklad zageszczen nasion wokét pnia macierzystego drzewa modelowany za pomoca funkcji
wykltadniczej (linia ciggla) 1 rozkladu typu ,.fat tail” (linia przerywana)

Distribution of seed densities around a stem of the parent tree modelled using an exponential (solid
line) and fat-tailed (broken line) functions

100 200 300

Odlegtos¢ od pnia drzewa [m]
Distance from a stem

Rys. 3. Rozklad zaggszczen nasion wokét pnia macierzystego drzewa modelowany za pomocg funkcji
0 réznych wartosciach parametru ksztattu ,,c”: rozklad Gaussa, ¢ = 2; rozkiad wykladniczy, ¢ = 1;
rozktad typu ,fat tail”’, c = 1/2

Distribution of seed densities around a stem of the parent tree modelled using functions with various

values of shape parameter “c”: Gaussian distribution, ¢ = 2; exponential distribution, ¢ = 1; fat-tailed
distribution, ¢ = 1/2
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trzecia frakcja, przenoszona na dalekie odleglosci, to te, ktore wypadajaq z
szyszek przy bardzo silnym wietrze, ktory oprocz rotacjr zapewnia takze
zadziatanie sit wznoszacych (Higgins 1 Richardson 1999). Modele mieszane
maja jednak swoje ograniczenia: bezposrednie oszacowanie parametrow tej
czg¢scl modelu, ktéra opisuje przemieszczanie diaspor na duze odlegtosci,
okazuje si¢ praktycznie niewykonalne (Clark 11n. 1999a).

Odmiennym  przykladem modelowania rozprzestrzeniania  diaspor
uwzgledniajacego roznorodnos¢ mechanizmow ich uwalniania 1 przenoszenia
jest zaproponowany przez Clarka 1 1. (1999b) model nazwany
dwuwymiarowym rozkladem Studenta (bivariate Students t). Nie wnikajac w
zawile metody wyprowadzania wzordw sktadajacych si¢ na ten model
(czytelnicy prac J. Carka zapewne pokiwajg ze zrozumieniem giowami), mozna
krotko stwierdzi¢, ze zostal on skonstruowany jako modyfikacja rozkiadu
Gaussa, a jego istota polega na zalozeniu ciaglej zmiennosci parametru

odleglosci a. Dwuwymiarowy rozktad Studenta byl testowany w oparciu o dane
empiryczne dotyczace rozprzestrzeniania diaspor kilkudziesigciu gatunkow
drzew z kilku bardzo réznych zbiorowisk lesnych (las lisciasty strety
umiarkowanej; las iglasty strefy umiarkowanej; las tropikalny na terasach
zalewowych). W poréwnaniu z innymi modelami (rozklad Gaussa, rozktad
wyktadniczy) dwuwymiarowy rozktad Studenta odznaczat si¢ znacznie lepszym
dopasowaniem w przypadku wigkszosci analizowanych gatunkow drzew. Jedyne
przypadki, w ktérych model ten nie wykazal swej wyzszosci nad innymi
dotyczyly sytuacji, w ktorych nie udato si¢ uzyska¢ zadowalajacego
dopasowania przy uzyciu zadnego z porownywanych modeli (Clark 1 1n.
1999a). Ze wzgledu na fakt, ze uzyty do testOw materiat empiryczny byt jednak
stosunkowo niewielki, trudno juz dzisiaj rozstrzygnaé, czy model
zaproponowany przez Clarka 1 in. (1999b) jest rzeczywiscie uniwersalnym
rozwigzaniem zagadnienia ksztaltu Kkrzywe) opisujace) rozprzestrzenianie
diaspor.

Kolejnym problemem, z ktérym trzeba si¢ byto zmierzyc¢ w trakcie analiz czy
prob modelowania rozprzestrzeniania nasion drzew byt fakt, ze zrodta diaspor sg
na ogot liczne, a ,,strefy opadu nasion” (seed shadows) naktadaja si¢ wielokrotnie
na siebie. Dlatego wilasnie 2z poczatku dos¢ chetnie analizowano
rozprzestrzenianie si¢ gatunkéw mato licznych, stanowigcych tylko niewielkg
domieszk¢ w drzewostanie (w takim przypadku wszystkie diaspory nalezg
zwykle do ,strefy opadu nasion” jednego osobnika), lub rozsiewanie diaspor
przez pojedyncze drzewa w otwartym krajobrazie. Obie te sytuacje sa jednak
dos¢ specyficzne 1 trudno wyniki takich badan rozciagga¢ na inne warunki; mato
liczne gatunki to zwykle nie te same, ktore budujg wigkszos¢ drzewostanow, a
rozprzestrzenianie diaspor drzew lesnych na otwartej powierzchni rozni sig¢
znacznie od rozprzestrzeniania tych samych diaspor w zwartym lesie (Greene
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i Johnson 1996). Znaczacy postgp w badaniach nad rozprzestrzenianiem
diaspor dokonat si¢ dopiero po siggnigciu przez badaczy po metody statystyczne,
pozwalajace na dopasowanie zréznicowanego przestrzennie —obrazu
rozmieszczenia nasion do wielo$ci zrodet, z ktérych te nasiona moga pochodzic.
Dokonuje si¢ tego poprzez zastosowanie funkcji maksymalnego podobienstwa
(maximum likelihood function). Pierwsze proby tego typu odnosity si¢ do
rozmieszczenia siewek (Ribbens 1 in. 1994, Wada 1 Ribbens 1997).
Z czasem ta sama metoda zostata uzyta do dopasowania rozmieszczenia nasion
(okre$lanego punktowo na podstawie wielu regularnie rozmieszczonych na dnie
lasu chwytakéw) do rozmieszczenia zrédet tych nasion, czyli drzew o pniach
grubszych niz pewna wielko§¢ minimalna (Clark 1 in. 1998b). Jako zrodio
nasion traktuje si¢ w tym ujg¢ciu punkt bedacy rzutem pionowym Srodka korony
drzewa (lub po prostu srodkiem podstawy pnia), a liczebnos$¢ produkowanych
przez konkretne drzewo nasion (source strength) okresla si¢ jako funkcje
grubosci jego pnia (LePage 11n. 2000).

Potaczenie tych dwoch aspektéow, czyli modelowania rozprzestrzeniania
diaspor za pomoca modeli mieszanych (lub dwuwymiarowego rozkiadu
Studenta) oraz dopasowywania rzeczywistego rozmieszczenia diaspor na dnie
lasu do rozmieszczenia 1 grubosci drzew za pomocg funkcji maksymalnego
podobienstwa (maximum likelihood function) daje w rezultacie nowe narzedzie
badawcze do analizowania wielu probleméw zwigzanych z dynamikg lasu.
Publikowanych préb tego typu jest na razie niewiele (Clark iin. 1998b), ale ich
wyniki sa bardzo obiecujace. Na niekorzys¢ tej grupy metod dziatajq jednak dwa
ograniczenia. Po pierwsze, statystyka uzywana w tego typu modelowaniu jest
skomplikowana 1 nietatwa do przyswojenia dla badaczy bez rzetelnego
matematycznego wyksztatcenia. Po drugie, dane empiryczne potrzebne do tego
typu modelowania uzyskuje si¢ dopiero w wyniku bardzo drobiazgowych
1 pracochlonnych pomiarow. W praktyce dane tego rodzaju trzeba bg¢dzie po
prostu dopiero zebra¢, poniewaz wigkszos¢ istniejacych baz danych nie zawiera
kompletu informacji1 potrzebnych do tego typu analiz.

S. Rozprzestrzenianie diaspor a holocenskie wedrowki drzew

Do grupy zagadnien, Kktore wigzaq si¢ wyraznie 2z problematyka
rozprzestrzeniania diaspor na duze odlegtosci, nalezg niewatpliwie holocenskie
wedrowki drzew (Clark 1 1n. 1998a). Punktem wyjscia do rozwazan nad rola
mechanizmow przemieszczania diaspor jest tutaj tzw. paradoks Reida (Clark
1 1n. 1998a). Polega on na tym, ze jezeli przyjac przecigtne oszacowania
odlegtosci, na jaka rozprzestrzeniane sg diaspory, to wigkszos¢ gatunkow drzew
w poinocne) 1 srodkowe) Europie nie bylaby w stanie skolonizowa¢ swoich
rzeczywistych arealow wystgpowania w czasie, ktory uptynal od ustgpienia



1 80 JERZY SZWAGRZYK

lodowca. C. Reid juz pod koniec XIX wieku stwierdzii, ze gdyby wyeliminowac
mozliwos$¢ dalekiego transportu przez zwierzg¢ta, to dab na osiggnigcie swej
obecnej poinocnej granicy zasieggu w Wielkiej Brytani potrzebowatby co
najmniej miliona lat (Clark 1 in. 1998a). Tak zwany ,krok biologiczny”,
zaktadany w wigkszosci wczesniejszych modeli rozprzestrzeniania diaspor
(Higgins 1 Richardson 1999), oparty na oszacowaniach sredniej odlegtosci
rozprzestrzeniania nasion czy owocow, oceniany byt w przypadku drzew lesnych
na ok. 1-50 m/rok; tymczasem rzeczywiste tempo migracji niektorych gatunkow
drzew w holocenie przekraczalo czasem nawet 1000 m/rok (Clark 11n. 1998a).
Podobne sa wyniki porownan ,kroku biologicznego” z wynikami analiz
palinologicznych w przypadku wielu gatunkéw drzew we wschodniej czgsci
Ameryki Poinocnej (Delcourt 1 Delcourt 1991). Co wigcej, analiza wptywu
réznego rodzaju geograficznych przeszkdd w rozprzestrzenianiu drzew (jak np.
Wielkie Jeziora w Ameryce Pdinocnej) wskazuje na to, ze bariery te byly
pokonywane dosy¢ szybko, mimo ze ze wzgledu na swodj charakter musiaty byc
pokonywane jednym skokiem. Nowsze prace na temat migracj1 drzew (Wilson
1993, Clark 1 in. 1998a) odrzucaja wiec zalozenie o stopniowym poszerzaniu
si¢ zasiggow drzew w formie zwartego frontu (rys. 4); zamiast tego proponuja
model ,,skokowego” rozprzestrzeniania si¢ gatunkow (rys. 5). W modelu tym
znacznie wazniejsza role niz ,$redni krok” przemieszczania diaspor w czasie
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Rys. 4. Rozszerzanie zasi¢gu populacji w postaci jednolitego frontu; 1-5 — kolejne stadia
rozszerzania zasi¢gu
Expansion of the population in a form of a uniform front; 1-5 — successive stages of expansion
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Rys. 5. Rozszerzanie zasi¢gu populacji w formie skokowej; 1-4 — kolejne stadia rozszerzania zasiggu
Expansion of a population in a form of rapid “jumps”; 1-4 — successive stages of expansion

trwania jednej generacji odgrywaja rzadkie przypadki dalekiego transportu
diaspor, dajace poczatek wyspowym stanowiskom wysuni¢tym daleko poza
granice wczesniejszego zasiggu. Czesc z tych ,,wysp” staje si¢ pozniej osrodkami
dalszych ,sskokowych” inwazji. W rezultacie otrzymujemy obraz populacji
zwigkszajace) swoj zasigg znacznie szybciej niz w modelach wczesniejszych, ale
zasi¢g ten nie jest zwarty (rys. 5); pomi¢dzy obszarami juz skolonizowanymi
pozostaja luki, ktore wypetniane sa stopniowo dopiero po dluzszym czasie
(Higgins 1 Richardson 1999). Model skokowy poshuguje si¢ takze
wspomnianymi wczesnie] rozkladami typu ,fat tail”, uzywanymi do
modelowania rozprzestrzeniania diaspor czy do modelowania procesu
pojawiania si¢ siewek na dnie lasu.

Model skokowego rozszerzania zasi¢gu jest niezmiernie interesujacy; za jego
pomoca mozna by zapewne na nowo zinterpretowa¢ wiele problemoéw
zwigzanych z wedrowkami drzew w holocenie oraz z ekologicznymi
uwarunkowaniami tego procesu. Jedna z 1istotnych cech skokowego
rozprzestrzeniania jest to, ze w odréznieniu od prostych modeli dyfuzyjnych,
charakteryzujacych si¢ w stalych warunkach stalym tempem zwigkszania
zasiggu (czyli przesuwania si¢ ,,frontu zasiggowego), w modelach skokowych
przy statych warunkach zewngtrznych dochodzi z czasem do przyspieszenia
tempa ekspansji (Clark 11in. 1998a). Druga rdéznica jest takze bardzo istotna; o



1 82 JERZY SZWAGRZYK

1le w modelu klasycznym liczba produkowanych diaspor nie wptywata na tempo
ekspansji, to w modelu skokowym wystgpuje wyrazna zalezno$¢: im wigcej
diaspor produkowanych jest przez populacj¢, tym wigksza jest szansa, ze ktores z
nich dokonajgq udanego skoku na duza odlegtos¢. Dlatego tez czynniki majace
wplyw na wielkos¢ produkcji diaspor moga w sposob bardzo istotny ksztattowac
tempo ekspansji danego gatunku.

Biorac pod uwage nagromadzenie danych palinologicznych w ciggu ostatnich
kilku dziesigcioleci (Delcourt 1 Delcourt 1991, Berglund 1 1n. 1996), ilos¢
materialow do przeanalizowania za pomoca nowych metod jest rzeczywiscie
ogromna, a perspektywy badawcze sa niezmiernie interesujace. Warto zwrocic
uwage na fakt, ze ze wzglgdu na niemozliwos¢ pogodzenia ze soba wynikow
badan palinologicznych 1 oszacowan wynikajacych z modeli dyfuzyjnego
rozszerzania zasig¢gu, paleoekologia 1 ekologia populacyjna przez dhuzszy czas

rozwijaty si¢ zupelnie niezaleznie od siebie 1 nie korzystaly nawzajem ze swego
dorobku (Delcourt 1 Delcourt 1991, Clark 11n. 1998a).

Przedstawione powyzej koncepcje moga znalez¢ zastosowanie nie tylko w
odniesieniu do rekonstrukcji historii szaty roslinnej, ale takze do prognozowania
zmian na przysztos¢. O jednym z aspektow — prognozowaniu zmian w
zbiorowiskach roslinnych w zwigzku z ocieplaniem si¢ klimatu — juz
wspomniano. Drugi interesujacy aspekt to inwazje biologiczne (PySek 1 1n.
1995), jeden z najwazniejszych problemow stojacych dzisiaj przed ekologia
1 ochrong przyrody. Stwierdzono, ze wsrdd drzew 1 krzewdw wigkszos¢ tzw.
gatunkow inwazyjnych ujawnia swoje mozliwosci dopiero po dtuzszym czasie —
od paru dziesigecioleci do paru stulec1 (Kovarik 1995). Zjawisko tego
,,opOznienia”’ w rozpoczeciu ekspansji nie doczekato si¢ dotychczas
jednoznacznych wyjasnien. Jedng z przyczyn braku post¢gpu w tej dziedzinie
mogt by¢ fakt, ze przy analizie rozprzestrzeniania si¢ gatunkow inwazyjnych
automatycznie przyjmowano model rozszerzania zasi¢gu w formie jednostajnego
przesuwania zwartego frontu. ByC¢ moze  zastosowanie modelu
rozprzestrzeniania skokowego takze 1 do tej klasy zjawisk pozwolitoby wyjasnic
wiele problemow, ktore nie majq dotad zadowalajacego rozwigzania (Higgins
1 Richardson 1999).

6. Ograniczenia w rozprzestrzenianiu diaspor
roslin zielnych zwigzanych z lasem

Poniewaz niniejszy tekst skoncentrowany jest na drzewach, moze sprawiac
wrazenie, ze rosliny lesne nie bgdace drzewami nie majg tak duzych problemoéow
z przemieszczaniem diaspor. Byloby to wrazenie catkowicie bi¢dne; wigkszos¢
roslin zielnych zwigzanych ze srodowiskiem lesnym ma bardzo ograniczone
mozliwosci rozprzestrzeniania (Dzwonko 1 Loster 1992). Powszechne u tych
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gatunkOw rozmnazanie wegetatywne jest bardzo skuteczne jako sposob
wypeiniania przestrzeni w miejscu, w ktérym gatunek jest juz obecny. Jednak
rozszerzanie zasiggu oraz kolonizacja nowych obszaréw dokonujg si¢ prawie
wylacznie poprzez rozprzestrzenianie diaspor. Do wyjatkéw wsrod roshin
lesnych nalezg rosliny zarodnikowe, ktorych zarodniki sa przemieszczane przez
wiatr w duzej 1losci 1 na duze odlegtosci; jest to zresztg jeden z powodow tego, ze
gatunki zarodnikowe maja na ogot bardzo rozlegle zasiggi geograficzne.
Stosunkowo latwo rozprzestrzeniajg si¢ tez gatunki leSne o owocach che¢tnie
zjadanych przez ptaki, jak maliny, jezyny czy borowki. Natomiast wigkszoscC
gatunkow roslin dna lasu ma bardzo ograniczone zdolnosci rozprzestrzeniania.
[lustracjg tego jest sktad florystyczny nowo powstajacych ,,wysp” lesnych w
krajobrazie rolniczym. W sytuacji braku lokalnych zrodet diaspor (na przyktad
grup drzew lub zarosli, w ktérych mogly przetrwaé elementy flory lesnej) sktad
gatunkowy roslinnosci dna lasu w takich ,,wyspach lesnych” bywa skrajnie
ubogi, a ich rekolonizacja przez wiele gatunkow typowo lesnych odbywa si¢
bardzo powoli, tak ze moze trwac nawet przez wiele stuleci (Dzwonko 1993,
Peterken 1996). Dosc czgsto uderzajacy jest w takich wyspach lesnych kontrast
mi¢dzy wzglednym bogactwem dendroflory (drzew 1 krzewow) a ogromnym
ubdstwem gatunkowym roslin zielnych rosnacych na dnie lasu. W gruncie rzeczy
ograniczenia w rozprzestrzenianiu diaspor sa w przypadku drzew 1 krzewow

leSnych na ogo6t znacznie tatwiejsze do przetamania niz w przypadku wigkszosci
roslin dna lasu.

7. Podsumowanie

Ograniczenia zwigzane z produkcja diaspor 1 ich rozprzestrzenianiem
stanowia jeden 2z najwazniejszych czynnikow ksztattujacych dynamike
zbiorowisk lesnych. Oprocz takich zjawisk jak: naturalne zaburzenia, wplyw
roslinozercow 1 patogenow stanowia one jeden z podstawowych mechanizmow
przeciwdziatajacych zdominowaniu zbiorowiska lesnego przez najsilniejszy
konkurencyjnie gatunek. Wyrazane niekiedy przez lesnikow (zwlaszcza w
Niemczech) przekonanie, ze przy braku ingerencji cztowieka znaczna czgsc
lasow srodkowe) Europy przeksztalcitaby si¢ w lite buczyny (Remmert 1985)
jest jednym z najbardziej jaskrawych przyktadow ignorowania ograniczen
powodowanych przez naturalne zaburzenia 1 trudnosci w przemieszczaniu
diaspor. Wedlug obecnego stanu wiedzy zaden z gatunkéw drzew nie ma
wigkszych szans na to, aby zdominowa¢ wszystkie lasy sSrodkowej) Europy,
a ograniczenia przestrzenne w rekrutacji nowych osobnikow sg tutaj jedng
z najwazniejszych przeszkod.

Z przedstawionych powyze) argumentow mozna wysnué¢ wniosek, ze
ograniczenia zwigzane z produkcja 1 przemieszczaniem diaspor stanowig zbyt
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wazny element dynamiki zbiorowisk lesnych, aby mozna je byto zignorowac bez
ryzyka drastycznego obnizenia realizmu modeli. Dotyczy to zwiaszcza symulaci
dtugoterminowych, a takie wilasnie przewazaly w przypadku tzw. modeli
ptatowych (Shugart 1984). Wyniki tych symulacji mozna wigc odlozy¢ do
szuflady. Modele te odegraly w swoim czasie wazng rol¢ poznawcza
(Brzeziecki 1999), ale teraz powinny zostal zastagpione przez nowszg
generacj¢ modeli, w ktérych ograniczenia zwigzane z rozprzestrzenianiem
diaspor sa uwzglednione w sposob bardziej realistyczny (Pacala 1997,
Higgins 1 Richardson 1999).

Oczywiscie, beda si¢ z tym wigza¢ ogromne trudnosci. Modelowanie zjawisk
rzadkich (a do takich nalezy transport diaspor na duze odleglosci) nie jest tatwe,
a jeszcze trudniejsze jest zbieranie danych empirycznych do testowania tego typu
modeli. Wystarczy przeczyta¢ par¢g artykuldw poswigconych probie
modelowania mechanizmu rozsiewania nasion (Green 1980, Sharpe 1982,
Greene 1 Johnson 1989, 1996), aby przekonac sig¢, jak wraz z kazda proba
uwzglednienia kolejnego istotnego czynnika (sita wiatru, wysokos¢ drzewa,
rozmieszczenie nasion w obregbie korony) ogromnie wzrasta stopien
skomplikowania modelu 1 wymagania dotyczace jego parametryzacji. Droga do
rozwigzania problemu jest wigc zapewne jeszcze bardzo daleka. Trzeba
przynajmniej zdawaé sobie z tego sprawe¢ 1 nie ulega¢ zbyt tatwo urokowi
barwnych map przedstawiajacych prognozy rozmieszczenia réznych typow lasu
za 50, 100 czy 500 lat (Solomon 1 Shugart 1993). Z drugiej strony jednak
trzeba zauwazy¢, ze nawet najbardziej uproszczone i1 mato realne modele
symulacyjne byly 1 tak lepsze niz czysto werbalne fantazje na temat dynamiki
lasu. W przypadku modeli wiadomo przynajmniej doktadnie, jakie byly ich
zatozenia 1 na ile zgadzaja si¢ one z obecnym stanem wiedzy na temat procesow,
ktore probujemy modelowac.

W kontekscie tego, co napisano wczesnie] na temat modeli skokowego
rozprzestrzeniania si¢ gatunkow, warto powréci¢ do kwestii postawione] we
wstgpie do niniejszego artykulu. Dawnie) zaktadano, ze jezeli rozpatrujemy
jakies stanowisko znajdujace si¢ wewnatrz ,granic zasiggowych” danego
gatunku, to znaczy, ze gatunek ten na pewno juz tutaj wczesniej dotarl; a jezeli
w danym miejscu nie rosnie, decydujag o tym wzgledy siedliskowe lub
oddziatywania  biotyczne. Jezeli  przyjmiemy model skokowego
rozprzestrzeniania, to gatunek mogt w to miejsce jeszcze nie dotrzeé, nawet
jezeli znajduje si¢ ono wewnatrz obszaru ograniczonego liniami granic zasiegu.
W przypadku miejsc potozonych w poblizu granic zasiggu takie rozwiazanie jest
nawet dos¢ prawdopodobne.

Trzeba tez pamigtac o tym, ze ograniczenia w rozprzestrzenianiu diaspor na
pewno nie s3 kluczem do wszystkich zjawisk zwigzanych z dynamika lasu;
wiadomo, ze w wielu przypadkach czynnikiem ograniczajacym moze by¢ na
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przyktad brak sprzyjajacych kietkowaniu mikrosiedlisk (Cornett 1 in. 1997,
Gray 1 Spies 1997) lub dziatalnos¢ grzybow patogenicznych unicestwiajacych
nasiona jeszcze przed wykietkowaniem lub w trakcie trwania tego procesu.
Zdarzaja si¢ wigc 1 takie sytuacje, gdy diaspor danego gatunku jest pod
dostatkiem 1 nadal nic z tego nie wynika (Houle 1998). Na og6t jednak wigksza
liczba diaspor w danym miejscu zwigksza szans¢ pojawienia si¢ siewek
(Hughes 1 Fahey 1988, Akashi1 1997, Szwagrzyk 11n. 2001), a skuteczne
odnowienie w duzej mierze zalezy od licznego doptywu nasion, z ktorych tylko

nieliczne zdotaja przezy¢, wykietkowaé 1 zasili¢ szeregi mlodocianych
osobnikéw swego gatunku.
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Summary

A hidden assumption that plants in general, and trees in particular, are not significantly limited
by their dispersal abilities persisted for a long time in ecological literature, and especially in papers
concerning plant succession. The older models of forest dynamics (like JABOWA or FORET)
usually assumed, that all species present in a regional species pool are also present in each
simulated forest patch. However, in recent years there has been an increasing evidence which
supports the opposite view — that dispersal abilities of trees strongly influence their population
dynamics. A commonly observed trade-off between the competitive ability and mean dispersal
distance can be considered one of the main mechanisms preventing exclusion of competitively
weaker species and maintaining tree species diversity in forest stands. The more recent models of
forest dynamics (like SORTIE) tend to include the dispersal limitations into their theoretical
framework. However, quantitative analysis and modelling of spatial distribution of seeds is a
complicated task. The spatial distribution of seed densities around the stem of a parent tree — so-
-called "seed shadows™ — used to be modelled by employing several dispersal functions (like
log-normal, exponential, etc.). However, these functions were unable to simulate the dispersal of a
small fraction of seeds at very large distances. Recently, the so-called “fat-tailed” distributions are
being used for a more realistic modelling of seed dispersal. They allow a small fraction of seeds to
be transported at very large distances, despite the fact, that majority of seeds fall close to the stem of
the parent tree. The "fat-tailed” distributions has been also employed in analyzing the patterns of
tree migrations during the Holocene. Using the fat-tailed distributions allows to simulate tree
migration in a more realistic way and to overcome the so-called Reid’s paradox; that the actual rates
of tree migration were several times higher than the estimates based upon the so-called “ecological
step”. The results of employing “fat-tailed” distributions for modelling tree migrations are
intriguing: among them are the exponential increase of the rate of population spread, and the fact,
that species distributions are in most cases not uniform, but consist of several larger or smaller
patches, as well as "islands” located far beyond the limits of the main area of a given species.
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