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Sukcesja roślinności: 
w poszukiwaniu ogólnego modelu

Pl an t succesion: 
sea rch ing  for a gen era l mod el

1. Wstęp

W najbardziej ogólnym znaczeniu termin „sukcesja” oznacza sekwencję, 
czyli uporządkowane następstwo zbiorowisk roślinnych i zespołów zwierzęcych 
w przestrzeni lub w czasie (D ru ry  i N is b e t 1973). Zmiany biocenoz, 
związane z przestrzennymi lub czasowymi gradientami różnych czynników 
ekologicznych, obserwowano i opisywano od dawna. Dopiero jednak na 
początku XX w. powstała teoria, która  tłumaczyła mechanizmy i przyczyny 
sukcesji (Cow les  1911, Cle m en ts  1916, 1928, 1936). Główną rolę w sfor­
mułowaniu teorii sukcesji przypisuje się Clementsowi; jest on m.in. autorem 
podstawowych pojęć, używanych do dzisiaj przy opisywaniu zjawisk sukce­
syjnych (gatunki pionierskie, klimaks, seria sukcesyjna i in.). Wśród sukce­
sorów Clementsa na pierwszym miejscu znajduje się inny amerykański ekolog, 
E. P. Odum, autor  klasycznego podręcznika podstaw ekologii (O du m 1982). 
Odum przejął, rozwinął i unowocześnił większość koncepcji Clementsa doty­
czących sukcesji. Teoria  sukcesji w ujęciu Clementsa-Oduma, wynikające 
z niej twierdzenia i prawidłowości stanowiły i stanowią w pewnym stopniu 
w dalszym ciągu podstawowy „standard” przy interpretacji zjawisk zacho­
dzących w trakcie sukcesji. Tym niemniej, dosyć wcześnie pojawiły się 
pierwsze zastrzeżenia, poddające w wątpliwość zarówno samą „filozofię” 
leżącą u podstaw tej teorii (Gleason 1917), jak  i ogólność zakładanych 
przez nią mechanizmów (Egle r 1954). Szczególnie w latach siedemdziesiątych 
wzrosła liczba prac i autorów, atakujących założenia teorii Clementsa-Oduma 
(C on ne ll 1972, D ru ry  i N isbe t 1973, Col in va ux  1973, H or n 1974, 
N ie ri ng i G ood w in  1974, P ic ke tt  1976, Con ne ll  i S la ty er  1977, 
Grim e 1977, V an H uls t 1978, M ac M ah on  1980, Nob le  i S la ty er  1980). 
Zainteresowanie problemami teorii sukcesji nie słabnie również obecnie. 
A dalszym ciągu powstają bowiem opracowania, których autorzy prezentują 
wyniki prób powtórnego zdefiniowania założeń teorii sukcesji i znalezienia 
wyjaśnień alternatywnych (np. H us to n i Sm ith  1987, P ic kett  i in. 1987).

Intencją tej pracy jest uporządkowanie oraz przegląd głównych założeń 
i poglądów, związanych zarówno z „klasycznymi” jak i bardziej współczesnymi 
modelami sukcesji ekologicznej. W poniższym przeglądzie uwzględniono 
głównie modele sukcesji roślinności, m.in. ze względu na rolę tych modeli
w rozwoju ogólnej teorii sukcesji (M iles 1987).
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2. Teoria sukcesji Clementsa-Oduma oraz jej przeciwnicy

2.1. Sukcesja w ujęciu Clementsa

Cle m en ts  (1916, 1928, 1936) jest autorem pierwszego (werbalnego) modelu 
sukcesji. Zgodnie z tym modelem, w przebiegu sukcesji można wyróżnić 
trzy główne fazy, charakteryzujące się dominacją innych procesów sukcesyj­
nych. Te fazy to inicjacja, kontynuacja i zakończenie sukcesji.

Fazę inicjalną każdej sukcesji rozpoczyna  proces nudacyjny (nudation) 
polegający na pojawieniu się wolnej powierzchni gruntu z substratem glebo­
wym. W przypadku, gdy ten ostatni nie był nigdy wcześniej okupowany 
przez roślinność, mamy do czynienia z sukcesją pierwotną. Jeżeli roślinność 
istniała już wcześniej na danym terenie i została zniszczona, to zachodz: 
przypadek sukcesji wtórnej.

Po otwarciu wolnej przestrzeni i uwolnieniu zasobów, rozpoczyna się 
następny proces — migracja, obejmująca in.m. obsiew powierzchni przez 
nasiona i zarodniki  gatunków, których osobniki znajdują się w bliższej 
i dalszej odległości od danej powierzchni. W przebiegu sukcesji wtórnej 
ważną rolę odgrywają elementy rezydualne — nasiona, zarodniki, organy 
rozmnażania wegetatywnego - które przetrwały zaburzenie tworząc glebowy 
bank diaspor.

Pomyślne zakończenie inicjalnej fazy sukcesji zależy od tego, czy osobniki 
różnych gatunków, przybywające na otwartą powierzchnię, zdołają  się na niej 
zainstalować na dłużej i kontynuować wzrost. Proces ten Clements określał 
mianem ecesis.

W fazie środkowej sukcesji dominują dwa następne, równolegle przebie­
gające procesy. Pierwszy z nich to konkurencja, wynikająca stąd, że nie­
liczne początkowo osobniki wywierają z czasem, w miarę wzrostu liczby 
gatunków i liczebności populacji, coraz większy wpływ na siebie. Szczególnie 
między gatunkami o zbliżonych wymaganiach nasila się współzawodnictwo 
o potrzebną do życia przestrzeń, dostęp do zasobów pokarmowych itp.

Drugi proces, towarzyszący konkurencji, to reakcja, polegająca na zmianie 
warunków środowiska pod wpływem biocenozy: Pierwotnie martwe podłoże, 
na skutek oddziaływania żywych organizmów, ulega daleko idącym zmianom 
fizycznym i chemicznym, m.in. wzbogaca się w szczątki organiczne, dzięki 
czemu nabiera właściwości gleby. Odpowiednie przemiany następują także 
w miejscowych warunkach mik rok lunatycznych (O bm iń sk i 1977).

Fazę finalną sukcesji charakteryzuje, według Clementsa, proces stabilizacji, 
prowadzący do powstania takiej kombinacji gatunków, która jest zdolna 
do ciągłego t rwania  w czasie w postaci zbiorowiska klimaksowego. Zbioro­
wisko klimaksowe porównał Clements do swoistego „super organ izmu”, a sam 
proces prowadzący do jego powstania — do rozwoju osobniczego (onto- 
genezy). ujęciu Clementsa sukcesja jest procesem wysoce uporządkowanym, 
o jednoznacznym, z góry dającym się przewidzieć wyniku. Gatunki, wystę-
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pujące we wczesnych etapach sukcesji, potrzebne są w celu „przygotowania 
drogi” dla gatunków klimaksowych. Za główną przyczynę i motor napędowy 
sukcesji uznawał Clements kierunkowe zmiany środowiska (reakcja), ułatwia­
jące pojawianie się gatunków kolejnych stadiów sukcesyjnych.

2.2. Tabelaryczny  model sukcesji  Oduma

Główne założenia, tkwiące u podstaw ujęcia zaproponowanego przez 
Clementsa, można odnaleźć także w modelu sukcesji, opracowanym przez 
O du m a (1982). Nie ma w nim wprawdzie miejsca na analogię z „super- 
organizmem”, ale jej rolę spełnia koncepcja ekosystemu, która zachowuje 
szereg właściwości, zakładanych już przez Clementsa dla „superorganizmu” 
(zdolność do homeostazy i samoregulacji, wewnętrzne uporządkowanie  i 
organizacja, kierunkowość  i celowość itp.).

Według O du m a (1982) sukcesję ekologiczną określają trzy główne 
stwierdzenia:

(1) sukcesja jest to uporządkowany proces rozwoju biocenozy, w pewnej 
mierze ukierunkowany i z tego względu możliwy do przewidzenia;

(2) sukcesja jest wynikiem zmian zachodzących pod wpływem biocenozy 
w środowisku abiotycznym, tzn. jest zależna od biocenozy, nawet jeżeli 
warunki abiotyczne określają jej kierunek i szybkość, a często wyznaczają 
też granice, do których rozwój może dojść;

(3) punktem kulminacyjnym sukcesji jest ustabilizowany ekosystem, w 
którym utrzymuje się maksimum biomasy (lub duża ilość informacji) i 
maksimum funkcji symbiotycznych między organizmami w przeliczeniu na 
jednostkę przepływającej (dostępnej) energii.

Generalnie, „strategia” sukcesji jako procesu stosunkowo krótkotrwałego 
jest więc w zasadzie taka  sama, jak „strategia” długotrwałego rozwoju 
ewolucyjnego biosfery; jest to mianowicie tendencja do wzrostu homeostazy, 
czyli nasilania się regulacyjnego wpływu biocenozy na środowisko abiotyczne, 
aż do maksymalnej kontroli jego zaburzeń.

Podsumowaniem poglądów Oduma na istotę sukcesji jest znany, często 
cytowany, tabelaryczny model trendów w energetyce i strukturze biocenozy, 
w biologii gatunków, krążeniu składników pokarmowych, presji selekcyjnej 
i ogólnej homeostazy — trendów, jakich można oczekiwać w miarę procesu 
„dojrzewania” biocenozy i zastępowania stadiów rozwojowych — stadiami 
dojrzałymi (Odum 1982, s. 304).

23. Krytyka modelu Clementsa-Oduma

Jednym z pierwszych krytyków teorii sukcesji w jej klasycznym wydaniu 
bvł G le as on  (1927. 1939). prekursor ..indywidualistycznego” kierunku w eko­
logii. Znaczenie mechanizmu reakcji, jako  jedynej siły napędowej sukcesji,
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zakwestionował również dosyć dawno Egl er  (1954). Punktem wyjścia były 
dla niego obserwacje wskazujące na możliwość występowania  w składzie 
gatunkowym biocenozy, już na samym początku sukcesji, gatunków, które 
pozycję dominującą w zbiorowisku osiągają z reguły w różnych stadiach 
sukcesji, łącznie z tzw. stadiami klimaksowymi. Obserwacje te skłoniły 
Eglera do sformułowania dwóch alternatywnych hipotez. Zgodnie z hipotezą 
„sztafety florystycznej” (relay floristics), jedna grupa roślin przekazuje siedlisko 
następnej, aż do momentu osiągnięcia stabilnego etapu. Hipo teza ta jest 
zgodna z poglądem klasycznym. Zgodnie z alternatywną hipotezą „początko­
wego składu flory stycznego” (initial floristic composition), przebieg zdarzeń, 
zwłaszcza w początkowym okresie sukcesji wtórnej, jest zdeterminowany 
składem gatunkowym, ukształtowanym w mniej lub bardziej przypadkowy 
sposób w momencie rozpoczęcia sukcesji.

M cC or m ic k (1968, wg D ru ry ’ego i N is beta  1973) przeprowadził 
interesujący eksperyment terenowy, którego celem było zbadanie funkcjonal­
nego znaczenia mechanizmów reakcji. Eksperyment polegał na systematycz­
nym usuwaniu roślin jednorocznych z pewnych fragmentów zaoranego gruntu 
w celu zbadania, jaki to będzie miało wpływ na rośliny wieloletnie, które 
uznawane są za następne ogniwo w sukcesji na gruntach porolnych. 
Okazało się, że obecność roślin jednorocznych nie tylko nie ułatwiała, ale 
wręcz hamowała i opóźniała przebieg zmian sukcesyjnych. Na tych poletkach 
bowiem, na których rośliny jednoroczne były usuwane, biomasa, liczebność 
i zaawansowanie w rozwoju roślin wieloletnich wielokrotnie przewyższały 
analogiczne wartości, uzyskane dla poletek kontrolnych.

Omawiając wyniki tego oraz wielu innych eksperymentów i obserwacji, 
D ru ry  i N is be t (1973) poddają  w wątpliwość szereg założeń przyjmowa­
nych w ramach klasycznej teorii, dotyczących takich procesów, jak zmiana 
produkcji, biomasy i różnorodności gatunkowej biocenozy w przebiegu 
sukcesji, współzależność między rozwojem gleby i rozwojem biocenozy, 
mechanizmy następstwa gatunków w przebiegu sukcesji, korelacja między 
różnorodnością i stabilnością biocenozy.

W podobnie krytyczny sposób odnoszą się do trendów zaproponowanych 
w modelu Oduma Con ne ll  i S la ty er  (1977). Podkreśla ją oni, że wiele 
z tych trendów jest zwykłą konsekwencją upływu czasu, a nie przejawem 
wewnętrznej regulacji biocenotycznej. Dotyczy to np. wzrostu biomasy, 
różnorodności gatunkowej i biochemicznej, zmiany stosunku produkcj i do 
biomasy i innych charakterystyk bioenergetycznych, wzrostu złożoności struk­
turalnej, wzrostu znaczenia detrytusu w odnawianiu składników pokarmo­
wych. Inne prognozy modelu Oduma wynikają z apriorycznego założenia, 
że dojrzale biocenozy są wysoko zorganizowanymi, stabilnymi systemami, 
o maksymalnej homeostazie utrzymywanej dzięki wewnętrznym mechanizmom 
o charakterze sprzężeń zwrotnych. Założenie to jest jednak oparte tylko na 
analogii i nie zostało dotąd, jak podkreśla ją Con ne ll  i S la ty er  (1977), 
potwierdzone empirycznie.
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Przykłady kwestionujące słuszność i ogólność trendów i prawidłowości 

przewidywanych przez model Oduma można znaleźć także w pracach innych 
autorów: M cC orm ic ka (1968), Col in va ux  (1973), H orn a (1974), Van 
H uls ta  (1978), M ac M ah ona (1980).

3. Współczesne modele sukcesji ekologicznej

3.1. Sukcesja jako  gradient w czasie

Jedną z pierwszych prób nowego spojrzenia na istotę zjawisk sukcesyjnych 
była praca D ru ry ’ego i N is beta  (1973). Autorzy ci dopat rują się możliwości 
wyjaśnienia prawidłowości sukcesji w uderzającej zgodności, jaka występuje 
między przestrzennymi sekwencjami roślinności wywołanymi oddziaływaniem 
różnych czynników stresujących z jednej strony oraz wczesnymi i później­
szymi etapami sukcesji — z drugiej strony.

Przestrzenne sekwencje roślinności są już stosunkowo dobrze poznane. 
Wiadomo, że każdy gatunek jest najlepiej przystosowany do określonego 
typu siedliska oraz ma największą zdolność konkurencyjną w ograniczonym 
zakresie warunków. Powoduje to, że poszczególne gatunki stają się domi­
nantam i w różnych punktach gradientów ekologicznych (W h it ta k er 1953, 
M ac in to sh  1967, M uel le r- D om bois  i E llen be rg  1974, Aus tin  1979).

D ru ry  i N is bet  (1973) zwracają uwagę, że rośliny reprezentujące 
wysokie formy życiowe (np. fanerofity) z reguły osiągają pozycję dominu­
jącą w warunkach niskiego poziomu stresów środowiskowych (przez stres 
należy tu  rozumieć warunki, które ograniczają możliwość produkcji, np. nie­
dostatek  światła, wody, składników pokarmowych lub suboptymalna tempe­
ra tu ra — G rim e 1977). W przeciwieństwie do fanerofitów rośliny należące 
do niższych form życiowych (terofity, geofity) mogą  dominować przy wysokim 
poziomie stresów środowiskowych. Dzieje się tak m.in. dlatego, że organy 
wzrostowe i rozrodcze tych ostatnich są dobrze chronione przed szkodliwym 
i niszczącym wpływem niekorzystnych warunków. VV przypadku fanerofitów 
sytuacja jest odw rotna— ich organy wzrostowe umieszczone są wysoko nad 
powierzchnią gleby, co powoduje, że są one w większym stopniu narażone 
na ujemne wpływy środowiska. Mniejszą odporność fanerofitów na warunki 
stresowe kompensuje ich wyższa zdolność konkurencyjna. Dzięki temu, że 
wytwarzają one trwałe struktury podtrzymujące (wegetatywne), łatwo wy­
pierają rośliny należące do niższych form życiowych, które muszą co roku 
odbudowywać struktury fotosyntetyczne.

Dokładnie taka  sama sytuacja występuje w przypadku sukcesji, którą 
można traktować jako  swoisty gradient w czasie, charakteryzujący się 
początkowo wysokim i obniżającym się z upływem czasu poziomem stresów 
środowiska (D ru ry  i N is be t 1973). Ewolucyjne przystosowanie gatunków 
do określonego i ograniczonego zakresu warunków siedliskowych powoduje,
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że w różnych etapach sukcesji i przy różnym poziomie stresów środowiska 
dominują grupy gatunków o różnej strategii adaptacyjnej. We wczesnych 
etapach sukcesji dominują  gatunki, których strategia życiowa polega m.in. na 
produkowaniu licznych, łatwo i szeroko rozsiewających się nasion, pozbawio­
nych substancji zapasowych. Charakteryzują  się one tym, że osiąga ją na 
ogół małe rozmiary, szybko rosną i przechodzą pełny cykl rozwojowy, zanim 
zostaną  wyparte przez silniejszych konkurentów. Rośliny te inwestują w części 
wegetatywne tylko w niezbędnym zakresie, przeznaczając większość energii 
na produkcję diaspor.

W dalszych etapach sukcesji zaczynają stopniowo dominować gatunki 
przystosowane do niskiego poziomu stresów środowiska. Gatunki te wpraw­
dzie wolniej zdobywają teren, wytwarzając stosunkowo małą liczbę nasion, 
rozsiewanych na bliskie odległości, oraz wolno rosną w młodości, ale 
z czasem, dzięki długowieczności i dużym rozmiarom, dzięki wykształcaniu 
silnych systemów korzeniowych i gromadzeniu zapasów pokarmowych osią­
gają w biocenozie pozycję dominującą. z

Dodatek I zawiera listę najważniejszych cech, charakteryzujących właści­
wości fizjologiczne oraz cykle biologiczne gatunków, które wykształciły od­
mienne strategie życiowe, pozwalające im na dominację w różnych stadiach 
sukcesji (H us to n i Sm ith  1987).

D ru ry  i N is be t (1973) podkreślają,  że obie te skrajne strategie (jak 
i strategie pośrednie) są na dalszą metę równie skuteczne dzięki temu, że 
praktycznie w każdym regionie geograficznym istnieją stałe gradienty czyn­
ników stresowych różnego rodzaju. Stąd nie ma potrzeby zakładać, że 
gatunki przystosowane do siedlisk eksponowanych na wysoki poziom stresów 
są „niedojrzale” lub „gorzej zaadaptowane” . Jeżeli mierzyć czas skalą geo­
logiczną, to okaże się, że siedliska stabilne i osłonięte mają równie przej­
ściowy charakter jak siedliska otwarte i eksponowane.

Analogię między gradientami przestrzennymi i czasowymi podkreśla także 
P ic ket t (1976). Dodatkowo postuluje on, że podstawowym wyznacznikiem 
pozycji gatunków roślin wzdłuż gradientów sukcesyjnych są ich różne 
strategie życiowe, regulujące stopień dopuszczalnych rekombinacji genetycz­
nych. Strategie te obejmują m.in. sposoby zapylania. Dla dwóch głównych 
sposobów zapylania, tj. samozapylania i zapylania krzyżowego, stopień do­
puszczalnych rekombinacji genetycznych jest różny — mniejszy w pierwszym 
i większy w drugim przypadku. Przy wysokim poziomie stresów warunków 
abiotycznych optymalna strategia obejmuje szybką inwazję i wykorzystanie 
siedliska przez dużą liczbę dobrze przystosowanego, wyspecjalizowanego 
potomstwa. W tym przypadku korzystna jest więc mniejsza częstotliwość 
rekombinacji genetycznych, którą  zapewnia samopylność. Sposoby zapylania, 
dopuszczając większe zróżnicowanie właściwości dziedzicznych (zapylanie 
krzyżowe), są w takich warunkach mniej wydajne, ponieważ znaczna liczba 
potomstwa nie może przeżyć. Efektywność tych sposobów wzrasta natomiast
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w warunkach obniżonego poziomu stresów środowiska i powolnych, kierun­
kowych zmian, dzięki temu, że większe zróżnicowanie potomstwa zwiększa 
szansę dostosowania przynajmniej części populacji do nowego środowiska. 
Korelację między sposobem zapylania i typem siedliska stwierdzono np. w 
przypadku gatunków z rodziny Compositae (tab. I).

Tab. I. Kore lacja  między układem genetycznym i typem biotopu w rodzinie Compositae, plemię 
Chicorieae (S te b b in s  1958, wg P ic k e t t a  1976) 
x — liczba chromosomó w
Cor rela tion o f genetic system and hab itat  in Compositae, tr ibe Chicorieae ( S te b b in s  1958, acc. to 
P ic k e t t  1976)
x — num ber  of chromoso mes

Układ  genetyczny
Gene tic system

Ogólna liczba 
gatunków  

Total species 
N

Typ biotopu
Habitat type

Stabilny
Stable

Przejściowy
Intermediate

Niestabilny
Unstable

Zapylenie krzyżowe
Cross  fertilizing 
x = 8 lub (or) 9

98 47 44 7

Zapylenie krzyżowe
Cross fertilizing 
x = 6 lub (or) 7

28 2 26 0

Zapylenie krzyżowe
Cross fertilizing 
x = 5, 4 lub (or) 3

18 4 13 1

Samozapylenie
Self-fertilizing

57 6 28 23

Podobny przykład ograniczenia możliwości rekombinacji genetycznych 
u gatunków pionierskich podają  również B rown i Bu rd  on (1987). U połowy 
spośród 18 gatunków roślin, należących do  najbardziej uciążliwych chwastów 
występujących w uprawach rolniczych, stwierdzono zjawisko samozapylania. 
Pozostałe również cechowały się zmniejszoną częstotliwością rekombinacji 
genetycznych, ze względu n a dominację wegetatywnego sposobu rozmnażania.

3.2. Sukcesja jako proces demograficzny

W większości definicji sukcesji podkreśla się dwa aspekty tego zjawiska. 
Po pierwsze, zwraca się uwagę na fakt, że rozpoczęcie tego procesu 
poprzedza zwykle dłuższy lub krótszy okres, kiedy warunki wzrostu i rozwoju 
organizmów są niekorzystne. Niezależnie od ostatecznego kierunku zmian 
sukcesyjnych, początkiem jest proces kolonizacji nagiej, nie pokrytej przez 
roślinność, powierzchni. Drugą, bardzo ważną cechą sukcesji jest zmiana 
składu gatunkowego biocenozy, co jest równoznaczne z pojawianiem się,
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osiąganiem pewnej liczebności i stopniowym zanikaniem populacji różnych 
gatunków w miarę postępu sukcesji na określonym terenie. Z powyższego 
wynika, że w przebiegu sukcesji główną rolę odgrywają dwa mechanizmy: 
mechanizm kolonizacji wolnej powierzchni gruntu oraz mechanizm pozwala­
jący gatunkom przetrwać (lub prowadzący do ich lokalnego zaniku i ustą ­
pienia) w warunkach imigracji innych gatunków, wzrastającej różnorodności 
biocenozy i zmiany względne) liczebności populacji.

Jak podkreśla M ort im er  (1987, por. także Peet i C hri st en se n 1980), 
powyższe mechanizmy mają ściśle demograficzny charakter, dlatego głębsze 
zrozumienie prawidłowości sukcesji oraz prognozowanie zdarzeń sukcesyjnych 
wymaga badań nad dynamiką liczebności populacji gatunków występujących 
w różnych etapach sukcesji ekologicznej. W szczególności chodzi tu o 
określenie czynników kształtujących bezwzględną wielkość populacji, zbadanie 
wpływu różnych czynników (zależnych i niezależnych od zagęszczenia) na 
zmiany liczebności populacji itp.

Korzyści związane z zastosowaniem metod demograficznych przy badaniu 
prawidłowości sukcesji wspomniany autor omawia m.in. na przykładzie badań 
Sy m on id es  (19 79,1983a, 1983b), dotyczących dwóch gatunków piaszczystych 
wydm: Androsaee septentrional is i Erophila verna. Oba gatunki reprezentują 
terofity, rośliny cechujące się występowaniem w cyklu życiowym dwóch 
wyraźnie rozdzielonych faz rozwojowych (nasiona i osobniki). Niezależnie od 
konsekwencji ewolucyjnych, fakt ten ma bezpośrednie konsekwencje demo­
graficzne. Występowanie pasywnego stanu spoczynku nasion jest tu bowiem 
zsynchronizowanie z okresem występowania niekorzystnych warunków 
wzrostu. Wzrost nowej generacji rozpoczyna się każdorazowo wczesną 
wiosną, gdy tylko temperatura  gleby podniesie się na odpowiednią wysokość, 
a jednocześnie zasoby wilgoci w glebie są jeszcze stosunkowo duże.

W badaniach nad dynamiką populacji A. septentnonalis i E. verna, 
szczególnie ten drugi gatunek okazał się być dobrym przykładem roli 
regulacji zależnej od zagęszczenia i wpływu warunków środowiska na 
liczebność populacji. W badanej populacji przeżywalność osobników dorosłych 
bardzo silnie zależała od początkowego zagęszczenia siewek. Ten fakt, 
w połączeniu ze zróżnicowaną płodnością poszczególnych roślin (skorelowaną 
ujemnie z zagęszczeniem), spowodował, że wahania liczebności siewek na 
wiosnę w ciągu 5 kolejnych sezonów (1968—1972), charakteryzujących się 
zbliżoną wysokością opadów, nie przekraczały 8 Dla kontrastu, w następ­
nym roku (1973) ilość opadów znacznie przekroczyła  wartość średnią, podczas 
gdy w kolejnym, 1974 r., była dużo niższa od średniej. Znaczne fluktuacje 
w wysokości opadów bardzo wyraźnie wpłynęły na sumaryczną wielkość 
populacji siewek, przeżywalność osobników do momentu rozpoczęcia kwit­
nienia oraz na średnią płodność roślin w tych dwóch sezonach. Jak jednak 
zauważa M ort im er (1987), nawet przy tych dużych wahaniach stanu 
środowiska, wpływ regulacji wewnątrzpopulacyjnej był nadal bardzo  wyraźny,
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co przejawiło się m.in. w fakcie, że w okresie wyjątkowej suszy w 1974 r. 
wzorzec przeżywalności został wyraźnie zmieniony we wszystkich klasach 
zagęszczenia siewek, z wyjątkiem klasy o najwyższym zagęszczeniu.
, Analizując ten oraz szereg innych przykładów badań populacyjnych, 
obejmujących różne formy życiowe roślin, cytowany autor dochodzi do 
generalnego wniosku, że śledzenie za pomocą metod demograficznych losów 
kolejnych generacji gatunków w warunkach powtarzających się zaburzeń 
i okresów niekorzystnych dla wzrostu organizmów (disturbance regimes) 
powinno doprowadzić do lepszego zrozumienia zjawisk dynamicznych, szcze­
gólnie tych, które występują we wczesnych stadiach sukcesji.

33 . Mechanizmy i przyczyny sukcesji

Zgodnie z modelem sukcesji Clementsa gatunki, występujące w później­
szych etapach sukcesii ekologicznej, mają zawsze pozytywny wpływ na kolej­
nych przybyszów, ułatwiając ich pojawianie się i dalszy rozwój. C o n n e ll  
i S ła ty er  (1977, również Con ne ll  i in. 1987) kwestionują ogólność tego 
mechanizmu, stwierdzając, że wpływ gatunków wcześniejszych na późniejsze 
może być albo dodatn i, albo ujemny, albo zerowy. W związku z tym 
proponują trzy alternatywne modele mechanizmów następstwa gatunków 
w przebiegu sukcesji: (1) model ułatwiania (facilitation) — zgodny z koncepcją 
klasyczną, (2) model tolerancji (tolerance) i (3) model hamowania  (inhibition). 
Generalnie, modele te są związane z gatunkami zajmującymi dominującą 
pozycję w strukturze biocenozy określonego typu (np. drzewami w biocenozach 
leśnych). Uproszczoną wersję modeli Connella i Slatyera przedstawia do­
datek II. We wszystkich modelach przyjmuje się, że sukcesję rozpoczyna 
powstanie otwartej przestrzeni i udostępnienie zasobów środowiska. Pierwsza 
różnica między modelami dotyczy następnego etapu — zasiedlania terenu. 
W modelu ułatwiania przyjmuje się, że tylko gatunki pionierskie są w stanie 
dokonać udanej inwazji terenu w takich warunkach. W pozostałych dwóch 
modelach zakłada się, że wszystkie gatunki, dla których warunki siedliskowe 
są odpowiednie, mogą potencjalnie zająć określony teren od początku sukcesji. 
W praktyce jednak pewne gatunki będą zwykle pojawiały się najpierw, 
ponieważ ewolucyjnie wykształciły cechy „kolonizatorów", takie jak produ­
kowanie dużej liczby łatwo rozsiewających się nasion, zdolność do kiełko­
wania i szybkiego wzrostu w warunkach otwartej powierzchni i in. (por. 
dodatek  I). We wszystkich modelach uznaje się również, że te wcześnie 
pojawiające się gatunki pionierskie nie są przystosowane do kiełkowania, 
wzrostu i przeżycia na powierzchniach już zajętych, charakteryzujących się 
dużym ocienieniem, grubą warstwą ściółki itp. Zasadnicza różnica między 
modelami dotyczy natomiast oceny wpływu, jaki gatunki pionierskie wywie­
rają na późniejszych, wolniej pojawiających się przybyszów.
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W modelu ułatwiania założono, że modyfikacja środowiska przez pierw­
szych przybyszów sprzyja pojawieniu się kolejnych gatunków. Proces wymiany 
trwa tak długo, aż zostanie osiągnięty stabilny układ pomiędzy warunkam i 
środowiska i składem gatunkowym biocenozy.

Zgodnie z modelem tolerancji modyfikacja środowiska, jaka zachodzi 
pod wpływem pierwszych kolonizatorów, ani nie zwiększa, ani też nie 
zmniejsza szansy pojawienia się kolejnych gatunków. Ich pojawianie się 
i sukcesywny rozwój są możliwe dzięki temu, że są one tolerancyjne względem 
coraz mniejszego poziomu zasobów środowiska (obniżonej ilości światła, 
składników pokarmowych itp.). Punkt końcowy osiągany jest ’wówczas, gdy 
teren zostanie zajęty przez gatunek lub gatunki najbardziej tolerancyjne, 
a jednocześnie sprowadzające ilość dostępnych zasobów do tak niskiego 
poziomu, że żadne inne gatunki (łącznie z ich własnym potomstwem) nie 
są w stanie przeżyć.

Wreszcie w modelu hamowania  zakłada się, że pierwsi przybysze po 
opanowaniu powierzchni i zdobyciu dostępu do zasobów nie dopuszczają 
jakichkolwiek kolejnych osobników (por. hipotezę space capture — zawład­
nięcie przestrzenią— Be gon i M ort im er 1989). O ile nawet pewne gatunki 
(tzw. klimaksowe) mogą w takich warunkach kiełkować i do pewnego 
stopnia się rozwijać, to zdobycie pozycji dominującej w biocenozie  jest w ich 
przypadku możliwe tylko dzięki śmierci lub osłabieniu wcześniejszych do­
minant ów. W przeciwieństwie do dwóch poprzednich modeli, w modelu 
hamowania nie zakłada  się, że osobnik zastępujący aktualnego dominanta  
musi reprezentować gatunek o innych właściwościach biologicznych. Sek­
wencje sukcesyjne są obserwowane m.in. dlatego, że tzw. gatunki klimaksowe 
są bardziej długowieczne w przeciwieństwie do gatunków pionierskich. Dzięki 
temu zmiany składu gatunkowego mają  akumulacyjny i kierunkowy charakter. 
Dużą rolę odgrywa również zdolność przeżycia długich okresów tłumionego 
wzrostu, charakterystyczna dla gatunków klimaksowych. Zjawisko to kom­
pensuje mniejszą mobilność nasion, zwiększając szansę, że siewki, naloty czy 
podrosty będą gotowe do zajęcia miejsca poprzednich dominantów, gdy ci 
zostaną wyeliminowani.

Niewątpliwą zaletą ujęcia przedstawionego przez Con ne ll  a i S la ty era  
(1977) jest to, że ich modele zostały sformułowane w postaci test owalnych 
hipotez. Autorzy ci opisują  przykłady sukcesji, w których, jak  sądzą, mogłyby 
znaleźć zastosowanie poszczególne modele. Proponują również pewne ekspe­
rymenty terenowe, które pozwalałyby sprawdzić stosowalność poszczególnych 
modeli w konkretnych przypadkach. Trzeba przyznać, że praca Connella 
i Slatyera wywarła znaczny stymulujący wpływ na podjęcie takich ekspery­
mentalnych badań w ostatnim czasie (np. So us a 1979, H ils i V an ka t 
1982, del M or al  1983, T urn er  1983, A rm es to  i P ic ket t 1986).

Ostatnio  pojawiają się jednak również prace krytycznie oceniające przy­
datność modeli Connella i Slatyera (P ic ket t i in. 1987, W alke r i Cha pi n 
1987). P ic ke tt  i in. (1987) podejmują przede wszystkim próbę bardziej
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precyzyjnego zdefiniowania takich pojęć jak mechanizm, model i ścieżka 
sukcesyjna (successional pathway). Podkreślają następnie, że modele Connella 
i Slatyera mają pewne wewnętrzne ograniczenia, nie obejmując np. wszystkich 
możliwych dróg i mechanizmów sukcesyjnych oraz procesów, które mogą 
modyfikować działanie tych mechanizmów w konkretnych przypadkach. 
Kwestionują również możliwość weryfikacji tych modeli w przypadku całych 
serii sukcesyjnych. Ich zdaniem, na obecnym etapie rozwoju teorii sukcesji 
potrzebna jest szersza analiza przyczyn i sił napędowych sukcesji. Opracowali 
oni w tym celu mechanistyczny schemat, który, jak podkreślają, nie jest 
tylko zwykłą listą przyczyn zmian sukcesyjnych, ale strukturą koncepcyjną, 
której zadaniem jest pomoc w scaleniu różnych aspektów teorii sukcesji 
(dodatek 111). Schemat opracowany przez P ic ke tt a  i m. (1987) ma charakter 
hierarchiczny. Na najwyższym poziomie tej hierarchii znajdują się najbardziej 
ogólne przyczyny sukcesji, które odpowiadają na pytanie, „co powoduje 
sukcesję ”. Przyczyny te nie mają charakteru  prognostycznego, lecz charakter 
objaśniający, dzięki czemu stosują się do wszystkich możliwych przypadków 
sukcesji oraz ukierunkowują  poszukiwanie bardziej specyficznych przyczyn, 
działających w konkretnych sytuacjach.

Drugi poziom hierarchii  jest utworzony z odpowiedzi na pytanie, „jakie 
interakcje, procesy oraz warunki mają współudział w ogólnych przyczynach 
sukcesji Odpowiedzi te dotyczą już szerokiego zakresu zjawisk ekolo­
gicznych, określając tym samym spektrum procesów, które należy uwzględnić, 
aby zrozumieć każdy przypadek dynamiki roślinności.

Trzeci, najbardziej szczegółowy poziom hierarchii obejmuje czynniki i 
procesy, które są specyficzne dla  biotopu i określają typ oraz wynik interakcji 
między roślinami i innymi związanymi z nimi organizmami. Czynniki te są 
odpowiedzialne za dużą zmienność procesów sukcesyjnych, jaką  się często 
obserwuje.

Zgodnie z intencją P ic ke tt a  i in. (1987), powyższy hierarchiczny model 
przyczyn sukcesji przedstawia wstępny, tymczasowy zarys podstaw ogólnej 
teorii sukcesji. Skonstruowanie takiej teorii pozostaje bowiem nadal jednym 
z głównych celów współczesnej ekologii. Przegląd przyczyn sukcesji przed­
stawiony przez P ic k e tt a  i in. (1987) wskazuje jedynie na ogromną mecha- 
nistyczną różnorodność  przyczyn, procesów i dróg sukcesji, którą ta teoria 
będzie musiała uwzględniać.

4. Zakończenie

W ograniczonych ramach artykułu trudno streścić całe bogactwo sądów 
i poglądów związanych z teorią  i różnymi modelami sukcesji ekologicznej. 
W powyższym przeglądzie pominięto m.in. matematyczne modele dynamiki 
roślinności, wśród nich modele Markowa (np. Ush er  1987) oraz tzw. modele 
gapowe (gap models) (B ot ki n i in. 1972, S hugart  i Wes t 1977, Shugar t
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1984, H ust on i Sm ith  1987, Lee m an s i Pre nt ic e 1987, Sm ith  i U rb an  
1988). Tym ostatnim poświęcono oddzielne opracowanie (B rzez ieck i w 
druku).

Przedstawione wyżej modele teoretyczne, głównie o charakterze werbalnym 
(werbalno-graficznym), ilustrują pewne generalne trendy i zmiany, jakie nastę­
pują w rozumieniu istoty sukcesji przez wielu współczesnych ekologów. 
Należą do nich w pierwszym rzędzie, jak się wydaje, interpretacja zjawisk 
sukcesyjnych zgodna z teorią doboru naturalnego (por. S zw ag rz y k  1988) 
oraz mechanistyczne i redukcjonistyczne podejście do sukcesji. Podobne 
kierunki występują zresztą także w innych obszarach współczesnej ekologii 
(por. np. Ł o m n ic k i 1978 i J a s i e ń s k i 1988). Powyższe trendy doprowadziły 
do tego, że w teorii sukcesji zaznacza się wyraźna dychotomia (M ac in to sh  
1980, Shugar t 1984). Część autorów traktuje sukcesję jako  zjawisko zacho­
dzące na poziomie ekosystemu, podczas gdy inni widzą ją jako wynik 
interakcji poszczególnych gatunków (populacji) ze środowiskiem i między sobą 
(M acM ah o n  1980). S h u g a r t (1984) jako charakterystyczne cechy pierw­
szego ujęcia wymienia podkreślanie powtarzalności struktury i funkcji ekosys­
temu, trak tow anie. i badanie ekosystemu jako  funkcjonalnej całości oraz 
wykorzystywanie ogólnej teorii systemów jak o podstawy teoretycznej i technik 
analitycznych zaczerpniętych z dyscyplin inżynieryjnych.

Drugi, populacyjny kierunek charakteryzuje podkreślanie ważności konku­
rencji i mechanizmów populacyjnych w określaniu ogólnej dynamiki biocenoz, 
odrzucenie koncepcji stabilnej biocenozy końcowej (klimaksu) i podkreślanie 
roli zaburzeń (naturalnych i sztucznych) w warunkach środowiska jako 
przyczyny niestabilności roślinności i całych ekosystemów oraz wykorzysty­
wanie modeli matematycznych, pozwalających na symulację interakcji między 
osobnikami przy uwzględnianiu charakterystycznych właściwości biologicz­
nych i wymagań ekologicznych poszczególnych gatunków.

Te dwa ujęcia były w przeszłości często przeciwstawiane i rozpatrywane 
alternatywnie, mimo to nie należy chyba oczekiwać, że przyszła teoria 
sukcesji będzie miała wyłącznie redukcjonistyczny lub holistyczny charakter. 
Obecnie coraz bardziej podkreśla się komplementarność a nie konfrontacyj- 
ność tych dwóch kierunków (> hu ga rt  1984, P re nti ce  1986). Nawet jeżeli 
przyszła teoria zostanie sprowadzona do poziomu poszczególnych osobników 
i oddziaływań między nimi (H us to n i Sm ith  1987), to i tak będzie 
musiala mieć charakte r hierarchiczny, tzn. będzie musiała wyjaśniać zjawiska, 
które zachodzą na wyższych poziomach organizacji biologicznej jako rezultat 
procesów działających na niższych poziomach (P re nt ic e 1986).

Profesorowi E. Bernadzkiemu dziękuję za przeczytanie wcześniejszej wersji tej pracy i za 
pomocne uwagi. Artykuł ten został napisany w ramach tematu CPB P 04.10.01.07 „Badania 
porównawcze rozwoju drzewostanów natura lnych i zagospodarow anych” .



Dodatek I. Właściwości roślin wczesno- i późnosukcesyjnych (wg H u s to n a  i S m it h a  1987)

Cecha Gatunki wczesno- 
sukcesyjne

Gatunki późno- 
sukcesyjne

1 2 3
Efektywność fotosyntezy

Poziom wysycenia świetlnego wysoki niski
Świetlny pun kt kompensacyjny wysoki niski
Wydajność fotosyntezy przy niskiej
intensywności światła niska wysoka
Intensywność asymilacji wysoka niska

Intensywność oddy chan ia wysoka niska
Efektywność gospodarki  wodnej
Intensywność transpirac ji wysoka niska
Op ór (dyfuzyjny) mezofilu niski wysoki

Produkcja i rozsiewanie nasion
Liczba duża mała
Wielkość małe duże
Odległość  wysiewu duża mała
Mechanizmy dyspersyjne wiatr, ptaki, 

nietoperze
siła ciążenia, 

ssaki
Żywotność długa kró tka
Spoczynek indukowany powszechny rzadki?

Współczynnik wykorzystania zasobów wysoki niski?
Reakcja na wzrost obfitości  związków pokarmow ych szybka powolna
Stosunek wielkości korzenia  do pędu niski wysoki
Wielkość w wieku dojrza łości mała duża
Wytrzymałość (stabilność)  struktura lna niska wysoka
Tempo wzrostu wysokie niskie
Maksymalna długość życia niska wysoka

Dodatek II. Uproszczona wersja modelu mechanizmów sukcesyjnych C o n n e l la  i S la ty e r a  
(1977, wg P ie k ę t t a  i in. 1987)

Etap Ułatwianie Tolerancja Hamowan ie
1 2 3 4

A. Zaburzenie Otwa rta  przestrzeń Otwa rta  przestrzeń Otwarta  przestrzeń

B. Zasiedlanie
terenu

Tylko gatunki p ionierskie Wszystk ie gatunki Wszystkie gatunki

C. Pojawianie się 
kolejnych 
gatunków

Gatun ki pionierskie 
niedopuszczane
Ułatwione odnowienie 
gatu nków klimaksowych

Ga tun ki pionierskie 
niedopuszczane
Brak wpływu na ga­
tunk i klimaksowe

Utr udn ione odno­
wienie wszystkich 
gatunków

D. Wzros t później ­
szych gatunków

Ułatwiony w przypadku 
gatu nków klimaksowych

Gatun ki klimaksowe 
wzrasta ją mimo obecności 
pierwszych kolonizatorów

Wzrost wszystkich 
następnych przy­
byszów hamowany

E. Kontynuacja Jw. do mom entu  braku 
dalszych zmian w wa­
runkach środowiska

Jw. do momentu poja ­
wienia się gatunków  naj­
bardzie j tolerancyjnych

W nietknię tej bio­
cenozie zmiany nie 
są możliwe

F. Zmiana tylko 
pod wpływem 
zaburzenia

Pow rót do A Pow rót do A Pow rót do A
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Dodatek III. Hiera rchicz ny model przyczyn (sił napędowych)  sukcesji (wg P ic k e t  ta  i in. 1987, 
uproszczony)

Ogólne  przyczyny 
sukcesji

Procesy lub waru nki 
wspierające

Czynniki modyfikujące

1 2 3
Powstanie otwartej 
przestrzeni i udostę­
pnienie zasobów

Zaburzenie  (zmiana  
warunków)

Zasięg zaburzenia
Intensywność zaburzenia
Sezonowość i periodyczność zaburzenia  
Rozkład przestrzenny zaburzenia

Zróżn icowane tempo po­
jawiania się gatunków

Rozmieszczenie 
w przestrzeni

Ukształtowanie kra jobrazu (bariery 
dyspersyjne)
Sposoby opanowywania przestrzeni

(Glebowy) bank  diaspor Okres  od poprzedniego zaburzenia 
Sposób użytkowan ia terenu

Dostępność zasobów Warunki  glebowe
Topografia
Mikroklimat
His toria  terenu

Różne cykle i strategie 
życiowe gatunków

Ekofizjologia Warunki  kiełkowania
Intensywność asymilacji
Tempo wzrostu
Zróżn icowanie (genetyczne) populacji

Strategie życiowe Wzorzec dystrybucj i asymilatów
Wiek dojrzałości reprodukcyjnej 
Sposoby reprodukcji

Stres środow iskowy Warunki klimatyczne
Histo ria terenu
Poprzedni użytkownicy biotopu

Konkurencja Hierarchia konkurencyjna
Występowanie kon kurentów
Tożsamość konkurentó w
Zaburzenia wewnątrzbiocenotyczne 
Drapieżcy  i roślinożercy
Baza zasobów

Allelopa tia Chemiczne właściwości gleby
Stru ktu ra gleby
Mikroorganizm y glebowe
Gatunki sąsiadujące

Roślinożercy, drapież­
niki i choroby

Cykle klimatyczne
Cykle populacyjne  drapieżników 
Żywotność roślin
Mechanizmy obronne roślin
Skład gatunkowy  biocenozy
Stru ktura przestrzenna biocenozy
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Summary

The paper summ arizes a progress of succession theo ry, ranging from first model elaborated 
by Clements in early XX century to the most contempora ry interpreta tions  and developments.

An app roach introdu ced  by Clements and developed further by his mos t importa nt 
successor — Odum — has dom inated for a long period the ecological think ing abo ut suc­
cessional phenomena. This  app roach considers succession as a community controlled  process, 
under lines the importance of envi ronm ental  change caused by the community as a main 
driving force of success ion (reaction), stresses tha t the final, climax community is a highly 
integrated and organ ized,  well-ad justed set of species.

The alternativ e approaches, have being developed since the sevefities, consider succession 
as a pop ula tion  and/o r organizm al level process, inte rpre t the succession in terms  of natural 
selection theory , stress the importa nce  of life cycles and  adaptive strategies of species in 
the course of succession, disregard the impo rtance of react ion as the only mechanism of 
species replacement, point out the mechanistic diversity of successional causes and processes.

It is suggested tha t the future successional theo ry should  be hierarchical, to account 
for the hierarchical orga niza tion  of nat ure  as well as the hierarchical structure of causes 
and mechanism s of succession.

(wpłynęło: 14 IV 1989 r.)


