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Abstract. The relative numbers of colonies and the breeding population, the spatial distribution and
group distribution of the Rook in Poland have been estimated on the basis of material obtained from the ques-
tionnaires in 1971. As a result of self-regulatory processes the spatial structure of the population depends as much
on intrapopulation factors as on the environmental gradients. The distribution of the breeding colonies is_not
random but related to the tendency towards a spatial integration in the population (overcoming the_limiting
effect of intrapopulation isolation.) The controlling mechanism is composed_of two stressing factors: intragpe-
cific competition (a disintegrating factor) and prointegration tension resulting from a deficiency of interindi-
vidual co-operation (an integrating factor). A theoretical model of these two factors is developed. The deficiency
of co-operation limiting the distribution rapidly decreases when the threshold points of breeding colony size and
population dispersion are exceeded. The methods for the calculation of threshold paiameters of the population
spatial structure are described. The functioning of the population as a self-iegulating system is represented by
the lognormal distribution of colony sizes. Models of functional interrelationships among various parameters
of aggregation and distribution reveal several new mechanisms of the functioning of the population. Summary
—page 131.
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WSTEP

Intensyfikacja produktywnos$ci agrocenoz, jak réwniez eko-inZynieryjne
przedsiewziecia zmierzajace do ukierunkowanego ksztaltowania Srodowiska
czlowieka stawiaja zadanie kontrolowania liczebnoSci populacji gatunkow
synantropijnych (Andrzejewski 1963, 1971; Michajlow 1970; Petruse-
Wicz 1970; Bohwer, Fretwell 1973; Byszkowski 1972; W att 1962).
Typowym ich przedstawicielem jest gawron, Corwus frugilegus L. 1758 —nad
populacja tego gatunku zasiedlajaca Polske koncentruj¢ przeto uwage.

Celem opracowania bylo: a) nakreslenie w oparciu o materialy ankietowe
z roku 1971, dotyczace inwentaryzacji kolonii gawrona, obrazu wyst¢powania
tego gatunku w Polsce w okresie legowym; b) wykrycie wspolzaleznosci miedzy
poszczeg6lnymi parametrami struktury przestrzennej rozmieszczenia w polskiej
czeSci zasiegu; c) rozpoznanie czynnikow ksztaltujacych obecny stan rozmie-
szczenia. Aspekty: ogélnoteoretyczny (przestrzenna organizacja i zasady pro-
cesOw samoregulacyjnych populacji) i utylitarny (przygotowanie skonkretyzo-
wanych danych dla wyjasnienia roli gawrona w agrocenozach i przedsiewziecia
ewentualnych zabiegéw kontrolno-regulacyjnych) sa w pracy rozwijane szerzej,
natomiast aspekt ornitologiczny (autekologia gawrona) akcentowany jest sla-
biej, przewaznie na stykach dwéch poprzednich.

EIa opracowanie sklada sie cykl trzech publikacji. W pierwszej, ktora sta-
nowi niniejsza praca, problematyka koncentruje si¢ na charakterystykach i ana-
lizie wspélzaleznosci takich parametréow, jak: wielko$é kolonii legowej, stopien
jej stabilizacji, progowe i podprogowe wartosci jej wielkosci, charakter dyspersji
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(izolacja wewnatrzpopulacyjna oraz integracja przestrzenna), zageszczenie i kon-
centracja liczebnosci populacji, procesy samoregulacyjne jej struktury ilo§ciowo-
-przestrzennejl.

Niniejszy temat mogl by¢ zrealizowany dzi¢gki bezinteresownej pomocy
ponad 8500 respondentow z calej Polski, ktérzy wlozyli wiele wysilku, by do-
starczy¢ dokumentacji iloSciowej o koloniach gawrona ze znanego im osobiScie
terenu. Wszystkim tym osobom wyrazam tu gleboka wdziecznos$é i slowa uzna-
nia. Wyrazy podzi¢gkowania skladam tez doc. drowi hab. Andrzejowi Dt¢czow i
z Uniwersytetu Wroclawskiego, ktéry byl uprzejmy udostepni¢ mi do celow
poréwnawczych wlasne materialy z podobnej ankiety przeprowadzonej w skali
ogoélnokrajowej w roku 1963 (patrz tez —D tkcz 1966). Szczegdélnie wdzieczny
jestem prof, drowi hab. Przemyslawowi Trojanowi, doc. drowi hab. Kazimie-
rzowi D OBROw OLSKTEMp oraz doc. drowi hab. Janowi Pinowskiemu, za do-
glebng, krytyczng analize poruszanych tu probleméw teoretycznych, drowi Alek-
sandrowi W asilewskiemu jak réwniez drowi Byszardowi Zajacowi za cenne
uwagi i wskazowki udzielane mi w trakcie dyskusji nad praca.

MATERIAL T METODYKA

Ankietyzacja

Z doswiadczen wczesSniejszych ankiet wynika, Ze czesto sa one obarczone
bledami natury organizacyjnej i psychologicznej, co przesadza o powodzeniu
ankietyzacji2 Przygotowujac ankiete wychodzilem z zalozen:

1) AnKkietyzacja, nawet przy bardzo gestym pokryciu ankietami obszaru
kraju (np. 100 tys. ankiet) nie zapewni uzyskania danych odpowiadajacych
absolutnej liczebnoS$ci kolonii i gniazd w tych koloniach. Przyja¢ wiec nalezy
poziom pokrycia gwarantujacy wysoki stopien reprezentatywnosci ukladu prze-

1 W czgsci 2 cyklu, poSwigconej analizie profilowej i regionalnej wystgpowania w Pol-
sce nakreslony zostanie przestrzenny obraz badanej populacji, jak rowniez topografia pod-
stawowych wskaznikow struktury przestrzennej. Wydzielone zostang strefy ekologiczne
polskiej czgs$ci zasiggu. Czg¢s¢ 3 dotyczy¢ bedzie analizy wplywu czynnikéw biotycznych,
a glownie antropogennych) ksztattujacych rozmieszczenie. Podjgta tez zostanie konfron-
tacja wptywu tych czynnikéw ze sfera czynnikow wewnatrzpopulacyjnych.

2 Zagadnienia metodyczne ankietyzacji omawiane s3 tez w pracach: Bednokz 1962;
Bogucki 1967; Dobrowolski, Nowak 1965; Dobrowolski, Pielowski, Pinowski, W asi-
lewski 1962; Dyrcz 1966; Luniak 1972: Panfil 1968; Rydzewski, Tomia%ojo6, Witkow-
ski 1972; Zajac 1963, gdzie kwestie powodzenia tej metody zbierania materiatu rozpatrywa-
ne sg szerzej réwniez od strony poprawnos$ci oznaczenia gatunku, niektéorych elementéw
$rodowiska itd.



342 M. Jozefik 4

strzenno-iloSciowego badanej populacji w okresie 20 IY —10 Y w stosunku do
powierzchni: a) prostokatow 30' di. geogr. x30' szer. geogr. (Srednio 34 km x
x56 km = 1904 km?2); b) kwadratéw 10' dl. geogr. x6' szer. geogr. (11,3 km x
x11,2 km = 126,5 km2); c) $redniej powierzchni powiatu dla nastepujacych
parametrow: wielko$¢ kolonii, liczba kolonii, liczebno$¢ gniazd (liczebnos$é po-
pulacji legowej), stopien stabilizacji kolonii (kolonie sporadyczne i ustabilizo-
wane), wskaznik zageszczenia (liczba kolonii oraz gniazd przypadajaca na po-
wierzchni¢ nie nizsza, niz 100 km2), stopien izolacji wewnatrzpopulacyjnej
(przecietne i minimalne odleglo$ci miedzy koloniami), rozmieszczenie w poszcze-
golnych kategoriach Srodowisk (zadrzewienia l¢gowe, agrocenozy, urbicenozy).

2) Na statystycznego respondenta nie moze przypadaé¢ obszar wiekszy,
niz zawarty w promieniu 5 km od jego siedziby, tj. 78,5 km2 bowiem rozeznanie
terenowe respondentéw powyzej tej granicy prawdopodobnie gwaltownie spada.
Polowa wspomnianej powierzchni powinna by¢ oprocz tego, objeta przez sa-
siednich respondentéw, co przy uzyskaniu w ten sposéb ,,péltorakrotnego” po-
krycia pozwoli otrzymaé¢ wyniki w pewnym stopniu dublujace si¢, a wiec umozli-
wiajace w okreslonej mierze weryfikacje¢ danych. Pokrycie powinno by¢ co naj-
mniej réwnolegle w dwoch réznych pionach administracyjnych (np. solectwa
i GEiT-y).

3) Zebranie danych i odeslanie ankiety powinno byé maksymalnie ulat-
wione —odpowiedZ na 5 zasadniczych pytan i dwa fakultatywne mozna bylo
sformutowaé przy uzyciu 12 sléw. Odpowiedzi negatywne, zaakcentowano to

Tabela 1. Wyniki ankietyzacji liczebnoS$ci i rozmieszczenia gawrona w Polsce w roku 1971

Odsetek odpo-
. Liczba waa- manych odpo- Wiedz.i w stosupku
Respondenci nych ankiet wiedzi do liczby ankiet
j- abs. %% i. abs. %% w danej kyategorii
respondentow (% %)

Liczba otrzy-

€)) @ 3) )
Sotectwa (5) 14000 65,12 4203 49,55 30,02
Gromadzkie Rady
Narodowe (6) 4672 21,73 2250 26,53 48,16
Miejskie i Dzielnico-
we Rady Narodowe (7) 794 3,69 491 5,79 61,84
Powiatowe Rady Na-
rodowe (8) 391 1,82 174 2,05 44,49
Nadle$nictwa Panstwo-
we (9) 750 3,49 621 7,32 82,80
Inne instytucje oraz
osoby prywatne (10) 893 4,15 743 8,76 83,20
Razem (11) 21500 100,00 8482 100,00 39,45

($rednio) 1
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w liScie towarzyszacym, pod wzgledem naukowym sa réwnocenne z pozy-
tywnymi.

Do nie zrealizowanych w 1971 rokn zalozen wlaczylem przeprowadzenie
terenowego testu weryfikujacego wiarygodnos$é ankietyzacji (pelna inwentary-
zacja na wybranej powierzchni)3.

W okresie 12 —17 kwietnia 1971 r. rozeslano 21500 ankiet wedlug roz-
dzielnika podanego w tabeli 1. Uzyskano 8482 odpowiedzi, w tym 4323 (60,97 %).
pozytywnych i 4159 (49,03 %) negatywnych. Neemal natychmiast, bo do 23 kwiet-
nia otrzymano 31,15 %, w okresie 24 kwietnia :—30 czerwca — 63,83 % (lacznie
z poprzednimi — 94,98 %) oraz w okresie 1 lipca —30 wrzeSnia —dalszych
5,02 % Poniewaz statystyczne opracowywanie materialéw rozpoczeto 1 lipca,
material uzyskany po tym terminie byl wykorzystany nie do wszystkich analiz
statystycznych.

Charakterystyka materialu

iTa wykresie 1 zestawiono charakterystyki uzyskanego materialu obliczone
jako S$rednie dla prostokatow 30' dl. x30' szer. geogr.4. Zgodnie z punktem 2
zalozen ankietyzacji (str. 4), na kazdy prostokat powinno przypadaé¢ minimum
37 odpowiedzi. Jak wynika z wykresu 1 warto$ci tej na osi x nie odpowiada
25% prostokatow. Jesli jednak od tego odsetka odliczy¢: a) prostokaty niepelne
przygraniczne (11,2 %) oraz b) prostokaty, gdzie lesisto§¢ oraz powierzchnie za-
jete przez zbiorniki wodne stanowia ponad 40% ogo6lnego arealu (6,0%), o nie-
dostatecznym pokryciu, pozostanie 8% prostokatow (9,75 % ogélnej powierzchni
kraju).

Dobre i bardzo dobre pokrycie obejmuje ponad 50 % obszaru kraju, gdzie
promien ,péltorakrotnego” pokrycia (vide — str. 6) jest mniejszy od 4 km.
Uzyskano stad blisko 15 % danych dublujacych sie, ktore po bardzo szczego-
lowej weryfikacji na mapach 1 :200000 wyeliminowano z dalszej analizy.

Ogoélem, po odliczeniu ,,dubletow”, uzyskano dane o 5867 koloniach lego-
wych, w ktéorych naliczono 761084 gniazd. Na jedna pozytywna odpowiedz
przypada S$rednio 1,357 kolonii. Stwierdzono nastepujace bledy popelniane naj-
czeSciej przez respondentéw: a) sumaryczne podawanie liczby gniazd dla kilku
blisko siebie w jednej miejscowosci polozonych kolonii. Stad ocena liczby kolonii

3 Postulat ten zrealizowano w sezonie lggowym 1973. w prostokacie zawartym migdzy
22°00/ oraz 22°30' dl. geogr. E oraz 49°30'i 50°00' szer. geogr. N. Rezultaty podane zostana
w czg$ci 2 opracowania. Pelnag inwentaryzacj¢ w stosunku do powierzchni powiatu zreali-
zowal wcze$niej Ltjniak (1972) —pow. Siedlce. W skali regionu (b. Prusy Wschodnie)
dokonali tego: Thienemann (1907), Dobbs (1964) —hrabstwo Nottinghamshire oraz kil-
ku innych autoréw brytyjskich, obecnie za§ w trakcie realizacji jest prowadzona przez
Société d’Etudes Ornithologiques AVES totalna inwentaryzacja kolonii gawrona w Belgii
(TKicoT 1972, 1973).

4 Na catos¢ powierzchni Polski sktada si¢ sie¢ 195 prostokatow ($rednie powierzchnia
prostokata = 1904 km?2), z czego 11,2% stanowia prostokaty niepelne (przygraniczne).
Za pelne przyjeto te prostokaty, ktorych 90% powierzchni lezy w granicach kraju.
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Wykr. 1. Wyniki ankietyzacji stanu iloSciowo-przestrzennego lggowej populacji
gawrona w Polsce w 1971 r. x —liczba odpowiedzi z obszaru prostokatéw 30' di. geogr.
X 30’ szer. geogr.; y — % prostokatéw (skala dla 4); z — % prostokatow (skala dla B,
C); p — maksymalna powierzchnia (w km?2) przypadajaca na 1 respondenta; r — promien
terenu obserwacji respondenta; 4 —rozktad procentowy liczby prostokatow wedtug liczby
otrzymanych odpowiedzi; B —kumulanta rozktadu; C — % odpowiedzi pozytywnych
w obrebie poszczegdlnych klas.

jest prawdopodobnie zanizona, za$§ wielko$¢ kolonii zawyzZzona; b) w duzych
koloniach, gdzie liczba gniazd byla szacowana posrednimi metodami, z reguly
ocena byla zanizona, z wyjatkiem tych przypadkoéw, kiedy respondenci tenden-
cyjnie podawali stany przewyzszajace rzeczywiste; ¢) w niektérych przypad-
kach zamiast gawrona podawano liczebno$s¢ wrony siwej, charakterystyczna
dla danej miejscowosci; d) w kilku przypadkach zamiast kolonii podano stan
na noclegowiskach z okresu zimy.

Pewne Swiatlo, na prawidlowos$¢ oceny ilosciowej gniazd w kolonii, rzucaja
rozbieznosci wynikéw ankiet dublujacych sie. Dla malych kolonii do 30 gniazd
nie przekraczaja one 5 %, w przypadku kolonii wi¢kszych (powyzej 100 gniazd)
rozbieznos$¢ siega nierzadko powyzej 25 %. JeSli jednak zwazyé, ze analiza
iloSciowa materialu opiera si¢ na szeregach logarytmicznych, blad ten w znacznej
mierze ulega niwelacji.
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Odpowiedzi pozytywne i negatywne

Dla ustalenia bardziej precyzyjnego obrazu wyst¢powania gawrona w po-
szczeg6lnych regionach, rownolegle do 'poziomu odpowiedzi pozytywnych
uwzgledniono liczebnosé odpowiedzi negatywnych. Przy weryfikacji materialu
na mapach 1 :200000 mialo to szczeg6lne znaczenie. Stosunek odpowiedzi po-
zytywnych do negatywnych ujety jako wspélczynnik z w Kkonfrontacji
z obrazem zageszczenia gniazd na danym terenie pozwala upewni¢ sie, Ze ryso-
wany na podstawie materialow ankietowych obraz reprezentuje realny uklad
stosunkow iloSciowo-przestrzennych badanej populacjiS Sadzac z wykresu 2,

120
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0

Wykr. 2. Korelacja wspotczynnika z (stosunek liczby ankiet pozytywnych do nega-
tywnych (z = p/n) oraz ogdlnej liczby odpowiedzi otrzymanych z prostokatow 0,5-stopnio-
wych. x —wspotczynnik z (z < 1 —przewaga odpowiedzi negatywnych); y —liczba od-
powiedzi w prostokacie; z — % prostokatow; 4 —regresja liczby odpowiedzi wzglgdem
warto§ci z; B —regresja z wzgledem liczby odpowiedzi; na matym wykresie (krzywa O)
podano rozktad procentowy liczby prostokatéw wedtug klas wartosci wspotczynnika z
(n = 155).

5 z = p/n, 1

gdzie p —liczba odpowiedzi pozytywnych, n —liczba odpowiedzi negatywnych.
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miedzy ogélna liczba odpowiedzi z danego prostokata a wspoélczynnikiem r za-
chodzi korelacja jedynie na odcinku niskich wartosci obydwu parametréw6
Zalezno$¢ ta bedzie zrozumiala, jesli zwazyé, Ze jako gatunek synantropijny
gawron liczniej wystepuje na terenach o wiekszym zageszczeniu ludnos$ci7. Po-

100

80

60

20

U 18- 20- 22
b))

Wykr. 3. Wyniki ankietyzacji —przekroj w profilu réwnoleznikowym. x —dl
geogr.; y — % otrzymanych odpowiedzi oraz gegsto$S¢ osadnictwa w Polsce (skala dla 4,
0); z — % odpowiedzi pozytywnych (skala dla B ) ;4 — rozklad ogélnej liczby odpowiedzi;
B —rozklad procentowy otrzymanych odpowiedzi pozytywnych; C —rozktad procentowy
gastoSci osadnictwa; (no = 8482, nB = 4323).

6 Ogodlnie rxy — + 0,267 —nie mozna wigc doszukiwaé si¢ majacej wigksze znacze-
nie zalezno$ci mig¢dzy zaggszczeniem gawrona a liczbg odpowiedzi przypadajacych na pro-
stokat 30' X 30', co niejednokrotnie w dyskusjach nad pracami opartymi na ankietach
styszy si¢ jako argument kwestionujacy sens ankietyzacji. Nie wchodzi tu oczywiscie pod
uwage poczatkowy odcinek krzywych regresji z wykresu 2, ujawniajacy synantropijny
charakter rozmieszczenia gawrona. Eozktad warto$ci wspolczynnika z (wykr. 2 —krzywa
C) przybiera ksztatt podobny do rozktadu zaggszczenia kolonii (porownaj —wykr. 8 —krzy-
wa C).

7 Srednie zageszczenie ludnosci w prostokatach obliczono z mapy Polski ,,Srednia
gestos¢ zaludnienia w powiatach” —Centr. Urzad Geodezji i Kart., Warszawa, 1956, sto-
sujac do tego celu wlasnej konstrukcji integrator fotoelektryczny. Na nomogramie (wykr.
4) odczytywano wzgledne wskazniki zaludnienia, ktéore w analizie profilowej przeliczono
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zostale odcinki krzywych regresji wskazuja na niezalezno$¢ obydwu kategorii
odpowiedzi od liczby otrzymanych ankiet. Charakter wspélzaleznoSci liczby
odpowiedzi pozytywnych, negatywnych oraz ogélnej liczby odpowiedzi i stopnia
zaludnienia w ujeciu analizy profilowej ilustruja wykresy 3 i 5. Neski w zZa-
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Wykr. 4. Nomogram transformacji odczytow z integratora fotoelektrycz ego stop-
nia zaludnienia w obrebie prostokatéow 0,5-stopniowych —na podstawie mapy: ,Srednia
gestos¢ zaludnienia w powiatach” (mapa Polski 1:500000) Centr. Urzad Geod. Kart., War-
szawa, 1956 X — skala wskazan integratora; y —stopiefn zaludnienia badanej powierzchni.

w relacji procentowej. Integrator zestawiony byl z galwanometru lusterkowego (typ EAW
1,2 X 1010 A/mm/m), wmontowanej do kamery fotograficznej (lustrzanka) fotokomorki
wypetniajacej cata powierzchni¢ klatki 24 X 36 mm, maskownicy mieszczace] precyzyj-
nie pole prostokata 30' X 30', o$wietlacza z kondensorem powierzchni maskownicy za-
silanego przez sieciowy stabilizator napigcia i kontrolowanego luksomierzem oraz dwoch
potencjometrow potaczonych szeregowo (2 xQ, 200 k Q) pozwalajacych zerowa¢ caty uktad.
Pomiaré6w dokonywano w ciemni, dokladno$¢ pomiarow = 1,5%.

»
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chodnich i pélnocnych regionach Kkraju stopien zaludnienia (str. 8) bardziej
koreluje z ogoélna liczba otrzymanych odpowiedzi, anizeli z odsetkiem odpo-
wiedzi pozytywnych. Obserwuje si¢ znaczna niezalezno$¢ odsetka odpowiedzi
pozytywnych od ogélnej liczby odpowiedzi. Analizujgc relacje obydwu kate-
gorii odpowiedzi przedstawionych jako krzywe regresji (wykr. 6), dostrzec
mozna, Ze jedynie do punktu o warto$ci 24 na obydwu osiach zachodzi dodatnie
skorelowanie obydwu parametréw, wbrew spodziewanej ich niezaleznoS$ci, lub

100
80
60

40

20

A9'0ff asar S200 $3-30 55-00'
S (x) N

Wykr. 5. Wyniki ankietyzacji —przekréj w profilu potudnikowym. x —szer. geogr. ;
pozostate oznaczenia —jak na wykr. 3.

ujemnej nawet korelacji. Fakt ten uzna¢ mozna za sygnalizujacy raczej te mini-
malna liczbe odpowiedzi z prostokata, ponizej ktorej relacja obydwu kategorii
odpowiedzi nie moze reprezentowaé¢ faktycznego ukladu stosunkoéw iloSciowo-
-przestrzennych kolonii gawrona. Przy wysokich poziomach liczby odpowiedzi
wystepuje ujemne skorelowanie odpowiedzi negatywnych wobec pozytywnych.
Charakteryzuje to obszary o znacznym zage¢szczeniu gawrona et vice versa —na
terenach o niskim zageszczeniu wzrasta liczba odpowiedzi negatywnych przy
wrecz niklym zwi¢kszaniu si¢ liczby odpowiedzi pozytywnych. Reasumujac,
warto$§¢ odpowiedzi negatywnych jako dokumentacji alternatywnej moze by¢
brana pod uwage w odniesieniu do terenu o Srednim i wysokim stopniu zalud-
nienia. Reprezentatywno$¢ odpowiedzi pozytywnych, wobec synantropijnosci
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Wykr. 6. Korelacja odpowiedzi pozytywnych i negatywnych. x —liczba odpowiedzi
pozytywnych przypadajaca na prostokat 0,5-stopniowy; y — liczba odpowiedzi negatyw-
nych przypadajaca na prostokat 0,5-stopniowy; JI —regresja odpowiedzi pozytywnych
wzgledem negatywnych; B —regresja odpowiedzi negatywnych wzgledem pozytywnych.

rozmieszczenia, w odniesieniu do terenow slabo zaludnionych nie moze byé¢
kwestionowana, nawet przy zwi¢kszeniu normy powierzchni przypadajacej na
statystycznego respondenta (78,5 km2 —str. 4).

Metodyka opracowywania danych

Otrzymane dane poddano selekcji weryfikujac je pod wzgledem: a) pra-
widlowosSci oznaczenia gatunku, b) iloSciowego okreslenia wielkosci kolonii,
¢) wymaganej precyzji okreslenia geograficznej lokalizacji kolonii, jak réowniez
w okreslonym typie Srodowiska, d) ewentualnosci dublowania si¢ danych doty-
czacych tej samej kolonii, e) stopnia stabilizacji (podzial na kolonie ustabilizo-
wane i sporadyczne), f) wyodr¢bnienia dodatkowych informacji dotyczacych:
mutantow legowych (glownie kawka i grzywacz), niszczenia kolonii przez ludzi,
noclegowisk, przelotéw jesienno-zimowych i wiosennych, szkéd w rolnictwie.

Zweryfikowane dane nanoszono na arkusze zbiorcze: a) dotyczgce prosto-
katéow 30' dl. x30' szer. geogr. ; b) powiatow, gdzie uwzgledniano : liczbe kolonii
i ich wielko$é¢, podzial na kolonie ustabilizowane i sporadyczne, podzial na Sro-
dowiska: I —zadrzewienia legowe; II —agrocenozy z podzialem na: a) osiedla
wiejskie, b) zadrzewienia $rédpolne, c) zadrzewienia wzdluz szlakéw komunika-
cyjnych; III —urbicenozy z rozbiciem na: a) zwarta zabudowa miejska,
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b) luzna zabudowa miejska, c¢) parki i cmentarze miejskie. Krzyzowy uklad
rubryk umozliwial zestawianie danych w pozadanych kombinacjach.

W rozkladach warto$ci takich zmiennych jak: wielko§¢ kolonii, liczebno$¢
gniazd, rézne typy zageszczenia itp. ze wzgledu na olbrzymia rozpietos¢ wartosci
zastosowano skale logarytmiczna, gdzie wielko§¢ klasy okreslana jest przez
modul ebP. Sa to rozklady na siatkach logarytmiczno-regularnych, przyjmu-
jace czesto postaé¢ rozkladow lognormalnych. W rzadszych przypadkach stoso-
wane sa skale z pelna podzialka logarytmiczna (log-log)8&

Prawidlowos$ci rozkladow badano budujac rozklady teoretyczne, nastepnie
za$§ porownujac je testem z empirycznymi, ustalono istotno$¢ zréznicowania.

Charakter skupiskowosci kolonii oraz stopien izolacji wewngatrzpopulacyjnej
przebadano na materiale pobranym losowo —wylosowano 15 prostokatow,
z ktérych kazdy podzielono na 15 tzw. malych kwadratow9.

Przeprowadzono nastepujace testowanie: a) obliczono wskazniki dyspersji
(Bokickij 1965; Sotjthwood 1966) dla poszczegélnych prostokatéw; b) wedlug
testu M oeisity (1959, 1962, 1964) ustalono zagregowanie dla calo$ci wylosowa-
nego materialu; c¢) przebadano testem %? empiryczny i teoretyczny (Poissona)
rozklady liczebnosci kolonii w malych kwadratach; d) na podstawie najmniej-
szych odleglosci (tzw. dystansy minimalne) mierzonych miedzy koloniami z do-
kladnos$cia do 200 m w obrebie wylosowanych kwadratéw obliczono ich cha-
rakterystyki statystczne. Stosujac metody Clarcka i Byansa (1964) obliczono
podobne wskazniki teoretyczne dla modelu rozmieszczenia losowego oraz praw-
dopodobienstwo przestrzennego wystepowania kolonii w warunkach badanej
populacji (str. 63). Stopien izolacji wewnatrzpopulacyjnej ustalono na mapach
1 .-200000. Miedzy wszystkimi koloniami w obre¢bie kazdego kwadratu pomie-
rzono odleglosci wedlug reguly: obszar otaczajacy dana koloni¢ dzielono wedlug
kierunkow rozy wiatrow na 8 stref. W kazdej z nich okreslano odleglos¢ do naj-
blizszej sasiedniej kolonii. Srednia z 8 pomiaréw oraz dystans minimalny brano
jako podstawe do dalszych obliczen.

Wiekszo$¢ zalezno$ci i wspolzalezno$ci (przewaznie regresje krzywoliniowe)
ujmowano w rownania funkcyjne, wykladnicze, logarytmiczne lub paraboliczne,
obliczajac, gdzie bylo to konieczne pochodne pierwszego i drugiego rzedu (np.
obliczenie progowych wartosci wielko$ci kolonii).

Poza licznymi kompendiami ekologicznymi (vide —spis piSmiennictwa)
i statystyczno-matematycznymi w poszczegélnych zagadnieniach wykorzystano
rozwiazania metodyczne dotyczace badan nad strukturami przestrzennymi po-

8 Wielkos¢ klasy (przedzialu klasowego) na osiach x, y okre§lona jest przez modut
In 2 (= 0,6931) wystepujacy w wyktadniku potegowym liczby e (= 2,71828), tzn. dowolna war-
tos¢ danej klasy wzrasta o In 2 (w wyktadniku liczby e¢) w stosunku do odpowiedniej war-
tosci klasy poprzedniej, co odpowiada ciagowi: 1, 2, 4, 8, 16, 32, 64, 128, itd. Na wy-
kresach przy okreslaniu krzywych wypunktowane sa przez zaznaczenie koéteczkami jedynie
srodki tych klas (1,5, 3, 6, 12, 24, 48, 96 itd).

9 Uzyskano w ten sposob 225 tzw. matych kwadratéow, $rednio o bokach 11,3 X 11,2 km.
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dane w pracach takich autoréw, jak: Chajlov (1969), Chagget (1968), Chaston
(1971), Chojnicki (1969), Karmin (1969), Lewis, Taylor (1967), R osen (1972),
Santos (1972), Smith (1968), Sukacev (1966), Viadysevskij (1968).

CHARAKTERYSTYKI OGOLNE ROZMIESZCZENIA

Rozktad lognormalny wielkos$ci kolonii

Badania nad lognormalnym rozktadem wielkosci zintegrowanych grup (stada, ko-
lonie lggowe, mikropopulacje) byly zainicjowane wcze$niej (Jozefik 1970c). Na przy-
ktadzie polskiej populacji gawrona sg one rozwijane w aspekcie nie tyle deskrypcyjnym, co
przyczynowym. Rozklad ten bowiem, jako model struktury stosunkéw ilosciowo-czasowo-
-przestrzennych w przyrodzie uogdlnia szerzej niektore podstawowe prawidlowosci funk-
cjonowania $wiata organicznego. W odniesieniu do wielkich obszaréw, czy zbiorow cha-
rakteryzuje on np. frekwencj¢ gatunkow wedlug liczebno$ci osobnikdow (Bullock 1971;
Cassie 1962; Edden 1971; Fisher, Cokbet, Williams 1943; Grundy 1951; Mac Art-
hur 1957, 1960, 1969; Patrick, Holm, Wallace 1954; Patrick, Strawbridge 1963;
Pesenko 1974; Preston 1948, 1958, 1960, 1962 a,b; Southwood 1966; Spitter 1948,
Tramer 1969; Wittams 1953; 1960, 1964), czy tez frekwencj¢ elementarnych cech ge-
netycznych populacji (Kursakova 1972). Z materialow przedstawionych przez takich
autorow jak: Ascombe (1949, 1950), E1ton, Nicholson (1942), Haartman (1971), Jo-
zefik (1962, 1970a), Kitburn (1966), MacArthur (1972), Svetiosanov (1974), Teren-
t’ev (1958), Vestal (1949), Wittiams (1943), Wittiamson (1972) wynika, ze po odpowied-
nim przetransformowaniu danych frekwencji na rozktady logarytmiczne, réwniez mozna
by uzyskaé rozkitady lognormalne.

Wielko$¢ kolonii waha sie¢ w olbrzymich granicach (od kilku do blisko
10000 gniazd), stad konieczno$¢ zastosowania dla tego parametru skali loga-
rytmicznej. Narzucony na nia rozklad procentowy wielkos$ci kolonii (wykr. 7 —
krzywa B) jest typowym rozkladem lognormalnyml0 Takze rozklad oparty
na materialach z ankiety przeprowadzonej w 1963 roku (wykr. 7 —krzywa A)
przybiera podobny zarys, aczkolwiek przesuniety jest w strone¢ nizszych wartosci.

10 Jesli na osi rz¢gdnych (x) zastosowaé zamiast klas logarytmicznych tzw. oktawy,
tj. klasy w kolejnosci podwajajace przedzial klasowy oraz ponumerowac je na lewo i na
prawo od klasy modalnej, co czynig np. Preston (1948, 1962a) i Pesenko (1974), to row-
nanie rozkladu przybiera postac

V= Yo@Ir. %))

gdzie y —liczba kolonii lggowych przypadajacych na dany R-ty przedziat klasowy; B —
— numer przedziatu klasowego na lewo lub na prawo od klasy modalnej y0; y0 — liczba
kolonii w klasie modalnej ; a —parametr rozkladu o warto$ci statej, obliczany na podsta-
wie odchylenia standardowego ax, gdzie

Réwnanie <grtosci rozkladu oraz wyznaczanie jej maksimum podano na str. 42.
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Wykr. 7. Lognormalne rozktady procentowe wielkosci kolonii lggowych gawrona.
X —wielko$§¢ kolonii; y — % kolonii przypadajacych na dana klas¢; 4 —wedlug ankiety
z 1963 r.; B —z 1971 r.; xa, x¢ —srednie geometryczne krzywych rozktadow (nzx = 1822,
nB = 5867).

Kozktad zmiennej x transformowany nielogarytmicznie (wykr. 8) charakteryzuje
si¢ skrajng asymetrig, $§rednia arytmetyczna x (= 136, tab. 1) traci znaczenie jako zmienna
losowa do oszacowania wartosci przecigtnej. Lepsza charakterystyka jest tu $Srednia geo-
metryczna x — 50,5 —tab. 2) szacujaca po przeksztalceniu logarytmicznym warto$¢ ocze-
kiwana rozktadu (vide —str. 15).

Wypadkowa rozktadow z lat 1963 oraz 1971 przybiera posta¢ hiperboli o réwnaniu

(porownaj —wykres 8).

Prawidlowos$¢ rozkladu lognormalnego wielkosSci kolonii przebadano porow-
nujac testem rozklad teoretyczny z empirycznymll. Uzyskana dowodnos$¢
braku istotnego zrdéznicowania —a wiec stabilnos$¢ struktury, pozwala wyko-
rzystaé¢ go do ustalenia wielko$ci progowej kolonii (str. 42) oraz ogolnej liczeb-
nos$ci populacji (str. 26). Oprécz tego, ten typ rozkladu jest dogodnym instru-
mentem do przeprowadzenia poréwnan eko-demograficznych, wykrywania

1 Poréwnanie procentowych rozktadéow wielkosci kolonii ustabilizowanych empi-
rycznego oraz teoretycznego daja = 0,71 (df — 10), na poziomie P = 0,01 nie wykazuje
wigc istotnego zrdéznicowania. W szczegdlnosci rozktady empiryczne oparte na materiatach
z lat 1963 1 1971 poréwnane z rozktadem lognormalnym daja odpowiednio: X2 = 2,82 (df =
= 9) oraz x2= 0.96 (df = 10). Inne rozktady np. charakterystyczne dla zadrzewien l¢go-
wych, agrocenoz oraz urbicenoz, réwniez badane testem sa typowo lognormalne.
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zmian biologii i trendéw tych zmian —ma wiec szerokie zastosowanie prak-
tyczne w kontrolowaniu liczebnosci populacji, podejmowaniu wszelkiego typu
przedsiewzi¢¢ eko-inzynieryjnych itd. (str. 88).

Wielko$§¢ przecietna kolonii —parametry rozkladu

Estymacja parametrow rozktadu lognormalnego (/I (m, a), w przypadku rozpatry-
wanego materiatu jest zb¢dna, gdyz obejmuje on badana populacj¢ totalnie. Przy pozio-
mie ufnosci 0,99, aby osiagnaé¢ poéiprzedzial ufnosci dla log x mniejszy od jednej pary lego-
wej, wielko$§¢ materialu powinna by obejmowacé¢ 1357 kolonii lggowych. Faktycznie obejmuje
za$ 5867 kolonii (patrz tez —str. 5). Przyja¢ wigc mozna, Ze przy wspomnianym pozio-
mie ufnosci

loge = m, (5)
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Préocz parametrow m oraz a pochodnym parametrem od a jest modut g (str. 13). W roz-
ktadzie lognormalnym, przy znacznej jego prawidtowosci ((/ (sko$nos¢) = 0,011 —tab. 2)
$rednia geometryczna (x) wyznacza rownocze$nie logarytmiczng dominantg rozktadu (Dlofl).
Bardziej szczegdélowa specyfikacja rozktadéw lognormalnycli zawarta jest w pracach: Fir-
Kowicz (1970), Fisz (1969), Pesenko (1974), Preston (1948, 1962 a,b) Martin (1972).

Srednia (x) z rozkladu lognormalnego jest $rednia geometryczna. Jej warto$¢
(tabela 2) wskazuje, ze typowe dla Polski sa kolonie liczace 50 par legowych.
Ka wykresach 10, 11 na tle rozkladéw lognormalnych przedstawiono kumulanty
liczebno$ci kolonii i gniazd wedlug klasy wielko$ci kolonii. Wielko$¢ blisko 70%
wszystkich kolonii waha si¢ w granicach 12,5 —204 gniazd. Jest rzecza zna-
mienna, ze chociaz w roku 1963 wielko$¢ kolonii ogdélnie byla mniejsza, niz
w roku 1971, Srednie geometryczne na wykresach 9 i 10 odcinaja na kumu-
lantach te same niemal liczby kolonii i liczebnos$ci gniazd. Kolonii mniejszych
od x bylo: w 1963 r. —60,5%, lecz gniezdzilo si¢ w nich zaledwie 9,5%;

119,3) 100
(z)
15
10 / 52
5 26
o
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Wykr. 9. Kumulanty liczby kolonii i liczebno$ci gniazd (par legowych) w nich stwier-
dzonych na tle lognormalnego rozktadu wielkosci kolonii (1971 r.). x — wielko$¢ kolonii;
y — % kolonii przypadajacych dla danei klasy (skala dla 4); z — % gniazd i kolonii (skala
dla B, O); A —rozktad lcgnormalny wielko$ci kolonii; B —kumulanta liczebno$ci kolo-
nii; C —kumulanta liczebnosci gniazd; xa —S§rednia arytmetyczna; xg — $rednia geome-
tryczna; pionowa liniag przerywana zaznaczono przedzial ufnosci przy P = 0,9973 (n" --
= 5867, nc = 761084).
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Wykr. 10. Kumulanty liczby kolonii i liczebnosci gniazd na tle lognormalnego roz-
ktadu wielkos$ci kolonii (1963 r.). x, y, z, 4, B, C xg — jak na wykresie 9; pionowa linia
przerywana zaznaczono przedzial ufnosci przy P =0,9973 = 1823, n@ = 300518).

w 1971 r. —59,6 % —gniezdzilo si¢ w nich 12 % gawronéw (poréwnaj —wyk-
resy 9, 10). Swiadczy to, Ze niezaleznie od wahan liczebnosci w cyklach kilku-
letnich struktura rozkladu wielko$ci kolonii jest ustabilizowana. Potwierdza to
tez poréwnanie innych parametréw: a) brak istotnego zréznicowania miedzy
x63ax7l (= 1,92 przy 45 = 20); b) Szczegélna stabilnos$¢ logarytmicznego od-
chylenia standardowego {alogXn = 0,65175, o\(8¥I = 0,60713); c) prawie nie-
zmienny modul obydwu poréwnywanych rozkladow (a®@ = 0,33, «71 = 0,35 —
poréwnaj —tab. 5 W roéwnaniach kanonicznych, charakteryzujacych rézne
parametry wielogatunkowych ukladéw zoogeograficznych modul a oscyluje wo-
kol wartosci 0,2 i wedlug Prestona (1948, 1962a) ma tendencje¢ do zdecydowa-
nej stabilno$ci. W przypadku ukladéw wewnatrzpopulacyjnych (wewnatrzga-
tunkowych), sadzac z przykladu gawrona, zachodzi analogiczne zjawisko —a
oscyluje woko6l wartosci 0,35 i moze uchodzié za stala ceche danej populacji.

Wspolzalezno$¢ i proporcje iloSciowe liczebnoSci populacji legowej wedlug
klas wielko$ci kolonii wydaja si¢ byé rowniez dosé ustabilizowane. Wynika to
z relacji parametrow zestawionych na wykresach 11, 1412 Charakteryzuja one

2 Charakter tego wspoluzaleznienia jest okre$lony przez modut a réwnania rozktadu

lognormalnego (porownaj —str. 13) oraz przez dystans intermodalny <4 Nie znajac roz-
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Wykr. 11. Rozktady liczby kolonii oraz liczebnosci populacji legowej wedlug klas
wielko$ci kolonii (1971 r.). x —wielko$¢ kolonii; y — % liczby kolonii oraz % liczby gniazd;
A —kolonie; B —gniazda; x0 —S$rednia geometryczna rozktadu liczby kolonii; Zy —

— liczby gniazd; 6 —dystans intermodalny (log 6 = log xy —log x0); (na = 5867, np;, —
= 761084).

ktadu liczebno$ci populacji wedtug klas wielkosci kolonii dystans intermodalny <§ jak réowniez
rozktad ten mozna obliczy¢: a) Kozktad liczby par lggowych wedlug réwnania (Preston,
1962a)

n = (nly0) [Zite-(°)*], ()

gdzie n —liczba par legowych w danej klasie; n0 —liczba par w klasie modalnej rozktadu;
i/o —liczba kolonii w klasie modalnej ; B —numer przedziatu klasowego na prawo lub le-
wo od klasy modalnej yu; e —zasada logarytméw naturalnych (= 2,71828); ¢ —modut
rownania rozktadu wielkosci kolonii (str. 13). Srednia geometryczna tego rozkladu
(xy) wyznacza zarazem jego logarytmiczng dominante (Dy), logarytmiczne odchylenie stan-
dardowe (<liogaA) rowne jest warto$ci 0l0SXc, tj. obydwa rozktady charakteryzuje identycz-
na warto$¢ logarytmiczna ax. b) Dystans intermodalny w sposéb nastepujacy: logarytmicz-
na dominanta rozkladu liczebnosci par lggowych (Dy) jest odlegta od logarytmicznej domi-
nanty rozktaduwielkosci kolonii (albo rozktadu liczby koloniiwedtug klas ich wielkosci)
(Dqg) ostataodlegtos¢ 6 (dystans intermodalny), obliczangliczbg klaswedlug rownania

B4 bl2- ®

W przypadku wykresu 11: $= 2,83 przedziatow klasowych (log 6 = 0,85191) log
Do = 1,70329, stad
logDy = log<5 + logZ>c. (&)
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Wykr. 12. Krzywe koncentracji populacji lggowej gawrona w Polsce (1971 r.). x — %
liczby kolonii; y — % liczby gniazd; na malym wykresie przedstawiono koncentracje w
w 1963 r. (rin = 0,6803, 163 = 7434).

stopien zagregowania gatunku w okresie legowym, a takze daja posrednia ocene
jego sytuacji eko-demograficznej.

Stabilno$¢ a i $w ujgciu globalnym moze by¢ rozpatrywana jako stala cecha gatunko-
wa. Tym niemniej, w zalezno$ci od ekologicznej gradacji srodowiska warto$¢ tych wspoét-
czynnikdow oscyluje. Kolonie sporadyczne charakteryzuje a = 0,438, podczas gdy ustabi-
lizowane cechuje nizsza warto$é¢ a (= 0,351). Zroéznicowany jest rowniez wspotczynnik a
dla kolonii w zadrzewieniach l¢gowych (@ = 0,324), agrocenozach (¢ = 0,365) oraz w ur-
bicenozach (a = 0,379). Gradacja nacisku antropogennego w wymienionyoh s$rodowiskach
jest dodatnio skorelowana z warto$ciag @ i ujemnie z <§ (dystans intermodalny —vide —str.
18). Znajac wspoélzaleznos$¢ a, ologx, Dc, DN, <§ mechanizm zmian warto$ci modulu a przed-
stawi¢ mozna nastgpujaco: a) Liczebno$é populacji wzrastajac, koncentruje si¢ w duzych

Znajac log o6 oraz log Dc mozna obliczy¢ DN (— 359 par lggowych).

Na wykresie 14 przedstawiono rozklady empiryczne (krzywa A) oraz teoretyczny
(krzywa B) wielko$ci kolonii. Poniewaz obydwa maja wspolna $rednia, x0 = D¢, réwniez
dominanta jest dla nich wspoélna.
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koloniach —przesunigcie Dy w prawo w stron¢ wyzszych wartosci i zwigzane z tym zwigk-
szenie absolutnej wartos$ci olog x| b) Skutkiem znacznego w nich przegegszczenia powstaja
liczne mate kollonie satelitarne —przesunigcie 7)j w lewo i rowniez zwigkszenie <fog x.
Sytuacja ta moze zaistnie¢ w warunkach optimum ekologicznego, odbiciem czego jest zwigk-
szenio si¢ 0. Zmniejszanie si¢ 6 wyst¢puje w warunkach, gdy: 1) skutkiem redukcji liczeb-
nosci populacji zmniejsza si¢ wielkos¢ kolonii —przesunigcie 2w w lewo, obnizenie war-
to$ci g X, 2) mate kolonie przechodzac do kategorii sporadycznych wkrotce zanikaja (Jo-
zefik 1969b) 3) pozostaja wowczas stosunkowo najliczniejsze $rednioj wielkosci — Dg
przesuwa si¢ w prawo, zmniejsza si¢ criog x.

Interpretacja ekologiczna rozkladu lognormalnego

Interpretacje¢ ekologiczna rozkladu sprowadzi¢ mozna do punktéow :

1) Zgodnie z zasadnicza teza teorii prawdopodobienstwa (Sackov 1969),
rozklad reprezentuje strukture prawdopodobienstwa wystapienia w badanym
ukladzie czaso-przestrzennym okreslonej wielkoSci grupy. W odniesieniu do
struktury grupowej populacji gawrona charakteryzuje si¢ ona wewnetrznym
uporzadkowaniem i stabilnoscia (poréwnaj —str. 14).

2) O ile przyczynowos¢ ksztaltowania si¢ rozkladu normalnego dowolnej
cechy tkwi w sumowaniu si¢ wplywow elementarnych, niezaleznych od siebie,
niezagregowanych czynnikéw losowych, z ktéorych kazdy ma tylko male zna-
czenie, to w przypadku rozkladu lognormalnego zamiast addytywnego dzialania
losowych czynnikéw zewnetrznych wystepuje multiplikacja ich wplywow (su-
mowanie si¢ ich warto$ci logarytmicznych) (Kursakova 1972; M artin 1972;
Bokrcksl 1964). Oznacza to, zZe chociaz czynniki te moga pozostawaé¢ miedzy
sobg jako niezalezne badz tylko slabo skorelowane, mechanizm ich oddzialy-
wania ma charakter wspoéluzalezniajacy si¢ na zasadzie multiplikacji — ogdlny
iloczyn tej multiplikacji (vide —M artin 1972) w danym punkcie krzywej log-
normalnej jest proporcjonalny do przyrostéw jej gestosci, stad rozklad lognor-
malny okres§lany tez jest jako ,rozklad o dzialaniu proporcjonalnym”.

3) Multiplikacja wplywéw, tj. wymnazanie si¢ wartosci elektéow elementar-
nych czynnikéw, w tym réwniez wewnatrzpopulacyjnycli, w odniesieniu do gra-
dientu Srodowiska oznacza wykladniczo wzrastajace lub logarytmicznie malejgce
oddzialywanie czynnikéw limitujacych wielko$¢ grupy, skladajacych si¢ na
presje srodowiska. Wzgledna warto$¢ presji Srodowiska jest wiec adekwatna
do przyrostéw gestosci rozkladu lognormalnego —Kkrzywa przyrostow gestosci,
tj. funkcja pochodna krzywej rozkladu odzwierciedla wiec gradient presji Sro-
dowiska. Adekwatno$¢ ta rozpoczyna si¢ jednak od punktu maksimum gestos$ci
rozkladu lognormalnego, wyznaczanego przez ekstremum pochodnej krzywej
gestoSci. Jest to bowiem punkt krytyczny tolerancji przez najmniejsze, zin-
tegrowane ugrupowania osobnikéw (stada, kolonie legowe, mikropopulacje) po-
tegujacej sie presji Srodowiska.

4) Poniewaz u gatunkéw socjalnych o pokonywaniu naciskéw Srodowiska
decyduje w znacznej mierze, zalezny od wielkoSci grupy efekt stadny (Aintey
1972; Bloch 1970; Brown 3967; Chauvin 3961; Crook 1961; Jacobi 1967;
Jézefik 1969c; Patterson 1965; B-osevskij 1974; Scott 1964; Wynne-
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Edwards 1962), punkt maksimum gesto$ci lei-zywej lognormalnej wyznacza
wartos¢ progowa wielkosci grupy (vide — str. 40).

5) Rozklad lognormalny wielko$ci grupy charakteryzuje wiec gatunki wy
lacznie socjalne, wykazujace ze wzgledu na wzrastajace wraz z wielkoScia grupy
efekt stadny tendencje do koncentracji w ugrupowania na tyle duze, na ile
pozwala tylko na to pojemno$¢ Srodowiska. Wynika, to z faktu, Ze ze wzrostem
pojemnoSci zwieksza si¢ liczebno$¢ grupy (Jozefie 1970a; Naumov 1956),
wzrasta efekt stadny a przez to zmniejsza si¢ presja Srodowiska. Stad bardziej
ekologicznie atrakcyjne i w pierwszej kolejno$ci zajmowane sa Srodowiska naj-
bardziej pojemne i lezace w najblizszym sasiedztwie innych juz zajetych, stad
tez krzywa przyrostow gestosci rozkladu lognormalnego jest pewnym odbiciem
rozkladu $rodowisk pod wzgledem ich pojemnosci.

W oparciu o wspomniang wtlasciwos$¢ daznosci populacji w niejednorodnym s$rodo-
wisku do integracji przestrzennej (wypetnienie w obrgbie arealu wszystkicb charakterys-
tycznych dla gatunku biotopow) dokona¢ mozna przyblizonej oceny jego pojemnosci ekolo-

1 10 100 1000 10000
)

Wykr. 13. Posrednia ocena pojemnosci ekologicznej $rodowiska gawrona wedlug gra-
dacji zageszczenia (liczby gniazd w 225 kwadratach 11,2 X 11,3 km wylosowanych z ogél-
nej liczby 2325 kwadratow). x —liczba gniazd w kwadracie; y — % liczby kwadratow;
rownanie krzywej zagegszczenia: y = 36,1 —9,6 logx.
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gicznej. Ocena ta, w odniesieniu do okreslonych powierzchni, zawierajacych mozaike roz-
nych biotopdéw, w tym réwniez nie specyficznych dla gawrona, opiera¢ si¢ bgdzie na wskaz-
niku zageszczenia. Zaggszczenie par lggowych na jednostke¢ powierzchni bedzie wige wskazni-
kiem faktycznej jej pojemnos$ci. Eozktad zageszczen (wykr. 13) koreluje wowczas z prawa stro-
na rozktadu lognormalnego (rozktad z wykresu 13 oparty jest na wskazniku powierzchnio-
wym liczby gniazd przypadajacych na powierzchni¢ kwadratu 11,2 x 11,3 km —do analizy
wzigto 225 wylosowanych kwadratow). Rownanie krzywej zageszczen przybiera postac

y = 36,1 —9,6 logix, (10)

gdzie y — % analizowanych kwadratow; x —liczba gniazd w obrgbie kwadratu.

Ogolnie rzecz biorac, tzn. przyjmujac powierzchni¢ okre$lonych biotopow z jakiego$
obszaru za wzgledny wskaznik pojemnosci ekologicznej, charakterystycznej dla danego
gatunku, mozna otrzymac analogiczny, jak na wykresie 13, rozktad wielko$ci tych powierz-
chni. Tak np. rozklad powierzchni $rodowisk wodno-blotnych (Jozefie 1970a), lub wy-
kres§lony na podstawie materialow Majdanowskiego (1953) 1 Richlingowej (1952),
lecz nie zamieszczany tu rozktad powierzchni jezior Polski, sa nadzwyczaj podobne do przed-
stawionego na wykresie 13. Abstrahujac od wplywu czynnikow wewnatrzpopulacyjnych,
wynika stad wniosek: prawa strona rozkladu lognormalnego jest ksztaltowana przez spe-
cyficzny w przyrodzie rozktad wielkosci powierzchni danego $rodowiska, gdzie frekwencja
powierzchni coraz mniejszych zwigksza si¢ wyktadniczo. Oznacza to, ze najwigksze obszary
zajmuja $rodowiska mato pojemne, za$§ najwarto§ciowsze i najbardziej pojemne stanowia
nikla czg¢s$é areatu lggowego. Powierzchnie najmniejsze, lecz o najwyzszej frekwencji, ze
wzgledu na niska pojemno$¢, nie mieszcza juz wielkosci progowej kolonii, sg przez gatunek
zajmowane sporadycznie, badz nie wykorzystywane. Sytuacja ta odpowiada lewej czgSci
krzywej rozktadu lognormalnego.

W nawigzaniu do punktu 2 dotyczacego przyczynowosci rozktadu lognormalnego,
rozpatrywana w aspekcie powierzchniowym wielko$¢ biotopu musi by¢ traktowana jako
czynnik zagregowany, uformowany w wyniku multiplikatywnego wptywu czynnikéw jesz-
cze bardziej elementarnych.

Zagadnienie rozkladow poszczegodlnych elementow biotycznych i abiotycznych $ro-
dowiska, okreslajace prawidlowosci ich koncentracji w przyrodzie, tak przeciez istotne
w ekologii, dotad nie ma dostatecznego piSmiennictwa, aczkolwiek pierwsze prace w tym
zakresie opublikowano przed poédtwieczem: Arrnhenius (1921) oraz Gireason (1922, 1925)
podaja logarytmiczne rozktady liczebnosci gatunkéw roslinnych w odniesieniu do r6éznych
badanych powierzchni; Auerbach (1923 —cyt. wg Lotka 1956) formuluje zasady loga-
rytmicznego rozktadu populacji ludzkich w aglomeracjach miejskich Stanéw Zjednoczo-
nych, za$§ Wirris (1922) podobny rozklad podaje dla wielko$ci powierzchni zasiggow ga-
tunkéw zoologicznych. W poézniejszych pracach rozpatrywane sa zagadnienia zwigzane
z logarytmicznymi rozktadami powierzchni zasi¢ggéw (vide —Cain 1938; Hopkins 1955;
Kitburn 1966; Lotka 1956; Preston 1948, 1960, 1962 a,b; Terent’ev 1958; Wili-
iams 1943).

6) Miedzy wielkoscia grupy, presja Srodowiska oraz pojemnoscia $rodo-
wiska obserwuje si¢ wiec ujemne sprzezenie zwrotne, funkcjonujace w oparciu
o wspoluzaleznienia wewnatrzpopulacyjne. Skorelowana dodatnio z pojemnoscia
wielko$¢ grupy wplywa na dzialanie efektu stadnego, co wplywa na ustalanie sie
poziomu presji Srodowiska. W przypadku zmniejszania si¢ tej presji populacja
uzyskuje wi¢ksze mozliwoSci opanowania oraz wykorzystania trudniej dostep-
nych zasobéw pokarmowych (kooperacja), az do granic ekologicznej wydolnoSci
Srodowiska. W uzaleznieniu od czynnikow zewne¢trznych sterujacych ktéorym-
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kolwiek z elementow sprzezenia, ksztaltuja si¢ w istotnej mierze wartosci po-
zostalych.

7) Skoro krzywa przyrostow gestosci rozkladu lognormalnego odzwiercie-
dla sprzezone uklady wielkoSci grupy, oporu S$rodowiska i jego pojemnosci
i skoro pessimum ekologicznemu odpowiada lewa czeS¢ krzywej rozkladu
a atrakcyjnos¢ ekologiczna wzrasta w strone jej czeSci prawej (optimum),
spodziewaé sie¢ nalezy, ze wzdluz tego gradientu rozkladaja sie tez fenotypowe
cechy populacji uporzadkowane przez konkurencj¢ wewnatrzgatunkowa pod
katem ich waloréw doboru naturalnego. Istotnie, frekwencja wielu elementar-
nych cech fenotypowych licznych populacji rozklada si¢ wedlug krzywej log-
normalnej (Kursakova 1972; Williamson 3972), za$§ cechy zloZone wedlug
rozkladu normalnego (Evens 1969; Ford 1967; Wright 1968). Uznaé wiec
mozna, Ze presja selektywna konkurencji jest proporcjonalna do wartos$ci loga-
rytmicznej wielkosci grupy i odwrotnie proporcjonalna do przyrostow gestoSci
lognormalnego rozkladu tego parametru (poréwnaj —str. 86). Me trzeba tez
dodawaé, Ze jednym z czynnikow zagregowanych i uwarunkowujacych rozklad
lognormalny jest fenotypowa zmienno$¢ populacji.

1200 160000
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Wykr. 14. Teoretyczny i empiryczny, rozktady normalne wielkos$ci kolonii oraz li-
czebnos$ci populacji legowej (1971 r.). x —wielko§¢ kolonii; y —liczba kolonii lggowych;
z —liczba gniazd (par lggowych); 4 —rozktad empiryczny wielkos$ci kolonii; B —teore-
tyczny ; C —rozktad teoretyczny liczby par lggowych ; I) —rozktad ggstosci punktowej krzywej
A ; xq = S$rednia rozktadéw A, B; Xsr —S$rednia rozktadu G; <$—dystans intermodalny
(log 6 = 0,8518); (nA = 5867, nB = 5806, nc = 836275); f roznicy rozktadow A4, B = 0,96
przy df =10.



Wystepowanie gawrona w Polsce. Czes¢ 1. 363

8) Na podstawie rozkladu lognormalnego mozna zbudowa¢é rozklad liczeb-
nosci populacji wedlug klas wielkosci grupy (Preston 1962a). Eozklad ten
(wykr. 14 —krzywa C) na tle krzywej przyrostow gestosci (krzywa D) daje
wyobrazenie, jak rozklada si¢ wzdluz gradientu pessimum —optimum poten-
cjal populacji. |SIh pessimum przypada nikly odsetek populacji, podczas gdy
terytorialnie pessimum to obejmuje duze obszary arealu i znaczna liczb¢ kolonii
(krzywa A).

Eeasumujac, jednym z najbardziej uniwersalnych i uogélniajacych pro-
babilistycznych modeli populacji gatunkéw socjalnych jest rozklad lognormalny
wielkoSci zintegrowanych grup, w postaci ktorych populacja zasiedla okreslony
areal. Eozklad ten oraz jego parametry pochodne (vide —str. 13,18) daja poglad
nie tylko na strukture przestrzenna populacji, jej organizacje¢ socjalna, wielkosci
progowe (str. 27), funkcjonowanie mechanizméw samoregulujacych (str. 81-83)
w uzaleznieniu od sprzezen czynnikéw wewngtrzpopulacyjnych i srodowisko-
wych, lecz rozklad ten w ujeciu dynamicznym (analiza rozkladéw z réznych lat)
pozwala réowniez orientowaé si¢ w dynamice liczebnosci, w trendach zmian bio-
logii i sytuacji biologicznej gatunku oraz prognozowadé jego losy ewolucyjne.
Niektore z tych zagadnien szerzej sa rozwijane w nastepnych rozdzialach.

W szerszej interpretacji istota ksztaltowania si¢ rozkladu lognormalnego, sadzac
z przytoczonego materialu, z prac cytowanych na str. 13 oraz nie opublikowanych jeszcze
wtasnych danych, dotyczacych licznych innych socjalnych gatunkow, polega na ksztatto-
waniu si¢ pewnego krytycznego (progowego) poziomu liczebnosci grupy, populacji, czy ga-
tunku. Wszedzie tam, gdzie egzystencja zintegrowanych jednostek ponadosobniczych za-
lezy od okre$lonego krytycznego poziomu koakcji kooperacyjnej, a wigc pewnego mini-
mum liczebnos$ci wspoétdziatajacej grupy, gdzie czynniki wewnatrzgrupowe w sprzezeniu
z zewngtrznymi limituja liczebno$¢ i rozmieszczenie, i gdzie ograniczanie to w odniesieniu
do duzych obszaréow postepuje w funkcji wyktadniczej, wszedzie tam formuje si¢ lognor-
malny rozktad nie tylko wielko$ci grup, lecz takze ich zaggszczenia (poréwnaj —wykres
26, krzywa B), oscylacji liczebnosci w cyklu wieloletnim (na podstawie materialow z prac
Eltona, Nicholsona (1942) i Haartmana (1971), cech fenotypowych (str. 13). Odnosnie
do gatunkow terytorialnych nalezy przypuszczaé, ze rozktad zageszczen przybiera ksztatt
krzyw'ej lognormalnej.

Koncentracja liczebnoSci

Kumulanty liczebnoS$ci kolonii legowych i gniazd (wykresy 9, 10) wskazujg
na wysoki stopien koncentracji gawrona w Polsce, a zarazem §wiadcza o istnie-
niu znacznej liczby kolonii drobnych, rozproszonych na obszarach prawdopo-
dobnie ekologicznie ekstremalnych. Blisko 50 % stanowily w 1963 roku kolonie
nie wi¢ksze, niz liczaco do 24 gniazd; w roku 1971 —do 35 gniazd. Kolonie
nie przekraczajace wielko§ci 64 gniazd w 1963 roku stanowily 75 %, w 1971 —
75 % to kolonie liczace do 96 gniazd. Zaledwie 10 % ogoélu kolonii w obydwu
porownywanych latach liczylo powyzej 225 gniazd (1963 r. —223, 1971 r. —
225). Eozpatrujac kumulanty liczebnos$ci gniazd stwierdza si¢, ze polowa popu-
lacji gniezdzila si¢ w koloniach duzych (w 1963 r. liczacych ponad 430 gniazd,
w 1971 r. —275 gniazd).
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Daznos$é¢ do koncentracji liczebnosci populacji w kolonie duze jest u gawrona
rozwini¢ta w wysokim stopniu (zagregowanie w ugrupowania maksymalnie
duze, na ile pozwala tylko na to pojemnos$¢ Srodowiska, poréwnaj —str. 22).
Pogladowo ilustruje to krzywa koncentracji (wykr. 12) —polowa populacji
gniezdzi si¢ w koloniach duzych i bardzo duzych, lecz stanowiacych w 1963 r.
zaledwie 5% ogoélnej liczby kolonii, w 1971 r. —8% 13. Znaczna koncentracja
z jednej strony (kolonie w Srodowiskach optymalnych o znacznej pojemnosci),
z drugiej za$ olbrzymia liczba drobnych kolonii (§rodowiska malo pojemne sub-
optymalne i ekstremalne), w zestawieniu z tendencja do utrzymania znacznego
stopnia socjalnoSci u gawrona (Patterson 1970; Piwowski 1954) $wiadcza
0: a) znacznym zageszczeniu badanego gatunku na stosunkowo niewielkich ob-
szarach kraju (poréwnaj —str. 22, 46), b) wskazuja na istnienie znacznych po-
wierzchniowo terenéw o niklym zageszczeniu populacji (70% kolonii, w ktérych
gniezdzi si¢ 20 % populacji). W sumie przedstawiona sytuacja upowaznia dom-
niemywaé, iz: a) badana populacja w zupelnosci wypelnia dostepne jej Srodo-
wiska, b) eko-demograficzny stan populacji nalezy oceni¢ jako dobry.

Ocena wzglednej liczebno$ci populacji legowej

Przeprowadzona tu na podstawie rozkladu lognormalnego wielkoS$ci kolonii
wzgledna ocena liczebnoS$ci populacji opiera si¢ na udokumentowanej poprzednio
(str. 17) ustabilizowanej relacji liczby kolonii i liczby par legowychl4d Teore-
tyczny rozklad liczebnosci gniazd (wykr. 14 —krzywa G) obliczono stosujac
dwa rézne rozwiazaniala Wykorzystano rowniez rownanie ogélnej liczebnosci

18 Krzywa koncentracji (wykr. 12) podaje w stosunku do ogdlnej liczby gniazd i ko-
lonii badanej populacji (vide —tab. 3) ich relacje procentowe. Wskaznik koncentracji
w latacb 1963 oraz 1971 jest do§¢ wysoki: %8 = 0,7434, »71 = 0,6803.

14 Metoda oceny liczebnosci populacji na podstawie rozkladu wielkosci kolonii na-
bierze wigkszego znaczenia z chwilg powstania mozliwosci wykorzystania jej dla ekstrapo-
lacji absolutnej liczebnos$ci. Z kolei zbudowanie nomogramow pozwalajacych otworzy¢ abso-
lutng liczebno$¢ kolonii i par lggowych uzaleznione jest od skali, w jakiej przeprowadzona
zostanie w przysztych badaniach totalna inwentaryzacja kolonii na wybranych obszarach,
przy rownoczesnym przeprowadzeniu na nieb ankietyzacji. Dysponujac rownolegle uzys-
kanymi danymi (tj. wedtug ankietyzacji oraz absolutnej inwentaryzacji), tatwo bedzie usta-
li¢ optymalne wartosci parametréow ankietyzacji, by otrzymaé¢ wyniki pozwalajace otwo-
rzy¢ stan faktyczny.

16 Obliczenie rozktadu przeprowadzono: a) postugujac sie réwnaniem

n = (no¥o) [2R e-(“*>¥ (1

(objasnienia sktadowych réwnania —vide notka 12 na str. 18), obliczono warto$ci poszcze-
golnych klas; b) wykorzystujac znane warto$ci: xa, ojog X0 oraz tabel¢ prawdopodobienstw
rozktadu normalnego obliczono teoretyczny rozklad liczebnosci kolonii. Na jego podstawie
przyjmujac, ze

"log xc = ffiog xN > (Preston 1962a) (12)

zbudowano teoretyczny rozktad liczebno$ci par lggowych. Charakterystyka tego rozktadu
%N — 359 (log = 2,55520; ologXN = 1.70329; log 0 = 0,85191; a = 0,35). Zakres
+ oiogxy obejmuje blisko 70% populacji i miesci si¢ w granicach od 89 do 1450 gniazd.
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rozkladu lognormalnego. Pozwolilo to na obliczenie teoretycznego poziomu
wzglednej liczebnos$ci gawrona w Polsce (tabela 3)le.

Tabela 3. Zestawienie wynikow obliczen empirycznych i teoretycznych wzglednego po-
ziomu liczebno$ci kolonii lggowych i liczby par lggowych gawrona w Polsce wedlug stanu

z roku 1971
. Teoretyczna

Empiryczna . . Rozbies
Ocena ilo$ciowa (na podstawie (na podstawie na podstawie covier
ankiet) rozktadu log- rownania : nos¢ w %

norm.) N = V2" Mla)

) 2 3 4) (5)

Kolonie lggowe 5867 5604 5887 2,08

(6) (5745) (in -)

Pary lggowe 761084 836275 848541 10,68

%) (842408) (in +)

Przyjmujac, ze uzyskany wynik wymaga nawet 40 % poprawki na cze$é
populacji, ktéra przez respondentéw nie zostala uwzgledniona w ankietach,
ogllny stan populacji legowej gawrona w Polsce nalezy oszacowaé na okolo
1200000 par.

PROGOWA WIELKOSC KOLONII LEGOWYCH

Przestanki wyjsciowe

Koncepcja progowych (krytycznych) wartosci wielko$ci kooperujacych
grup, jakimi sa stada, kolonie legowe, mikropopulacje, zasiedlajace odizolowane
od siebie stanowiska legowe, wyplywa z caloksztaltu ekologicznej, poprzednio
omowionej specyfiki rozkladu lognormalnego wielko$ci wspomnianych ugrupo-
wan i jest niejako jego logiczna konsekwencja (vide —ekologiczna interpretacja
rozkladu lognormalnego —str. 21). Koncepcja ta, na tle faktow rejestrowanych
w piSmiennictwie byla rozwijana stopniowo, w miare gromadzenia wlasnych
materialdw dotyczacych struktury przestrzennej populacji i gatunku.

Abstrahujac od czynnikdéw abiotycznych, ktérych krytyczne wartos$ci analizuje Odtjm
(1963, 1971), sformulowanie pojecia warto$ci krytycznych czynnikéw wewnatrzpopula-
cyjnych, wiazacych si¢ z naruszeniem stanéw homeostazy populacji, w ekologii pojawia
si¢ stosunkowo pozno — znacznie wczesniej tego typu zjawiska progowe znane byly w me-

N = V2n (y0a), (13)

gdzie N —ogo6lna liczba kolonii, wzglednie par lggowych; y0 —liczba kolonii lub par lggo-
wych w klasie modalnej; a —odchylenie standardowe wyrazone liczba klas, ktore ono
obejmuje.
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<lycey nic, fizjologii czy nawet w socjologii. Jest rzecza zdumiewajaca, na co zwracaja tez uwa-
g¢ Timofeev-Ressovskij, Jablokov, Glotov (1973) i W att (1066), ze w odniesieniu
do populacji, uzaleznionej w gruncie rzeczy od czynnikéw majacych przeciez przebiegi
nieliniowe, ograniczane asymptotami, uiedoceniono i dostatecznie dotychczas nie roz-
pracowano zagadnien progowych funkcjonowania jej jako systemu. Poza klasycznymi
juz nieomal modelami logistycznego wzrostu w S$rodowisku ograniczonym, uzaleznienia
od niektérych czynnikéw limitujacych (drapiezniki, pasozyty, konkurencja migdzygat.un-
kowa), zestawem modeli przeptywu genetycznego, dyspersji osobnikow, kwestii dynamiki
liczebno$ci, zaggszczen itd. (vide —zestaw problematyki w kompendiach i przegladach
z ostatnich kilku lat: Andrzejewski, Trojan (1974), Bartlett, Hiorns (1973), Boer,
Gradwell (1971), Boughey (1968), Cizek (1968), Haartman (1971), Jachontov (1969),
Jaquette (1972), Krebs (1972), Lack (1966, 1970), Lewis, Taylor (1967) Odum (1971),
MacArthur (1972), MacArthur, Connell (1966), Mayr (1970), Petrusewicz (1966),
PIELOu (1969), Ricklefs (1973), Smith (1968), Southwood (1966), Svarc (1972), Trojan
(1974), W atts (1971), Williamson (1972), ciagle jedynie sygnalizowany, lecz nie rozwia-
zany pozostaje problem uzaleznienia rozmieszczenia populacji (i gatunku) od czynnikéw
wewnatrzpopulacyjnych, a szczegdlnie za§ od ich krytycznych wartos$ci.

Jako jedni z pierwszych Allee, Emerson et all. (1950) analizujac przebieg proceséw
populacyjnych wuzaleznionych od zageszczenia i liczebnoSci przytaczaja wiekszy zbiér
faktéw oraz przestanek pozwalajacych na precyzyjniejsze uogdélnienie zjawisk progowych.
Kéwniez Wynne-Edwards (1962) dostarcza w aspekcie historycznym bogatego materiatu,
dotyczacego eksploatacji i zwiazanego z tym naruszenia homeostazy populacji naturalnych,
gdzie problem minimalnej a takze optymalnej liczebnosSci jest mocno wyeksponowany.
Bruniquel (1970) i Remane (1965) formuluja pojecie ,liczby socjalnej” u mréowek — gru-
pa powyzej wartoSci tej liczby jest agresywna, bardziej aktywna i funkcjonuje bez zaklé-
cen. Wielko$s¢é minimalng stada u Canachites canadensis (Galii) w cyklu rocznym podaje
Ellison (1973) za$§ Kaczmarek (1960) odkrywa wartc$¢é progowa zageszczenia Collembola
(Insecta) w $ciélce lesnej, ponizej ktérej to wartoSci rozmieszczenie z rOwnomiernego prze-
chodzi na skupiskowe. O progu bezpieczenstwa przy nadmiernych zageszczeniach, powyiej
ktérego cze$S¢ populacji nie uczestniczy w reprodukcji podal dane Errington (1945) oraz
W atson i Moss (1970), za§ Trojan (1974) pisze o punkcie krytycznym wyeksploatowania
zasobow pokarmowych, po przekroczeniu ktérego narusza si¢ struktura populacji. Lipa
(1964) omawiajac ekologiczne podstawy zwalczania szkodliwych owadéw, wyréznia wy-
sokie zageszczenia na poziomie progu ekononomicznej szkodliwo$ci oraz niskie na pozio-
mie progu gospodarczej szkodliwo$ci. Analizujac warunki zZerowiskowe narybku Melano-
grammus aeglefinus (Pisces) Jones i ITall (1973) omawiaja progowe zageszczenie planktonu,
ponizej ktérego narybek w Kkrytycznym okresie po wyjSciu z ikry nie moze normalnie si¢
rozwijaé. Boughey (1968) i wczesniej Schifer (1956) definiuja pojecie krytycznych dys-
tanséw miedzyosobniczych oraz krytycznej przestrzeni zZyciowej osobnika przy przegeszcze-
niach oraz ugrupowaniach organizmoéw socjalnych. Omawiajac problemy konkurencji miedzy-
gatunkowej teoretyczne rozwazania o krytycznych poziomach liczebnos$ci populacji na
wyspach w ostatnim swym dziele podaje MacArthur (1972). Ze zjawiskami progowymi
spotykamy si¢ réowniez w genetyce populacyjnej. Wright (1968) badajac rozklady cech
patologicznych i normalnych podaje tzw. rozklady progowe (treshold distributions ?) tego
typu cech. Szarski (1972) analizujac mechanizmy ewolucji omawia eksperymentalne ob-
nizanie progu ujawniania si¢ rozproszonych w populacji Drosophila melanogaster genéw.
Bazykin (1973) poruszajac kwestie genetycznej autonomii sasiadujacych populacji ustala
punkt Kkrytyczny migracji miedzy nimi, kiedy ta autonomia zostaje zachwiana.

Z faktami sugerujacymi istnienie progowych wielko$ci mikropopulacji gatunkow
gniezdzacych si¢ kolonialnie zetknatem si¢ w delcie Dniestru. Obserwowane sporadyczne
gniezdzenie si¢ na krancach zasiegu Egretla alba, Platalea leucorodia i Phalacrocorax pyo-
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maeus (J6zefik 1957; Jo6zefik, Nazarenko 1957) ukierunkowalo zainteresowania pro-
blemem czynnikéw wewnatrzpopulacyjnych, okazujacych wptyw na liczebnos$¢ i rozmiesz-
czenie populacji. Stwierdzono nastgpnie, ze sekularne oscylacje poludniowo-zachodniej
granicy Carpodacus erythrinus wiaza si¢ ze zmianami zaggszczen populacji w glebi zasiggu,
za$§ zaggszczenia na granicy wyst¢powania nie moga by¢ dowolnie niskie (Jozefik 1960).
Badania nad rozmieszczeniem i liczebnoscia populacji Biparia riparia w dorzeczu Sanu
(Jozefik 1962) pozwolity ustali¢, ze wielko$¢ kolonii lggowych uzalezniona jest od powierz-
chni zlewni poszczegdlnych doptywow, a rozktad wielko$ci odzwierciedla strukturg stabil-
nosci populacji i stopnia kooperacji wewnatrzpopulacyjnej. Rozklad ten narzucony na
siatke semilogarytmiczna okazal si¢ rozktadem lognormalnym —wielko$¢ progowa kolonii,
ksztattuje si¢ na poziomie 27 par lggowych. Badania nad struktura stadna Hydroprogne
caspia w okresie koczowisk i wedrowek oparte na materiale z obszaru Polski (Jozefik
1969a) dostarczyly kolejnych przestanek do opracowania koncepcji wielko$ci progowej ko-
operujacej grupy. Ujawnily one, ze dyspersja osobnikow w cyklu dobowym oraz poziom
kooperacji wewnatrzstadnej i przestrzennego zintegrowania stad uzalezniony jest od stop-
nia zagrozenia podczas przelotow. Ustalono tez wowczas krytycznag (najnizsza) wielkos¢
obszaru bezpieczenstwa (szerokos$¢ lustra wody w korycie rzeki) rzutujacego na prefero-
wanie okres§lonej trasy wedrowek.

Pierwsza probeg teoretycznego uogodlnienia wielkosci progowej mikropopulacji, w opar-
ciu o analiz¢ zmian sekularnych liczebnoS$ci i rozmieszczenia Ardeola ralloides (Ardeidae)
w palearktycznej czg$ci zasiggu podaje Jozefik (1969b,c, 1970a,b 1971). Ustalono wowczas,
ze przy mozaikowatym rozmieszczeniu gatunku izolacja wewnatrzpopulacyjna wykladniczo
ogranicza wielko$¢ zbyt rozproszonych w areale lggowym stanowisk legowych zasiedlanych
przez poszczegdlne mikropopulacje. Ograniczajace mechanizmy izolacji oddziatywaja w spo-
sob nastepujacy: 1) Im wigksza jeAt odlegtos¢ migdzy sasiednimi stanowiskami lggowymi,
tym bardziej zmniejszaja si¢ szanse potaczenia si¢ w okresie polggowym (koczowiska, wedrow-
ki) stad mtodych ptakéw pochodzacych z tych stanowisk (integracja w wigksze ugrupowa-
nia zapewnia wyzszy poziom efektu stadnego, a wige wigksza szans¢ przezycia). 2) Linio-
wym przyrostom odleglto$ci mi¢dzy stanowiskami towarzyszy logarytmiczne zmniejszanie
si¢ szans na potaczenie. 3) Proporcjonalnie do zmniejszania si¢ szans zintegrowania wzrasta
$miertelno$¢ (redukcja przez drapiezniki), zmniejsza si¢ przyrost, a wigc wielko§¢ mikro-
populacji, co w kolejnych latach potgguje jeszcze bardziej efekt ograniczajacy —z usta-
bilizowanych poszczegolne mikropopulacje przechodza do rzedu gniezdzacych si¢ spora-
dycznie badz zanikaja. 4) W stosunku do najblizszych sgsiednich mikropopulacji fakt ten
zwigksza stopien izolacji, co, o ile brak jest migracji z bardziej zaggszczonych czg¢sci zasig-
gu ogranicza rozmieszczenie gatunku.

Ustalono nastgpnie, ze naruszenie homeostazy w okreslonej czg$ci zasiggu wigze si¢
z dwoma krytycznymi i sprz¢zonymi ze soba momentami: a) obnizeniem si¢ wielko$ci
poszczegdlnych mikropopulacji ponizej okreslonego punktu progowego (progowej wielkosci
mikropopulacji), b) obnizeniem si¢ zageszczenia stanowisk legowych ponizej punktu kry-
tycznego (progu maksymalnego rozproszenia populacji). Sprz¢zenie tych momentéw wy-
korzystano wowczas przy konstruowaniu wskaznika powodzenia egzystencji Zpe i podziato
areatu lggowego na strefy ekologiczne (Jozefik 1970c). Wielko$¢ progowa mikropopulacji
zdefiniowano jako graniczna, ponizej ktdérej mikropopulacja przestaje by¢ samoreproduk-
tywna, za$§ prog rozproszenia —jako krytyczne zaggszczenie stanowisk legowych, ponizej
ktorego populacja na danym obszarze oscyluje, badz zanika. Poniewaz rozklad wielkos$ci
(a posrednio pojemnos$ci) §rodowisk Ardeola ralloides ma charakter logarytmiczno-liniowy
w stron¢ zmniejszania si¢ odsetka $rodowisk coraz wigkszych ($Srodowiska najmniej pojemno
stanowig olbrzymia wigkszo$¢, podczas gdy bardziej pojemne —nikty odsetek), na tym
tle zarys i powierzchnia areatu w istotnej mierze limitowane sg przez oddzialywanie izolacji
wewnatrzpopulacyjnej, a wigc narzucone przez progowe wartosci wielko$ci mikropopu-
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laeji i ich zaggszczenia. W przedstawionym ukladzie pojemnosci $rodowisk, mikropopulacje
z pogranicza samoreproduktywnosci stanowiag w areale najbardziej liczna klasg, stad prze-
cinanie si¢ krzywych rozktadow wielkosci stanowisk sporadycznych i ustabilizowanych
przypada w punkcie dominanty ogoélnego rozktadu ich wielkosci, stad owa dominanta wyz-
nacza wielko$¢ progowa stanowiska (mikropopulacji). W wuzaleznieniu od przestrzennego
usytuowania $rodowisk ksztattuje si¢ wielko$¢ progowa mikropopulacji (np. zwigkszajace
si¢ w azjatyckich regionach arealu rozproszenie srodowisk wodno-btotnych znacznie zwigksza
wielko$¢ progowa mikropopulacji, limitujac w ten sposéb wschodni kraniec rozmieszczenia
gatunku, podczas gdy w zachodnich regionach zasiegu w Europie Zachodniej i Srodkowe;
dzigki synantropizacji, tj. wnikaniu do niezbyt rozproszonych $rodowisk przeksztatconych
przez czlowieka, obnizyla si¢ wielko$¢ progowa mikropopulacji i gatunek mogt rozszerzy¢
w ostatnich dziesigcioleciach swoj zasigg (Jozefik 1971).

Rozwijana koncepcja w obecnej postaci nie stanowi bynajmniej definityw-
nie opracowanej teorii, bowiem nie obejmuje jeszcze gatunkéow terytorialnych.
Bedac jedna z tez skladowych dynamicznej koncepcji populacji i gatunku jako
systemu samosterownego opiera si¢ na przeslankach wynikajacych z poprzed-
nich publikacji, jak rowniez zawartych w niniejszym opracowaniu.

1) Niejednorodnos$é srodowiska narzuca pod wzgledem przestrzennym i po-
jemnosciowym okreslony rozklad demotopéw, charakterystycznych dla gatunku.
Eozklad ten cechuje wykladnicze wzrastanie odsetka $rodowisk coraz mniej
pojemnych, jak réwniez coraz bardziej 'rozproszonych (poréwnaj —str. 23).
Na tle takiego ukladu struktura przestrzenna populacji wykazuje szereg adapta-
tywnych modyfikacji, pozwalajacych maksymalnie opanowa¢ Srodowisko, przy
rownoczesnym utrzymaniu niezbednych dla populacji zageszczen.

2) Meprzekraczalno$é okreslonego progu rozproszenia uwarunkowana jest
faktem, iz egzystencja i stabilno$¢ populacji w poszczegoélnych czesciach zasiegu
uzaleznione sa od okreslonego poziomu koakcji kooperacyjnej miedzy osobnika-
mi w obrebie grupy (stada, kolonii, mikropopulacji) oraz miedzy poszczegélnymi
grupami. W wyniku tej koakcji ustala si¢ okreslony poziom efektu stadnego,
adekwatnego zarowno do wielkosci kooperujacej grupy (Bobebtson 1973), jak
rowniez wielkosci i odleglosSci sgsiadujacych, najblizszych innych, wspéltkoope-
rujacych grup.

3) Poziom tego efektu wplywa bezposrednio na przezywalnos$é¢ osobnicza,
a wiec na produktywnos$¢ i wielkosé poszczegélnych grup i populacji w caloSci.

Miedzy zageszczeniem grup, ich wielko$cia i poziomem efektu ustala sie
sprze¢zenie zwrotne sterowane, poza innymi czynnikami, przez uklad przestrzen-
no-pojemnosciowy demotopu.

4) Dla utrzymania stabilnos$ci i zachowania autonomii reprodukcyjnej ko-
lonii, wzglednie mikropopulacji, poziom efektu stadnego nie moze obnizy¢ sie
poza okreslony punkt krytyczny, wyznaczajacy granice, ponizej ktorej nastepuje
dekompensacja przyrostu wzgledem S$miertelnosci prowadzaca do utraty samo-
reproduktywnos$ci. Punkt ten okreslany jest jako préog minimalnej wielkoS$ci
kolonii.

5) Liniowemu wzrastaniu rozproszenia demotopéw w areale towarzyszy
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logarytmiczny spadek efektywnos$ci efektu stadnego, tj. zaznacza sie¢ wyklad-
niczo narastajacy ograniczajacy wplyw izolacji wewnatrzpopulacyjnej (dzia-
lanie mechanizmow izolacji —vide str. 29). Podobny w skutkach wynik daje
zmniejszanie si¢ pojemnoSci demotopu. W sumie, na zasadzie multiplikacji
wplywow (str. 21), czynniki te sprzezone ze soba nie pozwalaja na calkowite
wykorzystanie najdrobniejszych i najliczniejszych demotopéw oferowanych
przez Srodowisko, zajmujacych przestrzennie znaczne obszary. Z tej przyczyny
pozostaja nie wykorzystane znaczne ich jeszcze rezerwy, stad tez powierzchnio-
we réznice miedzy demotopem a democenem populacji w ujeciu Trojana
(1974) sa prawdopodobnie bardzo znaczne.

6) Mskie zageszczenia kolonii (stanowisk legowych), ponizej ktérych
w krétkich cyklach kilkuletnich nastepuje oscylacja rozmieszczenia, lub zanik
populacji w okreslonej czesci zasiegu, okresSlane sa jako progowe, tj. wyznacza-
jace prog tolerowania przez populacje maksymalnego rozproszenia (maksymal-
nego stopnia izolacji wewnatrzpopulacyjnej).

W odniesieniu do gawrona problem stabilno$ci kolonii, ich zageszczenia
i uwarunkowanej tym homeostazy przestrzennego wyst¢epowania populacji
wiaze si¢ $ciSle z konieczno$cia bardziej szczegélowego przeanalizowania ob-
szaru pograniczy tej homeostazy, tj. przebadania warunkéw przekraczania
przez kolonie ustabilizowane wielko$ci progowej i tworzenia si¢ kolonii spo-
radycznych.

Kolonie ustabilizowane i sporadyczne

Miara stabilnoSci rozmieszczenia populacji jest stopien ustabilizowania,
wzglednie oscylacji stanowisk legowych (kolonii) pod wzgledem ich wielkoS$ci
w poszczegélnych regionach zasieggu (Brever 1963; Busse 1969; Jozefie
1969¢; Lack 1954a; STaumov 1965). Przebadanie warunkéw utraty stabilnosci
ma tez szczegélne znaczenie.

Mektére z kryteriow klasyfikacji kolonii legowych do kategorii ustabilizo-
wanych, wzglednie sporadycznych przytoczylem wczesniej (Jozefie: 1969c,
1970a)17. Ustabilizowane kolonie legowe charakteryzuja si¢ tym, ze stada,
wzglednie mikropopulacje zasiedlajace je zmierzaja do zachowania autonomii
terytorialnej legowiska oraz jego terytorialnej stabilizacji (konserwatyzm gniaz-
dowy —Beebe (1965), Malcevskij (1957), Poliyanoy (1957), Yoroncoy
(1964)). Kolonie ustabilizowane (regularne), o ile ich wielko$¢ nie obnizy sie
ponizej poziomu Krytycznego, przez dziesigtki lat prosperuja bez zmiany loka-

17 Ze wzgledu na odmienny charakter struktury przestrzennej Srodowiska badanego
wowczas gatunku Ardeola ralloides (biotopy wystepujace wyspowo) operowalem tzw. ,sta-
nowiskiem legowym?”. Sktadalo si¢ ono najcz¢sciej z jednej, lub kilku kolonii lggowych
1 byto zasiedlone przez wyodrgbniajaca si¢ mikropopulacje. W przypadku gawrona nie za-
chodzi konieczno$¢ takiego podzialu —jednostka struktury socjalnej jest tu kolonia lego-
wa, ktora podlega jednakowoz tym samym prawom, co mikropopulacja w przypadku Ar-
deola ralloides.
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lizacji oraz utrzymuja tendencje wzrastania do takiego poziomu iloSciowego,
przy ktérym przyrost naturalny jest maksymalnie wysoki, lecz wielko$§¢ usta-
bilizowana (przegeszczenie jest rozladowywane przez tworzenie si¢ wokol nich
mniejszych kolonii satelitarnych, czesto sporadycznych). Wraz ze zmniejsza-
niem si¢ kolonii oraz przekroczeniem wielko$ci progowej nastepuje dekompen-
sacja samoreprodukcji, pojawia si¢ znaczna oscylacja ich wielkos$ci oraz naru-
szona zostaje stabilizacja terytorialna (malejace stada w jednym sezonie lego-
wym przylaczaja si¢ do innych kolonii, w drugim same przyjmuja obce stada).
Kolonie z regularnych przeistaczaja si¢ w sporadyczne, a przy utrzymujacej sie
nadal tendencji spotegowanego nacisku czynnikéw ograniczajacych —zanikaja
(Jozefik 1969c). Tak wiec znaczna oscylacja liczebnoSci i nieregularno$¢ gniez-
dzenia si¢ (z przerwami rocznymi lub wiekszymi), niestabilno$¢ lokalizacji, z re-
guly znaczny stopien izolacji przestrzennej wzgledem innych kolonii, ujemny
bilans przyrostu wzgledem $miertelnosci —oto gldéwne cechy kolonii sporadycz-
nych. S3 one charakterystyczne dla Srodowisk ekstremalnych, za$ kazde zwi¢k-
szenie ich wzglednej liczebno$ci §wiadczy o naruszeniu homeostazy populacji,
czy gatunku (Jozefik 1969c¢, 1970b). Kolonie sporadyczne reprezentuja wiec
obrazowo rzecz ujmujac, front walki populacji z naporem Srodowiska, czynni-
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Wykr. 15. Rozktady procentowe wielko$ci kolonii ustabilizowanych i sporadycznych
(1971 r.). X —wielko$¢ kolonii; y — % kolonii; 4 — kolonie ustabilizowane; B — spora-

dyczne (n = 5872).
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Wykr. 16. Proporcje procentowe kolonii ustabilizowanych i sporadycznych w obre-
bie poszczegélnych klas ich wielkosci (1971 r.). x —wielko$ci kolonii; y — % kolonii spo-

radycznych (powierzchnia ,Sp.” w stosunku do powierzchni , 7i.” ilustruje proporcje ilo$cio-

we miedzy obydwoma kategoriami kolonii).
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Wykr. 17. Lognormalne rozktady wielko$ci kolonii sporadycznych i liczebnosci
gniezdzacych si¢ w nich par lggowych (1971 r.). x — wielko$¢ kolonii; y — liczba kolonii
(w jedn. abs.); z —liczba par lggowych (jedn. abs., skala dla C); 4 —rozktad empiryczny
wielkosci kolonii; b —teoretyczny; C —teoretyczny liczby par lggowych wedlug klas
wielkosci kolonii; %c ~ $rednia geometryczna krzywej 4 ; xy —krzywej C; ¢ —dystans
intermodalny.
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kami limitujagcymi. Wielko$¢é kolonii (liczba par legowych) w momencie prze-
chodzenia z jednej kategorii do drugiej jest wielko$cia progowa kolonii usta-
bilizowanych.

Charakterystyki statystyczne kolonii ustabilizowanych i sporadycznych
przytoczono w tabelach 4 i 5 oraz na wykresach 15 —20. ISTiski wspélczynnik
koncentracji (r/) a takze nieznaczny dystans intermodalny (<) i wysoki wskaznik
modulu réwnania lognormalnego (a) (poréwnaj —tab. 4) sa wymownym po-
twierdzeniem, Zze mamy do czynienia z legowiskami w Srodowisku ekstremalnym.
Kolonie sporadyczne stanowia jednak nieznaczna cze$é ogotu liczebnosci (blisko
6 %), za$ zasiedlajaca je cze$¢ populacji nie przekracza 1,67 %

1215
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Wykr. 18. Lognormalne rozktady wielkosci kolonii ustabilizowanych i liczebnosci
gniezdzacych si¢ w nich par lggowych (1971). x, y, z, 4, B, C, xc, xN, S—jak na wykresie
17; E —rozktad gestosci punktowej krzywej A, Cs —wartos¢ progowa wielkosci kolonii;

roznicy rozktadow 4, B = 0,71 przy df —0.

Eelacj¢ kolonii sporadycznych do ustabilizowanych w proporcjach procen-
towych na tle skali wielkoSci kolonii ilustruje wykres 15. Na wykresie 16 relacja
ta przedstawiona jest w ujeciu procentowym w obrebie poszczegélnych klas
wielko$ci kolonii —ws$réd malych kolonii liczacych do 16 par odsetek spora-
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Wykr. 19. Krzywa koncentracji populacji gawrona w Polsce (1971 r.). x — % liczby
kolonii; y — % liczby par lggowych (gniazd); (wykres dotyczy kolonii ustabilizowanych)

dycznych siega 20 %18 ale juz posrod kolonii powyzej 100 par nie przekracza
on 2 % (wykr. 16).

Konfrontacja lognormalnych rozkladéw wielkosci kolonii sporadycznych
i ustabilizowanych ujawnia, jak znaczne i zasadnicze r6znice zachodza w cha-
rakterystykach podstawowych parametréw struktury rozmieszczenia cze$ci po-
pulacji zasiedlajacej ekstremalne cze$ci arealu w stosunku do czeSci zajmujacej
srodowiska suboptymalne i optymalne (wykresy 17, 18). Fakt, ze w kategorii
sporadycznych znalazla si¢ tez niewielka liczba kolonii wi¢kszych, liczacych
ponad 100 par, nie przeslania ogoélnej reguly —sa to kolonie przes§ladowane

18 Poziom ten w przypadkach matych kolonii jest zanizony, gdyz znaczna czg¢$¢ res-
pondentéw na pytanie dotyczace regularno$ci gniezdzenia si¢ nie data dostatecznie spre-
cyzowanej odpowiedzi.
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20 KO 60 so 100

Wykr. 20. Krzywa koncentracji populacji gawrona w Polsce, x, y —jak na wykre-
sie 19; (wykres dotyczy kolonii sporadycznych).

przez czlowieka, zmieniajace czesto lokalizacje. Czynnik ludzki ograniczajacy
bezposrednio ta droga przyrost populacji ma tu jednak najcze$ciej charakter
akcydentalny —nie stwarza wi¢c faktycznej, w sensie ekologicznym strefy
ekstremalnej.

Metody wyznaczania progowej wielko$ci kolonii

Jak zaznaczono (str. 23), w warunkach niejednorodnego Srodowiska roz-
klad powierzchni zasiegu legowego, rozpatrywany wedlug skali pojemnosci eko-
logicznej, przyjmuje postaé¢ liniowo-logarytmiczna —najwyzszy odsetek po-
wierzchni stanowia obszary nie zajete przez gawrona badz o zageszczeniu bardzo
niskim (wykr. 21)19. Pojemnos$¢ Srodowiska w wysokim stopniu koreluje z wiel-

19 Przy zalozeniu, ze w skali kraju czynniki limitujace maja do$¢ wyrownany poziom,
pojemnos¢ ekologiczna $rodowiska jest tu oceniana pos$rednio w przyblizeniu, wedtug wskaz-
nika zagegszczenia (liczba par lggowych na jednostke powierzchni). Z wylosowanych 225
kwadratow 11,2 X 11,3 km najwigkszy odsetek —29,3% stanowia kwadraty zupeinie
pozbawione kolonii; bardzo niskie zaggszczenie (do 100 par/kwadrat) odnotowano w 25,8%
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Wykr. 21. Zageszczenie gawrona w wylosowanych 225 kwadratach 11,2x11,3 km.
x — % kwadratow; y —liczba par lggowych przypadajaca na kwadrat; rownanie krzy-
wej zaggszczenia y —5850-0,785=

koscia kolonii (wykr. 22). Przyczynowy zwiazek tej korelacji jest oczywisty —
pojemno$¢ ekologiczna Srodowiska narzuca tu adekwatnie okreslona wielko$é
kolonii2l Jesli przyjaé, ze nie istnieja bariery progowych wielkoS$ci stada, ko-
lonii, mikropopulacji, maksymalnie tolerowanego stopnia rozproszenia itd.
(Jozefik 1970a), nalezaloby oczekiwaé liniowej zalezno$ci miedzy rozkladem

kwadratow; w klasach o zageszczeniu 1600 — 3200 par jest juz tylko 3,6% a powyzej 3200
par —1,3% kwadratow. Rownanie krzywej zaggszczenia (wykr. 21) przybiera postaé

y = 5850-0,785%, (14)
gdzie y —zagegszczenie par lggowych/kwadrat; x — % kwadratow.
20 Korelacja jest bardzo $cista: rxy = 0,949. Zalezno$¢ wielkosci kolonii od zageszcze-

nia jest szczegdlowiej analizowana na str. 52.



Tabela 4. Charakterystyki statystyczne wielkosci kolonii sporadycznych i ustabilizowanych
(wg materiatow z 1971 r.)

Rozktad zmien-

Liczba ’
Kolonie  kolonii nej X (5)
N X ax X log X

1) w Q) M ©) (10)
Sporady-
czne (2) 38 3240 17,9 1,25285
R gular-
ne (3) 5529 146 230 53,8  1,73078

Tabela 5. Ocena wzglednej liczebnosci kolonii ustabilizowanych i sporadycznych oraz stanu ilosciowego populacji lggowej (1971 r.)

Rozktad zmiennej log x (8)

fllog x

an

0,48544

0,60390

Ocena empiryczna

(6)
Kolonie lggowe na pod-
stawie an-
kietyzacji
M @)
Liczba par lggo- regularnych (4) 748339
wych w kolo- sporadycznych
niach (2) (6) 12745
regularnych (4) 5529

Liczba kolonii

3) sporadycznych

(5) 338

rozktadu
%% teoretycz-
nego
(8) (10)
98,33 824265
1,67 12010
94,24 5470
5,76 337

log Sz

0,06371

0,00817

9!
(13)

0,1164

0,0102

a log O
(14) (15)
0,438  0,54506
0,351 0,85516

Ocena teoretyczna na podstawie:

©)

roOwnania:
N ="

(Yoa)
(n
836898

11643

5357

327

$rednia z
obydwu %%
oszacowan
(12) (13)
830581 98,60
11826 1,41
5413 94,22
332 5,78

9/€

Koncen- [ roznicy
tracja migdzy
Xreg, oraz
4 Xeqar.
(16) a7
0,6297
14,27
(df = 16)
0,6831

AFzZor W

Rozbieznos¢ w %
migdzy oceng em-
piryczna a teore-
tycznag
(14)
9,90(in + )
7,21 (in—)
2,10 (in-)

1,78 (in-)
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zageszczenia, posrednio ilustrujacym gradacje pojemnos$ci ekologicznej Srodo-
wiska a wielkos$cia kolonii (poréwnaj — wykresy 14 i 21). Teoretycznie, poje-
dyncze pary moglyby wowczas gniezdzi¢ si¢ w Srodowiskach ekstremalnych
nawet w znacznej izolacji wzgledem pozostalej czesci populacji. Tymczasem

5000
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1000

.et

1 10 100 1000
(x)

Wykr. 22. Korelacja wielko$ci kolonii i zaggszczenia gawrona (na podstawie wylo-
sowanych 225 kwadratow 11,2 X 11,3 km). x —S$rednia wielko$¢ kolonii w kwadracie; y —
— liczba gniazd w kwadracie w %, 4 —regresja wielkos$ci kolonii wzgledem zaggszczenia;
B —regresja zaggszczenia wzglgdem Sredniej wielkosci kolonii w kwadracie (rxy = 0,766 +
+ 0,027).

sprzezone ze soba progowe parametry rozmieszczenia (wielko$¢ kolonii i roz-
proszenie kolonii) stanowia bariere nie tylko ograniczajaca stopien wykorzysta-
nia przez gatunek Srodowisk najliczniej wystepujacych, aczkolwiek ekologicznie
malo pojemnych (glownie dystroficznych), lecz ksztaltuja tu w istotnej mierze
zarys samego zasiegu. Belacje przedstawione na wykresach 21, 22 jeszcze raz
pozwalaja upewnic si¢ (vide —interpretacja rozkladu lognormalnego — str. 21),
ze na krzywych rozkladu wielko$ci kolonii najliczniej wystepujace beda repre-
zentowaly klase wyznaczajaca prég wielkos$ci kolonii, tzn., ze najcze$ciej w przy-
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rodzie spotykana wiiko$cia kolonii jest ta najnizsza krytyczna, ponizej ktorej
pozostaje jeszcze obszar kolonii sporadycznych2l. Jak oméwiono to szczegé-
lowiej interpretujac rozklad przyrostéw gestosSci krzywej lognormalnej (str. 21),
fakt ten znajduje wyraz w gwaltownym zmniejszaniu si¢ odsetka kolonii mniej-
szych od wielkos$ci progowej, reprezentowanych na krzywej przyrostow gestosci

2,00

1,50

1.00

0,50

10 100 1000 10000
M

Wykr. 23. Krzywe S$redniej gestosci punktowej rozktadow lognormalnych wielko$ci
kolonii (1971 r.). X —wielko$¢ kolonii; y — % zmian liczby kolonii przy przyros$cie ich wiel-
kosci o jedna par¢; 4 —kolonie w zadrzewieniach t¢gowych; B —w agrocenozach; C —
— w urbicenozach.

rozkladu lognormalnego przez jej lewy odcinek, lezacy ponizej punktu maksi-
mum gestosci (wykr. 23) 2 Wielko$§¢ progowa kolonii wyznaczana na krzywej
lognormalnej przez punkt maksimum gesto$ci nalezy traktowaé jako S$rednia
wraz ze wszystkimi wynikajacymi z tego tytulu konsekwencjami. Charaktery-

1 W odniesieniu do rozktadéw lognormalnych frekwencji gatunkow wedtug liczeb
nosci osobnikdow obszar ten prawie nie istnieje (porownaj tez —Pesenko 1974; Preston
1948, 1962a; Spitter 1948),- bowiem brak jest w przyrodzie gatunkéw reprezentowanych
przez mniejsza liczbg osobnikow, niz jaka$ okreslong progowa ich liczebno$é, ponizej ktorej
gatunek wymiera. Problem okres§lenia tej progowej liczebnosci na podstawie materiatow
pobieranych losowo oczekuje jeszcze rozwigzania.

2 Na wykresie 23 przedstawiono krzywe reprezentujace ge¢sto$S¢ punktowa (w ujeciu
procentowym) rozktadow lognormalnych wielkos$ci kolonii w wydzielonych 3 typach $rodowisk :

a) zadrzewieniach l¢gowych, b) w agrocenozach, c¢) w urbicenozach (poréwnaj tez —str. 44).
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zowaé ona moze tylko okreslone tereny, Srodowiska, okresy, nigdy za$ poje-
dyncza kolonie. Praktyczne metody wyznaczania progowej wielkosci kolonii
(a takze innych zintegrowanych ugrupowan) sprowadzaja si¢ wiec do obliczenia
punktu maksymalnej gestosci rozkladu ich wielkosci.

Proponuj¢ kilka prostszych rozwiazan obliczenia progowych (krytycznych) wielkos$ci
kolonii zaréwno dla rozktadow nielogarytmicznych, jak i logarytmicznych

I. Rozktady nielogarytmiczne (o rownej wielkosci klas) — C8 wyznaczane jest
przez dominant¢ rozkladu (patrz tez —JOZEFIK 1970 a):

Os = D, (15)

gdzie D moze by¢ obliczone: 1) metoda graficzng, jak na wykresie 24;

400
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Wykr. 24. Metoda graficznego wyznaczania wielkosci progowej (Oe) kolonii. Histo-
gram obejmuje poczatkowy odcinek szeregu rozdzielczego kolonii ustabilizowanych (1971 r.).
X —wielko$¢ kolonii; y —liczba gniazd; Cs — wielko$¢ progowa kolonii.

2) za pomoca wzoréw interpolacyjnych.
a) Jesli krzywa rozkladu przyjmuje postaé¢ paraboli 2 rzedu, to

Cs = x, + S — —, 16

gdzie Cs — wielko$¢ progowa kolonii; x,,g —dolna granica klasy modalnej; /0 — dlugos¢
przedziatu klasy modalnej; k0 — liczebno$¢ klasy modalnej; k/ — liczebno$¢ klasy nas-
tgpnej po modalnej; —liczebno$¢ klasy poprzedzajacej modalng.

b) Gdy warto$¢ klasy modalnej roézni si¢ tylko nieznacznie od sasiedniej, nalezy uw-
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zgledni¢ 4 klasy zamiast 3, zaktadajac, ze krzywa na odcinku dominanty przybiera ksztatt
paraboli 3 stopnia. Wowczas

l-bxVb*-3ac)
ci=Xx°+( A )’ 47>

gdzie x0 —granica migdzy dwoma klasami mniejszymi k_r i k_z oraz dwoma wigkszymi
itj 1 A2l

H fo. - o .
. , ®
2
. . - ®
BKIAD & 2
4 12 20)

3) Obliczajac Os dla rozkladdéw o znacznych przedziatach klasowych nalezy wzia¢ pod
uwage, ze wzory interpolacyjne dadza wynik przyblizony, mato precyzyjny. Przy moz-
liwosci ujgcia modailnego odcinka szeregu w posta¢ funkcji y = f(x) mozna wyznaczy¢
Cs rézniczkujac te funkcje:

dy = f'(x)dx. 21)

Wyznaczenie funkcji pochodnej i jej ekstremum (f’(x,) = 0) daje poszukiwang war-
tos¢ Cs.

4) Jedli matematyczne wyznaczenie punktu 0 pochodnej jest utrudnione, punkt
ten wyznaczajacy Ca mozna znalez¢ rézniczkujac modalny odcinek szeregu graficznie. Po-
kazano to na wykresie 25. Warto§¢ pochodnej w punkcie x0 jest rowna wspotczynnikowi
kierunkowemu stycznej do krzywej 4 w tymze punkcie. Dlatego z punktu a wyznaczonego
przez ,ujemna klas¢” (na lewo od 0 na osi rzgdnych) przeprowadzi¢ nalezy rownolegta do
stycznej. Linia ta na osi rz¢gdnych odetnie poszukiwana warto$¢ pochodnej f'(x,,). Przepro-
wadzajac te operacje dla réznych punktéw krzywej 4, tatwo juz wykreslic krzywa funkcji
pochodnej A'. Punkt przecigcia przez nig osi odci¢tych (/ (x0) = 0) wyznacza maksimum
krzywej A, czyli dominant¢ szeregu, a wigc Cs. Wyznaczana ta metoda Gs dla agrocenoz
(= 9,7 porownaj —wykr. 25) rdézni si¢ nieznacznie od $redniej Cs( = 9,31) obliczonej za
pomoca kilku innych metod (tab. 6).

II. Rozktady logarytmiczne

1) Rozktady lognormalne —ggstos¢ tego typu rozktadéow wyraza si¢ funkcja
loge i llogx-m \2\

S = S N @2

dla X> 0, gdzie a oraz ni sa parametrami rozkladu zmiennej log x. Poniewaz w przypadku
gawrona mamy do czynienia z materialem totalnym, obejmujacym prawie cato$¢ popu-
lacji w Polsce (str. 15), obliczenie estymatorow log x oraz ologx staje si¢ zb¢dne, stad logx = m
alogx — W przypadku materialu z prob konieczna jest estymacja parametréw rozkladu.

Maksimum ggstosci, a wigc poszukiwang warto§¢ Cs, oblicza si¢ rdézniczkujac poda-

na wyzej funkcj¢ i znajdujac jej ekstremum:
df(x) d - loge j 1 /logae-—Ta y 0
dx dx [ xav2a 2\ a 5 Jj
loge r loge(loga: —m)l1 f 1/loga-ra\2|
yVbeV «* JeXPlI 21 a )
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Wykr. 25. Wyznaczanie wielkosci progowej kolonii (Cs) metoda graficznego réznicz-
kowania. Przyktad opiera si¢ na poczatkowym odcinku krzywej rozktadu lognormalnego
wielkosci kolonii w agrocenozach (1971 r.). x —wielko$¢ kolonii; y —liczba kolonii; a —
— granica ,ujemnej” klasy, skad linie rownolegle do stycznych krzywej 4 wyznaczaja na
osi y warto$ci pochodnych (/'(20)); 4 —krzywa rozktadu lognormalnego; 4' —funkcja
pochodna krzywej A.

Powinien by¢ speiniony warunek df(x)/dx = 0, wigc tylko moze by¢

logefloga; —m
-1 Lgeoes T 2 = 0, (24)

skad

logx = m— -——--- . (25)

Wielkos¢ logx jest poszukiwana wartoscia logCs, poniewaz za$ loge = 0,43429..,
wiec

logCs = m -—------m--mmo- 26)

Jesli zmienng x transformujemy za pomoca logarytméw naturalnych, to

InCg=m —a2 27
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Gdy a = 1, Cgwyznaczane jest przez punkt lewego przegigcia krzywej lognormalne;j :
InCg = m —a. (28)

W uogoélnionej postaci wzor na wyznaczenie Cs przy podstawie uzytych logarytmow
a oraz przy a¢ 1 sformutowaé¢ mozna

Cs -am-o2loeae_ (29)

W odroéznieniu od pozostalych, omdéwionych tu mniej doktadnych metod, opartych
na danych empirycznych, Cs obliczane na podstawie parametréw m oraz a rozktadu log-
normalnego jest wskaznikiem teoretycznym. Jego warto$¢ rézni si¢ w pewnym stopniu
od Gs empirycznego (tab. 6).

2) Dla rozktadow zblizonych do lognormalnych oraz gdy nie rozporzadzamy
metramim i a mozna Os obliczy¢ w uproszczonej formie, wyznaczajac $redniag gestos¢ punkto-
wa (j) dla poszczegdlnych klas rozktadu logarytmicznego (patrz wykr. 18, krzywa E). Przyj-
mujac ogolnie, ze

An f(x)Ax
y = 2bhx = tax =f(X)> (30)
mozna sformulowaé
n
J = s (31)
xn+l xn

gdzie j — $rednia gesto$¢ krzywiej w przedziale xn+\—xn, xn+i— gdérna granica przedziatu
klasowego; xn — dolna granica przedziatu klasowego; n — liczba par l¢gowych (gniazd)
w danym przedziale.

Chcac pordéwnac kilka krzywych gestosci punktowej rozktadow logarytmicznych,
$rednia procentowa gestos¢ przedzialu klasowego mozna obliczy¢ z wzoru

% = 100te[(xa+i —m)IV] 1, (32)

gdzie N — ogodlna liczba kolonii danego rozktadu logarytmicznego pozostale oznaczenia —
—jak poprzednio.

Warto przypomnie¢, ze j wskazuje, o ile procent wzros$nie ogolna liczba kolonii (N),
jesli nastapi przyrost krzywej rozktadu wielkosci kolonii o jedng parg. Na wykresie 23 przed-
stawiono krzywe gestos$ci rozktadow wielkosci kolonii w trzech réoznych $rodowiskach: w za-
drzewieniach tggowych, agrocenozach i urbicenozach. Wyznaczone tam wartosci Cs sa do-
minantami tych krzywych. Dysponujac rozktadami mozna obliczy¢ Gs ze wzoru inter-
polacyjnego

Cs =*»0+ P00 0 J-i)]"'(2jo ji j-i) * (33)

gdzie Cs —wielko§¢ progowa kolonii w rozkladzie logarytmicznym; x5 —dolna granica
klasy modalnej; /0 —dtugos$é przedziatu klasy modalnej; jO —warto$¢ S$redniej gestosci
w klasie modalnej ; jt —warto$¢ Sredniej gesto$ci w klasie nastepnej po modalnej; j 1 —
—warto$§¢ S$redniej gestosci w klasie poprzedzajacej modalna.

Zmienno$¢ wielkoSci progowej kolonii

Wezesniej udokumentowalem (JOZEFIK 1970a, 1971), ze wielko$¢ progowa
podlega geograficznej zmiennosci (zmienno$¢ klinalna). W przypadku gawrona
zmienno$¢ ta uwidacznia si¢ miedzy poszczegélnymi latami (1963 i 1971), a takze
w réznych typach srodowisk (tab. 6). Zwigkszajaca si¢ warto$¢ progowa Swiadczy

par:
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Tabela 6. Zestawienie warto$ci progowych (Ga) wielkosci kolonii gawrona obliczonych
réznymi metodami na podstawie materialow z roku 1971

: Zadrze- . i
Rozklad Metoda ' obli- Wi(eitniz Agro- Urbi- i(;;%?llie_ Ogélnic
czen cenozy cenozy
legowe zowane
1) 4) L) (12) (13) 14 (15)
Rozktady Graficzna inter-
nieloga- polacja histo- 9,65
rytmicz-  gramu (wykr.
ne (2) 24) (5)
Graficzne roz-
niczkowanie 9,70

(wykr. 25) (6)
Wedtug inter-
polacyjnego 8,58 9,72 9,95 9,65 9,72
wzoru paraboli
2 rzedu (16) (7)
Rozktady Wedlug wzoru

logaryt- (26) (8) 4,46 8,59 9,58 7,77 7,16
miczne Wedtug wzoru
?3) 33) 9 7,66 9,25 12,00 9,63 9,33
Wyposrodkowanie (10) 6,90 9,31 10,51 9,17 8,74

o silniejszej presji czynnikow ograniczajacych w Srodowisku zurbanizowanym.
Najnizszy prog wielkosci kolonii obserwuje si¢ w zadrzewieniach legowych,
tji. w naturalnym i najbardziej pierwotnym democenie gawrona. Prawdopo-
dobnie najpowazniejszym bezposrednim reducentem gawrona w okresie lego-
wym jest obecnie czlowiek. Stad kolonie w zadrzewieniach l¢gowych najbar-
dziej oddalone od siedzib ludzkich i najmniej zauwazalne oraz trudno dost¢pne
moga by¢ samoreproduktywne na stosunkowo najnizszym poziomie ilo§ciowym
(Gs = 6,90). W agrocenozach penetracja ludzka jest znacznie bardziej nasilona,
prowadzone s3 tam programowo trucia fosforem, odstrzaly, niszczenie gniazd
itp. —wskaznik Gs (= 9,31) jest tu zauwazalnie wyzszy. Najbardziej jednak
przesladowany jest gawron w Srodowisku zurbanizowanym, gdzie zniszczenie
nieduzych kolonii jest stosunkowo latwym zabiegiem technicznym, trudniej na-
tomiast zlikwidowaé kolonie wieksze (Gs = 10,51).

Ille bez znaczenia dla wielkoSci Cs pozostaje ekologiczny charakter Srodo-
wiska, zwlaszcza za$ stopien jego chemizacji, rzutujacy na warunki troficzne,
a wiec bezposrednio na efektywno$¢ reprodukcji (Blair 1964; Lipa 1972;
Potts 1971; Sondheimer, Simeone 1970). W S$rodowisku silnie schemizowa-
oym, szczego6lnie w agrocenozach otaczajacych oSrodki miejskie (D tjbniak 1972),
gdzie pod wplywem insektycydow fauna bezkregowcow jest szczegolnie uboga,
warunki pokarmowe gawrona gwaltownie si¢ pogarszajg. W konsekwencji ob-
niza si¢ przyrost naturalny. Biorac pod uwage oscylacje losowe liczebno$ci, ko-
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lonie by utrzyma¢ ciaglosé i ustabilizowany charakter sa liczniejsze, a krytyczny
poziom ich wielko$ci wyzszy. JesSli zwazyé, Ze efekt stadny bezposrednio rzutuje
na progowa wielko$¢ kolonii, w Srodowisku dystroficznym ma on szczegdlnie
istotne znaczenie. OczywiScie chodzi tu o sygnalizacje pokarmowa w stadzie®
odgrywajaca zasadnicza role w odnajdowaniu Zrédel pokarmu. W $wietle przed-
stawionych racji gradacja Cs (tab. 6) wzrastajaca w kierunku $rodowiska zurba-i
nizowanego, pomimo wyeliminowania z tego Srodowiska naturalnego zagrozenia
(drapiezniki) oraz daleko idacej synantropizacji badanego gatunku (czynniki
obnizajace wielko§¢ Cs —Jo6zefik 1971) nie wymaga szerszej przyczynowej
analizy. Geograficzna zmienno$¢ C8 w obrebie réznych regionéow Polski omo-
wiona zostanie w 3 czeSci opracowania.

STRUKTURA PRZESTRZENNA POPULACIJI

Rozmieszczenie kolonii —rozproszenie krytyczne

Mozaikowatos$é Srodowiska narzuca okreSlony typ struktury rozmieszczenia
przestrzennego kolonii. Eozpatrujac Srednie zageszczenie kolonii w obrebie pro*
stokatow 30'x30' mozna je scharakteryzowaé: a) badZz za pomoca rozkladu
procentowego liczebnos$ci prostokatow wedlug klas zageszczenia w nich kolonii
(wykr. 26 —krzywa A), b) badz rozkladéw liczebnosci kolonii wedlug klas za-
geszczenia w prostokatach (krzywa B)23 W pierwszym przypadku otrzymujemy
charakterystyke terenu pod wzgledem zageszczenia na nim kolonii gawrona,
w drugim —charakterystyke kolonii pod wzgledem przypadajacej na kazda
z nich okres$lonej powierzchni, a wiec zageszczenia i stopnia izolacji wewnatrz-
populacyjnej. O ile pierwszy z rozkladéw w poczatkowym odcinku jest w sposob
charakterystyczny zdeformowany, o tyle drugi przybiera postaé¢ rozkladu log-
normalnego.

Sadzac z przebiegu krzywej A, a zwlaszcza ze wspomnianej jej deformacji,
na terenie kraju sa znaczne obszary, gdzie zageszczenie kolonii jest nieznaczne
lub wrecz znikome. Bardziej pogladowo ilustruje to kumulanta rozkladu (krzy-
wa C) —25 % powierzchni charakteryzuje si¢ zageszczeniem do 8,4 kolonii /pro-
stokat; 50 % ma zageszczenie do 22 kolonii /prostokat i zaledwie 1 % powyzej
100 kolonii /prostokat.

Eozpatrujac rzecz z punktu widzenia przestrzennej koncentracji liczebnosci
kolonii (wyki'. 27) stwierdza sig¢, ze 25 % wszystkich kolonii zajmuje 56 % arealu;
polowa kolonii —73,5%. Prosty stad wniosek, iz drugie 50% kolonii koncen-
truje si¢ na */4 powierzchni badanego obszaru —jesli ewentualne zabiegi ogra-

S Ustalenie zaggszczenia kolonii, a takze par lggowych w demotopach $cisle specy-
ficznych. dla gawrona, tj. w areale uzytkow rolnych bedzie analizowane w 3 czg$ci opra-
cowania.
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Wykr. 26. Zageszczenie kolonii w prostokatach 0,5-stopniowych (1971 r.). x —liczba
kolonii w prostokacie; y — % prostokatéow (skala dla 4) oraz % kolonii (skala dla B); z —
— skala dla kumulanty C; 4 —rozklad procentowy liczby prostokatéw wedtug stopnia
zageszczenia w nich kolonii; B —lognormalny rozktad procentowy liczebnosci kolonii
wedlug klas zaggszczenia w prostokatach; C — kumulanta krzywej A; (1§ = 188, njj —
= 6369).

niczajace liczebno$§¢ populacji maja daé¢ efekt ekonomiczny, skoncentrowaé je
nalezy na stosunkowo nieznacznym obszarze kraju.

Interpretacyjne motywy lognormalnego rozkladu liczebnosci kolonii wedlug
stopnia zageszczenia (krzywa B —wykr. 26) oraz koncepcja progowego rozpro-
szenia koloniiX4 opieraé¢ si¢ musza na przestankach sformulowanych poprzednio,
przy omawianiu rozkladu wielkos$ci kolonii legowych (str. 27). Stwierdzono
bowiem, ze wielko§¢ kolonii, jak réwniez zageszczenie przyczynowo sg wspoél-
uzaleznione.

2 Znajac parametry rozktadu: m = 1,65764; a = 0,31024 wedlug wzoru
(str. 43) obliczono Csa w stosunku do prostokatow 30' X 30' (= 45,46 kolonii). W przeli-
czeniu na 100 km2 Csa = 2,39 kolonii. Tak wigc krytyczne zaggszczenie kolonii gawrona
jest stosunkowo wysokie.

(26)
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Wykr. 27. Krzywa koncentracji kolonii w prostokatach 0,5-stopniowych (1971 r.).
X — % prostokatow; y — % kolonii lggowych.

Interesujaco na tym tle przedstawia si¢ wspélzalezno$¢ miedzy progiem
maksymalnego rozproszenia a progowa wielkoscia kolonii. Zakladajac, ze dla
ustabilizowanego prosperowania kolonii w warunkach $rodowisk malo pojem-
nych niezbedny jest okreslony minimalny poziom koakcji kooperacyjnej, dajacej
w wyniku pewien efekt stadny, przyja¢ mozna, Ze Kkrytyczna wartos$¢ tego
efektu bedzie wielkoscia stalg, lecz uzalezniona zaréwno od wielkosci progowej
kolonii, jak i progu rozproszenia. Funkcja sprzezenia tych czynnikéw bedzie
wiec iloczyn wartoSci wystepujacy jako staly wzgledny wskaZnik progowego
poziomu efektu stadnego.

Wspotzaleznos¢ obydwu czynnikéw okre§la roéwnanie
sc 'MW > (34)

gdzie Ose (= const.) —wzgledny prog minimum efektu stadnego; Osc —minimalna wiel-
kos¢ progowa kolonii; 0§ —maksymalna wielko$¢ progowa rozproszenia. Znajac Osc
(= 8,74 par lggowych) oraz Osd (= 2,38 kolonii/100 km?2) i obliczona na ich podstawie war-
tos¢ Ose (= 20,80), mozna zestawi¢ nomogram relacji réoznych warto$ci Csc wzgledem C’s-



49 Wystepowanie gawrona w Polsce. Czes¢ |. 387

Nomogram ten opisany funkcja
20,8
(35)
X

gdzie y = Csc, X = Cs,i, bedzie z jednej strony ilustrowal kompensacj¢ wzrastania pro-
gu maksymalnego rozproszenia przez podniesienie si¢ poziomu wielkosci progowej kolonii
(porownaj —wykr. 43) oraz bedzie odzwierciedlal mechanizmy wzrastania autonomii po-
szczegllnych. kolonii i tworzenia si¢ dysjunkcji w areale lggowym, z drugiej za§ strony —
przy przeciwstawnym trendzie, tj. obnizaniu si¢ warto$ci obydwu parametrow —ukaze
mechanizm wzrastania kooperacji migdzygrupowej ws$réd matych kolonii egzystujacych
W nieznacznym rozproszeniu.

Zageszczenie kolonii a stopien ich stabilizacji

Miedzy wielkoScia kolonii a ich zageszczeniem i stopniem stabilizacji za-
chodzi zwiazek przyczynowy. U jego podstaw lezy zwi¢kszajacy si¢ wraz z wiel-
koscia kolonii poziom koakcji kooperacyjnej. Stwierdzenie to wymaga jednak
uzupelniajacego udokumentowania.

30

20

1 10 100 1000

Wykr. 28. Zageszczenie kolonii ustabilizowanych i sporadycznych w prostokatach
0,5-stopniowych (1971 r.). x —Iliczba kolonii w prostokacie; y — % prostokatow; 4 —roz-
ktad procentowy prostokatow wedlug stopnia zageszczenia kolonii sporadycznych; B
— rozktad prostokatow wedlug zageszczenia kolonii ustabilizowanych.
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Wykr. 29. Zaggszczenie kolonii w prostokatach 0,5-stopniowych. x —liczba kolonii
w prostokacie; y — % liczby kolonii; z —skala dla kumulanty C; 4 —odsetek kolonii
sporadycznych w obrgbie kazdej z klas; B —rozklad procentowy liczby kolonii wedlug

ich zaggszczenia w prostokatach; C —kumulanta krzywej B (nd — 522, nB = 6369).

Z materialu przedstawionego na wykresach 28 i 29 wynika, ze kolonie spo-
radyczne charakteryzuja te obszary, gdzie niskie jest zageszczenie kolonii usta-
bilizowanych2S Uwidacznia si¢ to bardziej wyraziscie, jesli na siatke poélloga-
rytmiczna narzuci¢ wykres proporcji procentowych kolonii sporadycznych
i ustabilizowanych w obre¢bie poszczegdlnych klas zageszczenia kolonii w pro-
stokatach (wykr. 29 —krzywa A4 )28 Nalezy tu tez jednak dodaé, ze wzrost

VAl Charakterystyczny jest tu dodatni, kranhcowo asymetryczny rozktad prostokatd
wedtug zageszczenia kolonii sporadycznych (wykr. 28 —krzywa 4) oraz z nieznaczng asy-
metrig ujemna rozktad prostokatow wedtug zagegszczenia kolonii ustabilizowanych (krzywa B).

r« Przy nieznacznym rozproszeniu, kolonie sporadyczne stanowia do 12% ogétu
wszystkich kolonii w danym prostokacie. Odsetek ten spada natomiast do 2% przy za-
geszezeniu powyzej 90 kolonii /prostokat i utrzymuje si¢ na tym poziomie przy najwyz-
szych zageszczeniach (wykr. 29 —krzywa 4).
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Wykr. 30. Regresja liczby kolonii sporadycznych wzglgdem liczby kolonii ustabi-
lizowanych w prostokatach 0,5-stopniowyck. x —liczba kolonii ustabilizowanych; y —
— $rednia liczba kolonii sporadycznych.

liczby kolonii sporadycznych wystepuje rowniez w regionach przegeszczenia. po-
pulacji (jej maksymalnej koncentracji). Niestabilno§¢ ta ma jednak zupelnie
odmienny charakter. Przedstawiona na wykresie 30 regresja liczby kolonii spo-
radycznych wzgledem ustabilizowanych wskazuje, ze zar6wno w odniesieniu do
terenéw o znacznym rozproszeniu kolonii, jak i najwyzszej ich koncentracji
obserwuje si¢ najwyzsze bezwzgledne przyrosty krzywej regresji, tj. najwyzsze
tempo tworzenia si¢ kolonii nie ustabilizowanych. Ka obszarach przegeszczo-
nych sa to oczywiscie kolonie satelitarne, efemerycznie powstajace wokol du-
zych kolonii ustabilizowanych w wyniku panujacego w nich przegeszczenia
i silnej konkurencji o terytorium gniazdowe. Me ustabilizowane kolonie sateli-
tarne calkowicie uzaleznione sa od oscylacji liczebnosci populacji na terenach
jej maksymalnej koncentracji. Analogiczne zjawisko w stosunku do brytyjskiej
populacji Ardea cinerea zanotowal Lack (1954a), a w odniesieniu do Ardeola
ralloides —J6zefik (1969b).

Konkludujac, obserwuje si¢ dwa typy niestabilnoS$ci kolonii: a) wynikajacy
ze znacznego (podprogowego) rozproszenia w S$rodowiskach ekstremalnych,
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gdzie niestabilno$¢ kolonii jest oznakg braku stabilizacji calej zamieszkujacej
dany obszar populacji; b) niestabilno$é na obszarach przegeszczonych, obejmu-
jaca nikly odsetek populacji, bedaca odbiciem proceséw samoregulacyjnych sto-
sunkéw iloSciowo-przestrzennych pod presja konkurencji wewnatrzgatunkowej.

Zageszczenie kolonii oraz ich wielko$¢

Dokladniejszego oméwienia wymaga kwestia wspolzaleznoSci zageszczenia
kolonii oraz ich wielko$ci. JeS$li przyjaé, Ze dla danej powierzchni pojemno$¢
ekologiczna demotopu pod wzgledem zasobow pokarmowych uklada si¢ w okre-
Slonym gradiencie (porownaj —str. 22), wielko$¢ kolonii poza wspomnianym
czynnikiem, uzalezniona tez bedzie od: a) atrakcyjnosci socjalnego przyciagania,
b) warunkow gniazdowania (odpowiedni uklad, wielkos$¢ i przydatnosé zadrze-
wien), c¢) stopnia redukcji gawrona przez czlowieka oraz przez drapiezniki, d) za-
geszczenia populacji na terenach sasiednich (wplywy izolacji i konkurencji we-
wnatrzpopulacyjnej) (str. 60, 81). Odno$nie do punktu (a) stwierdzi¢ nalezy: dla
gawrona jako gatunku zdecydowanie kolonijnego atrakcyjnos$¢ socjalnego przy-
ciagania wzrasta wraz ze zwiekszeniem si¢ kolonii (poréwnaj —E tkin (1964),
Remawe (1965)) —limitowanie wielkos$ci kolonii przez wspomniany czynnik nie
wchodzi wiec w rachube. Eowniez niedobér miejsc gniazdowania (punkt (b)),
ani redukcja (c) nie odgrywaja najprawdopodobniej bardziej istotnej roli
w ksztaltowaniu wielko$ci kolonii, bowiem odstrzaly tego gatunku prowadzone
przez PZL w skali krajowej sa obecnie raczej umiarkowane, za$ krajobraz Polski
zasobny we wszelkiego typu zadrzewienia nie stwarza deficytu miejsc gniazdo-
wania. Teoretycznie nalezy wiec oczekiwaé uzaleznienia wielkoS$ci kolonii od za-
sobow pokarmowych oraz ograniczajacego wplywu izolacji wewngtrzpopu-
lacyjnej.

Jak stwierdzono poprzednio (str. 22) gradient pojemno$ci demotopéw ma
przebieg liniowo-logarytmiczny. Przy niskich pojemnosciach wzrasta rola zagre-
gowania przestrzennego (Kaczmarek 1960), a wiec rola koakcji kooperacyjnej
co najmniej w trzech aspektach: a) kooperacji w sensie wykrywania trudno
dostepnych i rozproszonych zrédel pokarmu (Paterson 1970; Pinowski 1954,
1959a; W erth 1960), b) kooperacji w sensie sygnalizacji zagrozenia i obrony
przed drapieznikami (Jacobi 1967; Pielowski 1961; Byszkowski 1954),
¢) mutualistycznego pobudzania i synchronizacji rozwoju gonad w pierwszej
fazie okresu legowego (Brown, Urban 1969; D arling 1938; Immelmann 1971;
M acBoberts B.B., MacBoberts M.H., 1972).

Warto rozwazy¢ relacje miedzy tymi trzema rodzajami koakcji w zaleznoSci
od tego, czy jest to kooperacja miedzygrupowa, czy wewnatrzgrupowa. Kazdej
z wymienionych koakcji odpowiadalby okreslony, lecz zréznicowany progowy
poziom wielkoSci kolonii oraz sprze¢zony z tym stopien ich zageszczenia. 1 tak
w przypadKku znacznego rozproszenia i utrudnionego wyszukiwania zroédel po-
karmu dla utrzymania niezbednego w okresie wykarmiania pisklat budzetu
czaso-energetycznego (vide —Carrick 1972; Hamilton, W att 1970) najeko-
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nomiczniejsze byloby zagregowanie przestrzenne z gniezdzeniem si¢ w nieduzych,
lecz blisko sasiadujacych koloniach. Warunek ten zapewnialby kooperacj¢ mie-
dzygrupowa pomiedzy sasiadujacymi koloniami, kiedy to penetracja znacznego
obszaru, jak i szybkos$¢ rozprzestrzeniania si¢ sygnalizacji pokarmowej bylyby
najbardziej optymalne. Ten warunek koliduje jednak z wymogami kooperacji
obronnej w obrebie kolonii, jak i mutualistycznej stymulacji gonad, bowiem
wielko$¢ kolonii, a nie ich zageszczenie odgrywaja tu dominujaca role. Stad,
przy bardziej przestrzennie zwartym ukladzie biotopow Zerowiskowych wielkos$¢
progowa kolonii narzucana jest przez elementy kooperacji obronnej i fizjolo-
gicznej, natomiast rozproszenie progowe —przez kooperacj¢ zerowiskowa. Przy
wyspowym natomiast wystepowaniu demotopéw oraz przy znacznym ich roz-
proszeniu, progowa wielko$¢ kolonii uzalezniona jest w pierwszym rzedzie od
niezbednego poziomu kooperacji zerowiskowej. Wspolzaleznos¢ wielkos$ci kolonii
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Wykr. 31. Korelacja zageszczenia kolonii w prostokatach 0,5-stopniowycli oraz
wielkos$ci kolonii. x - liczba kolonii w prostokacie; y - wielko$¢ kolonii; 4 —regresja
srednich wielkosci kolonii wzgledem ich zageszczenia w prostokatach (y = 45 103153);
B —regresja $Sredniego zageszczenia w prostokatach wzglgdem wielkosci kolonii.
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oraz ich zageszczenia w warunkach granicznych prosperowania populacji (pessi-
mum ekologicznego) jest tu ewidentna.

W gradiencie Srodowisk suboptymalnych i optymalnych rozpatrywana
wspélzalezno$¢ jest nadal istotna (wykr. 31 —krzywa A4), jednakze przy coraz
wyzszych zageszczeniach maleje logarytmicznie27. Wiaze si¢ to ze zmniejszaja-
cym sie logarytmicznie w strone wyzszych zageszczen ograniczajacym wplywem
izolacji wewnatrzpopulacyjnej. Réwnanie funkcji pochodnej krzywej regresji
wielkoS$ci kolonii wzgledem ich zageszczenia jest doskonala ilustracja gradientu
sily oddzialywania izolacji wewnatrzpopulacyjnej, za$ rozniczki krzywej regresji
uznaé¢ nalezy za wartoSci wzglednych wskaznikéw ograniczajacego wielko$¢ ko-
lonii oddzialywania izolacji28

Eozmieszczenie liczebno$ci populacji

Znajac sprzezenie zageszczenia kolonii, ich wielkos$ci, stopnia stabilizacji
oraz wplywu stopnia izolacji wewnatrzpopulacyjnej, warto zwréci¢ uwage na
przestrzenny aspekt wystepowania na siatce prostokatéow 30' x30': a) przecietnej
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Wykr. 32. Srednia wielko$¢ kolonii w prostokatach 0,5-stopuiowycli. x — $rednia
wielko$§¢ kolonii; y — % prostokatow; z —skala dla kumulanty B oraz krzywej O; 4 —
— rozktad procentowy prostokatow wedlug S$redniej wielkosci kolonii; B — kumulanta
krzywej 4; C — % kolonii sporadycznych w obr¢bie kazdej z klas.

21 I'xy = +0,891 +0,09.
2 Rownanie regresji ma postaé

y = 45 a03153, (36)
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wielko$ci kolonii, b) wiazace si¢ z tym rozmieszczenie liczebnoS§ci populacji.
Pozwoli to ogélnie zorientowaé sie¢ w caloksztalcie warunkéw przestrzennego
wystepowania democenu gawrona.

Z rozkladu przecietnej wielkoSci kolonii, charakterystycznej dla poszcze-
goélnych prostokatow (ksztaltem zblizonego do rozkladu lognormalnego) wynika,
Ze na polowie obszaru Polski nie przekracza ona liczby 72 gniazd; na 3/4 terenu
jest mniejsza, niz 100 gniazd i zaledwie na 2 % obszaru przewyzsza liczb¢ 250 par
(wykr. 32).

Charakterystyka arealu badanej populacji pod wzgledem zageszczenia
w przeliczeniu na wskaznik powierzchniowy (100 km2) ujawnia nowe cechy
strukturalne w relacji powierzchni zajmowanej przez gawrona do jego liczebnosci
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Wykr. 33. Zaggszczenie gniazd w prostokatach 0,5-stopniowych (w przeliczeniu na
100 km2). X —liczba gniazd/100 km?2; y — % prostokatéw; z —skala dla krzywych 4,
O; A — % gniazd w koloniach sporadycznych w obrg¢bie kazdej z klas; B —rozktad pro-
centowy liczby prostokatow wedlug stopnia zaggszczenia gniazd/100 km2; C —kumu-
lanta krzywej B.

gdzie y —wielko$¢ kolonii; x —liczba kolonii w prostokacie 30' x 30'
Roézniczkujac to rownanie, otrzymujemy
dy = 14,19 ar-0-6847 dx. 37)

Rownanie funkcji pochodnei wskazuje, ze w miar¢ zwigkszania si¢ liczby kolonii
'V prostokacie logarytmicznie maleja przyrosty ich $redniej wielkoS$ci.
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(wykr. 33). Ponad polowe¢ obszaru cechuje zageszczenie ponizej 1 pary/km?2
i 75% ponizej 2 par/km2 Obszary o slabo ustabilizowanej populacji, pomimo
ze gawron zaliczany jest do najpospolitszych gatunkéw krajowych, sa wiec
bardzo znaczne. Utrzymanie si¢ na nich tego gatunku odbywa¢ si¢ moze prawdo-
podobnie przez staly doplyw osobnikow z terenow przegeszczonych.
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Wykr. 34. Zageszczenie liczebnos$ci gniazd, (par lggowych) w prostokatach 0,5-stop-
niowych. X — liczba gniazd w prostokacie; y — % prostokatéw; z — % gniazd; A —roz-
ktad procentowy liczby prostokatow; B —rozkiad procentowy liczby gniazd wedtug ich
zageszczenia w prostokatach.

Interesujaco na tle charakterystyki terenu pod wzgledem zageszczenia
przedstawia si¢ rozklad liczebnos$ci gniazd zestawiony wedlug gradacji zageszcze-
nia (wykr. 34). Stosunkowo najwie¢kszy potencjal populacji koncentruje si¢
w prostokatach o zageszczeniu 8000 — 16000 par/prostokat 30'x30', czyli na
terenach, gdzie zageszczenie wynosi 500 —3000 par/100 km2 (poréwnaj
wykr. 33). Tereny te, stanowiace 14,4% badanego arealu, zamieszkuje 33,4%
liczebno$ci gatunku (wykr. 34).

Charakterystyke koncentracji liczebnos$ci par legowych zestawiono na wy-
kresie 35. O ile, jak wspomnialem poprzednio (str. 46), 50% kolonii koncentro-
walo si¢ na x/4 powierzchni, to koncentracja liczby par legowych jest tu jeszcze
wieksza —na x/4 powierzchni kraju koncentruje sie¢ 62% populacji.
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Wykr. 35. Koncentracja liczebnosci gniazd w prostokatach 0,5-stopniowych (17 —
= 0,5466). X — % prostokatow; y — % gniazd.

Analogicznie, jak w przypadku zageszczenia kolonii, znaczna koncentracja
liczebnos$ci par legowych na nieduzym obszarze oraz rozlegle tereny, gdzie gawron
wystepuje w rozproszeniu kazg spodziewa¢ si¢ na jednych i na drugich gniezdze-
nia si¢ w koloniach sporadycznych. Istotnie, jak wynika z wykresu 36, obydwa
zjawiska sa charakterystyczne dla badanego arealu —krzywa regresji liczby
kolonii sporadycznych wzgledem zageszczenia gniazd w obrebie prostokatow
30' x30' ma najwieksze przyrosty na krancowych odcinkach skali zageszczenia
(poréwnaj tez —wykr. 30).

Ptaki gniezdzace si¢ w koloniach sporadycznych stanowia jednak nikla
cze$¢ populacji (1,67 % —poréwnaj tab. 5), co w ujeciu rozkladow procentowych
liczebnoS$ci populacji wedlug stopnia zageszczenia (obliczonych w stosunku do
ogélnej sumy gniazd) pogladowo przedstawiono na wykresie 3729

2 Uderzajace jest to, ze pomimo tak znacznej dysproporcji ilosciowej rozktady prosto-
katow 30 X 30' wedtug stopnia zaggszczenia w nich gniazd z obydwu kategorii kolonii wy-

kazuja znaczne podobienstwo (wykr. 38). Sa one jednak daleko przesunigte fazami, co raz
jeszcze podkre§la specyfike lggowisk nie ustabilizowanych.
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Wykr. 36. Regresja $redniej liczby kolonii sporadycznych wzgl¢gdem zaggszczenia
gniazd w prostokatach 0,5-stopniowych. x —liczba gniazd w prostokacie; y —liczba ko-
lonii sporadycznych; z —skala dla kumulanty B; 4 —krzywa regresji; B —kumulanta
liczebno$ci gniazd w prostokatach.
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Wykr. 38. Eozktady procentowe liczebnosci prostokatéow 0,5-stopniowych wedlug
stopnia zagegszczenia gniazd. x — liczba gniazd w prostokacie; y — % prostokatow; 4 —
— rozklad wedlug zaggszczenia gniazd w koloniach sporadycznych; B —rozklad wedlug
zaggszczenia gniazd w koloniachljustabilzowanych;
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Wykr. 37. Rozklady procentowe liczebnosci gniazd w prostokatach 0,5-stopniowych
wedtug podziatu na kolonie ustabilizowane i sporadyczne. x —Iliczba gniazd w prostokacie;

— % gniazd; 4 —rozktad liczby gniazd w koloniach sporadycznych; B —w koloniach

ustabilizowanych (obydwa rozktady obliczono w stosunku do ogdlnej liczby gniazd —n =
= 852261).

Ka przedstawionym tle przestrzennej struktury rozmieszczenia kolonii le¢-
gowych (str. 46), ich przecietnej wielkoSci oraz liczebno$ci populacji warto
rozwazy¢ kwestie calkowitej oraz czastkowej korelacji wymienionych elemen-
tow. Skoro wielko$é kolonii wykazuje Scisly zwiazek z ich zageszczeniem (str. 52),
obydwa parametry zdecydowanie korelowaé powinny z zageszczeniem populacji,
a wiec przestrzennym rozmieszczeniem jej liczebnos$ci. Istotnie, korelacja ta jest
stosunkowo wysoka3l Korelacje czastkowe3l ujawniaja jednak, ze znacznie sil-
niej (od tego, co wynika ze wskaznikow korelacji calkowitej) przyczynowo po-
wigzane sa ze soba zageszczenie populacji oraz przeci¢tna wielkosé kolonii, niz
zageszczenie kolonii i liczebno$¢ populacji. Wielkos§¢ kolonii, jako czynnik we-
wnatrzpopulacyjny ma wiec dla ogélnego prosperowania populacji wyzsze walory

30 Wspétczynniki korelacji: liczby kolonii w kwadratach 11,2x11,3 km (x)
liczebnos$ci par legowych () rxy = + 0,899 + 0,013; przecietnej wielkosci kolonii (z) i li-
czebnos$ci par legowych (y) Tzy = + 0,766 = 0,027.

31 Wspélczynniki korelacji czastkowej: zageszczenia kolonii (x) i zageszczenia
legowych () z wyeliminowaniem wplywu wielkos$ci kolonii (z) rxy.z = 0,860+ 0,017 ; wiel-

kos$ci kolonii i zageszczenia par legowych z wyeliminowaniem wplywu zageszezenia rzy.x =
= + 0,821 £0,021. Rézinice miedzy wspélczynnikami sa istotne przy P = 0,01.

oraz

par
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ekologiczne, niz zageszczenie kolonii (poréwnaj tez —str. 65). Jest to o tyle
oczywiste, o ile kooperacja wewnatrzkolonialna jest dla gawrona zjawiskiem
powszechnym, obejmujacym og6l populacji, podczas gdy kooperacja miedzy-
grupowa, uzalezniona w pierwszym rzedzie od zageszczenia kolonii, wystepuje
glownie w strefach ekstremalnych zasiegu, gdzie istotnym stresorem limitujacym
wystepowanie populacji jest izolacja wewnatrzpopulacyjna, a wi¢c niedosyt ko-
operacji. Strefy te, sadzac z przytoczonych powyzej faktéw zajmuja w zasiegu
znaczne obszary. Wystepowanie na nich gawrona, uzaleznione od oscylacji glow-
nego potencjalu populacji, skoncentrowanego na relatywnie nieznacznych po-
wierzchniach bedzie bardziej wszechstronnie analizowane w 2 cze$ci opra-
cowania.

INTEGRACJA PRZESTRZENNA POPULACIJI

Dyspersja kolonii legowych

Ograniczajaca wykladniczo wyst¢epowanie gawrona izolacja wewnatrzpopu-
lacyjna kaze spodziewa¢ si¢ okreslonych przystosowan populacyjnych, przeciw-
dzialajacych nadmiernemu rozproszeniu, a wiec z jednej strony daznosci do zin-
tegrowania osobnikéw w kooperujace grupy, z drugiej —daznosci do integracji
przestrzennej poszczegélnych grup w agregacje terytorialne. Pierwsza z kwestii
charakteryzuje si¢ bogatym piSmiennictwem dotyczacym zintegrowania na po-
ziomie grupy3 i nie wymaga szerszej dyskusji. Konieczne natomiast staje si¢
przeanalizowanie dyspersji przestrzennej stanowisk legowych, ustalenie, w jakiej
mierze ich rozmieszczenie uzaleZnione jest: a) od warunkéw narzuconych nie-
jednorodnos$cia Srodowiska (mozaikowato$cia rozmieszczenia demotopow),
b) uwarunkowane rozpatrywanym poprzednio sprzezeniem czynnikéw we-
wnatrzpopulacyjnych. Problem jest dwojako trudny —po pierwsze brak jest
piSmiennictwa bezpoSrednio dotyczacego zagadnienia, po drugie —watpliwe,

k] Materialy dotyczace socjalnych momentéw biologii gawrona omawiane s3 w |
blikacjach; Busse 1959, 1962; Coombs 1971; Dunnet, FORDHAM, Patterson 1969;
HoLYACK, 1968; KLICHOWSKI 1963; Malmberg, 1971; Owen 1959; Patterson, DUN-
NET, Fordham 1971; PINOWSKI 1954, 1959a, b, 1960 a; Samorodov 1935. Problemy zwia-
zane z efektem grupy, wplywem socjalnego trybu zycia na przezywalno$é¢, réznymi for-
mami wspélzycia kolonijnego i stadnego innych gatunkéw analizowane sa w pracach: AIN-
ley 1972; Belopolskij 1955; Bloch 19705 Box 1973; BREDER 1959; Brown 1967;
Urban 1969;CROOK 1961, 1970; D ARLING 1939; Etkin 1964 a, b; Gervet 1968; GRASSE
1946; Horn 1968; IMMELMANN 1971; Jacobi 1965, 1967; Jézefik 1954, 1957, 1969
a, b, 1970 a; KADLEC, DRURY 1968; Klimenko 1950; Ling 1965; Modestov 1943, 1967;
MACROBERTS §. R., MACROBERTS M. H. 1972; Orians 1971; PAJUSOVA 1965; Patter-
SON 1965; PISARSKI 1973; RICHDALLE 1957; ROMASEVA 1940; ROSEVSKIJ 1974; RYSZ-
kowski 1954; Sabine 1956; Sapin-Jaloustre 1960; Werth 1960; Wynne-Edwards
1962.
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czy wobec prawa koncentracji (wedlug logarytmicznych rozkladéw) czynnikow
biotycznych i abiotycznych Srodowiska (patrz —str. 23) zalozy¢ mozna loso-
we, wzglednie r6wnomierne wystepowanie demotopéw, a na tym tle badaé¢ dys-
persje kolonii.

Jakkolwiek niejednorodno$¢ sSrodowiska, jako jedna z przyczyn skupiskowej struk-
tury rozmieszczenia podawana jest w wielu pracach (np. Allee, Emebson et all. 1958;
Cole 1946; Southwood 1966; Teojan 1974), dotychczas nie rozstrzygni¢to — na ile,
i w jakich warunkach wynik ten mozZe decydowaé¢ o tworzeniu si¢ skupisk. Chodzi tu oczy-
wiScie o jednostki dyspersji ponadosobnicze, tj. skladajace si¢ ze stad, kolonii itp. W sto-
sunku do skupisk osobniczych, jak udowodnil to Kaczmabek (1960), charakter dyspersji
zalezy nie tyle od niejednorodnosci Srodowiska, co jego pojemnos$ci wplywajacej na za-
geszczenie populacji. W zalezno$ci od gradientu zageszczenia struktura rozmieszczenia
przejmuje charakter skupiskowy przy niskich zageszczeniach i znacznym rozproszeniu
populacji, w miar¢ za§ wzrastania zageszczen rozmieszczenie osobnikéw staje si¢ coraz
bardziej réwnomierne.

Tak wiee, przy niezbyt sprecyzowanych w tym zakresie ustaleniach alterna-
tywnie przyjac¢ nalezy: 1) Przestrzenny uklad demotopow stwarza warunki dla
losowego, wzglednie réwnomiernego badz skupiskowego wystepowania kolonii
legowych, a testowe stwierdzenie ktéregokolwiek z tych typéw rozmieszczenia
pozwoli wnioskowaé o charakterze dyspersji legowisk, a wiec przyjaé, ewentual-
nie odrzuci¢, teze dotyczaca daznoSci populacji do integracji przestrzennej.
2) Przestrzenny uklad demotopéw nie wykazuje cech losowego (ewentualnie
rownomiernego) wystepowania, lecz ma charakter skupiskowy, narzucajacy
réwniez zagregowane rozmieszczenie legowisk. W tej sytuacji zbadanie trendu
przestrzennego zintegrowania populacji musi si¢ opiera¢ na innych, niz metody
testowania dyspersji rozwiazaniach.

Zakladajac wedlug pierwszego wariantu, Ze rozmieszczenie kolonii w obrebie
badanego arealu nie jest losowe, lecz wykazuje tendencje grupowania si¢ w agre-
gacje, dla udokumentowania tej tezy przebadano testem %’'roéznice miedzy roz-
kladami empirycznym i teoretycznym wystepowanie kolonii w wylosowanych
225 kwadratach 11,2x11,3 km — rozklad teoretyczny zbudowany byl
w oparciu o prawdopodobienstwa Poissona. Znaczne zréznicowanie tych
rozkladow ogdlnie wyklucza losowo$¢ rozmieszczenia3d. Zastosowanie roz-

3 X3 réznicy (= 292 przy df = 7) obydwu rozkladéw przedstawionych na wykresie
39 wskazuje na istotne miedzy nimi zréznicowanie. Charakterystyki rozkladu empirycz-
nego (krzywa 4A) kwadratéw wedlug liczby kolonii w nich zawartych: x = 2,52, ax = 2,72,
Rozklad teoretyczny (krzywa B) opiera si¢ na wystepowaniu wedlug prawdopodobienstw
Poissona

(xx)N
= b o9

gdzie N — ogélna liczba kolonii w 225 kwadratach (N = 567 = 100%). x — $rednia liczba

kolonii w kwadratach (log x = 0,4014); log e® = 1,09103; x —liczba kolonii w danej kla-
sie.
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Wykr. 39. Rozktad przestrzennego rozmieszczenia kolonii lggowych gawrona (na
podstawie 226 wylosowanych kwadratow 11,2 X 11,3 km). x —liczba kolonii w kwadracie;
y — % kwadratéw; 4 rozktad empiryczny; B —rozktad teoretyczny wedlug prawdo-
podobienstwa Poissona; G —interpolacja krzywej 4 (/a réznicy rozktadow = 292 przy

df = 7).

ktadu Morisity (1959, 1962, 1964) wskazuje rowniez na znaczng skupiskowosé
uktadu przestrzennego kolonii3

Obydwa testy nie pozwalajg jednak obliczyé precyzyjniej prawdopodo-
bienstwa losowos$ci wystepowania kolonii w obrebie badanego uktadu. Umozli-

R Rozktad Moeisity (1959, 1962, 1964), stosowany dotad do badania rozmieszc

nia przestrzennego osobnikéw, jest przeznaczony do badania uktaddéw statycznych. Dos-
tosowalem go do testowania skupiskowo$ci rozmieszczenia kolonii lggowych w postaci

2fn?-N
1 = (39
° N(n-1)
gdzie ¢ —liczba wylosowanych kwadratow; N —ogoélna liczba kolonii we wszystkich kwa-
dratach; »n = liczba kolonii w poszczegdlnych klasach; i —wielko$¢ klasy; / —liczba
kwadratow w poszczegdlnych klasach.
10 =418 wskazuje na znaczna skupiskowo$¢ uktadu przestrzennego kolonii.



63 Wystepowanie gawrona w Polsce. Czes¢ I. 401

wia to rachunek wedlug metody Clarka i Evansa (1964)38 Prawdopodo-
bienstwo braku zréznicowania miedzy Srednia, odleglo$ci minimalnych a $rednia
teoretyczng odleglosci przy ewentualnym rozmieszczeniu losowym jest znikome
(P = 0,000002) —praktycznie wiec zadne. Przy tak znikomym prawdopodo-
bienstwie niezréznicowania Srednich, prawdopodobienstwo lokalizacji poszcze-
gbélnych kolonii w uniezaleznieniu od ukladu przestrzennego kolonii z blizszego
i dalszego otoczenia jest rowniez bardzo znikome, a wiec preferowanie miejsc
dla zalozenia kolonii przez nowo osiedlajace si¢ stada uzaleznione jest od
istnienia w najblizszej okolicy juz istniejacych legowisk.

Przyjmujac wariant drugi, tzn. Ze skupiskowy charakter rozmieszczenia
demotopow a priori narzuca strukture zagregowanego rozmieszczenia kolonii
legowych, testowanie dyspersji dotychczasowymi metodami uznaé nalezy za bez-
przedmiotowe. Wobec braku danych dotyczacych dyspersji demotopow, nie-
mozliwe tez staje si¢ testowanie réoznic wskaznikéow ich dyspersji oraz dyspersji
legowisk. Przebadanie przeto kwestii integracji przestrzennej legowisk opieram
na dwéch innych momentach: a) na analizie korelacji wielokrotnej wskaznikow
dyspersji kolonii legowych, ich zageszczenia, wielkoSci, oraz zageszczenia popu-

35 Metoda Clarka i Evansa (1964) zastosowana pierwotnie w fitosocjologii, a obec-
nie w nieco zmodyfikowanej formie, opiera si¢ na obliczeniu stopnia zrdéznicowania mig-
dzy $rednia odlegto$ci minimalnych migdzy koloniami (xm) a teoretyczna $rednia, obliczo-
na dla odlegtosci przy ewentualnym rozmieszczeniu losowym (xi). W przypadku bada-
nej populacji xm = 2,160 km (&Xm = 4,99), natomiast

xi = =, (40)
21/0

gdzie g —gestos¢ rozmieszczenia —liczba kolonii/km2 (= 1 kolonia/51,1 km1), stad I =
= 3,597 km.
Jezeli wspoiczynnik zrdéznicowania obu S$rednich przedstawimy wzorem

B = xm/xi, (41)

to B = i okre$la rozmieszczenie losowe, B < 1 —rozmieszczenie skupiskowe, a B > | —
rozmieszczenie rozproszone (réwnomierne).

W przypadku gawrona B = 0,6005, co wskazuje na wystepowanie skupiskowe. Isto-
tno$¢ zrdéznicowania

@i X
t= " - (42)
oxe
gdzie 8xl, btad standardowy S$redniej x., jest obliczany wzorem
0,26136
(= 0,10082), (43)
1 VNe

gdzie 0,26136 —warto$¢ stata (Crark, Evans 1964);N —ogdlna liczba pomiaréow od
legtosci minimalnych.
Stad ¢+ = 14,25; P = 0,000002.
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lacji; b) na analizie rozkladéw odleglosci miedzy koloniami (vide —nastepny
podrozdzial).

Odnos$nie do pierwszego momentu zakladam: a) JeSli na tle skupiskowego
wystepowania demotopow rozmieszczenie legowisk nie stanowi w zupelnoSci
powielenia ich struktury przestrzennej, lecz uwarunkowane jest w okreslonej
mierze rowniez trendem integracyjnym populacji, to korelacje czastkowe wskaz-
nika dyspersji kolonii wzgledem ich wielkoS$ci oraz zageszczenia populacji ujaw-
nia ekologiczne walory tego trendu. Innymi slowy —na ile stopien zagrego-
wania legowisk wplynie dodatnio na zwiekszenie si¢ wielkoSci kolonii oraz li-
czebnos$ci populacji, na tyle oczekiwa¢ mozna daznoS$ci populacji do zintegro-
wania przestrzennego, tj. aktywnego preferowania przez poszczegoélne mikro-
populacje demotopow w najblizszym sgsiedztwie juz istniejacych legowisk.
I przeciwnie —jesli okaze sie, Ze gradient dyspersji legowisk pozostanie bez
zréznicowanego wplywu na poszczegélne elementy struktury przestrzennej po-
pulacji, odrzuci¢ nalezy tez¢ modyfikujacego rozmieszczenie populacji wplywu
czynnika integrujacego. Za wskaznik zagregowania przyjeto wspélczynniki dys-
persji kolonii legowych obliczone dla 15 wylosowanych prostokatéow 30'x30'
wedlug metody Southwooda (1966).

Dla kazdego z wylosowanych prostokatow, z ktéorych kazdy rozbity byt z kolei na
15 tzw. matych kwadratéw 11,2 x 11,3 km obliczono: wariancje S2oraz $rednia x liczby
kolonii w matych kwadratach. Stopief,, w jakim rozmieszczenie kolonii odbiega od loso-
wego modelu Poissona testowano

S2(n—1)

“4)

wskaznik dyspersji obliczono

a=-X (45)
n—I1
co arytmetycznie jest postacig identyczna z wzorami podawanymi np. przez Rokickiego
(1965) oraz Trojana (1974). We wszystkich przypadkach warto$¢ d > 1 wskazuje na za-
gregowany uktad przestrzenny kolonii. Charakterystyki dyspersji kolonii w poszczegol-
nych prostokatach

d X2 S2 X d X2 82 X

123 17,16 1,14 0093 2,58 36,11 3,43 1,33
1,32 18,53 221 1,67 2,59 3625 448 1,73
1,62 22,71 336 2,07 2,70 37,85 7,03 2,60
1,95 27,25 3,64 1,87 2,84 3977 8,72 3,07
2,02 28,34 11,60 5,73 2,85 39,87 14,44 5,07
2,16 30,19 6,90 3,20 323 4525 14,22 4,40
2,47 34,52 1,80 0,73 3,48 48,76 9,30 2,67
2,47 34,51 4,93 2,00

Uznajac warto$¢ wskaznika dyspersji kolonii za miare ich zagregowania,
stopien zagregowania przy niskich zageszczeniach populacji, tj. w regionach
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pessimum ekologicznego zasiegu powinien mieé pierwszorzedne znaczenie przy-
stosowawcze i w pierwszym rzedzie powinien rzutowa¢ na wielko$¢ kolonii,
a wiec stabilno$¢ populacji. Et vice versa —w regionach koncentracji (optimum)
zagregowanie na skutek wzrastajacych naciskéw konkurencji wewnatrzgatun-
kowej traci wspomniane walory. Zestawione ponizej korelacje czastkowe stopnia
zagregowania legowisk oraz rozpatrywanych dotychczas elementéow struktury
przestrzennej pozwola kwesti¢ przeanalizowaé¢ dokladniej.

Wspolczynniki korelacji wielokrotnej obliczono na materiatach pobranych, losowo
— 15 prostokatéw 30 x 30' obejjnujacych 225 kwadratow 11,2 X 11,3 km. Oznaczenia
1 —wskaznik zagregowania kolonii l¢gowych, 2 — zaggszczenie kolonii, 3 — wielko$¢ ko-
lonii, 4 —zaggszczenie par Ilggowych.

Wartosci wspotczynnikow (przy poziomie P = 0,05) nieistotne statystycznie uje¢to
w nawiasy, natomiast nie zréznicowane statystycznie wspéiczynniki korelacji czastkowej
w stosunku, do wspolczynnikéw koielacji catkowitej oznaczono gwiazdkami

a) ri2 = + 0,344+ 0,059 d) r3 = £0,452 £0,053
ri23 = (+ 0,065+ 0,066) A31 — + 0,299 + 0,061
‘24 = - 0,294+0,061 w834 = - 0,368+0,058
P23 = - 0,145+0,065 PB4 = (- 0,138+0,065)

B) tis = +0,665+0,037 e 14 = +0,899+0,013
32 = 0,608 +£0,042% WAl = 0,841 +0,019
r34 = +0.432 £0,054 WU3 — £0,860 £0,017
3% = £0,410 0,056 U3 = +£0,798 £0,024

e) ru = +0,506+0,050 /) 13 = £ 0,766+0,027
H42 = £0,449 £0,053*% 4T = +£0,498 £0,050
T3 = (- 0,005+ 0,067) r342 =+ 0,821 + 0,022
4B — (—0,120 £ 0,066) PUDR = +£0,614 £0,040

Wyrazone tu zaleznosci, w rzeczywisto§ci maja charakter nieliniowy, stad wartos$ci
bezwzgledne wspolczynnikow korelacji sg najprawdopodobniej zanizone. Z tych tez wzgle-
dow pomini¢to obliczenie wspolczynnikow regresji.

Korelacja miedzy stopniem zagregowania kolonii ich zageszczeniem
(punkt a), po wylaczeniu wplywéw wielkoSci kolonii oraz zageszczenia popu-
lacji jest ujemna —zmniejszajacym si¢ zageszczeniom kolonii towarzyszy
wzrost ich zagregowania. Skorelowanie zagregowania kolonii z ich wielkoS$cia
(punkt B jest znaczne, nawet po wylaczeniu wplywow zageszczenia kolonii
i zageszczenia ogolnego populacji. Sprzezenie tych dwéch czynnikow, z ktérych
pierwszy jest wykladnikiem zintegrowania miedzygrupowego, drugi —we-
wnatrzgrupowego i ktore odgrywaja zasadnicza role w zwiekszaniu poziomu
koakcji kooperacyjnej, jest najbardziej ewidentnym dowodem trendu integracji
przestrzennej populacji. Sprze¢zenie to wplywa zasadniczo na korelacj¢ zagre-
gowania wzgledem zageszczenia populacji (punkt ¢) —korelacja ta po wylacze-
niu wplywu wielkoS$ci kolonii zanika. Ksztaltowanie powiazan miedzy zageszcze-
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niem kolonii a ich wielko§cia (punkt d), zageszczeniem kolonii i zageszczeniem
populacji (punkt e¢), wreszcie miedzy wielkoScia kolonii a zageszczeniem popu-
lacji (punkt /) wzrasta lub slabnie w uzaleznieniu od tego, czy wplywy zagre-
gowania przestrzennego w rachunku korelacyjnym zostaly wyeliminowane, czy
tez pozostawione. Szczegdlnie charakterystyczne réznice wystepuja w zréznico-
waniu wspélczynnikéw czastkowych przy korelacji wielkoSci kolonii oraz za-
geszczenia populacji (punkt/). Ogélne skorelowanie tych elementow jest wysokie
(rsi — +0,766), po wyeliminowaniu jednak wplywoéw zagregowania, lecz przy
pozostawieniu zageszczenia kolonii spada znacznie (r344 — +0,498), przy od-
wrotnej za§ kombinacji gwaltownie wzrasta (r342 — +0,821). Swiadczy to
o bardzo istotnym wplywie zagregowania przestrzennego na caloksztalt struktury
przestrzennej populacji.

Eeasumujac, stopien zagregowania kolonii legowych wzrasta wraz z obni-
zaniem si¢ ograniczanych pojemnos$cia Srodowiska zageszczen populacji. Jedno-
znacznie interpretowane to by¢ musi jako aktywne przeciwdzialanie populacji
nadmiernemu jej rozproszeniu, uwidaczniajace si¢ w terytorialnej integracji
poszczegdlnych mikropopulacji w bardziej zwarte ugrupowania. Sprzezenie sto-
pnia zagregowania kolonii z ich wielko$cia uznaé¢ nalezy za odbicie mechanizméw
samoregulujacych utrzymanie niezbednego do prosperowania populacji poziomu
koakcji kooperacyjnej. W warunkach pessimum ekologicznego wspomniane
sprzezenie rzutuje w ten sposéb na zageszczenie legowisk oraz populacji
w ogélnosci.

Izolacja wewnatrzpopulacy jna —odlegloSci minimalne i przeciet-
ne mie¢dzy koloniami

Jesli przyjaé, ze stopien rozproszenia kolonii moze by¢ miarg ich izolacji
wzgledem siebie, wowczas regresja Sredniej liczby kolonii w prostokatach
30'x30' wzgledem ich wielkoSci ukaze, jaki jest zwiazek tego rozproszenia
z wielko$cig kolonii. Rysuje si¢ on do$¢ wyraziscie (poréwnaj —wykil 31).
Wzrastajaca izolacja wewnatrzpopulacyjna, charakteryzujaca sie okreslonym
zageszczeniem krytycznym (str. 48), uniemozliwiajac kooperacj¢e miedzy zbyt-
nio rozproszonymi koloniami i mikropopulacjami stanowi tu barier¢ ekologiczna
rozmieszczenia. Jesli za§ za miernik stopnia izolacji wziaé odleglosci przecietne,
regresja wielkosci kolonii wzgledem tego parametru (wykr. 42) wyjawia trend
podobny, jak w poprzednim przypadku. Koncowy odcinek krzywej wykazuje
jednak znaczny skok, co potwierdza wspomniang juz regule, bowiem w znacznej
izolacji od ugrupowan (Srednio 27 km) mogg prosperowaé jedynie kolonie duze,
liczace kilkaset gniazd. Mikropopulacje je zasiedlajace nie majac mozliwos$ci
kooperacji na zerowiskach ze stadami z sasiednich kolonii, pod wzgledem za-
pewnienia odpowiedniego poziomu efektu stadnego musza by¢ ,,samowystar-
czalne”, a to wiaze si¢ z konieczno$cia utrzymania stosunkowo wysokiego
poziomu iloSciowego mikropopulacji. Zjawisko to obserwuje si¢ na krancach
zasiegu, co opisalem bardziej szczegélowo poprzednio (Jozefik 1970c¢).
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Znaczna ro6znica Srednich miedzy odlegloSciami minimalnymi a przeciet-
nymi z jednej strony (xp —xm = 6,86 km), z drugiej —miedzy przeci¢tnymi
a odleglosciami w teoretycznym ukladzie losowym (xp —II]= 5,03 km) raz
jeszcze potwierdza fakt grupowania si¢ kolonii w agregacje, bowiem wysoka
warto$¢ xv moze zaistnie¢ tylko w warunkach skupiskowej struktury rozmiesz-
czenia3e Eozklady odleglosci minimalnych i przecietnych (wykresy 40, 41) ujaw-
niaja charakter powiazan przestrzennych i stopnia izolacji miedzy koloniami.
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Wykr. 40. Rozktad minimalnych odleglto$ci mig¢dzy koloniami. x —odlegto$ci mi-
nimalne w km; y — % kolonii; z —skala dla kumulanty B; 4 —krzywa rozktadu; B —

— kumulanta rozktadu.

Przy poprzednio wysunietej tezie (str. 63), zakladajacej pelna adekwatnos$¢
skupiskowos$ci kolonii wzgledem zagregowania demotopow, rozklad odleglosci
minimalnych miedzy koloniami musialby zawieraé¢ rowniez dystansy pomiedzy
poszczegélnymi skupiskami demotopow daleko wykraczajace poza odcinki 14-ki-
lometrowe. Tymeczasem, jak wynika z wykresu 40, wszystkie kolonie na badanym
terenie s3 powigzane miedzy sobg odlegloSciami nie wigkszymi, niz 14 km. Po-
nadto, 88% kolonii sasiaduje ze soba w odlegloSci minimalnej nie przekracza-

% Odlegtos¢ przecigtna (xp = 9,04 km, ax = 4,01 km) jest wypadkowa pomiaréow
dokonanych dla kazdej kolonii w wylosowanych 15 prostokatach 30'x 30', mierzonych
mig¢dzy nig a 8 innymi, mieszczacymi si¢ najblizej w 8 sektorach roézy wiatrow. Czgs$¢ z tych
pomiarow przypada na bardziej znaczne dystansy migdzy koloniami zgrupowanymi w sg-
siednich agregacjach.
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Wykr 41. Rozklad przecigtnych odleglosci mi¢dzy koloniami. x —przecigtne od-
legltosci w km; y — % kolonii; z —skala dla kumulanty B ; 4 —krzywa rozktadu; B —ku-
mulanta rozktadu.

jacej S km, podczas gdy odleglo$ci przecietne do tego zakresu obejmuja zaledwie
21 % kolonii (wykr. 41). Oznacza to: po pierwsze —kolonie grupuja si¢ w liniowo
powiazane lancuchy, po drugie —demotopy zbyt izolowane s3 przez populacje
nie wykorzystywane. W sumie, preferowanie Srodowisk w najblizszym sasiedz-
twie juz istniejacych legowisk, a wiec dazno$¢ do integracji przestrzennej popu-
lacji, jest tu niezaprzeczalna.

Sprzezenie wplywow pojemnosSci ekologicznej Srodowiska oraz
izolacji wewnatrzpopulacyjnej

Rozgraniczenie wplywow stopnia izolacji mi¢dzy koloniami oraz pojemnosci $rodo-
wiska na wielko$¢ kolonii, w przypadku gawrona, napotyka znaczne trudnosci. Wynikaja
one z dwoéch powodow: 1) Poniewaz ocena pojemnosci ekologicznej opiera si¢ na przestan-
kach posrednich (na wskazniku powierzchniowym zagegszczenia par lggowych —str. 22),
nie moze sluzyé do okreslenia potencjalnej pojemnosci, tj. wydolnosci ekologicznej $rodo-
wiska, a danych tych brak rowniez w pismiennictwie. W przypadku dysponowania tego
rodzaju danymi, rozgraniczenie obydwu czynnikéw metoda analizy wariancyjnej nie przed-
stawiatoby zadnych trudnos$ci. 2) Ograniczajace wyktadniczo wielko$¢ mikropopulacji dzia-
tanie izolacji wewnatrzpopulacyjnej, wykryte w przypadku Ardeola ralloides (Jozefik
1970c) z cala wyrazisto$cia zaznaczylo si¢ przy wyspowym rozmieszczeniu $rodowisk cha-
rakterystycznych dla tego gatunku, a w zwiagzku z tym i stanowisk lggowych odizolowa-
nych mi¢dzy soba znacznymi przestrzeniami terenéw biologicznie gatunkowi obcych. W przy-
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padku gawrona zblizong sytuacj¢ wyspowego rozmieszczenia biotopow lggowych obserwuje
si¢ zaledwie w poilnocnych regionach kraju oraz na podinocnych krancach zasiggu (Mal-
berg 1971), podczas gdy w pozostatych czg$ciach maja one rozmieszczenie mozaikowate
badZ stanowia zwarty obszar z wyspami biotopow obcych. Wptyw izolacji jest wigc w ,,czys-
tej postaci” trudny do uchwycenia w oparciu o materiatly ankietowe. Moze by¢ on rozpatry-
wany jedynie w sprzezeniu z pojemnoscia ekologiczng Srodowiska.

W wyniku coraz silniej ujawniajacego sie, w miare obnizania sie¢ pojemnosci
ekologicznej Srodowiska, trendu przestrzennej integracji populacji i tworzenia sie
powiazanych S$cisle (str. 68) lancuchéw ugrupowan kolonii legowych powstaje
specyficzna dla gawrona mozaika jego wystepowania, czyli azurowos¢ zasiegu.
W uzaleznieniu od gradientu pojemnos$ci $rodowiska oraz stopnia izolacji we-
wnatrzpopulacyjnej azurowo$¢ ta moze przybieraé¢ bardziej skomplikowany
i rozczlonowany rysunek (przy niskich pojemnosciach) badz zaznaczaé si¢ ledwo
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Wykr. 42. Kegresja wielko$ci kolonii wzglgdem przecigtnych odlegtosci migdzy ni-
mi. * _ odlegtodci przecigtne w km; y —przecigtna wielko$¢ kolonii w kwadracie.

dostrzegalnie w centralnych regionach zasiegu (przy znacznych pojemnosciach).
Ograniczajace wplywy wspomnianych czynnikéw multiplikuja si¢ miedzy soba,
tj. oddzialywaja w sprze¢zeniu dodatnim, co pogladowo ilustruje wykres 42. Aby
zrozumie¢ mechanizmy tego sprzezonego oddzialywania przypomne (vide —
str. 59), ze najbardziej istotnym elementem struktury przestrzennej populacji,
uzaleznionym od caloksztaltu czynnikéw zewnetrznych i wewnatrzpopulacyj-
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nych jest wielko§¢ kolonii. Jesli za miar¢ pojemnosci ekologicznej przyjaé za-
geszczenie par legowych na jednostke powierzchni (vide —str. 22), to w zalez-
nosci od gradientu pojemnosci wielko$¢ kolonii wzrasta, lub obniza si¢ wedlug
funkcji krzywoliniowej. Pochodna tej funkcji daje wyobrazenie o punktowych
przyrostach, wzglednie spadkach tych zmian (wykr. 43)37. Najwyzsze rozniczki
zmian wielkosci kolonii obserwuje si¢ w gradiencie najnizszych zageszczen —
przy coraz wyzszych zageszczeniach, a wiec wyzszych pojemnosciach, tempo
zmian slabnie logarytmicznie. Wzrastajace potegowo tempo obnizania si¢ wiel-
kosci kolonii, w miare liniowych spadkéow pojemnosci, interpretowacé nalezy jako
dodatnie sprze¢zenie zwrotne, w sensie ograniczajacego oddzialywania czynni-
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<x)
Wykr. 43. Tempa zmian punktowych (rézniczki) wielkosci kolonii w odniesieniu do
gradientu zageszczenia populacji (pojemnosci ekologicznej). x — zageszczenie par legowych
w kwadratach 11,2 x 11,3 km; y —r6zniczki zmian wielko$ci kolonii; y' = 1,0485 £ -0,2801

37 Na wykresie 43 przedstawiono funkcj¢ pochodna, réwnania regresji wielkosci I
lonii wzglgdem zaggszczenia par lggowych w kwadratach 11,2 x 11,3 km (poréwnaj tez —
— wykr. 46)

y = 1,47x°>7133, (64)
dy = 1,04852—02867iix. (47)

Zageszczenie, bedace tu posrednim miernikiem pojemnosci odniesiono do nieloga-
lytmicznej skalix obejmujacej jedynie odcinek od 100do 2000par/kwadrat o powierzchni
126,56 km*.



Tabela 7. Schemat dodatnich sprzezen zwrotnych czynnikéw zewngtrznych $rodowiska i wownatrzpopulacyjnych, ukazujacych

mechanizmy limitujace wystepowanie populacji (zestawiono na podstawie materialdw wtasnych oraz zaczerpnigtych z opracowan:

Andrewartha, Bircii 1954; Brown 1967; Darting 1939; Dobrowolski 1969; Fretwell, Lucas 1969; Hamilton, Watt

1970; Horn 1968; Hunt 1972; Ishihara, Hozumi, Siiinozaki 1972; Kilimenko 1950; Lack 1954, 1971; MacArthur 1972;

Modestov 1967; Naumov 1955; Orians 1971; Patterson 1965; Pielowski 1966; Pinowski 1969; Ponugaeva 1951; fto-
Sevskij 1974; Solomon 1971; Tugarinov 1949; Witbert 1971; Wynne-Edwards 1962, 1968).
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kéw: wewnatrzpopulacyjnego (wplyw wielkosci grupy) oraz S$rodowiskowego
(pojemnos$¢ ekologiczna). Efekt ograniczajacy wystepowanie populacji poteguje
sie tu wiec przez multiplikacje wartoSci negatywnego oddzialywania kazdego
ze wspomnianych czynnikéw. Multiplikacja ta osiaga wartoSci najwyzsze przy
progowych wartosciach tych czynnikéw, stanowiac ekologiczna bariere roz-
mieszczenia. Zagadnienie to w bardziej ogélnych zarysach bylo omawiane
w poprzednich rozdzialach. Schemat sprzezenia obydwu typéw czynnikow
ukazano w tabeli 7. Ilustruje on mechanizmy limitujgce wystepowanie popu-
lacji. Warto tu jeszcze zauwazyé, ze tradycyjne, do$¢ czesto stosowane dotad
jeszcze w piSmiennictwie rozpatrywanie wplywoéw czynnikéw zewnetrznych
w oderwaniu od wewngatrzpopulacyjnych, et vice versa, w Swietle przedstawio-
nych materialéw traci sens, szczegélnie za§ w przypadkach analizowania ekstre-
malnych ekologicznie stref wyst¢powania.

POPULACJA JAKO SYSTEM

Interakcja wewnatrzpopulacyjna

Wykryte i opisane poprzednio prawidlowosci sa wyrazem struktury prawdo-
podobienstw grupowos$ci badanej populacji. Uwarunkowane sa one funkcjono-
waniem populacji jako naturalnego systemu samoorganizujacego sie. Omawiajac
je, mie analizowalem, lub tylko marginesowo, powiazan réznych poziomow
organizacji, stopnia ich autonomiczno$ci, probabilistyki wspéldzialania poszcze-
golnych elementow, wreszcie adaptacji calosci systemu do szybko przebiegaja-
cych przeksztalcen Srodowiska. Wiekszos¢é z tych kwestii, a zwlaszcza ostatnia
beda rozpatrywane szczegélowo dopiero w 3 czeSci opracowania, po wprowa-
dzeniu do analizy poszczegdélnych czynnikéw zewnetrznych, wyselekcjonowa-
nych pod katem najwiekszych prawdopodobienstw oddzialywania. Tu z czynni-
kéw zewnetrznych siegnieto w gruncie rzeczy jedynie do uogélnienia wplywu
pojemnosci ekologicznej Srodowiska na strukture grupowosci. Z kolei czynnik
grupowos$ci w obrebie legowiska, jak i poza nim (struktura mikropopulacyjna
i stadna) zapewniajac okreslona szanse¢ wspoloddzialywania miedzyosobniczego
(kooperacja, konkurencja wewnatrzgatunkowa) ma wplyw na przezywalnos$¢,
a posrednio na uklad przestrzenno-iloSciowy populacji. Gradient szans wspol-
oddzialywania (interakcji) mie¢dzyosobniczego stanowi wiec wielce istotny mo-
ment w funkcjonowaniu mechanizméw samoeterownosci i samoorganizacji po-
pulacji —na nim koncentruj¢ przeto uwage w niniejszym rozdziale.

Przyjmujac, ze prawdopodobienstwo interakcji skorelowane jest dodatnio
ze stopniem zageszczenia populacji, regresja zageszczenia wzgledem wielkoSci
kolonii, a wi¢c zintegrowanej grupy ukaze zalezno$¢ stopnia kooperacji oraz
oddzialywania konkurencyjnego od wielkoSci grupy. Méwiac o stopniu inter-
akcji, nalezy tu raczej bra¢ pod uwage teoretyczne szanse wspoloddzialywania
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osobniczego, za posredni wskaznik ktérych przyjalem wielko$¢ zageszczenia, bo-
wiem empirycznych danych dotyczacych tego zagadnienia brak.

Zagadnienie czg¢stotliwos$ci aktow wspotoddzialywania migdzyosobniczego w uza-
leznianiu od zagegszczenia i wielkoSci grupy w obrgbie naturalnej populacji, chociaz ma ka-
pitalne znaczenie dla rozwigzania poruszanych tu problemow, nie zostalo jednakze giebiej
opracowane ani pod wzgledem koncepcyjnym oraz modelu probabilistyczno-matematycz-
nego, ani nie posiada dokumentacji materialowej zbieranej pod tym katem widzenia. Po-
dane nizej rozwiazanie nalezy uwazaé¢ za wstepne i wymagajace dalszych studiéw. Bez-
posrednie uzaleznienie stopnia kooperacji oraz konkurencji wewnatrzgatunkowej od wiel-
kosci grupy, chociaz zachodzi miedzy nimi §cisty zwiazek (str. 81), bytoby tu zdecydowanie
nieostrozne z dwoch wzgledow: 1) W okresie lggowym, przy znacznej przez czlowieka pro-
wadzonej redukcji drapieznikéw interakcja migdzyosobnicza ma wigksze znaczenie na ze-
rowiskach (sygnalizacja pokarmowa), niz w obrgbie kolonii (ochrona lggéw przed drapiez-
nikami) ; 2) Prawdopodobienstwo kooperacji na zerowiskach stad pochodzacych z sasia-
dujacych kolonii jest do$¢ znaczne, w zwiazku z czym stopien tej kooperacji jest bardziej,
uzalezniony od ogdlnego zaggszczenia, niz od wielkosci kolonii (vide —str. 52).

W zwiazku ze znaczng rozpigtoscia skali zaggszczenia w obregbie kwadratow 11,2 X
X 11,3 km oraz prostokatow 30'x30', wynoszagca 10 — 100000 par legowych (wykresy:
44 —50), trudno ja przyjac¢ jako skal¢ odniesienia w celu zilustrowania stopnia interakcji.
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Wykr. 44. Korelacja zaggszczenia (liczebnosci gniazd w 225 wylosowanych kwadra-
tach 11,2 X 11,3 km) oraz wielkos$ci grupy (kolonii). x — wielko$¢ grupy; y - liczby gniazd
w kwadracie; 4 - regresja wielkosci grupy wzgledem zaggszczenia; B —regresja zaggszceze-
nia wzgledem wielkosci grupy.
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Wykr. 45. Zalezno§¢ zaggszczenia oraz stopnia interakcji mig¢dzyosobniczej od wiel-
kosci grupy (na podstawie 225 wylosowanych kwadratow). x — wielko$¢ grupy (kolonii);
y —liczba gniazd w kwadracie 11,2x 11,3 km; z - wskaznik szans interakcji z —!n y);
A —krzywa regresji (y=0,8663 x1,3032); 4' —wykres funkcji pochodnej krzywej 4 (dy =
= 1,129 x03032 dx).

Wraz ze zwigkszaniem si¢ zagg¢szczenia wzrasta bowiem gradient wspodloddziatywania,
jednak w tempie niewatpliwie znacznie powolniejszym. Nie dysponujac danymi empirycz-
nymi zaktadam hipotetycznie, ze czgstotliwo$¢ aktow interakcji migdzyosobniczych wzrasta
proporcjonalnie do warto$ci naturalnych logarytmow zaggszczenia. Stad

i = Ini) (48)

gdzie i —wzgledny wskaznik szans wspotoddzialywania mig¢dzyosobniczego (interakcji
mig¢dzyosobniczej); D —zaggszczenie (liczba par lggowych w danej jednostce powierzchni)
— w obrgbie kwadratu, wzglgdnie prostokata.

Na wykresach 45 i 46 przedstawiono zwiazek miedzy zagegszczeniem oraz roéwnolegle
stopniem interakcji a wielko$cia grupy (skala zaggszczenia opiera si¢ na kwadratach o po-
wierzchni 126,5 km2). Poniewaz wskaznik i ilustruje wylacznie wzgledna gradacj¢, zastoso-
wano go rowniez do innej skali zaggszczenia, jak np. na wykresach 48, 50, gdzie parametr
ten odniesiony jest do prostokatow o powierzchni 1904 km2.

Krzywe regresji zageszczenia i wielko$ci grupy (kolonii) prawie nakladajg
si¢ na siebie (wykr. 44) stad, pomimo zastosowania posredniej metody oceny
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Wykr. 46. Zalezno$¢ migdzy stopniem zaggszczenia oraz wskaznikiem interakcji
migdzyosobniczej a wielkos$cia grupy — wptyw gradacji szans interakcji na wielko$¢ grupy.
w —wskaznik stopnia interakcji; x — odpowiadajacy wskaznikowi interakcji gradient
zaggszczenia (liczba par lggowych w kwadracie 1,2x 11,3 km); y —wielkosci grupy (kolo-
nii); z - skala dla krzywej 4 '; 4 —krzywa regresji (y = 1,47 x0-1133); A’ — wykres funkcji
pochodnej krzywej A4 (dy — 1,0485 *-0.2867 dx).

stopnia interakcji, stwierdza si¢ bardzo Scisla zalezno$¢ tego parametru od li-
czebnos$ci osobnikéw w grupie.
Krzywe regresji obydwu parametrow (wykr. 44), przy ich znacznym skorelowaniu
(rxy — + 0,949), prawie si¢ pokrywaja, stad zwiazek ten mozna wyrazi¢ ogdlnym réwnaniem
y = 0,8663 x 13031, (49)
gdzie x —wielko$¢ grupy (kolonii); y —liczba par lggowych w kwadracie o powierzchni
126,5 km2
Przyjmujac, ze i = InD (vide —str. 74), mamy
i = In(0,8663 =1'3032), (50)
i = 1In0,8663+ 1,3032 \nx D
lub po transformacji i przejsciu na logarytmy dziesigtne

i = 2,3026(l0g0,8663+ 1,3032 log*) (52)

poznaczenia jak poprzednio).
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Wykr. 47. Korelacja liczebnosci gniazd w prostokatach oraz wielkosci grupy (kolo-
nii). X —liczba gniazd w prostokatach; y —wielkos¢ kolonii; 4 —regresja liczebnosci
gniazd wzgledem wielkosci grupy; B —regresja wielkoSci grupy wzgledem liczebnosci

gniazd w prostokatach.

Rownanie okresla wptyw wielkoSci grupy na poziom szans interakcji. Poniewaz skale
vy, z na wykresie 45 s3 rownowazne, modelem zalezno$ci rozpatrywanych parametrow moze
by¢ funkcja pochodna réownania (49):

dy = 1,129%°-3032 *ec. (53)

Przyrosty punktowe zaggszczenia wzrastaja tu wyktadniczo, podczas gdy na ich tle
warto$ci i w tempie stabnacym (wykr. 45).

Przedstawiony na wykresie 45 oraz za pomocg, réwnan model wplywu
wielko$ci grupy na wielko$¢ szans interakcji nie ukazuje charakteru sprzezenia
zwrotnego miedzy obydwoma parametrami, tj. trendu socjalnosci populacji
wielko$¢ zageszczenia i odpowiadajacy jej poziom interakcji odgrywaja bowiem
istotna role w ksztaltowaniu wielkos$ci grupy. Model tej zalezno$ci ukazano
na wykresach 46 oraz 48.

W przypadku wykresu 40 model oparto na materiale losowym (str. 12). Funkcja
zageszcezenia, a wigc posrednio gradientu interakcji, jest tu wielko$¢ grupy

y = L47=07133, (54)
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Wykr. 48. Zalezno$¢ wielko$ci grupy oraz stopnia koncentracji od zaggszczenia po-
pulacji. X —liczba gniazd w prostokacie 30' X 30'; y —wielko$¢ grupy (kolonii); z —ska-
la dla wykresow funkcji pochodnych 4’ B'; A — wykres zaleznosci (y — 3,05 xQ117);
A' — wykres funkcji pochodnej krzywej A4 (dy = 1,4548 x~0523 dx) ; B — wykres stopnia
koncentracji (y = 24,9 x0’1763); B' — wykres funkcji pochodnej krzywej B (dy = 4,3899
x-oWdx).

ktorej zwigkszanie si¢ jest bardziej efektywne przy niskich stanach zaggszczenia i niskim
wskazniku interakcji. W miar¢ zwigkszania si¢ zaggszczenia, przyrosty wielkosci grupy
stabng coraz bardziej w tempie logarytmicznym (wplywy przeggszezenia), co ilustruje krzy-
wa funkcji pochodnej

dy = 1,0485% 0,2867(fa (56)

gdzie X —liczba par lggowych w kwadracie 11,2 x 11,3 km (zaggszczenie i posrednio sto-
pien interakcji); y = wielko§¢ grupy (kolonii).

Na wykresie 47, opartym na calym materiale ankietowym przedstawiono regresj¢
zageszcezenia wzgledem wielkosci kolonii (krzywa A) oraz odwrotnie (B). Roéznice wspot-
czynnika katowego krzywej 4 z wykresu 46 (tg a = 0,7133) oraz krzywej B z omawianego
wykresu 47 (tga = 0,4771) wynikaja na skutek zastosowania ré6znych wielko$ci powierzchni,
wzgledem ktoérych odnoszono zaggszczenie —dla wykresu 47 jest to zageszczenie w obrg-
bie prostokata30' x 30', awigc powierzchnia 15-krotniewigksza. Interpolujac krzywa
B z wykresu47,zbudowano, analogicznie jak na wykresie46, model uzaleznienia wielkos$ci
grupy O0(G zageszczenia (wykr. 48 —krzywe 4, 4)

y = 3,052°>47], (56)

dy = 1,4548& °S23dx 57)
(oznaczenia jak wyzej).
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Model udokumentowuje, zZe trend wzrastania grupy, a wiec dgazno$¢ do
zwiekszania efektywnoS$ci kooperacji, najsilniej akcentuje si¢ przy niskich sta-
nach zageszczenia. Przy wyzszych, trend ten slabnie coraz bardziej i praktycznie
zanika w sytuacjach przegeszczenia. Eownania funkcji pochodnych (55, 57)
podane na str. 77 sa matematycznym modelem wplywu trendu wzrastania
grupy na poziom szans wspoloddzialywania miedzyosobniczego i vice versa.

Prawdopodobienstwa interakcji miedzyosobniezej

Znajac charakter sprzezenia wielko$ci grupy i gradientu interakcji nasu-
waja sie pytania: 1) Jaki jest rozklad prawdopodobienstw objecia okreslonym,
gradientem interakcji poszczegé6lnych klas wielkosci grupy (kolonii) oraz poten-
cjalu badanej populacji; 2) Jaki jest charakter struktury stadnej gawrona poza
legowiskami i poza okresem legowym —czy rozklad prawdopodobienstw wiel-
kosci stada wzgledem gradientu interakcji we wspomnianych warunkach jest
podobny ?

Odno$nie do pierwszego z pytan: Przyjmujac w pewnym uproszczeniu, Ze
poszczegdlnym klasom wielkosci kolonii podporzadkowane sa okreslone wartoS$ci
gradientu interakcji (wykr. 46)38 rozklad wielko$ci kolonii (wykr. 14) odnie-
siony do tego gradientu da obraz prawdopodobienstw tego parametru w sto-
sunku do poszczegélnych klas wielko$ci grupy (wykr. 49). Jest to typowy
rozklad normalny39. Ille daje on jednak wyobrazenia, w jaki sposob rozklada
si¢ wedlug gradientu interakcji potencjal populacji. Przedstawiono to na wykre-
sie 50, z ktorego wynika, ze w sytuacji utrudnionego wspoloddzialywania (chodzi
glownie o kooperacje¢) znajduje si¢ w gruncie rzeczy nikly odsetek potencjalu
populacji. Eeszta przebywa w warunkach optymalnego gradientu interakcji,
gdzie konkurencja wewnatrzgatunkowa dynamicznie rownowazy sie z poziomem
kooperacji wewngtrzpopulacyjnej, o ile wykluczyé znaczne oscylacje relacji tych
dwéch czynnikéw w warunkach zachwiania réwnowagi biocenotycznej S$ro-
dowiska.

Druga z poruszonych kwestii, to relacja struktury grupowosci, a $cislej —
struktury stadnej poza l¢gowiskiem i w pelnym cyklu rocznym w odniesieniu
do gradientu interakcji miedzyosobniezej. Rozklad wielkosci stada, jak wynika

38 Skala wielkosci kolonii (y) Da wykresie 46 opiera si¢ na $rednich z liczby kolonii
w poszczegbdlnych kwadratach, natomiast w przypadku wykreséow: 14 (skala x) oraz 49
(skala w) odpowiada ona faktycznym rozktadom wielko$ci kolonii. Uproszczenie, polega-
jace na nie uwzglednieniu tej nieadekwatno$ci w nieznacznej tylko mierze deformuje prze-
transportowanie gradientu interakcji z jednej skali na druga.

Px =541 i ax = 2,06. Poniewaz parametry te odpowiadaja analogicznym pa-
rametrom (m, a) rozkladu lognormalnego wielkosci kolonii i przyjmujac nastgpnie,
ze warto$ci progowej kolonii Csc (= 8,74 par lggowych) odpowiada analogicznie progowy
poziom gradientu interakcji ze skali w na wykresie 49, obliczy¢ mozna jego warto$¢ Csi =
= 2,60625. Zakresowi temu na wykresie 46 odpowiada zaggszczenie 13,55 par/126,5 km2
—czyli 10,71 par legowych/100 km2
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Wykr. 49. Rozktad prawdopodobienstwa wielkosci grupy wedlug gradientu szans
interakcji migdzyosobniczej. w —gradient szans interakcji; x —wielko§¢ grupy; y — %
liczby grup (kolonii).
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Wykr. 50. Rozktad potencjalu populacji wedlug gradientu szans interakcji migdzy-
osobniczej oraz stopnia zaggszczenia, w —wskaznik interakcji; x —odpowiadajacy mu
gradient zaggszczenia w prostokatach; y — % liczebno$ci populacji.
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z wykresu 5140, zachowuje zarys bardzo podobny do obserwowanego w przy-
padku kolonii legowych —charakter wspoéloddzialywania miedzyosobniczego
w warunkach pozalegowych nie ulega wie¢c jakim$§ wi¢kszym i zasadniczym
zmianom4l, chociaz trend integracyjny w réznych sezonach przejawiac si¢ moze
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Wykr. 51. Struktura stadna gawrona poza koloniami lggowymi w cyklu rocznym (na
podstawie materialow dra B. Jabtonskiego). x — wielko$¢ stada (liczba osobnikow);
y — % liczby stad; 4 —rozktad dla okresu marzec —wrzesien; B —rozktad dla pelnego

cyklu rocznego.

4 Wykres 51 oparto na materiatach udostgpnionych mi uprzejmie przez dra Bolesta-
wa Jabtonskiego, zbieranych przez niego na Nizinie Mazowieckiej w latach 1972 — 1973
w ramach prac realizowanych przez Zespot PAN ,Rola ptakéw krukowatych w agroceno-
zach i uzytkach zielonych”.

41 Deformacja poczatkowych odcinkéw krzywych na wykresie 51 (odchylenie od
przebiegu krzywej lognormalnej) wynika stad, Ze zebrane na podstawie obserwacji mate-
riaty dotyczyty roznych momentéw cyklu dobowego, a w tym rowniez dyspersji zerowisko-
wej, kiedy to mocno rozproszone stada byly prawdopodobnie odnotowywane przez obser-
watora fragmentarycznie lub nawet jako pojedyncze osobniki. Lewa strona wykresu ma
wigc wyzsze warto$ci krzywej.
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w zréznicowanym stopniu. Poréwnujac krzywe z okresu marzec —wrzesien
oraz obliczona dla pelnego cyklu rocznego, stwierdza si¢ zdecydowany wzrost
wielkoSci stada w miesigcach jesienno-zimowych. Jest to zrozumiale, bowiem
w warunkach bardziej utrudnionej, niz w lecie, trofiki oraz czestej zmiany nie
spenetrowanego pod wzgledem zagrozenia Srodowiska (wedréwki, koczowiska
polegowe) niezbedne jest wig¢ksze nasilenie stopnia kooperacji wewnatrzpo-
pulacyjnej.

Eelacja stanéw konkurencji oraz kooperacji —homeostaza po-
pulacji

!Na podstawie poznanych prawidlowosci, a zwlaszcza zasady lognormalnego
rozkladu prawdopodobienstw wielkosci grupy, sadzi¢ mozna o dzialaniu mecha-
nizméw samoregulujacych uklad przestrzenno-iloSciowy populacji. Wspomniany
rozklad, przy uwzglednieniu kwestii zwigzanych z wielko$cia progowa oraz S$cisla
zaleznoScia wielkoSci grupy od zageszczenia jest dowodem, Ze mechanizmy we-
wnatrzpopulacyjne ksztaltujace calo$¢ ukladu sg sterowane przez oddzialywanie
dwéch czynnikéow, wektory sil ktéorych sa ukierunkowane przeciwnie. Czynniki
te —to napiecie prointegracyjne (str. 84) oraz nacisk konkurencji wewnatrz-
populacyjnej. Posilkujac si¢ przeslankami opartymi na poprzednio przeanali-
zowanym materiale, postaram si¢ nakresli¢ w ujeciu modelowym mechanizm
oddzialywania wspomnianych czynnikéw w warunkach homeostazy popu-
lacji.

W zaleznoS$ci od zageszczenia, a wiec gradientu interakeji ksztaltuje sie
relacja miedzy stanem kooperacji a konkurencji wewnatrzpopulacyjnej. Obydwa
stany charakteryzuja si¢ nasileniem wspéloddzialywania miedzyosobniczego oraz
napieciem odczuwanym przez poszczegélne osobniki. Je$li miara nasilenia jest
czestotliwosé aktow interakcyjnych, to napiecie charakteryzuje si¢ jakosciowo
zr6znicowanym stanem zagrozenia osobniczego. W przypadku konkurencji jest
to zaré6wno zagrozenie bezpos$rednie ze strony silniejszych osobnikéw w obrebie
stada, kolonii, czy mikropopulacji wiazace si¢ z okreslonym ryzykiem aktow
agresji oraz zagrozenie posSrednie wynikajace ze skutkow redukcji w $rodowisku
zasobow pokarmowych, zajecia bardziej dogodnych miejsc legowych, zagarnie-
cia warto$ciowszych biologicznie partneréow legowych itd. przez czlonkéw danej
zbiorowosci. W zalezno$ci od cech witalnych osobnika (kondycji, odpornosci,
doSwiadczenia osobniczego itcL), moze on tolerowaé tylko okreSlone napigcie
konkurencyjne, a wiec musi on uplasowa¢ si¢ w okreslonym punkcie gradientu
tego czynnika. Oddzialywanie gradientu napi¢cia konkurencyjnego nalezy roz-
patrywac¢ wiec z pozycji zréznicowania indywidualnego (zmiennoS$ci geno- i feno-
typowej) cech witalnych i w odniesieniu do gradacji tych cech, zgodnie z ich
biologiczna wartoscia decydujaca o doborze naturalnym w obrebie populacji.
Stad, stany najwyzszego napi¢cia konkurencyjnego odnie$¢ nalezy do stref eko-
logicznie najbardziej atrakcyjnych (optimum ekologiczne), charakteryzujacych
sic maksymalna koncentracja potencjalu populacji, najnizszy za$§ poziom na-
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piecia cechowaé bedzie strefe ekstremalna zasiedlona przez selekty z optimum
i suboptimum.

Tak przedstawiona .,z pozycji populacji” gradacja napigcia nie odpowiada analogicz-
nej gradacji ,z pozycji osobnika”. Rozpatrujac bowiem napigcie konkurencyjne jako od-
czuwany przez osobnika stan zagrozenia, w wyniku ktérego zmuszony on jest zaja¢ okres-
long pozycj¢ w przestrzeni zyciowej populacji, pamig¢ta¢ nalezy, ze zawsze begdzie to napig-
cie maksymalnie przez niego tolerowane, a wigc z pogranicza jego wytrzymalosci psychofi-
zycznej. Z tego punktu widzenia, tj. w ujeciu wzglednym, zarowno najsilniejsze, jak i naj-
stabsze osobniki przebywaja pod wzglgdnie jednakowo w skutkach swych oddziaty-
wajaca presja konkurencji. Dla realizacji proceséw regulacyjnych oraz doboru naturalnego
ma to zasadnicze znaczenie.

Bownolegle do jako$ciowej gradacji napiecia, wynikajacej ze zréznicowa-
nego charakteru i sily aktow agresji, obserwuje si¢ Scisle skorelowanie z ta
gradacja gradientu interakcji. Wysokim stanom napiecia towarzyszy wiec
wieksze nasilenie interakcji konkurencyjnej i odwrotnie. Obydwa parametry sa
nawzajem wspoluzaleznione na zasadzie dodatniego sprzezenia zwrotnego i skla-
daja si¢ na dany stan konkurencji.

Mechanizm tego sprze¢zenia jest nastgpujacy: Zwigkszajaca si¢ czestotliwosé aktow
agresji migdzyosobniczej (nasilenie) potgguje stan napigcia konkurencyjnego —potencjal-
ny wzrost bezposredniego zagrozenia osobniczego. Odwrotna zaleznos¢, tj. wplyw napigcia
na nasilenie ma odmienny charakter —wzrost zagrozenia poSredniego (redukcja zasobow
pokarmowych, zajgcie dogodniejszych miejsc lggowych itd.) wzmaga nasilenie agresji.

Efektem takiej relacji jest okreslona sila konkurencji, oddzialywajaca jako
czynnik selekcjonujacy, odSrodkowo wyciesniajacy stabszy material populacyjny
do Srodowisk mniej wartosciowych i na margines ekologiczny.

Odbiciem mechanizméw konkurencji wewnatrzpopulacyjnej jest lognormalny roz-
ktad prawdopodobienstw wielko$ci grupy (poréwnaj —str. 24), a takze zwiazki zachodzace
miedzy wielko§cig grupy a zageszczeniem i pojemnos$cia $Srodowiska (str. 52). Logarytmicz-
ny rozktad zagegszczen, posrednio ilustrujacy tez rozktad pojemnosci ekologicznej (pordéwnaj
—wykr. 13) daje poglad na gradacje jego atrakcyjnosci ekologicznej. Srodowiska najbar-
dziej warto$ciowe stanowia tu najnizszy odsetek, a w miar¢ obnizania si¢ walorow ekolo-
gicznych odsetek ten wzrasta. Atrakcyjnos$¢ ta polega w pierwszym rzedzie na latwosci
zdobywania pokarmu (wydajnos$ci troficznej) przy najmniejszych stratach energetycznych,
gdzie obszar penetracji zerowiskowej i dystans miedzy zerowiskiem a kolonia sa mate (za-
sada ekonomii energii). Zalezno$¢ stopnia atrakcyjnos$ci od wydajno$ci troficznej nie jest
jednak wprost proporcjonalna. W miar¢ bowiem zmniejszania si¢ tej wydajnosci obszar
penetracji, a wigc 1 dystans lotow zerowiskowych wzrastaja, ros$nie tez wydatek energetycz-
ny gawronéw (mogacy zwigkszac si¢ tylko do okreslonego poziomu krytycznego). Istnieje
tu wigc ,bariera energetyczna” rzutujaca zarOwno na samoreprodukcyjnos$é¢, jak i stabil-
nos$¢, wielko$é oraz stopien izolacji kolonii. Jesli pod uwage wzia¢ najwazniesze sprz¢zenia
dodatnie majace zwigzek migdzy obnizaniem si¢ gradientu trofiki a wielkoscia kolonii (schemat
—tab. 7 na str. 71), to okaze sig, ze liniowym spadkom wydajnosci troficznej $rodowiska
towarzyszy¢ musi wyktadniczo wzrastajacy ujemny wplyw tego czynnika na produktyw-
nos$¢, wielkos¢ i losy kolonii (zdobycie $cistych danych empirycznych do tego zagadnienia
przedstawiatoby wielka wartos¢ naukowa). Stad, atrakcyjno$¢ ekologiczna $rodowiska,
a przeto jego faktyczna, a nie potencjalna pojemno$é, w miar¢ zmniejszania si¢ wydajnosci
troficznej spada bynajmniej nie w tempie proporcjonalnym (w funkcji liniowej), lecz
logarytmicznej.
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Adekwatnie do faktycznej, tj. uzaleznionej tez od czynnikéw wewnatrzpopulacyjnych,
pojemnos$ci ksztaltuje si¢ wielko$¢ kolonii. Odchylenie lognormalnego rozktadu wielkosci
kolonii od logarytmicznego rozktadu potencjalnej pojemnos$ci (poréwnaj —Joézefik 1970a),
obserwowane w poblizu apogeum tego pierwszego, a nastgpnie obnizanie si¢ krzywej log-
normatnej jest wlasnie odbiciem omowionej powyzej zaleznosci. Warto$¢ tych odchylen,
(réznica catek obu krzywych) bytaby wigc posrednim i wzglednym miernikiem ograniczaja-
cego wielko$¢ grupy oraz wykorzystanie potencjalnej pojemnos$ci ekologicznej $srodowiska
wplywu czynnika wewnatrzpopulacyjnego. Chodzi tu oczywiScie o ograniczajacy wplyw
zmniejszajacego si¢ przy WATSLach rozproszenia efektu stadnego, co szczegdtowo bylo omo-
wione w poprzednich rozdziatach. Jest to bardzo istotne, jesli omowiona zalezno$¢ prze-
transponowaé na stosunki konkurencyjne w obrgbie populacji. Najzagorzalsza walka roz-
grywa si¢ o tereny najbardziej atrakcyjne. Tam tez obserwuje si¢ zjawisko znacznego prze-
geszezenia, co znajduje odbicie w uksztaltowaniu koncowego odcinka lognormalnego roz-
ktadu wielkosci grupy (wykr. 49). Nasilenie konkurencji, proporcjonalne do stopnia atrak-
cyjnosci Srodowiska, stabnie dopiero coraz szybciej przy nizszych poziomach wydajnosci
troficznej (poroéwnaj rownanie —str. 87) modelujace przyrost nasilenia konkurencji wzdtuz
gradientu interakcji i logarytmow naturalnych zaggszczenia. To wzrastajace coraz gwal-
towniej tempo obnizania si¢ nasilenia konkurencji jest zrozumiate, bowiem w odwrotnym
tempie wzrasta napigcie spowodowane niedosytem interakcji kooperacyjnej (napigcie pro-
integracyjne —patrz —str. 68). Niweluje ono w pewnym stopniu nacisk konkurencyjny,
co z kolei rzutuje decydujaco na ksztalt lewej czesci rozktadu lognormalnego. O ile prawa
strona krzywej (wykr. 49) reprezentuje wigc uktad ugrupowan ze strefy maksymalnych
zageszczen i najwyzszego wskaznika interakcji (optimum), to strona lewa jest odbiciem sto-
sunkow konkurencyjno-kooperacyjnych w strefie ekstremalnej, zasilanej przez selekty
z podstawowej populacji (Jozefik, 1970a). Chociaz stanowia one drobny odsetek potencja-
tu populacji (str. 78), to pod wzglgdem liczby tworzonych kolonii i zajmowanych terendéw
sktadaja si¢ na istotny element zasiggu gawrona. Kolonie z pogranicza wielko$ci progowej
stanowia tu najbardziej licznie reprezentowana kategori¢ (punkt maksymalnej ggstosci
krzywej —str. 39).

Tak wigc biologiczna motywacja rozkladu lognormalnego grupowosci, proécz specy-
fiki czynnikéw s$rodowiskowych (logarytmiczny rozklad pojemnosci) obejmuje tez dziata-
nie czynnikow wewnatrzpopulacyjnych integrujacych przestrzennie potencjat populacji
w kooperujace grupy, oraz dezintegrujacych, zmuszajacych ten potencjat przez funkcjono-
wanie mechanizmow konkurencji wewnatrzgatunkowej do maksymalnego opanowania
$rodowisk, w tym roéwniez ekstremalnych (poréwnaj tez —str. 87). Lognormalny rozktad
jest nie tylko wyrazem homeostazy przestrzenno-ilosciowej populacji, lecz rowniez stwarza
mozliwos§ci zorientowania si¢ w przebiegu podstawowych procesow wewnatrzpopulacyj-
nych, w tym rowniez dziatania doboru naturalnego, kierunku przeptywu genetycznego.

Biorac pod uwage omoéwione zalezno$ci miedzy stopniem napiecia i nasi-
lenia. konkurencyjnego oraz gradientem interakcji przyja¢ mozna, iz sila kon-
kurencji, tj. sila dezintegrujaca populacj¢, jest wprost proporcjonalna do gra-
dientu interakcji. W tej sytuacji, po uwzglednieniu poprawki na drugi skladnik
gradientu interakcji, jakim jest nasilenie kooperacji (patrz —str. 86), po-
szczegdlne wartoSci tego gradientu uzna¢ mozna za wektory sily dezintegru-
jacej (patrz - str. 87).

Czynnikiem populacyjnym o przeciwnym ukierunkowaniu (dzialajacym
»dosrodkowo”) jest dazino$¢ poszczegélnych osobnikéw do nawiazania koope-
racji. Najnizszy, krytyczny poziom grupowosci, tj. wielko$¢ progowa Kkolonii,
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stanowi tu barier¢ maksymalnego wykorzystania $§rodowiska. Zagrozenie ze-
wnetrzne (drapiezniki, konkurencja miedzygatunkowa, utrudnienia w odnajdo-
waniu pokarmu itd.) zmuszajac poszczegdlne osobniki do kooperacji, stwarza
stan napiecia rozladowywanego w interakcji kooperacyjnej. Stan ten, bedacy
wyrazem presji Srodowiska, okre§lam jako napiecie prointegracyjne. Gradient
tego napiecia, ktory nazwaé¢ mozna réowniez gradientem niedosytu kooperacji,
jest odwrotnie proporcjonalny do gradientu interakcji kooperacyjnej, tj. nasi-
lenia aktéw wspoldzialania miedzyosobniczego. Obserwuje si¢ tu ujemne sprze-
zenie zwrotne —im wyzsze napiecie, tym silniejszy trend prointegracyjny,
zmuszajacy do integracji przestrzennej i grupowej. Znajduje to odbicie w za-
lezno$ci przedstawionej na wykresach 52 i 53, gdzie przyrostom rozproszenia
kolonii towarzyszy logarytmicznie zmniejszajacy si¢ spadek wielkosci kolonii.
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Wykr. 52. Wplyw rozproszenia kolonii na ich wielko§¢. x —areal (w km2) przypa-
dajacy na jedng koloni¢; y —S$rednia wielko$¢ kolonii (liczba par legowych;) z — skala dla
krzywej B; A — zalezno§¢ wielkosci kolonii od arealu przez nia zajmowanego (y= 542

0,3249); f _ funkcji pochodna krzywej 4 (dy = 176,1 #i>3249 (i ukazujaca tempo obni-
zania si¢ wielkosci kolonii przy wzrastaniu jej areatu.
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Miarg rozproszenia jest tu tzw. areal kolonii, tj. §rednia powierzchnia przypadajaca
na jedng koloni¢ oraz $rednia odleglos¢ (str. 66) miedzy koloniami (wykr. 53) w obrebie
prostokata 30' x 30'. Rodzniczkujac roéwnanie

y = 5422-'°>3249,] (58>
gdzie y — wielko§¢ grupy; x —areal w km2
dy — 176,le~1,3249%, (59)

stwierdza sig,ze liniowym przyrostom rozproszenia odpowiadalogarytmicznie obnizajace
si¢ tempo zmniejszania si¢ grupy (wykr. 52). Efekt izolacjipociaga tuw konsekwencji ko-
nieczno$é¢ zwigkszenia krytycznej wielkosci kolonii.

Przy znacznych rozproszeniach (znacznej izolacji) napi¢cie prointegracyjne
jest zbyt duze, by w takich warunkach mogly prosperowaé kolonie male, skad-
inad normalnie funkcjonujace przy mniejszych stopniach izolacji.

1000

»

100

10
1 10 100 1000

(x)

Wykr. 53. Wplyw rozproszenia kolonii na ich wielko$¢. x —areal w km2 przypada-
jacy na jedna koloni¢ (krzywa 4), stopien izolacji mi¢dzy koloniami (odlegtos¢ w km) (krzy-
wa 5) ;y — $rednia wielko$¢ kolonii w prostokacie 30' x30'; 2 —zalezno$¢ od areatu przy-
padajacego na jedna koloni¢ (y = 542 x-0'3249); B —zalezno$¢ od stopnia izolacji migdzy
koloniami (y = 886 &~°’6619).

Tak wiec, dwa przeciwstawne trendy —dezintegracyjny (konkurencja)
oraz prointegracyjny (dazno$¢ do zaspokojenia niedosytu kooperacji), ktérych
sila uzalezniona jest od pojemnosci ekologicznej Srodowiska w danych warun-
kach, utrzymuja w r6wnowadze dynamicznej (homeostaza) uklad przestrzenno-
miloSciowy badanej populacji. Suma wektoréw sil obydwu trendéw w kazdym
odcinku gradientu Srodowiska jest dodatnia wielkos$cia stala, co stanowi waru-
nek homeostazy, za$ relacja ich warto$ci pozostaje odwrotnie proporcjonalna.
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Obydwa trendy sa wyrazem standw kooperacji oraz konkurencji wewnatrzpopula-
cyjnej. Na stan kooperacji sktada si¢ napigcie prointegracyjne (Ip) odzwierciedlajace nie-
dosyt niezbednego dla funkcjonowania grupy nasilenia interakcji kooperacyjnej (iGP)
1 bedace zarazem wskaznikiem sily trendu prointegracyjnego. Napigcie to jest odwrotnie
proporcjonalne do realizacji aktow kooperacji, czyli do gradientu interakcji kooperacyjnej.
Stad

Ip —(icop) 7 (60)

Poniewaz na nasilenie interakcji migdzyosobniczej (i) sktada si¢ zarowno wspotdzia-
fanie kooperacyjne (icop), jak i oddzialtywania konkurencyjne (icomp.), wobec braku danych
empirycznych przyjmuje¢ teoretycznie, ze prawdopodobienstwo realizacji obydwu rodza-
jow interakcji jest rowne,

“cop. — Icomp.) ©®)
suma za$
icop. icomp. = 2i (62)

(przy wzglednosdci skali i to formalne uproszczenie, utatwiajace rachunek pozostaje bez
znaczenia). Przeto

icop. ~ i» (63)
Ip = 4-- (64)

Warto$¢ wektora sity trendu prointegracyjnego w dowolnym punkcie gradientu in-
terakcji bgdzie okreslata pochodna poprzedniego réwnania:

dlp
65
di (63)

Wykorzystujac rozniczkowanie, tatwo si¢ przekonaé, ze jedynie przy najnizszych
warto$ciach gradientu interakcji, a wigc przy najnizszych zaggszczeniach, sila napigcia
prointegracyjnego liczy¢ si¢ moze jako ,mocno” oddzialtywajacy czynnik regulacyjny.

Z koleina stan konkurencji sktadaja si¢ napigcia (Pc), bgdace rownoczes$nie wyrazem sily
konkurencji, a wigc trendu dezintegracyjnego oraz nasilenie (icomp.) sprz¢zone dodatnio z na-
pigciem. W warunkach catkowitego zaspokojenia niedosytu kooperacyjnego, przy wyso-
kich zageszczeniach, warto$¢ sity konkurencji moze by¢ okreslona miarg nasilenia wspot-
oddzialywania konkurencyjnego

Pc ~ icompe (66)

Poniewaz jednak nasilenie interakcji konkurencyjnej niwelowane jest w jakims$ stop-
niu przez napigcie prointegracyjne, wigc

Pc “ icomp. Ip> (67)

gdzie po podstawieniu odpowiednich wartos$ci i otrzymujemy

(68)

r

Warto$¢ wektora sity konkurencji (sity dezintegrujacej) w dowolnym punkcie gra-
dientu interakcji wyznacza pochodna

igi«i+ JL. (69)
di ie
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Wektor ten jest dodatni, ukierunkowany odsrodkowo, podczas gdy wektor sity tren-
du prointegracyjnego o warto§ciach ujemnych ukierunkowany byl dosrodkowo, a wigc
w przeciwng strong. Jest rzeczg oczywista, ze wektory te nie mogg si¢ znosi¢, warunkiem
za§ utrzymania potencjatu populacji w stanie ,sprezenia” wzdluz gradientu $rodowiska
jest, aby P'c> Ip. Homeostaza populacji moze by¢ utrzymana, gdy

+ 1(const). (71)

Podobnie jak na poczatku skali i gwaltownie zmniejsza si¢ sita trendu prointegracyj-
nego, rownie gwaltownie nastgpuja przyrosty sily konkurencji:

(72)

Gwattowno$¢ tempa zmian sily oddzialywania obydwu czynnikéow wiaze si¢ z osiagnig-
ciem i przekroczeniem warto$ci progowych wielkosci grupy (kolonii) oraz zaggszczenia,
a wigc przejsciem do zasadniczo innej formy walki o byt.

Ggesto$¢ liniowag stopnia interakcji reprezentuje pochodna rownania (48) (str. 74)

di 1
d) =15 (3
Przyrosty nasilenia interakcji sag wigc najwyzsze, w mysl koncepcji zatozonej poprzed-
nio (str. 74), przy najnizszych zaggszczeniach. Wraz z wykladniczo wzrastajacym za-
ge¢szezeniem maleja one coraz bardziej.
Operujac tylko wskaznikiem zageszczenia (D) mozna tez przedstawié pozostate za-

leznosci charakteryzujace omawiany model dziatania mechanizméw samoregulujacych
uktad przestrzenno-ilo$ciowy populacji gawrona w Polsce.

Tak wie¢c na obszarach o znacznym zageszczeniu dominujacy jest trend
dezintegracyjny, slabnacy coraz gwaltowniej w warunkach zwi¢kszajacego si¢
rozproszenia, et vice versa —sila trendu prointegracyjnego osiaga punkt kul-
minacyjny przy zageszczeniach podprogowych i progowych i natychmiast stab-
nie w miare zwiekszania si¢ pojemnosci ekologicznej i zageszczenia.

Funkcje trendéw wspotuzaleznien parametrow struktury prze-
strzennej i grupowej

Analizowane poprzednio mechanizmy samoregulaéyjne ukladu przestrzen-
no-ilosciowego, funkcjonujace na zasadzie sprzezen zwrotnych, ujmowane byly
w postaci réznych funkcji dajacych poglad na charakter i wymiernos¢ wzgledna
wspoluzaleznien. Trudno jednak, bez wprowadzenia najbardziej istotnego para-
metru —czasu wyrokowaé¢ na ich podstawie o dynamice zjawisk. Mankament
ten, przy braku trendow czasowych, utrudnia w znacznym stopniu opracowy-
wanie prognoz opieranych zazwyczaj na analizie dynamiki zjawisk, nie wyklucza
jednak rozwiazan posrednich. Dopuszczam tu swoista ekstrapolacje ze statycz-
nego ukladu przestrzennego na uklad przestrzenno-czasowy, co znajduje uza-
sadnienie o tyle, o ile przedstawione matematycznie zaleznoS$ci mozna potrak-
towaé¢ jako funkcje trendéw przestrzenno-czasowych, obejmujace relatywnie
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krotkie odcinki czasu. Chociaz jest to rozwiazanie dalekie od doskonalo$ci i nie
stwarzajace mozliwoSci okreslenia probabilistycznego bledu prognozy, moze
jednakowoz posluzy¢ za punkt wyjsciowy do ekstrapolacji zmian przestrzen-
nych potencjalu populacji na podstawie znajomosci danych dotyczacych je-
dnego, wzglednie dwéch tylko parametréw. Z punktu widzenia praktycznego
wykorzystania nizej proponowanego modelu wspodluzaleznien ma to istotne
znaczenie.

Dysponujac na przyklad materialami dotyczacymi liczby kolonii legowych
na okreslonych powierzchniach, na podstawie tego parametru szacowa¢ mozna
zmiany liczebnos$ci populacji, jej zageszczenia itp., jakich nalezy oczekiwaé
w zwiazku z planowanymi, lub spodziewanymi zmianami liczby kolonii (poréw-
naj —wykres 54). Traktujac zwiazki zachodzace mie¢dzy poszczegélnymi para-
metrami, przedstawione za pomoca réwnan wykladniczych iich pochodnych jako
funkcje trendéw przestrzenno-czasowych, kontrolowaé mozna populacje gawro-
na na biezaco, jak rowniez planowacé jej poziom stosownie do wymogoéw gospo-
darczych. Punktem wyjSciowym jest tu wykorzystanie wiekszosci wynikajacych
z prawa lognormalnego rozkladu prawdopodobienstw wielko$ci grupy zalez-
nosci oraz wykorzystanie funkcji trendéw. Opierajac si¢ na zjawisku znacznej
stabilno$ci parametréw rozkladu lognormalnego takich, jak: m, a, a, O (patrz
rozdzial — Charakterystyki ogolne rozmieszczenia) oraz znajac np. tylko liczbe
kolonii na danym obszarze (nie mniejszym jednak niz 20-30 tys. km2), obli-
czy¢ mozna wszystkie pozostale wskazniki, w tym rowniez Gs, a posilkujac sie
tabela prawdopodobienstw rozkladu normalnego, latwe jest juz odtworzenie
nie tylko lognormalnego rozkladu wielko$ci kolonii oraz adekwatnego rozkladu
liczebnosci par legowych wedlug klas wielko$ci kolonii, lecz réowniez obliczyé
mozna 0gélna liczebno$é populacji, jej zageszczenie itd. Wykorzystujac nastep-
nie podane ponizej funkcje trendoéw, mozna juz w oparciu o zamodelowane
zaleznos$ci poczyni¢ wnioski co do ewentualnych zmian prognozowanych
w zwigzku z wymaganymi zalozeniami gospodarczymi. Istotne jest jedynie to,
aby homeostaza populacji, na parametrach ktorej opiera si¢ szacowanie, nie
ulegla zachwianiu.

Koéwnania sktadajace si¢ na model wspotuzaleznien poszczegdlnych parametrow struk-
tury grupowej i przestrzennej populacji gawrona w Polsce opieraja si¢ na regresjach ze
$rednich warto$ci 155 prostokatow 30' x 30', obejmujacach obszar catego kraju.

Przyjmujac, ze x —liczba kolonii, y — wielko$¢ kolonii, # —areal kolonii w km2 7 —
liczba par legowych, zalezno$¢ wielkos$ci kolonii od ich liczby w obrgbie prostokata wy-
razi¢ mozna wzorem

y — 45x03153. (74)

Przyrosty wielkos$ci kolonii w stosunku do zmian liczby par lggowych okresla po-
chodna
Y —14,19x~06847, (75)

wielko§¢ za§ w uzaleznieniu od przyrostow

y = 2169 (y')~I3Wi. (76)
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Wykr. 54. Wspolzalezno§¢ migdzy liczba kolonii a zaggszczeniem populacji (liczba
gniazd w prostokatach 30'x 30') oraz nomogramy obydwu parametrow w przeliczeniu na
100 km2 x —liczba gniazd w prostokacie (krzywa 4), liczba kolonii/100 km2 (krzywa B),
liczba gniazd /100 km2 (O); y — liczba kolonii w prostokacie (krzywe 4, 4'), liczba gniazd
/100 km?2 (B), liczba kolonii/100 km?2 (0); z —skala dla krzywej 4'; 4 —zalezno$¢ liczby
kolonii od liczebnos$ci gniazd w prostokacie (y = 0.03858 x08317); 4’ —wykres funkcji po-
chodnej krzywej A(dy — 0,03209 &-0»68 dx) ; B —nomogram odczytu liczby kolonii przy-
padajacych na 100 km2na podstawie znanej na tej powierzchni liczby gniazd (y = 18,97 x);
G —nomogram odczytu liczby gniazd przypadajacych na 100 km2na podstawie znanej na
tej powierzchni liczby kolonii {y — 0,055 x).
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przyrost wielkosci kolonii w postaci
y' = 1,45485-°'523 (80)
oraz wielko$¢ kolonii w uzaleznieniu od przyrostu wzorem
Yy = 4,294(y")~0,9m- (81)
Znajac S$rednig wielko$¢ kolonii, liczebno$¢ populacji w obrgbie prostokata oblicza
si¢ z zaleznosci
I = 0,09664/2°096; (82)
stad funkcj¢ pochodna okres§lajaca przyrosty okre§li¢ mozna wzorem
r' = 0,2025">096. (83)
Ogoélng zaleznos$¢ wielkosci kolonii od ich liczby i liczebnos$ci parlegowych wobrgbie
prostokata wyraza rownanie
y = (22,52°>7265)+ (1,52510-4771), (84)
a roézniczka zupelna funkcji obydwu argumentéw jest
dy = (16,346®-°>2735 <ta) + (0,72760-°-5229 <fe). (85)
Funkcje¢trendu, ilustrujacego zalezno$¢ wielkosci kolonii od powierzchniareatu przy-
padajacego na nia w obrebie prostokata, mozna wyrazi¢ wzorem
Y — 542w-°"3249, (86)

sochodna za$ okre$la przyrost wielko$ci w miar¢ zmniejszania si¢ tego areatu (wpltyw zmniej-
dzajacej si¢ pojemnos$ci ekologicznej srodowiska oraz wzrost stopnia izolacji wewnatrzpo-

pulacyjnej) :
y' = 176,1m-13%. (87)

Znajac wielko$¢kolonii, mozna obliczy¢ $redni areal w km2 nanig przypadajacy,
u = 2,6 10%y-3 (88)
oraz okre$li¢ zmianyareatuw zalezno$ci od przyrostowwielkosci kolonii:

u — 49,549 (y')-°>7548. (89)

Zwiazek migdzy liczba par lggowych a liczba kolonii okresla réwnanie

ro= 3,1429 y 1-2024. (90)

Zalezno$§¢ przyrostow liczebnosci populacji od zwigkszenia si¢ liczby kolonii wyraza
si¢ przez pochodna
* = 3,77910'2024, (91)
natomiast funkoja trendu zaleznosci liczby kolonii od liczebno$ci par legowych w prosto-
kacie przyjmuje postac
X = 0,0386 108317, (92)
a jej pochodna
X' = 0,0321 r- 0-1683. (93)
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Funkcje niektéorych z tych réwnan przedstawiono w tekscie pracy w formie wykre-
sow. Wigkszo$¢ jednak, by mozna bylo postuzy¢ si¢ nimi jako dogodnym instrumentem
ekstrapolacji, wymaga sporzadzenia takich wykresow. Poniewaz technicznie jest to dosc
latwa sprawa, pozostawiam ja przysztym uzytkownikom do uzupeilnienia. W przedstawio-
nym modelu nie uwzglgdniono réwniez sformutowania zalezno$ci mi¢dzy omawianymi pa-
rametrami a innymi, analizowanymi w poprzednich rozdziatach —mianowicie chodzi tu
o odleglo$ci minimalne migdzy koloniami (izolacja wewnatrzpopulacyjna), stopien stabil-
nosci kolonii (kolonie sporadyczne) oraz wskaznik dyspersji. W postaci modelowej zosta-
nie to rozwinigte w przysztych badaniach nad struktura przestrzenna populacji.

DYSKUSJA I WNIOSKI

Oparta na analizowanych materialach i przedstawiona tu koncepcja orga-
nizacji przestrzennej populacji oraz mechanizmoéw jej funkcjonowania jako
ukladu samosterownego zawiera kilka momentéw nowo wprowadzonych, do-
tychczas w piSmiennictwie prawie nie rozpatrywanych, badz poruszanych mar-
ginesowo. Zaliczy¢ do nich nalezy:

1) Operowanie ponadosobnicza jednostka organizacji i dyspersji prze-
strzennej populacji, jaka jest stado oraz kolonia l¢gowa —a wiec badanie
wspélzaleznos$ci miedzy elementami populacji posiadajacymi juz wlasng we-
wnetrzna i do okreSlonego stopnia autonomiczna strukture¢ oraz organizacje42

2) Zastosowanie do analizy struktury przestrzenno-grupowej populacji
rozkladu lognormalnego, jego parametréw podstawowych oraz pochodnych,
wykorzystanie probabilistyczno-przyczynowych wlasciwosci tego rozkladu do
interpretacji zjawisk populacyjnych.

3) Sformulowanie i rozwiniecie pojeé¢ wewnatrzpopulacyjnej izolacji prze-
strzennej i wiazacego si¢ z nia niedosytu kooperacji wewnatrzgrupowej (miedzy-
osobniczej) a takze mi¢dzygrupowej oraz integracji przestrzennej stymulowanej
daznos$cia populacji do niwelacji tego niedosytu4s.

4 Dotychczas, w badaniach nad ré6znymi poziomami organizacji mato uwagi poswig-
cono jednostkom ponadosobniczym, a zwlaszcza juz —ich autonomii i powigzaniom przes-
trzennym mig¢dzy nimi. Relacje migdzy tzw. elementarnymi populacjami, czyli mikro-
populacjami najbardziej wyczerpujaco omawiaja autorzy radzieccy: Dubinin (1966), Isa-
kov (1949), Micheev (1960), Naumov (1956), Severcov (1951, 1957). Sevareva (1965)
Svarc (1965) i Voroncov (1964). Nikoiskij (1965) natomiast teoretycznie rozpatruje
powiazania grupowe ws$rod ryb, a Petrusewicz i Andrzejewski (1962) —ws$rod wolno
zyjacej populacji gryzoni. Schellhorn (1969) analizujac rézne poziomy organizacji §wia-
ta zwierz¢cego omawia integracj¢ na szczeblu kolonii, za§ Eirton (1966) dostarcza boga-
tego materiatu, dotyczacego réznych form ugrupowan ponadosobniczych. Wspoédizaleznosci
przestrzenno-ilosciowe mig¢dzy mikropopulacjami Ardeola ralloides sa przedstawione w pu-
blikacjach Jozefika (1969b, 1970a,b) —patrz tez str. 29.

43 Problem izolacji wewnatrzpopulacyjnej, jako czynnika ograniczajgcego wymiar
Przestrzenny populacji, wraz z omdéwieniem specyfiki jej mechanizmoéw po raz pierwszy
byt szerzej rozwiniety w jednej z poprzednich, publikacji (Jézefik 1970c  patrz tez
~str. 29). Poza wspomnianym aspektem, moze on byé réwniez rozpatrywany w katego-
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4) Rozwini¢cie zagadnienia progowych (krytycznych) wielkosci podstawo-
wych przestrzenno-funkcjonalnych parametréw populacji, takich jak: minimalny
krytyczny poziom kooperacji wewnatrz- i miedzygrupowej, prog wielkosci po-
nadosobniczych jednostek organizacji (stada, kolonii legowej, mikropopnlacji),
prég maksymalnie tolerowanej przez populacje izolacji przestrzennej (prog roz-
proszenia) oraz wypracowanie metod obliczania tych parametréw ekologicznych.

5) Rozwini¢cie zagadnienia gradientow stresoréw wewnatrzpopulacyjnych,
jakimi sa: powodowane niedosytem kooperacji napiecie prointegracyjne i wy-
nikajace ze struktury dominacji osobniczej napiecie konkurencyjne#

riach czynnika mikroewolucyjnego, specjacyjnego, wigzacego si¢ z przeplywem genetycznym
i selekcja grupowa (Gadgil, 1971), znajdujac wspdlne plaszczyzny z problematyka izo-
lacji szeroko rozpatrywana, poczynajac od Darwina (1859) i Waltace” (1876) i Huttona
(1897) przez ewolucjonistow (DavitaSvili 1968; Erntich, Holm 1963; Harper
1961; Kistjakovskij 1967, Komarov 1957; Mayr 1947, 1959, 1963, 1970; Savage
1963; Zavadskij 1961), genetyk(’)w (Bigelow 1965; Dobzhansky 1951; Dubinin 1966,
Dubinin, Glembockij 1967; Ford 1967, Otenov 1961; Srb, Owen, Edgar 1969; Wright
1943), Zoogeograf(’)w (Dartington 1957; Geptner 1936; Lemée 1967; Udvardy 1969),
czy ekologéow (Allee, Emerson et all. 1958; A1lee, Shmidt, Hesse 1951; Andrewar-
tha, Birch 1954; Beklemisev 1960; Jachontov 1969; Kaleta 1954, MacArthur
1972; Naumov 1955). Uderzajace jest to, ze bez wzglgdu na bogate piSmiennictwo, poza
rozwazaniami teoretycznymi, dotychczas nie uchwycono bardziej precyzyjnie mechaniz-
mo6w niwelujacych skutki izolacji (np. nie przeanalizowano w zalezno$ci od stopnia izolacji
szans kontaktow reprodukcyjnych, kooperacyjnych, wplywu na rotacj¢ potencjatu w ob-
rebie arealu, sposobéw realizacji wymiany genetycznej itd.), a zwtlaszcza wsrod gatunkow
wyrdzniajacych si¢ sezonowa wedrownoscig i zmiang struktury przestrzennej. Szczegol-
nie interesujace w tym wzgledzie bytoby przebadanie mechanizmdéw wymiany osobniczej
mig¢dzy mikropopulacjami w okresie zimowisk wsréd gatunkéw socjalnych o duzych za-
siggach, lecz zachowujacych monotypowos¢ (Jozefik 1970c).

Odmiennym zagadnieniem izolacji wewnatrzpopulacyjnej, zbadanym zreszta naj-
doktadniej, wynikajacym nie z heterogennos$ci $rodowiska, lecz z terytorializmu osobni-
czego, jest tzw. spacing zwiazany z okre§long powierzchnia areatléw osobniczych i regu-
lacja zageszczenia w $rodowisku homogennym (Armstrong 1965; Bougiiey 1968; Brown,
Orians 1970; Dice 1952; Jennrich, Turner 1969; Krebs 1971; Taytlor 1965; Thom-
pson 1956, Wierzbowska 1972). Natomiast kwestia spacingu w $rodowisku homogennym
miedzy ugrupowaniami ponadosobniczymi wykazuje znaczne w tym wzgledzie luki (Brown,
Orians 1970; Dubinin 1966).

4 Miedzy przedstawionym tu w ujeciu modelowym dzialaniem stresorow wewnat
populacyjnych, jako czynnikéw regulujacych, a modelem Odum’a i Allee’go (1945), uka-
zujacym wplyw Kkooperacji i konkurencji na stopien przezycia przy zréznicowanym za-
geszczeniu, zachodza analogie jedynie w odniesieniu do wplywu tycli czynnikéw na utrzy-
manie homeostazy. Model wspomnianych autoréw, nie uwzgledniajacy zreszta zroéznico-
wania cech populacyjnych (Kaminska, Ryszkowski 1956) praktycznie nie ma odniesie-
nia do realiow w przyrodzie, zas homeostaza dotyczy tu jedynie tzw. ,trwalego punktu”
zrownowazenia si¢ przy okreSlonym zageszczeniu stanéw Kkooperacji i dysoperacji, rzutu-
jacych z kolei na wyréownanie bilansu: rozrodczo$§é¢ — Smiertelnos$¢.

O stresujacym i regulacyjnym zarazem znaczeniu konkurencji (regulacja uzalezn
na od zageszczenia) pismiennictwo dostarcza bardzo obszernej faktologii (np. Andrze-
jewski, Pielowski 1971; Basenina 1963; Birch 1957, Burkholder 1952; CarhicK
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6) Rozwiniecie w aspekcie przestrzenno$ci zagadnien sprzezen zwrotnych
miedzy czynnikami wewnatrzpopulacyjnymi (wielko§¢ grupy, stopien izolacji
wewnatrzpopulacyjnej, poziom koakcji kooperacyjnej i nacisku konkurencyj-
nego) oraz zewnetrznymi $rodowiska (potencjalna i faktyczna pojemnosé eko-
logiczna demotopu), uwarunkowujgcych funkcjonowanie mechanizmoéw regula-
cyjnych populacjids

1972; Cloudsley, Thompson 1965; &etz 1972; Hairston, Smith, Slobodkin [1960; Hut-
senmoser 1962;. Kitutvee 1971; Laessle 1965; Paek 1964; Patteeson 1970; Peteu-
tewioz, Andeychowska 1969; Stobodkin 1962; Southern 1959; Trojan 1965, Wat-
son, Moss 1970; Watts 1971; Wilbert 1971; Wynne-Edwaeds 1962), natomiast wplyw
niedosytii kooperacyjnego (niedogg¢szczenie) na liczebnos§¢ i przezycie jest zaledwie sygna-
lizowany (Allee, Emerson et. all. 1958; Boughey 1968; Davis 1966; Kaleta 1954).
Matematyczne udokumentowanie reguly Allee’go, uogoélniajacej to zjawisko podatem
poprzednio (Jozefik 1970 b). Ogdlna koncepcj¢ oddzialywania stresorow wewnatrzpo-
pulacyjnych, indukowanych przez sytuacje populacyjne najpelniej przedstawil niewat-
pliwie Setye (1960). Coraz czgéciej tez stresor wynikajacy z niedogeszczenia jest rozwaza-
ny jako czynnik zasadniczo rzutujacy na wymieranie gatunkoéw (Turk et all, 1974).

45 Dotychczasowe opracowania, obejmujace zagadnienia regulacyjne populacji po-
dzieli¢ mozna na 3 kategorie rozwigzan: a) Opracowania modeli sprz¢zen, dotyczace wydzie-
lonych proceséw; b) Dotyczace regulacji liczebnos$ci, w wyabstrahowaniu od zmienno$ci
wymiaru przestrzennego populacji; ¢) Proby scalenia w jeden system podstawowych czyn-
nikéw wewnatrzpopulaoyjnych, uwarunkowujacych caloksztalt proceséow regulacyjnych.
Niestety w kazdej z tych kategorii spotyka si¢ podejscia deterministyczne, wcigz jeszcze
przewazajace nad probabilistycznymi. Warto tu zauwazy¢, ze juz w latach pigédziesiatych
rozgorzata polemika na temat metodologicznej bl¢dnosci stosowania rozwigzan determi-
nistycznych w badaniach populacyjnych (vide —Cote 1951; Hilbricht, Ryszkowski
1959; Lack 1954; Ryszkowski 1961). Te pierwsze, sprzeczne z elementarnymi zalozenia-
mi funkcjonowania systemu (Andrewartha 1971; Watt 1966), traktowa¢ nalezy jednak
jako faktograficzne, nierzadko nie pozbawione waloréw koncepcyjnych. Znamienne tez,
ze znacznie wigcej opracowan poswigconych jest opisom struktury systemu, niz analizie
jego funkcjonowania, a jeszcze mniej wiagze si¢ z interpretacyjnymi elementami scalenia
wewnatrzpopulaoyjnych mechanizméw w integralny system, funkcjonujacy w powiazaniu
z probabilistyczna specyfika wspoétdziatania losowych czynnikéw $rodowiskowych. Trzeba
tu rOwniez zaznaczy¢, ze do dzi$ jeszcze wielu autorow zaktada z cicha autonomig zjawisk
populacyjnych wyodrebniajac je od uwarunkowan $srodowiskowych, chociaz juz kilkanascie
lat temu wytkne¢li metodologiczna btednos¢ tego podejscia Kueazskovskij (1957) i Teo-
Jan (1956).

Z opracowan opisujacych wycinkowo funkcjonowanie mechanizméw regulacyjnych
(np. ujemne sprz¢zenia mi¢dzy zaggszczeniem populacji a sekrecja hormonalna (Cheis-
tian 1968), czy sprzezenia regulacyjne zwiazane z genotypowym ukladem populacji (Al-
TUCHOV, Ryoskov 1970; Pimental 1961, 1963) wynika, ze funkcjonowanie uktadu uwarun-
kowuja ujemne sprz¢zenia, natomiast ograniczanie w czasie i przestrzeni realizowane jest
przez sprz¢zenia dodatnie. Poczyniono wiele préb budowania teoretycznych modeli funkcjo-
nowania populacji, jak np. modele przebiegu proceséw ewolucyjnych oparte na zasadach
wynikajacych z funkcjonowania populacji (Papentin, 1973; Ratnee 1973), modele wy-
miany genetycznej (Babkov 1973; Pych, 1973), dynamiki ilosciowe] (Jaguette 1972)
formutowano ogélne przestanki funkcjonowania populacji jako uktadu samosterownego
(Andrewaetha 1971; Baetlett 1960; Bartlett, Hioens 1973; Lewins 1966; Ma-
chin 1964; Muedoch 1970; Rubin, Focht, Naumov 1966; Waetak, Panasewicz 1965).
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Z caloksztaltu przedstawionego materialu wylania si¢ kilka zasadniczych
zagadnien umozliwiajacych dokonanie préby scalenia wyjawionych zaleznoS$ci
i wspélzalezno$ci w werbalny, na razie, model przestrzennego funkcjonowania
populacji jako ukladu samoorganizujacego si¢. Poniewaz wiekszo$§¢ uwagi zosta-
la w gruncie rzeczy poswiecona funkcjonowaniu populacji w warunkach gra-
nicznych (niedogeszczenie, parametry progowe wystepowania, wplyw izolacji
wewnatrzpopulacyjnej i niedosytu kooperacyjnego, dodatnie sprzezenia zwrotne
czynnikow wewnatrzpopulacyjnych i zewnetrznych limitujace democen), nie
wypelnione pozostajg jeszcze luki obejmujace problemy ujemnych sprzezen re-
gulujacych uklad przestrzenno-iloSciowy populacji w regionach optimum ekolo-
gicznego, dynamiki zjawisk w cyklach Kkilkuletnich, sformulowania matema-
tyczno-cybernetycznego wielu kwestii dotyczacych przebiegu procesow regula-
cyjnych itd. Stad przedstawiona koncepcj¢ nalezy traktowaé jako wstepna,
wymagajaca do$¢ powaznych jeszcze uzupelnien i dopracowan, szczegélnie za$
kwestii postawionych tu li tylko hipotetycznie, a zwlaszcza weryfikacji na mate-
riale dotyczacym gatunkow z innych grup zwierzecych. Za wczeSnie tez jeszcze
na dokonanie pelnej jej konfrontacji z réznymi typami teorii populacyjnych,
ktore w ostatnich latach wyraznie wzbogacily piSmiennictwo46.

Za punkt wyjSciowy dyskusji przyja¢ nalezy stwierdzenie, iz niejednorod-
nos$¢ srodowiska pod wzgledem przestrzennym i pojemnosSciowym narzuca okres-
lony uklad demotopu (generalnie rzecz biorac —uklad uzytkéw rolnychd47),
Wielu autorow omawia funkcjonowanie mechanizméw regulacyjny eh w oparciu o konkretne
materialy (Brereton 1971; Kietczewski, Lipa 1969; Okulova, Myskin 1973; RIC-
klefs 1973; Sotomon 1971; Williamson 1972; W ynne-Edwards 1970). SZCZGgélnie
interesujaco przedstawiaja si¢ problemy stabilno$ci populacji w odniesieniu do funkcjono-
wania mechanizméw regulacyjnych (Birch 1962; Boer 1971; Brewer 1963; Holmes
1948; Murdoch 1966, 1970; W att 1964) oraz wprowadzonych przez cztowieka elementéow
ingerencji (np. sztucznego przegg¢szczania (Jezierski 1968; Kajak 1963, 1968), rozge¢szcza-

nia (Ki1omp, 1972), czy sztucznego zwigkszania powierzchni zyciowej (Petrusewicz 1963;
Petrusewicz, Prus, Rudzka 1963; Petrusewicz, Trojan 1963; Zyromska-Rudzka
1963). Z podanych przyktadow wynika, ze trudno jest uzyskaé stan trwaly, adekwatny
do sztucznie wprowadzanych zmian —procesy regulacyjne niweluja w dos$¢ krotkim cza-
sie skutki ingerencji. Rozwazania ogélnoteoretyczne, interpretujace istot¢ réznych pozio-
mow integracji procesOw samoregulacyjnych przedstawiono w publikacjach: Beklemisev,
1960; Bogdanski 1972; Smalgauzen 1961; Svarc, Gurvise et, all. 1972; Vasilevig,

Ipatov 1969.
46 Koncepcje i osiggnigcia szkoly polskich populacjologéw, na tle rozwoju badan $wia-
towych w porzadku chronologicznym przesledzi¢ mozna z publikacji: Ililbricht, W éjcik,

1965; Anon 1962; Petrusewicz 1962 a, b; Kajak, Dobrowolski 1970; Kajak 1972;
Petrusewicz, 1972; Andrzejewski, Trojan 1974. Trendy badawcze populacjologii
radzieckiej sa reprezentowane w publikacjach: Beregovoj 1967; Gitjarov 1954; JUR-
GENSEN 1770; Naumov, Nikolskij 1962; Svarc 1969, 1972, 1974; Timofeev-Ressov-
SKI.T 1974, natomiast zachodnio-europejskiej i amerykanskiej w przegladach i rozprawach:
Boughey 1968; Boer, Gradwell 1971; Brown, Orians 1970; Deramond 1959; Roh-
WER, Fretwell 1973; Smith 1964; Varley, Gradwell, Hassell 1973; Wright 1968.

47 Bardziej wszechstronnie kwestia rozktadow czynniko6w agrarnych (areat uzytkow
rolnych w rozbiciu na rézne typy upraw, klasy gleb, stopien nawozenia sztucznego i natu-
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w odniesieniu do ktérego ksztaltuje si¢ przestrzenno-ilo§ciowa struktura badanej
populacjid8 Zgodnie z regula przestrzennej koncentracji elementéw biotycznych
Srodowiska (vide —str. 22), areal zajmowany przez populacje¢e charakteryzuje
si¢ silnie zréoznicowanym gradientem pojemnoS$ci ekologicznej i rozproszenia de-
motopu. Eozklad powierzchni arealu pod wzgledem wymienionych cech odzna-
cza si¢ wykladniczym wzrastaniem odsetka biotop6w coraz mniej pojemnych,
jak tez coraz bardziej rozproszonych (funkcja opisujaca rozklad jest liniowo-
-logarytmiczna) —udzial §rodowisk najbardziej pojemnych i ekologicznie naj-
atrakcyjniejszych jest tu wiec najnizszy oraz, niewspélmiernie wysoki udzial
Srodowisk skladajacych si¢ na strefy pessimum i ekstremum ekologicznego.
Funkcjonowanie populacji uzaleznione jest od nieprzekraczalnego, krytycznego
poziomu koakcji kooperacyjnej. Stad, na tle wspomnianego gradientu demotopu
ksztaltuje si¢ okreslona struktura przestrzenno-grupowa populacji, bedaca wy-
razem jej adaptatywnych wlasciwo$ci samoorganizowania si¢ oraz maksymal-
nego opanowania $rodowiska.

Wynikajacy z przestrzennego ukladu demotopu fakt izolacji wewnatrzpo-
pulacyjnej odgrywa role czynnika ograniczajgcego przestrzenne i iloSciowe wyste-
powanie populacji —ksztaltuje wiec granice i azurowosé arealu legowego. Li-
niowemu wzrastaniu rozproszenia i obnizania si¢ potencjalnej pojemnosci de-

ralnego, zuzycie pestycydéw itd.) rozpatrzona zostanie w 3 czeSci opracowania. Tam tez
wprowadzony zostanie wskaznik waloryzacji Srodowisk, okres§lajacy z punktu widzenia
potrzeb ekologicznych Corvidae ich atrakcyjno§é. Kwestia przestrzennej struktury i wy-
réznienia gradientéw czynnikéw Srodowiskowych w odniesieniu do wi¢kszych arealéw,
choé¢ byly czynione w tym wzgledzie préoby juz w ubieglym stuleciu (Merriam 1898),
nadal pozostaje na etapie badan poczatkowych (Jurgensen 1970; Lotka 1956; Terborgh
1970; Watt 1698).

48 Badania nad struktura przestrzenno-ilo§ciowa populacji w ubieglych latach meto-
dologicznie byly zazwyczaj ustawiane pod katem deskrypcyjnos$ci, lub zgola mialy charak-
ter zoogeografiozny, gdzie punkt ci¢zkoSci przypadal na poznanie struktury zasi¢ggéw poszcze-
golnych gatunkéw. Szczegélnie znamienne bylo to dla szkoly radzieckiej, wychowanej na
gleboko zakorzenionych tradycjach badan zoogeograficznych. Szerokie jednak, wspélne
plaszczyzny iloSciowych badan zoogeograficznych oraz populacyjnych w odniesieniu do roz-
poznania przestrzennego obrazu iloSciowego wystepowania gatunku, czy populacji spra-
wiaja, ze formalne ich rozgraniczanie moze by¢ uzasadnione jedynie wzgledami analityczno-
-interpretacyjnymi. Stad prace takich autoréw, jak: Andrusko (1957), Arnoldi (1957),
Artemiev (1964), Geptner (1936), Isakov (1957, 1963 a, b), Kisinskij (1963), Kizjakin
(1963), Ljubisdev (1958), poswiecone problematyce arealu, wnosza tez wiele do poznania
struktury przestrzennej populacji. Szczegélnie duzo uwagi przyklada szkola radziecka do
metod ilo§ciowego kartografowania arealéw (Gilikova 1969; Korovicyn 1963; Kudrin,
Zavalisin 1973; Panfilov, Cernov 1963; Svarc 1963; Voronov 1958). Pojawiaja sie
tez nowe metody i koncepcje analizy przestrzennego wystepowania zwierzat (Puzancenko
1967; Ravkin 1967; Vtorov, Drozdov 1969). Ekologia zachodnia natomiast bardziej
'vyeksporiowuje problematyke wiazaca zagadnienia dyspersji osobniczej, poSwiecona
modelom rozmieszczenia, analizie numerycznej stanéw przestrzenno-iloSciowych popu-
la°ji (np. wyrozniaja si¢ opracowania: Bilewicz 1957; Brown, Orians 1970; Hagmeier
1966; Hagmeier, Stults 1964; Seddon 1971; Skellam 1952, Southwood 1966; Usinger
1963; W adley 1950).
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motopu (obydwa parametry koreluja dodatnio), towarzyszy logarytmiczny
spadek efektywno$ci koakcji kooperacyjnej, tj. wykladniczo narasta niedosyt
kooperacji, a wi¢c ograniczajacy wplyw izolacji.

Wykladniczy charakter ograniczajacego oddzialywania izolacji uwarunko-
wany jest mechanizmami dodatnich sprze¢zen zwrotnych miedzy zageszczeniem
na danej powierzchni ponadosobniczych ugrupowan (kolonii legowych, mikro-
populacji), ich wielko$cia (liczba osobnikéw w ugrupowaniu) oraz poziomem
kooperacji wewnatrz- i miedzygrupowej. Powstaje w ten sposéob ,ogniwo”
sprzezen dodatnich, gdzie spadek zageszczenia ugrupowan ogranicza kooperacje
miedzygrupowa, rzutujaca na obnizanie si¢ wielkoSci kazdej z kooperujacych
grup, to z kolei obniza poziom kooperacji wewngtrzgrupowej i roOwniez ta drogg
obniza wielko$¢ grupy. Po przekroczeniu progowej wielkoSci szereg ugrupowan
zanika —spada wiec ogodlne zageszczenie —w efekcie ogniwo dodatnich sprze-
zen dziala jeszcze silniej —zostaje przekroczony prég kooperacji miedzygrupo-
wej —liczebno$¢ populacji na danym terenie zaczyna mocno oscylowaé i o ile
brak jest imigracji z bardziej przegeszczonych czeSci zasiggu, nastepuje tam
zanik gatunku49. Rozpatrujac wspomniane mechanizmy w odniesieniu do re-

Y] Mechanizmy ruchu (rotacji) osobnikéw w obrebie arealu lggowego, sadzac z
obszernej literatury dotyczacej obraczkowania (vide —Baltvilks 1970 a, b; Bergmanis
1963; Busse 1963, 1969; Dementiev 1953; lIsakov 1949; Johnson 1961, Polivanov
1957, Rjabov, Sevareva 1955; Rydzewski 1955; Sevareva 1969; Tugarinov 1949;
Viksne, 1970), realizujg si¢ najintensywniej: a) w okresie zimowisk i przelotow wiosennych
— rozpadanie si¢ stad matych, silniej zredukowanych przez drapiezniki i wnikanie osobni-
kow do ugrupowan wigkszych, pochodzacych z innych, odleglych czesto regionow zasiggu
(mechanizm ten zabezpiecza homogenno$é genetyczng populacji i monctypowo$¢ niekto-
rym gatunkom o rozlegtych zasiggach); b) w pierwszej fazie okresu lggowego, tj. w czasie
zajmowania miejsc lggowych —selekty i osobniki mlodociane sg wowczas wyciesniane do
srodowisk mniej wartoSciowych (Jozefik 1960, 1970 c; Pinowski 1965, 1967, Poliva-
nov 1957). W zalezno$ci od stopnia przezycia populacji w okresie jesienno-zimowym, ruch
od$rodkowy nasila¢ si¢ moze w znacznych granicach, natomiast w przypadkach regresow
ilosciowych powodowanych katastrofami losowymi, przeptyw we wczesnej fazie okresu
legowego moze przybra¢ kierunek dosrodkowy. Niezaleznie, przeptyw dosrodkowy wiaze
si¢ zawsze z trwale utrzymujaca si¢, ogdélng tendencja regresu iloSciowego gatunku (Joze-
fik 1969 b) —dzialaja wowczas mechanizmy integrujace przestrzennie gatunek, w zwiazku
z czym wystepuje tez silny regres terytorialny.

Mechanizmy przeptywu do$¢ szczegdtowo zostaly poznane wsrod populacji gryzoni.
W  zalezno$ci od wahan liczebnosci w wysokich gradientach zaggszczenia i zwigzanego
z tym parcia konkurencyjnego, nasila si¢ ruch migrantow w kierunku $rodowisk mniej atrak-
cyjnych (Andrzejewski 1963; Andrzejewski, Pieczynska 1963; Andrzejewski, Wierz-
bowska 1961; Janion, Ryszkowski, Wierzbowska 1968; Opuszynska, Trojan 1963;
Stanczykowska, Wasilewski 1963; Trojan 1965). Przeplyw z optimum do pessimum
stanowi wigc w warunkach homeostazy regul¢ rotacji (patrz tez —Beklemisev 1960;
Burkhard 1970; Fisher 1955; Haartman 1971; Jé6zefik 1969 b, 1970 a; Kiluyvek.
Tinbergen 1953; Meunier 1970; Naumov 1956), jakkolwiek pewna czg$S¢ zepchnigtych
na margines ekologiczny osobnikow mtodocianych w okresie pozniejszym, by¢ moze, powraca
do s$rodowisk atrakcyjniejszych, a w kazdym badz razie do miejsc swego urodzenia (Mal-
OEVSKIJ 1957).
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lacji miedzy democenem populacji a jej demotopem zauwazy¢ nalezy, ze w wa-
runkach niskich gradientow demotopu, democen ograniczany wspomnianymi
sprzezeniami pod wzgledem powierzchniowym jest znacznie mniejszy od demo-
topu. Znaczne zasoby demotopu sa przeto przez populacj¢ nie wykorzystywane,
badZz zajmowane sporadycznie, w zaleznoSci od oscylacji glownego jej poten-
cjalu skoncentrowanego w glebi zasiegu.

Wyrazem daznosci populacji do pokonania ograniczajgcego wplywu izolacji
jest charakteryzujacy ja trend integracji przestrzennej (niwelacja napiecia pro-
integracyjnego powodowanego niedosytem kooperacji). Stad przestrzenne roz-
mieszczenie ugrupowan (kolonii legowych) nie jest losowe —prawdopodobien-
stwo uplasowania si¢ poszczegélnych kolonii w uniezaleznieniu od ukladu prze-
strzennego innych z terenéw sasiednich jest znikome. D3znos$é do tworzenia
agregacji terytorialnych kolonii jest nadzwyczaj rozwini¢ta —sila socjalnego
przyciagania zmusza nowo osiedlajace si¢ stada do preferowania miejsc legowych
w poblizu juz istniejacych. W zaleznos$ci od gradientu zageszczenia potencjalu
populacji struktura rozmieszczenia przestrzennego kolonii przyjmuje charakter
bardziej skupiskowy przy niskich zageszczeniach i znacznym w areale rozpro-
szeniu demotopu, w miare za$§ wzrastania zageszczenia rozmieszczenie legowisk
staje si¢ coraz mniej zagregowane. (Sh obszarach o niskiej pojemnosci ekolo-
gicznej kolonie legowe tworza lancuchy ugrupowan, co pozwala na skuteczne
zwiekszenie poziomu koakcji kooperacyjnej —ma wiec istotne znaczenia dla
przezywalnosci w $rodowisku ekstremalnym.

Rozklad potencjalu populacji wedlug stopnia zageszczenia na jednostke
powierzchni ma charakter wybitnie skupiskowy —wysoka koncentracja poten-
cjalu charakteryzuje nieznaczne powierzchnie arealu, podczas gdy na ogrom-
nych jego obszarach obserwuje si¢ zageszczenia niskie, badZz wrecz nikle. Ade-
kwatnie do ogélnego niedogeszczenia na tych obszarach wzrasta stopien zagre-
gowania zasiedlajacych je ugrupowan ponadosobniczych.

iTajbardziej istotnym momentem w przestrzennym funkcjonowaniu popu-
lacji jest elementarna, zintegrowana, jednostka organizacji ponadosobniczej,
tj. kolonia legowa lub mikropopulacja, zasiedlajaca izolowane stanowisko lego-
we oraz stado w pozalegowym okresie cyklu rocznego. Wobec silnie rysujacej si¢
zaleznosci prosperowania populacji od poziomu kooperacji wewnatrzpopula-
cyjnej, tj. stopnia socjalnosci gatunku, wielkos$¢ tej jednostki, utrzymujac ten-
dencje do stalego wzrastania, limitowana jest z jednej strony pojemnoscia de-
motopu i wiazacym si¢ z tym naciskiem konkurencji wewnatrzgatunkowej,
z drugiej — ograniczana jest narastajaca w progresji wykladniczej, w miare
rozpraszania demotopu, izolacja wewnatrzpopulacyjna i wynikajacym z tego
faktu niedosytem kooperacyjnym. Ograniczajace oddzialywanie ogniwa sprze-

Teoretyczno-ewolucyjne konsekwencje rotacji materialu genetycznego omawiaja
Bazykin (1973), Ehritich, Holm (1963), Mail&evskij (1969), Syroeskovskij (1966). Mo-
dele przeplywu genetycznego proponuja Hanson (1966), Maetutama (1972), Staff i Vag-
hotkar (1972), Roff (1974). Nie sa one jednak podbudowane faktograficznie.



436 M. Jozefik 98

zen dodatnich szczegoélnie poteguje sie w poblizu progowych warto$ci poziomu
kooperacji, wyznaczajacych progowa wielko§¢ ugrupowan, jak réowniez kry-
tyczne ich rozproszenie, czyli prég izolacji. W warunkach homeostazy popu-
lacji krytyczny poziom kooperacji jest wzgledna wartoScia stalg, charaktery-
zujgca sie iloczynem progowych wartosci wielko$ci ugrupowan oraz stopnia
izolacji mi¢dzy nimi. Oznacza to, Zze w ekstremalnych warunkach obszaru zy-
ciowego populacji wzrastajacy stopien izolacji moze by¢ kompensowany przez
zwiekszajacg si¢ wielko§¢ progowa ugrupowan, co wiaze si¢ ze wzrostem auto-
nomii wewnetrznej tych ugrupowan i stwarza warunki do tworzenia si¢ w areale
dysjunkecji, i przeciwnie —obnizenie wielko$ci krytycznej ugrupowan musi by¢
kompensowane zwi¢kszeniem si¢ ich zageszczenia. Ten drugi wariant laczy sie
z silniejszym zintegrowaniem przestrzennym ugrupowan i intensyfikacja ko-
operacji miedzygrupowej. Jak stwierdzono, czynnik kooperacji miedzygrupowej
zyskuje na znaczeniu jedynie w warunkach marginesu ekologicznego. W wa-
runkach tych egzystuje jednakze bardzo nikly odsetek potencjalu populacji,
stad zasadnicze znaczenie dla jej funkcjonowania odgrywa kooperacja wewnatrz-
grupowa, uzalezniona {cifle od wielkoS$ci grupy, jak rowniez uzalezniona od niej
jest tez relacja stanu kooperacji i konkurencji wewnatrzgatunkowej. Wielkos¢
grupy jest wiec najbardziej istotnym czynnikiem wewnatrzpopulacyjnym, od-
zwierciedlajacym poSrednio stan, poziom i relacje szeregu ekologicznych cech
populacji. W odniesieniu do arealu i cech populacji wielko$¢ grupy charaktery-
zuje wiec (lub moze charakteryzowaé): a) Stopien ogdélnego prosperity ekolo-
gicznego populacji w danym regionie zasiegu30; b) Eelacje stresorow wewnatrz-
populacyjnych (wywolane niedosytem kooperacji napiecie prointegracyjne i na-
piecie konkurencyjne, odczuwane przez poszczegoélne osobniki jako stany za-
grozenia); c¢) Prawdopodobnie strukture dominacji osobnikéw w obrebie popu-
lacji wedlug uszeregowania cech feno- i genotypowych pod wzgledem ich walo-
ryzacji z punktu widzenia doboru naturalnego (w malych i najmniejszych
grupach beda dominowaly selekty pochodzace z ugrupowan wiekszych oraz
teren6w o wyzszej koncentracji potencjalu5l); d) Eelacje democenu do demo-

0 Wecezesniej wprowadzony wskaznik powodzenia egzystencji Zpe opieral si¢ na re-
lacji wielko$ci grupy do stopnia izolacji i charakteryzuje on stopien prosperity ekologiczne-
go mikropopulacji nie tylko w zaleznosci od pojemnosci ekologicznej $rodowiska, lecz row-
niez od usytuowania jej w gradiencie zagg¢szczenia stanowisk lggowych (Jozefik 1970 c).
Wskazniki charakteryzujace sytuacj¢ ekologiczng populacji opracowane przez innych auto-
row (np. MacArthur 1972; Ludwig, Boost 1939) opieraja si¢ na relacjach migdzy roz-
rodczo$cia a $miertelno$cia, albo sprowadzaja si¢ (np. Fretwell, Lucas 1969) do wartos-
ciowania przydatno$ci ekologicznej $rodowiska dla potrzeb okreslonego gatunku.

51 Selekcjonujace dzialanie mechanizmoéw wywnatrzpopulacyjnych (Dubinin 1966;
Novozenov 1966), w odniesieniu do przedstawionego modelu funkcjonowania populacji
jako homeostatu, powinno najprawdopodobniej znalez¢ odbicie w dodatnim korelowaniu
preferowanych przez dobor naturalny niektéorych cech morfometrycznych (np. wigksze wy-
miary ciata, wyzszy stopiefn ottluszczenia itd.) z wielkoScia grupy i stopniem zaggszczenia
ugrupowan w obrgbie areatu, tj. wartosci tych cech powinny by¢ adekwatne do gradientu
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topu w danym regionie arealu, bowiem wraz ze zmniejszaniem si¢ grupy wzrasta
rozbiezno$¢ miedzy potencjalna a faktyczna pojemnoscia ekologicznag demotopu.
Jak poprzednio zaznaczono, democen jest niewspélmiernie mniejszy w niskich
gradientach zage¢szczenia od demotopu. Przy wzmagajacym si¢ niedosycie ko-
operacyjnym stopien ,niedoeksplorowania” $rodowiska wzrasta prawdopodob-
nie w progresji zgola nie liniowej. I odwrotnie —demotopy o najwyzszych
pojemnosciach s3 okresowo prawdopodobnie ,,przeeksplorowywane” i w takich
sytuacjach democen, by¢ moze, ,,przerasta” powierzchniowo typowy dla gatun-
ku demotop (wnikanie do Srodowisk obcych). Przeanalizowanie wiec struktury
grupowosci populacji, w podjetych badaniach, zasadniczo decydowalo o bar-
dziej pelnym rozpoznaniu z jednej strony mechanizmoéw i proces6w wewnatrz-
populacyjnych skladajacych si¢ na przestrzenne jej funkcjonowanie, z drugiej
za§ —pozwolilo wszechstronniej dociekaé¢ specyfiki oddzialywania czynnikow
zewnetrznych, w okreSlonej mierze wspomniang strukture ksztaltujacych.
Stwierdzono, ze: a) Struktura grupowos$ci podlega prawom rozkladu log-
normalnego —lognormalne rozklady wielkosci grup, jak rowniez ich zagesz-
czen w areale, w odniesieniu do liniowo-logarytmicznego rozkladu powierzchni
arealu pod wzgledem jego pojemnosci daja wyobrazenie o relacji miedzy gru-
powa koncentracja populacji a koncentracja demotopu, pozwalaja okresli¢
0ogolna liczebno$¢ populacji, a takze pozwalaja posrednio wnioskowaé o roz-
kladzie potencjalu wzdluz gradientéw czynnikoéw zewnetrznych S$rodowiska,
b) Struktura grupowa populacji, niezaleznie od zmian jej liczebnoS$ci i roz-
mieszczenia, charakteryzuje si¢ wewnetrznym uporzadkowaniem i stabilno$cia.
Wyrazem tej stabilnoSci jest prawidlowosé rozkladu lognormalnego oraz brak
istotnego zroznicowania miedzy rozkladami z réznych lat opartych na mate-
rialach zebranych przy réznych zakresach pokrycia ankietyzacja, c¢) Przyczy-
nowos¢ ksztaltowania sie struktury grupowos$ci tkwi w multiplikatywnym od-
dzialywaniu na nia bardzo licznych, stabo miedzy soba skorelowanych elemen-
tarnych czynnikow $rodowiskowych, w tym réwniez wewnatrzpopulacyjnych,
przy czym warto zauwazy¢ rzecz znamienna, Ze zaden z tych czynnikéw nie
zyskuje roli dominujacej. Jesli rozpatrywaé¢ wylacznie czynniki skladajace sie
na presje Srodowiska, to multiplikacja ich wplywoéw jest wyrazem oddzialywa-
nia dodatnich sprzezen zwrotnych limitujacych obszar Zyciowy populacji,
d) W odniesieniu do gradientu Srodowiska wspomniana multiplikacja oznacza
wykladniczo narastajace, lub logarytmicznie obnizajace si¢ oddzialywanie czyn-
nikéw limitujacych wielko$¢ grupy. Wzgledna warto$¢ presji Srodowiska jest
wiec adekwatna do przyrostow gestoSci krzywej lognormalnej, czyli funkecji
pochodnej rozkladu lognormalnego. e) Adekwatno$¢ ta rozpoczyna sie jednak
°d punktu maksimum gestoSci rozkladu lognormalnego, wyznaczanego przez
ekstremum Kkrzywej przyrostow gestosci, tj. od punktu krytycznego tolerancji
optimum —pessimum. Tez¢ t¢, niewatpliwie interesujaca dla weryfikacji empirycznej,

Potwierdzalyby spostrzezenia Pinowskiego (1967), Chableswobtha (1971) i Roughgak-
dena (1971).
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przez najmniejsze zintegrowane ugrupowania osobnikéw potegujacego si¢ na-
cisku Srodowiska. Poniewaz u gatunkow socjalnych o pokonywaniu tego nacisku
decyduje w znacznej mierze, jak to poprzednio oméwiono, zalezny od wielkosci
grupy poziom koakcji kooperacyjnej, to punkt maksimum gestosSci, wyznacza-
jacy granice, ponizej ktérej wielko$¢ grupy zaczyna gwaltownie obnizaé sie,
stanowi przedzial najnizszego poziomu kooperacji, przy ktérym grupa moze
jeszcze prosperowaé. NajczeSciej reprezentowana wielkoScia grupy jest wiec
ta zblizajaca si¢ do wielkosci krytycznej. Ponizej poziomu progowego, na skutek
zaznaczajacego si¢ coraz gwaltowniej niedosytu kooperacyjnego, autonomiczne
dotad grupy (ustabilizowane kolonie legowe) przestaja by¢ samoreproduktywne,
traca stabilnos¢ iloSciowa i terytorialna (kolonie sporadyczne) i wkrétce zani-
kaja. f) Lognormalny rozklad wielko$ci grupy charakteryzuje wiec wylacznie
te gatunki, ktéorych egzystencja opiera si¢ w istotnej mierze na wewnatrzpopu-
lacyjnej kooperacji, gdzie wzrastajacy wraz z wielkoS$cia grupy efekt pokony-
wania oporu Srodowiska jest czynnikiem koncentrujacym potencjal populacji
w ugrupowania na tyle wielkie, na ile pozwala tylko na to pojemno$¢ $rodo-
wiska. Stad bardziej ekologicznie atrakcyjne i w pierwszej kolejnosci zajmo-
wane sa Srodowiska najbardziej pojemne i lezace w najblizszym sasiedztwie
innych, juz zajetych, stad tez krzywa przyrostéow gestosci rozkladu lognormal-
nego jest pewnym odbiciem gradientu Srodowiska pod wzgledem jego atrakcyj-
nosci ekologicznej, gg Wspomniana funkcja pochodna jest tez odzwierciedle-
niem stopnia sprzezenia dodatniego ukladu zlozonego z takich czynnikéw, jak:
wielko$§¢ grupy, nacisk Srodowiska i jego pojemnos$¢. Kulminacja sprzezenia
jest tu oczywiscie obszar na lewo od ekstremum wykresu tej funkcji, reprezen-
tujacy pessimum ekologiczne. Spodziewaé si¢ mozna, ze wzdluz, w ten sposéb
posrednio przedstawionego gradientu pessimum-optimum, beda si¢ rozkladaly
feno- i genotypowe cechy populacji uporzadkowane przez konkurencje we-
wnatrzgatunkowa pod katem ich waloréw doboru naturalnego. Oczekiwaé wiec
tez mozna, ze presja selektywna konkurencji jest proporcjonalna do wartoS$ci
logarytmicznych wielko$ci grupy i odwrotnie proporcjonalna do pierwszej po-
chodnej lognormalnego rozkladu tego parametru, h) Interpretujac czynniki
decydujace o wielkosci grupy w kategoriach sprzezen zwrotnych latwo juz
wnioskowaé, iz omawiany rozklad reprezentujacy strukture grupowa populacji
moze tez posluzyé¢ do naswietlenia mechanizméw integrujacych przestrzennie
potencjal populacyjny w kooperujgce grupy, jak tez dezintegrujacych, zmu-
szajacych ten potencjal pod presja konkurencji do ekstensywnego opanowywa-
nia Srodowiska. Daje wiec podstawe do nakreslenia modelu homeostazy popu-
lacji —szczegélowiej kwestia ta bedzie poruszona dalej.

Reasumujac, lognormalny rozklad wielkoSci jednostek ponadosobniczych
jest jednym z najbardziej uniwersalnych i uogélniajacych modeli populacji
gatunkow o szczegélnie rozwinietych wspoélzaleznosciach wewngtrzpopulacyj-
nych. Eozklad ten oraz jego parametry pochodna daja poglad nie tylko na
strukture¢ przestrzenna populacji, jej organizacj¢ na poziomie ponadosobniczym
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oraz funkcjonowanie mechanizméw samoregulujacych, lecz zastosowany w uje-
ciu dynamicznym (analiza rozkladéw z réznych lat), pozwolilby zapewne, sa-
dzac z dotychczas wyroéznionych jego waloréw, zorientowaé si¢ w trendach
liczebnos$ci populacji oraz jej biologii. Niezaleznie, stworzy¢ tez najprawdopo-
dobniej moze punkt wyjscia do oceny sytuacji biologicznej populacji, a nawet
prognozowania losow ewolucyjnych gatunkéw, szczegoélnie tych ,,rezonujacych”
z gwaltownymi przeksztalceniami Srodowiska przyczynianymi przez czlowieka.

Przyjmujac niektére z wymienionych punktéw, nawet na poly teoretycznie,
bez dostatecznie jeszcze ugruntowanej podstawy materialowej i dowodnosci
statystycznej wymieniono je, kierujac si¢ idea scalenia na bazie rozkladu log-
normalnego poznanych juz i opisanych réwnaniami zaleznoS$ci, jak rowniez
wysunietych tu teoretycznie zalozen w logicznie zamkniety model. Dotyczy to
w szczegolnoSci stosunkow kooperacyjno-konkurencyjnych w obrebie populacji.

Biorac pod uwage probabilistyczno-przyczynowe aspekty tworzenia si¢
struktury przestrzenno-grupowej populacji, opisanej rozkladem lognormalnym
oraz wykladniczy charakter wspolzalezno$ci wewnatrzpopulacyjnych, bez zbyt-
niego ryzyka wnioskowa¢ mozna, ze mechanizmy wewnatrzpopulacyjne ksztaltu-
jace calo$¢ ukladu s3 sterowane przez oddzialywanie dwoch zlozonych (w sen,sie
zagregowania wiekszej liczby elementarnych) czynnikéw, wektory sil ktérych
sa ukierunkowane przeciwnie. Czynniki te —to napig¢cie prointegracyjne oraz
nacisk konkurencji wewnatrzgatunkowej.

W ujeciu modelowym mechanizm oddzialywania wspomnianych czynni-
kow w warunkach homeostazy populacji przedstawi¢ mozna nastepujaco : W za-
leznosci od zageszczenia potencjalu populacji, ksztaltuje si¢ okreslony gradient
interakcji miedzyosobniczej oraz wytwarza si¢ okreslona relacja miedzy stanem
kooperacji a konkurencji. Obydwa stany charakteryzuja si¢ nasileniem wspoél-
oddzialywania mie¢dzyosobniczego oraz napig¢ciem w sensie odczuwanego przez
poszczegdélne osobniki zagrozenia. Je$li miara nasilenia jest czestotliwo$¢ aktow
interakcyjnych, to napiecie charakteryzuje si¢ jako$Sciowo zréznicowanym sta-
nem zagrozenia osobniczego. W przypadku konkurencji jest to zar6wno zagro-
zenie bezpoSrednie, wynikajace z dominacji silniejszych osobnikéw w obrebie
stada, kolonii, czy mikropopulacji, wiazace si¢ z okreslonym ryzykiem aktéw
agresji oraz zagrozenie posrednie, wynikajace ze skutkéw redukcji w Srodowisku
zasobow pokarmowych, zajecia dogodniejszych miejsc legowych, zagarniecia
wartosciowszych partneréow legowych. W uzaleznieniu od zré6znicowania cech
osobniczych pod katem ich waloryzacji w strukturze dominacji, poszczegélne
osobniki moga tolerowaé¢ tylko okreslone napiecie konkurencyjne —musza
wiec uplasowaé sie w okreslonym punkcie gradientu rozpatrywanego czynnika.
Stany najwyzszego napi¢cia konkurencyjnego odnie$¢ nalezy do strefy optimum
ekologicznego, charakteryzujacej si¢ maksymalna koncentracja potencjalu, naj-
nizszy za$ poziom napiecia cechowaé bedzie strefy pessimum i ekstremum,
Osiedlane przez selekty z regionéw o wyzszych walorach atrakcyjnosci ekolo-
gicznej. Adekwatnie do jakoSciowej gradacji napiecia, wynikajacej ze zroézni-
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cowanego charakteru i sily aktow agresji, obserwuje si¢ skorelowanie z ta gra-
dacja gradientu interakcji —wysokim stanom napie¢cia towarzyszy wi¢ksze na-
silenie interakcji i odwrotnie. Tak przeto, napiecie i nasilenie konkurencyjne
sa nawzajem wspoéluzaleznione na zasadzie dodatniego sprze¢zenia zwrotnego,
a skladajac si¢ na dany stan konkurencji wytwarzaja oddzialywajacy z okreslona
silg stresor selekcjonujacy, tj. odSrodkowo wycie$niajacy stabszy material popu-
lacyjny do Srodowisk mniej warto$ciowych.

Jak wynika z modelu matematycznego przedstawionego poprzednio, sila
tego stresora dezintegrujacego potencjal populacyjny jest wprost proporcjo-
nalna do warto$ci naturalnych logarytméw zageszczenia tego potencjalu, po-
$rednio obrazujacych tez gradient interakcji wewnatrzpopulacyjnej. W odnie-
sieniu do wielkosci grupy sila stresora dezintegrujacego narasta (najprawdopo-
dobniej) proporcjonalnie do dystrybuanty lognormalnego rozkladu grupo-
wosci.

Czynnikiem populacyjnym o przeciwnym ukierunkowaniu, tj. dzialajacym
dosrodkowo, jest prointegracyjna daznos$¢ poszczegdélnych osobnikéw do nawia-
zania kooperacji, czyli zlagodzenia stresora wynikajacego z zagrozenia ze-
wnetrznego, wywolanego presja drapieznictwa, konkurencji mi¢edzygatunkowej,
utrudnieniem w odnajdowaniu pokarmu itd. Niedosyt kooperacyjny stwarza
wiec stan napiecia rozladowywanego w koakcji kooperacyjnej i okreslanego
tu jako napiecie prointegracyjne. Wzgledne warto$ci tego napiecia sa odwrotnie
proporcjonalne do gradientu stresora konkurencji wewnatrzgatunkowej, a takze
wskaznikéw wielkos$ci grupy, zageszczenia i nasilenia interakcji. W warunkach
niedogeszczenia obserwuje si¢ ujemne sprzezenie zwrotne —im wyzsze napiecie,
tym silniejszy trend prointegracyjny zmuszajacy do integracji przestrzennej
i grupowej. Znajduje to wyraz w logarytmicznym zmniejszaniu si¢ przyrostow
wielkoSci grupy powyzej ich wielkos$ci progowej, w miare zwiekszania si¢ za-
geszczania populacji. Przy wielko$ciach podprogowych przyrosty te sa naj-
wyzsze, a w obydwu przypadkach —proporcjonalne do stopnia niwelacji oma-
wianego stresora. W odniesieniu do wielkoSci grupy napiecie prointegracyjne
spada proporcjonalnie do wzrastajacych warto$ci dystrybuanty rozkladu log-
normalnego.

Tak wiec, dwa podstawowe stresory o przeciwstawnych, lecz zgola nie
niwelujacych si¢ wzajemnie trendach, ktérych sila uzalezniona jest od dzialania
dodatnich sprzezen zwrotnych w obrebie democenu utrzymuja uklad prze-
strzenno-iloS§ciowy populacji w réwnowadze dynamicznej (homeostazie) oraz
sa motorem funkcjonowania mechanizméw samoregulacyjnych. Suma wektoréw
sil obydwu stresoro6w w kazdym odcinku gradientu Srodowiska jest dodatnia
wielko$cia stala, co stanowi warunek homeostazy, za$ relacja ich wartosci
wzglednych pozostaje odwrotnie proporcjonalna. ¥Ix obszarach o znacznym za-
geszczeniu dominujacy jest trend dezintegracyjny (miskie wskazniki dyspersji
kolonii), slabnacy coraz gwaltowniej w warunkach zwi¢kszajacego si¢ rozpro-
szenia et vice versa —sila trendu prointegracyjnego osiaga kulminacje przy



103 Wystepowanie, gawrona w Polsce. Czes$¢ 1. 441

zageszczeniach podprogowych, a po przekroczeniu progowych natychmiast
slabnie w miare¢ zwi¢kszania si¢ grupy oraz ogdlnego zageszczenia populacji.

W odniesieniu do behawioru osobniczego funkcjonowanie przedstawionego
homeostatu populacyjnego opiera si¢, w gruncie rzeczy, na prostej zasadzie
»Wyzwalania si¢” z narastajacych napieé stresujacych przez podjecie tej, czy
innej formy aktywnos$ci, charakterystycznej dla danego gatunku. Wlaczajac tu
jeszcze, niebagatelne przeciez oddzialywanie stresorow abiotycznych, antropo-
gennych, czy nawet fizjologicznych, wypadkowe tej aktywnos$ci daja obraz prze-
strzennego i dynamicznego funkcjonowania rzeczonego homeostatu, gdzie ruchy
potencjalu, przeplyw genetyczny, a w ogélnosci wszelkie formy walki o prze-
zycie motywowane s3 poszukiwaniem w gradiencie przestrzeni zyciowej punktu
najnizszych napieé¢ stresujacych. Tylko z punktu widzenia funkcjonowania po-
pulacji, jako ukladu samosterownego zrozumialy staje si¢ szereg zjawisk zoo-
geograficznych, takich jak oscylacje granic zasiegu, ekspansywnos$¢ i regres te-
rytorialny, tworzenie si¢ dysjunkcji, wymieranie itd. Tylko tez w oparciu o zna-
jomos$¢ caloksztaltu przebiegu proceséw samoregulujacych mozna pokusié sie
o podjecie sterowania populacja po linii najkorzystniejszych dla czlowieka
rozwiazan.
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PE3IOME

[3arnaBue: Pacnpocrpanenue rpava, Corvus frugilegus L. B Ilosbme. Yacts 1. Ilpocrpan-
CTBECHHAsl CTPYKTYpa M CAMOPEryJsIMHOHHbIC MEXAHW3MbI TNOMYJIsIH]

Ha ocHoBaHNHM aHKeTHBIX MATepPHAJIOB, COOPAHHBLIX ABTOPOM B 1971 roAy, W TaKOIo
sKe POJAA JAHHBIX € 1963 roja, NPeI0CTABICHHBIX eMy A0L. AHIxeeM Jupuem (Bpomnas-
CKHil YHHBEPCHTET), KOTOpPbI¢ KACAIOTCH PACIHPOCTPAHECHUS] M YHCICHHOCTH rpada, Corvus
frugilegus L., aBTOp naeT KApTHMHY NPOCTPAHCTBEHHOH CTPYKTYphI MNOMNYJSIHUH 3TOro0
Buaa B Ilosbme. Kpome Toro aBTop cTaBUT HeJIbIO: a) 00HAPYKHTH B3aHMO3aBHCHMOCTH
MexKIy OTACJLHBIMH IapaMeTpaMi O0O0yCJIABJIMBAIOIIAMH PACHPOCTPAHEHHE KOJIOHMUIA,
0) uccaeNoBaTh BJNSHUS BHYTPHIONYJSINUOHHBIX (PAKTOPOB, KOTOPbIE 00YyCJIaBINBAIOT
pasmernenne. OCHOBHOe BHMMAHHE y/e/IsieTCsl O0IIETEOPeTHYECKHM (3aKOHBI NPOCTPaH-
CTBEHHOH OpPraHM3aluy) W NPAKTHYeCKMM ACNEKTaM (IOATr0TOBKA KOHKPETHBIX JAHHBIX,
CJYKAIMX 17151 BbISACHEHHSI POJIM Ipaya B arpoleHo3ax, M KOHTPOJIbHO-PeryJsiiMOHHbIX
MEPONPHATHIL, KOTOpble MOIJIM Obl OBbITH NMPUMEHEHBbI B cIydyae HAJO0HOCTH). AcCHEKT
ABTOIKOJIOTHH Ipava pa3padoTaH B MeHbIIEH CTelmeHH.

Pabora cocTrouT n3 Tpex 4acreil — NepBoil U3 HUX SIBJIAETCHA HACTOSIIAS IMyOIMKAIMS.
Eé npodiiemaTnKa KOHLIICHTPUPYETCS HA XaPAKTEPUCTHKAX U aHAIN3€¢ B3aHMO3aBHCHMOCTH
CJIeIyIOIIMX TNAapaMeTPoB: BeJIMYMHA KOJIOHHMM, CTeleHb WX CTA0WJIBHOCTH, TOPOTOBbIE
U cyOnmoporoBble MX BeJIMYHHDLI, IUIOTHOCTb, KOHLIEHTpAIMs M CIy4aiiHOCTL pacmpese-
JIeHHsl, JUCHepCcUsl M BHYTPUIOMYIALMOHHAS M30JsIUsA. ['JIaBHBIM MOMEHTOM, HMEIOIIUM
NMPAKTHYEeCKOe 3HAYCHHUE, SIBJISIIOTC METOABI ONpe/IeseHUs] IOPOroBOi BeJIMYMHbBI KOJTOHUU
U CO3laHHe HOMOIPaMM B3aMMO3aBHCHMOCTH HCC/IedyeMbIX mnapamMerpoB. Bo Bropoii
YacTH aBTOP HaMepeBaeTCsl COCPeOTOYUTHLCSI HA MPOGHIBLHOM U PerHOHAJIBHOM aHAIH3e
pa3MeleHns1 (MPOCTPAHCTBEHHAs KAPTHHA NOMYJISINMUM W Tomorpausi OCHOBHBIX IOKA-
3aTeseil pasmemienusi). Tyt OyayT BbliesieHbI TaKiKe 3IKOJOTHYeCKHEe 30HbI MOJIbLCKOM
4yacTh apeaja. B Tperbeiil yacTn OyaeT paccMOTPeHO BJIMsHHE A0MOTHYECKUX (PAKTOPOB,
IVIABHBIM 00pa30M arpapHbIX, Ha pa3MelllcHHe KOJIOHMHl rpada; OyJeT NpOHM3BeIeHO
TAaKAKe CONOCTaBJIeHMe BO3/eHCTBMSI A0MOTHMYEeCKUX M BHYTPHUIIONYJSIHMOHHBIX (PAKTOPOB.

ABTOp NPUBOAUT KPUTEPHUS OLICHKH AHKETHOI0 MATepHaJIa ¢ TOYKHU 3PeHUs NPABUJIb-
HOCTH BH/J0BOI0 OIpeJeJICHUs, KOJHYECTBEHHOTO ONpedesIeHHs] BeJIMYMHbI KOJIOHHUH,
TOYHOCTH ONpeJeJICHUs] KaK reorpaguyeckoro noJioskeHusi KOJIOHHH, TAK M THIAa 0HOTOma
(nmoiiMeHHBbIe Jieca, arpoueHo3bl, YpOUIIEHO3bI).

IlosrydyeHHbIe NaHHBIC ObLUIM HAHECEHBI HA CBOJHBIC JINCTBI: a) KBAAPAThl BeJIMYHHON
30' reorpaguueckoii 10aroThl X 30' reorpadguyeckoii muporsl (1904 kM2), 6) JUCTHI MOB-
ATOB. I10CKOIBKY BeJIMYMHBI KOJTOHHI KO0JIe0AIMCh B KOJIOCCAIBHBIX mpeneaax (5—10000
THE3J0BbIX MNAap) AJs aHaJau3a ObLIM NpPUMEHeHbI Jorapudmuyeckue pacnpeaeseHusl.
HX HOpMATBHOCTB HCCIEJ0BAJACh TECTOM X2 ¢ IEJIbI0 CPABHEHHS] IMIIMPUYECKOil KpUBOii
¢ TeopeTHYecKoil. XapakTep arperHpoBAHHBIX KOJIOHMII M NMPo0JieMBbl, CBSI3aHHBIC C BHY-
TPUNIONYJISINUOHHOH H30JISIIMel, HMCCIIeIOBAIMCh HA BbIOOpouHOM Matepuaie. C 3Toi
Hensto mpowmsBeneHa ciay4aiiHasi BbIOOpka 225 (kBaaparoB) BeamuuHod 11,2x11,3 km
(126,56 kxM2), B mpenejiax KOTOPbIX OblLIa OmpegesieHA YHMCJICHHOCTb KOJOHUWA WU Apyrue
napamerpsl pa3memienus. Taknm xe o0pa3om ObLIH B3ATHI 15 npsivoyroisaukos 30' reo-
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rpaguyeckoi M0JArOTHI M IMHPOTBI, B KOTOPBLIX ObLIM H3MEPEHbI PACCTOSHHUS MEHAKIY
KOJIOHHSIMM — IPMHMMAJINCH BO BHHMAHHe CpeJlHUe paccTosiHus (8 u3MepeHuii paccTositHui
MEeK/1y JaHHOH KOJIOHMeH M OMmkaiiliMy, HAXOASAINMMHCH B OTACIBHBIX CEKTOPAX PO3bI
BeTPOB) M MHHHMAJIbHBIC PACCTOSHHMS. BeposiTHOCTL CJIy4aifHOrO pacnpeneIeHHusl KO-
JIOHUH B (225 kBagparax) ObLIa ompedesieHa: a) IMyTeM CPABHEHUSI TeCTOM y? 3MIMPHU-
YeCKOro pacmpeiesieHHs ¢ TeOpeTHYeCKHM pachpele]eHHeM [lyaccona, 0) IOJb3YyACh
TECTOM Mopucuter (Morisita, 1959, 1960, 1964), B) mo MeToAyY Knapka wu DOBaHca
(Clark, Evans, 1964) ObL1a BBICUMTAHA BEPOSITHOCThL CJY4YaifHOrO pa3MellieHHs B 3aBH-
CHMOCTH OT 3MIMPHYECKOI0 paclupefejeHusi MUHHMAJIBLHBIX PACCTOSSHHII MeEXKIY KOJIO-
HussMH B 15 mpsamoyrouabHukax 30'x30' reorpadguyeckoil A0JroThl M IIHPOTHI

ABTOp aHAIM3UPYeT NMOJBLCKYI0 H €BPOIEHCKYI0 JIMTepaTypy, Kacalollylocsl HCcJie-
JOBAHUI MO rpavy, o0pamasi 0co60oe BHUMAaHHe HA Pa00ThI, NOCBSIICHHbIC y4eTy KOJIOHUI
Y M3MEHEHUSAM MX pasMelleHus. MHOro Mecra nocBsiliaeT aHAJIM3Y HCXOIHBIX NPHUHIMIIOB
AHKETHOT0 MeTOola MWCCJel0BaHNii, NMpou3BedeHHbIX B mepuod 12 ampeas — 30 urons
1971 ropa. C 3T0ii HeJbi0 ObLIO PA30CJAHO PA3JIHYHBIM YUYPEKICHUAM U YACTHBIM JIMIAM
21 500 anker (tada. 1). Iloaydyeno u3 Hux 8482 orBera, m3 koropsix 50,97% ObLUIM MO-
JIOKMTeJbHBIME U 49,03% oTpHUATEIbHBIMH.

ABTOpP KOHCTATHPYET, YTO AHKETHBI MeTO[, Ja)Ke NPH OYeHb 00JILLIOM MOKPBLITHH
MOBEPXHOCTH He MO3BOJISIET IOJYYHTh JJAHHbIC, COOTBETCTBYIOIIME AOCOTIOTHON YHCJICH-
HOCTH KOJIOHMII M KOJHYeCTBY THe310BbIX map. OH oToOpaxaeT JIMIIL KOJIMYECTBEHHO-
-NPOCTPAHCTBEHHBbIC OTHOLICHUS TOMYJSIHIUA M MO3BOJISET CO3JATh PpeNnpe3eHTATUBHYIO
CTATHCTHYECKH KAPTHHY B3aMMO3aBHCHMOCTH OCHOBHBIX NMAapaMeTPOB NMPOCTPAHCTBEHHOM
CTPYKTYPbI M0 OTHOIIEHHIO K NMOBEPXHOCTH, He MeHbIIeH, YeM Cpe/HsIsl BeJIMYMHA TOBSITA.
YTouHsIAA KpUTepHsli AHKETHOI'0 METOAA WCCJIEI0BAHNUI, aBTOp NMOAYePKHBAeT, YTO: a) Ha
OHOT0 KOPPECHOHACHTA He MOKeT NPHNAJATh IUIOIAAbL O0oJblle, YeM 3aKII0YCeHHAS
B paguyce 5 KM OT MeCTa ero KMTeJbeTBa (72,5 KM2), mpuyeM NOJI0OBHMHA 3TOil MOBep-
XHOCTH [0JIKHA OBITH 0XBa4yeHA J00aBOYHO JPYrHMH IO COCENCTBY KOPPECHOHIECHTAMH;
0) MOKpbITHE aHKeTAMM JO0JIKHO MPOBOAUTHCH NMAPAJIETHO IO ABYM aAMHHHCTPATHBHBIM
JuHuAM (Hanpumep, I'ocynapcTBeHHbIe JlecHHM4Ye TBa W CeJIbCOBeTbI — CM. Tadu. 1);
B) OTpHLATEJIbHbIC OTBEThbI KAK AJbTEPHAT MBHBINICMATEpHAJ SIBJSIOTCA C HAYYHOl TOYKH
3peHHsl PABHOLICHHBIMH € IOJIOKHTeJIbHbIMH. B mosaydenHom martepuane 9,74% mnosep-
XHOCTH CTPAHBI HMEJI0 HE0CTATOYHOe MOKpbITHE, 40% — Yy/I0BJEeTBOPUTEIbHOE M CBbIIIE
50% — xopomee u o4eHb xopoumiee (rpad. 1). KoncrarupoBano, uro 15% anker ay-
0JIMPOBAJIMCD.

KoncraTupyercsi, 4ro: a) NpPOLEHT MOJIOKHUTEJIbHBIX OTBETOB B NPSIMOYrOJIBHUKAX
30' u 30' He 3aBUCUT B OCHOBHOM OT 00LIEro 4ucja OTBETOB; 0) OTpULATE]bHbIE OTBEThI
MOTYT NPHHAUMATLCS BO BHHMAHHE KAK AJbTEPHATHBHBIN MaTepHaJ TOJBKO B TOM CJIydae,
eCcIM OHM TMOJY4YeHbI C CpelHe W TYCTO HaceJeHHbIX TEePpPUTOpPUii; B) pemnpe-
3eHTATHBHOCTb MOJIOKUTEIBHBIX OTBETOB C PeIKO HacCeJeHHbIX TepPHTOPHIi B CBS3H
¢ CHHAHTPONMITHOCTBLIO pa3sMellleHHs Ipadya, He MOXKeT BbIB3BIBATH COMHEHHIi, eCJIM Jaike
OHH TOJY4YEeHbl OT KOPPECNOHIEHTA, OXBATHBILICI0 YYACTOK CBbIlIEé HOPMBI, KO-
TOopass ObLIa YCTAHOBJIEHA JUISI CTATHCTHYECKOr0 KoOppecmoHAeHTa (cM. rpaguku
1- 6).
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B pazgene, kacaomuMmcss O0IIMX XapaKTEePHCTHK pa3sMelieHusi rpauya (rpad.
7—14, Ta6u. 2) aBTOp KOHCTATHUPYeET, YTO: a) paclpene/ieHHe BeJUYMHbI T'He3J0BbIX
KOJIOHWIA SIBJIsieTC THIIMYHBIM paciipefesieHueM JIOTapu(pMI4ecKo-HOPMAILHBIM (JIOTHOP-
MajibHOE), KOTOpPOe XapaKTePH3HPYyeT TaKkke W JApPyrHe 3ooreorpaduyecKkne mapaMeTpbl
B KMBOTHOM Mupe; 0) 3aKOHOMEPHOCTH JIOTHOPMAJIBHOIO pacrpefeseHusi MOTYT ObITh
HCIOJIB30BAHBI JUISl ONpe/esIeHUs] TIOPOroBOil BeJIMYMHbI KOJIOHHH, OLICHKH OTHOCHTEJIbHOM
BeJIMYMHBI MONYJISIUMU; B) IS 9K0JI0rogeMorpaguyecKux CpaBHeHMil, OOHApy)KeHUsl
0MOJIOTHYeCKUX W3MEHEHMH M TeHJeHUUH 3THX u3MeHeHMil. Buosormyeckass MHTEpmpe-
TAaMsl JIOTHOPMAJILHOTO PpACIpe/ieIeHHs] CBOAUTCA K CJeIyIOINIMM MOMEHTaM: a) rpad
KAK HCKJIIOYHTEIBLHO OOLIECTBEHHBIH BHJ XapaKTepu3yeTcsl TeHIeHIHeld K KOHIEHTPALMH
B KPYIHBIX KOJIOHHAX; 0) BeJIMYMHA KOJIOHMIl OTrPAHMYUBAETCSH, OJHAKO, IKOJIOTHYECKOMH
BMECTMMOCTBI0 OHOTONA; B) pacnpeiesieHHe IMOKa3aTesdeil IKOJI0rM4ecKoi BMeCTHUMOCTH
(rpa¢. 13) npuHUMAaeT BU/J rUNepOoJINYecKkoil KPHBOi (HAN00JILIIYI0 TOBEPXHOCTh THE3/10-
BOT0 apeajia 3aHMMAIOT JKCTPeMaIbHbIe ¢ HAMMEHBIICH JKOJIOTHYeCKOH BMECTHMOCTBIO
Onoronbl, B TO BpeMsl, KaK OHOTONBI ¢ HAUOOJbLIEH JIKOJOTUYECKO BMECTHMOCTBHIO
COCTABJISIIOT MHHUMAJIBHYI) YacTh THE30BOr0 apeaia). JTO paclpeleJeHHe Koppe-
JIUPyeT C MPaBoil CTOPOHOH JIOTHOPMAJIBLHOIO pacnpene/ieHHs] BeJIM4YMHbI KOJIOHUiM. Jle-
Basl CTOPOHA HAaXOJMUTCH B HENOCPEACTBEHHON 3aBHMCHMOCTH OT IOPOTrOBOiH BeJIMYMHBI
KOJIOHMHM. B CBSI3M ¢ 3THM OHOTONBI C HHU3KOH JKOJOrM4ecKOii BMECTHMOCTBIO JTH0OO He
HCHOJIB3YIOTCS BHAOM B0OOIIe, JIMOO TOJBKO CIIOPAIMYecKH.

Cpennsisi BeJIMYMHA KOJIOHMI, ONpe/eIeHHAsl, KAK CPeJHss reoMeTpHYecKasl, yKasbl-
BaeT HA TO, YTO HanboJiee XapakTepHbIMH s [loJIbIIM SIBJISIOTCS KOJIOHMH, COCTOSIIIIHE
mw okoy0 50 rHe3goBbIX map (Tadu. 2). Kak caexyer u3 pacnpeneieHusi BeJIMYHHA MOYTH
70% xononuii koJedjaerca B npegenax 12,5204 rue3ga. ABTOp CpaBHHBaeT pacrpese-
JieHMsl BeJIM4MH KoJIoHu# B 1963 u B 1971 ropax (rpag. 7—10, 12), koHcTaTUpys, 4TO
HeT MeKJAy HMMM CYIIeCTBEHHOIO pa3/iv4usl.

CreneHb KOHUeHTpauuu B Oosabuive kojdoHMM B Ilosbumie oyeHb Bbicoka. Cpbille
NOJIOBUHBI TONYJISINUN THEe3IUTCS B KOJIOHHAX, B KOTOPLIX MMeeTcsl Bebmme 275 ruesp,
NpUYeM COCTABJIAIOT OHM JHMIIL 8% Bcero ymcia xojionuid. Takum o0pa3om, Ha oTHOCH-
TeJbHO HeGOJbIIMX IJIOIAASIX HAa0JI0JaeTcsl Ype3MepHasl MJIOTHOCTH momysinuu. B To
BpeMsl, KAK TePPUTOPUM C HU3KOH IUIOTHOCTHIO NOMYJSIHMUM O4YeHb OOIIMPHBI (MOYTH
50% wosonuii comepxut a0 35 rue3n u 75% — no 96 ruesn) (rpad. 12).

Ha ocHoBaHMM JIOTHOPMAJIBHOIO pacnpefesieHAsl ABTOP OLECHHBAECT TEOPETHYECKH
OTHOCUTEJbHYI0) YHUCIEHHOCTHb NomyJasiuuu (Tadma. 3).

AHAIH3UPYsl COCTABHBbIE 3J1eMEHTHI YPABHEHHS JIOTHOPMAJBHOIO pacnpe/e/ieHus,
ABTOP KOHCTATHPYeET, YTO HEKOTOPbIe U3 HUX (MOAYJIb @ M MHTEPMOJAIBHBINH NPOMEXKYTOK
@) Moryr nocjayXKuTh KAK KOHCTAHTBI IS XapPAKTEPHCTHKH JKOJIOTHYECKHX IMPH3HAKOB
HCCIeAyeMOoil MOy IAIMH.

B pa3gese, NOCBAIIEHHOM MOPOroBOil BeJIMYMHE KOJIOHMHM, aBTOP [1aeT CTATHCTH-
YyecKHe XapaKTePUCTHKH CTa0MWILHBIX KOJOHUI (PeryJisipHbIX) M HecTa0WIbHBIX (CIo-
pagu4ecKux) W NPHBOAUT KPUTEPHMM NPHHANICKHOCTH K 3TMM Tunam. KoHcratupyer,
YT0 O HAPYWIEHHWH KOJMYeCiBeHHO-JPUCTPAHCTBEHHOIO IOMeOCTA3a MOMYJISANUN CBH/e-
TeJIbCTBYET BO3pPACTaAHHE YHCIA CHOPAAMYeCKHX KOJOHHWIA, KOTOphble sBJSIIOTCH ¢op-
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MOCTOM OOpBLOBI MONMYJSALMH ¢ HAIOPOM He0JIATONPHUATHBIX YCJIOBHI Cpelbl, ¢ OrPAHUYH-
paomuMu  gaxkTopamMu. XapakTepUCTHKU PeryJsipHbIX M CHOPaJAMYeCKHX KOJOHUH MpHU-
BeleHbl Ha Ta0auuax 4 u 5 u rpadgukax 15—20.

Konuenuuio mnoporoBoii (KpUTHYecKoOil) BeJHYHMHbI KOJIOHHHM AaBTOP OCHOBLIBAET
HA CJACAYIINNX MpPEeINOChUIKAX: a) YPABHOBCIICHHBIH JHHAMHYECKH, OTHOCHTECILHO
CTA0MWIILHBINA PENpPOAYKTHBHBIH 0ajlaHC KOJIOHHH MOKeT OBbITh JOCTHTHYT B YCJIOBHSIX
olecrieyeHHs1 COOTBETCTBYIOLIEr0o CTagHOro 3¢¢dexra, NelCTBEHHOCTb KOTOPOro Koppe-
JIMPYeT ¢ BeJUYHHOIH KOJOHMM; 0) KpHUTHYecKas BeJIMYMHA cTagHOro 3ddexra o0ycias-
JIMBAaeT, B 3aBHCHMOCTH OT OIPAHMYHMBAIOINUX (PAKTOPOB, aJeKBATHBIH KPUTHYECKHI
YPOBeHb BeJMYHMHBI KOJIOHHH, HHMKE KOTOPOro KOJOHMS IepecTaeT ObITh CaMOpPeNnpoay-
KTHBHO. ABTOp omnpejeJisieT 3TOT YPOBeHb KAK IIOPOTrOBYI0 BEJIMYMHY KOJIOHHMH; B) I10-
poroBasi BeJIMYMHA WMeeT, TAKHM 00pa3oM, pellaoiiee 3HAYeHHe Il CTelleHH KOJIH-
YeCTBEHHOW M TePPUTOPHAJILHON CTa0MIM3alMU KOJIOHMM (PeryJsipHOCTb THe310BAHHSA
HA MPOTSIKEHHH JJTUTEJbHOT0 IIepHo/ia BPpeMeHH); I') HIKe IIOPOroBoii BeJJMYMHbI KOJIOHHS
OBICTPO yMEHBIIACTCSsl, 4 e¢ BEJIMYMHA NOABEPKEHA 3HAYMTEJbHBLIM KOJICOAHMSM, HACTY-
NnaeT TaKikKe JeKOMIICHCaNusl 0ajlaHca: PenpoAyKIUs — CMEPTHOCTb, ¢ PeryJsipHbIX Ipe-
BPAINAIOTCS OHM B CHOPaJM4YecKHe WJIH IOCTeNeHHO HCYe3al0T. ABTOP KOHCTATHpYeT,
4T0: a) IKOJIOTHYECKAs eMKOCTh CPe/bl IIOJI0KUTEIbHO KOPPeJMpYyeT ¢ BeTMYMHONH KOJIOHHH
TOJBKO [0 IMYHKTA MAKCHMAJbHOW INIOTHOCTH JOTHOPMAJILHOTO pacHpe/ie/ieHHs] BeJH-
YUHBbI KOJIOHUM, TO-€CTh /10 KPUTHYECKOr0 NMyHKTA MOPOr0BOil BeJIMYMHbI KOJOHMH; 0) KO-
JIOHMM TOPOrOBOIl BeJUYMHBI M TEPPUTOPHU € HAUMEHbIIEH 3KO0JIOTHYeCKOil eMKOCTHIO
COCTaBJISAIOT B NMPHPOJe HauboJiee MHOTOYHCJIEHHYIO TPYIIY; B) IOPOroBasi BeJIMYMHA
KOJIOHHH W 3aBHCAINAsI OT Hee NMOPOroBasi BeJIMYMHA UX paccessHUs] OTPAHUYNBAIOT, 0JHAKO,
BO3MOKHOCTH HCIIOJIL30BAHHSI BceX OHMOTONOB, MMEKOMINX Hanbojiee HM3KYHI0 IKOJIOTH-
YecKyl0 eMKOCTb, MO3TOMY KOppeJslHs eMKOCTH OHOTONma ¢ BeJIMYHMHOW KOJOHHU OT
NMOPOroBOro IYyHKTA IpeBpamiaeTcs B OTPHLATEJbHYH) — pachpefejieHHe BeJHYHHbI
KOJIOHMH TIPUHHMAeT BW/A JOTHOPMAJBLHOIO; I) MOPOrOBYK0 BEIMYMHY cJIelyeT paccMa-
TPUBATh KaK CPeTHION0 /ISl ONpe/ieJIeHHOT0 PerHoHa, 0MoTona, nepuoaa BpeMenu. B cBsizn
¢ 3THM, OHA He MOKET XapaKTePHU30BATh €MHMYHBLIX KOJIOHMIA.

ABTOp NPHBOAUT METOABI IMIIMPHYECKOr0 M TeOPeTHYECKOIr0 YCTAHOBJICHMS IIO-
POroBoii BeJMYMHbI KOJIOHHH. OHM CBOAATCS K MATEMAaTH4YeCKOMY BBIYHMCICHHIO ITYHKTA
MAaKCHMAJILHOM IJIOTHOCTH KPUBOi pacnpejesieHus] BeJIMYMHBI KOJIOHUH (cM. cTp. 41 —44,
rpad. 23—25, T1a0j. 6). ATBOpP BBLICUMTBLIBACT INOPOIOBbIe BeIMYUHBLI KoJIoHM (CH nis
TpeX BUIOB I'HE3I0BBIX OHOTONOB: MOiiMeHHBIX JecoB (Cs= 6,90 rHe310BBIX Map), arpo-
neno3oB (C5= 9,31), ypounenozoB (Cs= 10,51) (tadn. 6). [doka3piBaeT, 4TO0 paccma-
TpUBaeMblii napamerp (opMHpyeTcs B 3aBHCHMOCTH OT JKOJIOTHMYeCKOH crnemupuxn
O0uorona, oco0eHHO OT ero Tpoduyeckux ycjoBmil. B ypOumeHozax (KOpMe:KKH CHJILHO
XHMHU3HPOBaHbI), e (ayHa NOYBEHHBLIX OECHO3BOHOYHBIX O4YeHb Oe¢/lHA, MOporoBasi
BeJIMYMHA HanloJiee BBICOKAsA, 4YTO O0OCHOBBIBaeTCs cCJaeAylOIUM oOpasom: 1ias 00e-
clieyeHNs] B THE30BOM IepHoAe MCTOYHHKOB KOPMA 3HAYMTEJLHYH POJb B MOMCKAX
KOpPMeXKeK HMIpaeT 3BYKOBasi CHTHAIM3aLUs, a, TaKHM o0pa3oM, cTaaHbli 3¢dexrt. Ilpn
o0mieli Goee HU3KOH IJIOTHOCTH MOMYJSIHMM B TAKOIO poaa Omotomne craaHbli ddipexr
MOeT OBbITh O0ecredeH NMyTeM MOBBIIECHHSI KPHUTHYECKOW BeJIMYNHBI KOJIOHUU. JlelicTBy-
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0IIAsi OTHOBPEMEHHO 0eJHOCTh TPO(PHUYECKUX YCIOBMIl CHHKAET MPOAYKTHBHOCTH CAMOM
KOJIOHHH — CAMOPENPOAYKTHBHOCTh MOXKeT ObITh COXPaHEHA TOJIBKO NpH 0oJiee BbI-
COKOM KPHTHYECKOM YPOBHE ¢¢ BeJMYMHbIL

B ouyepennom pasjese, NOCBSIIIEHHOM NPOCTPAHCTBEHHOH CTPYKTYpe MOIYJISILMY,
ABTOP KOHCTATHPYET, YTO: 2) HEOJAHOPOJHOCThH OHMOTONAa 00YCJIABIMBAET OMNpEAe/ICHHYIO
CTPYKTYPY pa3MelleHUs] KOJOHMM; 0) pacnpejaejieHHe YHCJIA KOJOHHI COIVIAacCHO Kjaccam
IVIOTHOCTH NPHHUMAaeT BHUJ JOTHOpPMAJIbHON Kpusoii (rpad. 26). Ha ocHoBanum 3TOil
KPHBOIi aBTOP BBICYNTHIBACT NOPOTrOBYI0 BEIMYUHY paccessHust kKojjonun — Csd= 2,38 ko-
Jaonnu/100 xm2.

AHamm3upys rpaguk NMPOCTPAHCTBEHHON KOHLEHTpauuu KojoHuu (rpad. 27), aBTop
KOHCTATHpYeT, 4T0 Ha 1/4 ncciie0BaHHOI TeppUTOpPHH KOHLEHTpupyercs 50% KOJIOHMIA
M3 31O0ro cilenyer', 4T0 KOHTPOJIBLHO-PEryJSIIHOHHBIC MEPONPHUATHS MOXKHO ObLIO ObI
NPHMEHHTb, B TNPOTHBOIOJI0KHOCTh YNOTPeOJeMbIM 0 HACTOSIIIET0 BpPEMEHH MeTOo-
JaM, TOJbKO HA He3HAYHTEJbHON IJIOmAAu crpaHbl. Eciin BeImunHA KOJIOHMHM U CTeleHb
ee cTadMIM3alMy MMEI0T NPUYMHHYKI0 CBA3Ch, TO 3aBHCHMOCTb MEKAY YHCICHHOCTHIO
KoJioHuii B npsaMoyroiasHukax 30'x30' u cTeneHbl0 CTa0MJIM3AIMHU CTPYKTYPBI Beeil CHe-
TeMbl HMMeeT O0oJiee CI0KHBIA Xxapakrep. Cnopaguyeckue KOJOHHH XapaKTepHbI ISl
TePpPUTOPHH C HU3KOW MVIOTHOCTHIO PeryJSIpHBbIX KoJIoHMil (rpad. 28 u 29). B 1o ke Bpemst
B MeCTaxX 3HAYUTEILHOW KOHIEHTPALMM MNOMYJISAIMH, I7le MMEIOTCHl KpPYIHbIC KOJIOHHH,
CIopajuvyecKue KOJOHHH TAK/Ke OTHOCHTEIbHO MHOTOYHCJICHHBI M HUIPAIOT POJIb CATE/IH-
TOB, BO3HHKAsl B 3aBHCHMMOCTH OT CTelleHH IepeHacesieHHsl MOMYJISIHM, TO-e€CTh IMepHo-
JAMYECKUX KoJIe0aHUi YMCJeHHOCTH NTHL. B cBf3M ¢ 3THUM Ha0JI01al0TCA B TUNIA HECTa-
omnbHOocTH (rpad. 30): a) BO3HMKAIIIMII BCJIEJACTBHE 3HAYUTEIbHOro (CyOmoporoBoro)
paccesiHisl TONMYJISINUM B JKCTPeMANIBLHBIX OMoTOmax, 0) B IepeHACEICHHBIX palioHAaX,
rae 1moj HATHCKOM BHYTPHBHIOBOH KOHKYPCHIIMHM BO3HHKAKOT KOJOHHH-CATeJUThL Be-
JIMYMHA KOJOHUH M CcTelleHb MX IMPOCTPAHCTBEHHOH KOHIEHTPALMH CBSI3aHBI TOJIOKH-
TeJbHOW KoppeJsinueil, a ee BesimunHa (rpad. 31) npm 3HAYNTENLHON IJIOTHOCTH TOIY-
JISIIIMYA TIOCTENCHHO CHHUKAeTCs MMEHHO BCJIeACTBHE BO3HUKHOBCHHSI HeOO/IBIIHMX KO-
JIoHmii-caTenToB. Ha TeppuTOpHSIX ¢ JKCTPEeMAIBHBIMH JKOJIOTMYECKHMMH YCJIOBHSIMH,
rae INIOTHOCTh TNOMYJISAIMH MMHHMAJIbHA, BeJIMYNHA KOJIOHMHM OTPAHHYMBACTCS KaK BCJIeN-
CTBHEe BHYTPHBHMJOBOH IMINEBOl KOHKYPeHIMH, TaK M 3HAYMTEILHONH BHYTPUIIONYJIS-
NMOHHOH M30JAMM B TO BpeMsl, KAK Ha IUIOIIAAfAX € ONTHMAJIBHBIMHM YCJIO-
BHSIMM IIMTAHHUS COKPAIIAETCS MOUCKOBOE NMPOCTPAHCTBO, YTO IMO3BOJIfACT rpayaM KOH-
LeHTPUPOBAaTHCSI B 00Jlee KPYNHbIe KOJOHHH M, TAKHM 00pPa3oM, MCKJIIOYUTH JUMMTH-
pylolliee BJUSIHME H30JAIMHM. JTO TocjeleHee HMeeT BechbMa CylLeCTBEHHOe 3HAdeHHe
ISl TIepeKMBaHUsA TNOMyasinuu. PacmpenesieHne cpefHMX 3HAYeHHMH BeJIMYHH KOJOHMIA
B OT/ACJbHBIX NPSIMOYTOJbHUKAX NPHOJIMAKAETCS MO cBoeil (opme K JTOrHOpMAIbLHOM
KpuBoii (rpad. 32).

PaccmaTpuBasi mpocTpaHCTBeHHOE pacripeeieHHe YHCJIEHHOCTH TOMYJISINHH, aBTOP
KOHCTATHPYET, 4YTO CBbIIIC YeM HA IIOJIOBHHE HCCJICIOBAHHOW TEPPUTOPHH IIOTHOCTH
THE3/I0BbIX Nap COCTABJISIET MeHee OHOM mapbl/kM2 u 75% — meHee 2 nap/km2 (rpag. 33).
Ha 3THX TeppuTOpHsIX BHJ yAep:KHBATCH, MOBHAMMOMY, B 3HAYMTEJbLHON cTemeHu 0.ia-
rofiapsi MOCTOSTHHOMY NPHILIBIBY 0c0o0eil M3 NepeHace/IeHHbIX PAailoHOB (peIyKIHsi rpada
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Ha TepeHaceJeHHbIX TePPUTOPUSX NMpHBeJa Obl K MCYe3HOBEHHIO €ro Ha YIOMSIHYTBIX
IJIOIIAAX ¢ HU3KOH IUIOTHOCTHIO MomyJsuuu). PacnpenesieHue YHCJIGHHOCTH THE3A0BBIX
nap, NOCTPOCHHOEe MO0 NPUHLHUITY rPajanu MJIOTHOCTH (rpad. 34), BhIBJISET, YTO CAMBI
00/IbIIOK OTHOCHTEIBHO NMOTCHIUAJ IONMYJSANUN KOHIEHTPHPYETCs: B NMPSMOYIOJIbLHUKAX
¢ mwioTHocThI0 500—1000 map/100 kmM2. JTH TeppuTopuM cocrTaBisiioT 14,4% Bcero
HucciaenyemMoro apeana, u Haceiasier ux 33,4% nonyasuuu. Ecom 50% koJioHuii KoHUeH-
Tpupyercss Ha 1/4 yacTM McCCJIeIOBAHHOH TepPUTOPHHU, TO KOHLEHTPALMSA YHCIA THE3/10-
BbIX Map sIBJseTcs elle Bbllle — Ha 1/4 moBepxHOCTH cocpenoraumBaerca 62% momy-
gsim  (rpad. 35).

Hccaenys Bompoc ciaydaiiHOCTH pa3sMelleHHs KOJIOHHWil, aBTOP KOHCTATHpYeT, 4TO:
a) BeposiTHOCTL HE3aBHCHMMOI'O MECTOIIOJIOMKEHUSI OTAEJbHbIX KOJOHUH OT IPOCTPAH-
CTBEHHON CHCTeMbl APYTHX KOJIOHHUN € OKPYKAIOINMX TePPUTOPHIl fIBJIsieTcs HUYTOKHOM
(P = 0,000002); 6) CrpemiieHHe K BO3HMKHOBEHHMIO CKOIUIEHUI (arperamnmii) KoJIOHUIA
HEOOBIKHOBCHHO Pa3BUTO — CHJIA CONUAJILHOIO NMPHUTSHKEHUs] TAK BEJIMKH, YTO 3aCTABJIsSIeT
NnoceJsIIoIuecs CcTaja u30UpaTh [JJIsl THe310BAHMSA MecTa BOIM3H Yyike CyLIeCTBYIOLIUX
KO0JIOHHi1; B) CTpemileHHe MOMYJSIIMHA K NPOCTPAHCTBEHHON MHTEIPALMHU cJIegyeT paccMa-
TPUBATh KAK TeHACHLUHIO K NMPEOJ0JeHHI0 BHYTPUIOMY/IALMOHHONW M30JALMH M YAOBJIeT-
BOPEHHIO ro/101a Koonepanuuu. TeHaeHnus K MHTerpaniy ypaBHOBEIIMBACTCS JaBJICHHEM
BHYTPHIIONY/IAIIMOHHON KOHKypeHUMH; r) MUHUMAJIBHBIE PACCTOSIHHS MEXKAY KOJIOHHUSIMH
(xT = 2,16kM) cBsI3bIBasi 3TH KOJOHMHM B HENPEPBIBHYIO LeNb arperanuii, Mo3BoJIsiOT
HA KOHTAKT MexAy c000H OTAeJbHBIX MUKponoyisiuuii. Ha miomaasx ¢ HU3KoH MmiIoT-
HOCTBHI0 I'Paya 3TO MO3BOJIsIeT YBeJIMYUTh B FHE3/10BOM mepuol craanblii 3¢gdexkT HA KOp-
MEKKAX, YTO HMeeT 0cO0eHHO 00/IblIoe 3HAYCHHE /ISl COXPAHCHHMS BHAA B 3KCTPeMAJb-
HbIX Omoronax. Kak nmogyepkuBaer aBTOpP, HEJAOOLEHHBAEMbIi 10 HACTOSILIEr0 BpeMeHHU
B 300reorpadpun (akTop BHYTPHIONYJISIIMOHHOH (BHYTPHMBMIAOBOIl) IMPOCTPAHCTBEHHOM
HHTErpallii UrpaeT CyLIeCTBEHHYI0 POJIb B ()OPMHPOBAHMM T'PAHHUIl U CTPYKTYPHI I'He3-
JA0BOrO apeaJa.

B npeamociennem pasjgelie aBTOp cocpeloTaYMBaeT BHHMAaHHE HA BONPOCE CaMo-
PeryJsiiMOHHBIX MEXaHU3MOB MPOCTPAHCTBEHHO-KOJIHYECTBEHHOI CTPYKTYPbI NOMYJISILIHH.
OH KoHcTaTHpyeT, 4YTO (PyHKIMOHMPOBAHHME NMOMYJISIMH KAK CAMOperyJiMpymrouieics cuc-
TeMbl OCHOBAHO HAa NpPHHIMIE romeocrata. PacnpenejieHne YHCICHHOCTH TOMYJISIMU
B IPalMECHTe BHEIIHelH Cpe/ibl COrJIACHO aIeKBATHOCTH 3TOMY I'PAJHEHTY HHINBUIYAILHBIX
NPH3HAKOB, IEHHBIX C TOYKH 3PEHUS] €CTECTBEHHOI0 0TOOpa, yJepxuBaercs Osaromapsi
JAeHCTBHIO JBYX NPOTHBOIOJOKHO HampapjeHHbIX (aktopos. IlepBbli M3 HUX — 3TO
JAaBJIeHHe BHYTPHIIONMY/ISIMOHHON KOHKYPEHIMH (Je3HHTerpupyomuii ¢gaxkrop), BTOpoi -
NPOUHTETPALIMOHHOE HANpPsSKeHHe, 00YCI0BJICHHOE TI0JIOI0OM KOONEepAUH M BO3HHKIIee
B YCJIOBUSIX BO3PACTAIOLIEH CONPOTHBJIAEMOCTH BHelIHeill cpeabl (MHTerPUPYIOLIUIA
(akTop). ABTOpP CTPOMT TEOPETHYECKYH) MOAe]db B3aHMOOTHOLIECHHUS 000MX (PaKTOpOB
Ha (oHe IpagMeHTa IUIOTHOCTH, WCXOAS W3 NPHHIMIA, YTO YacTOTAa B3aHMOJeiCTBHS
MeXKAY OTAEJBLHBIMUH 0CO0IMHM (BHYTPUIIONMYJSIUMOHHOM HWHTEPAKIMHM) MPSMO NPONop-
HUOHAIBHA HATYPAIBHBIM JIOrapudMaM IUIOTHOCTH, 2 BEPOATHOCTb KOONEPATHBHOIO
B3aHMOJeiicTBHA (KOONICPAIIMOHHAS WHTEPAKIHsl)) M KOHKYPEHTHOIO B3aNMOACHCTBHA
(KOHKYpeHTHasl UMHTePAKIMsl)) He3aBHCHMMO OT IpaJMeHTa B3aUMOAEHCTBHUSI PABHbI IpPYyr
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apyry. B npuMeyanusix Ha ctpaHunax 86, 87 npusegena MaremaTudeckass MoJe/Jb B3aHMO-
OTHOILICHHUSI PAacCMATPHBAaeMbIX (pakTopoB. B 3aBHCHMOCTH OT CHJIbI KOHKYPEHIMM (CHJIBI
JAe3UHTErPALIMOHHOT0 TPEHAA) M HAINpPS/KeHUs, BBI3BAHHOIO HEYAOBJIETBEPEHHOCTBLIO IO-
JIoa KoomepanuMu (CHIa NPOUHTErPAMOHHOIO TpeHAa) ¢dopmupyercss Ha ¢oHe Jora-
PUPMHYECKOT0 PpAaclpefeIeHus] IKOJOTHYECKOH eMKOCTH OHOTONIAa MPOCTPAHCTBEHHAS
CTPYKTYpa TIpYyNNHPOBOK. BbIpameHueM 3TOH CTPYKTYpbl fIBJISETCS JIOTHOPMAJILHOE
pacnpe/ejieHHe BePOSITHOCTH BeJIMYMHbI IPYNNbI M YHCJIEHHOCTH TPYNI IO CTeNMeHH WX
IUIOTHOCTH. B yci10BHsSIX romoecTaza Nomy/Isiiid CyMMa BEeKTOPOB CHJI MPOHMHTErPALHOH-
HOI0 TPeHIa M [e3MHTerpPAMOHHOIO TPeHJAa B JHO00M IyHKTe IPaJMeHTa HHTEePAKIMH
SIBJIsICTCA  TIOCTOSIHHOW BesimunHOW (= 1). BenuunmHa Je3MHTErpanMOHHOrO BEKTOpAa,
HAIPABJICHHOT0 LEHTPOOEKHO, IMOCTOSIHHO IPEBBIIIACT COOTBETCTBYIOINYI0 €My BeJIH-
YUHY NPOHMHTErPAlMOHHOI0 BEKTOPA, HANPABJIEHHOTO IEHTPOCTPEMHTEIbHO.

ABTOp CYHMTAaeT, YTO CHJIA KOHKYPEHIIUH, KOTOpasi BbITeCHsIeT MeHee LEHHYI0 ¢ TOYKH
3peHMsl eCTeCTBEHHOr0 0TOOpa YacTh NOMNYJSIMH K3 JKOJOrH4ecKoro onTtuMyma B OHo-
TONbI MEHee TNOJHOLCHHbIE M HA JKOJOTHYecKYyl0 IPaHb, JOCTHraeT MAKCMMAILHOH BeJIH-
YHHBI NP MAKCHMMAJILHBIX INIOTHOCTSIX IONMYJSIHUH W HAWBBICHICH CTENeHH HMHTEPAKLUH.
Ona ociadeBaer B JjorapupmMu4yeckoM TeMIiie IO HANPABJICHUI0 YMEHBLICHUS IIOTHOCTH
nonyjsiimi. Cuila NPOMHTErPALMOHHOIO HAPSKEHHsl, KOTOpasi SIBJIsieTcsl IoKa3aresemM
NPOTHBOJCIHCTBYIOIMX (PAKTOPOB Cpelbl, HHUBEJUPYyeTCs MPONOPHHOHAIBHO K 4acToTe
KOONEePALMOHHONH MHTEPAKIMH M JOCTHraeT HAUBBICHIMX NOKAa3aTeseil mpHu cy0IoporoBbIxX
BeJIMYMHAX KOJOHMHM W ILIOTHOCTH, nomyssinuu. Ilo mepeceyeHMn mOpoOroBBIX BeJIMYMH
3THX MapaMeTPOB M MO Mepe UX IKCMOHEHIHATHLHOT0 BO3PACTAHMS CHJIA NPOHUTErPALMOH-
HOT'0 HANPSKEHMsI Pe3Ko ocJjalisiercs.

ABTOp NPHMBOAUT pacnpeseleHde MNOTEHIUAIa MONYJsIIUM Ha (poHe TIpagueHTa
BHYTPHIIONYJISIIMOHHOY uHTepakuuu (rpad. 50). B ycioBusix ocTpoii HeyaOBJIETBOPEH-
HOCTH KOONEPALOHHON MHTEPAKUMH (T0-eCThb CHJIBHOrO INPOMHTETPAIMOHHOTO HAIPS-
JKeHHsl) OCTaeTcsl HUYHOKHBI MPOLEHT 3TOr0 MOTEeHIMAJIA, YTO CBHIETEILCTBYET O TOM,
YTO NOMYJISAAUS HAXOJUTCH B COCTOSIHMH IOMeocTasa.

ABTOp paccMaTpHBaeT TaKiKe CTAJHYH0 CTPYKTYPY BHe I'He3/10BOr0 NepHoaa M KOH-
CTATHPYET, YTO OHA He OTJIMYAETCH OT OOIIMX NMPABWJ, ONHMCAHHBIX ISl TPYIIIOBOI CTPYyK-
Typbl B THe3/10BOil mepHos.

KoHe4yHbIM aKIeHTOM HacTosuiell pa0doThbl SIBJSCTCH MONBITKA €O34aTh MATEMATH-
YeCcKyI0 MOJieJIb B3aMMO3aBHCHMOCTeH NPOCTPAHCTBEHHO-TPYNIUPOBOYHBIX MONMYJISIHOH-
HBIX [IapaMeTPOB (YpaBHEeHHs1 OCHOBaHHbIe Ha 2—3 (akTopax, a Takwke TuddepeHIHANbI
u HoMorpammbl — rpad. 54). Mogeibl0 MO:KHO BOCHOJIB30BATHCH VISl IUIAHUPOBKHU
KOHTPOJILHO-PETYJISIMUOHHBIX MeponpusATHii mo 4yucieHHoctu rpadya B Ilosabme.

Ilocsiennsst ri1aBa NOCBSIIEHA AUCKYCCHM, I/le HAa (pOHe JIMTEPaTypPHBIX JAHHBIX pac-
cMaTpHUBaeTcsl MPod/ieMa MPOCTPAHCTBEHHOr0 (PYHKIMOHUPOBAHMS MOMYJIAIMH KAK CaMO-
YHpAaBJSIOmIelics CHCTEMBI.

OObsicHeHus Kk rpadukaM ¥ TabauLaM:

I'paduk 1. Pe3ynbTaThl aHKETHOrO MCCIIENOBAaHMS YUCIEHHOCTH M PACHPOCTPAHEHUS THE310BOM
nonyssiuuu rpaua B Ionbme B 1971 r. * —unciao BO3BpaTHBIX aHKET Ha MPSIMOYTOJbHHK MOBEPXHOCTBIO
30 reorpaduueckoii oarots x 30! reorpaduueckoll MUPOTHE; y — % MPSAMOYTOAbHUKOB (mikana s 4))
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z — % TpAMOYroabHUKOB (mKkana s B, C); p — MakcuMalbHsa MOBEPXHOCTh (B KM2), NPUXOSLIAACT

Ha OJHOTr0 KOPPECHOHJCHTa; & — paIUyC TEPPOTOPHHM OXBAaYCHHOW OJHUM KOppecrnoHIeHToM; A4 —
MIPOIICHTHOE pAaCIpEeAEICHUE NPSIMOYTOJbHUKOB COTJIACHO KOJHMYECTBY IOJyYEHHBIX OTBETOB; B — cyM-
MapHas pacnpeneneHust; C — % IOJOXHUTEIBHBIX OTBETOB B IpeZeiiaX OTICIbHBIX KIJIACCOB.

I'padux 2. Koppemsanus kodpdunuenta z (COOTHOIICHUE YHCIAa OTPUIATEIBHBIX aHKET K MOJOXKH-
TENbHBIM U 00IIero 4mcia OTBETOB, HMOMYYeHHBIX W3 0,5-rpamyCHBIX NPSMOYTOJNBHHUKOB, X —

k03 dunuent z (z< 1 — npeobiiaiaHie OTPULATENBHBIX OTBETOB); J — YUCIO OTBETOB B MPSIMOYTOJb-
HUKe; Z — % TIPSMOYTOJBHUKOB; 4 — perpeccusi 4uciia OTBETOB 10 OTHOUICHHIO K BEIWYMHE Z; B — pe-
rpeccHst Z 10 OTHOLICHUIO K YHCIIy OTBETOB; Ha MasoM rpaguke (kpuBas C) npuBeIeHO NMPOLEHTHOE pac-
MpeJieNIeHHe YHCiia MPsIMOYTOJIBHUKOB COTJIACHO KJlaccaM BEIMYMHBI Ko3(dduieHta z (n = 155).

I'paduk 3. AHKETHbIC TaHHbIE — JOJITOTHBIA aHAIM3, X — reorpaduyeckas J0JIroTa; .y — HPOLCHT
OTBETOB Ha aHKETYy U IUNIOTHOCTb HaceneHus B [lompuie (mkana mis A, C); z — % MOJOKUTEIBHBIX OTBE-
TOB (mKana ans B); A — pacnpeleneHue OOIIEro 4YHUCia OTBETOB; B — MPOLEHTHOE PaclpeieieHHue IMo-
JIyYCHHBIX ITOJIOKUATEIIBHBIX OTBETOB; C - IIPOLIGHTHOE paclpeiesieHNe IUIOTHOCTH HacelneHust; (nd = 8482,
n = 4323).

I'padpux 4. Homorpamma TpaHcOpMaluu AaHHBIX IO MJIOTHOCTH HACEJICHHMS, TOJYYEHHBIX C OT-
4eTOB Ha (POTOIIEKTPUYECKOM HMHTETpPAaTOpe, Ha OCHOBAaHHUU KapThl: ,,CpemHss IUIOTHOCTh HACEICHHS
B noBsatax” (Kapta ITonpmu 1:500000). I'naBH. ynp. reod. u kaprorp., Bapmasa 1956. x — mikana mnoka-
3arenell MHTEerparopa; y — IUIOTHOCTh HACEICHHs Ha HCCICAYeMOW IUIOLIAH.

I'pa¢uk 5. AHKeTHBIE HaHHBIE — INMPOTHBIH aHaNIMW3, X — reorpaduyeckas MUPOTa; OCTAIbHBIE
obo3HaueHus, Kak Ha rpad. 3.

I'paguk 6. Koppensnuss Mexay IMOJOXKUTEIBHBIMH W OTPULATEIBHBIMH OTBETAMH, X — YHCIIO
MOJIOKHUTENBHBIX OTBETOB, MpUXoasmuxcs Ha 0,5—TpanycHbIl OPSIMOYTOIbHUK; ¥ — YHCIO OTPHLATEIb-
HBIX OTBETOB, Hpuxomsmuxcs Ha 0,5-rpamyCHbIl IPSIMOYTONBHUK; 4 — perpeccusi MoJI0XKUTEIbHBIX OTBE-
TOB 110 OTHOLICHHUIO K OTPULATEIbHBIM; B — perpeccHsi OTpHLATEIbHBIX OTBETOB 10 OTHOLICHHUIO K IIO-
JIOKHUTEITBHBIM.

I'padux 7. JlorHOpManbHBIE NPOLEHTHBIC PACHpPEACICHHUS BEIWUYMHBI T'HE3JOBBIX KOJIOHHMH TIpaya.
X — BeNIMYMHA KOJIOHWH; ¥ — % KOJIOHWH B HaHHOM Kiacce; 4 — mo ankere 1963 roga; B — 1971 rona;

XA, x6 — cpeiHHE reoMeTpUUECKHe KPHMBBIX pacmpeneneHus (jid = 1822, ne = 5867).
I'papux 8. IIpormeHTHOEe paclpeneNeHHue BEIHMYUHBI KOJIOHHH, X, ¥, A4, B — kak Ha rpad. 7; C —
285
paBHOJEHCTBYIOAs KPUBBIX 4, B ¢ rUnepOONNYeCKUM YpaBHEHUEM: y = ----- (nd = 1822, ne — 5867).
n

I'padpux 9. KymynsHTa 4uciia KOJIOHUI M YMCICHHOCTH KOHCTaTUPOBAaHHBIX B HHMX THe37 (THE30-
BBIX Map) Ha ()OHE JIOTHOPMAIBHOTO PACIPE/ICICHIS BETUIMHBI KOJTOHUH (1971 T.). X — BEJIMYMHA KOJOHHH;
Yy — % KOJOHMH B JAHHOM KJIacCe BEIMYMHBI (IIKana 1 4); z — % rae3n u konoHu# (mwkana nusg B, C);
A — JIOTHOpPMAJBHOE paclpe/ie]ICHNe BEIMYHHBI KOJOHUHU, B — KyMyJIsSIHTa YUCJIEHHOCTH KojioHnn; C —
KyMYJISIHTA YHUCIICHHOCTH THE3M; Xa — CpelHssl apudMeTHdeckas; xg — CpeAHss TeOMeTpUYecKas; BepTH-
KaJIbHOW IyHKTHUPHO! JIMHKEI 0003Ha4YeH Npeel 1ocToBepHOCTH pu P = 0,9973 (n4 = 5867, nc = 761084).

I'padux 10. KymynsHra uncia KOJOHHUH M YUCICHHOCTH THe31 Ha (OHE JIOTHOPMANBHOTO pacmpe-
JIeNICHUs BEIMYUHBI KonoHuH (1963 1.). X, ¥, z, A, B, C, xg — kak Ha rpad. 9; BepTUKaIbHOU ITyHKTUPHOU
nuHKeil o003HavYeH mpenen goctoBepHoctd npu P =0,9973 (nd = 1823, tic = 300518).

I'paduk 11. Pacmpenenenue KoiuuecTBa KOJOHUI M YMCICHHOCTH THE3[[0BOM MOMYJSMUA COTJIAcHO
KJIaccaM BeNW4HMHBI KojgoHuM (1971 r.). x — BenMunHa KOJIOHUU; ¥ — % KOJHMYECTBa KOJOHMU U % Koin-
4yecTBa rHe3l; 4 —KOJIOHUM, B —THe3[a; X¢ = CpeIHssi TeOMETpUYEcKas paclpeIeIeHus] Ynuciia KOJOHUH;
Xm — umcna ruesq; S—unTepMoanbHoe paccrosaue (log a —logxA—logxcY na = 5867,n8 — 761084).

I'padux 12. KpuBble KOHIEHTpalUH T'HE310BOH momynsnuu rpada B Ilomeme (1971 r.). x — % Ko-
JIMYeCTBa KOJIOHUH; y —’/0 KOJIMYECTBa THE3M; Ha MaJIOM rpaduke IpeacTaBlIeHa KOHIEHTpanus B 1963 r.
(e/n = 0,6803, 1/63 = 0,7434).
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I'padux 13. KocBeHHast OIleHKa SKOJIOTHYECKONW EMKOCTH Cpejibl OOMTaHHMs Tpadya COTJIACHO Trpa-
JIaIAY TUTOTHOCTH TIOMYJIANUH (KOJIM4YecTBO THe3x B 225 kBaapartax 11,2x 11,2 KM B3ATHIX IO HMPHUHIAILY
cllydaifHOil BEIOOpKH M3 00mmiero uucia 2325 KBapaToB), X — YHCJIO THE3I B KBajpare; y — % ducia
KBaJpaToB; ypaBHEHHE KpWUBOH muioTHOCTH: y = 36,1 —9,6 log x.

I'padux 14. Teoperuueckoe M SMIUPUYECKOE JOTHOPMAIBHOE PACIpeeCHHe BEIHYHHBI KOJOHHU
1 YHCIEHHOCTH T'HE3J0BOM MOMJNANH (1971 T.). X — BEIWYMHA KOJOHMH; ) — KOJIMYECTBO THE3TOBBIX
KOJIOHHMH; z — KOJNHMYECTBO THe3[ (THE3M0BBIX Map); 4 — SMIHMPHYECKOE PACIPENEICHIE BEIHIHHBI KO-
snoHnn; B — teopernueckoe; C — TEOpETHUYECKOE paclpelie/ieHHe KOJIMYeCTBa THE3JOBhIX Hap; D — pac-
npeJieieHie NIPUPOCTOB INIOTHOCTH KPUBOH A, Xxc¢ — cpeaHsis pacupeneneHuit A4, By — cpenHss pac-
npeneseHus (; 6 — uHTepMoaanbHoe paccrosuue (log 6 = 0,8518); (hg = 5867, ny = 5806, ne — 836275);
X2 pasnuuus pacnpenenenuit 4, B —0,96 npu df—10.

I'papux 15. IIporieHTHOE pacnpeneneHie BEIWYMHBI CTAaOWIBHBIX U CIOPAJUYECKUX KOJIOHHH
(1971 r.). T — BeNUYMHA KOJIOHUI; ¥y — % KOJNOHUH; A — cTaOWIbHBIE KOJIOHUHU; B — cHopaguyeckue
KoJoHuu (s1 = 5872).

I'pa¢ux 16. IIponeHTHBIE COOTHOLICHHs CTaOMIBHBIX H CIIOPaJHYeCKUX KOJIOHHH B IIpeienax
OTJIEIbHBIX KJIAacCOB MX BequuuHbl (1971 T.). X — BEIMYMHA KOJIOHMH; ¥ — % CHOpaJUYECKUX KOJIOHHH
(ruomanp ,,Sp. ” MO OTHOWIEHUIO K IJIOWAAH ,, R ”. WITIOCTPUPYET KOJIMYECTBEHHBIE NMPOMOPLIUU MEXKIY
00erMH KaTeropusMH KOJIOHHIL).

I'paduk 17. JlorHOpMaNbHBIE PACIpPENCICHUSI BEIUYUHBI CIIOPAANIECKUX KOJOHHH M THE3ISIIIMXCS
B HUX THe310BbIX map (1971 r.). x — BeqMYMHA KOJOHUM; ¥ — KOJHUYECTBO KOJOHHH (B aOCONIOTHBIX Be-
JIMYMHAX); z —KOJIMYECTBO THE3IOBHIX map (B abc. Beis., mkana st C); 4 — sMIUpUYECKOe pacipese-
JICHHEe BEIMYHMHBI KOJNOHWM; B — Teopernyeckoe pacmpeneneHne; C — TEOPETHUECKOE pacipesielieHue
KOJINYECTBA THE3J0BBIX Map IO KJIaccaM BEJIMYUHBI KOJIOHWH; XC¢ — CpeIHss TeoMeTpudecKass KpUBoi A,
Xff —xpusoit C; § — HMHTEpPMOJAIBHOE PACCTOSHUE.

I'paduk 18. JlorHopManbHOE paclpeeieHre BETUYUH CTAOMIBbHBIX KOJOHMH M YHUCIEHHOCTU T'HE3-
JUIIMXCSE B HUX THe310BbIX map (1971 r.). x, y, z, 4, B, C, xc, %>a — xak Ha rpapuke 17; E — pac-
npezeNeHre IIOTHOCTH 4acToT KpuBoi A; C — moporosas BeIMYMHA KOJIOHUM; /2 pa3iudus pacIpe-
nenenust A, B —0,71 npu df= O.

I'papux 19. KpuBas koHneHTpanuu nomyisnud rpaga B ITomeme (1971 r.). x — % xommdecTBa
KOJIOHMH; y — % KOIMYeCTBa THE3JO0BbIX map (rue3n) ( rpaduk CTaOMIBHBIX KOJIOHMIL).

I'paduk 20. Kpusasi koHUeHTpauuu nomyisuuu rpaua B [lonsme, x, y — kak Ha rpaduke 19 (rpa-
(UK CropaguYecKUX KOJIOHH).

I'paduk 21. IInoTHOCTH HOMYJSIIMK I'pavya B BBIOPAHHBIX MO NPHHLMIYY CIydailHOH BbIOOpKH 225
kBajgpaToB 11,2x 11,3 kM), x — % OpAMOYroIbHUKOB; } — KOJMYECTBO I'HE3IOBBIX Iap, MPUXOIAIIUXCS
Ha KBaJpaT, YpaBHEHHWE KpHBOH IuIOTHOCTH: ¥ = 5850 m0,785x.

I'paduk 22. Koppensius BeIMYUHBI KOJOHMU WM IUIOTHOCTH HOMYJSALHMU I'paya Ha OCHOBAHUM BBbI-
OpaHHBIX MyTeM cly4daiiHol BeIOOpKH 225 kBanmparoB 11,2 X 11,3 kM), x — cpenHsisi BeIWYWHA KOJIOHHUU
B KBajJpaTe; y — KOJIMYECTBO THE3J B MPSMOYTroJbHUKE B %; A — perpeccus BEIUYHHBI KOJIOHUH 10 OT-
HOIIEHUIO K IIOTHOCTH; B — perpeccus IUIOTHOCTH [0 OTHOLICHHIO K CPEeJHEH BeIMYHHE KONOHHH.

I'paduk 23. KpuBasi cpemHell MJIOTHOCTH 4YacTOT JIOTHOPMAJbHBIX pacHpeleNieHuil BeTHYMHBI
xosoruit (1971 r.). X — BenmnunHa KOJIOHHUH; Y —% W3MEHEHUI KOJIMYECTBA KOJIOHUI; 4 — B TIOMMEHHBIX
6uortonax; B — B arpoueHo3ax; C — B ypOHIleHO3aX.

I'paduk 24. Metox rpaduueckoro omnpeneneHus noporopoii Bennuunsl (C5 kononnu. ['mcrorpamma
OXBaThIBACT HAYAJIBHBIA OTPE30K Pa3JeNUTEIbHOTO psifa CTaOMIbHBIX KosoHuit (1971 r.). x — BenuuuHa
KOJIOHHH; ) — KOIM4ecTBO rHe3l; (s — HOpOroBas BENHUYMHA KOJOHHU.

I'paduk 25. YcranaBiuBaHUe IOPOroBOi BelM4YMHBI KonoHUH (('V) mo Merony rpaduyeckoro nud-
(epenpoBanus. B kadecTBe mpuMepa JaeTcss Ha4yaJbHBIM OTPE30K KPHBOW JOTHOPMAIBHOIO pacipe-
JIeJICHUsI BEJIMYMHBI KOJIOHNH B arponeHo3ax (1971 r.). x — BelM4MHA KOJIOHUH; Y — KOJIMYECTBO KOJIOHUH;
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a —TpaHHIa ,,0TPULIATENFHOT0” KIIacca, OT KOTOPOH JIMHUY IapajjeNbHble KacaTelbHbIM KpUBOH A ycTa-
HABJIMBAIOT HAa OCH y NMPOU3BOJHBIC BelU4UHBI (/'(m*0)); JI — KpuBas JOTHOPMaJbHOTO PaCIpeiCIICHuUS;
A’ — npousBonHas (GyHKIUS KPHBOU A.

I'paduk 26. ITnotHOCTs KonOHMH B 0,5-rpagycHblx npsMoyrosbHukax (1971 r.). x — KoanuecTBO
KOJIOHUHl B NpPSIMOYTONBHUKE; ¥ — % NpsAMOYToJbHHUKOB (mKana ans A) u % kononuil (mkana pis B);
z — mKajxa And KymynasHTel C; A — TPOLEHTHOE paclpeleleHHe KOIUYeCTBa IPSAMOYTOJIBHUKOB IO

CTENEHU IUIOTHOCTH KOJIOHMH B HUX; B —IOTHOpMAaJIbHOE paclpeie]eHHe KOJMYeCTBa KOJOHUH B Ipo-
LEHTaxX M0 KJIaccaM IUIOTHOCTU B MpsiMOyronbHukax; C — KyMyJlsHTa KpuBoi A, (no — 188, ny = 6369).

I'paduk 27. Kpupas koHuUeHTpauuu koiaoHuH B 0,5-rpapycHbIXx mpsmoyroabHukax (1971 r.). x —
% MNpsIMOYTOJBbHUKOB; ¥ — % THE3N0BBIX KOJIOHHIA.

I'paduk 28. [110THOCTH CTAOWIBHBIX M CHOPAANYECKUX KOJOHHMH B 0,5-TpagyCHBIX MPSIMOYTOJb-
Hukax (1971 r.). X — Konn4ecTBO KOJIOHMH B NpPSIMOYTOJBHUKE; ¥ — % MNPSIMOYTOJIBHUKOB;, 4 — TIpo-
LEHTHOE paclpe]elIeHue IPSIMOYTOJIbHUKOB COIIACHO CTENEHU IUIOTHOCTU CIIOPAJUYEeCKUX KOJIOHUI;
B — pacrmpezieNicHHE NPSIMOYTONBHUKOB COTJIACHO IUIOTHOCTH CTaOMIBHBIX KOJOHHM.

I'padux 29. IlnotHOCTs KONOHMI B 0,5-rpajyCHBIX NPSIMOYTOJBHOKAX. X — KOJUYECTBO KOJOHHH
B IPSIMOYTOJIbHUKE; Y —KOJIMYECTBO KOJNIOHHH B %; z — mikana ais KymysasHTsl C; 4 — % cropaaudeckux
KOJIOHHUH B Ipejenax KakJoro Kiacca; B — IPOLEHTHOE paclpeieneHne KOJIOHUH COrjlacHO UX IUIOTHOCTU
B npsMoyroinbHukax; C — KyMyJssHTa KpuBoi B (n4 = 522, no = 6369).

I'paduk 30. Perpeccust xonuyecTBa CHOPAJAUYSCKUX KOJOHHH MO OTHOIICHHIO K KOJHYECTBY CTa-
OuabHBIX KOOHUH B 0,5-TpaxyCHBIX MPSIMOYTOJIBHUKAX, X — KOJMYECTBO CTAOMIBHBIX KOJIOHHH; y — KO-
JIMYECTBO CHOPAJANYECKHX KOJOHHUH B CpEIHEM.

I'padux 31. Koppensiuusi mioTHOCTH KOJIOHWIT B 0,5-rpafyCHBIX NPSIMOYTOJBHHKAX M BEJIUYHHBI
KOJIOHHH. X — KOJIMYECTBO KOJIOHUII B IPSMOYTOJIbHHKE; y — BEJIMUMHA KOJIOHUH; 4 — perpeccus Belu-
YMH KOJIOHHWH B CPEIHEM II0 OTHOLICHHIO K WX IUIOTHOCTH B IpsMoyrombHHKax (y = 45 x03153); B —pe-
rpeccus IJIOTHOCTH KOJIOHMH B CpeIHEM B MPSAMOYTOJIbHUKAX II0 OTHOIICHHIO K BEIMYMHAM KOJO-
HUH.

I'pa¢ux 32. Cpennss BenuuMHA KONOHHU B 0,5-rpamycHBIX NpPSMOYTONbHHKAaX, X — BEJIHYHHA KO-
JIOHUH B CpeJHEM; y — % NPSAMOYTOJIbHUKOB; Z — IIKaua s KyMylsaHTsl B u xpuBoit C; 4 — IpoLeHT-
HOE pacHpeieicHue NPSIMOYTOJBHUKOB COTJIACHO BEIWYHMHE KOJOHHWI; B — KymynsHTa kpuBoit 4; C —
% cropagM4ecKuX KOJOHHUH B Ipemenax KakKIoro Kiacca.

I'padux 33. IlnoTHocTh rHE3x B 0,5-rpamycHbIX mpsMoyronbHuKax (B mepecdyere Ha 100 km2) x —
konugecTBo rue3n/I00kM2 y —% npsMOyronbHUKOB; z —InKana i KpuBeIX 4, C; A — % rHe31 B cIIo-
panuuecKuX KOJOHUAX B Ipefenax KaxAOro Kiacca; B — IPOIEHTHOE pacHpefeleHHe KOIHMYecTBa Ips-
MOYTOJIBHUKOB COTJIaCHO IIOTHOCTH THe31/100 km2; C — KyMynsiHTa KpUBO#H B.

I'paduk 34. II1OTHOCTH YMCIEHHOCTH THe3[ (IHe3m0BBIX Hap) B 0,5-rpagyCHbIX NMPSIMOYTOJbHHKAX.
X — KOJIMYECTBO I'HE3[] B NMPSIMOYTONbHUKE; ¥ — % NPAMOYTOJbHHUKOB; Z — % TrHe3l; A — MPOLEHTHOE
pacmpeeleHre KOJIUYECTBA INPAMOYTONBHHKOB; B — IPOLEHTHOE paclpeleleHHe KONHYEeCTBA THE3T
COTrIAacHO UX IUIOTHOCTU B NPAMOYTOJIBHUKAX.

I'padux 35. KoHIEHTpanus YUCIEHHOCTH THe3x B 0,5-TpalycHBIX HpsAMOYroibHHKaX (n = 0,54606)
X — % TnpsMOYroibHUKOB y — % THe3A.

I'paduk 36. Perpeccust cpeaHero KoludecTBa CHOPaJUYECKUX KOJIOHMH MO OTHOLIEHUIO K ILIOT-
HOCTH THe3] B 0,5-rpagyCHbIX NMPSIMOYTOJIbHHUKAX, X — KOJIMYECTBO THE3] B MIPSIMOYTOJIbHUKE; ) — KOJIH-
YEeCTBO CIIOPAANYECKUX KOJOHHH; z —IIKana Ajas KyMyJIsHTel B; 4 — KpuBas perpeccus; B —KyMyJsgHTa
YHCJIEHHOCTH THE3J B HPSMOYrOJbHUKAX.

I'paduk 37. IlpoueHTHOE pachpeaeneHne YUCICHHOCTH rHe3[q B 0,5-rpagyCHBIX MNPsSIMOYTOJIbHUKAX
COIJIACHO JABYM THIIAM KOJOHHMH — CTa0MJIBHBIM M CHOPAJAWYECKHM, X — KOJHYECTBO THE3J B IMPSIMO-
yroJibHUKaxX; y — % THe31; A — pacrpe/eieHie KOJIMIeCTBa IHe3]| B CIOPaJANueCcKUX KOJOHHSX; B — B cTa-
OMJIBHBIX KOJOHMAX (00a pacmpeneneHHss BBICYMTAHBI IO OTHOIICHHMIO K OOLIEMY KOJMYECTBY THE3[
n = 852261).
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I'paduk 38. IlponenrHoe pacnpeneneHue YuciaeHHOCTU 0,5-rpagyCHbIX MPSIMOYTOJIBHHKOB COIVIACHO
CTEeNEeHH IUIOTHOCTU THE3J, X — KOJIMYECTBO THE3J B MPAMOYIOJbHUKE; ¥ — % NPSAMOYTONbHUKOB; 4 —
pacnpezelieHie 0 IUIOTHOCTU THe3J B CIOPaJUYecKUX KOJOHUSX; B — pacnpezeneHue No IIOTHOCTH
THE3] B CTaOMIBHBIX KOJIOHMSAX.

I'paduk 39. IIpocTpaHcTBEHHOE pacnpeieieHUe pa3MEIlEeHHUs THE3JOBbIX KOJOHHMH rpaya (Ha
OCHOBaHMHU 225 KBaJpaTOB, B3ATHIX 110 METOAY cCily4aifHo# BeIOOpkH, 11,2 X 11,3 kM), x — KOIHYECTBO
KOJIOHHH B KBajpare; y — % KBagpaToB; A — SMIIMPUYECKOE paclpeseneHne; B — TeopeTuueckoe pac-
IIpe/ieSICHNE 10 3aKOHY BepoATHocTH Ilyaccona; C —wuHTepnomsiuus KpuBoi 4 (y 2 pasnudusi pacmpene-
nenuit = 292 npu df —7).

I'paduk 40. PacrpeneneHne MUHMMAIbHBIX PACCTOSIHUM MEXIYy KOJOHHSMH, X — MHUHHMAaJbHbIE
paccTosHUS B KM; ¥ — % KOJIOHMH; z — IIKaJa A KyMyJSHTHl B, A —KpuBas pacupeneneHus; B —ky-
MYJISIHTA paclpeeNeHus.

I'padux 41. PacnpeneneHue CpeJHUX PACCTOSHUM MEXIYy KOIOHHSAMH, X — CPENHHE PACCTOSHUS
B KM; ¥ — % KOJIOHUI{; z — IIKajna A KyMyJsSHTBl B, 4 — KpuBas paclpejelieHus;; B — KyMyJIsHTa
pacnpeseneHus.

Fpa(i)I/IK 42. Perpeccpm BEJIMYUHBI KOJIOHUM TTO OTHOLICHUIO K CpEeAHUM PACCTOSIHUAM MEXKIAY HUMMU.
X*CpeHHI/IB pacCTossHuA B KM; y — CpPCIHsS BCJIMYMHA KOJIOHUMH B KBajpare.

I'paduk 43. CKOpPOCTh MyHKTOBBIX MPHPOCTOB KPUBO#H (muddepeHinansl) BEITHYHHB KOJOHUU MO
OTHOILIEHHUIO K T'PAJHEHTy IIIOTHOCTH TOIYJISILUH (3KOJIOTUYECKasi EMKOCTh), X —IUIOTHOCTh FHE3/I0BBIX Hap
BkBazaparax 11,2 X 11,3 km; y —auddepennuansl U3MeHeHUH BeIMYMHbI KolnoHuy; y' = 1,0485jt-02967.

I'papux 44. Koppensuus mioTHOCTH (YMCICHHOCTH THE31) B BBIOOpKe 225 kBaapaTos 11,2 X 11,3 km)

1 BCJIMYMUHBI KOJIOHUH, X — BCJIMYHMHA KOJIOHUH; ¥ — UYHCJICHHOCTb T'HE3J B KBaJparTe; A — perpeccus
BCIIMYMHBI 110 OTHOIICHHIO K IINIOTHOCTH, B — perpeccust MIOTHOCTH IO OTHOIICHHWIO K BEIUYHUHE.

I'pa¢ux 45. 3aBHCHMOCTb IUIOTHOCTH M CTCHEHH HHTETPALMH MEXITY OCOOSIMU OT BEJIMYUHBI KOJIOHHH
(Ha OCHOBaHHUH BBIOOPKHU 225 KBaJpaTOB), X — BEIMYMHA KOJIOHHWH;  — YHCIEHHOCTb THE3]] B KBaJApaTe
112 x 11,3 ¥M; z — koo duuueHT BO3MOXKHOCTH HHTepakuuu (r = Iny); A — KpuBas perpeccuu
(V= 0,8663m:13032); A' — rpadux ¢yHKIUH Opom3BOXHOH A (dy = 1,129m030321).

I'pa¢ux 46. 3aBUCUMOCTb MEXKIY CTENCHBIO IUIOTHOCTH H KOI(G(QUIMCHTOM HHTEPAKIUH MEXIY
0c0o0sIMH a BEIUYUHOI KOJOHHU — BIIMSTHHE BO3MOXKHOCTEH HHTEPAKIMU Ha BEIMYUHY KOJIOHUH, W — KO3b-
(ULIEHT CTeNeHN MHTEPAKIHUH; X — KO3()(OHIMEHT IIOTHOCTH (YUCICHHOCTh THE3IOBBIX IIap B KBaApaTe
112 X 11,3 kM) COOTBETCTBYIOIUH KOIDPUIMEHTY HHTEPAKLUM; ¥ — BEIUYUHA KOJIOHUM; z — IIKaIa
nuist kpuBoit A'; A —xpusast perpeccun 0’ = 1,47x°>7133); A' —rpaduk byHkuun npousBonuoin A (dy =
= 1,04851r_ °'2867JIc).

I'paduk 47. Koppensduss UYUCIEHHOCTH THE3 B NPSAMOYTOJBHMKAX M BEJIMYMHBI KOJIOHUH, X —
— 4YHCIEHHOCTh THE3J B NPSAMOYIOJbHUKAX; y — BEIUMYHHA KOJIOHUH; 4 — perpeccust YMCIEHHOCTH
THE3Jl 10 OTHOLIEHUIO K BEJIMYMHE KOJIOHUU; B — perpeccus BEIMYMHBI KOJIOHUH 110 OTHOIIEHHIO K YHCIIEH-
HOCTH THE3J B IPSAMOYTOJNbHHUKAX.

I'pa¢ux 48. 3aBUCHMOCTb BENUYMHBI KOJTOHUH U CTENCHH KOHLEHTPALMM OT IIOTHOCTH HOMYJS-
uU X — YHUCICHHOCTD THE3/ B IPSIMOYTOJIBHUKE 30 X 30'; ¥ — BeNHYMHA KOJNOHHHW; [ — IIKala I
rpadukos (ynkimii mponwssonHbix A’ B'\ A — rpaduk 3aBucuMocTH (v = 3,05:°>477); A — Tpadux
OyHKIMK IPOM3BOAHON KpUBOWH A (@y = 1,4548x_0°5231) ; B — rpaduk CTENEHH KOHLEHTpaUMH (Y =
= 24,9,0-1763); B' — rpaduk QyHKIMH NPOU3BOAHOW KpuBoW B (dy = 4,3899x—%-8237iitc).

I'paduk 49. PacnpeneneHue BepOATHOCTEH BENHYMHBI KOJOHHUH COTJIACHO TPAagHEHTY BO3MOX-
HOCTH MHTEPAaKIHMU MEXIY OCO0SMHM, W — TpaJUCHT BO3MOXXHOCTEH WHTEpaKLUUH, X — BEJIMYMHA
KOJOHHMHU; ¥ — % YUCICHHOCTH KOJOHHH.

I'pa¢ux 50. PacnpeneneHne HmOTEHNIHMana MOMJSANUM COTNIACHO TPaJUEHTy BO3MOXHOCTEH HHTe-
PaKIMU MEXIY OCOOSIMH M CTENEHH IUIOTHOCTH HOMYJSLUH, W — KO3()(OHLUEHT MHTEpaKLUHU; X — COT-
BETCTBYIOLIMH €My I'PaJIUeHT IUIOTHOCTU B NPSIMOYTOJIbHUKAX; ¥ — % YHUCIEHHOCTU HOILYJISLHH.
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I'padux 51. CtpykTypa crail rpadya BHE THE3JOBBIX KOJIOHHH Ha HPOTSDKEHHM TOAUYHOTO IHKIA
(mo martepuanam g-pa b. §6nouckoro), x — BeJMUMHA cTaW (KOJMYECTBO ocoOei); y — % KoimdyecTBa
crail; A — pacmpejeneHue s Mepuoja BPEMEHH MapT — CeHTs0ph; B — pacmpeeicHue Ha MpOTS-
KEHHU Toja.

I'padux 52. BausHue AMCIEPCHUM KOJOHMM Ha UX BENMYMHY, X — apeak (B KM2) MpUXOISIIUHCS
Ha OJHY KOJOHHIO; y — BEIMYMHA KOJOHMHU (KOJIMYECTBO I'HE3IOBBIX Iap); Z — IIKana I KpUBOH B,
A —3aBUCHMOCTb BEJIMYMHBI KOJOHHHM OT 3aHMUMaeMoil ew miomanu (y = 5421-0'3249); B — ¢yn-
KIUS NPOU3BOJHAS KpUBOH A (dy = 176,1x~ P3*94dx), ummmrocrpupyomas CKOPOCTb CHIDKCHHS BEIH-
YMHBI KOJIOHMU HPU BO3PACTaHMU 3aHMMAEMOH €10 IUIOIIAH.

I'paduk 53. BiausHue qucnepcuu KOJOHUU Ha MX BENIUYHHY, X — apeas (B KM2) NpuUXoisuuiics Ha
O/Hy KOJIOHHMIO (KpuBas A), CTENeHb M30JMPOBAHHOCTH KOJIOHWH (paccrosHMe B KM) (kpuBas B); —
cpenHss BennunHa Kojnouuu B mpsimoyronbHuke 30' X 30'; 4 — 3aBHCHMOCTH OT IJIOMIAIH MPUXOSIICHCS
Ha OJHY KOJOHHUIO (y = 542x~°'3249); B — 3aBUCUMOCTb OT CTEIEHHM H30JUPOBAHHOCTH KOJIOHHH (y =
= 886x-°>6019).

I'padux 54. B3amMO03aBUCHMOKH MEXIYy KOJIUYECTBOM KOJOHUH M INIOTHOCTBIO IIONMYJSIUH (KO-
nu4ecTBO THe3x B BhpsimoyrombHukax 30' X 30') u HOMOrpamMmsbl 000OHMX MapaMeTpOB B Iepecdyere Ha
100 xM2. X — KOJIUYECTBO THE3]] B IPAMOYTOIbHUKE (KpHBast 4), komuaecTBo konoHuit/100 kM2 (kpuBast B),

konugecTBo rHe3n/100 km2 (xpuBast C); y — KONMYECTBO KOJIOHHU B IPAMOYTroNbHHKE (KpuBble 4, A'),
kosnuectBO rue3n/100 km2 (B), konunuectBo kojoHui/100 kM2 (C); z — mxkana nus kpuBo 4’ A — 3a-
BHCHMOCTh KOJHMYECTBO KOJOHHH OT YHCICHHOCTH THe3[l B mpsMoyroinsHuke (y — 0,03858m:0,8317);

A' — rpadux QyHKIMH NMpou3BojHON kpuBoil A (dy = 0,03209;c~0i16S36?k);, B — HOMoOrpamMma pacyu-
CIICHHUSI KONWYEeCTBa KOJNOHUU mpuxoasmuxcs Ha 100 kM2 Ha OCHOBAaHHMH KOJHYECTBA THE3M C 3TOU ILIO-
mwanu (y = 18,97*%); C —HOMOrpaMMa pacuMCICHUs KOJIMYeCTBa THe3l npuxonsumxcs Ha 100 kM2 Ha
OCHOBaHMM KOJIMYECTBA KOJIOHMHU ¢ JaHHOW mimomanu (y — 0,055x).

Tabmmna 1. Pe3ynpTaThl aHKETHBIX HCCIEIOBAaHMH YHCICHHOCTH M pa3MelieHHs rpada B [lompmre
B 1971 ronmy. (1) — KoppecmoHAEHTHI; (2) — KOJIMYECTBO Pa30CIaHHBIX aHKET; (3) — KOJMYECTBO IIOIY-
YEHHBIXOT BETOB (abCONIOTHBIE equHUIBI, %%); (4) — NPOLEHT OTBETOB IO OTHOIIEHUIO K KOJIMYECTBY
aHKeT B JIaHHOW Kareropuu koppecmouaeHToB (%); (5) — cenbckue crapoctsl; (6) — cenbcoBetsl; (7) —
TOPCOBETHl M paiicoBeTH; (8) — MOBATOBBIE HApPOJHBIE COBETHI; (9) — rocyJapCTBEHHBIE JIECHHYECTBA;
(10) — nmpyrume ydpexxpenus u uyacTHele nuna; (11) — Bcero (B cpemHem).

Tabmuma 2. CraTUCTHYECKHE XapaKTEPUCTUKM BEIWYMH THE30BBIX KOJOHMH Tpada B [lombpmre.
(1) — aHKeTHBIE MaTepHaibl ¢ roxa; (2) — KoiamuecTBO KojoHU# (N); (3) — pacmpernencHue NepeMeH-
HOH x; (4) — cpenusisi apudmernueckas (x); (5) — cpennsis reomerpuueckas (x); (6) — cTaHgapTHOE OT-
KIOHEHUE cpefHedl apudmermdeckoil (ax); (7) — pacmpeneneHue nepeMeHHoi log x; (8) — morapupmu-
yeckast BeaM4nMHa cpenneil reomerpuyeckoi (log x); (9) — morapudmudeckoe cTaHIapTHOE OTKIOHCHHE
cpenneit reomerpuueckoin (oiogc); (10) — norapupmuyeckas cpeasss omubka (5/0rx); (11) — mo-
IyJib JIOTHOPMAJIbHOTO pacHpeneneHus (a); (12) — acUMMETpPHs KPHUBOH JIOTHOPMaJbHOTO pacrpene-
nenus g)-, (13) — xoapdunment konuentpauun (r/); (14) — ¢ pasnuuus Mexay Xidi3 u * 1971

Tabnuua 3. Pe3yabTaThl SMIMPUYECKAX W TEOPETHUYCCKUX BBIYHUCICHHA OTHOCHUTEIBHON YHCIICH-
HOCTH THE3/I0BBIX KOJIOHMI WM IHE3[0BbIH map rpava B Ilonsme mo marepuanam 1971 roxa. (1) — xomu-

YECTBEHHAs OLEHKa; (2) — sMmmmpuyeckas (Ha OocHOBaHMHU aHKeT); (3) — Teopermdeckas (Ha OCHOBaHHMHU
JIOTHOPMAJBHOTO pachpeneneHus); (4) — Ha ocHoBaHUM ypaBHeHHs N = V2i(y0c), (5) — pasmmuaus
B %%, (6) — rHe3moBbIe KONOHUM, (7) — THE3OBBIE MaphI.

Tabnuua 4. CTaTUCTHYECKHE XapaKTEPUCTHKHM BEIMYHMH CIIOPAJUYCCKUX M PETYJISPHBIX K 070 i i
(mo martepuanam 1971 roma). (1) —xononnm; (2) —cnopaaudeckue; (3) — perynspHsie; (4) — KOIHMYECTBO
kosonui (N),; (5) —pacmpenenenue nepeMeHHoM x| (6) —cpennss apupmerndeckas (x), (7) —cranmaprroe
oTkJIOHeHHe (a ); (8) — pacupeneneHue nepemenHoit log*; (9) — cpenuss reomerpuueckas (x); (10) —
norapuduMuyecKas BeIW4nUHA cpenHelreoMm erpuueckoil (logx); (11) — norapupmuueckoe cramnapruoe
otkioHenue (o log x)\ (12) —norapupmuueckas cpenuss omundka (log Sx); (13) —acuMmeTpusi KpuBoit
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JoTHOpMasibHOTO pacnpenenenus (g'); (14) — Moxynp JTOrHOPMAIBHOTO pacmpeneneHus (a); (15) — un-
tepmoganbaoe paccrosiue (8); (16) — koaddunment kouuentpauuu (2); (17) — ¢ pazmuuus MeExIy
xreg. W xspor.’

Tabmuna 5. OueHKa OTHOCHUTEIBHON HYHCICHHOCTH PETYISAPHBIX W CHOPAAMYECKUX KOJNOHHH U 4H-
CIIEHHOCTHU THe310BoH momyisanuu rpada (1971 r.). (1) —rHe3noBbie KOI0HUY; (2) — KOJHMYECTBO THE310-
BBIX TIAp B KOJOHUsAX; (3) — KonMuecTBO KOMOHUIT; (4) — peryisipHbix; (5) — crnopaauueckux; (6) —sMnu-
pudeckas orieHKka; (7) —Ha OCHOBaHUH aHKET; (8) —mporeHT; (9) —cTraTucTudeckas OleHKa Ha OCHOBAHHM;

(10) — reoperunueckoe pacnpenenenue; (M) — ypaBuenuss N = V2n(yao)\ (12) — cpennss BbIYHCICHHAs
Ha OCHOBAHUM JIByX IpEIbIAYIINX onpeaenenuil; (13) —mpouent; (14) — pa3nuyust Mexay SMIMPHYECKOI
U TEOPETHUYECKON OIEeHKOW B %.

Tabmmna 6. Iloporossie BennumHbI (Q) BEIMYMHBI KOJIOHWM Tpada B Ilonblie, BEIYHCIEHHBIE pas-
JUYHBIMU MeToJamu no Marepuanam 1971 roma. (1) — pacmpenenenue; (2) — Hejmorapupmuyeckue
pacnpeneneuus; (3) — norapupmuueckue pacnpeaenacHus; (4) — meroa BeraucieHus; (5) — rpadudeckas
HHTEepHOJsus ructorpamMmmel (rpad. 24); (6) — rpaduyeckoe muddepennmposanue (rpad. 25); (7) — mo
bopmyne untepnossituu (16) napadonsl 2-ro nopsaaka; (8) —mo dopmyine (26); (9) — mo dopmyine (33);
(10) — cpennss; (11) — moiimennsle 6uoromnsl; (12) — arpouenossr; (13) — ypOunenossr; (14) — pery-
nsipHble kosoHuu; (15) — B oOmeMm.

Tabauna 7. CxeMa MOJOXUTEIbHBIX BO3BPAaTHBIX CBs3eil yCIOBHI BHELIHEH Cpeasl W BHYTPHIIO-
MYJISAUOHHBIX (DAKTOPOB, PACKPHIBAIOLIMX JMMHTHPYIOIINE MEXaHHU3MBl PACIPOCTPAHEHHS IOMYJISALHA
(pa3paboTaHO Ha OCHOBaHWHM COOCTBEHHBIX MaTEpHaloOB M OMOIMOrpaguyecKux AAHHBIX CICIYIONINX aB-
TOPOB: Andrewartha, Birch 1954; Brown, 1967; Darlting, 1939; Deevey, 1964; Do-
browolski, 1969; Fretwell, Lucas, 1969; Hamilton, Watt, 1970; Horn, 1968; Hunt,
1972; Ishihara, Hozumi, Shinozaki, 1972; Krimenko, 1950; Lack, 1954, 1971; Mac*
Arthur, 1972; Modestov, 1967; Naumov, 1955; Orians, 1971; Patterson, 1965; Pie-
lowski, 1966; Pinowski, 1969; Ponugaeva, 1951; Przyborowski, 1954; KoSevskij,
1974; Sotomon, 1971 ; Tugarinov, 1949; Wiltbert, 1971; Wynne-Edwards, 1962, 1968).

(1) — poct nucrepcuy KOPMEXKEK, YXyALIaHHE TPOPHUECKUX YCIOBHH cpenbl; (2) — CHIKEHHE 3KO0JIO-
rudeckoit émkoctu Ouoromna; (3) — pacuUIMpeHHe MOUCKOBOHW TEPPUTOPUHM KOpMexek; (4) — pocT auc-
HEePCUM THE3IOBBIX KOJIOHHH; (5) — CHIDKeHHE cTagHoro 3d¢ekra (HEYIOBICTBOPEHHOCTh HHCTHHKTA

Koorepanun); (6) — BO3pacTaHHE OTPAHUYMBAOIICTO JACHCTBHUS XHUIIHUKOB, POCT 3mu300THi; (7) — poct
9HEPreTH4YECcKOro pacxoja y B3pocibiX NTHLL; (8) —yMeHbLIEHHE KIaJKH, HEA0CTATOYHOE MUTAHNE NITSHI[OB;
(9) —pocTt cmepTHOCTH B3pocibiX nTull; (10) —pocT rHE310BBIX MOTEPH, MTOBBIIICHHE CMEPTHOCTH Y MTCH-
1oB; (11) — cHmWKEeHHE NPOXYKTHUBHOCTH KOJNOHWHM; (12) — CHIKEHHME BEIMYHMHBI T'HE30BOW KOJIOHHH.

SUMMARY

[Title: Occurrence of the Eook, Gorvus frugilegus L. in Poland. Part I. Spatial
structure and self-regulatory mechanisms of population]

Charakteristics of spatial structure of the population of the Eook, co-vus
frugilegus L., in Poland are presented on the basis of material concerned with
the distribution and numbers of this species obtained from questionnaires
in 1971, and from a similar material collected by Ass. Prof. Andrzej Dykcz,
Wroclaw University. In addition, the relationships among the particular para-
meters of occurrence are discussed and the influence of intrapopulation factors
°Q the distribution is analysed. The general theoretical aspect (regularities of
the spatial organization} and practical aspect (preparation of definite data to
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explain the role of the Eook in agrocoenoses and an attempt of the possible
control) are more emphasized in the present paper than the autecological aspect.

The studied problems will be presented in three parts. The first part, pre-
sented in this paper, is concerned with characteristics and analyses of the rela-
tionships among the following parameters: the size of colonies, the degree of
their stability, their threshold and sub-threshold values, density and concen-
tration of the population, randomness of occurrence, aggregation and intra-
population isolation. Essential practical aspects here are the methods of calcu-
lating the threshold size of colonies and the nomograms of interrelationships
among the parameters under study. In Part II latitudinal and longitudinal
cross-sections, regional distribution (spatial characteristics of the population)
and topography of the basic indices of distribution will be analysed. Also the
ecological zones of the Eook range in Poland will be delimited. Part III will
be concerned with the effects of the biotic factors, mainly agrarian, on the
distribution. These effects will be compared with intrapopulation factors.

Criteria of the verification of the material obtained from questionnaires
are given. They concern the correctness of species identification and accuracy
of the estimates of such parameters as colony size, geographical location of
colonies and type of the habitat (riveraine forests, agrocoenoses, urbico-
enoses).

The obtained data were put on summary sheets of two types: a) concer-
ning the rectangles of 30' of longitude x 30' of latitude (1904 km2) and b) dis-
trict sheets. Because the colony sizes ranged from 5 to 10,000 breeding pairs,
the logarithmic distributions were used in analyses. The regularity of the log-
normal distribution was tested by %) comparing empirical and theoretical
distributions. The character of the aggregation of colonies and intrapopulation
isolation are based on randomly sampled materials. Thus, 225 quadrats of
11.2 x11.3 km (126.56 km?2) were selected at random within which the colonies
were counted and the parameters of distribution were analysed. Also 15 rectan-
gles of 30' x30' were randomly selected, in which the distances between the
colonies were measured; the average distances were taken into account (the
average of 8 measurements between a given colony and the nearest colonies
located in particular sectors of the wind rose), and minimum distances. Pro-
bability of the random occurence of colonies was calculated: a) comparing the
distribution of the colonies in 225 squares with the theoretical Poisson distri-
bution, b) using the distribution and aggregation test of M orisita (1959, 1962,
1964) and c) estimating after Clarck and Evans (1964) the probability of
random distribution in relation to empirical distribution of the nearest distances
among the colonies in 15 rectangles of 30' x30'.

Polish and European literature dealing with the Eook is surveyed, with
special emphasis on the lists of colonies and the changes in the distribution.
Much attention is paid to the principles of gathering information from question-
naires during April 12 to June 30, 1971, when 21,500 forms were sent out to
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various institutions ancl private persons (Tab. 1.). Prom this number 8,428
forms were returned, including 50.97 % of forms with positive replies and
49.03 % with negative replies.

It was found that the questionnaires as a specific method of representative
investigations, could not be used for determining the absolute number of colonies
and breeding pairs, even if the forms densely covered the area of the country.
This method can only reflect the number-spatial relation of the population
and provide a statistically representative picture of interrelationships among
the basic parameters of the spatial structure in relation to the areas not smaller
than the average size of a district. It is pointed out that: a) a statistical ob-
server can not cover a greater area than that within a distance of 5 km from
its dwelling (72.5 km2). In addition, a half of this area should be covered also
by the observers from adjacent areas; b) the questionnaires should be sent
out at least through two administrative authorities simultaneously (for instance,
through the state forest inspectorates and village administrators (see Tab. 1);
¢) negative answers, as an alternative material, have the same scientific value
as positive answers. In the obtained materials 9.75% of the country area was
unsufficiently covered with the questionnaires, 40% was sufficiently covered
and more than 50% was well and very well covered (Graph. 1). 15% of the
questionnaires doubled themselves.

It is found that: a) the per cent of positive answers is largely independent
of the total number of answers obtained from a rectangle of 30' x30'; b) the ne-
gative answers can be regarded as an alternative documentation only in relation
to the areas moderately and densely populated by man; c¢) representativeness
of the positive answers in relation to the areas sparsely populated by man
can not be put in question even above the norm accepted for a statistical re-
spondent as the Eook is a synanthropically distributed species (see Graphs 1 —
- 6).

In the chapter on the general distribution of the Eook (Graphs 7 — 14
and Tab. 2) it is stated that: a) the sizes of colonies have a typical lognormal
distribution, which is also characteristic of other zoogeographical parameters
in the animal world; b) regularities of the lognormal distribution can be used
to calculate threshold colony sizes and relative population numbers; c) they
can also be used for ecological-demographic comparisons, for detection of the
changes in the biology and their trends. Biological interpretation of the log-
normal distribution is based on the facts that: a) the Rook, as a highly social
species, displays a tendency to the maximum concentration in large colonies;
b) the size of the colonies, however, is limited by the ecological carrying capa-
city of the environment; c) the carrying capacity index has a hyperbolic distri-
bution (Graph 13), i. e., the largest area is occupied by exstremal environments
with the lowest carrying capacity, while the areas with the highest carrying
capacity occupy insignificant part of the breeding range. This distribution is
correlated with the right side of the lognormal distribution of the colony sizes-
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The left side directly depends on the threshold colony sizes, and hence, the
environments with a low carrying capacity are not utilized by this species,
or are occasionally utilized.

The geometric mean of the colony sizes indicates that the colonies con-
taining about 50 breeding pairs are typical in Poland (Tab. 2). The size of 70%
of colonies fluctuates between 12.5 and 204 nests. Also the frequency distribu-
tions of the colony sizes in 1963 and 1971 are reported (Graphs: 7 — 10,
and 12); there were no significant differences between them.

The degree of the concentration in large colonies is very high in Poland.
More than half of the population lives in colonies exceeding 275 nests. They
represent merely 8'% of the total number of colonies. So, overpopulation is
limited to relatively small areas, while the areas with small densities are very
large. Nearly 50% of the total number of colonies is represented by small co-
lonies comprising no more than 35 nests and 75% is represented by the colonies
containing up to 96 nests (Graph 12).

Basing on the lognormal distribution of the colony sizes, the number of
the population is theoretically estimated (Tab. 3).

Analysing the components of the lognormal distribution equation it has
been found that some of them (modulus ¢ and intermodal distance 4) may
serve as constant characteristics of ecological features of the studied popul-
ation.

In the chapter concerned with the threshold colony size, the statistical
characteristics of stabilized colonies and non-stabilized (sporadic) colonies are
given and criteria of classifying according to the mentioned categories are pre-
sented. It has been found that disturbance of the number-spatial homeostasis
in the population is signalized by a relative increase in the per cent of sporadic
colonies, which represent a front of the struggle of the population with en-
vironmental resistance, i. e., with limiting factors. The characteristics of stabi-
lized and sporadic colonies are given in Tables 4 and 5, and in Graphs 15 —20.

The concept of the threshold colony size is based on the following pre-
mises : a) Dynamically stabilized or positive reproductive balance of the colony
is reached when an appropriate level of the group effect is enssured, the effecti-
veness of which is correlated with the colony size; b) Depending on the limiting
factors, the critical value of the group effect determines an adequate critical
level of the colony size, below of which the colony is not longer self-reproducing.
This level is regarded as a threshold size of the colony; ¢) Thus, the threshold
size determines the degree of stabilization of the colony numbers and territory
(long-term regularity of nesting) ; below the threshold level the size of the colony
decreases, great fluctuations in the population numbers occur and reproduction-
-mortality balance is disturbed. As a result, a stabilized colony becomes spo-
radic or disappears. It has been found that: a) Colony size is positively corre-
lated with the ecological capacity of the habitat only to the point of a maximum
density of the lognormal curve of the colony sizes, i. e., to the threshold point
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of the colony sizes; b) Colonies of threshold sizes, and areas with the lovest
carrying capacities are the most numerous in nature; ¢) Threshold size of the
colonies and interrelated threshold value of dispersion, however, limit the
possibility of utilizing all habitats with the lowest carrying capacity and hence,
the correlation between the carrying capacity of the habitat and the colony
sizes becomes negative —the distribution of the colony sizes becomes log-
normal; d) Threshold size should be regarded as an average value for a parti-
cular region, habitat and time period. Hence, it can not characterize a single
colony.

The methods of determination of empirical and theoretical values of thre-
shold colony sizes are given. They consist in mathematical calculation of the
point of the maximum density of the curve of colony sizes distribution (see
pages 41 —44, Graphs: 23 —25 and Tab. 6). Threshold sizes of the colonies occu-
pying three habitats are calculated: GS (threshold size) in riveraine forosts
is 6.90 breeding pairs, in agrocoenoses 9.31 and in urbicoenoses 10.51 (Tab. 6).
The value of this parameter depends on ecological specificity of the habitat,
primarily on its trophy. In urbicoenoses (feeding areas considerably polluted
with chemicals), where the soil invertebrate fauna is sparse, the value of the
threshold size is the highest, which can be explained in the following way: to
ensure appropriate trophic conditions during the breeding period, vocal signals
are of great importance in finding new sources of food, therefore the group
effect. As the total density of the population is low in the habitats of this type,
vocal communication can be effective only at a higher threshold colony size.
In addition, poor trophy accounts for a decrease in the productivity of the
colony, thus, self-reproduction can be maintained only at a higher threshold
size.

In the succesive chapter it is concluded that: a) Heterogeneity of the
habitat imposes a definite structure on the distribution of the colonies; b) The
distribution of the number of colonies according to the density classes is log-
normal. Therefore, a threshold value of the colony distribution Csd is calculated.
It is 2.38 colonies/100 km2 (Graph 26).

The diagram of spatial concentration of the colonies (Graph 27) indicates
that 50 per cent of them are concentrated on one-fourth of the area under
study, thus, the possible controlling treatments can be limited to relatively
small regions of the country, instead of up to date treated areas.

While the size of colonies and the degree of their stabilization are directly
connected with each other, the relation between the density of colonies within
the rectangles of 30'x30' and the degree of the structure stabilization of the
whole system has a more complex character. Sporadic colonies are characte-
ristic of the areas with a low density of regular colonies (Graphs 28 and 29).
At the same time, at the places of a high population concentration, where
the colony size is large, the relative number of sporadic colonies increases and
they occur there as satellite colonies, the existence of which depends on the
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population density, thus, on temporal fluctuations in its numbers. Hence, two
types of instability are observed (Graph 30); a) resulting from a considerable
(underthreshold) population dispersion in extremal habitats, b) occurring on
overpopulated areas, where under the intraspecific competition impact satellite
colonies are formed. The size of the colonies and their densities are positively
correlated but the degree of this relationship (Graph 31) gradually decreases
at high population concentrations because small satellite colonies are formed.
On ecologically extremal areas, with low population density, the size of colonies
is limited by both trophic intraspecific competition and considerable intrapopu-
lation isolation, while in habitats with the optimum trophic conditions,
the area of penetration for food is smaller, which accounts for concentra-
tion in larger colonies and thus, for elimination of the limiting effect of isolation.
This is of significant importance for the population survival. The average colony
sizes characteristic of particular rectangles have an approximately lognormal
distribution (Graph 32).

Analysing the distribution of the population numbers it has been found
that more than half of the area is occupied by less than one pair per one km2
and 75% of the area is occupied by less than two pairs per km2 (Graph 33).
The surviving of the species there is probably mostly due to the permanent
inflow of individuals from overpopulated areas (reduction on the overpopulated
areas would result in disappearance of the Eook from the areas of its low density).
The number distribution of the breeding pairs along the density gradient
(Graph 34) indicates that the relatively highest population potential is con-
centrated in the rectangles with a density of 500 — 1000 pairs per 100 km2
These areas contribute to 14.4% of the total ai'ea under study, and are inha-
bited by 33.4% of the total population number. While 50% of the colonies
is concentrated on one-fourth of the area under study, the concentration
of breeding pairs is still higher, and 62 % of the population occupies one-fourth
of the area (Graph 35).

Analysis of the randomness of the spatial distribution of the colonies indi-
cates that: a) Probability of the distribution of particular colonies indenpen-
dently of the spatial distribution of other colonies is insignificant (P = 0.000002) ;
b) Tendency to the aggregation of colonies is highly developed. Due to a force
of social attraction, new flocks settle themselves in vicinity to already existing
nest sites; ¢) Tendency to spatial integration should be regarded as striving
to overcome the intrapopulation isolation and to satisfy a deficiency in co-
-operation. The tendency to integration is balanced by an impact of the intra-
population competition; d) The minimum distances among the colonies
(xm = 2.16 km), which unite them in the chains of aggregations, enable the
particular micropopulations to communicate directly. On the areas with a low
density of the Eook it accounts for an effective intensification of the group
effect at the feeding sites during the breeding season, which is of particular
importance to the survival in an extremal habitat. It is emphasized that the
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intrapopulation (intraspecific) spatial integration plays an important role in
shaping the boundaries and structure of the breeding range, which has not
been sufficiently appreciated in zoogeography so far.

In the last but one chapter self-regulatory mechanisms of the spatial-
-number structure of the studied population are discussed. It has been found
that the functioning of the population as a self-regulating system is based on
a liomeostat principle. The distribution of the potentials along a gradient of
environments, according to the gradation of vital features of the individual
(domination and natural selection) is maintained due to the action of two anta-
gonistic factors. It is an impact of intrapopulation competition (desintegrating
factor) and a prointegration tension resulting from a deficiency of co-operation,
and developing when the environmental resistance increases (an integrating
factor). A theoretical model of the relations between these two factors along
a density gradient is developed, assuming that the intensity of individual inte-
ractions (intrapopulation interactions) is directly proportional to the natural
logarithm of the density, while the probability of co-operative interactions and
competitive interactions are equal to each other, independently of the gradient
of interaction. In the footnotes on pages 86, 87, a mathematical model of the
relations among the factors discussed is given. A spatial group structure of the
population is formed under the pressure of competition (desintegrating force)
and the tension resulting from a deficiency in co-operation (prointegration
force) in relation to the logarithmic distribution of the ecological carrying ca-
pacity of the environment. The effect of this structure is a lognormal distri-
bution of the probabilities of the group sizes and of the numbers of the groups
according to their densities. Under the conditions of the population homeo-
stasis, the sum of vectors of the forces of prointegrating trend and those of
desintegrating trend is a constant value, being equal to one at any point of the
interaction gradient. The value of the desintegrating vector, which is directed
to outside, permanently exceeds the corresponding value of the prointegrating
vector, which is directed to inside.

It has been proved that the stress of competition, contributing to the
replacement of less valuable, from the point of view natural selection, population
components from the ecological optimum towards less suitable habitats at eco-
logical margins, reaches the highest intensity at the maximum population densi-
ties and at the maximum interaction intensities. Its intensity decreases at
a logarithmic rate with a decrease in the population density. The force of pro-
integration tension is reduced in a direct proportion to the intensity of co-
-operative interactions and reaches its highest values at sub-threshold densities.
Beyond the threshold density it rapidly declines with an exponential increase
in this parameter.

On the background of the intrapopulation interaction gradient, the distri-
bution of the population potential is presented (Graph 50). Under the condi-
tions of a heavy deficiency of co-operative interactions (i. e. prointegration
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tension) only insignificant percentage of this potential is maintained, which
indicates that the population is in a state of homeostasis.

Also the group structure (flock structure) after the breeding period has
been analysed. It follows the same general rules that has been described for
the group during the breeding period.

Finally, an attempt has been made to construct a mathematical model
of the spatial-group interrelationships of population parameters (equations
including 2 —3 factors, partial differentials and nomograms —Graph 54) from
the point of view of practical application of this model to planning the control-
regulating treatments of the Book in Poland.

In the discussion of the results a concept of spatial functioning of the po-
pulation as a self-regulating system is analysed in relation to the available

literature.

Explanations to the graphs and tables:

Graph 1. Results obtained from the questionnaires concerned with the number dis-
tribution of the breeding population of the Rook in Poland in 1971. x — number of ans-
wers from rectangles of 30' of longitude and 30' of latitude; y —per cent of rectangles
(scale for 4); z —per cent of rectangles (scale for B and G); p — maximum area (km2 per
observer); r —radius of the area covered b" an observer; 4 — percentage distribution
of rectangle numbers according to the number of answers; B — distribuante; C — per
cent of positive answers within particular casses.

Graph 2. Correlation between coefficient z (ratio of the number of negative answers
to positive answers z = pin) and the total number of answers obtained from 30'x30' rec-
tangles ; x —coefficient z (z< 1 —more negative than positive answers); y —number of
answers per rectangle; z —per cent of rectangles; 4 —regression of number of answers
in relation to z value; B —regression of z in relation to number of answers; on the small
diagram (curve C) percentage distribution of the number of rectangles according to the
classes of coefficient z values (n = 155).

Graph 3. Results obtained from the questionnaires —parallel cross-section, x —la-
titude; y —per cent of answers obtained and density of settlement in Poland; (scale for 4
and C); z —per cent of positive answers (scale for B); 4 — distribution of total numbers
of answers; B —percentage distribution of positiveanswers; (0 —percentagedistribution
of settlement density; (n” — 8482, njg = 4323).

Graph. 4. Nomogram of the transformation of photoelectric integrator records con-
cerned with the people population density within 30'x 30' rectangles, based on a map 1:
1:500000. x — scale of the records of integrator; y —population density in the area under
study.

Graph 5. Results obtained from the questionnaires —meridiancross-section, X —
— latitude; the other parameters as in Graph 3.

Graph 6. Correlation between the positive and negative answers, x —number of
positive answers per rectangle of 30'x 30'; y —number of negative answers per rectangle;
A —regression of positive answers in relation to negative answers; B —regression of ne-
gative answers in relation to positive answers.

Graph 7. Lognormal percentage distribution of the sizes of the Rook breeding colo-
nies. x — colony size; y —per cent of colonies per class; 4 — according to the question-
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naires from 1963; B —from 1971; x 0 and xé¢ — geometric means of distribution curves
(mA = 1822, nB = 5867).

Graph 8. Percentage distribution of the colony sizes, x, y, 4, and B as in Graph 7;
O —resultant of curves 4 and B described by a hyperbolic equation: y = 285/x (nd =
= 1822, nB = 5867).

Graph 9. Distribuantes of the number of colonies and the number of nests (breeding
pairs) found in them in relation to the lognormal distribution of the colony sizes in 1971.
x —colony size; y —per cent of colonies per class (scale for 4); z —per cent of nests and
colonies (scale for B and O); 4 — lognormal distribution of the colony sizes; B — distri-
buante of the number of colonies; O —distribuante of the number of nests; xa —arithmetic
mean ; xg —geometric mean; vertical dashed Jine indicates the confidence limit at P = 0.9973
(nA - 5867 and vq — 761084).

Graph 10. Distribuantes of the number of colonies and nests in relation to the log-
normal distribution of the colony sizes in 1963. x, y, z, 4, B, G and xgas in Graph 9; verti-
cal dashed line indicates the confidence limit at P = 0.9973 (n4d — 1832 and vg = 300518).

Graph 11. Distribution of the number of colonies and the number of breeding po-
pulation according to the classes of colony sizes in 1971. x —colony size; y —per cent of

the number of colonies and per cent of the number of nests; 4 —-colonies; B —nests; X0
— geometric mean of distribution of the number of colonies; »mr — numbers of nests; ¢ —
intermodal distance (log 6 =logx ~ —log Xq); (no = 5867 and = 761084).

Graph 12. Curves of the concentration of the Rook breeding population in Poland
in 1971. x —per cent of the number of colonies; y —per cent of the number of nests; small
figure indicates the concentration in 1963. (i?71 = 0.6803 and r/& = 0.7434).

Graph 13. Indirect estimate of carrying capacity of the Rook habitat along the den-
sity gradient (the number of nests in 225 squares of 11.2 x 11.3 km selected at random from
the total number of 2325 squares), x —number of nests per square; y —per cent of the
number of squares; equation of density curve: y = 36.1 —9.6 log x.

Graph 14. Theoretical and empirical lognormal distribution of the colony sizes and
numbers of the breeding population in 1971. x — colony size; y —number of breeding co-
lonies; z —number of nests (breeding pairs); 4 —empirical distribution of colony sizes;
B —theoretical; G —theoretical distribution of the number of breeding pairs; D —dis-
tribution of point density of curve 4 ; X0 = mean of distribution 4 and B, x”* = mean of
distribution G; 6 —intermodal distance (log 6 = 0.8518); nx — 5867, no = 5806 and vQ =
= 836275); of difference between distribution 4 and B is 0.96 at df = 10).

Graph 15. Percentage distributions of the sizes of stabilized and sporadic colonies
in 1971. x —colony size; y —per cent of the colonies; 4 —stabilized colonies; B —spo-
radic colonies {n — 5872).

Graph 16. Percentage proportions of stabilized and sporadic colonies within parti-
cular size classes in 1971. x —colony size; y — per cent of sporadic colonies (,Sp."” in re-
lation to , B.” illustrates number proportions between these two categories of colonies).

Graph 17. Lognormal distributions of the sizes of sporadic colonies and of the num-
ber of breeding pairs in them in 1971. x —colony size; y —number of colonies; z —number

of breeding pairs (scale for G); 4 —empirical distribution of colony sizes; B —theoretical;
G — theoretical distribution of the number of breeding pairs according to colony size clas-
ses; xa — geometrical mean of curve 4, — of curve 0 & — intermodal distance.

Graph 18. Lognormal distributions of the sizes of stabilized colonies and the numbers
of breeding pairs in them in 1971.x, y, z. 4, B, C, xc ,xN and 6 as in Graph 17; B — distribution
of point density of curve 4, Gs —threshold value of colony size; /2 of difference between
distribution 4 and B is 0.71 at df = 9.
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Graph 19. Curves of the concentration if the Rook population in Poland in 1971.
X —per cent of the number of colonies; y —per cent of the number of breeding pairs
(nests) (only stabilized colonies are included).

Graph 20. Curve of the concentration of the Kook population in Poland, x and y
as in Graph 19 (only sporadic colonies are included).

Graph 21. Density of the Kook in 225 squares of 11.2x 11.3 km selected at random.
x —per cent of squares; y — number of breeding pairs per square; equation of density
curve: y = 5850-0.785%.

Graph 22. Correlation between the colony size and population density (based on
225 squares of 11.2x11.3 km selected at random), x —average colony size per square;
y —number of nests per square in per cent; 4 —regression of colony size in relation
to density; B —regression of density in relation to average size within a square (7" —
= +0.949).

Graph 23. Curves of the average point density of the lognormal distribution of co-
lony sizes in 1971. x —colony size; y —per cent of changes in the number of colonies when
their sizes increase by one pair; 4 —colonies in riveraine forests; B —in agrocoenoses;
G —in urbicoenozes.

Graph 24. Graphical method of the estimation of threshold colony size (Cs). Histo-
gram includes the starting section of the distribution curve of regular colonies in 1971. x —
— colony size; y —the number of nests; Cs —threshold size of colony.

Graph 25. Estimation of the threshold colony size (Gs) by graphical differentiation.
This example if based on the starting section of the lognormal distribution curve of colony

sizes in agrocoenoses in 1971. x —colony size; y — number of colonies; a — limit of
.hegative” class, from which the lines parallel to the tangents of curve 4 delimit deriva-
tive values (i'(x0)) on axis y,;4 — curve of lognormal distribution; 4 ~ —derivative function

of curve A.

Graph 26. Density of the colonies in 30'x 30' rectangles in 1971. x —the number
colonies per rectangle; y —percent of rectangles (scale for 4) and per cent of colonies (scale
for B); « —scale for distribuante C; 4 — percentage distribution of the number of rectan-
gles according to the density of colonies; B —lognormal percentage distribution of the
number of colonies according to density classes in rectangles; O —distribuante of curve 4 ;
(nA = 188»B, = 6369).

Graph 27. Curve of the colony concentration in 30' X 30' rectangles in 1971. x —per
cent ofrectangles; y —per cent of colonies.

Graph 28. Density of regular and sporadic colonies in 30'x 30' rectangles in 1971.
x —the number of colonies per rectangle; y —per cent of rectangles; 4 —percentage
distribution of rectangle numbers according to the density of sporadic colonies; B —distri-
bution of rectangles according to the density of stabilized colonies.

Graph 29. Density of colonies in 30'x 30' rectangles, x —number of colonies
per rectangle; y —per cent of colonies; e —scale for cumulant C; 4 —per cent of spora-
dic colonies within each class; B —percentage distribution of colonies according to their
density per rectangle; C —distribuante of B (n™ = 522, wjj = 6369).

Graph 30. Regression of the number of sporadic colonies in relation to the number
of regular colonies in 30'x 30' rectangles, x —the number of regular colonies; y —the
average number of sporadic colonies.

Graph 31. Correlation between the density of the colonies in 30'x 30' rectangles
and colony sizes; x —number of colonies per rectangle; y — colony size; 4 —regres-
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sion of mean colony sizes in relation to their densities per rectangle (v = 45 x03153); B —
—regression of mean density per rectangle in relation to colony size.

Graph 32. Average colony sizes in 30'x 30' rectangles, x —average colony density;
y —per cent of rectangles; z —scale for distribuante B and curve C; 4 — percentage dis-
tribution of rectangles according to average colony size; B — distribuante of 4 ; G — per
cent of sporadic colonie? within each class.

Graph 33. Density of nests in the 30'x 30' rectangles (calculated per 100 km?2), x —
—the number of nests per 100 km2; y —per cent of rectangles; z —scale for curves 4 and
<7, A —per cent of nests in sporadic colonies within each class; B —percentage distribua
tion of the number of rectangles according to nest density per 100 km2; G —distribuante of B.

Graph 34. Density of nests in 30'x 30' rectangles, x —the number of nests per rec-
tangle; y —per cent of rectangles; z —per cent of nests; 4 —percentage distribution of
rectangles; B —percentage distribution of nest number according to their density per
rectangle.

Graph 35. Concentration of the nest number in 30'x 30' rectangles (ij = 0.6466).
x —per cent of rectangles; y —per cent of nests.

Graph 36. Regression of the average number of sporadic colonies in relation to the
nest density in 30' X 30' rectangles, x —the number of nests per rectangle; y — the number
of sporadic colonies; z —scale for distribuante B; 4 —curve of regression; B — distri-
buante of nest numbers per rectangle.

Graph 37. Percentage distributions of the number of nests in 30'x 30' rectangles
according to the division into stabilized and sporadic colonies, x —the number of nests
per rectangle; y —per cent of nests; 4 — distribution of nest numbers of sporadic colonies
B — of stabilized colonies (both the distributions are calculated in relation to the total
number of nests, n = 852261).

Graph 38. Percentage distributions of 30'x 30'rectangle numbers according to the
nestdensity, x — the number of nests per rectangle; y —per cent ofrectangles; 4 —dis-
tribution according to the density of nests in sporadic colonies; B —distribution according
tothe nest density in stabilized colonies.

Graph 39. Spatial distribution of the breeding coloniesof the Rook (based on 225
squares of 11.2 x11.3 km, randomly selected), x —the number of colonies per square; y —
—per cent of squares; 4 —empirical distribution; B —theoretical distribution according
to Poisson probabilities; C —interpolation of curve 4 MMmof the difference in distributions
is 292 at df = 7).

Graph. 40. Distribution of the minimum (nearest) distances among the colonies.
x —minimum distances in km; y —per cent of colonies; z —scale for distribuante B;
A —distribution curve; B —distribuante.

Graph 41. Distribution of average distances between the colonies, x — average dis-
tances in km; y —per cent of colonies; z — scale for disrtibuante B; 4 —distribution
curve; B —distribuante.

Graph 42. Regression of the colony size in relation to the average distances beetwen
them, x —average distances in kin; y —average colony size in square.

Graph 43. The rate of point changes (differential) of colony sizes in relation to the
density gradient of population (carrying capacity), x —density of breeding pairs in squa-
res 11.2x11.3 km; y — differential of changes of colony sizes; y’ = 1.0485 a:-0-2867.

Graph 44. Correlation between the density (nest numbers in 225 squares of 11.2X
X11.3 km randomly selected) and the size of the group (colony), x —size of group; y —
—the number of nests per square; 4 —regression of group size in relation to density;
B —regression of density in relation to group size.
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Graph 45. Theoretical relation of the density and individual interactions to the group
size (based on 225 squares randomly selected), x —group (colony) size; y —the number
of nests per 11.2x11.3 square; z —index of interaction probability (z —In?/); 4 —reg-
ression curve (y — 0.8663 x13032); A’ —derivate of 4 (dy = 1.129 x0-3032 dx).

Graph 46. Theoretical relation of the density, and individual interaction to the group
size —effect of the gradation of interaction probability on the group size, w —index of
interaction intensity; x —density gradient corresponding to interaction index (the number
of breeding pairs per 11.2 X 11.3 km square); y —size of group (colony); z —scale for curve
A'; A —regression curve (v = 1.47 a0-7133); A' —derivate A (dy = 1.0485 x~°"2867 itx).

Graph 47. Correlation of the number of nests in 30'x 30' rectangles to the group
(colony) size, x —the number of nests in rectangles; y —colony size; 4 —regression of
the number of nests in relation to group size; B — regression of group size in relation to
the number of nests in rectangles.

Graph 48. Relation of the group size and concentration to the population density.
x —the number of nests per 30'x 30' rectangle; y —size of group (colony); z —scale for
derivative function 4 "and B '; 4 —diagram of the relation (y = 3.05 #0477); A' —diagram
of derivative function of curve 4 (dy = 1.4548 %x-0-523 dx); B —diagram of the degree of
concentration (y = 24.9 x0-1763); B’ —the diagram of derivative function of curve B (dy =
= 4.3899 =-°-8237 dx).

Graph 49. Distribution of the probabilities of the group size along the gradient of
individual interactions, w —gradient of the probability of interactions; x — group size;
y —per cent of the number of groups (colonies).

Graph 50. Distribution of the population potential along the gradient of individual
interaction probability and population density, w — interaction index; x —correspon-
ding gradient of density per rectangle; y —per cent of population numbers.

Graph 51. Flock structure of the Rook beyond the breeding colonies over the year
(based on the materials of dr B. Jabtonski), x — flock size (the number of individuals);
y —per cent of the number of flocks; 4 —distribution during March —September; B —
—distribution throughout the year.

Graph 52. Effect of the dispersion of colonies on their sizes, x —area (in km2) per
colony; y —size of colony (the number of breeding pairs); z —scale for curve B, 4 —re-
lation of colony size to the area occupied by it (y — 542 %~°-3249);b —derivative function
of curve 4 (dy = 176.1 x-1-3249 dx) indicating the rate of colony sizes reduction with the
ncrease in their areals.

Graph 53. Effect of the dispersion of colonies on their sizes, x —areal in km2 occu-
pied by a colony (curve 4) and degree of isolation among colonies in km (curve B); y —
—average size of colony in 30'x 30' rectangle; 4 —relation to areal of one colony (y =
= 542 a-0-3249; B —relation to degres of isolation among colonies (y = 886 x-0-6619).

Graph 54. Relationship between the number of colonies and population density
(the number of nests in 30' x 30' rectangles) and nomograms of both the parameters calcu-
lated per 100 km’, x —the number of nests per rectangle (curve 4 and 4'), the number
of colonies per 100 km2 (curve B) and the number of nests per 100 km2 (curve C); y — the
number of colonies per rectangle (curve 4), the number of nests per 100 km2 (B) and the
number of colonies per 100 km2 (0); z — scale for curve 4'; 4 —relationship between the
number of colonies and nests per rectangle (y = 0.03858 x0-8317); 4' —diagram of deriva-
tive function of curve 4 (dy = 0.03209 x~0,1683 dx); B —nomogram of the number of co-
lonies per 100 km2based on the known number of nests (y = 18.97 x); O —nomogram of
the number of nests per 100 km2 based the known number of colonies (y = 0.055 x).

Tab. 1. Results obtained from questionnaires concerning numbers and distribution
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of the Kook in Poland in 1971. (1) —respondents; (2) —the number of questionnaires
sent out (absolute and percentage values); (3) —the number of answers obtained; (4) —
—per cent of answers in relation to the number of questionnaires for particular categories of
respondents; (5) —village administrators; (6) — Village People's Counsils; (7) —Town an
District People’s Councils; (8) —People’s Distric Councils; (9) — Forest Inspectorates;
(10) —other institutions and privatepersons; (11) —total (average).

Tab. 2. Statistical characteristics of the size of breeding colonies of the Rook in Po-
land. (1) —materials from the years; (2) —the number of colonies (N); (3) —distribution
of variable x; (4) —arithmetic mean x); (5) —geometric mean (x); (6) —standard devi-
ations of arithmetic mean (ax)\ (7) —distribution of variable log x; (8) —log x; (9) —lo-
garithmic standard deviation of geometric mean (oioge); (10) —logarithmic average error
(Stogx); (11) — modulus of lognormal distribution (a); (12) —skeweness of lognormal
distribution (g’); (13) — coefficient of concentration (7f); (14) —¢ of difference between
*1963 &nd »1971.

Tab. 3. Empirical and theoretical calculations of the relative number of breeding
colonies and breeding pairs of the Rook in Poland according to the data from 1971. (1) —
—quantitative estimate; (2) —empirical (on the basis of questionnaires); (3) —theore-
tical (on the basis of theoretical lognormal distribution); (4) —theoretical (from the equ-

ation: N = V2n(y0a); (5) —discrepancy in per cent (empirical data taken as 100%);
(6) —breeding colonies; (7) —breeding pairs.

Tab. 4. Statistical characteristics of the sizes of sporadic and stabilized colonies
(according to the material from 1971). (1) —colonies; (2) —sporadic; (3) —stabilized;
(4) —the number of colonies (N); (5) —distribution of variable X, (6) —arithmetic mean
(x); (7) —standard deviation (ax); (8) — distribution of variable log x; (9) —geometric
mean (x); (10) —logarithmic value of geometric mean (log x); (11) —logarithmic standart
deviation (alogx)\ (12) —logarithmic mean error (log Sx); skeweness of lognormal dist i-
bution (g'); (14) —modulus of lognormal distribution (a); (15) —intermodal distance (<5);
(16) —concentration coefficient (/]); (17) —¢ of the difference between xreg and xapor.

Tab. 5. Estimate of the relative numbers of regular and sporadic colonies and the
number of breeding population in 1971. (1) —breeding colonies; (2) —the number of bre-
eding pairs in colonies; (3) —the number of colonies; (4) —stabilized; (5) —sporadic;
(6) —empirical estimate; (7) —from questionnaires; (8) —per cent; (9) —theoretical
estimate on the basis of; (10) —theoretical distribution: (11) —equation: N = V'2u(yos) ;
(12) —average for both estimates; (13) —per cent; (14) —percentage difference between
empirical and theoretical estimates.

Tab. 6. Comparison of threshold values of the Rook colony sizes (Os) calculated by
different methods. (1) —distribution; (2) —non-logarithmic distributions; (3) —loga-
rithmic distributions; (4) —calculation method; (5) —graphical interpolation of histogram
(Graph 24); (6) —graphical differentiation (Graph 25); (7) —according to parabolic equ-
ation of the second degree (16); (8) —according to equation (26); (9) —according to equ-
ation (33); (10) —average; (11) —riveraine forests; (12) —agrocoenoses; (13) —urbi-
eoenoses; (14) —stabilized colonies; (15) —average.

Tab. 7. Schematic diagram of positive feed-backs of environmental internal factors
and intrapopulation factors illustrating the limiting mechanisms of population occurrence
(on the basis of analized materials and after cited papers —see page 71). (1) —Increase
in dispersion of feeding biotops and deterioration of environmental trophy; (2) —Decrease
in carrying capacity of environment; (3) —Increase in area of penetration for food; (4) —
— Increase in dispersion of breeding colonies (increase in intrapopulation isolation); (5) —
—Decrease in group effect (unsufficient level of interindividual co-operation); (6) —In-
creased reduction by predators; (7) —Increase in energy losses by adult birds; (8) — Dec-
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rease in brood size, undernurisbment of nestlings; (9) —increase in mortality of adult birds;
(10) —Increase in brood losses, decrease in nestling mortality; (11) —Decrease in produc-
tivity of colony; (12) —Decrease in breeding colony size.
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