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1. Wstep

W najbardziej ogdlnym znaczeniu termin ,sukcesja” oznacza sekwencje,
czyli uporzadk owane nastgpstwo zbiorowisk roslinnych i zespotéw zwierzecych
w przestrzeni lub w czasie (Drury i Nisbet 1973). Zmiany biocenoz.
zwiazane z przestrzennymi lub czasowymi gradientami roznych czynnikow
ekologicznych, obserwowano i opisywano ‘od dawna. Dopiero jednak na
poczatku XX w. powstala teoria, ktora tlumaczyta mechanizmy i przyczyny
sukcesji (Cowles 1911, Clements 1916, 1928, 1936). Glowna role w sfor-
mulowaniu teorii sukcesji przypisuje si¢ Clementsowi; jest on m.in. autorem
podstawowych poje¢, uzywanych do dzisiaj przy opisywaniu zjawisk sukce-
syjnych (gatunki pionierskie, klimaks, seria sukcesyjna i in.). Wsrod sukce-
sorow Clementsa na pierwszym miejscu znajduje si¢ inny amerykanski ekolog,
E. P. Odum, autor klasycznego podrecznika podstaw ekologii (Odum 1982).
Odum przejal, rozwinal 1 unowoczesnil wiekszos¢ koncepcji Clementsa doty-
czacych sukcesji. Teoria sukcesji w ujeciu Clementsa-Oduma, wynikajace
z niej twierdzenia 1 prawidlowosci stanowily i stanowia w pewnym stopniu
w dalszym ciagu podstawowy ,standard” przy interpretacji zjawisk zacho-
dzacych w trakcie sukcesji. Tym niemniej, dosy¢é wczesnie pojawily si¢
pierwsze zastrzezenia, poddajace w watpliwos¢ zarowno sama .filozofi¢”
lezaca u podstaw tej teorii (Gleason 1917), jak i ogolnos¢ zaktadanych
przez nia mechanizmow (Egler 1954). Szczegolnie w latach siedemdziesiatych
wzrosta liczba prac 1 autor6w, atakujacych zalozenia teorii Clementsa-Oduma
(Connell 1972, Drury i Nisbet 1973, Colinvaux 1973, Horn 1974,
Niering 1 Goodwin 1974, Pickett 1976, Connell i Slatyer 1977,
Grime 1977, Van Hulst 1978, MacMahon 1980, Noble i Slatyer 1980).
Zainteresowanie problemami teorii sukcesji niec stabnie réwniez obecnie.
W dalszym ciggu powstaja bowiem opracowania, ktorych autorzy prezentuja
wyniki prob powtornego zdefiniowania zalozen teorii sukcesji i znalezienia
wyjasnien alternatywnych (np. Huston i Smith 1987, Pickett i in. 1987).

Intencja tej pracy jest uporzadkowanie oraz przeglad glownych zalozen
i pogladoéw, zwiazanych zaréwno z ,klasycznymi” jak i bardziej wspolczesnymi
modelami sukcesji ekologicznej. W ponizszym przegladzie uwzgledniono
gléwnie modele sukcesji rodlinnosci, m.in. ze wzgledu na role tych modeli
w rozwoju ogolnej teorii sukcesji (Miles 1987).
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2. Teoria sukcesji Clementsa-Oduma oraz jej przeciwnicy

2.1. Sukcesja w ujeciu Clementsa

Clements (1916, 1928, 1936) jest autorem pierwszego (werbalnego) modelu
sukcesji. Zgodnie z tym modelem, w przebiegu sukcesji mozna wyro6znic
trzy glowne fazy, charakteryzujace si¢ dominacja innych proceséw sukcesyj-
nych. Te fazy to inicjacja, kontynuacja i zakonczenie sukcesji

Faze inicjalna kazdej sukcesji rozpoczyna proces nudacyjny (nudation).
polegajacy na pojawieniu si¢ wolnej powierzchni gruntu z substratem glebo-
wym. W przypadku, gdy ten ostatni nie byt nigdy wczesniej okupowany
przez ro$linnos¢, mamy do czynienia z sukcesja pierwotna. Jezeli roslinnosc
istniala juz wczesniej na danym terenie i zostala zniszczona, to zachodz:
przypadek sukcesji wtorne;.

Po otwarciu wolnej przestrzeni i uwolnieniu zasobow. rozpoczyna sie
nastegpny proces — migracja, obejmujaca I.in. obsiew powierzchni przez
nasiona i zarodniki gatunkow, ktorych osobniki znajduja si¢ w blizszej
i dalszej odleglosci od danej powierzchni. W przebiegu sukcesji wtornej.
wazna role odgrywaja elementy rezydualne — nasiona, zarodniki, organy
rozmnazania wegetatywnego — ktore przetrwaly zaburzenie tworzac glebowy
bank diaspor.

Pomyslne zakonczenie inicjalnej fazy sukcesji zalezy od tego, czy osobniki
roznych gatunkéw, przybywajace na otwarta powierzchnig, zdolaja si¢ na niej
zainstalowa¢ na dluzej i kontynuowaé wzrost. Proces ten Clements okreslal
mianem ecesis.

W fazie $rodkowej sukcesji dominuja dwa nastgpne, rownolegle przebie-
gajace procesy. Pierwszy z nich to konkurencja, wynikajaca stad, ze nie-
liczne poczatkowo osobniki wywieraja z czasem, w miar¢ wzrostu liczby
gatunkow i liczebnosci populacji, coraz wigkszy wplyw na siebie. Szczegolnie
miedzy gatunkami o zblizonych wymaganiach nasila si¢ wspolzawodnictwo
o potrzebna do zycia przestrzen, dostep do zasobow pokarmowych itp.

Drugi proces, towarzyszacy konkurencji, to reakcja, polegajaca na zmianie
warunkow srodowiska pod wplywem biocenozy: Pierwotnie martwe podloze,
na skutek oddzialywania zywych organizmoéw, ulega daleko idacym zmianom
fizycznym i chemicznym, m.in. wzbogaca si¢ w szczatki organiczne, dzigki
czemu nabiera wlasciwosci gleby. Odpowiednie przemiany nastgpuja takze
w miejscowych warunkach mikroklimatycznych (Obminski 1977).

Faze finalna sukcesji charakteryzuje, wedtug Clementsa, proces stabilizacji,
prowadzacy do powstania takiej kombinacji gatunkow, ktora jest zdolna
do ciaglego trwania w czasie w postaci zbiorowiska klimaksowego. Zbioro-
wisko klimaksowe porownal Clements do swoistego ,.superorganizmu”, a sam
proces prowadzacy do jego powstania — do rozwoju osobniczego (onto-
genezy). W ujeciu Clementsa sukcesja jest procesem wysoce uporzadkowanym,
0 jednoznacznym, z gory dajacym si¢ przewidzie¢ wyniku. Gatunki, wyste-
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pujace we wczesnych etapach sukcesji, potrzebne sa w celu ,przygotowania
drogi” dla gatunkow klimaksowych. Za gtéwna przyczyne i motor napedowy
sukcesji uznawal Clements kierunkowe zmiany srodowiska (reakcja), utatwia-
jace pojawianie si¢ gatunkow kolejnych stadiow sukcesyjnych.

2.2. Tabelaryczny model sukcesji Oduma

Glowne zalozenia, tkwiace u podstaw ujecia zaproponowanego przez
Clementsa, mozna odnalez¢ takze w modelu sukcesji, opracowanym przez
Oduma (1982). Nie ma w nim wprawdzie miejsca na analogi¢ z .super-
organizmem”, ale jej rol¢ spelnia koncepcja ekosystemu, ktora zachowuje
szereg wlasciwosci, zaktadanych juz przez Clementsa dla ,superorganizmu”
(zdolnos¢ do homeostazy i samoregulacji, wewnetrzne uporzadkowanie i
organizacja, kierunkowos¢ i celowos¢ itp.).

Wedlug Oduma (1982) sukcesje ekologiczna okreSlaja trzy gtowne
stwierdzenia:

(1) sukcesja jest to uporzadkowany proces rozwoju biocenozy, w pewnej
mierze ukierunkowany i z tego wzgledu mozliwy do przewidzenia;

(2) sukcesja jest wynikiem zmian zachodzacych pod wplywem biocenozy
w srodowisku abiotycznym, tzn. jest zalezna od biocenozy, nawet jezeli
warunki abiotyczne okreslaja jej kierunek 1 szybkos¢, a czgsto wyznaczaja
tez granice, do ktorych rozwdj moze dojsé;

(3) punktem kulminacyjnym sukcesji jest ustabilizowany ekosystem, w
ktorym utrzymuje si¢ maksimum biomasy (lub duza ilos¢ informacji) i
maksimum funkcji symbiotycznych migdzy organizmami w przeliczeniu na
jednostke przeplywajacej (dostepnej) energii.

Generalnie, ,strategia” sukcesji jako procesu stosunkowo kroétkotrwalego
jest wigc w zasadzie taka sama, jak ,strategia” dlugotrwalego rozwoju
ewolucyjnego biosfery; jest to mianowicie tendencja do wzrostu homeostazy,
czyli nasilania si¢ regulacyjnego wplywu biocenozy na srodowisko abiotyczne,
az do maksymalnej kontroli jego zaburzen.

- Podsumowaniem pogladéw Oduma na istot¢ sukcesji jest znany, czgsto
cytowany, tabelaryczny model trendow w energetyce i strukturze biocenozy,
w biologii gatunkow, krazeniu sktadnikow pokarmowych, presji selekcyjnej
i ogdlnej homeostazy — trendow, jakich mozna oczekiwa¢ w miare procesu
,dojrzewania” biocenozy 1 zastgpowania stadiow rozwojowych — stadiami
dojrzatymi (Odum 1982, s. 304).

23. Krytyka modelu Clementsa-Oduma
Jednym z pierwszych krytykow teorii sukcesji w jej klasycznym wydaniu

bvt Gleason (1927, 1939). prekursor .indywidualistvcznego” kierunku w eko-
logii. Znaczenie mechanizmu reakcji, jako jedynej sity napedowej sukcesji,
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zakwestionowal rowniez dosy¢ dawno Egler (1954). Punktem wyjscia byly
dla niego obserwacje wskazujace na mozliwos¢ wystgpowania w skladzie
gatunkowym biocenozy, juz na samym poczatku sukcesji, gatunkoéw, ktore
pozycje dominujaca w zbiorowisku osiagaja z reguly w réznych stadiach
sukcesji, tacznie z tzw. stadiami klimaksowymi. Obserwacje te sklonity
Eglera do sformulowania dwoch alternatywnych hipotez. Zgodnie z hipoteza
,sztafety florystycznej” (relay floristics), jedna grupa roslin przekazuje siedlisko
nastepnej, az do momentu osiagnigcia stabilnego etapu. Hipoteza ta jest
zgodna z pogladem klasycznym. Zgodnie z alternatywna hipoteza ,,poczatko-
wego skladu florystycznego” (initial floristic composition), przebieg zdarzen,
zwlaszcza w poczatkowym okresie sukcesji wtornej, jest zdeterminowany
sktadem gatunkowym, uksztaltowanym w mniej lub bardziej przypadkowy
sposob w momencie rozpoczecia sukcesji.

McCormick (1968, wg Druryego i Nisbeta 1973) przeprowadzil
interesujacy eksperyment terenowy, ktérego celem bylo zbadanie funkcjonal-
nego znaczenia mechanizmow reakcji. Eksperyment polegal na systematycz-
nym usuwaniu roslin jednorocznych z pewnych fragmentéw zaoranego gruntu
w celu zbadania, jaki to bedzie mialo wplyw na rosliny wieloletnie, ktore
uznawane sa za nastepne ogniwo w sukcesji na gruntach porolnych.
Okazalo sig, ze obecnosé roslin jednorocznych nie tylko nie ulatwiala, ale
wrecz hamowala 1 opdzniata przebieg zmian sukcesyjnych. Na tych poletkach
bowiem, na ktérych rosliny jednoroczne byly usuwane, biomasa, liczebnos¢
1 zaawansowanie w rozwoju roslin wieloletnich wielokrotnie przewyzszaly
analogiczne wartosci, uzyskane dla poletek kontrolnych. _

Omawiajac wyniki tego oraz wielu innych eksperymentow 1 obserwacii,
Drury i Nisbet (1973) poddaja w watpliwos¢ szereg zalozen przyjmowa-
nych w ramach klasycznej teorii, dotyczacych takich proceséw, jak zmiana
produkcji, biomasy i réznorodnosci gatunkowej biocenozy w przebiegu
sukcesji, wspolzaleznos¢ miedzy rozwojem gleby i rozwojem biocenozy,
mechanizmy nastgpstwa gatunkow w przebiegu sukcesji, korelacja migdzy
réznorodnoscia 1 stabilnoscia biocenozy.

W podobnie krytyczny sposdb odnosza si¢ do trendow zaproponowanych
w modelu Oduma Connell i Slatyer (1977). Podkreslaja oni, ze wiele
z tych trendow jest zwykla konsekwencja uplywu czasu, a nie przejawem
wewngtrznej regulacji biocenotycznej. Dotyczy to np. wzrostu biomasy,
roznorodnosci gatunkowej i biochemicznej, zmiany stosunku produkcji do
biomasy i innych charakterystyk bioenergetycznych, wzrostu ztozonosci struk-
turalnej, wzrostu znaczenia detrytusu w odnawianiu skladnikéw pokarmo-
wych. Inne prognozy modelu Oduma wynikaja z apriorycznego zalozenia,
ze dojrzale biocenozy sa wysoko zorganizowanymi, stabilnymi systemami,
o maksymalnej homeostazie utrzymywanej dzigki wewngtrznym mechanizmom
o charakterze sprzg¢zen zwrotnych. Zatozenie to jest jednak oparte tylko na
analogii i nie zostalo dotad, jak podkreslaja Connell i Slatyer (1977),
potwierdzone empirycznie.
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Przyktady kwestionujace stusznos¢ i ogoélnosé¢ trendow i prawidtowosci
przewidywanych przez model Oduma mozna znalez¢ takze w pracach innych
autorow: McCormicka (1968), Colinvaux (1973), Horna (1974), Van
Hulsta (1978), MacMahona (1980).

3.. Wspélczesne modele sukcésji ekologicznej

3.1. Sukcesja jako gradient w czasie

Jedna z pierwszych préb nowego spojrzenia na istote zjawisk sukcesyjnych
byta praca Drury’ego i Nisbeta (1973). Autorzy ci dopatruja si¢ mozliwosci
wyjasnienia prawidlowosci sukcesji w uderzajacej zgodnosci, jaka wystepuje
miedzy przestrzennymi sekwencjami roslinnosci wywotanymi oddziatywaniem
roznych czynnikéw stresujacych z jednej strony oraz wczesnymi i pozniej-
szymi etapami sukcesji— z drugiej strony.

Przestrzenne sekwencje roslinnosci sa juz stosunkowo dobrze poznane.
Wiadomo, ze kazdy gatunek jest najlepiej przystosowany do okreslonego
typu siedliska oraz ma najwigksza zdolno$¢ konkurencyjna w ograniczonym
zakresie warunkow. Powoduje to, ze poszczegdlne gatunki staja sie domi-
nantami w réoznych punktach gradientow ekologicznych (Whittaker 1953,
MaclIntosh 1967, Mueller-Dombois i Ellenberg 1974, Austin 1979).

Drury i Nisbet (1973) zwracaja uwage, ze rosliny reprezentujace
wysokie formy zyciowe (np. fanerofity) z reguly osiagaja pozycje dominu-
jaca w warunkach niskiego poziomu streséw sSrodowiskowych (przez stres
nalezy tu rozumie¢ warunki, ktore ograniczaja mozliwos¢ produkcji, np. nie-
dostatek $wiatla, wody, sktadnikéw pokarmowych lub suboptymalna tempe-
ratura— Grime 1977). W przeciwienstwie do fanerofitow rosliny nalezace
do nizszych form zyciowych (terofity, geofity) moga dominowac przy wysokim
poziomie stresow srodowiskowych. Dzieje si¢ tak m.in. dlatego, Zze organy
wzrostowe 1 rozrodcze tych ostatnich sa dobrze chronione przed szkodliwym
i niszczacym wplywem niekorzystnych warunkow. W przypadku fanerofitow
sytuacja jest odwrotna — ich organy wzrostowe umieszczone sa wysoko nad
powierzchnia gleby, co powoduje, ze sa one w wigkszym stopniu narazone
na ujemne wplywy srodowiska. Mniejsza odpornos¢ fanerofitow na warunki
stresowe kompensuje ich wyzsza zdolno$¢ konkurencyjna. Dzigki temu, ze
wytwarzaja one trwale struktury podtrzymujace (wegetatywne), tatwo wy-
pieraja rosliny nalezace do nizszych form Zzyciowych, ktére musza co roku
odbudowywac struktury fotosyntetyczne.

Dokladnie taka sama sytuacja wystepuje w przypadku sukcesji, ktora
mozna traktowa¢ jako swoisty gradient w czasie, charakteryzujacy si¢
poczatkowo wysokim i obnizajacym si¢ z uplywem czasu poziomem stresow
srodowiska (Drury i Nisbet 1973). Ewolucyjne przystosowanie gatunkow
do okreslonego i ograniczonego zakresu warunkow siedliskowych powoduje,
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ze w roznych etapach sukcesji i przy réznym poziomie stresow srodowiska
dominuja grupy gatunkéw o roznej strategii adaptacyjnej. We wczesnych
etapach sukcesji dominuja gatunki, ktorych strategia zyciowa polega m.in. na
produkowaniu licznych, tatwo i szeroko rozsiewajacych si¢ nasion, pozbawio-
nych substancji zapasowych. Charakteryzuja si¢ one tym, ze osiagaja na
og6l mate rozmiary, szybko rosna i przechodza pelny cykl rozwojowy, zanim
zostang wyparte przez silniejszych konkurentéw. Rosliny te inwestuja w czgsci
wegetatywne tylko w niezbednym zakresie, przeznaczajac wigkszos¢ energii
na produkcje diaspor.

W dalszych etapach sukcesji zaczynaja stopniowo dominowac gatunki
przystosowane do niskiego poziomu stresow srodowiska. Gatunki te wpraw-
dzie wolniej zdobywaja teren, wytwarzajac stosunkowo mala liczbe nasion,
rozsiewanych na bliskie odleglosci, oraz wolno rosna w miodosci, ale
z czasem, dzigki dlugowiecznosci i duzym rozmiarom, dzigki wyksztalcaniu
silnych systemow korzeniowych i gromadzeniu zapaséw pokarmowych osia-
gaja w biocenozie pozycje dominujaca. 3

Dodatek I zawiera list¢ najwazniejszych cech, charakteryzujacych wtasci-
wosci fizjologiczne oraz cykle biologiczne gatunkow, ktore wyksztalcity od-
mienne strategie zyciowe, pozwalajace im na dominacje w roéznych stadiach
sukcesji (Huston i Smith 1987).

Drury i Nisbet (1973) podkreslaja, ze obie te skrajne strategie (jak
i strategie posrednie) sa na dalsza met¢ rownie skuteczne dzigki temu, ze
praktycznie w kazdym regionie geograficznym istnieja stale gradienty czyn-
nikow stresowych roznego rodzaju. Stad nie ma potrzeby zakltadaé, ze
gatunki przystosowane do siedlisk eksponowanych na wysoki poziom stresow
sa ,niedojrzate” lub ,gorzej zaadaptowane”. Jezeli mierzy¢ czas skala geo-
logiczna, to okaze si¢, ze siedliska stabilne i ostonigte maja réwnie przej-
Sciowy charakter jak siedliska otwarte i eksponowane.

Analogi¢ migdzy gradientami przestrzennymi i czasowymi podkresla takze
Pickett (1976). Dodatkowo postuluje on, ze podstawowym wyznacznikiem
pozycji gatunkow roélin wzdluz gradientow sukcesyjnych sa ich rozne
strategie zyciowe, regulujace stopien dopuszczalnych rekombinacji genetycz-
nych. Strategie te obejmuja m.in. sposoby zapylania. Dla dwoch gléwnych
sposobow zapylania, tj. samozapylania i zapylania krzyzowego, stopienn do-
puszczalnych rekombinacji genetycznych jest rézny — mniejszy w pierwszym
1 wigkszy w drugim przypadku. Przy wysokim poziomie stresow warunkow
abiotycznych optymalna strategia obejmuje szybka inwazje i wykorzystanie
siedliska przez duza liczbe dobrze przystosowanego, wyspecjalizowanego
potomstwa. W tym przypadku korzystna jest wigc mniejsza czestotliwos¢
rekombinacji genetycznych, ktéra zapewnia samopylnos¢. Sposoby zapylania,
dopuszczajac wigksze zroznicowanie wlasciwosci dziedzicznych (zapylanie
krzyzowe), sa w takich warunkach mniej wydajne, poniewaz znaczna liczba
potomstwa nie moze przezy¢. Efektywnos¢ tych sposobow wzrasta natomiast
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w warunkach obnizonego poziomu stresow $rodowiska i powolnych, kierun-
kowych zmian, dzieki temu, ze wieksze zroznicowanie potomstwa zwicksza
szans¢ dostosowania przynajmniej czesci populacji do nowego $rodowiska.
Korelacj¢ migdzy sposobem zapylania i typem siedliska stwierdzono np. w
przypadku gatunkoéw z rodziny Compositae (tab. I).

Tab. I. Korelacja migdzy uktadem genetycznym i typem biotopu w rodzinie Compositae, plemie
Chicorieae (Stebbins 1958, wg Picketta 1976)

x — liczba chromosomow

Correlation of genetic system and habitat in Compositae, tribe Chicorieae (Stebbins 1958, acc. to
Pickett 1976)

x — number of chromosomes

Ogolna liczba Typ / biotopu
Uklad genetyczny gatunkow Habitat type
Genetic system Totalspecies | Stabilny | Przejsciowy | Niestabilny
N Stable Intermediate| Unstable
Zapylenie krzyzowe 98 47 44 7
Cross fertilizing
x =8 lub: (or) 9
Zapylenie krzyzowe 28 2 26 0
Cross fertilizing
x =6 lub (or) 7
Zapylenie krzyzowe 18 4 13 1
Cross fertilizing
x=35,4 lub (or) 3
Samozapylenie 57 6 28 23
Self-fertilizing

Podobny przyklad ograniczenia mozliwosci rekombinacji genetycznych
u gatunkow pionierskich podaja rowniez Brown i Burdon (1987). U polowy
sposrod 18 gatunkow roslin, nalezacych do najbardziej ucigzliwych chwastow
wystepujacych w uprawach rolniczych, stwierdzono zjawisko samozapylania.
Pozostale rowniez cechowaly si¢ zmniejszona czestotliwoscia rekombinacji
genetycznych, ze wzgledu na dominacj¢ wegetatywnego sposobu rozmnazania.

3.2. Sukcesja jako proces demograficzny

W wiekszosci definicji sukcesji podkresla si¢ dwa aspekty tego zjawiska.
Po pierwsze, zwraca si¢ uwage na fakt, Zze rozpoczgcie tego procesu
poprzedza zwykle dtuzszy lub krétszy okres, kiedy warunki wzrostu i rozwoju
organizméw sa niekorzystne. Niezaleznie od ostatecznego kierunku zmian
sukcesyjnych, poczatkiem jest proces kolonizacji nagiej, nie pokrytej przez
roslinnos¢, powierzchni. Druga, bardzo wazna cecha sukcesji jest zmiana
sktadu gatunkowego biocenozy, co jest rownoznaczne z pojawianiem  sig,
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osigganiem pewnej liczebnosci i stopniowym zanikaniem populacji réznych
gatunkoéw w miar¢ postepu sukcesji na okreslonym terenie. Z powyzszego
wynika, ze w przebiegu sukcesji glowna rol¢ odgrywaja dwa mechanizmy:
mechanizm kolonizacji wolnej powierzchni gruntu oraz mechanizm pozwala-
jacy gatunkom przetrwac (lub prowadzacy do ich lokalnego zaniku i usta-
pienia) w warunkach imigracji innych gatunkow, wzrastajacej réznorodnosci
biocenozy 1 zmiany wzglednej liczebnosci populacji.

Jak podkresla Mortimer (1987, por. takze Peet 1 Christensen 1980),
powyzsze mechanizmy maja $cisle demograficzny charakter, dlatego gl¢bsze
zrozumienie prawidlowosci sukcesji oraz prognozowanie zdarzen sukcesyjnych
wymaga badan nad dynamika liczebnosci populacji gatunkow wystepujacych
w roznych etapach sukcesji ekologicznej. W szczegolnosci chodzi tu o
okres$lenie czynnik 6w ksztaltujacych bezwzgledna wielkos¢ populacji, zbadanie
wplywu roznych czynnikéw (zaleznych i niezaleznych od zaggszczenia) na
zmiany liczebno$ci populacji itp.

Korzysci zwiazane z zastosowaniem metod demograficznych przy badaniu
prawidtowosci sukcesji wspomniany autor omawia m.in. na przykladzie badan
Symonides (1979, 1983a, 1983b), dotyczacych dwoch gatunkoéw piaszczystych
wydm: Androsace septentrionalis 1 Erophila verna. Oba gatunki reprezentuja
terofity, roSliny cechujace si¢ wystgpowaniem w cyklu zyciowym dwoéch
wyraznie rozdzielonych faz rozwojowych (nasiona i osobniki). Niezaleznie od
konsekwencji ewolucyjnych, fakt ten ma bezposrednie konsekwencje demo-
graficzne. Wystepowanie pasywnego stanu spoczynku nasion jest tu bowiem
zsynchronizowanie z okresem wystepowania niekorzystnych warunkow
wzrostu. Wzrost nowej generacji rozpoczyna si¢ kazdorazowo wczesna
wiosna, gdy tylko temperatura gleby podniesie si¢ na odpowiednia wysokos¢,
a jednoczesnie zasoby wilgoci w glebie sa jeszcze stosunkowo duze.

W badaniach nad dynamika populacji A. septentrionalis i E. verna,
szczegOlnie ten drugi gatunek okazal si¢ by¢ dobrym przykladem roli
regulacji zaleznej od zageszczenia i wplywu warunkéw $rodowiska na
liczebnos$¢ populacji. W badanej populacji przezywalnos¢ osobnikow dorostych
bardzo silnie zalezala od poczatkowego zageszczenia siewek. Ten fakt,
w polaczeniu ze zroéznicowang plodnoscia poszczegdlnych roslin (skorelowana
ujemnie z zageszczeniem), spowodowal, ze wahania liczebnosci siewek na
wiosne w ciagu 5 kolejnych sezonow (1968—1972), charakteryzujacych sig
zblizona wysokoscia opaddéw, nie przekraczaly 8. Dla kontrastu, w nastep-
nym roku (1973) ilo$¢ opaddw znacznie przekroczyta warto$¢ srednia, podczas
gdy w kolejnym, 1974 r., byla duzo nizsza od sredniej. Znaczne fluktuacje
w wysokosci opadow bardzo wyraznie wplyngly na sumaryczna wielkos¢
populacji siewek, przezywalnos¢ osobnikéw do momentu rozpoczecia kwit-
nienia oraz na srednia ptodno$¢ roslin w tych dwoch sezonach. Jak jednak
zauwaza Mortimer (1987), nawet przy tych duzych wahaniach stanu
$rodowiska, wplyw regulacji wewnatrzpopulacyjnej byt nadal bardzo wyrazny,



SUKCESJA ROSLINNOSCI

co przejawito si¢ m.in. w fakcie, z¢ w okresie wyjatkowej suszy w 1974 r.
wzorzec przezywalnosci zostal wyraznie zmieniony we wszystkich klasach
zageszczenia siewek, z wyjatkiem klasy o najwyzszym zaggszczeniu.

Analizujac ten oraz szereg innych przykladow badan populacyjnych,
obejmujacych roézne formy zyciowe roslin, cytowany autor dochodzi do
generalnego wniosku, ze $ledzenie za pomoca metod demograficznych losow
kolejnych generacji gatunkéw w warunkach powtarzajacych si¢ zaburzen
i okresoOw niekorzystnych dla wzrostu organizmow (disturbance regimes)
powinno doprowadzi¢ do lepszego zrozumienia zjawisk dynamicznych, szcze-
golnie tych, ktére wystepuja we wezesnych stadiach sukcesji.

' 3.3. Mechanizmy i przyczyny sukcesji

Zgodnie z modelem sukcesji Clementsa gatunki, wystgpujace w pozniej-
szych etapach sukcesii ekologicznej, maja zawsze pozytywny wplyw na kolej-
nych przybyszow, ulatwiajac ich pojawianie si¢ 1 dalszy rozwoj. Connell
i Slatyer (1977, rowniez Connell i in. 1987) kwestionuja 0golnos¢ tego
mechanizmu, stwierdzajac, ze wplyw gatunkoéw wczesniejszych na pdzniejsze
moze by¢ albo dodatni, albo ujemny, albo zerowy. W zwigzku z tym
proponuja trzy alternatywne modele mechanizmoéw nastgpstwa gatunkow
w przebiegu sukcesji: (1) model utatwiania (facilitation) — zgodny z koncepcja
klasyczna, (2) model tolerancji (tolerance) i (3) model hamowania (inhibition).
Generalnie, modele te sa zwiazane z gatunkami zajmujacymi dominujaca
pozycje w strukturze biocenozy okreslonego typu (np. drzewami w biocenozach
lesnych). Uproszczona wersj¢ modeli Connella 1 Slatyera przedstawia do-
datek II. We wszystkich modelach przyjmuje si¢, ze sukcesje rozpoczyna
powstanie otwartej przestrzeni i udostgpnienie zasobow srodowiska. Pierwsza
roznica miedzy modelami dotyczy nastgpnego etapu — zasiedlania terenu.
W modelu ulatwiania przyjmuje sig, ze tylko gatunki pionierskie sa w stanie
dokona¢ udanej inwazji terenu w takich warunkach. W pozostatych dwoch
modelach zaklada sie, ze wszystkie gatunki, dla ktorych warunki siedliskowe
sa odpowiednie, moga potencjalnie zaja¢ okreslony teren od poczatku sukcesji.
W praktyce jednak pewne gatunki beda zwykle pojawialy si¢ najpierw,
poniewaz ewolucyjnie wyksztalcity cechy ,kolonizatorow”, takie jak produ-
kowanie duzej liczby latwo rozsiewajacych si¢ nasion, zdolnos¢ do kietko-
wania i szybkiego wzrostu w warunkach otwartej powierzchni i in. (por.
dodatek I). We wszystkich modelach uznaje si¢ réwniez, ze te wczesnie
pojawiajace si¢ gatunki pionierskie nie sa przystosowane do kietkowania,
wzrostu i przezycia na powierzchniach juz zajetych, charakteryzujacych sig
duzym ocienieniem, gruba warstwa sciotki itp. Zasadnicza réznica miedzy
modelami dotyczy natomiast oceny wplywu, jaki gatunki pionierskie wywie-
raja na poOzniejszych, wolniej pojawiajacych si¢ przybyszow.

11
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W modelu ulatwiania zatozono, ze modyfikacja srodowiska przez pierw-
szych przybyszow sprzyja pojawieniu si¢ kolejnych gatunkéw. Proces wymiany
trwa tak dlugo, az zostanie osiagniety stabilny uklad pomiedzy warunkami
srodowiska i sktadem gatunkowym biocenozy.

Zgodnie z modelem tolerancji modyfikacja srodowiska, jaka zachodzi
pod wplywem pierwszych kolonizatorow, ani nie zwigksza, ani tez nie
zmniejsza szansy pojawienia si¢ kolejnych gatunkow. Ich pojawianie sie
i sukcesywny rozwoj sa mozliwe dzigki temu, ze sa one tolerancyjne wzgledem
coraz mniejszego poziomu zasobow sSrodowiska (obnizonej ilosci swiatla,
skiadnikéw pokarmowych itp.). Punkt koncowy osiagany jest wowczas, gdy
teren zostanie zajety przez gatunek lub gatunki najbardziej tolerancyjne,
a jednoczesnie sprowadzajace ilos¢ dostgpnych zasoboéw do tak niskiego
poziomu, ze zadne inne gatunki (tacznie z ich wlasnym potomstwem) nie
sa w stanie przezy¢.

Wreszcie w modelu hamowania zaklada si¢, ze pierwsi przybysze po
opanowaniu powierzchni i zdobyciu dostgpu do zasobow nie dopuszczaja
jakichkolwiek kolejnych osobnikow (por. hipotez¢ space capture — zawlad-
niecie przestrzenia— Begon i Mortimer 1989). O ile nawet pewne gatunki
(tzw. klimaksowe) moga w takich warunkach kietkowa¢ i do pewnego
stopnia si¢ rozwijac, to zdobycie pozycji dominujacej w biocenozie jest w ich
przypadku mozliwe tylko dzigki $mierci lub ostabieniu wczesniejszych do-
minantow. W przeciwienstwie do dwoch poprzednich modeli, w modelu
hamowania nie zaklada si¢, ze osobnik zastgpujacy aktualnego dominanta
musi reprezentowaé gatunek o innych wlasciwosciach biologicznych. Sek-
wencje sukcesyjne sa obserwowane m.in. dlatego, ze tzw. gatunki klimaksowe
sa bardziej dlugowieczne w przeciwienstwie do gatunkow pionierskich. Dzigki
temu zmiany skiadu gatunkowego maja akumulacyjny i kierunkowy charakter.
Duza rol¢ odgrywa rowniez zdolno$é przezycia dtugich okreséow tlumionego
wzrostu, charakterystyczna dla gatunkéw klimaksowych. Zjawisko to kom-
pensuje mniejsza mobilnos¢ nasion, zwickszajac szansg, ze siewki, naloty czy
podrosty beda gotowe do zajecia miejsca poprzednich dominantéow, gdy ci
zostana wyeliminowani.

Niewatpliwa zaleta ujecia przedstawionego przez Connella i Slatyera
(1977) jest to, ze ich modele zostaly sformulowane w postaci testowalnych
hipotez. Autorzy ci opisuja przyktady sukcesji, w ktorych, jak sadza, moglyby
znalez¢ zastosowanie poszczegolne modele. Proponuja rowniez pewne ekspe-
rymenty terenowe, ktore pozwalalyby sprawdzi¢ stosowalnos$é poszczegolnych
modeli w konkretnych przypadkach. Trzeba przyznaé, ze praca Connella
i Slatyera wywarla znaczny stymulujacy wplyw na podjecie takich ekspery-
mentalnych badan w ostatnim czasie (np. Sousa 1979, Hils i Vankat
1982, del Moral 1983, Turner 1983, Armesto i Pickett 1986).

Ostatnio pojawiaja si¢ jednak rowniez prace krytycznie oceniajace przy-
datno$¢ modeli Connella i Slatyera (Pickett i in. 1987, Walker i Chapin
1987). Pickett i in. (1987) podejmuja przede wszystkim probe bardziej
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precyzyjnego zdefiniowania takich poj¢¢ jak mechanizm, model i $ciezka
sukcesyjna (successional pathway). Podkreslaja nastgpnie, ze modele Connella
i Slatyera maja pewne wewnetrzne ograniczenia, nie obejmujac np. wszystkich
mozliwych drég i mechanizmoéw sukcesyjnych oraz proceséow, ktére moga
modyfikowaé dziatanie tych mechanizméw w konkretnych przypadkach.
Kwestionuja rowniez mozliwos$¢ weryfikacji tych modeli w przypadku calych
serii sukcesyjnych. Ich zdaniem, na obecnym etapie rozwoju teorii sukces;ji
potrzebna jest szersza analiza przyczyn i sit napedowych sukcesji. Opracowali
oni w tym celu mechanistyczny schemat, ktory, jak podkreslaja, nie jest
tylko zwykla lista przyczyn zmian sukcesyjnych, ale struktura koncepcyjna,
ktorej zadaniem jest pomoc w scaleniu réznych aspektow teorii sukcesji
(dodatek III). Schemat opracowany przez Picketta i m. (1987) ma charakter
hierarchiczny. Na najwyzszym poziomie tej hierarchii znajduja si¢ najbardziej
ogolne przyczyny sukcesji, ktore odpowiadaja na pytanie, ,co powoduje
sukcesje’”. Przyczyny te nie maja charakteru prognostycznego, lecz charakter
objasniajacy, dzigki czemu stosuja si¢ do wszystkich mozliwych przypadkéw
sukcesii oraz ukierunkowuja poszukiwanie bardziej specyficznych przyczyn,
dziatajacych w konkretnych sytuacjach.

Drugi poziom hierarchii jest utworzony z odpowiedzi na pytanie, ,jakie
interakcje, procesy oraz warunki maja wspotudzial w ogdlnych przyczynach
sukcesji’”. Odpowiedzi te dotycza juz szerokiego zakresu zjawisk ekolo-
gicznych, okreslajac tym samym spektrum procesow, ktore nalezy uwzglednid,
aby zrozumie¢ kazdy przypadek dynamiki roslinnosci.

Trzeci, najbardziej szczegétowy poziom hierarchii obejmuje czynniki i
procesy, ktore sa specyficzne dla biotopu i okreslaja typ oraz wynik interakcji
miedzy roslinami i innymi zwigzanymi z nimi organizmami. Czynniki te sg
odpowiedzialne za duza zmienno$¢ procesow sukcesyjnych, jaka si¢ czesto
obserwuje.

Zgodnie z intencja Picketta i in. (1987), powyzszy hierarchiczny model
przyczyn sukcesji przedstawia wstepny, tymczasowy zarys podstaw ogolnej
teorii sukcesji. Skonstruowanie takiej teorii pozostaje bowiem nadal jednym
z gtéwnych celéw wspolczesnej ekologii. Przeglad przyczyn sukcesji przed-
stawiony przez Picketta i in. (1987) wskazuje jedynie na ogromna mecha-
nistyczna réznorodnosé przyczyn, procesow i drog sukcesji, ktora ta teoria
bedzie musiata uwzgledniac.

4. Zakonczenie

W ograniczonych ramach artykulu trudno stresci¢ cale bogactwo sadow
1 pogladow zwiazanych z teoria i roznymi modelami sukcesji ekologiczne;.
W powyzszym przegladzie pominigto m.in. matematyczne modele dynamiki
roslinnosci, wérod nich modele Markowa (np. Usher 1987) oraz tzw. modele
gapowe (gap models) (Botkin iin. 1972, Shugart i West 1977, Shugart
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1984, Huston i Smith 1987, Leemans i Prentice 1987, Smith i Urban
1988). Tym ostatnim poswigcono oddzielne opracowanie (Brzeziecki w
druku).

Przedstawione wyzej modele teoretyczne, gtownie o charakterze werbalnym
(werbalno-graficznym), ilustruja pewne generalne trendy i zmiany, jakie naste-
puja w rozumieniu istoty sukcesji przez wielu wspolczesnych ekologow.
Naleza do nich w pierwszym rzedzie, jak si¢ wydaje, interpretacja zjawisk
sukcesyjnych zgodna z teoria doboru naturalnego (por. Szwagrzyk 1988)
oraz mechanistyczne i redukcjonistyczne podejscie do sukcesjyi. Podobne
kierunki wystepuja zreszta takze w innych obszarach wspolczesnej ekologii
(por.np. Lomnicki 1978 iJasienski 1988). Powyzsze trendy doprowadzity
do tego, ze w teorii sukcesji zaznacza si¢ wyrazna dychotomia (Maclntosh
1980, Shugart 1984). Czegs¢ autordw traktuje sukcesje jako zjawisko zacho-
dzace na poziomie ekosystemu, podczas gdy inni widza ja jako wynik
interakcji poszczeg6lnych gatunkow (populacji) ze srodowiskiem i migdzy soba
(MacMahon 1980). Shugart (1984) jako charakterystyczne cechy pierw-
szego ujecia wymienia podkreslanie powtarzalnosci struktury i funkcji ekosys-
temu, traktowanie i badanie ekosystemu jako funkcjonalnej calosci oraz
wykorzystywanie ogdlnej teorii systemow jako podstawy teoretycznej i technik
analitycznych zaczerpnigtych z dyscyplin inzynieryjnych.

Drugi, populacyjny kierunek charakteryzuje podkreslanie waznos$ci konku-
rencji i mechanizméw populacyjnych w okreslaniu ogoélnej dynamiki biocenoz,
odrzucenie koncepcji stabilnej biocenozy koncowej (klimaksu) i podkreslanie
roli zaburzen (naturalnych i sztucznych) w warunkach s$rodowiska jako
przyczyny niestabilnosci roslinnosci i catych ekosystemow oraz wykorzysty-
wanie modeli matematycznych, pozwalajacych na symulacje interakcji miedzy
osobnikami przy uwzglednianiu charakterystycznych wiasciwosci biologicz-
nych i wymagan ekologicznych poszczegolnych gatunkow.

Te dwa ujecia byly w przesztosci czesto przeciwstawiane i rozpatrywane
alternatywnie, mimo to nie nalezy chyba oczekiwaé, ze przyszta teoria
sukcesji bedzie miata wytacznie redukcjonistyczny lub holistyczny charakter.
Obecnie coraz bardziej podkresla si¢ komplementarno$¢ a nie konfrontacyj-
nos¢ tych dwoch kierunkow (Shugart 1984, Prentice 1986). Nawet jezeli
przyszla teoria zostanie sprowadzona do poziomu poszczegoélnych osobnikow
i oddzialywan miedzy nimi (Huston i Smith 1987), to i tak bedzie
musiata mie¢ charakter hierarchiczny, tzn. bedzie musiata wyjasniaé zjawiska,
ktore zachodza na wyzszych poziomach organizacji biologicznej jako rezultat
procesow dziatajacych na nizszych poziomach (Prentice 1986).

Profesorowi E. Bernadzkiemu dzigkuje za przeczytanie wcze$niejszej wersji tej pracy i za
pomocne uwagl. Artykul ten zostal napisany w ramach tematu CPBP 04.1001.07 ,Badania
poréwnawcze rozwoju drzewostanow naturalnych i zagospodarowanych”.



Dodatek I. Wiasciwosci roslin wezesno- i poznosukcesyjnych (wg Hustona i Smitha 1987)

i no- nki pozno-
S L R
1 2 S

Efektywnos¢ fotosyntezy

Poziom wysycenia $wietlnego wysoki niski
Swietlny punkt kompensacyjny wysoki niski
Wydajnos¢ fotosyntezy przy niskiej

intensywnosci swiatla niska wysoka
Intensywnos¢ asymilacji wysoka niska
Intensywnos¢ oddychania wysoka niska
Efektywnos¢ gospodarki wodnej

Intensywnosc¢ transpiracji wysoka niska
Opodr (dyfuzyjny) mezofilu niski ~wysoki
Produkgja i rozsiewanie nasion

Liczba duza mala
Wielkos¢ male duze
Odlegtos¢ wysiewu duza mata
Mechanizmy dyspersyjne wiatr, ptaki, sita ciazenia,

nietoperze ssaki

Zywotnosé diuga krotka
Spoczynek indukowany powszechny rzadki?
Wspolczynnik wykorzystania zasobow wysoki niski?
Reakcja na wzrost obfitosci zwiazkow pokarmowych szybka powolna
Stosunek wielkosci korzenia do pedu niski wysoki
Wielkos¢ w wieku dojrzalosci mata duza
Wytrzymatos$¢ (stabilnos¢) strukturalna niska wysoka
Tempo wzrostu wysokie niskie
Maksymalna dlugos¢ zycia niska wysoka

~

Dodatek II. Uproszczona wersja modelu mechanizmow sukcesyjnych Connella i Slatyera
(1977, wg Picketta i in. 1987)

Etap Ulatwianie Tolerancja Hamowanie
1 2 3 -
A. Zaburzenie Otwarta przestrzen Otwarta przestrzen Otwarta przestrzen

B. Zasiedlanie
terenu

Tylko gatunki pionierskie

Wszystkie gatunki

Wszystkie gatunki.

C. Pojawianie si¢
kolejnych
gatunkow

Gatunki pionierskie
niedopuszczane
Utatwione odnowienie
gatunkow klimaksowych

Gatunki pionierskie
niedopuszczane
Brak wplywu na ga-
tunki klimaksowe

Utrudnione odno-
wienie wszystkich
gatunkow

D. Wzrost pozniej-
szych gatunkow

Ulatwiony w przypadku
gatunkow klimaksowych

Gatunki klimaksowe
wzrastaja mimo obecnosci
pierwszych kolonizatoréw

Wzrost wszystkich
nastepnych przy-
byszow hamowany

E. Kontynuacja

Jw. do momentu braku
dalszych zmian w wa-
runkach $rodowiska

Jw. do momentu poja-
wienia si¢ gatunkow naj-
bardziej tolerancyjnych

W nietknietej bio-
cenozie zmiany nie
sa mozliwe

F. Zmiana tylko
pod wplywem
zaburzenia

Powrot do A

Powrot do A

Powrot do A
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Dodatek IlI. Hierarchiczny model przyczyn (sit napedowych) sukcesji (wg Picketta i in. 1987,

uproszczony)

Ogdlne przyczyny

Procesy lub warunki

Czynniki modyfikujace

jawiania si¢ gatunkow

W przestrzeni

sukcesji wspierajace
1 pr 3
Powstanie otwartej Zaburzenie (zmiana Zasieg zaburzenia
przestrzeni i udoste- warunkow) Intensywnos$¢ zaburzenia
pnienie zasobow Sezonowos¢ i periodycznos¢ zaburzenia
Rozkiad przestrzenny zaburzenia
Zroznicowane tempo po- | Rozmieszczenie Uksztaltowanie krajobrazu (bariery

dyspersyjne)
Sposoby opanowywania przestrzeni

(Glebowy) bank diaspor

Okres od poprzedniego zaburzenia
Sposob uzytkowania terenu

Dostepnos¢ zasobow

Warunki glebowe
Topografia
Mikroklimat
Historia terenu

Rozne cykle i strategie
zyciowe gatunkow

Ekofizjologia

Warunki kietkowania

Intensywnos¢ asymilacji

Tempo wzrostu

Zroznicowanie (genetyczne) populacii

Strategie zyciowe

Wzorzec dystrybucji asymilatow
Wiek dojrzatosci reprodukcyjne;j
Sposoby reprodukcji

| Stres $rodowiskowy

Warunki klimatyczne
Historia terenu
Poprzedni uzytkownicy biotopu

Konkurencja

Hierarchia konkurencyjna
Wystepowanie konkurentow
Tozsamos$¢ konkurentow
Zaburzenia wewnatrzbiocenotyczne
Drapiezcy i roslinozercy

Baza zasobow

Allelopatia

Chemiczne wlasciwosci gleby
Struktura gleby
Mikroorganizmy glebowe
Gatunki sasiadujace

Roslinozercy, drapiez-
niki i choroby

Cykle klimatyczne

Cykle populacyjne drapieznikow
Zywotno$¢ roslin

Mechanizmy obronne roslin
Skiad gatunkowy biocenozy
Struktura przestrzenna biocenozy
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Summary

The paper summarizes a progress of succession theory, ranging from first model elaborated
by Clements in early XX century to the most contemporary interpretations and developments.

An approach introduced by Clements and developed further by his most important
successor — Odum — has dominated for a long period the ecological thinking about suc-
cessional phenomena. This approach considers succession as a community controlled process,
underlines the importance of environmental change caused by the community as a main
driving force of succession (reaction), stresses that the final, climax community is a highly
integrated and organized, well-adjusted set of species.

The alternative approaches, have being developed since the sevefities, consider succession
as a population and/or organizmal level process, interpret the succession in terms of natural
selection theory, stress the importance of life cycles and adaptive strategies of species in
the course of succession, disregard the importance of reaction as the only mechanism of
species replacement, point out the mechanistic diversity of successional causes and processes.

It is suggested that the future successional theory should be hierarchical, to account
for the hierarchical organization of nature as well as the hierarchical structure of causes
and mechanisms of succession.
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