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1. Wstep

W ostatnich latach bardzo liczne doniesienia wskazujq na kurczenie si¢ zasiggu
debow w Europie oraz na zagrozenie istnienia tworzonych przez nie drzewostandéw
spowodowane grzybowa infekcja, analogiczna do choroby wiazow (np. Oleksyn
i Pryzbyl 1987, Delatour 1990, Kowalski 1 Bartaik 199,
Seehann 1 Liese 1990,Burgeon 1991, Malaisse 1in. 1993 i1n.).

W Polsce, podobnie jak w imnych czgsciach Europy, dabrowy wystepuja
najczgscie] w bardzo juz przeksztalconym krajobrazie 1 poddane sa roznorodnym
oddzialywaniom zwigzanym z dzialalnoscia cztowieka. WedlugJakubowskie]-
Gabary (1993) recesja tego zbiorowiska, stwierdzona w skali kraju, wynika
glownie z czynnika antropopresji. Zmiennos¢ nat¢zenia 1 typu antropopresji
oddziatujace] na swietliste dabrowy, slaby stopien zachowania stanowisk, brak
dokumentacji historii ptatow 1 wieloletnich badan prowadzonych na stalych
powierzchniach uniemozliwilty autorce wyodregbnienie konkretnych przyczyn i
ekologicznych mechanizmoéw prowadzacych do regresji tego zbiorowiska.

W sensie poznawczym, dabrowy biatowieskie typu Potentillo albae—Quercetum
sa unikatowym obiektem modelowym zastugujacym na szczegolng uwagg. Nie tylko
jako naturalne siedlisko wielu bardzo rzadkich 1 pigknych bylin oraz jako
najbogatszy florystycznie regionalny reprezentant zbiorowisk klimaksowych o
najwigksze) liczbie gatunkéw w Polsce, ale 1 ze wzgledu na oczywisty zwigzek z tak
modnym ostatnio problemem réznorodnosci biologicznej. Wyjatkowa wartos¢
bialowieskich dabrow jest zwigzana z wysokim stopniem zachowania lasow na
obszarze Puszczy Bialowieskiej 1 znaczaco mniejszq presja czlowieka na tym
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terenie. Dabrowy wystepuja tu w mato zmienionym krajobrazie 1 kontaktuja si¢ z
innymi zbiorowiskami klimaksowymi tworzac unikatowe relacje wynikajace z
sasiedztwa. Dzieki szczegdlnemu statusowi, jaki miata w swej historii Puszcza, od
dawna prowadzono szczegoétowa dokumentacje¢ gospodarki lesnej. Z dawien dawna
w gospodarce tej dominowaly funkcje fowieckie, a do naszych czasow zachowaty
sie zrodia historyczne dokumentujace liczebnosé populacji roslinozercow w ciagu
ok. 150 lat.

Spontanicznie przebiegajacy od kilkudziesigciu lat proces inwazji graba na
siedlisko dabrowy w Puszczy Bialowieskiej i towarzyszaca mu regresja dabrow
zostaly, jak si¢ wydaje, zainicjowane zmianami liczebnosci i struktury dominacji
ros$linozercow (Falifniski 1986, Kwiatkowska i Wyszomirski 1988,
1990). Ze wzgledu na amplitude zachodzacych zmian liczebnosci oraz zmiany
sekwencji dominujacych ro$linozercéw (rézniacych si¢ nisza pokarmowa) byt to
czynnik, ktory musiat zaburzy¢ stabilno$¢ puszczanskich uktadoéw ekologicznych —
czynnik paranaturalny, bo o liczebnosci roslinozercow przynajmniej okresowo
decydowal czlowiek, a nie naturalnie wystgpujace drapiezniki. Zaburzenia,
wywolane przez populacje kopytnych, naturalnie wystgpujacych w Puszczy, sa tak
duze, ze ich skutki prawdopodobnie trwaja do dnia dzisiejszego.

O skali zaburzen moze $wiadczy¢ fakt, omawiany szczegélowo w dalszych
czesciach artykulu, ze nat¢zenie presji roslinozercow mierzone iloscig zjadane;
biomasy spada w pewnym okresie stukrotnie, a kolejno nast¢pujace zmiany
dominujacych roslinozercow powoduja kilkakrotne ,,przetaczanie” Kierunku presji z

bylin na drzewa 1 krzewy.
Skala przestrzenna i wielkos¢ amplitudy tych zmian stworzyly mozliwosc

przesledzenia w warunkach naturalnych skutkéw tego niepowtarzalnego
~eksperymentu ekologicznego” nad wplywem, jaki wywieraja rozniacy si¢ nisza
pokarmowa roslinozercy na stabilnos¢ rzeczywistych (a nie modelowych)
zbiorowisk o réznym bogactwie gatunkowym.

Paradoks obecnosci niewielkich, bogatych gatunkowo wysp cieplolubne;
ro$linnosci klimaksowej, wystepujacej na krancach swego zasiggu na obszarze, na
ktorym panuja dlugie i srogie zimy od dawna przyciagal uwage geobotanikow 1
prowokowat ich do formutowania hipotez odnoszacych si¢ do genezy 1 dalszych
losow tych uktadow (Paczoski 1930, Karpinski 1949, A. Matuszkiewicz
1955, W.Matuszkiewicz 1981, Falinski 1986).

W artykule zrezygnowano jednak z omawiania hipotez ttumaczacych kierunkowe
zmiany zachodzace w dabrowach jako skutek zmian klimatu zachodzacych w
geologicznej skali czasu, dynamiki roslinnosci w historycznej skali czasu (sukcesja
sekularna) oraz genezy zbiorowiska. Ograniczono si¢ do przedstawienia tylko tych
hipotez, ktore probowano zweryfikowac eksperymentalnie.
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2. Zbiorowisko swietlistej dgbrowy jako obiekt modelowy

Lesne zbiorowiska nalezace do rzgdu Quercetalia pubescentis, ktorych jedynym
przedstawicielem w Polsce jest zespol swietlistej dabrowy (Potentillo albae—
Quercetum), wystgpuja glownie w obszarze przysrodziemnomorskim. Centrum
wystgpowania 1 calej skali zmiennosci ekologicznej tej grupy zbiorowisk znajduje
si¢. na obszarze balkansko-dynarskim i pannonskim. Glownym obszarem
wystgpowania swietlistych dabréw w Polsce jest Pas Wielkich Dolin (M atuszkie-
wicz 1 Kozltowska 1991). Fitocenozy tego typu nie wystepuja na péinoc od
granicy zasiggu fazy pomorskiej zlodowacenia battyckiego oraz brak jest ich na
obszarze catego Slaska, poludniowej Malopolski i Roztocza. Obszar Puszczy
Bialowieskiej znajduje si¢ wigc na polnocnych krancach zasiggu tego zespotu

(rys. . 1).

Rys. 1. Rozmieszczenie Potentillo albae—Quercetum w Polsce; a — hipotetyczna granica
wystgpowania, b — dane o wystgpowaniu potwierdzone zdjgciami fitosocjologicznymi (wg
Matuszkiewicza i Koztowskiej 1991 — zmodyfikowany)

Distribution of the Potentillo albae—Quercetum in Poland; a — hypothetical boundary of the range, b —
records confirmed by releves (after Matuszkiewicz and Koztowska 1991 — modified)
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W naturalnych, niezaburzonych fitocenozach swietlistych dabrow drzewostan
buduje: w zachodniej i potudniowej czesci zasiggu gldwnie Quercus sessilis, a W
centrum i poludniowo-wschodnich kresach — Quercus robur. Drzewostan jest stabo
zwarty (ok. 60%), co powoduje, ze srodowisko pod wzgledem warunkow swietlnych
na dnie lasu ma charakter mozaikowy, o stosunkowo dobrym 1 bardzo dobrym
dostepie $wiatla do warstwy runa. Runo jest wielowarstwowe, z dominacja bylin.
Warstwa ziot odznacza si¢ bujnoscia i bogatym skladem gatunkowym, a stopien
pokrywania osiaga wartos¢ 80—100%. Dabrowy z Puszczy Biatlowieskiej wyrozniaja
sie wérdd innych odmian geograficznych najwigkszym bogactwem gatunkowym, np.
na okoto 500 m? stwierdzono 140 gatunkow roslin naczyniowych (Kwiatkowska
1972, Matuszkiewicz 1 Koztowska 1991).

Na tle innych zbiorowisk le$nych zbiorowiska swietlistej dabrowy wyro6zniajg sig
nie tylko wyjatkowym bogactwem, ale i szczegdlna, skomplikowana kombinacja
oatunkowa. Tworzy ja kilka ekologicznych grup gatunkéw o odmiennych
wymaganiach  $wietlnych,  wilgotnosciowych i  Zyznosciowych.  Wsrod
Swiatlozadnych i cieplolubnych roslin sa grupy gatunkow: 1) lesnych o waskich
amplitudach ekologicznych, dabrowowych sensu stricto, 2) okrajkowych 1
‘murawowych, stabowapieniolubnych; 3) borowych, stabokwasolubnych; 4)
takowych, charakterystycznych dla tagk zmiennowilgotnych (W. Matuszkie-
wicz 1981). Do tej niepowtarzalnej kombinacji wchodza ponadto dwie grupy
gatunkOw  cienioznoszacych: 1) ogolnolesnych, o szerokich amplitudach
ekologicznych oraz 2) cienistych lasow lisciastych (W. Matuszkiewicz 1981).
Tej bogatej, zlozonej z roznych grup ekologicznych strukturze gatunkowe;
zbiorowiska  towarzyszy  skupiskowa  organizacja  przestrzenna  pfatu
(Kwiatkowska 1972) oraz swoiste powigzania migdzygatunkowe (Falinski
1986, Kwiatkowska 1986).

Zbiorowiska $wietlistych dabrow porastaja najczesciej wierzchowiny i
potudniowe stoki pagorkéw pochodzenia glacjalnego (0zéw, kemow 1 moren
czolowych). Zdaniem Matuszkiewicza 1 Kozlowskiej (1991):
najwazniejszym czynnikiem siedliskowym warunkujqcym wystepowanie Swietlistych
dabrow zespotu Potentillo albae—Quercetum jest podloze geologiczne. Zwykle jest
ono piaszczysto-zwirowe, czesto z przewarstwieniami utworow gliniastych,
stosunkowo zasobne w weglan wapnia. Bardzo istotnq cechq siedlisk (...) jest dobra
przepuszczalnos¢  gruntu dla wod opadowych. Czynnikiem  eliminujqcym
wystepowanie Swietlistych dgbrow jest stagnowanie wod gruntowych lub opadowych
blisko powierzchni ziemi”. Siedliska o takiej charakterystyce wystepuja w
krajobrazie do$¢ rzadko i na niewielkiej powierzchni, co decyduje o tym, ze platy
dabréw zajmuja niewielkie odizolowane od siebie powierzchnie.
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Specyficzna sytuacja w jakiej znajduja si¢ dabrowy bialowieskie polega na
Jednoczesnym natozeniu si¢ kilku niesprzyjajacych stabilnosci czynnikéw.

Po pierwsze, fitocenozy tego typu wystepuja na krancach zasiegu zbiorowiska.

Po drugie, mata powierzchnia stanowisk, a wigc niekorzystny stosunek dtugosci
granicy z sasiadujacym zbiorowiskiem do powierzchni platu dabrowy moze
powodowac silny efekt styku (,szerokie wrota” dla inwazji gatunkow z
sasiadujacych zbiorowisk).

Po trzecie, granica pomigdzy siedliskami dabrowy, wysokich gradéw i borow
mieszanych ma charakter ilosciowy, a nie jakosciowy (grubsza lub ciefisza warstwa
utworow o dobrym drenazu).

Po czwarte, dabrowy sa na tym terenie ,,wyspami” cieptolubnej roslinnosci,
odlegtymi od zwartego zasiggu, oddzielonymi od siebie obszarem niesprzyjajacych
warunkow — ,,oceanami’ cienistych lasow.

Po piate, zbiorowisko charakteryzuje si¢ wyjatkowym bogactwem gatunkowym,
specyficznymi powiazaniami i wspotwystepowaniem takich grup ekologicznych
gatunkow, ktore wystepuja zazwyczaj roztacznie w réznych oddzielonych od siebie
przestrzennie zbiorowiskach.

Stabilnosci takiego ukladu sposréd teoretycznie znanych czynnikéw moga
sprzyjac¢ jedynie skupiskowe rozmieszczenie osobnikéw i gatunkdw oraz pewien
stopien heterogenicznosci sSrodowiska zwiazany z mozaikg warunkow swietlnych.

3. Mozliwos¢ przewidywania zmian w zbiorowiskach dabrow
na podstawie teorii ekologicznych

Z badan nad stabilnosciag modelowych uktadow ekologicznych wynika, ze wzrost
ztozonosci (ktoregokolwiek z aspektow: bogactwa gatunkowego, liczby powiazan,
nat¢zenia oddziatywan) powoduje zmniejszenie stabilnosci ukladu. Wielko-
powierzchniowe, stabilne zbiorowiska gradow, otaczajace na obszarze Puszczy
»wysepki” dabrow, charakteryzuja si¢ o polowe mniejszym bogactwem
gatunkowym.

W tym kontekscie niestabilnos¢ tak bogatego gatunkowo zbiorowiska jest
zjawiskiem, ktore musialo si¢ zdarzy¢. Tym bardziej ze poddane zostato
szczegOlnego typu zaburzeniom — usunigciu dominujacego w pewnym okresie
roslinozercy. Prawie stukrotny spadek liczebnosci jeleni moze byé przykladem
sytuacji badanej dotychczas modelowo przez Pimma (1979) wpltywu na stabilnosé
ukladu usunigcia jednego gatunku roslinozercy lub drapiezcy (model ,.species
deletion stability”). Z prac Pimma (1979, 1984) wiadomo, ze jezeli usuniemy
jeden gatunek konsumenta, to przy zwigkszajacej sie zlozonoséci uktadu, roénie
prawdopodobienstwo ,,wypadania” z niego dalszych gatunkow.

Oczywiscie zbiorowisko dabrowy z jeleniowatymi nigdy nie stanowito
zamknigtego ukladu, co istotnie rézni uklad realny od modelowego
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(Kwiatkowska i Wyszomirski 1990). Warto jednak podkreshc, ze ze
wzgledu na preferencje pokarmowe i zaggszczenie jeleniowatych natezenie
oddzialywan na nalot i podrost drzew bylo bardzo silne, co zwigksza stopien
komplikacji uktadu i zmniejsza szansg stabilnosci przy zmianie jego struktury.
Kontrolowaniu zageszczenia populacji ,,ofiar” (nalotu i podrostu drzew) w
dabrowie mozna przeciwstawié¢ sytuacje jaka zachodzita w tym samym czasie w
oradzie. Przy wszystkich zastrzezeniach dotyczacych stopnia ,,domknigcia™ uktadu,

biocenoza gradu z dominujgcym roslinozerca — jeleniem jest przyktadem
analogicznej sytuacji do tej, ktora opisuja modele ,donor-controlled” (Pimm
1984).

Wyijatkiem od reguty: ,,wzrost ztozonosci powoduje spadek stabilnosci uktadu”,
sa bowiem modele ,, donor-controlled”. Zaktada si¢ w nich, ze konsument odzywia
sie osobnikami, ktore i tak maja bardzo male prawdopodbienstwo przezycia. W
takich przypadkach drapiezca nie kontroluje zaggszczenia ofiar. Dlatego tez
usuniecie konsumenta z takiego ukfadu modelowego nie wplywa na wzrost
zageszczenia populacji ofiar ani nie powoduje wzrostu prawdopodobienstwa
wypadania innych gatunkéw. Prawdopodobienistwo przezycia siewek i juwenilnych
osobnikéw graba i debu (potencjalnych ,ofiar” jeleni) jest znacznie nizsze w
miejscach o stabym dostepie $wiatta do warstwy runa (a takie warunki panujg w
aradzie) niz na siedlisku dabrowy. T odmienna, przewidziang przez model sytuacja
mozna thumaczy¢ odmienne skutki usunigcia z uktadu populacji dominujacego
roslinozercy w biocenozie gradu i dgbrowy (Kwiatkowska 1 Wyszom irski
1990).

Do grupy wyjasnien wywodzacych sig¢ z teorii ekologicznych mozna rowniez
wlaczyé hipoteze tlumaczaca ,wypadanie” (delecjg) gatunkow z platu
zmniejszeniem si¢ wielkosci siedliska cieptolubnej roslinnosci.

Jezeli przyjmiemy, ze dabrowy w Polsce sa dobrym przyktadem ,,;sytuac)i
wyspowej”, to wowczas musimy przyja¢ rowniez, ze zgodnie z teorig rownowagi
(Mac Arthur i Wilson 1963, 1967), liczba gatunkow na mniejszym siedlisku
bedzie mniejsza niz na wigkszej ,,wyspie”. Pod warunkiem, ze obie ,,wyspy” sa
jednakowo odlegte od ,ladu”, z ktorego mozliwe jest ,zasilanie” w gatunki
kolonizujace wyspy. Oczywiscie omawiany przypadek jest tylko pewna analogia
sytuacji opisanej przez teori¢ Mac Arthura i Wilsona. Podobnie jak w przypadku
hipotez wywodzacych si¢ z teorii stabilnosci ukiadow, tak i w tym przypadku
konieczne jest podkreslenie istotnych réznic pomiedzy ukfadem modelowym a
konkretnym obiektem.

Po pierwsze, teoria rownowagi zostata opisana dla wysp oceanicznych.
Odlegtosé od zrédia zasilania w gatunki, a przede wszystkim stopien kontrastu jaki
stanowia dla nich miejsca sprzyjajace (wyspa) i obszar niesprzyjajacych warunkow



REGRESJA $WIETLISTYCH DABROW 143

(ocean) w oczywisty sposob roézniag wyspy srodowiskowe od oceanicznych. Mimo
tych oczywistych zastrzezen trzeba podkresli¢, ze teoria rownowagi byla czesto
rozszerzana na takie sytuacje (np. Johnson 1975, Simberloff i Abele 1982,
East 1983).

Po drugie, teoria odnosi si¢ do wysp w stanie dynamicznej rGwnowagi — a takie;
wilasciwosci badany obiekt niewatpliwie nie posiada (K wiatk owska 1994b).

Po trzecie, relacja przewidziana pomiedzy wielkoscia wyspy a liczba
znajdujacych si¢ na niej gatunkdéw dotyczy réznej wielkosci wysp oceanicznych.
Stopniowo wkraczajacy na siedlisko dabrowy grab, w miare ,,przesuwania” sie ku
centrum pfatu, zacienia coraz wigkszg cz¢s¢ ,,wyspy” cieptolubnej roslinnosci. Coraz
mniejsza wielkos¢ siedliska odpowiedniego dla cieptolubnej roslinnosci jest
analogiczna do sytuacji, w ktérej wyspa stopniowo pograza si¢ w morzu. Mimo tych
wszystkich zastrzezen nie da si¢ odrzuci¢ hipotezy mowiacej o tym, ze malejaca
liczba gatunkow w placie dabrowy jest skutkiem malejacej wielkosci powierzchni
siedliska odpowiedniego dla gatunkéw cieplolubnych (Kwiatkowska 1994b).
Podsumowujac, zarowno wychodzac z zalozen teorii stabilnosci jak tez teorii
rownowagi, mozna si¢ w obu przypadkach spodziewa¢ wypadania gatunkéw z platu
| przechodzenia ukfadu wielogatunkowego w uklad o mniejszym stopniu
komplikacji.

4. Przyczyny niestabilnosci dagbrow bialowieskich. Hipotezy

4.1. Wprowadzenie

[stotng, cho¢ trywialna przyczyna regresji dabréw 2z krajobrazu Puszczy
Biatowieskiej jest dziatalnos¢ gospodarcza cztowieka. Bezpowrotnemu zniszczeniu
ulegly niektore siedliska swietlistych dabréow (poprzez lokalizacje na tych
stanowiskach zwirowni). Powstanie linii kolejowej Bialowieza—Hajnowka
spowodowato odlesienie 1 fragmentacj¢ licznych, znajdujacych sie na tej trasie
stanowisk. Rowniez niewlasciwie prowadzona gospodarka lesna, stosujgca metode
zr¢gbow zupetnych przy eksploatacji cennych gospodarczo drzewostanéw debowych
doprowadzita do zmniejszania si¢ liczby 1 wielkosci stanowisk Potentillo albae—
Quercetum w Puszczy (Falinski 1986).

Takze w fitocenozach nie poddanych tego typu katastrofalnym zaburzeniom
zaczal si¢ spontaniczny proces prowadzacy do stopniowego zmniejszania si€, a
nastepnie zniknigcia platow cieptolubnej roslinnosci. Od okolo trzydziestu lat na
siedlisko dabrowy zaczal wkracza¢ podrost graba, wypierajac cieptolubne gatunki
(Falinski1 1986, Kwiatkowska 1986, Kwiatkowska 1 Wyszomirski
1988).

Jak stwierdzita Matuszkiewicz (1955), czterdziesci lat temu na tym terenie
znajdowaly si¢ jeszcze 34 platy odpowiadajace dabrowom opisanym przez
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Paczoskiego (1926). Tempo regresji dabrow na tym obszarze jest jednak tak
szybkie, ze w chwili obecnej nie ma w Puszczy ani jednego ptatu, w ktorym
zachowalyby sie jednoczesnie: zaréwno naturalny drzewostan, jak tez typowe dla
tego zbiorowiska, bujne, bylinowe, wielogatunkowe runo.

4.2. Proces inwazji graba na siedlisko dabrowy jako bezposrednia
przyczyna regresji tego zbiorowiska

Hipoteze o inwazji graba jako o bezposredniej przyczynie regresji bialowieskich
dabrow sformutowali Falifiski (1986) i Kwiatkowska (1986). Autorka
stwierdza: ,,Hipotetycznie jako bezposredniq przyczyne zmniejszania si¢ biohory
dabrowy uznano wkraczanie graba na obrzeza fitocenozy, co powoduje ograniczenie
dopbywu  swiatla do warstwy runa. Radykalna  zmiana  warunkow
mikroklimatycznych (gléwnie swietlnych i termicznych) moze byc przyczynq dalszych
zmian zachodzqcych w strukturze dominacyjnej i skladzie wystepujqcych tam
gatunkéw”. Jak wykazaly dalsze badania zaréwno struktura wielkosci graba, jak tez
kierunkowa zmienno$é tego parametru w przestrzeni Swiadcza o tym, Ze€
rzeczywiécie mamy do czynienia z procesem inwazji tego gatunku na siedlisko
dabrow (Kwiatkowska i Wyszomirski 1988, 1990). Stwierdzono, ze od
chwili rekrutacji juwenilnych grabow do warstwy krzewow nastgpuje znaczna
zmiana warunkéw $wietlnych, co powoduje poczatkowo spadek frekwencji, a
nastepnie wypadanie gatunkow z platu. W pierwszej kolejnosci ustepuja gatunki
Swiatlozadne, w dalszej ogdlnolesne i czes¢ gatunkow lesnych (Kwiatkowska
1993, 1994a, 1994b).

W wyniku tego procesu stopniowo maleje wielkos¢ platu cieptolubnej
roélinnoéci. Runo w coraz mniejszym stopniu przypomina bujne wielogatunkowe
runo dabrowy, zageszczenie roslin bardzo znacznie spada, a skiad gatunkowy coraz
bardziej upodabnia si¢ do gradu. Zaczyna si¢ proces regresji dabrowy. Proces
regresji jest skorelowany z kolejnymi etapami inwazji graba, zwiazanymi z
rekrutacja juwenilnych osobnikéw do kolejnych warstw: runa (nalotu), krzewow
(mlodszego i starszego podrostu) 1 drzewostanu (Kwiatkowska i
Solinska-Gornicka 1993). Udowodniono réwniez, ze proces regresji dabrowy
jest odwracalny, a odtworzenie sktadu gatunkowego i struktury runa bardzo szybkie,
pod warunkiem, ze wyeliminujemy osobniki graba z ptatu (Kwiatkowska |
Wyszomirski 1990). Warto zaznaczy¢, ze wzrost udziatu graba w warstwie
krzewdw odnotowano w zbiorowiskach dabrow takze w innych czgsciach Polski
(Jakubowska-Gabara 1993).

Badania wykazaly jednoznacznie, ze wspolczesnie bezposrednia przyczyna
regresji dabrow w Puszczy Biatowieskiej jest inwazja graba. Umozliwily rowniez
sformutowanie hipotez przedstawiajacych mechanizm ekologiczny odpowiedzialny
za zainicjowanie procesu inwazji graba na tym obszarze.
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4.3. Zmiana presji dominujgcych roslinozercow
jako praprzyczyna inwazji graba

Hipotez¢ o zwiazku regresji cieptolubnej dabrowy ze zmianami natgzenia 1
charakteru oddzialywan zoogenicznych na fitocenoze pierwszy sformulowat
Falinski1 (1986) w monografii pt. ,,Vegetation dynamics in temperate lowland
primeval forests”, gdzie stwierdza: ,(...) fluktuacje w liczbie i wielkosci stanowisk
zajetych przez Potentillo albae—Quercetum (...) mogly pozostawa¢ w zwiqzku z
okresowym ograniczeniem wypasu bydla i wzrostem lub obnizeniem sie poglowia
roslinozercow. Oba zjawiska wystepowaly na przemian wielokrotnie w historii
Puszczy Bialowieskiej (...).

Ciqgle zmiany w charakterze i natezeniu oddzialywan zoogenicznych na
fitocenoze od XIX wieku uwazac nalezy zatem za glownq przyczyne regresji dgbrowy
cieplolubnej i jej przemiane w kierunku mieszanych lasow debowo-grabowych’.

Kwiatkowska 1 Wyszomirski (1990) uszczegotowiajac te hipoteze
zwrocili uwage na skutki odmiennych preferencji pokarmowych zubra 1
jeleniowatych oraz zwigzane z nimi zmiany Kkierunku dominujacej presji
roslinozercow: na rosliny zielne lub drzewa 1 krzewy. Wysungli hipoteze, ze przy
bardzo duzej liczebnosci roslinozercow, zerowanie powoduje takie zmiany w
strukturze runa 1 S$ciotki, ktore umozliwiaja dotarcie skrzydlakom graba do
powierzchni gleby oraz kietkowanie 1 dalszy wzrost siewek.

Jak wykazaly badania nad sktadem 1 preferencjami pokarmowymi jeleniowatych,
w diecie tych zwierzat dominuja (w 66%) gatunki drzewiaste, a rosliny zielne
stanowig jedynie niewielki dodatek (Borowski 1 Kossak 1975,
Dzigciotowski 1 in. 1975). W rozwoju osobniczym ten typ preferencji
pokarmowych ujawnia si¢ bardzo wczesnie, np. u saren juz w 41 dniu zycia
(Kossak 1981). W diecie zubra dominuja (do 90%) rosliny zielne: trawy, turzyce i
byliny, a gatunki drzewiaste stanowig co najwyze] 10% diety (Borowski1 1
Kossak 1972, Ggbczynska 1 in. 1991). Warto rowniez podkreslic, ze w
niewielkiej puli gatunkow drzewiastych, wchodzacych w sktad diety zubra, ranking
tych gatunkow przeprowadzony ze wzgledu na czgstosC ich zjadania rowniez rozni
obu roslinozercow.

Najczesciej zjadanym przez jelenie gatunkiem drzewa jest grab, a przez zubry —
Swierk 1 dab (Borowski 1 Kossak 1972, Dzieciotowski 1 in. 1975,
Gebczynska 1in. 1991). Zwierze¢ta te roznig si¢ tez poziomem Sredniej dobowe)
konsumpcji (a wigc natezeniem presji zerowania liczone) w kg swieze] masy na
| osobnika na dobg). Np. srednia dobowa konsumpcja zubra wynosi od 23 do 32 kg
(0" ?), jelenia jest prawie o polowe mniejsza (T 12,3 kg), a prawie dziesieciokrotnie
mniejsza sarny: 24 kg (Gebczynska 1 Krasinska 1972, Pielowsk1 1988,
Bobek 11n. 1992).
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Bardzo wysoka, wedlug prawdopodobnie dwukrotnie zawyzonych danych
(Jedrzejewski, inf. ustna), siggajaca wg Wigcko (1984) — 2000 osobnikow
liczebnos$¢é populacji zubra pod koniec XIX wieku musiata spowodowac zmiany
struktury przestrzennej runa i uszkodzenia $cioly. ,,Rozrzedzenie” zwartego tanu
bylin w dabrowie poprzez selektywne wygryzanie luk w wysokim runie 1
wydeptywanie zaglebienh w Sciole zniszczyto mechaniczna ostong¢ uniemozliwajaca
w niezaburzonym placie dotarcie lekkim skrzydlakom graba do dna lasu oraz
przebicie sie korzeni kietkow i siewek przez gruba dgbowa Scidtke. Powstanie luk
sprzyjato WZrostowi przezywalnosci wczesnojuwenilnych grabow.
Kwiatkowska i Wyszomirski (1990) uwazaja, ze wlasnie odmienne
preferencje pokarmowe zubra i jeleniowatych oraz rozna, zalezna od zaggszczenia
roslinozercow, intensywno$¢ zerowania musialy spowodowaé poczatkowo zmiany
zageszczenia populacji roslin zielnych, a nastgpnie wzrost zaggszczenia grabow w
warstwie nalotu. Tworzenie si¢ obfitego nalotu grabowego byto przyczyna wzrostu
zasobnosci bazy pokarmowej dla jeleniowatych, co prawdopodobnie spowodowato
wzrost ich liczebnosci, az do osiagniecia maksymalnego zaggszczenia w 1914 roku
(6800 osobnikow jelenia i 2000-3000 osobnikéw sarny, wg Wigcko 1984).

Pod koniec I wojny $wiatowej i w czasie wojny 1920 roku nastgpuje wybicie
zwierzyny. W 1919 roku zostaje zabity ostatni zubr, a liczebnos¢ jeleni zmniejsza sig
prawie siedemdziesiagt razy (do okoto 100 osobnikow w 1920 roku). Po tym
gwalttownym spadku natezenia presji zerowania, w okresie migdzywojenym
nastepuje stopniowy wzrost liczebnosci jeleniowatych, az do 1700 jeleni i okoto
3000 saren pod koniec tego okresu (Wigcko 1984).

Koniec Il wojny $wiatowej i pierwsze lata powojenne charakteryzuja sig
ponownym gwaltownym spadkiem liczebnosci roslinozercow, analogicznym do
poprzedniego powojennego okresu. Wg Wigc ko (1984) populacja jelenia w 1950
roku liczyta zaledwie 200 osobnikow.

W kolejnych latach liczebnos¢ populacji jelenia stopniowo wzrasta i wynosi: w
1960 r. — 379, w 1965 r. — 779, w 1969 r. — 1671, w 1975 r. — 760, w 1979 r. — 930
osobnikéw, a liczebno$¢ sarny waha si¢ na poziomie 500-800 osobnikow.
Maksymalne zageszczenie jeleniowatych jest wigc w tym czasie okoto dwukrotnie
nizsze niz w okresie miedzywojennym. Do Puszczy powraca zubr, a jego liczebnos¢
w analogicznych okresach wynosi odpowiednio: 34, 102, 197, 234 i1 242 osobniki
(Wigecko 1984).

Aktualnie (1993 r.) liczebno$¢ jeleniowatych, oszacowana na podstawie pedzen,
wynosi: jelen 1270, sarna 1680, a stan liczebny populacji zubra wynosi 251
osobnikow (Krasinski 1in. 1994).
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4.4. Zmiany ,,podazy” bezpiecznych miejsc jako aktualna
przyczyna inwazji graba

Kwiatkowska (1994a) wysunegta hipoteze méwiaca o tym, ze przyczyna
Inwazji graba na siedlisko dabrowy byt wzrost liczby bezpiecznych miejsc (Harper
1977, Fowler 1988) do kietkowania i przezywania wczesnojuwenilnych grabow.
Hipoteza ta opiera si¢ na zalozeniu réznic w rodzaju bezpiecznych miejsc
wystepujacych w réznych typach ekosystemow. W danym typie ekosystemu rdzne
rodzaje bezpiecznych miejsc o specyficznej charakterystyce ekologicznej,
»Sprzyjajace” okreslonym gatunkom drzew, wystepuja z niejednakowa czestoscia.
Po roku nasiennym prawdopodobienstwo wystepowania w placie siewek gatunku,
ktorego wymagania w okresie wczesnojuwenilnym pokrywaja sie z okreslonym
rodzajem bezpiecznych miejsc, zalezy od liczby i rodzaju mikrosrodowisk
znajdujacych si¢ w zbiorowisku, to jest od ,podazy” bezpiecznych miejsc
(Kwiatkowska 1994a).

W niezaburzonych ekosystemach typu swietlistych dabréw warunki panujace na
dnie lasu (i zwiazany z nimi najczgstszy rodzaj bezpiecznych miejsc) sa wyznaczone
przez grupg czynnikow biocenotycznych, ktére stwarzaja: 1) dobry dostep $wiatla
do warstwy runa, 2) mechaniczng ostong¢ przed nalatujacymi lekkimi nasionami
przez zwarte wysokie runo, 3) mechaniczng barier¢ przed kietkowaniem i dalszym
wzrostem siewek gatunkow o krotkim, delikatym korzeniu (przez gruba, wolno
rozktadajaca si¢ Sciotkg dgbowa), 4) silng konkurencje¢ duzych bylin, 5) ostone przed
wysychaniem powierzchniowych warstw gleby przez $ciotke i bujne runo. Jak
wynika z nie opublikowanych wczesniej badan autorki, warunki te odpowiadaja
charakterystyce bezpiecznych miejsc juwenilnych debow, a bezpieczne miejsca dla
miodych grabow charakteryzuja si¢ natomiast: 1) mala gruboscia $ciotki, 2) niskim
zageszczeniem 1 pokrywaniem roslin runa, 3) dobrym nastonecznieniem. Z tych
trzech czynnikow jedynie dobry dostep swiatta do warstwy runa czynit siedlisko
dabrowy potencjalnie sprzyjajacym miodym grabom. Jednakze ze wzgledu na
pokrycie gleby gruba, wolno rozktadajaca si¢ scidtka debowa oraz na wysokie geste
runo, bezpieczne miejsca dla graba praktycznie nie wystgpowaty w niezaburzonych
ptatach dabrowy. Dopiero powstanie luk w runie i $cidtce jako skutek zerowania
bardzo licznej populacji zubra gwattownie zwigkszyto ,,podaz” bezpiecznych miejsc
dla graba, a w konsekwencji spowodowalo wzrost zageszczenia nalotu grabowego.

Prawdopodobnie zaggszczenie nalotu grabowego i jego rekrutacja do warstwy
podrostu byty przed I wojna Swiatowa i w okresie migdzywojennym kontrolowane
przez jeleniowate. Trzeba jednak podkreslic¢, ze ze wzgledu na natezenie zerowania
Jjeleniowatych na dnie lasu ciagle powstawaly nowe bezpieczne miejsca dla grabow,
ale prawdopodobienstwo ich zasiedlenia przez siewki i rekrutacji juwenilnych
osobnikéw do warstwy nalotu byto niewielkie.
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Skutki zasiedlenia tych miejsc byly przesunigte w czasie i ujawnialy sig
stopniowo wraz ze spadkiem liczebnosci jeleniowatych, a wigc i spadkiem presji
ukierunkowanej na drzewa i krzewy. Powrotowi zubra do lasu towarzyszyl wzrost
presji na rosliny zielne. Malo liczna populacja jeleni nie ograniczala zaggszczenia
juwenilnych grabow zasiedlajacych ciagle tworzace si¢ nowe bezpieczne miejsca.
Nastapil gwaltowny wzrost rekrutacji graba do warstwy podrostu starszych
osobnikéw juwenilnych utrzymywanych w warstwie nalotu przez zgryzanie.
Produkowana przez nalot i podrost duza masa lisci grabowych, trafiajgc wraz z
jesiennym opadem na dno lasu, przyspieszata rozktad $ciotki. Jak bowiem wykazaty
badania Dziatdowiec (1987) licie graba rozktadaja si¢ okoto 1,6 razy szybciej
od lisci debu, ktérych czas (95%) rozkladu wynosi 5 lat, a graba 3 lata. Mieszana,
grabowo-dgbowa sciotka ulega szybszemu rozktadowi niz dgbowa, co powoduje, ze
staje sie ona coraz ciensza i traci wlasciwosci mechanicznej bariery dla kolejnych,
juwenilnych grabow.

Stopniowo wyrastajace ponad warstwg runa podrosty grabowe spowodowaly je;j
zacienienie i ustepowanie z ptatu $wiattozadnych gatunkéw. Spadajace zageszczenie
bylin dodatkowo sprzyjalo powstawaniu nowych bezpiecznych miejsc dla grabow.
Proces inwazji graba na siedlisko dabrowy uzyskal w ten sposob wiasng ,,sit¢
napedowa” na zasadzie dodatniego sprzg¢zenia Zwrotnego.

Hipoteza ta, poniewaz dotyczy przebiegu procesu, ktory zostal zapoczatkowany
przeszto sto lat temu, nie jest mozliwa do bezposredniej weryfikacji. Mozna ja
jednak uprawdopodobni¢ weryfikujac szereg szczegotowych, falsyfikowalnych
hipotez odnoszacych si¢ do charakterystyki bezpiecznych miejsc dla graba 1 debu
oraz wpltywu opadu lisci graba na tempo rozkfadu Sciokki.

Postawiono wiec pytania: 1) czy siewki graba ,,wybieraja” miejsca o cienkiej
Scidlce, a siewki debu ,,preferuja” miejsca o grubej sciolce; 2) czy wysoka wartosc
pokrywania (a wigc i ocienienia oraz duzego zageszczenia bylin) sprzyja siewkom
debu, a zmniejsza prawdopodobienstwo przezycia siewek graba; 3) czy w czg¢sciach
platu dabrowy, do ktérych wkroczyt podrost graba (faza regresji dabrowy), sciotka
ma mniejszq migzszos¢ niz w dabrowie.

5. ,,Podaz” bezpiecznych miejsc w zbiorowiskach: dabrowy, dagbrowy
w fazie regresji i gradzie oraz ,,popyt” na nie juwenilnych drzew

Czynnikami, ktore roznicuja warunki kietkowania diaspor 1 przezywania
juwenilnych drzew w zbiorowiskach swietliste; dabrowy i gradu sa przede
wszystkim: 1) dostgp swiatla do warstwy runa (wynikajacy ze stopnia zwarcia
drzewostanu), 2) dostep $wiatla do powierzchni gleby (zwiazany, oprocz ww.
czynnika, z pokrywaniem roslin ziclnych dna lasu), 3) natezenie konkurencji
(zwiagzane z zageszczeniem wieloletnich bylin), 4) grubos¢ i jakos¢ Sciotki
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(tworzace) mechaniczng barier¢ w dotarciu korzeni do gleby dla kietkdw i siewek),
5) mozaikowos¢ przestrzenna wyzej wymienionych czynnikow.

Zbiorowisko dabrowy, w poréwnaniu z gradem, wyrdznia si¢ dobrym dostepem
Swiatta do warstwy runa, bardzo duzym zaggszczeniem wysokich bylin, ktdre
zwartym fanem pokrywaja prawie cate dno lasu i grubg (wolno rozkfadajaca sie)
sciotkg dgbowa. Mozaikowos¢ warunkow srodowiska (wyrazona udziatem pustych,
nie porosnigtych bylinami miejsc) jest tu najmniejsza (tab. I).

Tab. I. Srednia warto$¢ (%): zaggszczenia (D), pokrywania (P.C.) i grubosci $ciotki (L.7)) w
zblorowiskach: Tilio-Carpinetum (T.-C.), fazie regresji Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.r.ph.) i
Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.); a — liczba poletek 0,1 m”, b — procent pustych poletek (oryg.)
Mean values (xX) of density (D), plant cover (P.C.), litter thickness (L.7.) in communities of
T'ilio—Carpinetum (T.-C.), Potentillo albae—Quercetum regression phase (P.a.-Q.r.ph.) and Potentillo
albae—Quercetum (P.a.-Q.); a — number of plots 0.1 m”, b — percentage of plantless plots (orig.)

Zbiorowisko a b D (m°) P.C. (%) L.T. (cm)
Lomm— % S.D. 3 S.D. % S.D.
2 600 3 e, 101 34 25 1,4 0,9
P.a.-Q.r.ph. 600 . e CIROE ¥ 63 15 15 1,9 1,3
P.a.-Q. 900 0y 200 186 60 30 2,3 1,5

Grad charakteryzuje (oprocz mniej zmiennego czynnika $wietlnego) znacznie
wigksza mozaikowos¢ warunkow panujacych na dnie lasu. Wyraza sie to w
wysokich wartosciach odchylenia standardowego w poréwnaniu ze s$rednimi
wartosciami: zageszczenia, pokrywania i grubosci $cidtki. W runie wystepuje
stosunkowo duzo luk (pustych miejsc nie porosnigtych przez byliny), ktére zajmuja
do 10% arealu zbiorowiska. W poréwnaniu z dabrowa przecietna warto$é

analizowanych czynnikéw jest tu dwukrotnie mniejsza.
W miar¢ wkraczania i wzrostu podrostu grabowego, w ptatach odpowiadajacych

kolejnym fazom regresji dabrowy warunki stopniowo upodabniaja sie do
gradowych. Nast¢puje bardzo znaczny spadek zageszczenia i pokrywania runa oraz,
wraz ze wzrostem udziatu szybko rozkladajacych sig¢ lisci graba, spadek grubosci
sciofki. Platy te wyr6zniaja si¢ ponadto bardzo duzym udzialem pustych, nie
porosnigtych runem miejsc. Udziat luk w runie osiaga tu az 25% powierzchni.
Porownywane zbiorowiska roznia si¢ wyraznie ,,podaza” (liczba i rodzajem)
miejsc o cienkiej i grubej $cidlce (rys. 2). W dabrowie gleba w 80% pokryta jest
gruba sciotka, o miazszosci przekraczajacej 2 cm. W czasie regresji tego zbiorowiska
tworzy si¢ mozaika miejsc o grubej i cienkiej Scidtce, przy czym udzial miejsc o
cienkiej sciotce az dwukrotnie wzrasta. Miejsca takie (o miazszosci $cidtki <2 cm)
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przewazaja w gradzie, w ktorym w ogdle nie wystgpuje typ najgrubszej sciofki
(812 cm).

Charakterystyka poletek, na ktorych przezyly siewki graba wskazuje na to, ze
znacznie wicksze prawdopodobiefistwo przezycia mialy te diaspory, ktore

wykietkowaly na poletkach o cienkiej Sciofce. Zapotrzebowanie (,,popyt”) siewek

"Podaz" bezpiecznych miejsc "Popyt" siewek Carpinus betulus
"Supply"of safe sites "Demand" of C.betulus seedlings
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Rys. 2. ,Podaz” bezpiecznych miejsc pod wzglgdem grubosci sSciotki w zbiorowiskach: Potentillo
albae—Quercetum (P.a.-Q.), fazie regresji Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.r.ph.),
Tilio—Carpinetum (T.-C.) i ,,popyt” na nie siewek Carpinus betulus. Charakterystyk¢ rodzaju i ilosci
(,,podazy”) bezpiecznych miejsc w poszczegdlinych zbroromskach przeprowadzono na podstawie
sredniej grubosci $ciotki dla 2100 poletek o powierzchni 0,1 m-. Charakterystyke zapotrzebowania
(,,popytu”) siewek graba na okre$lony rodzaj bezpiecznych miejsc przeprowadzono na podstawie
analizy grubosci $cidtki tylko tych poletek, na ktérych rosty siewki (oryg.)

"Supply" of safe sites with respect to litter thickness and "demand" of Carpinus betulus seedlings in:
Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.), Potentillo albae—Quercetum regression phase (P.a.-Q.r.ph.),
Tilio—Carpinetum (T.-C.). Characterization of kind and quantity ("supply") of safe sites in the
particular communities has been based on the measurements of mean litter thickness in 2100 plots, each
in the area of 0.1 m”. "Demand" of hornbeam seedlings for specified safe sites has been characterized
only on the basis of analysis of litter thickness in the plots, where seedlings grew (orig.)
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graba jest ukierunkowane wyraznie na scisle okreslong cze$¢ dostepnych w
zbiorowiskach mikrosiedlisk (rys. 2). Miejsca te charakteryzuja si¢ ponadto
mniejszym pokrywaniem roslin zielnych. Dla siewek graba, wysokie wartosci
pokrywania zawsze, niezaleznie od zbiorowiska sa czynnikiem zmniejszajacym
prawdopodobienstwo wykietkowania 1 dalszego rozwoju diaspor. Siewki z
,oferowanego asortymentu” miejsc ,,wybieraja” (w 70-90%) takie, w ktorych
pokrywanie nie przekracza 25% (rys. 3)

Bezpieczne miejsca dla siewek dgbu maja catkowicie odmienng charakterystyke.
Siewki przezywaja na tych poletkach, ktore maja grubsza Scidtke w poréwnaniu z
przecietnymi warunkami panujacymi w danym zbiorowisku (rys. 4). Srednia
wartos¢ grubosci sciotki na poletkach, na ktorych byly obecne siewki debu, jest we
wszystkich obiektach zawsze wigksza od wartosci sredniej obliczonej dla poletek, na
ktorych ich nie byto. W zbiorowisku swietlistej dabrowy wiekszej przezywalnosci
siewek debu (oprocz grubej >2,5 cm Sciolki) sprzyja takze bardzo wysokie
pokrywanie (>65%). Czynnik ten utrudnia znalezienie atrakcyjnych dla
roslinozercow siewek debu, zwigkszajac tym samym szanse ich przezycia. Pod
okapem drzew 1 krzewow (w gradzie 1 dabrowie w fazie regresji) wysoka wartosé
pokrywania jest dodatkowym czynnikiem zmniejszajacych doptyw Swiatla, co jest
czynnikiem niekorzystnym dla tego wybitnie Swiattozadnego gatunku.

Podsumowujac, bezpieczne miejsca dla siewek debu charakteryzuja si¢ gruba
(>2,5 cm) Sciotkg oraz duzym zwarciem i pokrywaniem (>65%) runa. Takie wlasnie
warunki charakteryzuja niezaburzone platy dabrow. W toku regresji tego
zbiorowiska zachodza takie zmiany w runie i scidlce, ktore sprzyjaja siewkom graba.
Dalszy rozw¢) diaspor graba zalezy bowiem od tego, czy skrzydlaki padly na
miejsca o cienkiej (<2cm) Sciolce 1 mato ostonigte roslinami zielnymi (pokrywanie
<25%).

Skutk1 zerowania roslinozercow, takie jak rozrzedzanie zwartego tanu bylin czy
tworzenie si¢ zaglebien w sciolce, moga zatem zwigkszac ,,podaz” bezpiecznych
miejsc dla juwenilnych grabéw. Dalszy ich rozwdj (przy braku kontroli zaggszczenia
nalotu 1 podrostu grabowego przez jeleniowate) prowadzi do wyksztalcenia sie
podrostu grabowego silnie oddziatujacego na runo i1 Sciotke. Ustgpowanie z platu
swiattozadnych gatunkéw zapoczatkowuje proces zmniejszania si¢ zageszczenia i
pokrywania runa, a jesienny opad lisci z podrostu graba — przyspieszenie tempa
rozktadu sciokki.

6. Zmiany nate¢zenia i dominujgcego kierunku presji
roslinozercow w Puszczy Bialowieskiej

Aby oszacowac natgzenie presji roslinozercoOw na dabrowy przyjeto, ze presja ta
zalezy od: 1) liczebnosci populacji dominujacych roslinozercéw, 2) wartosci ich
sredniej dobowej konsumpcji, 3) preferencji pokarmowych.
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Rys. 3. ,,Podaz” bezpiecznych miejsc pod wzglgdem pokrywania i ,,popyt” na nie siewek graba w
zbiorowiskach: Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.), fazie regresji Potentillo albae—Quercetum
(P.a.-Q.r.ph.), Tilio—Carpinetum (T.-C.). Charakterystyk¢ rodzaju i ilosci (,podazy”) bezpiecznych
miejsc w poszczegdlnych zbiorowiskach przeprowadzono na podstawie pomiaréw pokrywania 2100
poletek o powierzchni 0,] m”. Charakterystyke zapotrzebowania (,,popytu”) siewek graba na
okre$lony rodzaj bezpiecznych miejsc przeprowadzono na podstawie analizy tylko tych poletek, na
ktérych rosty siewki (oryg.)

"Supply" of safe sites with respect to plant cover and "demand" of Carpinus betulus seedlings In:
Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.), Potentillo albae—Quercetum regression phase (P.a.-Q.r.ph.),
Tilio-Carpinetum (T.-C.). Characterization of kind and quantity ("supply”) of safe sites in the
particular communities has been based on the measurements of plant cover in 2100 plots, each in the
area of 0.1 m>. "Demand" of hornbeam seedlings for specified safe sites has been characterized only on

the basis of analysis these plots, where seedlings grew (orig.)

Szacujac presje¢ zubra, dla okresu 1860-1890 obnizono o potowe podawana w
literaturze liczebno$¢ populacji ze wzgledu na mata wiarygodnos¢ tych danych

(Jedrzejewski, inf. ustna).
Natezenie presji na dang grupe roslin (drzewa i krzewy lub byliny) obliczano

mnozac dla wszystkich kopytnych przecigtng wartos¢ dobowej konsumpcji przez
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Rys. 4. ,Podaz” bezpiecznych miejsc pod wzgledem S$redniej grubosci $ciétki w zbiorowiskach:
Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.), fazie regresji Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.r.ph.),
lilio-Carpinetum (T.-C.) i ,popyt” na nie siewek Quercus robur. Charakterystyke rodzaju i ilosci
(,podazy”) bezpiecznych miejsc w poszczegdlnych zbiorowiskach przeprowadzono na podstawie
pomiarow grubosci sciotki w 900 punktach. Charakterystyke zapotrzebowania (,,popytu™) siewek debu
na miejsca okreslonej grubosci $cidtki przeprowadzono na podstawie 1800 pomiaréw grubosci $cidtki
wykonanych w tym punkcie, w ktorym rosty siewki (oryg.)

"Supply” of safe sites with respect to litter thickness and "demand" of Quercus robur seedlings in:
Potentillo albae—Quercetum (P.a.-Q.), Potentillo albae—Quercetum regression phase (P.a.-Q.r.ph.),
Tilio-Carpinetum (T.-C.). Characterization of kind and quantity ("supply") of safe sites in the particular
communities has been based on the measurements of litter thickness in 900 points. Characterization of
oak seedlings "demand" for sites with a suitable litter thickness has been made on the basis of 1800
measurements of litter thickness in the points in which seedlings grew (orig.)

liczebnos¢ populacji 1 wspotczynnik udziatu w diecie analizowanej grupy roslin. W
obliczeniach nie uwzgledniono wpltywu struktury populacji (udziatu samcow i samic
oraz grup wiekowych) na sumaryczng ilos¢ zjadanej biomasy. Nie uwzgledniono
rowniez zaleznosci natg¢zenia presji od preferencji srodowiskowych, ze wzgledu na

brak takich informacji odnoszacych si¢ bezposrednio do siedlisk dabrow.
Celem przeprowadzonej analizy nie bylo jednak doktadne oszacowanie wartosci

presji (okreslonej w kilogramach zjadanej biomasy na hektar), ale przyblizone
porownanie presji roslinozercow wywieranej na Puszcz¢ w rdéznych okresach
historycznych oraz wyodrgbnienie takich przedzialéw czasu, w ktorych dominuje
presja skierowana na rosliny zielne od tych, w ktorych przewazala presja skierowana
na drzewa i krzewy (rys. 5).
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Jak wynika z powyzszych danych, od konca XIX wieku do chwili obecnej
kilkakrotnie zmienialo si¢ nie tylko natezenie presji (z kilkudziesieciu tysiecy
kilogramow do kilku tysiecy kilograméw na dobe), ale réwniez kierunek
dominujacej presji (z bylin na drzewa i krzewy). Warto podkresli¢, ze ze wzgledu na
pigciokrotnie wyzszy wskaznik dobowej konsumpcji jelenia w poréwnaniu z sarna,
jego presja na fitocenozg jest wielokrotnie silniejsza nawet przy tej samej liczebnosci
obu populacji. W badanym czasie maksymalny udziat pozostatych jeleniowatych w
llosci zjadanej biomasy nie przekraczal 20%. Podobnie, mozna zaniechaé wplyw
wypasanych ekstensywnie w okresie migdzywojennym krow, ze wzgledu na ich
niewielka liczbg. Dlatego tez w przypadku Puszczy Bialowieskiej, zmiany presji
zerowania zaleza w przewazajacej mierze od zmian liczebnosci zubra i jelenia. Ze
wzgledu na preferencje pokarmowe zubra, w okresie bardzo wysokiej liczebnosci
populacji musiat nastapi¢ spadek odnowienia dgbu — zjadanego w fazie zotedzi,
siewek, nalotu i podrostu (rys. 6) oraz wzrost ,,podazy” bezpiecznych miejsc dla
wczesnojuwenilnych grabow. Duza ,podaz” bezpiecznych miejsc zwigkszata
prawdopodobienstwo rekrutacji grabow do warstwy nalotu i spowodowata
stopniowy wzrost jego zageszczenia. Potwierdzeniem tej hipotezy jest fakt, ze w sto
lat pozniej populacja dgbéw w Biatowieskim Parku Narodowym charakteryzuje sie
wyraznie zanizonym udzialem osobnikéw w klasie wieku 80—100 lat, a struktura
wieku populacji graba — maksymalnym udzialem osobnikow w tej samej klasie
(rys. 6).

Wzrost zaggszczenia juwenilnych grabow spowodowal znaczne zwiekszenie
zasobnosci bazy pokarmowej dla jeleniowatych, najczegsciej zjadajacych ten gatunek
drzewa. Wzrosto prawdopodobienstwo przezycia saren i jeleni, w konsekwencji
czego nastgpowat znaczny wzrost liczebnosci populacji obu tych gatunkéw.

Bardzo liczna populacja jelenia musiata niewatpliwie kontrolowaé zageszczenie
graba; poniewaz jednak grab ma zdolno$¢ wegetatywnego odnawiania sie,
ograniczanie jego zaggszczenia moglo trwac tak diugo, jak dtugo utrzymywato sig
wysokie zaggszczenie jeleniowatych (rys. 7). Przy tym stanie liczebnosci kopytnych
ubocznym skutkiem ich dziatalnosci, ze wzgledu na staly udziat bylin w diecie, byto
zwigkszenie ,podazy” bezpiecznych miejsc dla graba. Proces intensywego
zasiedlania tych miejsc oraz proces rekrutacji do warstwy podrostu juwenilnych
grabow, przetrzymywanych przez zgryzanie w warstwie nalotu, zostal raptownie
uruchomiony po wybiciu zwierzyny. Sprzyjalo to wzrostowi liczebnosci
jeleniowatych w okresie migdzywojennym. W 1938 roku zageszczenie
Jjeleniowatych jest juz tak duze, ze natgzenie presji jest na analogicznym poziomie
jak pod koniec XIX wieku (30 tys. kg/dobg). Presja jest jednak skierowana gtownie
na drzewa 1 krzewy 1 jej poziom przekracza dwukrotnie presje wywierang na byliny.
Dlatego tez jeleniowate moga ograniczaé zaggszczenie nalotu i podrostu graba.
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Rys. 6. Struktura wieku populacji dgbu i graba w Bialowieskim Parku Narodowym (wg Je¢drzeje-
wskiej 1in. 1994 — zmodyfikowany)
Age structure of the oak and hornbeam populations in the Bialowieza National Park (after

Jedrzejewska etal 1994 — modified)

Wybicie zwierzyny po drugiej wojnie Swiatowej stwarza ponownie sytuacjg, w
ktorej procesy zasiedlania bezpiecznych miejsc (powstatych na skutek zerowania
jeleniowatych oraz w wyniku przyspieszenia rozkiadu sciotki pod nalotem 1
podrostem grabowym) oraz rekrutacji graba do warstwy podrostu nie sa juz

hamowane.
Sytuacja zmienia si¢ diametralnie, poniewaz nie tylko liczebnosc jeleniowatych

nie osiaga poziomu migdzywojennego, ale dochodzi roslinozerca o odmiennym
kierunku dominujacej presji. Poziom presji na byliny zaczyna sig stopniowo
zrownywaé z presja wywierang na drzewa i krzewy. Jeleniowate nie ograniczajq
zageszczenia graba, a poziom ich liczebnosci jest limitowany przez czlowieka.
Wazrost ,,podazy” bezpiecznych miejsc dla graba, pochodzacych w coraz wigkszej
czesci w wyniku samonapedzajacego si¢ procesu zwigzanego Z wkraczaniem graba
na siedlisko dabrowy i towarzyszacym mu przyspieszeniem rozkiadu sciotki oraz
spadkiem zageszczenia bylin, nie ma ograniczajacych barier. Uruchomiony zostaje
lawinowy proces inwazji graba, a ze wzgledu na skutki jakie powoduje (spadek
zageszczenia bylin i spadek grubosci $cidtki) charakteryzujacy si¢ dodatnim
sprzezeniem (rys. 8).

Oba modele przedstawiaja — przy zatozeniu duzego natg¢zenia presj zerowania —
skutki, jakie dominujacy roslinozerca i zwiazany z nim kierunek presji powoduje w
fitocenozie dabrowy. Zakladajac jednakowy poziom natgZenia presji Zerowania dla
obu ro$linozercow, model obrazuje sytuacje, w ktorej ze wzgledu na odmienne
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Dominujgacy roslinozerca: jelen
Dominant herbivore: red deer
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juwenilnych grabow siewek graba miejsc dla siewek graba
w warstwie runa low survivourship of low supply of safe sites for
suppression of hornbeam seedlings hornbeam seedlings

juvenile hornbeams
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bardzo niskie zageszczenie

nalotu i podrostu graba; gruba i wolno rozktadajaca sig
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duza liczba $wiatto- i cieptolubnych gatunkéw
charakterystycznych dla dgbrow

rich, helio- and thermophilous flora of Potentillo
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Rys. 7. Wplyw wysokiej presji zerowania roslinozercy na zbiorowisko dabrowy (Potentillo
albae—Quercetum) w przypadku dominacji jelenia

Effects of increased pressure of dominant herbivore — red deer on the thermophilous oak forest
community (Potentillo albae-Quercetum)

preferencje pokarmowe, wraz ze zmiang dominujacego roslinozercy, zmienia si¢
kierunek presji wywieranej na okreslone grupy roslin. Przy catkowitej dominacji
Jeleniowatych presja wywierana na drzewa i krzewy jest dwukrotnie wyzsza od
wywieranej na rosliny zielne. Grab praktycznie nie ma szansy na normalny wzrost 1
dorosnigcie do warstwy krzewdw, dzieki czemu w warstwie runa utrzymuja sie
dobre warunki $wietlne. Przy dominacji zubra nastepuje odwrécenie kierunku presji

| utrata mozliwosci ograniczania zageszczenia graba, a w efekcie drastyczna zmiana
dostepu Swiatta do warstwy runa.
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Rys. 8. Wplyw wysokiej presji zerowania roslinozercy na zbiorowisko dabrowy (Potentillo
albae—Quercetum) w przypadku dominacji zubra

Effects of increased pressure of dominant herbivore — European bison on the thermophilous oak forest
community (Potentillo albae—Quercetum)
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Jak wykazaly wczesniejsze badania, bezposrednia przyczyna regresji
biatowieskich dabrow jest inwazja graba. Warto podkresli¢, ze wzrost udziatu graba
w warstwie krzewow dabréw odnotowano takze w innych czesciach Polski
(Jakubowska-Gabara 1993). Przyczyny uruchomienia tego procesu w
Puszczy Biatowieskiej sa bardzo odlegle w czasie i wynikaja ze zmian natezenia i
kierunku presji wywieranej przez dominujacych roslinozercow. Proces
zapoczatkowany pod koniec XIX wieku przez zubry byt hamowany przez
jeleniowate tak dlugo, jak dlugo natezenie ich presji rownowazyto proces zasiedlania
nowo powstajacych bezpiecznych miejsc dla graba. Spadek zageszczenia
jeleniowatych 1 powrdt roslinozercy o odmiennych preferencjach pokarmowych
prawle zrownaly poziom nat¢zenia presji wywieranej na drzewa i krzewy z presja na
byliny. Sytuacja taka, przy sztucznie regulowanym poziomie zageszczenia
jeleniowatych, umozliwia niekontrolowane zasiedlenie przez graba ciagle
powstajacych bezpiecznych miejsc. Skutki szczytu liczebnosci roslinozercow w
Puszczy na przetomie XIX 1 XX wieku trwaja wigc do dnia dzisiejszego. ,,Echo”
tego wydarzenia, krotkotrwatego w skali trwania Puszczy, odbija si¢ w strukturze
wieku de¢bu 1 graba oraz zniszczeniu stabilnosci najbogatszych gatunkowo
ekosystemow.

W chwili obecnej proces inwazji graba na siedlisko dagbrowy uzyskat wiasna ,,sile
napgedowq” 1 toczy si¢ na zasadzie sprze¢zenia dodatniego (poprzez wpltyw podrostu
na runo 1 sciotke), co uniemozliwia dalsze istnienie swietlistych dabréw w Puszczy
Biatowieskie).

Przedstawiony mechanizm inicjujacy proces inwazji graba na skutek wzrostu
»-podazy” bezpiecznych miejsc dla tego gatunku nie musi odnosic¢ si¢ wylacznie do
dziatalnosci roslinozercow. Wszelkie bezposrednie i posrednie dzialania czlowieka
prowadzace do tworzenia luk w runie i uszkodzen sciotki w dabrowach, takie jak:
grabienie Sciotki, intensywny wypas bydia, wyrab i towarzyszace mu szkody itp.
mogg powodowac analogiczne skutki jak w modelu na rys. 8.

Pragng¢ podzigkowa¢ doktorowi Wlodzimierzowi Jedrzejewskiemu za bardzo istotng
pomoc w znalezieniu danych odnoszacych si¢ do roslinozercéw w Puszczy Biatlowieskiej i za
dyskusj¢ nad dynamika ich liczebnosci.
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Summary

In the Bialowieza Forest, thermophilous oak forest, Potentillo albae—Quercetum, has its northern
imit, while generally in Poland the community reaches the northwestern limit of its distribution. For
ast 30 years, the habitats of oak forest have been invaded by hornbeam; at the same time, European
bison has returned to the forest (Kwiatkowska and Wyszomirski 1988). A proximate cause of
the decline of Potentillo albae—Quercetum is hornbeam invasion (Kwiatkowska and
Wyszomirski 1990). An increase in the proportion of hornbeam in the shrub layer of oak forests has
also been recorded in other regions of Poland (Jakubowska-Gabara 1993).

The Bialowieza Forest is a unique model object allowing the analysis of the causes of hornbeam
invasion since (1) the direct and indirect human impact is small as compared to other regions of Poland,
(2) the communities of oak forest and adjacent lime-hornbeam forest are natural to a high degree, (3)
since the 15th century the area has been used for game hunting while logging has been restricted, (4)
there are detailed records of the number of dominant herbivores covering the last two centuries, (5)
long-term investigations have been carried here on a permanent plot for 25 years (K wiatkowska
1994a, 1994b).

The main factor disrupting the stability of phytocoenoses in the Bialowieza Forest has been the
changes in the number and proportion of the dominant herbivores, European bisons and red deer (Fig.
5). At the end of the 19th century, the dominant herbivore was the bison, the diet of which includes 90%
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of herbs; the pressure on the perennials was therefore strong. Intense grazing might have created gaps in
a dense ground layer while trampling produced hollows in a thick oak-leaf litter. In undisturbed patches
of Potentillo albae—Quercetum, the microsites with a thick litter (more than 2.5 cm) and a dense
ground-layer prevail (Table I, Figs. 2 and 3). They may constitute more than 75% of all available
microsites. The dense ground-layer and thick litter are mechanical barriers which make it difficult for
light hornbeam seeds to reach the ground and for their short-rooted seedlings to get to the soil. Such
places are, however, safe sites for juvenile oaks (Fig. 4), while the "demand” of hornbeam seedlings is
oriented towards the sites with a thin litter and a loose cover of the ground-layer (Figs. 2 and 3).
Grazing by bisons enlarged the "supply” of safe sites for hornbeam, and effectively increased the
survivorship in the juvenile phase thus increasing the density of seedlings and saplings. This is
confirmed by the age structure of hornbeam in the Bialowieza Forest, where 90120 years old trees

predominate at present (Fig. 6).
Higher density of juvenile hornbeams on the turn of the 19th century meant more food for deer. The

population of red deer grew rapidly and reached 6800 individuals in 1914 (Fig. 5a) changing the
direction of the herbivore pressure; grazing by roe deer has never been more than 20% of the total
pressure. The diet of red deer includes 66% of woody plants, their high number therefore helped to

control the density of juvenile hornbeams and to limit the efficiency of colonization of new safe sites.
After the reduction of game by poachers at the end of World War I, the density of juvenile

hornbeams increased again, bringing about a consecutive growth in the number of red deer. Between the
two Word Wars. the red deer is the dominant herbivore and the pressure on woody plants is twice as
much as that on perennials (Fig. 5b). Successive drop in the number of game following World War II,
subsequent control of the deer population by man and a lower pressure on woody plants, and the
reintroduction of the European bison contributed to the successful recruitment of the previously grazed
juvenile hornbeams to the shrub-layer and to the creation of new safe sites for the seedlings. Between
the years 1960 and 1990, due to a low and similar pressure of the herbivores on perennials and woody
plants, grazing did not control the density of hornbeam juveniles but continued to supply new safe sites for

the species.
Immediate recruitment of the previously grazed juveniles to the shrub-layer additionally contributes

to the decline of the oak forest communities. The saplings shade the surrounding ground causing a
withdrawal of the heliophilous perennials and a drop in the density of the ground-layer. Autumn mass
fall of hornbeam leaves accelerates the decomposition of the litter, which effectively becomes thinner.
In the patches of oak forest with high proportion of hornbeam in the shrub-layer (which is a phase of the
decline of Potentillo albae—Quercetum), the litter in much thinner while the density of the ground-layer
is lower (Table I, Figs. 2, 3, and 4). Eventually, the “supply” of safe sites is higher and higher and the

process of hornbeam invasion progresses due to a positive feed-back.
The models explaining the effects of the differential pressure of herbivores on the oak forest

communities have been proposed (Figs. 7 and 8). However, the mechanism initiating the invasion of
hornbeam does not have to be set in motion exclusively by the action of animals. Every direct and
indirect human activity leading to the creation of gaps in the ground-layer and the destruction of the
litter of oak forests, such as raking of mulch, intense grazing by cattle, logging and the accompanying
damage, may provoke similar effects as in the model in the Fig. 8.

(wplynelo: 31 11996r.)



