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Abstrakt

Dla 21 stadiéw (I—XXI) i 6 faz (F'A-E, F's) rozwojowych awifauny lasu gradowego Querco-
-Carpinetum okres$lono podstawowe charakterystyki strukturalne (liczba gatunkéw S, r6znorodnosé
gatunkowa H', zageszczenie N itp.), funkcjonalne (przeptyw energii = asymilacja A, produkcja P
itp.), funkcjonalne pochodne (wydajnos¢ ekologiczna P/A, rotacja biomasy P/B) i inne (tempo
sukcesji TR zmienno$¢ catkowita CV, specjalizacja gatunkéw, grupy ekologiczne ptakdw itp.).
Stwierdzono, ze wtérna sukcesja zespotow ptakow jest procesem progresywnym i kumulacyjnym
(wzrastanie S, H', N,A i in.), lecz nie w kazdym przypadku monotonicznym i asymptotycznym.
Dwuszczytowy schemat zmian szeregu cech sugeruje, ze badana sekwencja sukcesyjna sktada sie
z dwach czesei. Przejscie miedzy nimi nastepuje w okoto 20-letnim lesie i ma ono charakter ekotonu
czasowego. Na efekt styku nie reaguje istotnie tempo sukcesji (TR), ktére spada w skali czasu
niemal asymptotycznie. Sukcesja ptakow na zrebie prowadzi do stanu maksymalnej stabilnosci
(jako constancy), cho¢ zmienno$¢ losowa (jako odwrotno$¢ stabilnosci w sensie resistance) nie
catkiem podlega tej tendencji. Wskazniki strukturalne i funkcjonalne badanych zespotéw ptakéw
w wiekszosci korelujg ze sobg pozytywnie, w odwrotnej relacji wzgledem nich pozostaja wskazniki
pochodne. Opisana seria rozwojowa awifauny tylko czesciowo potwierdza przewazajgce dzi$ w eko-
logii zatozenia teoretyczne odnos$nie do sukcesji zespotow.

1. Wstep

Rozprawa ta jest podsumowaniem zbioru empirycznych prac szczegdto-
wych (Gtowacinski 1972, 1975a, w druku, Gtowacinski, Jarvinen 1975,
Glowacinski, Weiner 1977), analizujgcych strukture i cechy funkcjonalne
zespotdw ptakoéw, ktdére podlegajg zmianom w trakcie autogenicznej sukcesji
leSnej. Cze$¢ z tych pozycji zawiera tez oryginalne propozycje metodyczne
(np. Gtowacinski w druku, Gtowacinski, Jarvinen 1975, Gtowacinski,
Weiner 1977). Pewne uzupetnienia materiatowe i metodyczne wnosi do tego
opracowania rowniez kilka dalszych rozpraw posrednio lub bezpo$rednio
zwigzanych z podjetym tematem (Gtowacinski 1975b, 1978, 1979, w druku,
Gtlowacinski, Weiner 1975, 1980, rkps, Gtowacinski, Koztowski,
Weiner rkps, Weiner, Gtowacinski 1975).

Sukcesja jest jednym z podstawowych i zarazem bardzo kontrowersyj-
nych probleméw biocenotycznych (Allee et al. 1949, Drury, Nisbet 1973,
Rajski 1965, Zarzycki 1966 i in.). Wedlug Margalefa (1968) pojecie
sukcesji w ekologii powinno zajmowac takie miejsce jak pojecie ewolucji



8

w biologii og6lnej. W obydwoch procesach zmian mozna dopatrywac sie
zresztg pewnych analogii; w poréwnaniu z ewolucjg sukcesja jest jednak
procesem trwajacym znacznie krécej (por. Odum 1971, Trojan 1975), jej
tempo — uznajac, ze chodzi o wymiane gatunkéw —jest o 2—3 rzedy wiel-
kosci szybsze niz tempo ewolucji (por. Szarski 1976 i in.). Poznanie prawi-
dtowosci i mechanizmdw rzadzacych sukcesjg ma duze znaczenie dla nauk
teoretycznych i nie mniejsze dla praktyki. Sukcesja ekologiczna nalezy do
zjawisk bardzo powszechnych w przyrodzie, zachodzi pod wplywem czyn-
nikbw naturalnych (samoczynne zarastanie zbiornikdw wodnych, osuwisk,
miejsc po pozarach lasow spowodowanych wytadowaniami atmosferycznymi,
wiatrowaléw itp.) i antropogennych (osuszanie terenéw, wyrab, spasanie,
koszenie itp.). Zwilaszcza intensywny rozwdj gospodarki doprowadzit w wielu
miejscach do sytuacji, ze zdecydowana wiekszo$¢ biocenoz lagdowych i wodno-
-ladowych reprezentuje obecnie jakie$ stadia przejsciowe sukcesji. Znajomosé
sukcesji jest nieodzowna dla sprzezenia tego procesu z racjonalng gospo-
darkg ekosystemami, jest tez uzyteczna dla podejmowania decyzji zwigza-
nych z ochrong przyrody.

Jakkolwiek by zdefiniowaé sukcesje, oznacza ona nastepstwo jednych
zespotéw roslin i zwierzat po drugich — w normalnym ciggu od stadium
inicjalnego do tak zwanego klimaksu (Glowacinski 1975a). Z kilku po-
gladéw na sukcesje ekologiczng (Clements 1916, Horn 1974, 1976, Mar-
galef 1968, Odum 1969, 1971, Whittaker 1970, 1975) najpowszechniej
przyjmowana jest dzi$ cybernetyczna interpretacja tego procesu. Jej autorzy
(Margalef 1968, Odum 1969) opracowali generalny ,,model” sukcesji auto-
genicznych dla catych ekosystemoéw, ktory pozwala empirycznie testowac
przyjete w nim zatozenia i trendy rozwojowe (Gtowacinski, Weiner 1977,
rkps). Tych zalet brakuje innym hipotezom dotyczacym sukcesji, m. in. kon-
cepcji Horna (1976), ktory sukcesje rozumie jako losowy proces wymiany
osobnikow i gatunkéw pod wptywem czynnikdw zewnetrznych i wewnatrz-
populacyjnych. Horn (1976) nie determinuje catego procesu, wychodzac
jednak od metody Markowa moze w dowolnym momencie tego procesu
okresla¢ prawdopodobienstwo stanu nastepnego niezaleznie od stanu po-
przedniego.

W tej pracy za punkt odniesienia przyjeto teorie rozwoju systemow bio-
cenotycznych Margalefa (1968) i Oduma (1969), jakkolwiek i ona ma
pewne stabe strony. Przede wszystkim opiera sie na jednostkach rangi ze-
spotu (tzw. superorganizmy zob. omnicki 1978), ktérym brakuje pod-
staw teoretycznych i ktére znajdujg sie poza zasiegiem praw genetycznych
i teorii Darwina. Przyjeta tu koncepcja sukcesji zostata ustalona gtownie
w oparciu o kompleksowe oceny autotrofow. W zwigzku z tym moze sie
nasuwac pytanie, czy mozna ja testowa¢ w oparciu o wyniki adekwatne dla
jednej tylko grupy organizmoéw, nalezacych w dodatku do konsumentow.
Sa jednak podstawy aby sadzi¢, ze pewne reguly i trendy charakteryzujace
sukcesje ekosystemu powinny znajdowa¢ swe odbicie réwniez u heterotrofow,
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a nawet wybranych ich grup (np. Cody 1974). Ptaki sg o tyle dobrym mate-
rialem do badan sukcesji, ze nalezg do zwierzat silnie reagujgcych na zmiany
siedlisk (Hilden 1965 MacArthur, Recher, Cody 1966), reprezentujg
konsumentow kilku rzedow, a takze majg zdolnos¢ i tatwos¢ szybkiego wy-
petniania nowo otwierajgcych sie z rozwojem lasu nisz ekologicznych.

Poczawszy od pionierskich prac Cowlesa (1899), Shelforda (1933)
i Clementsa (1916) na temat sukcesji ekologicznej ukazato sie bardzo wiele
publikacji (zob. np. Allee et al. 1949, Cernova 1977, Rajski 1965, Turéek
1972). Szereg z tych prac dotyczy ptakéw (m. in. Bejcek, Tyrner 1980,
Dierschke 1971, Duffey 1947, Dyrcz et al. 1972, Ferry, Frochot 1970,
Giller 1969, Haapanen 1965, Johnston, Odum 1956, Karr 1968, Ke-
rzina 1956, Lack 1961, Martin 1960, Morley 1940, Pikula 1967, Po-
spelov 1957, Rabeler 1955 Salo 1967, Turcek 1957, Yapp 1955,
Vaisanen, Jarvinen 1977a, 1977b), przy czym wigkszo$¢ z nich poswieco-
nych jest sukcesjom wtornym, autogenicznym. Postep w rozwoju metod
ekologicznych pozwolit autorom nowszych prac (np. Karr 1968, Ferry,
Frochot 1970, Smith, MacMahon, rkps, Vaisanen, Jarvinen 1977a)
na wyjscie w badaniach sukcesji awifauny poza klasyczne opisy skiadu ga-
tunkowego i liczebnosci (Gtowacinski 1975a). Wprowadzenie do opisu
sukcesji wskaZznikéw funkcjonalnych (Glowacinski, w druku, Gtowa-
cinski, Weiner 1977, 1980) stworzyto nowe mozliwosci analizy i inter-
pretacji tego zjawiska.

Celem tej pracy bylo (1) dokonanie syntetycznej oceny strukturalnych
i funkcjonalnych wiasciwosci zespotébw ptakoéw w czasie wtlrnej sukcesji
lasu lisciastego w warunkach potudniowej Polski, (2) okreSlenie relacji miedzy
niektérymi z badanych wskaznikéw i (3) odniesienie zmian tych charakte-
rystyk do przewazajgcych dzis w ekologii generalnych pogladéw na sukcesje.

2. Teren badan

Badania prowadzono w latach 1967—1975 na powierzchniach probnych
zlokalizowanych w pétnocnej czesci Puszczy Niepotomickiej (ryc. 1) w kom-
pleksie lasow lisciastych (okoto 1250 ha) o nazwie Grobla (50°06'N i 20°22'E).
Lasy te porastajg niska terase Wisty (182—190 m npm.), wyksztatcong wsku-
tek erozji i akumulacji rzeki w okresie holocenskim (Bzowski 1973). Geo-
botaniczng i fitosocjologiczng charakterystyke tego terenu przedstawili szcze-
gotowo Ferchmin, Medwecka-Korna$ (1976), Denisiuk et al. (1977)
i inni autorzy prac opublikowanych w Studia Naturae, seria A, numery 6, 7 i 8
(1971, 1973, 1976). Pelny opis fizjograficzny Puszczy Niepotomickiej zawarty
jest w bogatej literaturze Zrédtowej, zebranej i uporzadkowanej przez Ba-
nasik (1978).

Powierzchnie probne wyznaczono w homogennych siedliskach gradowych
Querco-Carpinetum (wedtug nowszej klasyfikacji fitosocjologicznej — Tilio-
-Carpinetum) o podobnych cechach wodno-glebowych, klimatycznych i fito-
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Ryc. 1. Schematyczna mapa Puszczy Niepotomickiej z podaniem lokalizacji powierzchni badan:
1 —Ilasy, 2 — wsie i miasteczka, 3 — szosy i lokalne drogi, 4 — linie kolejowe, 5 — powierzchnie
prébne stuzace dla opisu autogenicznej sukcesji gradowej, 6 — powierzchnie prébne dla oceny
po6tnaturalnej sukcesji borowej, traktowanej w tej pracy marginalnie do celéw poréwnawczych

Fig. 1. Schematic map of the Niepotomice Forest with location of experimental liter: 1—forests, 2 — villages and

country towns, 3 — highways and local roads, 4 — railway lines, 3 — sample-plots for estimation of autogenic suc-

cession of oak-bornbaem forest, 6 — sample-plots for evaluation of semi-natural pinewood succession, treated marginally
in this study and only for comparative purposes

cenotycznych. W badanej serii sukcesyjnej siedliska te rdéznicujg natomiast
wiek i struktura przestrzenna roélinnosci oraz fitoklimat. Opis i dokumen-
tacje powierzchni badawczych podano juz wczesniej (Gtowacinski 1972,
1975a, Glowacinski, Jarvinen 1975 i przedruk z tej ostatniej pracy
w podreczniku Ricklefsa 1979, str. 718).

3. Metody

Szczegbdtowy opis stosowanych metod badan zawierajg odpowiednie
prace czastkowe opublikowane juz wczedniej, totez w tym miejscu ograni-
czono sie tylko do podania ich skréconego przegladu.

Serie sukcesyjng odtworzono w oparciu 0 dwa uzupetniajace sie sposoby
opisu: przez (1) poréwnanie odrebnych lecz réwnocze$nie badanych stadiow,
reprezentujgcych rozne fazy sukcesji (tzw. metoda poréwnawcza) i (2) bez-
posrednie obserwacje wybranych stadiow wyjsciowych w czasie kolejnych
2—4 lat (zob. tab. la—c).
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Badana seria skfada sie z nastepujacych faz (F'A-E, F's) i stadiow
(I—XXI): zrab $wiezy (faza F'A, stadia 1—IV, w wieku 1—b5 lat) - miodnik
(F'B, V—VIII, 7—11) - miodnik starszy (F'C, IX—XII, 15—19) - las na
etapie draggowiny (F's, XII—XIV, okoto 30—32) - las dojrzaty subkli-
maksowy (F'D, XV—XVII, okoto 95—97) - las stary klimaksowy (F'E,
XVIHI—XXI, okoto 150—153). Petne fazy F'A-E obejmujg 3—4 lata obser-
wacji (3—4 stadia), tylko faza F's sktada sie z dwuletnich i nieciagtych cen-
zusbw, totez jest ona traktowana jako suplementarna. Dwie koricowe fazy
(F'D i F'E), reprezentujgce biocenozy najbardziej utrwalone, w wiekszosci
analiz charakteryzowano w oparciu o wartosci $rednie wieloletnie.

Zageszczenie ptakoéw (N — liczba par/10 ha) okreslano za pomocg metody
kartowania (mapping method), z wprowadzeniem pewnych uzupetnien pod-
noszacych wydajno$¢ metody (Growacinski 1975b).

Réznorodno$é gatunkowsa (species diversity) ptakéw ustalono na pod-
stawie funkcji Shannona (H'):

gdzie S to liczba gatunkdéw w zespole, pi — frakcja osobnikdéw nalezacych
do i-tego gatunku (Lloyd, Zar, Karr 1968, Peet 1974, Pielou 1966,
Recher 1971, Shannon, Weaver 1949 i in.).

Strukture dominacji gatunkdw w zespole (evenness or equitability in-
dex — J") obliczono wedlug wzoru podanego przez Pielou (1966), Tra-
mera (1969) i innych:

gdzie kdogS, za$§ H' i S znaczg jak wyzej.

Formuly H' i J' zostaty uzyte réwniez w odniesieniu do biomasy (H'B, JB)
i energetyki ptakow (HA, H'P, JA, JP itp.), zastepujac w pi liczbe par (lub
osobnikow) przez utamek catkowitej biomasy lub przeptywu energii przy-
padajacego na i-ty gatunek (Glowacinski, Weiner 1977, 1980).

Tempo wtornej sukcesji (TR) okres$lano (Glowacinski, Jarvinen 1975)
w oparciu 0 wskazniki Jaccarda (QJ) i Renkonena (QR) w postaciach
odwréconych, wyrazajagcych odrebnos¢ zespotdw (100.0 — QJ i 100.0 — QR),
a takze z wykorzystaniem formuty H'- turnover lub H'-based (MacArthur,
Recher, Cody 1966, Cody 1970, Gtowacinski 1975a, Jarvinen, Vai-
sanen 1973 i in.), wywodzacej sie z wczeshiej podanej funkcji Shannona H'.
Wszystkie te wzory dajg podobne wyniki, stad wystarczajaca jest interpre-
tacja jednego z nich. Np. tempo zmian réznorodnosci gatunkowej obliczano
jak nizej:

gdzie H'-based wyraza odrebno$¢ pod wzgledem réznorodnosci H' dwdch
poréwnywanych zespotdw ptakéw n i n+1, t — wiek lasu podany w latach.
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Dla oceny zmiennosci catkowitej zespotow ptakéw stosowano wspot-
czynnik zmienno$ci (CV) i wskaznik rocznych zmian réznorodnosci gatun-
kowej (between-year component of diversty—DIVdiff) Jarvinena i Vai-
sdnena (1976). Zmienno$¢ losowg (= fluktuacyjna) okreslano za pomoca
réwnan regresji, obliczajagc w poszczegolnych fazach FA-E $rednig wzgledng
roznice miedzy zmiennymi zaleznymi rzeczywistymi i zmiennymi zaleznymi
oczekiwanymi dla odpowiednich zmiennych niezaleznych czasu (Gtowa-
cinski, w druku).

Zakres zajmowanych przez ptaki siedlisk (RHO), wskaznik stuzacy tu
do oceny strategii selekcyjnej gatunkéw typu r i K, ustalono umownie wedlug
formuty:

RHOI = (ali+... ani)bi,

gdzie RHO i-tego gatunku ptaka wyrazone jest iloczynem liczby lat, okre-
$lajacej spektrum wiekowe zasiedlanego lasu (a) i liczby typdw zespotow
leSnych, w ktérych wystepuje ten gatunek (b) (Gtowacinski 1979).

Analize energetycznych parametréw oparto na komputerowych symula-
cjach przeptywu energii, ktérych model zostat przedstawiony w szczegoto-
wych pracach (Glowacinski, Weiner 1977, 1980). Liczebno$¢ do-
rostych i miodych ptakéw symulowano zgodnie z ocenami terenowymi za-
geszczenia, fenologii, $miertelnosci i sukcesu legowego. Szereg danych po-
pulacyjnych i energetycznych przyjeto z r6znych opublikowanych juz prac
czastkowych. W obliczeniach energetyki postuzono sie funkcjami i danymi
zebranymi przez Kendeigh'a et al. (1977). Energie bytowg (existance energy
requirements) ptakow okreslono jako funkcje ciezaru ciata i temperatury
otoczenia, ponadto zostaty dodane poprawki dla aktywnosci ruchoweyj,
wzrostu aktywnosci w czasie zaktadania gniazd i opieki nad piskletami. Oce-
niono tez energetyczne wydatki na produkcje jaj i wzrost mtodych (Gtowa-
cinski, Weiner 1977). Pelny zestaw uzytych zmiennych i réwnan przed-
stawiono w innej pracy (Glowaciniski, Weiner 1980).

Termin ,,zesp6t”’ uzywany jest w tej pracy umownie jako zbiér gatunkow
ptakbw gniezdzacych sie w konkretnym siedlisku.

W analizach poréwnawczych zespotow ptakéw dokonano pewnych
uproszczen metodycznych, np. przyjeto z koniecznosci nie sprawdzone zato-
zenia, ze poszczegblne gatunki w réznych stadiach rozwojowych lasu odzna-
czajg sie identycznymi wiasnosciami biologicznymi, a roznig sie tylko liczeb-
noscig.

4. Sukcesja ptakoéw — gatunki wskaZnikowe i oportunistyczne
Przebieg sukcesji ptakéw na zrebie gradowym w Puszczy Niepotomickiej

ilustruje szczegbtowo zakgczone zestawienie tabelaryczne (tab. 1). W tej catej
serii  rozwojowej awifauny uczestniczy 51 gatunkéw legowych (kazdemu
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Wystepowanie legowych gatunkéw ptakow w stadiach I—VIII i fazach F ' A-B wtornej sukcesji

lasu gradowego w Puszczy Niepotomickiej

Distribution of breeding bird species in stages I—VIIl and phases F ' A-B of secondary succession
of an oak-hornbeam stand in the Niepotomice Forest

Nr gatunku
No of species

e el el e N e s =
© oo NOOTAWN P O

©O~ND TR WN

Fazy sukcesyjne

Successional
phases

Wiek lasu

Age of forest

Stadia

Stages

Lata badan

Years of
investigations

. Motacilla alba
. Emberiza citrinella
. Phasianus colchicus

Anthus trivialis

. Locustella fluviatilis

. Lanius collurio

. Sylvia communis

. Lanius excubitor

. Sylvia borin

. Luscinia luscinia

. Turdus philomelos

. Phylloscopus trochilus
. Phylloscopus collybita
. Sylvia atricapilla

. Turdus merula

. Hippolais icterina

. Sylvia curruca

. Oriolus oriolus

. Cuculus canorus

tacznie — Total

F' A

1971 1973 1974

Liczba par ptakéw na 10

18 — —
2,0 2.4 4,4
0,4 4,6 1,6
— 3,0 3,0
— 0,4 1,0
— — 1,0
34 74 11,0
Tfa = 845
SDf'a +3,30
CVfa = 40,00

5 7
v \%
1975 1971

F'B
9 10
VI \1
1973 1974

1

Vil

1975

ha — Number of bird pairs per 10 ha

40 45
1,0 08
30 22
0,6 —
— 35
20 1,0
140 —
— 08
— 0,5

1220 133

4,0
13
43
33
0,7

148
TFB
SDFB
CVFB

8,0
2,0
33
09
2,7
13

0,7

16
11
13
09

238

21,00
+7,17
33,69

43
2,0
2,7
53
5,6
8,3
1,3
0,7
2,0
2,7
0,7
0,7
2,0
0,7
0,1
(L0)
32,1

Thustym drukiem wyszczegélniono zageszczenie gatunkéw charakterystycznych dla danej fazy, gwiazdka oznaczono

gatunki efemeryczne, przypadkowe.

N-$rednie zageszczenie, SD — odchylenie standardowe, CV—wspdtczynnik

zmiennosci. W nawiasach umieszczono szacunkowg liczbe ,,par* nietypowo gniezdzacej sie kukutki (zob. Gtowacinski.
Weiner 1977).
Density of species characteristic for a given phase was marked in bold face. Asterisks indicate ephemeric. occassional
species. "N — average density, SD — standard deviation, C\VV—-coefficient of variation. In parantheses — approximate
number of ,pairs” of the cuckoo, which nests untypically (see Gtowacinski, Weiner 1977).
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TABELA 1b

Wystepowanie legowych gatunkéw ptakéw w kolejnych stadiach IX—XIV i fazach F'C i F's
wtornej sukcesji lasu gragdowego Puszczy Niepotomickiej. Oznaczania jak w opisie tabeli la
Distribution of breeding bird species in consecutive stages IX—XIV and phases F'C and F's
of secondary succession of an oak-hornbeam stand in the Niepotomice Forest. Symbols as in

table la

Fazy sukcesyjne

Successional phases FC F's
2 % Wiek lasu
S & Age of forest 15 17 18 19 30 32
S % Stadia
S é Stages IX X XI Xl X1 XV

Lata badan

1971 1973 1974 1975 1971 1973

Years of investigations

Liczba par na 10 ha — Number of pairs per 10 ha

1. Motacilla alba _ _ - _ _ _
2. Emberiza citrinella 14,4 7,0 34 5.4 14,0 50
3. Phasianus colchicus 2,2 2,0 2,0 — — —
4. Anthus trivialis 7.6 2,0 2,4 1,0 4.4 12,0
5. Locustella fluviatilis 2,6 1,0 14 — - -
6. Lanius collurio 2,0 2,0 1,0 1,0 — —
7. Sylvia communis — — 2.0 — — —
8. Lanius excubitor — — — — — —
9. Sylvia borin 9,0 4,0 6,6 4,0 2,0 3,0
10. Luscinia luscinia 2,2 — 2,2 3,0 0,6 —
11. Turdus philomelos 2,2 5,0 2,6 3,0 1,0 1,0
12. Phylloscopus trochilus 9,0 8,0 9,6 10,0 — -
13. Phylloscopus collybita 4,0 3,0 2,4 1,0 1,4 2,4
14, Sylvia atricapilla 3,0 10,0 8,0 9,0 10,0 7,0
15. Turdus merula 2,6 34 3,6 32 1,0 3,0
16. Hippolais icterina 6,0 4,0 4,0 — 2,0 06
17. Sylvia curruca — — 2,0 2,0 — —
18. Oriolus oriolus 3,0 2,0 2,0 2,0 1.2 2,0
19. Cuculus canorus (1,0) (1,0) (1,0 (1,0) (1,0) (1,0)
20. Phylloscopus sibilatrix 2,6 — 2,0 0,8 8,0 12,2
21. Erithacus rubecula — 2,0 6,0 3,0 8,0 8,6
22. Fringilla coelebs — 1,0 4,0 2,0 10,4 8,0
23. Coccothraustes coccothr. 4,0 5,0 2,0 4,0 2,0 4,0
24. Carduelis chloris 2,0 2,0 1,0 2,0 — 1,0
25. Streptopelia turtur 26 1,0 2,0 2,0 — 0,4
26. Columba palumbus 2,4* — — — — —
27. Pica pica 1,0* — — - - -
28. Garrulus glandarius — 0,6* — — — —
29. Carpodacus erythrinus — — — 2,0* — —
30. Carduelis carduelis — — — — 0,8 —
tacznie — Total 85,4 66,0 73,2 61,4 67,8 71,2
Nfe= 7150 Nf's = 69,50
SDF'C = £9,06

Q
<
n
O
|
N
o
=)
3



0'¢
g'e
9'0

87
80

ey 01 Jad sired piig Jo JaquinN — ey T eu moxerd Jed eqzoi

0L6T7

IXX

eat

Ll'8  =34AD
€9'/F = 34as
8T'T6 = AN
6'8.  1'/8
- 70
- 7'0
Z'0 Z'0
7'0 70
Z'0 —
z'0 0
6‘0 90
7'0 90
L'0 90
11 1
71 11
70 0
€7 8'0
97 0z
o'y 0's
€9 0'0T
e' zs
G/ 9'6
AT A
9'0 8'0
0T 9'0
g8'c A
0'6 8l
0'2 L'
g'c g
(o1 (01
8'0 8'0
8'T 5z
e 6'
90 8'0
0T Al
8z 5T

L'0

€'0

6961 8961
XX XIX
esT 141

3.4

7'96

*7'0

A
8'C

8'0

1967

HIAX

09T

v8'c
80°cF
L1'08

¢'LL

T0
Gy

v'e

6961
HAX

L6

= addno
= a.4das
= d4dn
608 '8
xT'0 —
70 70
20 20
¥'0 T7'0
¥'0 g0
g0 1]
9'0 9'0
9'0 0T
v'T 6'C
8'T v'T
g'e 6C
8y ey
L'S v's
9'8 9'8
G'oT g'oT
7'0 20
07T T'7
a4 0T
0'8 0'0T
0'9 L'8
8y g'e
o1 (071
7'0 60
g0 €0
e'e ey
e'e e'e
7'0 9'0
6C a4
9'0 G0
20 10
ey o'y
€0 20
1T T'

8961

INX

96

ad

L96T

AX

96

|e101 — aluzok}

sndo4yoo ebuii]
snunajuaoyd snunaiusoyd
SeuUan eqwinjod
sniew sndodokig
oonje xS

X849 Xa1d

snaedouna snbjnwiide)
snued sndld
sa1ApojBo.Jy sa1hpojboll
Jouiw sododoapuag
snipaw sododoapua
elf1oepAyoelq eiyue)
sLreljiwe) eiyue)
susnfed snied

erels ededlosniy
Jolew sododospuaq@
eoedouns enis
sLebinA snuanis

Jolew snied

snajniaed snied
sljjoadige ejnpadl4
sijanpJed sijanpred
snulyifIa snaoepodse)
sniepuelb snjnues
eald eald

snqunjed equn|o)
Jnuny erjadoydans
SLIOJYd SijanpJed

"J4303203 S3)SNeIY}0320D

sgaja02 e|ibuliq
B[NJ8gNJ snaeyug
xuejiqis sndoasojjAyd
snJoued sninand
snjolo snjoLO
BIONLIND BIANJAS
eulIadI srejoddiH
B[NJBW Snpan]
ejidearye eIAIAS
egAJ109 sndoasojjAyd
snjiyo041 sndoasojjAud
sojawojiyd snpanp
BIUIOSN] BIUIOSNT
uLiog eIAJAS
J10}Ignaxa sniue
SluNWWod BIAJAS
ouN|[0d sniueT
SljiFeIAN} ©]]81snd0
SI[eIALL) snyluy
SnaIydj09 snuelseyd
e|jauLINY BZIIAqWT
eqe ej[IoeloN

suonebnsanul JO SIeaA

uepeq eje’
sabels

elpels

15810} JO aby
nse| Y8IM

saseyd [euoIssadINS
aulAsaoyns Aze4

<
o

=]
< o

[ee)
<

~
<

©
<

o}
<t

o<
< <

N
<

<
<~

o
<

N~ 0 o
™ »®

[ToRNte]
™ ™

o <t
™ D

— o
™ ™

[ =]
N »

o
N

N~
o~

5 O
SR

o <
NN

— o
NN

S
I3V

2
i

oo
—

~
—

o
—

[Te)
—

<
-

o
—

N
—

daNCG SO SN OBS G

se199ds JO ON

nyunyeb 4N

B| 3]gel Ul Se S|oquAS 153104 3J1WOt0daIN 8Y} Ul PUBlS Weaquioy-eo Ue JO-UoIssadans AJepuodas
10 3-g 4 seseyd pue |XX—AX Sabels aAnndasuod ul sa1dads pliq Buipsalg jo uonnguisig
el 118gey aisido m el eiwazoeuzg -lepjoiwotodaiN Azozsnd m ofamopkib nsep 1saoyns [Buigm
3-a.d yoezey | IXX—AX yoeipeis yoAuflsjoy m moderd modunieb yaAmobd| siuemoddisApn

J1 V13avl



15

gatunkowi nadano w tabelach la—Ic stale numerowane miejsce), ktorych
zageszczenie nie jest mniejsze niz 0,1 pary na 10 ha.

W badanej serii zespotdw ptakéw zaznaczajg sie wyraznie trzy kategorie
gatunkdéw: (a) gatunki charakterystyczne, w znacznym stopniu wskaznikowe
w sensie Allee et al. (1949) dla niektorych odcinkéw sukcesji, (b) gatunki
oportunistyczne, utrzymujace sie we wszystkich lub w wiekszosci stadiow
sukcesyjnych i (c) gatunki efemeryczne, w szeregu sukcesyjnym lub w nie-
ktorych jego fazach wystepujace nieregularnie i przypadkowo.

Brakuje gatunkow, ktére bez zastrzezern mozna by byto uzna¢ za cha-
rakterystyczne badZ wskaznikowe dla Swiezego zrebu (stadia 1—II). Stadia
zaro$li krzaczastych i mitodnikow (I11—XI1) wyodrebniane sg najbardziej
przez dzierzby Lanius collurio i L. excubitor, pokrzewki Sylvia communis
i S. curruca oraz piecuszka Phylloscopus trochilus. Kulminacje liczebng prze-
chodzi w tych fazach wprowadzony i zaaklimatyzowany bazant Phasianus
colchicus. Dragowine (XIII—XIV) szczegblnie wyraznie wyodrebnia $wi-
stunka Phylloscopus sibilatrix, ktéra osigga na tym etapie sukcesji maksimum
liczebne. W dojrzatych lasach wskaznikowa grupa ptakow sg przede wszyst-
kim dziuplaki, zwlaszcza dominujace liczebnie muchotéwka Ficedula albi-
collis i sikora Parus caeruleus. Stadia klimaksowe (XVII—XXI) wyodreb-
niane sg najbardziej przez duze dziuplaki, jak puszczyk Strix aluco, dzieciot
Dryocopus martius i gotgb Calumba oenas (tab. I; Gtowacinski 1972,
1975a, 1978).

Do wybitnie oportunistycznych gatunkéw nalezg trznadel Emberiza
citrinella i Swiergotek Anthus trivialis. Przyklady tych taksonow przecza
twierdzeniu Oduma (1971), jakoby zaden z gatunkdéw ... ptakow nie byt
w stanie rozwija¢ sie pomysinie przez wszystkie stadia sukcesji”. Szerokie
spektra wystepowania majg tez pokrzewka Sylvia atricapilla, drozd Turdus
philomelos, kos T. merula, pierwiosnek Phylloscopus collybita, grubodzidb
Coccothraustes coccothraustes, zieba Fringilla coelebs, rudzik Erithacus rube-
cula, wilga Oriolus oriolus, kukutka Cuculus canorus i strumieniéwka Locu-
stella fluviatilis. Wiekszo$¢ tych gatunkow jest ubikwistami zasiedlajgcymi
wszystkie stadia typowo wyksztalconego lasu, pojawiajgcymi sie juz w star-
szych miodnikach (np. Oriolus oriolus, Sylvia atricapilla, Coccothraustes
coccothrastes).

Gatunki efemeryczne pojawiajg sie w réznych fazach sukcesji jako osied-
leicy sporadyczni lub przypadkowi (np. Motacilla alba, Pica pica, Carpodacus
erythrinus). Najwiecej takich gatunkdéw zanotowano w stadiach przejscio-
wych w starszym miodniku (F'C) i dragowinie (F's).

Przedstawione tutaj dane (tab. 1) informuja, ze zmiany awifauny zachodzg
w stanie liczebnym poszczeg6lnych populacji, zmieniajg sie tez gatunki
i w konsekwencji cate agregacje ptakéw, ktore tu przyjeto nazywaé zespotami.
Sukcesja dotyczy zatem wszystkich wymienionych poziomow ekologicznych.
Ciggtos¢ wystepowania w kolejno nastepujacych po sobie stadiach wiekszosci
gatunkdéw sugeruje, ze raczej nie jest to jedynie proces statystyczny, odbywa-
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jacy sie na poziomie osobnikdéw, jak to mozna wnosi¢ z opinii Horna (1975).
Mozna dalej postawiC pytanie, czy badana sukcesja polega w takim razie
na niezaleznej wymianie osobnych gatunkéw, zgodnie z ,,indywidualistyczng”
koncepcja biocenoz Whittakera (np. 1970, 1975), czy tez sg to zmiany
zgrupowan gatunkéw, nawigzujagce do ,organizmalnej” koncepcji Cle-
mentsa (1916). Collier et al. (1978) sktonni sg twierdzi¢, ze pewnym ze-
wnetrznym symptomem przemawiajacym za realnym istnieniem jednostek
biocenotycznych (zespotow) moze by¢ réwnoczesne pojawianie sie i zanika-
nie kilku gatunkéw w pewnym miejscu siedliskowego continuum. Podstawg
istnienia tych jednostek bytaby koadaptacja gatunkow w jakiej$ czesci gra-
dientu lub nieciagte rozmieszczenie gatunkdéw dominujacych, narzucajacych
nieciagty charakter Srodowisku (w odniesieniu do ptakéw ten drugi motyw
jest mniej przekonywajacy).

Na rycinie 2 przedstawiono populacje ptakéw liczebnie dominujacych
i charakterystycznych dla pierwszych kilkudziesieciu lat sukcesji. Zatgczony
wykres, jak réwniez uzupetniajgca go tabela | informuja, Ze pierwsza dekada

Ryc. 2. Ranga liczebna (N = pary/10 ha) wybranych populacji ptakéw w poczatkowej, bardziej

dynamicznej czesci serii sukcesyjnej lasu gradowego. Uwzgledniono gatunki dominujace i cha-

rakterystyczne: a — Emberiza citrinella, b — Phasianus colchicus, ¢ — Anthus trivialis, d — Lanius

collurio, e — Sylvia communis, f—S. borin, g— Turdus philomelos, h — Phylloscopus trochilus,

i — Ph. sibilatrix, j — Carduelis chloris, k — Erithacus rubecula, | — Fringilla coelebs, m — Coc-

cothraustes coccothraustes. Strzatkami oznaczono kierunek zmiany populacyjnej w poézniejszych
odcinkach sukcesji. F' A-E i F* s — fazy sukcesji opisane w tekscie

Fig. 2. Numerical rank (N = pairs per 10 ha) of the bird populations selected in the early, more dynamic period of the
secondary succession studied. Dominating and characteristic species were included: a — Emberiza citrinella, b — Pha-
sianus colchicus ¢ — Sylvia communis f— S. borin, g — Turdus philomelos, h — Phylloscopus trochilus, i — Ph. sibilatrix,
j — Carduelis chloris, k — Erithacus rubecula, | — Fringilla coelebs, m — Coccothraustes coccothraustes. Arrows indicate
trend in population changes in later stages of succession. F'A-E and F"s — successional phases (described in text)
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lat zarastania zrebu jest okresem stopniowego nachodzenia nowych gatun-
kow. Zaden z gatunkow (nie liczac efemerycznych) w tym czasie nie wypada
z szeregu sukcesyjnego. Czasowo skoncentrowany proces kolonizacji i ustepo-
wania taksonéw zachodzi natomiast w starszym miodniku (F'C). Po tym
okresie wymiana gatunkow prawie ustaje. Tabela | wskazuje, ze kolejny
okres przemian populacyjnych nastepuje miedzy dragowing (F's) a lasem
przedklimaksowym (F'D). Przebudowa populacji ptakéw zwigzana jest tu
gtéwnie z pojawianiem sie drzew dziuplastych i wnikaniem dziuplakow.
Zmiany na tym etapie sukcesji, podobnie jak miedzy subklimaksem a fazg
klimaksowg (F'E), sa juz znacznie rozciagniete w czasie i —jak sie wydaje —
majg charakter bardziej ciggly niz gwattowny. Z danych tych mozna wnio-
skowaé, ze traktowanie ptasich zbiorow kazdego ze stadidw sukcesyjnych
jako realnie istniejgcych jednostek biocenotycznych (,,zespoty”) jest raczej
bezpodstawne i tylko umowne. Sg natomiast podstawy, aby moéwi¢ o blizej
nie zdefiniowanych zespotach ptakoéw, np. zaroéli i miodnikéw oraz mio-
dego lasu na etapie draggowiny. Szereg gatunkéw (np. Sylvia borin. Turdus
philomelos, Phylloscopus collybita) nie podlega tego typu grupowym wydzie-
leniom (tab. 1), wykazujgc indywidualistyczny charakter zmiennosci. Fakty
te przemawiajg za kompromisowg koncepcjg organizacji biocenozy, akceptu-
jaca indywidualistyczng i grupowa zmienno$¢ jej skladowych zalezng od
zmian Srodowiskowych.

Zespoty ptakow od stadidéw inicjalnego do klimaksu zmieniajg sie progre-
sywnie o ponad rzad wielkosci (3—37 gatunkdéw, 3,4 — okoto 100 par/10 ha;
tab. 1). Zmiany te sg silnie uwarunkowane przez rozwdj strukturalny i prze-
strzenny szaty ro$linnej (Gtowacinski 1972, 1975a, Johnston, Odum 1956,
MacArthur, MacArthur 1961, Odum 1971 i in.). Rola ptakéw w sukcesji
lasu wydaje sie niewielka, zwlaszcza w odniesieniu do dominujacej roslin-
nosci, lecz ich udzialu w tym procesie nie mozna ignorowac. Ptaki bowiem
sposrod  konsumentow statocieplnych odgrywajg szczeg6lnie istotng role
w przeptywie energii i obiegu materii przez ekosystem lesny (Gtowacinski,
Koztowski, Weiner, rkps), ustepujgc tu jedynie ssakom kopytnym (Go-
recki, rkps). Szczegolnie znaczacy udziat majg ptaki w akumulacji i wyda-
laniu biogenéw w postaci ekskrecji, np. azotu wydalajg prawie 3,6 kg x
x ha-! x rok-1 (dla porownania: gryzonie — 0,75 kg, ssaki kopytne —
3,0 kg, owady — 7,0 kg; za Goéreckim rkps). Kat ptakéw powoduje znaczne
przyspieszenie dekompozycji Sciotki i jest przy tym dos¢ rownomiernie roz-
prowadzany w lesie. Aktywna i stymulujaca rola ptakéw w funkcjonowaniu
ekosystemu wykracza poza sfere troficzng i energetyczng. Zwierzeta te
uczestnicza w rozsiewaniu nasion, zjadajac za$ owady zerujace na drzewach
i krzewach (np. Weiner, Gtowacinski 1975) wplywajg na produkcje tych
autotrofow. (Medwecka-Kornas, tomnicki, Bandota-Ciotczyk
1974).

2 — Studia Naturae s. A nr 26
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5. Ksztattowanie sie podstawowych parametréow ekologicznych
W rozwoju sukcesyjnym awifauny

5.1. Liczba gatunkéw i réznorodno$é gatunkowa

Obydwa te parametry ogolnie rosng z postepem sukcesji, przy czym
wzrost ten nie jest procesem prostoliniowym ani monotonicznym (Glowa-
cinski, Weiner 1977, rkps; ryc. 3). Liczba gatunkéw (S) i r6znorodnosé
gatunkowa (H") w ciagu pierwszych 15—19 lat wzrastajg w bardzo szybkim
tempie (w stosunku do stadium inicjalnego S wzrasta siedmiokrotnie a H’
trzykrotnie), po czym nastepuje ich spadek w 25—30-letnim lesie o okoto
30%, a nastepnie ponowny wzrost w kierunku stadiow koncowych. Krzywe
przebiegu tych charakterystyk sg wiec dwuszczytowe, z maksimum w wysoko-
piennych dojrzatych lasach (wskaznik S) i starszych miodnikach (wska-
znik H). Ten schemat zmian S i H' znajduje w réznym stopniu potwierdze-
nie w kilku innych pracach (np. Dierschke 1973, Haapanen 1965, Lack
1939, Pikula 1967).

»Model” sukcesji Margalefa (1968) i Oduma (1969) zakfada wzrost ze
»starzeniem sie” tego procesu tak liczby gatunkéw, jak i roznorodnosci,
dopuszczajac jednakze mozliwo$¢ stabilizacji, a nawet pewnego spadku
réznorodnosci gatunkowej w finalnych stadiach rozwojowych (zob. Loucks
1970). Pielou (1966) i Whittaker (1965) sugeruja, Ze w pewnych szcze-
g6Inych warunkach ré6znorodno$¢ systemu biocenotycznego moze spadac
w czasie calej sekwencji sukcesyjnej.

Schematy zmian wartosci S i H' awifauny na zrebie prawie naturalnie
odradzajgcego sie lasu w Puszczy Niepotomickiej odbiegaja wprawdzie od
zgeneralizowanych regut Margalefa (1968) i Oduma (1969), ale tez nie
catkiem przecza tym regutom. Teoretyczny ,,model” sugerowany przez tych
autoréw nie przewiduje dla ciggu sukcesyjnego zjawisk przejsciowych, ktére
mozna nazwac ,.ekotonem czasowym” (Gtowacinski, Weiner 1977). Do-
tycza one nie tylko ptakdw, ale réwniez innych sktadowych ekosystemu,
gtownie szaty roélinnej. Wytworzenie sie w starszych miodnikach szczytow
wartosci S i H’ awifauny jest spowodowane efektem styku; zachodzacym
tu na siebie formacjom roslinnosci zaro$lowej i typowo leSnej towarzyszy
powolne ustepowanie (emigracja) ptakow odkrytych zaro$li (np. Sylvia
communis, Lanius excubitor)i znacznie silniejszy naptyw (imigracja) ptakow
typowo lesnych (np. Fringilla coelebs, Coccothraustes coccothraustes, Strepto-
pelia turtur). Pojawiajg sie zarazem ekotonalne elementy awifauny (np. Hip-
polais icterina, Chloris chloris). Szczyt rozwojowy populacji ptakow w sta-
diach mtodnikowych ma niewatpliwy zwigzek z rozbudows i strukturg sie-
dlisk. Zespoty ptakow wykazujg szczegdlnie silne powigzania i korelacje
z rozwojem szaty roélinnej (MacArthur, MacArthur 1961, Karr, Roth



Ryc. 3. Liczba gatunkéw i r6znorodnos¢ gatunkowa zespotéw ptakow w badanej serii sukcesyjnej
(Gtowacinski 1972, 1975a, uzupetnione w Gltowaciniski, Weiner 1977)

Fig. 3. Number of species and species diversity of bird communities in the succession series investigated (Gtowacinski
1972, 1975a, supplemented in Gtowacinski, Weiner 1977)

1971, Recher 1971, Cody 1970). Wykazano, ze wzrost réznorodnosci ze-
spotéw ptakow na przejsciu z siedliska o jednej warstwie roslinnosci w dwu-
i trojwarstwowe nastepuje dos¢ gwattownie i skokowo (Gtowacinski
1975a). W 15—19-letnich miodnikach — oprécz dwdch dobrze rozwinietych
warstw roslinnych — warstwy zielnej (C) i krzewow (B), wyksztalcita sie
gdzieniegdzie warstwa drzew (A), wzbogacajgc heterogeniczno$¢ przestrzenng
ekosystemu. Skokowy wzrost wartosci Si H' w tej mtodnikowej fazie sukcesji
jest tym bardziej godny uwagi, iz nastepuje on tutaj bez udziatu bardzo waz-
nej dla laséw grupy ptakoéw gniezdzacych sie w dziuplach, ktére pojawiajg
sie dopiero w lesie przedklimaksowym (Gtowacinski 1972, 1975a). Zato-
zenia Margalefa (1968) i Oduma (1969) znajduja potwierdzenie, jesli
chodzi o ksztattowanie sie rdéznorodnosci awifauny w korcowych stadiach
sukcesji. Roznorodno$¢ w starych zespotach ptakow stabilizuje sie bowiem
na poziomie zblizonym do maksymalnego (H' = 4,2 bita), przejawiajac
tendencje do lekkiego spadku w fazie klimaksowej (rys. 3).
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Obliczona na podstawie funkcji Shannona (Shannona-Wienera)
réznorodno$¢ gatunkowa H' moze by¢ wyznacznikiem organizacji (poziomu
zgromadzonej informacji) zespotdw i przecietnej entropii (jako dezinformacji)
na jednego osobnika w zespole (Margalef 1968, Loucks 1970, Stugren
1976). Z przebiegu tego wskaznika w badanej serii sukcesyjnej wynika po-
twierdzenie tezy Oduma (1969), ze w zespotach poczatkowych entropia jest
wysoka, podczas gdy w zespotach wyzej zorganizowanych o cechach Kkli-
maksu jest ona niska. Wspiera tez inng wersje tego samego pogladu sformu-
towanego przez Margalefa (1968), ze system ekologiczny dazy do rozwoju
takiego zespotu, w ktérym produkcja entropii na jednostke zachowanej
i przekazanej informacji jest w minimum.

5.2. Zageszczenie i struktura liczebnej dominacji gatunkow

Krzywa zageszczenia (N) ptakdéw tworzy w szeregu sukcesyjnym dwa
szczegOlnie silnie zaznaczone maksimm—ijedno w 15-letnim  miodniku,
drugie w klimaksie. Wzrost wartosci N do pierwszego maksimum jest gwat-
towny, niemal wyktadniczy. Po miodnikowej kulminacji (stadium [X), ktora
o dwa lata wyprzedza kulminacje S i H', nastepuje réwnie ostry spadek
zageszczenia do konca fazy miodnikowej (stadium XII) o okoto 25%, po
czym zaznacza Sie ponowny, lecz tym razem tagodny wzrost monotoniczny
tego parametru do fazy klimaksowej (rys. 4). Dos¢ podobny, dwuszczytowy
schemat ksztaltowania sie zageszczenia zespotéw ptakow wykazano tez
w innych pracach dotyczacych sukcesji wtérnej na terenach réznych stref
geograficzno-klimatycznych (np. Dierschke 1973, Ferry, Frochot 1970,
Haapanen 1965, Johnston, Odum 1956, Pospelov 1957). Z badah nie-
ktorych autoréw (Pospelov 1957, Rabeler 1955) wynika ponadto, ze
liczebny szczyt ptakow w miodnikach moze byé nawet wyzszy niz w lasach
dojrzatych. Wytworzenie sie tego typu szczytébw mtodnikowych ma wyrazny
zwigzek z zachodzacymi na tym etapie sukcesji zjawiskami ekotonalnymi,
ktére przedstawiono w podrozdziale 5.1. i oddzielnych publikacjach (Gtowa-
cinski 1972, 1975, Glowacinski, Weiner 1977).

Struktura liczebnej dominacji (relative abundance) gatunkéw w zespo-
fach (J") ksztattuje sie na dos¢ wysokim i wyréwnanym poziomie (0,84—0,93)
w calej serii sukcesyjnej (Growacinski, Weiner 1977) i jest niezalezna
od liczby gatunkéw w zespotach. Wyklucza to zatem twierdzenie, ze w ze-
spotach wiekszych i starszych struktura dominacji gatunkOw jest bardziej
wyréwnana niz w zespotach matych i prymitywnych. Odnotowany fakt rzu-
tuje tez na znaczenie wskaznika J' w ksztattowaniu sie r6znorodno$ci gatun-
kowej ptakéw H', ktéra zalezna jest zardwno od struktury dominacji gatun-
kéw, jak i liczby gatunkéw w zespole (Pielou 1966, 1975, Tramer 1969).
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Ryc. 4. Zageszczenie ptakdw w poszczegélnych stadiach sukcesyjnych lasu gradowego (Gtowa-
cinski 1972, 1975a, uzupetnione w Glowacinski, Weiner 1977)

Fig. 4. Density of the bird communities in the succession series investigated (Gtowacinski 1972, 1975a. supplemented
in Glowacinski, Weiner 1977)

5.3. Stan biomasy

Biomasa (B) catych zespotow ptakéw (community standing crop) jest
funkcjg bezwzglednej liczebnosci (N) i biomasy osobniczej (Bind) ptakdw.
Badana seria sukcesyjna dotyczy ptakéw gtéwnie wroblowatych Passeri-
formes o stosunkowo niewielkiej rozpietosci wagowej (9,0—73,0 g, Gltowa-
cinski 1979, Gtowacinski, Weiner 1975, 1977), totez decydujacy wpltyw
na ksztattowanie sie stanu biomasy catych opisanych zespotow ma wskaznik
zageszczenia (N). Konsekwencjg tego jest wyrazny dwuszczytowy przebieg
wartosci B w czasie sukcesji, dos¢ zsynchronizowany z krzywa przebiegu N
(rys. 5). W sukcesji na zrebie w Puszczy Niepotomickiej uczestniczg tez ptaki
niewrdblowate Non-Passeriformes, ktére maja przecietnie wiekszy ciezar ciata
niz statystyczny lokalny przedstawiciel wrdblowatych. Jesli pomingé ba-
zanta Phasianus colchicus, ich wptyw na ogdlng biomase zespotdw jest raczej
niewielki (okoto 12,5%), zwiaszcza dlatego, ze wystepujg zwykle w matych
zageszczeniach. Bazant natomiast jest o tyle kiopotliwym wyjatkiem, ze
nalezy on w naszej faunie do elementdw introdukowanych i aklimatyzowa-
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Ryc. 5. Stan biomasy zespotéw ptakéw badanej serii sukcesyjnej z pominieciem (a) i z uwzgled-
nieniem (b) bazanta (Gtowacinski, Weiner, rkps)

Fig. 3. Standing crop of the bird communities of the succession series investigated, a — pheasant excluded, b — pheasant
included (Gtowacinski, Weiner, ms)

nych, a jego ciezar ciata (okoto 1250 g) prawie o dwa rzedy wielkoSci prze-
wyzsza ciezar osobniczy drobnych ptakéw lesnych. Od zrebu zupetnego do
okoto 20-letniego mtodnika bazant podnosi ,,standing crop” awifauny ponad
dwukrotnie (ryc. 5). Zaliczenie lub niezaliczenie tego gatunku do naturalnych
ornitocenoz Puszczy Niepotomickiej bardzo zmienia interpretacje tych i nie-
ktorych innych wynikow.

Stan biomasy ptasich zespotdw w catej serii sukcesyjnej waha sie w gra-
nicach 115—1332 X = 566,9) g x ha-1, co w przeliczeniu na jednostki ener-
getyczne (1 g Swiezej masy ciata = 1,9 kcal = 8 kJ, wedlug Weinera i Glo-
wacinskiego 1975) wynosi 919—9629 (X = 4523,4) kJ x ha-1 (tab. I,
Glowacinski, Weiner 1977). Bez udzialu bazanta zréznicowanie biomasy
zespotow ptakéw wynosito 16—817 (X = 423,4) g x ha-1, czyli 127—6536
X = 3387,2) ki x ha-1. Innymi stowy na bazanta przypada w tej sekwencji
sukcesyjnej okoto 25% catkowitej biomasy ptakéw, przy czym udziat ten
dotyczy zasadniczo pierwszych 20 lat sukcesji, w ktorych biomasa bazanta
stanowi az okoto 65% biomasy catych zespotéw. Maksymalny stan biomasy
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Ryc. 6. Ksztattowanie sie biomasy przecietnego ptaka w zespotach tworzacych omawiang serie
sukcesyjna z pominieciem (a) i wliczeniem (b) bazanta (Gtowacinski, Weiner, rkps)

Fig. 6. Average biomass of bird in the consecutive avian communities constituting the succession series, a — pheasant
excluded b — pheasant included (Gtowacinski, Weiner, ms)

osiggajg zespoty w szczycie miodnikowym (stadium IX). Jesli wytaczy¢ z kal-
kulacji bazanta wskaznik B maksimum osigga w Kklimaksie (XVII—XXI),
nieznacznie przewyzszajac kulminacje w 15-letnim miodniku (ryc. 5).
Przecietna biomasa ptaka (Bind) w zespotach badanej serii sukcesyjnej
z udzialem bazanta jest kilkakrotnie wieksza w stadiach zaro$lowo-miodni-
kowych (x = 150,3 g lub 1,2 kJ x 103, max = 287,9 g lub 2,3 kJ x 103) niz
w stadiach dojrzatych {x = 42,1 g lub 0,3 kJ x 103). Przeczyloby to zgenerali-
zowanej tezie (np. Odum 1969), ze gatunki zaadaptowane do bardziej za-
awansowanych rozwojowo biocenoz majg wieksze rozmiary ciata. Bez ba-
zanta wskaznik Bind ksztattuje sie na do$¢ podobnym poziomie 25,1—47,3 g
X = 31,7 g) we wszystkich badanych zespotach ptakéw, wykazujac tylko
nieznaczny wzrost w stadiach mitodnikowych ekotonalnych (maks. w sta-
dium IX — 47,3 g) i klimaksowych (maks. 45,3 g; ryc. 6). Wzrost osobniczej
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biomasy ptakdw z postepem wtornej sukcesji le$nej bardziej jednoznacznie
potwierdzit Karr (1968), a nastepnie Ferry i Frochot (1970). Zaprze-
czajg jednak temu Bock i Lynch (1970, za Thomasem et al. 1975), jak
rowniez Smith i MacMahon (rkps), ktérzy pod tym wzgledem nie do-
patruja sie zadnych trendéw.

5.4. Produktywnos¢

Przeptyw energii (A = asymilacja) w badanej serii zespotow ptakdw
wzrasta bardzo szybko, lecz nierébwnomiernie od stadium pionierskiego
(44,1 kJ x 103 x ha-l x sezon-1 do 15-letniego miodnika (633,1 kJ x 103 x
x ha-1 x sezon-1). W pdzZniejszych stadiach, zwlaszcza w lesie 20—30-letnim,
nastepuje gwattowny spadek asymilacji (395—412 kJ x 103 x ha-l x se-
zon-1). Odtad nastepuje do$¢ réwnomierny wzrost przeptywu energii do
stanu najwyzszego w lesie klimaksowym (737,5 kJ x 103 x ha-1 x sezon-1;
ryc. 7).

Wedtug podobnego schematu zmienia sie produkcja (P), lecz na daleko
nizszym poziomie energetycznym w poroéwnaniu z asymilacjg (P stanowi
1,7—8,4% A). Poza tym parametr ten najwyzsza warto$¢ osigga nie w Kli-
maksie, jak asymilacja, lecz w starszych mitodnikach (maks. w stadium IX:
26,5 kJ x 103 x ha-1 x sezon-1; ryc. 7), gdzie produkcja biologiczna jest
stosunkowo wydajna (Gtowacinski, Weiner 1977). W niewiele r6znigcych
sie proporcjach w stosunku do asymilacji i produkcji (Weiner, Glowa-
cinski 1975, Glowacinski, Weiner 1977) zmieniajg si¢ takze inne skia-
dowe bilansu energetycznego ptakéw — konsumpcja (C), respiracja (R) i od-
chody (FU)

Wskazniki te pozwalajg pozna¢ role ptakéw w ekosystemie, np. kon-
sumpcja informuje o wplywie awifauny na nizsze poziomy troficzne, a eks-
krecja moze stanowi¢ podstawe dla oceny roli ptakow w przyspieszeniu
obiegu materii (Gtowacinski, Koztowski, Weiner, rkps).

Sukcesji ptakow na zrebie towarzyszy ogélny wzrost przeptywu energii
w odniesieniu do biomasy (A/B), przy czym maksimum tego wspotczynnika
odnotowano w okoto 30-letniej dragowinie (Gtowacinski, Weiner 1977).
Podobnie ksztattuje sie stosunek respiracji zespotéw do ich biomasy (R/B),
uznawany przez Oduma (1971) za funkcje ,,uporzadkowania termodyna-
micznego”. Wspdlczynniki te sugerujg istnienie stosunkowo wysokiej en-
tropii * (w sensie: degradacja energii z postaci bardziej skoncentrowanej
w bardziej rozproszong — za Odumem 1971) w awifaunie stadiéw poczat-

* Entropia w odniesieniu do systemoéw ekologicznych jest pojeciem bardzo mglistym, czasem
metaforycznym, totez musi by¢ tu rozwazona ze znaczng rezerwa.
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Ryc. 7. Asymilacja (A) i produkcja (P) zespotéw ptakéw podczas wtornej sukcesji lasu gradowego
(Gtowacinski, Weiner 1977)

Fig. 7. Assimilation (A) and production (P) of the bird communities during the secondary succession of an oak-hornbeam
forest (Gtowacinski, Weiner 1977)

kowych i przejSciowych (stadia 1—XI), obnizenie sie¢ ,entropii” w pierw-
szych stadiach wiasciwego lasu (XII—XIV) i odtad niewielki jej wzrost
w kierunku klimaksu. Koncowy spadek wartosci tych wspdtczynnikow jest
zapewne zwigzany z narastajgcymi stratami energii w duzych zespolach
finalnych o bardziej ztozonej strukturze troficznej.

5.5. Rotacja biomasy i wydajnos¢ ekologiczna

Wskaznik rotacji biomasy (biomass turnover — P/B) w calej serii sukce-
syjnej waha sie w granicach 2,51—3,23, ksztaktujgc sie na stosunkowo wy-
rownanym poziomie 3,0 (Gtowacinski, Weiner 1977).

Bardziej interesujgco przedstawia sie natomiast wydajnos¢ ekologiczna
(P/A): jest ona wyraznie wieksza w poczatkowej fazie sukcesji (W FA —
ponad 6%, maks. w stadium Il — 8,4%) niz w koncowych (F'D-E — 2,5—3%;
ryc. 8, Gtowacinski, Weiner 1977). Sg to wiec wyniki zgodne z przewidy-
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wanymi trendami wydajnosci ekologicznej w czasie sukcesji. Wylgczajac
jednak z kalkulacji udzial bazanta, gatunku odznaczajacego sie stosunkowo
wysoka produkcja netto P, wydajno$¢ ekologiczna zespotow ptakéw w calej
serii ksztattuje sie na zblizonym poziomie (ryc. 8), podobnie jak to wykazano
w serii réznowiekowych kultur sosnowych (Gtowacinski, Weiner 1980).

Ryc. 8. Wydajnos¢ ekologiczna zespotéw ptakéw w czasie sukcesji na zrebie gradowym z uwzgled-

nieniem (a) i pominigciem (b) bazanta. Krzyzykami oznaczono wydajno$¢ awifauny laséw dojrza-

tych nie uwzglednionych w badanej serii autogenicznej gradowej, a wchodzace w skiad gtéwnej

serii sukcesyjnej allogenicznej, opisanej w Puszczy Niepotomickiej (Glowacinski, Weiner,
dane nie publ.)

Fig. 8. Ecological efficiency of the bird communities in the course of an oak-hornbeam clear-cutting succession, a — phea-

sant included, b — pheasant excluded. Crosses indicate efficiency of mature forest avifaunae, excluded from the auto-

genic series investigated, but participated in the main allogenic succession series, described for the Niepotomice Forest
(Gtowacinski, Weiner, unpubl. data)

Przyjmujac stan faktyczny z bazantem, ktory skadingd spontanicznie
uczestniczy w sukcesji, wartos¢ tego wspotczynnika spada do pewnej ,,do-
celowej” wydajnosci 2—3%, ktora cechuje zespoty ptakow wszystkich doj-
rzatych lasow Puszczy Niepotomickiej (Gtowacinski, Weiner, dane nie
publ.).

5.6. Roznorodnos$¢ i rownomierno$¢ rozktadu wartosci energetycznych

Réznorodnos$¢ zespotdw ptakdéw wyliczona dla energii asymilacji (HA),
produkcji (HP) i stanu biomasy (HB) ksztaltuje sie w czasie sukcesji wedtug
dos¢ zbieznych i bardzo interesujacych schematdw (ryc. 9). W okresie pierw-
szych 20 lat sukcesji wartosci tego wskaznika w kazdym przypadku rosna,
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Ryc. 9. Ro6znorodno$¢ gatunkowa (H') i réwnomierno$¢ (J") zespotow ptakéw okres$lona dla
parametréw energetycznych: stanu biomasy (B),asymilacji (A) i produkcji (P; wedlug Gtowa-
cinskiego i Weinera 1977, nieco zmienione)

Fig. 9. Species diversity (H") and evenness (J') of the bird communities determined for the following energetic parameters:
community standing crop (B), assimilation (A) and production (P; after Gtowaciniski, Weiner 1977, slightly modified)

nastepnie na etapie 25—30-letniej dragowiny nieco spadaja, odkad znow
lekko wzrastajg w stadiach dojrzatych. Sg to trendy podobne do tego, jaki
wykazano dla réznorodnosci gatunkowej opartej na liczebnosci (H'N; por.
ryc. 4).

Wskazniki rownomiernosci asymilacji (J4), produkcji (JP) i biomasy (JB)
w pierwszych 20 latach sukcesji majg wartoSci najczesciej nizsze niz w sta-
diach starszych, sg przy tym dos$¢ zr6znicowane, jakkolwiek krzywe wyraza-
jace zmiany tych wskaznikow sg na tym odcinku czasowym prawie rowno-
legte (ryc. 9). Rownomierno$¢ podziatu przeptywu energii (JA) na poszcze-
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golne gatunki ptakdw jest w tych wczesnych fazach rozwojowych lasu wieksza
niz wskazniki réwnomiernosci energetycznej produkcji (JP) i stanu bio-
masy (J'B). W stadiach dojrzatych wszystkie te wskazniki sa prawie identyczne
i poczawszy od lasu okoto 35-letniego przejawiajg nieznaczng tendencje
spadkowg w kierunku klimaksu (Gtowacinski, Weiner 1977).

Oceny zaréwno roznorodnosci, jak i réwnomiernosci podziatu energii
pomiedzy gatunkami w zespotach wskazujg na istnienie wyraznego poczatko-
wego okresu dojrzewania zespotéw ptakéw oraz okresu ich wzglednej stabili-
zacji, zaczynajacej sie juz w 20—40 roku sukcesji.

5.7. Tempo sukcesji

W oparciu o przyjete metody (Gtowacinski, Jarvinen 1975 i str. 11)
poréwnano zespoly ptakow reprezentujace szesé faz sukcesyjnych (F'A-Ei F's),
co pozwala na wyrobienie sobie dostatecznego pogladu na tempo zmian
wybranych charakterystyk w calej serii sukcesyjnej.

Wszystkie zastosowane tu wskazniki dostarczajg podobnych wynikow
(tab. 11). Tempo zmian jako$ciowych (TRQJ) i jakosciowo-ilosciowych (TRQR)

TABELA 1l

Wartosci okreslajace tempo sukcesji (TR) w oparciu 0 wskazniki 100.— QJ, 100.— QR i H'- based
dla wydzielonych odcinkéw (interwaty) badanej serii sukcesyjnej

Values determining succession rate (turnover rate = TR) using the indices 100.— QJ, 100.— QR,
and H'-based for separated intervals of the succession series studied

Faz;; — Phases | E'A EB E*C F's F'D FE
Interwaty — !nterva s 6 8 15 65 55
(w latach — in years)

100.— QJ 75 71 48 62 24
TRQJ 12,5 8,9 32 1,0 04
100.— QR 64 60 53 53 15
TRQR 10,7 75 35 0,8 0,3
H'- based 65 79 39 40 4
TRH' 10,8 9,8 2,6 0,6 0,1

i TRn) awifauny najwieksze jest w pierwszych kilku latach sukcesji, odkad
gwattownie maleje mniej wiecej do lasu okoto 50-letniego, po czym spadek
nasilenia zmian nastepuje coraz tagodniej az do osiagniecia stanu minimal-
nego w stadiach dojrzatych (ryc. 10; Glowacinski, Jarvinen 1975).
Logarytmy tempa zmian mogg by¢ odpowiednio wyrazone jako linearne
funkcje czasu. Regresje te opisane sg przez nastepujgce réwnania:



logTRQJ = -0,012t +1,960,
logTRQR = -0,013t+1,928,
logTRH' = -0,018t + 3,027,

gdzie t oznacza czas wyrazony w latach.

Bardzo podobnie ksztaltuje sie tempo sukcesji ptakéw poétnaturalnie od-
radzajacego sie boru w Puszczy Niepotomickiej (Glowacinski 1979). Lecz
np. w lasach szpilkowych Finlandii tempo zmian zespotow ptakéw rdzni
sie nieco od tego, jakie wykazano na materiatach pochodzacych z Puszczy
Niepotomickiej. Stwierdzono tam znacznie zwolnione zmiany awifauny
w okresie startowym sukcesji, za$ krzywe TR ornitocenoz fifiskich szczytowe
potozenia osiagaja dopiero w 5—25 lat od stadium inicjalnego sukcesji
(ryc. 10; Gtowacinski, Jarvinen 1975). Rdznice w nasileniu zmian struk-
turalnych w poczatkowych fazach wtdrnej sukcesji awifauny lgdowej Polski
i Finlandii sg prawdopodobnie odzwierciedleniem roznic klimatyczno-$rodo-
wiskowych, jakie dzielag oba obszary Europy. Stosunkowo szybkie odradza-

Ryc. 10. Tempo wtdrnej sukcesji (TR) ptakéw na zrebie gradowym w Puszczy Niepotomickiej.

Odcieta —czas w latach, rzedna — tempo zmian okre$lane za pomoca wskaznikébw Jaccarda

(TRQJ). Renkonena (TRQR) i H'— based (TRH'). W prawym gérnym narozniku przedstawiono

zgeneralizowany schemat tempa wtornej sukcesji ptakow na podstawie danych z Polski (P) i Fin-
landii (F; wedlug Gtowacinskiego i Jarvinena 1975, nieco zmienione)

Fig. 10. Rate of secondary succession (TR) of the bird communities in the successional sequence investigated; ordinate —

lime in years, abcissa — turnover rate, determined with the use of the Jaccard (TRqj) Renkonen (TRgR) and

H’ — based (TRH") indices. Upper right — general scheme of secondary bird succession rate based on data from Po-
land (P) and Finland (F; after Glowacinski. Jarvinen 1975, slightly modified)
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nie sie lasu w wilgotnym i zyznym siedlisku gradowym w dolinie Wisty za-
znacza sie szczeg6lnie wyraznie w wegetacji. Duzy w tym udzial maja tak
zwane odrosty na pniakach. Proces ten przyspieszaty tu nieco wprowadzone
na zreby nasadzenia (Gtowacinski 1975a). W warunkach gradowych kolo-
nizacja zrebOw przez ptaki byta wiec stymulowana szybszg regeneracjg siedlisk
anizeli w poétnocnych, ubozszych niz w naszej strefie klimatycznej borach
skandynawskich. Jest charakterystyczne, ze w klimaksie badanej serii tempo
sukcesji stanowi zaledwie 1—3% TR wykazanego dla stadiéw poczatko-
wych (tab. 1), a nie wiecej niz 10%, jesli uwzgledni¢ dodatkowo sukcesje
ptakow w sos$ninach niepotomickich (Glowacinski 1979) i dane z Fin-
landii (Gtowacinski, Jarvinen 1975).

Zwolniony poczatek wtérnej sukcesji w odniesieniu do stadiéw nieco
pézniejszych sugeruje pewne analogie do tempa zmian, jakie mozna przy-
pisywaé sukcesji pierwotnej, gdzie w skrajnych warunkach siedliskowych
pionierskie zespoly zawigzujg sie zwykle bardzo powoli (Pawtowski, Za-
rzycki 1972 i in.). Okre$lona w tej pracy krzywa TR ptakéw prawdopo-
dobnie nie jest prawdziwa dla sukcesji pierwotnej, gtéwnie ze wzgledu na
dbugi okres inicjalny w tym drugim typie sukcesji, potgczony na ogét z dtugo-
trwatym procesem glebotwdrczym.

5.8. Stabilnosé

Te wazng ceche zespotow ptakdéw okreslono dla kazdej z pieciu faz suk-
cesji (F'A-E), wykorzystujac w uzupetnieniu takze stabo opisang faze lasu
30—35-letniego (F's). Fazy F'A-E analizowano w okresie trzy- lub cztero-
letnim, faze uzupetniajgcg za§ — w okresie dwuletnim. Badano gtéwnie
zmienno$¢ (jako odwrotno$¢ stabilnosci) zageszczenia (N) i rdéznorodnosci
gatunkowej (H") zespotow ptakéw. Obliczano zmiennos$¢ catkowitg (tj.
zmienno$¢ kierunkowa + zmienno$¢ losowa, czyli fluktuacyjna) i osobno
zmienno$¢ losowa, niezalezng od zmian kierunkowych sukcesji (Gtowa-
cinski, w druku).

W pierwszych 15 latach sukcesji przewaza zmiennos¢ kierunkowa bada-
nych parametrow, w po6zZniejszych stadiach decydujgcego znaczenia nabiera
zmienno$¢ losowa, fluktuacyjna (ryc. 11).

Zmienno$¢ catkowita awifauny w calej serii sukcesyjnej ksztattuje sie
ogdblnie wedtug krzywej nierébwnomiernie opadajagcej w skali czasu, a jej
wyznaczniki zblizajg sie silnie do dolnej asymptoty w fazach starszych. Od
tej tendencji sg jednak odstepstwa, np. liczebno$¢ (N) ptakow wykazuje
silniejsze rozchwianie w fazie klimaksowej (F'E) niz przedklimaksowej (F'D),
0 czym decyduje kilka gatunkéw dominujacych, jak Fringilla coelebs i Parus
caerulus (ryc. 12, Gtowacinski, w druku). W dwéch pierwszych fazach CVn
jest 4-krotnie, CVh' — 18-krotnie i DIV(iff — okoto 10-krotnie wigkszy niz
w dwoch ostatnich. Zmienno$¢ losowa na poczatku sukcesji jest stosunkowo
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Ryc. 11. Zalezno$¢ miedzy liczebnoscig (N) a liczbg gatunkéw (S) badanych zespotéow ptakow

wskazujaca przyktadowo na kierunek ogélny tej relacji i zmienno$¢ losowa (wezty spiralne w fa-

zach F's-F'C i F'D-F'E) w trakcie dojrzewania lasu gragdowego w Puszczy Niepotomickie;j.
F'A-E i F's— fazy sukcesyjne opisane w tekscie

Fig. 11. Correlation between density (N) and number of species (S) in the bird communities studied, which illustrates

general trend of this relation and random variability (spiral nodes in phases F's- F'C and F' D-F ' E) during the de-

velopment of an oak-hornbeam stand in the Niepotomice Forest. F' A-E and F's— successional phases described
in text

mala, w fazie zaro$lowej (F'B) osigga ona maksimum, po czym w rdznym
stopniu maleje w fazach finalnych (ryc. 13). Ocena zmiennosci catkowitej
i losowej prowadzi do stwierdzenia, ze z postepem sukcesji na zrebie leSnym
stabilno$¢ zmiennych cech strukturalnych awifauny ogolnie wzrasta, jak-



Ryc. 12. Zmienno$¢ catkowita (jako odwrotnos$¢ stabilnosci w sensie constancy i czesciowo re-
sistance) zageszczenia (N) i réznorodnosci gatunkowej (H') zespotow ptakéw w kolejnych fazach
sukcesyjnych. | — wartosci dla trzech kolejnych lat badan, 2 — wartosci dla czterech lat badan
(Gtowacinski, w druku)

Fig. 12. Total variability (the reverse of stability, as constancy and partly as resistance) of density (N) and species di-

versity (H') of the bird communities in consecutive successional phases. | — values for 3 consecutive years of studies
2 — values for 4 years of studies (Gtowacinski, in press)
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Ryc. 13. Zmienno$¢ losowa (fluktuacyjna) zageszczenia (N), liczby gatunkdw (S) i r6znorodnosci

gatunkowej (H') zespotow ptakow w kolejnych fazach sukcesyjnych F'A-F'E. Faze F' D opi-

sano w oparciu o jedno stadium sukcesyjne mniej niz pozostate fazy, stad oceny zmiennosci N,
S i H' s3 w niej nieco zanizone (Gtowacinski, w druku)

Fig. 13. Random (fluctuating) variability of density (N), number of species (S) and species diversity (H*) of the bird

communities during consecutive successional phases F'A-F ' E. Phase F* D was described on the basis of the reduced

number (by one) of successional stages in comparison with other phases, hence estimations of variability N, S and H'
for this phase are slightly lowered (Gtowacinski, in press)

kolwiek nie w kazdym przypadku jest ona najnizsza w fazie poczatkowej
(F'A) i nie zawsze najwyzsza w fazie klimaksowej (F'E). Z ocen bioenergetyki
tych samych zespotéw ptakéw (Glowacinski, Weiner 1977) wynika, ze
mniej wiecej w 20—40 roku sukcesji stabilizujg sie takze pewne parametry
3 — Studia Naturae s. A nr 26
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funkcjonalne awifauny (Gtowacinski, w druku). Uzyskane dane dowodza,
iz awifauna stabilizuje sie juz w pierwszych formacjach typowo lesnych,
a pelng dynamiczng stabilno$¢ (steady state) osigga w lasach okoto 100-letnich
i starszych. Wyniki te w ogélnym zarysie wspierajg uproszczony ,,model”
sukcesji Oduma (1969, 1971), zaktadajacy wzrost stabilnosci (jako odpornos¢)
ekosystemu w miare jego dojrzewania. W catych zespotach ptakéw odnoto-
wano na ogo6t mniejsza zmienno$¢ liczebng niz na poziomie pojedynczych
populacji. Najprostszym wytlumaczeniem tego faktu moze by¢ wzajemne
zastepowanie sie i uzupetnianie gatunkow ptakow wedle zasady, ze zwieksza-
nie sie liczby osobnikéw jednego gatunku nastepuje woéwczas gdy spada
liczba osobnikéw gatunku drugiego (np. por. HoOgstedt 1980).

5.9. Intensywnos$¢ specjalizacji

Obserwacje Lacka (1971) i innych autorow sugeruja, ze pokrewne ga-
tunki odznaczajg sie zwykle podobnymi wiasnosciami ekologicznymi. Przez
analogie Jarvinen i Sammalisto (1976) wyszli z zatozenia, ze nasilenie
konkurencji jest bardziej prawdopodobne miedzy gatunkami z tej samej
rodziny (jako tzw. major niche) niz miedzy gatunkami oddzielnych rodzin.
Rodziny mozna dzieli¢ na rodzaje i gatunki, a proporcje miedzy tymi kate-
goriami systematycznymi powinny odzwierciedla¢ intensywno$¢ specjalizacii.
Za Jarvinenem i Sammalisto (1976) przyjeto takie wyznaczniki spe-
cjalizacji, jak: 1) liczba gatunkéw (S) na rodzine (F), 2) liczba gatunkéw na
rodzaj (G) i 3) liczba rodzajow na rodzing. Za Klopferem i MacArthurem
(1960) uwzgledniono dodatkowo 4) stosunek liczby osobnikéw (N) do liczby
gatunkoéw. Oceny te (tab. Ill) nie prowadzg jednak do prostych stwierdzen,
chocCby takich, jakie przypisano awifaunie roznowiekowych kultur boru
sosnowego (Glowacinski 1979). Wszystkie wspotczynniki specjalizacji naj-
nizsze sg (zgodnie z oczekiwaniem) w fazie poczatkowej sukcesji (F'A),
a zaden z tych wspotczynnikdéw nie jest najwyzszy (wbrew oczekiwaniom)
w fazie klimaksowej (F'E) lub subklimaksowej (F'D). Ich maksima przy-
padajg na trzy fazy najwiekszej przebudowy zespotow ptakdéw: F'B (pro-
porcja S/G), F'C (S/F i G/F) oraz F's (N/S). Uznajac, ze liczba gatunkéw
i (lub) rodzajow na rodzine sg wskaznikami budzacymi najmniej zastrzezen,
dochodzi sie do stwierdzenia, ze specjalizacja, a tym samym réwniez konku-
rencja ptakow nasila sie z biegiem sukcesji od fazy zrebowej (F'A) do przej-
Sciowej, ekotonalnej (F'C), p6zniej nieco maleje w formacjach typowo les-
nych, po czym zaznacza sie znow tendencja do wzrostu tych charakterystyk
od lasu subklimaksowego (F'D) do klimaksowego (F'E). Zwracajg uwage
bardzo wysokie wskazniki specjalizacji rowniez w pierwszej fazie wiasciwego
lasu (F's). Pewnym wyttumaczeniem tego faktu moze byé wysoka w tej fazie
sukcesji homogeniczno$¢ siedliska (Gtowacinski 1972, 1975a), ktora
prawdopodobnie jest okolicznoscig sprzyjajaca kolonizacji terenu przez ga-
tunki blisko spokrewnione.



TABELA 11

Intensywnos$¢ specjalizacji gatunkéw ptakéw w kolejnych fazach sukcesyjnych, wyrazona wedtug nastepujacych wspotczynnikéw: liczba osobnikéw (N)
na gatunki (S), gatunki (S) na rodzaje (G), gatunki (S) na rodziny (F) i rodzaje (G) na rodziny (F). Podziat na rodziny przyjeto wedtug Wetmore’a (1960),
podziat za$ na rodzaje i gatunki zapozyczono od Vaurie (1959), uwzgledniajac pewne sugestie klasyfikacyjne zawarte w Kluczach do oznaczania kregowcéw
Polski — Ptaki, wydanych pod redakcjg Ferensa (1967, 1971)
Intensity of specialization of bird species during consecutive succession phases, given according to the following coefficients: number ofindividuals (N) per
species (S), species (S) per genera (G), species (S) per families (F) and genera (G) per families (F). Classification into families was adopted after Wetmore
(1960), to genera and species after Vaurie (1959). Some classificatory suggestions given in Keys for Identification of Polish Vertebrates — Birds, edited
by Ferens (1967, 1971) were also taken into account

Fazy sukcesyjne

Successional phases N S G F N/S SIG S/F GIF
F'A 8,5 8 7 5 1,06 1,14 1,60 1,40
F'B 20,9 18 12 8 1,16 1,50 2,25 1,50
F'C 71,1 27 21 10 2,63 1,29 2,70 2,10
F's 69,0 18 14 7 3,83 1,29 2,57 2,00
F'D 80,3 34 27 17 2,43 1,26 2,00 1.59
F'E 91,1 37 28 17 2,53 1,32 2,18 1,65
Srednia 56,8 23,7 18,2 10,7 2,35 1,30 2,22 1,71
Mean (X)
Odchylenie standardowe 30,8 10,1 78 4,2 0,95 0,11 0,36 0,34
Standard deviation (SD)
Wsp6tczynnik zmiennosci 54,3 42,4 42,7 44,0 40,43 8,46 16,22 19,88

Coefficient of variation (CV)

Ge
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5.10. Selekcja typu r i K

W nawigzaniu do strategii selekcyjnej typu r i K (MacArthur, Wilson
1967, Pielou 1975) dokonano umownego podziatu (Gtowacinski 1979)
w badanych zespotach ptakdw na gatunki okreslone jako r-stratedzy i K-stra-
tedzy. Majac na uwadze cechy charakterystyczne doboru r i doboru K (Lom-
nicki 1976, Pianka 1970) wydaje sie oczywiste, ze wczesne stadia i fazy
sukcesji powinny sie odznaczaC przewaga gatunkéw typu r, w pozniejszych
za$ nalezatoby oczekiwaé przewagi gatunkéw typu K (Emlen 1973). Ten
punkt widzenia przyjmuje réwniez tabelaryczny model sukcesji Oduma
(1969) i innych.

Jedli za kryterium wydzielen przyja¢ jedynie wysitek reprodukcyjny wyra-
zony liczba jaj zniesionych przecietnie przez samice danego gatunku w jednym
sezonie legowym (NE), to otrzymamy 30 gatunkdéw o zniesieniach tgcznych
nie wiekszych niz 8,0 jaj (Srednia arytmetyczna dla 51 gatunkéw uczestnicza-
cych w sukcesji), czyli ,,K-strategow” i 21 gatunkow o zniesieniach wiekszych
od tej wartosci, czyli ,,r-strategéw” (ryc. 14). Z wydzielen tych wynika na-
stepnie (tab. 1V), ze w fazie wyjsciowej sukcesji (F'A) przewaza wsérdd pta-
kéw wptyw doboru typu r (62,5% gatunkéw) nad doborem typu K (37,5%),
przy czym proporcje miedzy gatunkami podlegajagcymi tym kategoriom od-
wracajg sie w fazie koincowej (F'E). W fazach miodnikowych (F'B-C) prze-
wage uzyskujg ,,K-stratedzy”, ale w fazie drggowiny (F's) sytuacja znéw
zmienia sie na korzys¢ ,,r-strategdw”, po czym w fazie przedklimaksowej
(F'D) dochodzi jednak do wyréwnania sie wptywu obydwoch typow doboru,
a nastepnie do przewagi gatunkdéw typu K (56,8% gatunkoéw) w klimaksie
(F'E). Jest to tendencja zmian nacisku doboru r i K bardzo podobna do tej,
jaka wykazano (Glowacinski 1979) na podstawie klasyfikacji NE takze
w awifaunie réznowiekowych kultur sosnowych.

Z potencjalna reprodukcja (NE) dos¢ stabo koreluje (r = 0,30) wyznacznik
zakresu zajmowanych przez ptaki siedlisk (RHO). Srednia wartos¢ RHO
wyraza sie tu liczbg 545, przy czym 27 gatunkéw znajduje sie ponizej Sredniej
(,,Strategia K”) a 24 powyzej tej Sredniej (,strategia r’”; ryc. 14). Rozkiad
gatunkow wedlug tego kryterium w poszczegolnych fazach sukcesji jest na-
stepujacy: w pierwszej fazie (F'A) panuje wzgledna réwnowaga miedzy stra-
tegami r i K, w dalszych fazach (F'B-D i F's) zaznacza sie przewaga ,,r-stra-
tegow” (szczegOlnie jaskrawa w F's — 83,3%), po czym proporcje miedzy
tymi kategoriami gatunkéw wyréwnuja sie w lesie dojrzatym, a w klimaksie
(F'E) rysuje sie juz nawet lekko przewaga ,,K-strategéw” (tab. 1V). Uderza
wielka zbiezno$¢ tych wynikéw z odpowiednimi wydzieleniami w potnatural-
nej sukcesji ptakow na zrebie borowym w Puszczy Niepotomickiej (Gtowa-
cinski 1979).

Zastosowanie podwojnego kryterium NE x RHO pozwala wyr6znic¢
»Scistych r-strategébw” (ryc. 14, sektor B) i ,Scistych K-strategow” (sektor C)
oraz gatunki o niezdecydowanej strategii adaptacyjnej r-K (sektor A i D).
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Ryc. 14. Umowny podziat gatunkdéw wchodzacych w skiad badanych zespotow ptakéw na r-
i K-strategow. Podstawg wydzielenia jest wysitek reprodukcyjny mierzony liczbg jaj znoszonych
przecietnie przez samice (NE) i zakres zajmowanych siedlisk (RHO) przez dany gatunek. Gatunki
sektoréw B i C prawdopodobnie podlegaja wyraznej selekcji typu r i K, podczas gdy gatunki
w sektorach A i D znajdujg sie na przejsciu miedzy tymi przeciwstawnymi kategoriami adapta-
cyjnymi. Poszczegélnym numerom odpowiadajg konkretne gatunki zgodnie z tabelg la—c

Fig. 14. Conventional classification of species, constituting the bird communities studied, into r- and K-strategists. This

classification based on the reproductive effort, measured with an average number of eggs laid by a female (NE) and

a range of habitats occupied (RHO) by a given species. Species of sections B and C are probably subjected to well marked

r- and K-selection, whereas species of sections A and B represent transition features of these opposed adaptative catego-
ries. Each number designates a definite species as in tables la—c



TABELA IV

Udziat gatunkéw podlegajacych doborowi typu r i typu K w poszczegblnych fazach (F' A-E i F's) badanej sukcesji ptakow. Za podstawe umownego
wydzielenia tych kategorii przyjeto wysitek reprodukcyjny mierzony liczba jaj zniesionych przez statystyczng samice (NE) oraz zakres zajmowanych siedlisk
(RHO) przez dany gatunek. Ostatnia rubryka (NE x RHO) obejmuje ,,Scistych r- i K-strategéw” (zob. ryc. 14 sektory B i C), a takze gatunki o cechach
przejsciowych r-K. S— liczha gatunkéw w fazie sukcesyjnej, cyfry w nawiasach oznaczajg procenty.
Participation of species subjected to r- and K-selection in individual phases (F ' A-E and F 's) of the bird succession studied. Distinction of these categories
based on a reproductive effort measured with a number of eggs laid by a statistic female (NE) and a range of habitats occupied (RHO) by a given species.
The last column (NE x RHO) includes ,rigorous r- an K-strategists” (see fig. 14, sections B and C) and species representing transitional r-K features.
S—number of species in a succession phase, percentage values are given in brackets

. NE RHO NE x RHO
Fazy sukcesyjne S
Successional phases r K r K r r-K K
F'A 8 5(62,5) 3(37,5) 4(50,0) 4(50,0) 4(50,0) 1(12,5) 3(37,5)
F'B 18 8(44,4) 10(55,6) 11(61,1) 7(38,9) 7(38,9) 5(27,8) 6(22,3)
F'C 27 11(40,7) 16(59,3) 16(59,3) 11(40,7) 9(33,3) 9(33,3) 9(33,3)
F's 18 10(55,6) 8(44,4) 15(83,3) 3(16,7) 9(50,0) 7(38,9) 2(11,1)
F'D 34 17(50,0) 17(50,0) 20(58,8) 14(41,2) 12(35,3) 13(38,2) 9(26,5)
F'E 37 16(43,2) 21(56,8) 18(48,7) 19(51,3) 10(27,0) 15(40,5) 19(32,5)
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Z wydzielen tych (tab. 1V) wynika, ze w pierwszych dwdch fazach nieznacznie
przewazajg gatunki podlegajace doborowi typu r. W fazie miodnikowo-
-ekotonalnej (F'C) nastepuje wyréwnanie proporcji miedzy kategoriami r, K
i r—K. Po tym przesileniu sukcesyjnym w fazie dragowiny (F's) dochodzi
do wzrostu wzglednego udziatu ,Scistych r-strategdw” i gatunkéw strategii
przejsciowej r—K, przy spadku udziatu ,Scistych K-strategdw”. W przed-
klimaksie (F'D) nastepuje ztagodzenie dysproporcji miedzy tymi kategoriami,
a w klimaksie dochodzi nawet do uzyskania przewagi ,,Scistych K-strategow”
nad ,Scistymi r-strategami”. W calej serii sukcesyjnej natomiast wzrasta
monotonicznie wzgledny udziat gatunkdéw uznanych za przejsciowe miedzy
KScistymi r i K-strategami” (r—K od 12,5% w F'A do 40,5% w F'E). Ta
ostatnia klasyfikacja wydaje sie najbardziej miarodajna i godna uwagi. Na
jej przykiadzie jak i czeSciowo dwoch wezesniejszych, mozna mowi¢ o wiek-
szym wplywie presji selekcyjnej typu r na poczatku sukcesji ptakOw i nieco
wiekszym wptywie selekcji typu K w stadiach koncowych, tak mniej wiecej
jak przyjmuje to Odum (1969). Ksztattowanie sie tych zaleznosci jest jednak
zmienne w fazach przejsciowych, jakby dwuetapowe (pierwszy etap F'A-F'C,
drugi F's-F'E). Z postepem sukcesji wzrasta poza tym rola form przejscio-
wych ,,r-K",

Wedtug teoretycznych spekulacji przyjmuje sie, ze gatunki podlegajgce
presji selekcyjnej typu K majg wieksze rozmiary ciata niz gatunki podlega-
jace doborowi typu r (Pianka 1970). Prezentowane dane wspierajg te teze,
jesli w ocenach poming¢ sztucznie wprowadzonego bazanta, ktory wedtug
przyjetych zasad zaliczony zostat do ,$cistych r-strategéw” (ryc. 14). Srednia
biomasa osobnicza ptakow uznanych za Scistych K-strategéw {Bspec =
= 1275 @) jest prawie trzykrotnie wieksza niz ,Scistych r-strategow” bez
uwzglednienia bazanta (Bspec = 44,5 g), badZz taka sama jak w tej grupie
gatunkéw z wliczeniem bazanta {(Bspec = 129,9 g).

5.11. Grupy troficzne i zerowe

Za Tomiatojciem i Profusem (1977) ptaki uczestniczace w sukcesji
podzielono pod wzgledem odzywiania sie na trzy podstawowe kategorie:
(i) ziarnojady, do ktérych zaliczono tu umownie wszystkich konsumentow
I-rzedu, (ii) ptaki owadozerne, do ktérych przyjeto wlicza¢ konsumentow Il
i dalszych rzeddéw oraz (iii) ptaki wszystkozerne. Przypisanie ptakom do-
ktadnej pozycji w tancuchu czy sieci troficznej jest praktycznie niemozliwe,
zwlhaszcza ze wiele gatunkéw bazujagcych na diecie roslinnej karmi miode
owadami (Emberiza citrinella, Coccothraustes coccothraustes), a szereg ga-
tunkdbw owadozernych dozywia sie pokarmem pochodzenia roslinnego
(np. Turdus merula, T. philomelos). Wydzielone grupy troficzne przeanalizo-
wano pod wzgledem liczby gatunkéw, liczby osobnikéw (par) i stanu bio-
masy (ryc. 15).

We wszystkich uwzglednionych przypadkach zwracajg uwage odmienne
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proporcje miedzy grupami troficznymi na poczatku sukcesji i w drugiej jej
czesci od stadium okoto 35-letniego. Na zrebie Swiezym (stadium 1) wszystkie
trzy grupy reprezentowane sg po jednym gatunku; lecz pod wzgledem za-
geszczenia przewage majg tu ziarnojady (59%), za ktorymi znajdujg sie ptaki
owadozerne (29%) i wszystkozerne (12%). W dalszych stadiach wzrasta
generalnie udziat gatunkéw (S) i osobnikow (N) owadozernych kosztem
ziarnojadéw. Od etapu dragowiny az do klimaksu proporcje S i N miedzy
wydzielonymi grupami do$¢ utrwalajg sie, osiggajac nastepujace poziomy:
ziarnojady 7—25 (X = 14,4)%, owadozerne 60—84 (X = 77,1)% wszystko-
zerne 3—15 X = 9,4)%. Pod wzgledem biomasy natomiast w pierwszej
czesci badanej serii rozwojowej lasu zdecydowanie dominujg ptaki wszystko-
zerne (72—90%, S$rednio 80,2%), przy czym do stadium okoto 20-letniego
jest w tym prawie wylaczny udziat bazanta. Ziarnojady i owadozerne s tu
reprezentowane w zblizonych, niskich proporcjach. Jesli w ocenach pomingé
biomase introdukowanego bazanta, to sie okaze, ze w pierwszych kilkunastu
latach sukcesji, w zmiennych proporcjach, uczestniczg tylko ziarnojady
i owadozerne. Na przejSciu od starszej fazy miodnikowej (F'C) do drggo-
winy (F's) zaznacza sie juz zdecydowana przewaga owadozernych kosztem
ziarnojadéw, po czym proporcje miedzy trzema wydzielonymi grupami
ustalajg sie podobnie, jak w przypadku wartosci S i N (ryc. 15).

Z powyzszego wynika, ze sukcesje ptakdéw na zrebie rozpoczynajg przed-
stawiciele wszystkich grup troficznych w bardziej wyréwnanych proporcjach
niz w stadiach przejsciowych i finalnych, gdzie supremacje pod kazdym
analizowanym wzgledem uzyskujg ptaki owadozerne. Innymi stowy sukcesji
towarzyszy wzrost udziatu gatunkéw zajmujacych wyzszg pozycje w hie-
rarchii troficznej.

Z uwagi na sposéb i miejsce zerowania podzielono ptaki za Haapa-
nenem (1965) na pieC grup: zerujgce na ziemi (z), na ziemi i w powietrzu
(z/p), w powietrzu (p), na krzewach i drzewach (k/d) i na drzewach (d). Po-
dziat gatunkédw na tego rodzaju grupy rzuca Swiatto na specjalizacje nisz
ekologicznych i stopien izolacji przestrzennej ptakow (por. MacArthur
1958, Pielowski 1961 i in.). Sukcesje na zrebie w Puszczy Niepotomickiej
rozpoczynajg jedynie gatunki zerujgce na ziemi i w powietrzu (grupy z i z/p).
W fazach mtodnikowych (F'B i F'C) pojawia sie dodatkowo bardzo licznie
reprezentowana grupa ptakéw oligosynuzyjnych zerujacych na krzewach
i drzewach (k/d). Od fazy dragowiny (F's) pojawiajg sie dwie dalsze grupy

Ryc. 15. Procentowy udziat ptakdw o trzech réznych sposobach odzywiania sie w ciggu sukce-
syjnym, rozpatrywany z punktu widzenia liczby gatunkéw (S), liczebnosci (V) i biomasy (B).
Linig kropkowang na wykresie dolnym rozdzielono wzgledny stan biomasy ziarnojadéw i owado-
zernych w pierwszych 20 latach sukcesji po wylaczeniu z obliczed bazanta, ktéry na tym odcinku
rozwoju lasu prawie w catosci reprezentowat gatunki wszystkozerne

Fig. 15. Percentage participation or birds with different kind of food consumed in the course of succession, examined
on the basis of number of species (S) density (N) and biomass (B). Dotted line (bottom graph) separates relative standing
crops of granivores and insectivores in the first twenty years of succession. The pheasant was excluded from these cal-
culations; in these developmental phases (F' A-C) of forest it represents, almost as a whole, omnivorous species
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Ryc. 16. Procentowy udziat liczebny (N) ptakéw o réznym typie zerowania w badanej serii sukce-

syjnej. Wydzielono za Haapanem (1965) zerowanie na ziemi (z), na ziemi i w powietrzu (z/p).

w powietrzu (p), na krzewach i drzewach (k/d) i na drzewach (d). F ' A-E i F's — fazy sukcesyjne
objasnione w tekscie

Fig. 16. Abundance participation (N) of birds with different feeding habits during the succession series studied. Following
patterns were distinguished after Haapanen (1965): feeding on the ground (z), on the ground and in the air (z/p), in
the air (p), on shrubs and trees (k/d), and on trees (d). F*'A-E and F's — successional phases described in text

zerowe — grupy ptakoéw towigcych prawie tylko w powietrzu (p) i 0 rosna-
cym znaczeniu grupa gatunkéw zerujacych na drzewach (d; ryc. 16). Sukcesja
prowadzi wiec do wzrostu w zespotach zréznicowania form i mechanizmoéw
wykorzystania zasobow.

5.12. Grupy gniazdowe

Ptaki uczestniczace w sukcesji lesnej nalezg do trzech podstawowych
grup legowych. Sa to gatunki (a) zakladajgce gniazda na ziemi lub tuz nad
nig, (b) wijgce gniazda otwarte lub pototwarte w warstwie krzewow i drzew,
(c) gniezdzace sie w dziuplach (dziuplaki). Zréznicowanie form gniazdo-
wych powinno rzutowac na ksztattowanie sie ztozonosci i poziomu specjali-
zacji organizméw w trakcie dojrzewania ekosystemu.

We wszystkich szesciu wydzielonych fazach sukcesyjnych (F'A-E i F's)
uczestniczg tylko takie gatunki ptakow, ktére zaktadaja gniazda na ziemi (a).
W fazie kilkuletniego miodnika (F'B) pojawiaja sie gatunki wijgce gniazda



TABELA V

Procentowy udziat gatunkéw o réznym typie gniezdzenia sie (a, b, ¢) w poszczeg6lnych fazach sukcesyjnych ptakéw (F' A-E, F's). Grupy gniazdowe a—c¢

opisano w tekscie (zob. str. 42). Dla kolejnych faz podano takze stosunek migrantow (M) do gatunkow osiadtych, czyli zimujacych (W; wedtug Gtowa-
cinskiego 1975a, zmienione)

Participation of species with different nesting habits (a, b, c) in different phases of bird succession (F' A-E, F's). Nesting groups a—c were described

in text (see p. 42). Relation of migratory (M) species to sedentary (wintering) ones (W) were also given for consecutive phases (after Glowacinski 1975a,

modified)
. Procent gatunkéw Procent osobnikéw Stosunek M : W
Grupy gniazdowe . S . }
Nesting groups Per cent of species Per cent of individuals Proportion M : W
a b c a 0 c
F ' A{Tylko 3 pierwsze lata . . . )

F'A First 3 years only 1000 1000 o 4
FB 571 42,9 — 56,1 43,9 — 5:1
FC 40,0 60,0 — 52,8 47,2 — 3:1
F's 40,0 60,0 — 54,5 455 — 35:5
FD 344 28,1 37,5 24,5 29,5 46,0 14 :1
!

F'E 25,7 28,6 45,7 19,7 27,0 53,3 14
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wyraznie ponad ziemig (b), przy czym proporcje miedzy grupami a i b sg tu
do$¢ wyréwnane. W fazie starszych miodnikéw (F'C) i dragowiny (F's) wiecej
gatunkow reprezentuje grupe b niz a lecz proporcje te odwracajg sie, jesli kla-
syfikacje te oprze¢ na wskaZzniku zageszczenia. Dziuplaki (c) pojawiajg sie
w gradach ponad 50-letnich, totez w ujeciu szeSciofazowym zarejestrowane
zostaty dopiero w lesie okoto 95-letnim (F'D). Ich przewaga nad grupami

Ryc. 17. Procentowy udziat ptakéw o réznym typie gniezdzenia si¢ w kolejnych zespotach badanej
sekwencji sukcesyjnej. Wydzielone grupy gniazdowe: a — gatunki zaktadajace gniazda na ziemi
lub tez nad nia, b — wijace gniazda na krzewach i drzewach, ¢ — dziuplaki (Gtowacinski 1975a)

Fig. 17. Percentage contribution of birds with different nesting habits in consecutive communities of the succession series
studied. Following nest groups were distinguished: a — species building nests on the ground or immediately above it,
b— building open nests in shrub and tree layer, c— nesting in hollows in trees (Gtowaciriski 1975a)

aibjest wtej przedklimaksowej fazie nieznaczna, lecz w starodrzewiu (F'E)
juz istotna. Prymat dziuplakéw wyrazniej uwidacznia sie w zageszczeniu
(tab. V, ryc. 17). Sukcesja na zrebie prowadzi wiec do zréznicowania wérdd
ptakow Kategorii gniazdowych od jednej grupy, jak sie wydaje najbardziej
pierwotnej — naziemnej (a), do ptasiej zbiorowosci reprezentowanej przez
wszystkie wydzielone grupy gniazdowe a—c, najliczniej przez dziuplaki
(c; Glowacinski 1975a).

5.13. Osiadto$¢ i migracja

Bioragc pod uwage ptaki tzw. osiadte (zimujace) i migrujace mozna po-
stawiC hipoteze, ze dobor naturalny bardziej wspiera osiadtosc tych zwierzat
w pozniejszych stadiach rozwojowych lasu, gdzie wzrasta udziat drzew dziu-
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plastych. Dziuple i tym podobne kryjéwki sg czynnikiem ulatwiajacym prze-
trwanie ptakom ztych warunkéw pogodowych i klimatycznych. Zatozenie
to potwierdzajg Ferry i Frochot (1970). Materiaty uzyskane w Puszczy
Niepotomickiej (tab. V) nie prowadzg do tak jednoznacznego wniosku, ale
wskazujag na pewng tendencje w tym kierunku. W fazach Swiezego zrebu
(F'A) i miodnikéw (F'B-C) wzgledny udziat gatunkéw odlatujgcych na
zime jest trzy- do pieciokrotnie wiekszy niz gatunkéw osiadtych, jednak
w dragowinie (F's) i dojrzatych lasach (F'D-E) proporcje miedzy obydwoma
kategoriami awifauny znacznie sie¢ wyréwnujg (tab. V). Prawdopodobnie
w warunkach Kklimatycznych Puszczy Niepotomickiej na osiadto$¢ lub we-
drownos$¢ ptakéw istotny wptyw ma ich przynalezno$¢ do jednej z dwdch
kategorii ekologicznych awifauny — dziuplakéw (grupa c¢) i niedziuplakéw
(grupa a—b). Nalezy przypuszczac, ze niedziuplaki majg relatywnie mniejsze
szanse przetrwania surowych warunkow zimowych, stad dobor naturalny
preferuje u nich wedrowno$¢. W grupach a i b badanych zespotow ptakdw
az 76% stanowig gatunki migrujace. W fazach sukcesyjnych F'D i F'E poja-
wiajg sie dziuplaki (grupa c), u ktorych osiadtosc jest zjawiskiem wyraznie czest-
szym niz wedrownos$¢ (tylko 31% gatunkdéw migrujgcych). Poniewaz dziu-
plaki w starych drzewostanach tworza duza cze$¢ awifauny (tab. V), stad
udziat w tych stadiach gatunkéw zimujacych wzrést zasadniczo (Gtowa-
cinski 1975a).

6. Zaleznosci korelacyjne miedzy niektorymi wskaznikami

R6znorodnos$¢ gatunkowa HN a liczba gatunkow S

Z samej definicji réznorodno$ci gatunkowej w wersji Shannona (H)
wynika zalezno$¢ funkcji H' zardbwno od liczby gatunkéw (S), jak i ich
wzglednej liczebnosci badz wartosci ekwiwalentnych (J). Zalezno$¢ korela-
cyjna miedzy HN a S w zespotach ptakéw podlegajgcych sukcesji jest bardzo
Scista (r = 0,97) i asymptotyczna (ryc. 18a), co informuje o bardzo waznej
lecz z czasem zmiennej roli, jakg odgrywa liczba gatunkéw w ksztattowaniu
sie wartosci wskaznika roznorodnosci gatunkowej zespotéw ptakdw.

Ro6znorodnos¢ gatunkowa HN a réwnomierno$¢ gatunkowa J'N

Zalezno$¢ HN od JN wyraza sie w tej serii sukcesyjnej bardzo niskim
wspotczynnikiem korelacji (r = 0,31; ryc. 18b). Majac na uwadze wykazang
wyzej Scistg dodatnig korelacje miedzy HN i S, ta relacja ostatecznie dowodzi,
ze 0 poziomie wartosci wskaznika réznorodnosci HN ptasich zespotow na
zarastajgcym zrebie decyduje nie skfadowa J'N lecz liczba gatunkow.
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R6znorodnos¢ gatunkowa B'réznorodno$¢ H'B

Range gatunkow w zespotach mozna okresla¢ zaréwno z punktu widzenia
udziatu liczebnego, jak i udziatlu w biomasie (Whittaker 1966, Witkowski
1978) badZ przeptywie energii. Nasuwa sie pytanie, w jakim stopniu rangi
gatunkow opisane w oparciu o te rézne kryteria wptywajg na ocene rézno-
rodnosci zespotow ptakdw.

Zalezno$¢ miedzy HN a HB ptakow cechuje dos¢ wysoki wspdtczynnik
korelacji (r = 0,87; ryc. 18c), co sugeruje, ze oceny roznorodnosci gatunko-
wej wyprowadzone od liczebnosci osobnikéw (par) i proporcji podziatu bio-
masy sg podobnie miarodajne. Nalezy jednak zaznaczy¢, ze obie wersje
wskaznika réznorodnosci gatunkowej zmieniajg sie w trakcie sukcesji w roz-
nym tempie (szybciej HB). Ich przecietne wartosci dla catej serii sukcesyjnej
sg nieco inne (AN = 3,16, HB = 2,33), a poza tym obie odmiany H'sg inaczej
uwarunkowane przez sktadowe S i J'. Jedli linie regresji wskaznikéw HN
i HB odnie$¢ do przekatnej obu wspdtrzednych, ktéra wyraza najbardziej
symetryczng zaleznos¢ miedzy tymi zmiennymi, okaze sie, ze obydwa wska-
zniki sg réwne w przypadku wysokich wartosci, przy matych za$ rézno-
rodnosciach wyzszy jest zawsze wskaznik H'N. Mozna to odczytywac w ten
sposob, ze ptakom ,optaca sie” mie¢ podobne wielkosci ciata przy niskiej
ré6znorodnosci gatunkowej H'N, a bardziej zrdznicowang wielko$¢ przy
réznorodnosciach HN wysokich.

Ré6znorodno$¢ gatunkowa HB a liczba gatunkéw S

Korelacja miedzy HB a S awifauny jest do$¢ wysoka (r = 0,89; ryc. 18d)
i Swiadczy o istotnym wplywie liczby gatunkéw na warto$¢ wskaznika H'B
w zespotach ptakow. Liczba gatunkdw ma tu jednak nieco stabszy wplyw
na roznorodno$¢ niz w przypadku H'N.

Ro6znorodnos$¢ gatunkowa HB a réwnomierno$¢ gatunkéw JB

Korelacja miedzy HB a JB jest wysoko znaczaca (r = 0,96), co wskazuje
na duza zalezno$¢ réznorodnosci H'B réwniez od wartosci J'B. Zalezno$¢ ta
jest prostoliniowa (ryc. 18e). Zatem réznorodno$¢ oparta na kryterium bio-
masy pozostaje w zupetnie innej relacji z J'B, anizeli wynika to z poréwnania
HN i JN. Z tym tez zwigzany jest brak korelacji miedzy JN i JB (r = 0,03);
o ile bowiem JN w czasie calej sekwencji sukcesyjnej utrzymuje sie na bardzo
wyréwnanym wysokim poziomie, to JB wzrasta z postepem sukcesji i w jej
pézniejszych fazach jest okoto dwukrotnie wigkszy niz w fazach poczatko-
wych (por. ryc. 8, w: Glowacinski, Weiner 1977).

R6znorodno$¢ gatunkowa HN a zageszczenie N

Miedzy HN a N zachodzi Scista dodatnia zalezno$¢ korelacyjna (r = 0,92),
ktora ksztattuje sie wedtug krzywej logarytmicznej (ryc. 18f). Jest prawdo-
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podobne, ze réznorodnos¢ gatunkowa u ptakow — zwierzat wybitnie teryto-
rialnych — sprzyja wzrostowi 0g6lnego zageszczenia w zespotach natural-
nych. Wydaje sie natomiast, ze zalezno$¢ taka nie obowigzuje w antropoce-
nozach typu monokultur (np. monokultury rolne, lesne) czy nawet w natu-
ralnych agregacjach organizméw kolonijnych, gdzie wysokim wartosciom N
niekoniecznie musi towarzyszy¢ wysoka réznorodno$¢ gatunkowa.

Ro6znorodno$¢ gatunkowa HN a biomasa przecietnego ptaka Bind

Jesli poréwnac ptasich zespotdw z biomasg przecietnego osobnikaBind
w odpowiednich zespotach (ryc. 18g), to okaze sie, ze wskazniki te korelujg
ze sobg ujemnie (r = -0,82). Jest to relacja posrednio przeczaca teore-
tycznym zatozeniom, ze w zespotach o wyzszej r6znorodnosci wzrasta wpltyw
selekcji typu K, faworyzujacej organizmy o wiekszych rozmiarach ciata (por.
np. Pianka 1970, omnicki 1976). Jesli natomiast dokonuje sie poréwnan
bez uwzglednienia introdukowanego bazanta — ktéry bardzo zmienia staty-
styki dotyczace biomasy ptakéw w pierwszych jedenastu stadiach suk-
cesji — otrzymana korelacja przybierze nieco nizsze wartosci i wykaze za-
lezno$¢ o przeciwnym kierunku (r = 0,65). Ta druga ocena przemawia wiec
za teza, ze w zespofach bardziej rdznorodnych (na og6t starszych) wzrasta
udziat osobnikow wiekszych, ktére reprezentujg gtownie ,,K-strategow”
(por. str. 39).

Réznorodno$¢ gatunkowa HN a przeptyw energii A

Stwierdzono, ze przeptyw energii (jako asymilacja A; zob. Weiner,
Gtlowacinski 1975) przez badane zespoty ptakéw koreluje wyktadniczo
z rdznorodnoscig gatunkowg tych zespotow (r = 0,95). W odwrdconej re-
lacji jest to zalezno$¢ asymptotyczna (ryc. 18h). Trudno jednak okreslic,
czy sa to zaleznosci przyczynowo-skutkowe i na czym miatyby one polegac
(Glowacinski, Weiner 1977). Zaleznosci te moga by¢ czeSciowo tautolo-
giczne, gdyz oba korelaty sg w réznym stopniu uwarunkowane liczbg ga-
tunkéw (S) i liczebnoscig (N).

Mniej wyrazna korelacja (r = 0,65) zachodzi miedzy r6znorodnoscig H'N
a produkcjg (P; Gtowacinski, Weiner, rkps).

Ré6znorodno$¢ gatunkowa Bl'r6znorodnosé H'A

Jak wczedniej wykazano, wartosci HN i HA ksztattujg sie w trakcie sukcesji
wedtug podobnego schematu (ryc. 3 i 9), co daje dostatecznie podstawy, aby
oczekiwa¢ dodatniej zaleznosci korelacyjnej miedzy tymi wskaznikami. Za-
lezno$¢ ta okazuje sie bardzo Scista (r = 0,97) i prostoliniowa (ryc. 18i).
Moze ona posrednio wynika¢ z czesciowej zalezno$ci przeptywu energii (A)
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od stanu liczebnego (N) populacji ptakéw (zob. Weiner, Gtowacinski
1975). Przebieg regresji obu parametrow (ryc. 18i) wskazuje jednak, ze
réznorodno$¢ HA na niektorych etapach sukcesji bywa mniejsza niz rézno-
rodnos¢ H'N.

R6znorodnos$é gatunkowa d'wydajnos$¢ ekologiczna P/A

Miedzy tymi charakterystykami zachodzi wyrazna korelacja ujemna
(r = —0,80), prowadzaca od wysokiej wydajnosci (6—8%) i niskiej r6zno-
rodnosci (H'= 1—2,5 bita informacji na osobnika) do niskiej wydajnosci
(1,5—2,5%) i wysokiej rdéznorodnosci (H' = okoto 4 bity; ryc. 18j; Gtowa-
cinski, Weiner 1977). W tym wzgledzie seria konczy si¢ w ,,punkcie do-
celowym” przestrzeni fazowej, gdzie grupujg sie zespoty ptakdw laséw dojrza-
tych (tu fazy F'D i F'E), wyksztatconych w Puszczy Niepotomickiej w rdz-
nym gradiencie wodno-glebowym (Gtowacinski, Weiner 1980, rkps).
W relacji tej zwraca ponadto uwage stopniowe przejscie skupisk punktow
zbieznych obu korelatbw od punktow fazy sukcesyjnej F'A do fazy F'E

(ryc. 18j).
R6znorodno$¢ gatunkowa HN a zmienno$¢ catkowita CV i DIVdiff

Wykazano doS¢ wysoka korelacje ujemng miedzy zmiennoScig catko-
witg (CVN, CVH', CVs, CIVdiff) a réznorodnoscig gatunkowg HN ptakow
(r = —0,8; ryc. 18k; Gtowacinski, w druku). Swiadczy to zatem o silngj
dodatniej zaleznosci miedzy réznorodnoscia a stabilnoscig (w sensie: stato$¢
i odporno$¢) awifauny. Tego typu relacje miedzy réznorodnoscig a stabil-
noscig sugeruje i dowodzi tez wielu innych ekologow (za Loucksem 1970,
Boeschem 1975, Pimentelem 1961), w tym takze na przykfadzie ptakéw
(Brewer 1963). MacArthur (1955) wyjasnia formalnie w modelu, ze im
wieksza jest roznorodno$¢ i wieksza liczba alternatywnych drog troficznych
(energetycznych), poprzez ktére mogg by¢ regulowane populacje w systemie,
tym wieksze sg mozliwosci utrzymania przez ten system stanu zrownowazenia.
Dalsze spekulacje tego autora sugerujg zalezno$¢ stabilnosci uktadu od jego
struktury gatunkowej i liczebnej (zob. Collier et al. 1978). Watt (1965)
nie potwierdza tej hipotezy, ale jednym wnioskiem jednak jg wspiera stwier-
dzajac, ze wzrost w zespole gatunkdéw wspotzawodniczacych o pokarm pod-
nosi stabilno$¢. Rozumowanie MacArthura (1955) implikuje formute, Ze
Ldiversity makes stability”. Innymi stowy zréwnowazenie zespotu powinno
by¢ funkcjg jego zroznicowania (Trojan 1978). Pogladowi temu przeczg
najczesciej odpowiednie modele matematyczne (May 1973). tomnicki
(1979), wychodzac od wiasnego modelu regulacji zageszczenia w popula-
cjach, sugeruje, ze miedzy stabilnoScig a roznorodnoscia moze zachodzi¢
korelacja, ale ze nie mozna sensownie mowi¢ o zaleznosci przyczynowo-
-skutkowej w jakimkolwiek kierunku tego ukfadu. Wigze on natomiast sta-



Ryc. 18. Zaleznosci miedzy niektorymi charakterystykami badanych zespotow ptakéw. Uwzgled-
niono nastepujace korelaty: liczbe gatunkéw (S), réznorodno$¢ gatunkowsq obliczong w odnie-
sieniu do liczebnosci osobnikéw (HN), biomasy (H'B) i asymilacji (H'A) réwnomierno$¢ gatunkow
w zespofach obliczong w oparciu o liczebno$¢ osobnikéw (J'N), biomase (J'B) i asymilacje (J'A).
liczebnos¢ (N; pary na 10 ha), asymilacje (A; w kJ x 103 x ha-1 x sezon legowy-1), wydajnos¢
ekologiczng (P/A; w procentach), $rednig biomase (Bind;, w gramach) osobnika z uwzglednieniem
(oznaczono krzyzykami) i bez uwzglednienia (ozn. punktami) bazanta, zmiennos$¢ catkowity li-
czebnosci awifauny (CVN; w procentach oznacz. punktami) i zmienno$¢ r6znorodnosci gatunkowej
(DIVdiff, ozn. krzyzykami). F' A-E i F's— wydzielone fazy sukcesyjne. Dla wykresow (k) i (I)
przystuguje 7 stopni swobody, dla pozostatych wykresow — 14

Fig. 18. Correlations between some characteristics of the bird communities studied. The following parameters were taken
into account: number of species (S), species diversity calculated with reference to the number of individuals (H'N). bio-
mass (H'B) and assimilation (H'A), species evenness in communities estimated on the basis of the number of individuals
(J'N), biomass (J'B) and assimilation (J'A), density (N = pairs per 10 ha), assimilation (A — in kJ x 10’ x ha-1 x breed-
ing season— 1) and ecological efficiency (P/A — in per cent), average biomass of an individual {(Bind — in grams) with
pheasant included (crosses) and pheasant excluded (points), total number avifauna variability (CVN — in per cent mar-

ked with points) and variability of species diversity (DI1Vdiff, marked with crosses). F' A-E and F's — described succes-
sional phases. For graphs (k) and (I)—7 degrees of freedom, for other graphs— 14 d.f.
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bilno$¢ z heterogeniczno$cig przestrzenna, zaktadajac jednoczesnie korelacje
miedzy roznorodno$cia, a heterogenicznoscig siedliskowa.

Zalezno$¢ natomiast miedzy zmiennos$cig losowg (jako Srednie wzgledne
roznice wyliczone z réwnan regresji) a roznorodnoscig HN awifauny jest
mniej wyrazna; wydaje sie, ze zmiennos¢ losowa, ktdra wiecej informuje
0 stabilno$ci rozumianej jako odporno$¢ (resistance = persistance) systemu,
jest mniejsza w zespotach bardziej réznorodnych, chociaz za stwierdzeniem
tym nie przemawia pozycja fazy poczatkowej (F'A) sukcesji, przypadajacej
na okres najwiekszego ,,szoku” biocenotycznego spowodowanego wyrebem
lasu. Wykazanie wiekszej stabilnosci (jako odwrotnosci zmiennosci) w ze-
spotach bardziej roznorodnych (Gtowacinski, w druku) wspiera poglad
na relacje ,diversity-stability”, reprezentowany przez MacArthura (1955).

Zageszczenie N a zmienno$¢ CV i DIVdiff

Miedzy zageszczeniem (N) a zmiennoscia catkowitg awifauny opisang
przez CVn, CVn', CVS i DIVdiff zachodzi zalezno$¢ Kkorelacyjna ujemna
(r = —0,9; Gtowacinski, w druku). Znaczy to, ze zespoty silniej zage-
szczone sg bardziej stabilne niz zespoty liczebnie male. Punkty zbiezne obu
korelatow, tak jak i na poprzednim wykresie, ukladajg sie wedtug linii re-
gresji w fazach (ryc. 18l). Natomiast zalezno$¢ zmiennosci losowej od za-
geszczenia przedstawia sie niejednoznacznie (Gtowacinski, w druku).

Relacje miedzy gtdwnymi grupami charakterystyk

Badane wskazniki ekologiczne zespotow ptakow mozna uporzadkowaé
w grupy ,.funkcjonalne” i ,strukturalne”, a takze z punktu widzenia zacho-
dzacych miedzy nimi relacji. Wydzielono grupe podstawowych wskaznikdw
funkcjonalnych (A, P, B) i strukturalnych (S, H'B, JB, N). ktére korelujg ze
soba dodatnio, oraz grupe wskaZznikdw pochodnych (P/B, P/A, TR, CV),
ktore z dwoma poprzednimi grupami charakterystyk korelujg ujemnie
(ryc. 19). Innym warunkiem tego zestawienia byto r = +0,5. Wyjasnienia
wymaga wliczenie do wskaznikow funkcjonalnych stanu biomasy (B).
Woprawdzie Odum (1962) biomase zalicza do wskaznikdw charakteryzuja-
cych strukture, jednakze wydaje sie, ze ten akurat parametr informuje przede
wszystkim o wiasnosciach funkcjonalnych (energetycznych i odno$nie do
obiegu materii) systemu ekologicznego. Podane korelacje w kilku przypad-
kach opisujg istniejgce zaleznosci przyczynowo-skutkowe (np. N i A, TR
i CV), ale niektére z nich sg tautologiczne (np. H'BiJB). Tak czy inaczej,
ptaki sg tg grupa organizméw, u ktorych cechy strukturalne i funkcjonalne
zespotdw wykazujg mniej lub bardziej wyjasnione pozytywne wspotzaleznosci,
lecz wspotczynniki pochodne od tych charakterystyk podstawowych ksztat-
tujg sie wedtug trendéw odwrotnych.
4 — Studia Naturae s. A nr 26
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Ryc. 19. Relacje miedzy wskaznikami strukturalnymi, funkcjonalnymi i funkcjonalnymi pochod-

nymi zespotow ptakéw tworzacych szereg sukcesyjny. Oznaczenia: A—asymilacja, P—ypro-

dukcja, C—konsumpcja, B— stan bhiomasy, S— liczba gatunkéw, H'B— r6znorodnos$¢ gatun-

kowa obliczona na podstawie biomasy, J'B — réwnomiernos¢ gatunkéw w zespotach obliczona

na podstawie biomasy, N — zageszczenie, P/B — rotacja biomasy, P/A— wydajnos$¢ ekologiczna,

TR— tempo sukcesji, CV—zmiennos$¢ catkowita zespotéw obliczona za pomoca wspotczynnika
zmiennosci

Fig. 19. Relations among structural and functional indices and functional derivatives of bird communities constituting

successional series. Symbols: A — assimilation, P—productivity, C — consumption, B — standing crop, S — number

of species, H'B — species diversity calculated on the basis of biomass, J'B — species evenness calculated on the basis of

biomass, N—density, P/B— biomass turnover, P/A — ecological efficiency, TR — succession rate, C\VV—total varia-
bility of communities calculated with the coefficient of variation

7. Kierunki zmian awifauny na zarastajgcym zrebie

Przedstawione tutaj zmiany zespotéw ptakéw odnoszg sie do lasu prawie
naturalnego, ktéry podlega gospodarce rebno-odnowieniowej i towieckiej.
Ingerencje le$nikow i mysliwych sprawity zapewne odchylenia od schematu
catkowicie naturalnej serii sukcesyjnej. Wprowadzenie sadzonek drzew na
zreby mogto mie¢ wptyw na stosunkowo ,,0stry start” sukcesji i od poczatku
szybkie tempo zmian (TR) w stadiach poczatkowych. Podtrzymywanie i za-
silanie natomiast przez Polski Zwigzek towiecki populacji introdukowanego
bazanta — ptaka o wysokiej wydajnosci produkcyjnej — spowodowato za-
sadnicze zmiany w wartosciach takich charakterystyk zespotow, jak B, P,
Bind i P/A. Nalezy zdawac sobie jednak sprawe z tego, iz bazant zastgpit
zanikle na tym terenie cietrzewia Lyrurus tetrix i jarzgbka Tetrastes bo-
nasia (por. Gtowacinski 1975b) i w zatozeniu moze tu stanowi¢ gatunek
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ekwiwalentny. Tak czy inaczej wydaje sie konieczne osobne rozwazanie
wynikéw z uwzglednieniem i nieuwzglednieniem udzialu bazanta. Antropo-
genne wplywy na opisang serie sukcesyjng zaznaczajg sie tez nieco w wyste-
powaniu strumieniéwki. Gatunek ten tatwo wnikat w obreb réznych formacji
leSnych gtownie za poSrednictwem zarastajgcych rowow odwadniajacych,
jednak jego obecno$¢ — poza charakterystyka spektréw zasiegowych — nie
mogta zmienia¢ istotnie obrazu sukcesji (bardzo niska liczebno$¢ i biomasa
tego ptaka).

Majac na uwadze te zastrzezenia mozna krytycznie wydzieli¢ w badanej
sekwencji sukcesyjnej cztery schematy i kierunki formowania sie analizowa-
nych wskaznikow; sg to (1) wskazniki generalnie rosngce z biegiem sukcesji
i osiggajace maksima w fazie klimaksowej (S, N, H; A oraz B i P bez udziatu
bazanta), (2) wskazniki rosnace, lecz maksima osiggajace przed fazami doj-
rzatego lasu (B i P — z udziatem bazanta, JB, JP), (3) wskazniki malejace
z biegiem sukcesji {Bind — z udziatem bazanta, TR, CV) i (4) wskazniki
utrzymujace w jej roznych fazach mniej wiecej stalg wartos¢ (P/A i Bind —
bez udziatu bazanta, P/B, JN).

Bardzo podobne trendy rozwojowe ptakow wykazano w Puszczy Nie-
potomickiej takze na przykfadzie awifauny zrdznicowanych wiekiem kultur
sosnowych (Gtowacinski 1979, Gtowaciniski, Weiner 1980). W tej
pétnaturalnej serii rozwojowej awifauny boru krzywe wzrostu S, N, H'i A
bardziej zdecydowanie uzyskujag maksima w dojrzatym lesie niz w serii gra-
dowej. W kierunku klimaksu wzrastajg tu tez wyraznie wartosci B i P. Wska-
Znik Bind — podobnie jak w przypadku sukcesji gradowej z wylaczeniem
bazanta — nieznacznie rosnie w kierunku klimaksu, ale kulminacje osigga
w dwoch stadiach: w miodniku i w dojrzatym lesie. Do$¢ wyrdéwnany prze-
bieg maja wskazniki J'N, J'B, JJAi J'P, ktore stany maksymalne osiggaja w sta-
diach przejsciowych, za$ prawie hiperbolicznie maleje w tej serii tempo
zmian (TR), Tendencje zmian zespotéw ptakéw w obu seriach sg w wiekszosci
podobne, jakkolwiek w bardziej naturalnej serii gragdowej procesy te odby-
wajg sie¢ w nieco innym zestawie gatunkowym i na okoto dwukrotnie wyz-
szym poziomie liczebnym i energetycznym (Glowacinski, Weiner 1980,
rkps). Materiaty obydwdch autogenicznych serii wskazuja, ze niezaleznie od
typu i stopnia ,,naturalnosci” ekosystemu zmiany sukcesyjne zespotéw pta-
kéw prowadzg pod wieloma wzgledami do wyraznie wspdlnej fazy ,,docelo-
wej”. Faze te wyznaczajg najlepiej réznorodno$¢ gatunkowa (H) jak tez
zalezno$ci korelacyjne tej cechy z przeptywem energii (A), produkcja (P)
I wydajnoscig ekologiczng (P/A\ por. np. Gtowacinski, Weiner 1977).
W fazie tej mieszczg sie poza tym wszystkie klimaksowe i subklimaksowe
ptasie zespoly opisane w Puszczy Niepotomickiej (Gtowacinski, w druku 1,
Gtlowacinski, Weiner rkps).

Powigzania i punkt zbiezny autogenicznej serii gragdowej z serig alloge-
niczng, stanowigcg typowe dla Puszczy Niepotomickiej continuum gradien-
towe od okoto 100-letnich laséw wilgotnych i zyznych do réwnie dojrzatych

4»
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Ryc. 20. Przestrzenny diagram przeptywu energii (= asymilacja) przez badane zespoly ptakéw

wchodzace w sktad allogenicznej serii gradientowej (oznaczono cyframi 1—7 i szrafg—1) oraz

serii autogenicznych — gradowej (szrafa — 2) i pétnaturalnej borowej (brak szrafy — 3). E — ze-

spoty ptakoéw siedlisk przejsciowych, ekotonalnych (za Gtowacinskim i Weinerem rkps, nieco
zmienione)

Fig. 20. Spatial diagram of energy flow (= assimilation) through the bird communities studied constituting an allogenic

gradient series (marked with numbers 1—7 and hatching — 1) and autogenic series: a deciduous forest one (hatching — 2

and a #eiral pinewood one (without hatching— 3). E—bird communities of ecotonal habitats (after Gtowa-
cinski, Weiner, ms, slightly modified)

suchych i ubogich boréw (Gtowacinski w druku 1, Gtowacinski, Weiner,
rkps), ilustruje przyktadowo przestrzenny diagram przeptywu energii (ryc. 20).
Wynika z niego, ze wyraznie wiecej energii przeptywa przez zespoty wyksztat-
cone w warunkach umiarkowanych gradientu siedliskowego oraz przez ze-
spoty przejsciowe, ekotonalne (seria allogeniczna). Roznica miedzy maksy-
malnym (stadium 2) i najnizszym (stadium 7) poziomem energetycznym
w serii gradientowej jest okoto 5-krotna. W poprzek serii gradientowej ksztat-
tuje sie sukcesja wtorna. Seria autogeniczna gradowa reprezentuje las homo-
genny o rezimie siedliskowym umiarkowanym, gdzie produktywno$¢ awi-
fauny jest wysoka. Na etapie okoto 100-letniego lasu wyzszy poziom energe-
tyczny ma jedynie awifauna laséw o cechach przejsciowych (stadium 2 — las
fegowo-gradowy, stadium 4 — las mieszany debowo-sosnowy). Niska jest
w tym zestawieniu pozycja awifauny boru sosnowego z domieszka debu
(stadium pigte serii allogenicznej). Produktywnos$¢ zespotow ptakow takze w
niemal cafej autogenicznej serii odpowiadajacej temu typowi siedliska jest
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nizsza niz w serii autogenicznej gradowej. Jest znamienne, ze réznice te z pro-
cesem dojrzewania coraz bardziej sie niwelujg i prawie wygasaja w stadiach
klimaksowych (ryc. 20).

8. Rozwdj awifauny lesnej a wspdtczesne poglady na sukcesje

Zawezenie prezentowanych tutaj badan do wybranej grupy heterotroféw
i zagadnien podanych na wstepie pracy nie pozwala na ustosunkowanie sie
do podstawowej i do$¢ kontrowersyjnej kwestii biocenotycznej dotyczacej
mechanizmow sukcesji (por. Bormann, Likens 1979 a, 1979 b, Connell, Sla-
tyer 1977, Horn 1976, MacArthur, Connell 1966, Odum 1969, 1971 i in.).
Materiaty niniejsze moga natomiast postuzyé do poréwnan wzgledem zgene-
ralizowanych propozycji modelowych, okreslajacych trendy sukcesyjne wy-
branych atrybutéw cenotycznych. Warunki dla tego typu analiz spetnia dzi$
zasadniczo tylko teoria rozwoju ekosystemu Margalefa (1968), Oduma
(1969) i poniekad Whittakera (1975). Jest to poglad na sukcesje wtdrne
budzacy tyle uznania co i krytyki (Drury, Nisbet 1973, Engleberg,
Boyarsky 1979, MacMahon 1980 — za Smithem i MacMahonem,
rkps i in.), ale tez—jako najpetniej sprecyzowany — stat sie stymulatorem
licznych testow i badan szczeg6towych nad sukcesjg (np. Drury, Nisbet
1973, Glowacinski 1975a, Gtowacinski, Weiner 1977, 1980, Karr
1968, Smith, MacMahon, rkps, Witkowski 1973). Jak na razie nie
wniosta tego do ekologii oryginalna koncepcja Horna (1974, 1976), uzna-
jaca sukcesje za zjawisko bardziej statystyczne niz biologiczne.

W odniesieniu do ogélnych trendéw rozwojowych ekosystemu zapropono-
wanych przez Margalefa (1968) i Oduma (1969, 1971), przedstawiono
ksztattowanie sie z postepem sukcesji 13 wybranych charakterystyk badanej
awifauny (tab. VI). Z zestawienia tego wynika, ze prawie potowa ptasich
parametrow ekologicznych zmienia sie zgodnie ze zgeneralizowanymi postu-
latami cytowanych autorOw, drugie tyle charakterystyk zespotéw ptakow
nie wykazuje juz tak jednoznacznych trendéw, a za ideg ,,modelu” prze-
mawia dopiero po dokonaniu pewnych uproszczen i zatozen. Dwie cechy
(tzw. roéwnomiernos¢ komponentow — J' i Srednia wielko$¢ osobnikdw)
wrecz przeczg sprawdzanemu ,,modelowi”.

Smith i MacMahon (rkps), testujac na zespotach ptakéw w stanach
Utah i Idaho tabelaryczny model sukcesji Oduma (1969), doszli do po-
dobnych stwierdzen. Osiagniete przez nich wyniki w prawie réwnej pro-
porcji potwierdzajg (P/R, P/B, PIC, P/, jednostka przeptywu energii”, sta-
bilnos¢) i odrzucajg (m. in. H', J°, wielko$¢ organizmow, selekcja typu r i K)
teoretyczne postulaty Oduma (1969, 1971). Takze kilka innych prac na
temat sukcesji ptakéw (np. Blem, Blem 1975, Bock, Lynch 1970 — za
Thomasem et al. 1975, Karr 1968, TurcCek 1957) pozostaje w rdznej re-
lacji do tych postulatow.



54
TABELA VI

Kierunki zmian niektérych charakterystyk badanych zespotéw ptakéw w poréwnaniu z trendami
sukcesji przyjmowanymi dla catych ekosysteméw przez Margalefa (1968) i Od urna (1969, 1971)

Change trends in some characteristics of the bird communities studied in comparison with trends
in succession postulated by Margalef (1968) and Odum (1969, 1971) for the entire ecosystem

Trendy przewidywane w modelu
Margalefa i Oduma
Trends predicted in the model
of Margalef and Odum

@)

. Wzrost r6znorodnosci gatunkowej, jej ma-
ksimum moze poprzedza¢ stadia klima-
ksowe

Increase in species diversity, climax stages
may be preceded by a maximum value

. Wzrost strukturalnej ztozonosci
Increase in structural complexity
. Wzrost stratyfikacji

Increase in stratification

. Wzrost réwnomiernosci komponentéw
Increase in equitability of components

. Wzrost akumulacji biomasy
Increase in biomass accumulation

. Wzrost $redniej wielkosci organizmu
Increase in average body size of individual

. Wzrost poziomu specjalizacji
Increase in specialization

. Wzrost presji selekcyjnej typu K wzgledem
selekcji r

Increase in K-selection

pressure to r-selection

. Wozrost catkowitej produkcji
Increase in total production

Trendy wykazane dla badanej
serii sukcesyjnej
Trends demonstrated for the succession
series investigated

@

Tak — Yes

Tak — Yes

Tak. Wyrazem tego u ptakéw moze by¢
np. przejscie od zespotdbw monosynuzyjnych
do polisynuzyjnych jako odpowiedz na wzrost
warstwowosci szaty roslinnej

Yes. This can be manifested in birds by, e.g.
a transition from monosynusian to poli-
synusian communities, as a result of an in-
crease in stratification of the vegetation

Nie — No

Tak (?), ale bez udziatu bazanta i niemonoto-
niczny

Yes(?), but the pheasant excluded and no-
monotonic

Nie. Brak jednoznacznej tendencji
No. Lack of univocal tendency

Tak — Yes

Tak(?), lecz bardzo nieznaczny, przy tym
w stadiach finalnych sukcesji nie ma przewagi
»K-strategébw” nad ,,r-strategami”

Yes (?), but only very slight one; ,,K-strateg-
ists" are not predominant over ,,r-strategists”
in later succession stages

Tak(?), lecz bez udziatu bazanta
Yes(?), but the pheasant excluded



55

TABELA VI (cd.)

@) )
10. Wspotczynnik P/R rosnie i zbliza sie do 1,0 Brak jednoznacznej tendencji: nie — z udzia-
P/B coefficient increases and ap- fem bazanta, tak — bez bazanta
proaches 1,0 Lack of univocal tendency: no— with the
pheasant participation, yes — without the
pheasant
11. Wzrost stabilnosci (jako odpornosc) Tak; takze i jako stato$¢
Increase in stability (as resistance) Yes; also as constancy
12. Spadek tempa sukcesji Tak — Yes
Decrease in succession rate
13. Spadek entropii Tak (?), jednak z lekkim jej wzrostem w sta-
Decrease in entropy diach koncowych, zaktadajgc przy tym, ze
H: A/Bi R/B s w jakim$ stopniu wyznaczni-
kami entropii

Yes(?), but with a slight increase in later
stages, assuming that H', A/B and R/B are
determinants of entropy to some extent

Ogromne trudno$ci metodyczne i techniczne w badaniu ekosystemu
réwnoczesnie we wszystkich jego aspektach sprawiaja, ze omawiane tu zato-
zenia Margalefa (1968) i Oduma (1969, 1971), jak dotychczas, nie zo-
staty nalezycie sprawdzone. Wycinkowe za$ studia nie upowazniajg do wy-
suwania w tym kierunku zbyt daleko idacych wnioskéw. Tymczasem suge-
rujg one, ze sukcesyjne zaleznosci sa bardziej ztozone, anizeli by to wynikato
ze stosunkowo prostego ,,modelu”, ktérego syntetyczng wersje podat Odum
(1969).

9. Gltowne wnioski

1) Uzyskane w tej pracy wyniki skonfrontowane z cze$ciowo poréwny-
walnymi pracami innych autorow (Johnston, Odum 1956, Haapanen
1965, Karr 1968, Ferry, Frochot 1970) utwierdzajg w przekonaniu, ze
opisany tu schemat zmian najbardziej podstawowych charakterystyk, jak
S, Ni B, jest powtarzalny, uwolniony od artefaktéw i wyraza pewng logiczng
prawidlowo$¢ pozwalajacg przewidywaé konsekwencje procesu sukcesji na
dowolnych jej etapach.

2) Sukcesja ptakow na zrebie prowadzi do wzbogacenia awifauny i eko-
systemu, w skiad ktérego ona wchodzi, w zakresie tak podstawowych cha-
rakterystyk, jak liczba taksondw, réznorodnos$¢ gatunkowa, liczebnos¢, bio-
masa (ale warunkowo) i przeptyw energii. Zatem jest ona w tym wzgledzie
procesem wyraznie kumulacyjnym, jakkolwiek nie zawsze kulminacje osigga
w klimaksie.
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3) Dwuszczytowa progresja wiekszosci charakterystyk (S, N, H', B, Bind,
A, J'-energetyczne) opisujacych odradzanie si¢ awifauny na zrebie, jak tez
wystgpienie w stadiach wczesnorozwojowych zjawiska ekotonalnego pro-
wadzi do wniosku, ze sukcesja ta nie jest procesem jednorodnym lecz dwu-
czesciowym. W obreb pierwszej czeSci wchodzg stadia i zespoty zaroslowo-
-mtodnikowe(Fazy F'A-C), do drugiej natomiast nalezg stadia i zespoty typo-
wego lasu (fazy F's i F'D-E.)

4) Spadek zmiennosci catkowitej (CV, DIVdiff) zespotow ptakéw dowodzi,
ze badana sukcesja prowadzi do maksymalnej stabilnosci (w sensie con-
stancy) w stadiach najstarszych. Wyniki sugerujg ponadto, ze tak rozumiana
stabilnos¢ zmienia sie z czasem asymptotycznie, zgodnie z zatozeniami prze-
wazajagcymi dotychczas w ekologii.

5) Nasilenie zmian jakosciowych i iloSciowych w badanej serii sukcesyjnej
koncentruje sie w jej poczatkowej, krotszej czesci zaroSlowo-miodnikowej,
co miarodajnie potwierdza ocena tempa sukcesji (TR) i zmiennosci catkowitej
(CV, DIVdiff) awifauny. Pozwala to stwierdzi¢, ze stan dojrzatosci i wzglednej
stabilizacji w tego typu sukcesji jest wielokrotnie diuzszy niz stan rozwo-
jowy-juwenilny, trwajacy 20—30 lat.

6) Pewne cechy zmiennosci, np. zmienno$¢ losowa wartosci N, wskazujg
na wieksze fluktuacje w fazie finalnej sukcesji (F'E) niz w poprzedzajacej
klimaks (np. F'D). Implikuje to wniosek, ze klimaks i maksimum stabilizacji
systemu ekologicznego nie zawsze sg pojeciami zbieznymi.

7) Dos¢ arbitralne wydzielenia gatunkoéw ptakdw o strategii selekcyjnej
typu r i K, umowna ocena nasilenia specjalizacji, a nastepnie wydzielenia
grup ekologicznych z uwagi na typ pobieranego pokarmu, zerowania i gniez-
dzenia sie $wiadczg zgodnie o wzrastajacej specjalizacji gatunkdéw w Kkierunku
klimaksu, wzrastajacej ilosci nisz ekologicznych, a tym samym sugerujg
wzrastanie w skali czasu konkurencji miedzygatunkowej i wzrost w stadiach
starszych presji selekcyjnej typu K. Mozna z tego tez wnosi¢, ze starsze i wyzej
zorganizowane (np. wyzsze H') zespoly ptakdw podlegaja silniejszej samo-
kontroli.

8) ,,Zachowanie sie” zespotdw ptakéw w trakcie badanej sukcesji nie
pokrywa sie catkowicie z zatozeniami ,,modelu” sukcesji Margalefa (1968)
i Oduma (1969). Nie dowodzi to bynajmniej, ze zawarte w tym ,,modelu”
propozycje sg bledne, ale raczej ilustruje, w jakim stopniu jest on adekwatny
wzgledem ,,wypreparowanych” z ekosystemu pojedynczych testowych grup
organizméw, jaka w tym przypadku sg ptaki.

9) Poznanie prawidtowosci rzadzacych opisang sukcesja — jak wspom-
niano juz wczesniej — dostarcza tez pewnych wnioskéw praktycznych i su-
gestii co do sposobu gospodarowania ekosystemem leSnym z punktu widzenia
ornitofauny. Mozna prognozowa¢ i wskazywac, na jakich etapach rozwojo-
wych awifauna osigga np. maksima réznorodnosci gatunkowej, zageszczenia,
produktywnos$ci badZ kiedy jest najbardziej ustabilizowana. Spektra wyste-
powania gatunkow dajg dobrg orientacje, gdzie jakie taksony i grupy ekolo-
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giczne ptakow zanikajg i gdzie przypada ich najwiekszy udziat. Informacije
te moga byC uzyteczne dla podejmowania decyzji zwiagzanych z ochrong
ptakdw i catych ekosysteméw lesnych. Ochronie przyrody przyswiecajg
zwhaszcza dwa cele: zachowanie jak najwiekszej roznorodnosci genotypowej
oraz zabezpieczenie bytu i warunkow reprodukcyjnych gatunkom rzadkim.
Dla gospodarki lesnej wydaje sie szczegllnie wazne tempo przeptywu energii
i obiegu materii przez ekosystem lesny, ktére rzutuje na jego funkcjonowanie.
Pod katem tych interesbw mozna tu nie tylko przewidywac, ale i aktywnie
sterowa¢ zmianami awifauny, wprowadzajac odpowiednie zabiegi modyfiku-
jace lub wzbogacajace siedliska (np. wprowadzanie skrzynek legowych w sta-
diach pozbawionych dziuplastych drzew).

W wykonaniu prac, ktére sktadajg sie na te synteze korzystatem z fachowych rad i sugestii
szeregu 0s6b, wymienionych w konkretnych publikacjach i pozycjach ztozonych do druku, za co
im jeszcze raz serdecznie dziekuje. Szczegblne podziekowania sktadam dr. Olli Jarvinenowi
(Uniwersytet w Helsinkach) i dr. Januaremu Weinerowi (Uniwersytet Jagiellonski), za bardzo

rzetelng wspdtprace i cenng pomoc w rozwigzaniu niektérych przedstawionych tu probleméw na
zasadzie wspotautorstwa.
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SUMMARY

This paper is an essay in integration of some more detailed studies (Gtowacinski 1972,
1975a, Gtowacinski, Jarvinen 1975, Gtlowacinski, Weiner 1977 and others) in which
the trends in bird communities development in the course of autogenic succession in a forest were
analysed. The aims of this study were: (1) to evaluate a synthetically of structural and functional
properties of the bird communities in the course of a secondary succession of a deciduous forest
in Southern Poland, (2) to determine relations among some of the ecological indices investigated
and (3) to refer changes occuring in these properties to the current general opinions on succession
now prevalent.

To evaluate the succession, 21 stages (I—XXI) and 6 phases (F'A-E, F's-supplementary
phase, poorly described) of the oak-hornbeam forest (Querco-Carpinetum plant association) avi-
fauna were distinguished. Basal structural characteristics (number of species S, species diversity H’,
density N, relative abundance J), functional parameters (energy flow = assimilation A, pro-
duction P, standing crop B, ecological efficiency P/A, turnover P/B) and others (e. g. succession
rate TR, total variability CV, DIVdiff, and random variability, species specialization, ecological
groups of birds) were determined.

Material for this study was collected in 1967—1975 on sample-plots situated in the northern
part of the Niepotomice Forest (fig. 1). The experimental sites were selected in deciduous habitats
developed under the influence of the same physical conditions on a low terrace of the Vistula
River (Glowacinski 1972, 1975a).

The succession series was reconstructed on the basis of two complementary methods:
(1) comparison of distinct but simultaneously investigated stages (,,comparative method”) and
(2) direct observations of selected stages during consecutive 2—4 years (see tab. la—c,
Gtlowacinski, Weiner 1977).

Bird density (N = number of pairs or individuals per 10 ha) was determined by
means of the mapping method. Species diversity was established on the basis of the Shannon for-
mula H'. Domination structure of species in the communities was computed with the help of the
evenness index J' (Pielou 1966). Formulas H'and J' were also used in reference to standing crop
biomass (nB, JB), assimilation (H'a, Ja), and production (H'P,JP), substituting the number with
proportions of total standing crop, assimilation and production belonging to i-th species (Gtowa-
cinski, Weiner 1977). Succession rate TR was calculated using the respective indices of similarity
and diversity of the communities (Gtowacinski, Jarvinen 1975). To estimate total variability
of the bird communities the coefficient of variation CV as well as the between-year component
of diversity DIVdiFf, postulated by Jarvinen and Vaisanen (1976), were applied. Random
(fluctuating) variability was determined according to the equations of regression (Gtowacinski,
in press). Selection strategy of species was estimated by using the approximate determinant of
a habitat range occupied (RHO) by individual birds (see Gtowacinski 1979). Analysis of the
energetic parameters was based on computer simulations of energy flow, with the use of specially
constructed model (Gtowacinski, Weiner 1977, 1980).

In the succession of the deciduous clear-cutting 51 breeding species take part (tab. la—c).
Some of them represent the indicative elements for different evolutional stages of a forest (e. g. La-
nius collurio, L. excubitor, Sylvia communis, S. curruca, Phylloscopus trochilus — for shrubs and
thickets or Phylloscopus sibilatrix — for poles) but more often the opportunistic species with a wide



63

spectrum of occurence (e.g. Emberiza citrinella, Anthus trivialis, Sylvia atricapilla, Turdus philo-
melos, Phylloscopus collybita, Erithacus rubecula). Changes in species composition mostly occur
by gradual exchange of the individual species, but in some successional phases (e.g. FFc— 15—20
years old thicket) this process is of a sudden and notably group nature (tab. la—ec, fig. 2). It
supports the compromise conception of a biocenosis organisation (see Collieret al. 1978), which
accepts its organisation both individualized (Whittaker 1975) and based on the over-species
units character (Clements 1916).

The bird communities changed progressively by about one order of values (3—37 species,
3.4 —circa 100 pairs per 10 ha) from the initial stage to the climax one. These changes are strongly
determined by the structural and spatial development of the plant cover (e.g. Gtowacinski
1975a, Odum 1971). There is, however, every reason (Gtowacinski, Weiner 1975, Gtowa-
cinski, Koztowski, Weiner ms.) to maintain that functioning and changes of the ecosystem
are also significantly stimulated by birds.

In the course of the succession studied most of the structural and functional indices of the
bird communities increase markedly, for instance S, N, H', A, P. The changes do not constitute
a monotonic process but a bimodal one (fig. 3—5 and 7) with a maximum falling on the later
stages (e.g. S, P — pheasant Phasianus colchicus excluded) and/or on the thicket stages (e.g. N,
H', A, P, and B — pheasant included). The peak of the thicket avifauna occurs in a period of the
habitat reconstruction from the shrubs into the typical forest formation with a three layer vege-
tation. The transition between these formations is marked by the influence of the ,time ecotone”
effect on bird communities (Gtowacinski 1975a, Gtowacinski, Weiner 1977). Some para-
meters such as B, Bind, P and P/A are dependent on the fact of including or excluding the pheasant
from the calculations. The pheasant has been artificially introduced into the local fauna for many
years (replacing black grouse Lyrurus tetrix and hazel hen Tetrastes bonasia vanished), and has
spontaneously taken part in the process of succession. This species significantly increases biomass,
production ecological efficiency of entire communities and also average bird body weight in these
communities (fig. 5—38).

The indices of species diversity and biomass evenness, assimilation and production (HB, H'A,
H'P, J'B, J'A, JP) as well as the remaining parameters of the energy balance, increase in the first
20 years of the succession and then stabilize at a level close to maximum (fig. 9). On the other hand,
the structure of numerical dominance in birds stays at an equally high level in the course of the
whole scries of communities J'N = 0.8—0.9).

The turnover rate (TR) of the bird communities is higher in the first few years of succession,
then sharply decreases to a minimum in the mature stages (tab. Il, fig. 10). In the climax stage it
constitutes only 1—3% of TR, attained in the initial stages (tab. Il), and no more than 10% when
coniferous forests of Southern Poland (Gtowacinski 1979) and Finland are included. The start
of succession is more rapid in the wet and fertile deciduous forest in the Vistula valley than e.g. in
Scandinavian forests, which develop under more severe habitat conditions (Gtowaciniski, Jar-
vinen 1975).

These stability of the breeding avifauna was determined (as constancy and resistance) for
5 phases (F'A-E) of the succession series studied (Gtowacinski, in press). The variability (the
reverse of stability) of density (N) and the species diversity (H'N) of the bird communities were
mainly analysed. The total variability (direction variability of succession + random variability)
and the random variability, independent of changes resulting from the succession trend were
estimated separately. In the first 15 years of succession the directed variability of the parameters
investigated prevailed. In the later stages random variability is of decisive significance (fig. 11).
The evaluation of both total and random variability (fig. 12 and 13) shows that the stability of
the bird communities increases in general, with the development of the secondary succession, yet
it need not be the lowest in the initial phase (F'A) and the highest in the climax phase (F ' E). These
results are consistent with the Odum general model of succession (Odum 1969).

The fairly arbitrary separation of K- and r-selective strategists (fig. 14), the evaluation of
specialization intensity, (tab. Ill), and the separation of the ecological groups according to the
food consumed, feeding and nesting habits (fig. 15—17) bear witness to: (1) an increasing speciali-
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zation of species towards the climax stages (tab. 1V), (2) the increasing number of ecological niches,
and suggests an increase in the intraspecific competition together with the development of the
communities.

It may be assumed that in the later stages of forest succession the sedentary (wintering) species
are of the greater significance than the migratory ones. The settled way of life of birds should be
favoured by natural selection, especially, in older forest, abundant in holes, which facilitate over-
wintering to birds. This hypothesis seems to be supported by the investigations of Burgundy forests
(Ferry, Frochot 1970). But the material from the Niepotomice Forest do not lead to such
a univocal conclusion (tab. V).

Some correlations between the parameters of the bird communities studied have been de-
monstrated (fig. 18a—I). The structural and functional indices are in general positively correlated
with each other. The derivative (secondary) indices show a reverse relation to these characteristics
(fig. 19).

The successional series studied represents a homogeneous forest of a moderate habitat regime.
The comparison, with regard to energy flow, of these series with the autogenic series of a pine
forest (Gtowacinski, Weiner, 1980) was illustrated in the diagram (fig. 20) as well as its con-
nection with the allogenic series for the Niepotomice Forest.

The ideas of the Margalef (1968) and Odum (1969, tab. VI) model of succession are only
partly supported by the successional trends in the bird communities studied. It does not prove,
however, that these theoretical assumptions are false, but rather shows to what extent they are
valid with regard to birds, which form only a part of biocenosis.
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