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Rola ptakéw w odnawianiu drzew ci¢zkonasiennych
ze szczegolnym uwzglednieniem buka Fagus sylvatica L.

The role of birds in natural regeneration of large-seed trees with special
reference to beech Fagus sylvatica L.

ABSTRACT

The paper is a brief description of the role of birds in forest tree seed dispersal by synzoochory and seed
consumption, as well as ecological consequences of these phenomena. Special attention has been drawn
to the way seeds are stored by birds or in other words if the seeds can survive and be able to germinate.
An overview of the most recent world literature connected with this subject was presented. An attempt
has been made to assess the role of seed — eating birds in the natural forest ecosystem.
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Negatywnym skutkiem utrwalonego wsréd ekologéw podziatu na ekologie¢ roslin i eko-
logic zwierzat [Andrzejewski i Faliriska 1986; Begon i Mortimer 1989], bylo ignorowanie
wplywu zwierzgt na sklad, strukture i funkcjonowanie zbiorowisk roslinnych. Rozwdéj wspét-
czesnej ekologii wymaga uwzglednienia wzajemnego oddziatywania na siebie roslin i zwierzat
[Greenwood 1985]. Jednym z zagadnieni, w ktdérych potgczenie badari nad ro$linnoscia i nad
zwierzgtami odgrywa szczegélnie wazng rolg, jest naturalne odnawianie lasu.

Wplyw ptakéw na odnawianie lasu jest dwojaki: z jednej strony ograniczajacy — przez
zjadanie diaspor, z drugiej strony wspomagajacy — przez ich rozsiewanie. Badani nad ogranicza-
jacym wptywem ptakéw na odnawianie lasu jest niewiele, gdyz zanikanie diaspor przypisuje si¢
prawie wylacznie aktywnosci gryzoni. Mimo to, badania niektérych autoréw zdecydowanie nie
potwierdzajg tej tezy [Engler i in. 1979; Linhard 1986]. Nadal istnieje niedosyt informacji doty-
czacych potencjalnych mozliwosci konsumpceyjnych ptakéw, ich roli w zjadaniu nasion na tle
innych konsumentéw, nat¢Zenia presji na nasiona w zaleznosci od wielkosci podazy nasion czy
przestrzennego zréznicowania tej presji [Nilsson 1979; Nilsson i Wistljung 1987].

Wigcej jest natomiast informacji dotyczacych rozprzestrzeniania nasion przez ptaki (orni-
tochoria), zwlaszcza tych odnoszgcych si¢ do aktywnosci krukowatych (synzoochoria). Ten
sposéb rozsiewania za posrednictwem ptakéw jest o tyle wazny, ze zwykle dotyczy ekspansji
gatunkéw lasotwérezych o cigzkich nasionach. Rézni autorzy zwracajg uwage na odleglosci
transportowania, charakterystyke micjsc magazynowania nasion pod katem warunkéw
kietkowania, zagrozenia ze strony konsumentéw czy warunkéw wzrostu i rozwoju odnowienia
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a takze na jego rol¢ w ksztattowaniu zmiennosci genetycznej w populacjach roslin drzewiastych
i migdzy nimi [Tomback i Shuster 1994; Bruederle i in. 1998; Tomback i in. 2001]. Uwypukla
si¢ szczegdlne zwigzki drzew z ptakami — siewcami ich diaspor, majace charakter symbiotyczny
[Bossema 1979; Mattes 1985; Dula 2002].

Rodzaje ornitochorii

Ornitochoria moze mieé charakter epizoochoryczny lub endozoochoryczny. Rozsiewanie sposo-
bem epizoochorycznym nastgpuje wskutek przyczepiania si¢ diaspor do piér ptaka. Zasicg
dziatania epizoochorii jest duzy, gdyz dotyczy czgsto wedrownych gatunkéw ptakéw. W prowin-
cji Manitoba (Kanada), sposréd 146 schwytanych w sie¢ ptakéw, 5,5 % miato przyklejone do piér
diaspory jemioty Arceutobium americanum [Punter i Gilbert 1989].

Endozoochoryczne rozsiewanie diaspor charakterystyczne jest dla grupy migkkojadéw.
Ptaki potykajg owoce o atrakcyjnej barwie, po czym niestrawione nasiona wydalajg wraz
z odchodami. Nasiona w przewodzie pokarmowym ptaka znajdujg si¢ tylko przez okoto
0,5 godz., ale jest to wystarczajacy czas do pokonania przez ptaka znacznych odlegtosci [Podbiel-
kowski 1995]. Przykltadem endozoochorii w zbiorowiskach lesnych jest rozsiewanie nasion
drzew z rodzaju Sorbus przez jemiotuszki Bombycilla garrulus 1. czy kwiczoty Turdus pilaris L.
Ptaki te w przypadku niedoboru pokarmu zimg na pétnocy Europy formujg olbrzymie stada, by
pojawi¢ si¢ w Srodkowej Europie [Jonsson 1998; Dula 2002]. Rozsiewanie pionierskiej jarzgbiny
umozliwia w konsekwencji sukcesj¢ gatunkéw cienioznosnych.

Ptaki mogg rozprzestrzeniaé diaspory przypadkowo (dysochorycznie). Moze ono
nastgpowaé wskutek upuszczania transportowanych diaspor lub gdy np. ptak niosgcy diaspory
w swoim przewodzie pokarmowym, zostanie u§miercony przez drapieznika. Hemberg [cyt. za
Nilsson 1985] spekulowal, Ze w ten sposéb moze by¢ rozprzestrzeniana bukiew na duze odle-
glosci przez krzyzéwki Anas platyriynchos oraz grzywacze Columba palumbus, podczas jesiennych
migracji. Autor ten wykazal, ze bukiew w Zzotgdku kaczki zachowuje zdolnos¢ kietkowania do
8 godzin. Dysochoryczne rozsiewanie zachodzi takze wtedy, gdy ptak potrzgsa owocostanami
lub szyszkami, jak np. krzyzodziéb swierkowy Loxia curvirostra L. podczas Zerowania na szysz-
kach Picea abies.

Ptaki majg tez udzial we wspomnianym na wstgpie rozsiewaniu synzoochorycznym.
Nasiona transportowane w dziobie lub wolu zostajg w sposéb nieprzypadkowy zmagazynowane
w potencjalnych miejscach kietkowania. Pokarm jest magazynowany z zamiarem jego eksploat-
acji w okresie niedoboru. Jednak istnicje wiele czynnikéw, stojgcych na przeszkodzie wyko-
rzystania tak utworzonych rezerw. W zbiorowiskach lesnych szczegélne znaczenie w rozsiewa-
niu diaspor drzew ci¢zkonasiennych majg krukowate, tj. séjka Garrulus glandarius L. i orze-
chéwka Nucifraga caryocatactes L. [np. Nilsson 1985; Kajimoto i in. 1998]. Nie mniej jednak
rozwaza si¢ tez wplyw mniejszych ptakéw, jak kowalika Sitta europaea L, choé jego rola w rozsie-
waniu ma inne znaczenie [Dula 2002].

W rozsiewaniu synzoochorycznym zauwaza si¢ wzajemne przystosowania do wspélist-
nienia drzew i ptakéw — sieweéw. Drzewa w toku koewolucji utatwity swoim siewcom dostgp
do nasion. Wg Nilssona [1985], przejawia si¢ to w:

¢ braku toksyn w nasionach,

¢ duzej wartosci energetycznej nasion,

® mozliwosci eksploatacji nasion przed opadem na ziemig, gdzie istnieje konkurencja

Z gryzoniami,
¢ budowie morfologicznej nasion.
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Ptaki réwniez wykazujg cechy swiadczace o ich przystosowaniu do zerowania na nasionach
drzew, z ktérymi koewoluowaty. Sg to np. [Mattes 1985]:
¢ budowa morfologiczna dziobéw umozliwiajgca efektywne pozyskiwanie nasion, np.
z zamknietych szyszek,
¢ clastyczne i pojemne wole spotykane u krukowatych, umozliwiajgce wydajny transport.

Znaczenie rozproszenia w przezywalnosci diaspor
Wsréd zwierzat wystgpujg dwie grupy, wyréznione ze wzgledu na sposéb magazynowania
nasion. Pierwsza z nich magazynuje pokarm na duzej przestrzeni i nie podejmuje dalszych préb
jego ochrony przed intruzami (ang. scatterhoarders — ,rozpraszacze”). Druga grupa zwierzat
deponuje nasiona w duzych skupiskach lub na silnie skoncentrowanej powierzchni, w obr¢bie
arealu osobniczego (ang. larderhoarders — ,magazynujace w spizarniach”). Séjki, kowaliki i siko-
Iy reprezentujg grup¢ rozpraszaczy [Stapanian i Smith 1984; Bossema 1979; Killander 1993;
Jokinen i Suhonen 1995; Hutchins i in. 1996].

Ptaki rozpraszajg swoje schowki, poniewaz nasiona skupione na niewielkiej powierzchni
w duzej ilosci, sg szczegdlnie narazone na zjadanie, wskutek agregacji konsumentéw. Nilsson
[1989] wykazal, ze zaggszczenie ptakéw w roku stabego urodzaju wzrastato wraz z zaggszcze-
niem owocni buka w poszczegélnych miejscach. Wraz z rosngcym zageszezeniem nasion zwigk-
sza si¢ réwniez presja gryzoni na nasiona [Stapanian i Smith 1984; Skrzydtowski 2001]. Nilsson
[1985] podaje, ze bezpieczne miejsce dla nasion buka nie znajduje si¢ pod okapem drzew
macierzystych. Ponadto autor ten znalazt ujemng korelacj¢ mig¢dzy liczbg siewek a zageszcze-
niem owocni buka. Sikory czarnoglowa Parus montanus i czubata Parus cristatus zwigkszyly dys-
tans transportowania nasion, gdy udost¢pniono im podaz obfitg i ciggly [Jokinen i Suhonen
1995].

Na odlegtosci transportowania nasion przez ptaki ma wplyw ich ilos¢ przenoszona jedno-
razowo [Bossema 1979]. Transportowanie wickszej ilosci nasion oznacza wickszy zysk ener-
getyczny i pozwala zrekompensowac koszty diuzszego lotu. Wykazano ponadto, ze obcigzenie
séjek transportujacych zoledzie na duze odleglosci jest zawsze wicksze niz kowalikéw,
przemieszczajgcych bukiew na krétkie dystanse [Dula 2002].

Ptaki prezentujg rézne modele rozprzestrzeniania diaspor. Kowaliki nie transportujg
nasion dalej niz 50 m, poniewaz potrafig tworzy¢ rezerwy pokarmowe w szczelinach kory drzew,
co chroni je przed presjg naziemnych ssakéw i pokryws $niezng. Czg¢$¢ nasion umieszczajg
w ziemi i lezaninie, co jest wyrazem dywersyfikacji ryzyka utraty schowkéw na rézne miejsca
w stosunkowo nieduzej przestrzeni [Dula 2002]. Séjki: europejska Garrulus glandarius 1.
i biekitna Cyanocitta cristata 7z Ameryki Pétnocnej rozprzestizeniajg orzechy na odleglosé 4 km,
orzechéwki N. caryocatactes 1. do 15 km, a orzechéwka Clarka N. columbiana do 22 km. [Vander
Wall i Balda 1977; Cramp i Perrins 1994; Johnson 1989]. Dowodzi to wyzszosci rodzaju Nucifraga
nad Cyanocitta i Garrulus, w maksymalnych odleglosciach rozprzestrzeniania diaspor. Duze
odleglosci transportowania nasion przez séjki i orzechéwki wynikajg m. in. stad, ze ptaki te
przenoszg nasiona w granice terytoriéw, w ktérych przyszty na swiat. Znajdujg si¢ one czgsto
w duzej odlegtosci od miejsc zerowych [Johnson 1989].

Spos6b magazynowania nasion a warunki kietkowania

Ptaki wybierajg prawie wylgcznie zdrowe i dojrzate nasiona do magazynowania. Jako$¢ nasion
oceniajg wzrokowo lub przez dotyk [Bossema 1979; Clayton i in. 1994]. Orzechéwka posiada
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zdolnos¢ ,interpretacji” rezonansu powstajacego wskutek uderzania dziobem w nasiona.
Sposréd 500 nasion limby znalezionych w wolu tych ptakéw, jedynie 0,6% stanowity nasiona
zepsute [Mattes 1985]. Dojrzale nasiona majg z reguly wigkszg zdolnos¢ kietkowania.

Ptaki rozsiewajace nasiona tworzg rezerwy pokarmowe w miejscach odpowiednich do
kietkowania. Jest to gléwnie gleba, niektére gatunki np. u Sitta europaea, wykorzystujg takze
martwe drewno lezace czy szczeliny skalne. Gleboko$¢ magazynowania nasion przez kowaliki
w ziemi wynosi okoto 0,5 cm, natomiast orzechéwki magazynujg je na gl¢bokosci 2,5-3,5 cm.
S6jki natomiast magazynujg zotedzie na gigbokosci 1-3 cm (tab.). Wszystkie trzy gatunki przy-
krywajg nasiona materialem dostgpnym w poblizu (trawa, mech $ciota i in.) [Bossema 1979;
Killander 1993; Hutchins i in. 1996; Kollmann i Schill 1996].

Zaréwno fakt zakopywania nasion w ziemi oraz umieszczania ich w rozktadajgcym si¢

drewnie, jak réwniez element przykrycia ma co najmniej dwa istotne aspekty ekologiczne.

Tabela

Poréwnanie rozprzestrzeniania nasion przez orzechéwke, séjke i kowalika
Seed dispersal by the nutcracker, jay and nuthatch

Séjka Orzechéwka Kowalik
(Garrulus (Nucifraga (Sitta europaca L)
glandarius 1..) caryocatactes 1..) urop )

wyraznie preferuje

Jakos¢ - . petne nasiona petne

zdrowe zot¢dzie . N . .
transportowanych crednict wiclkosci Pinus koraiensis i nieprzebarwione
nasion ) [Hutchins i in., 1996]  [Hutchins i in., 1996]

Liczba nasion

transportowanych N P, koraiensis, Dula 2002];
) najczgsciej 1-3 o . -
jednorazowo [Hutchins i in., 1996] nasiona mniejsze, np.:
[Bossema 1979; Helianthus. do 3 sut
Cramp i Perrins 1994] CHaninies, €0-5 St
najdalsze min. 4 km do 40 m
Odleglos¢ srednio 4 km [Hutchins i in. 1996]; [Moreno i in. 1981]
transportowania (Cramp i Perrins 1994)  12-15 km do 50 m [Hutchins i in.
[Cramp i Perrins 1994]  1996; Dula 2002]
a3 1-3 cm
g?l:;kﬁzcwama [Kollmann i Schill 1996] 2,5-3,5 cm do 0,5 em
W zgienzli wyjatkowo do 5 cm [Hutchins i in., 1996] [Hutchins i in. 1996]
[Turcek, 1966]
L obecne; liscie, trawa, obecne w 80-90 %
. obecne; $ciétka, mech . .,
Przykrywanie patyki, mech etc. przypadkéw

Liczba nasion

[Bossema 1979]

do 9 zotedzi (90 nasion
limby, 15 orzeszkéw
buka lub 10 leszczyny),

[Kollmann i Schill 1996]

najczesciej 1 zoladz

max. 62 nasiona

[Hutchins i in. 1996]
max 9, najczesciej
2 nasiona P. koraiensis

1 orzeszek buka
[Killander, 1993;

[Killander, 1993]
zawsze 1 nasiono buka

[Killander, 1993; Dula

W schowku [Bossema 197} [Hutchins i in.1996]  2002]
do 100 000 nasion
Liczba ,5000 zolgdzi na ‘Pmus sibirica na do 10 000 nasion buka
rozprzestrzenianych J_CdanO ptaka podezas - jednego praka na 1 ha lasu
nasion jesieni 40 000-250 000 [Dula 2002]

[Cramp i Perrins 1994]

nasion na 1 ha
[Cramp i Perrins 1994]
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Po pierwsze, przykryte nasiona sg z zewngtrz niewidoczne i trudniej lokalizowane przez
konsumentéw. Przykrywanie jest szczegdlnie istotne w przypadku duzych nasion, ktére
sq bardziej narazone na zjadanie niz mniejsze [Bossema 1979; Kollmann i Schill 1996; Crawley
2000]. Bossema [1979] udowodnit eksperymentalnie, ze nasiona wyeksponowane zanikaty
w duzo szybszym tempie w stosunku do zakopanych na glebokosci zaledwie 0,5 cm.

Drugim bardzo waznym aspektem takiego behawioru ptakéw jest stwarzanie maga-
zynowanym nasionom zdecydowanie lepszych warunkéw kietkowania, niz majg na powierzch-
ni gleby. Na kietkowanie nasion drzew cig¢zkonasiennych ma wpltyw wilgotnos¢ podtoza,
grubo$¢ i stopieri roztozenia $cidtki. Po wykietkowaniu na grubej, zbitej i stabo rozlozonej
$cidtce, korzenie siewek czgsto nie dosiggaja gleby mineralnej i ging wskutek jej przeschnigcia
[Dzwonko 1990]. Nielsen [1977] zbadal, ze jedynie 0,1% nienaruszonych nasion buka stato si¢
siewkami, mimo Ze skietkowato 50%. Zatem umieszczanie nasion przez ptaki w ziemi daje im
olbrzymig przewage w warunkach kietkowania i stabilizacji siewek nad nasionami wyekspono-
wanymi na powierzchni.

Rola rezerw pokarmowych i ich wykorzystanie przez ptaki

Istotnym czynnikiem wplywajacym na szanse przetrwania diaspor do momentu kietkowania
moze by¢ okres magazynowania nasion przez ptaka. Dhlugi okres przechowywania rezerw
powinien zwigkszaé te szanse. Chociaz tworzenie zapaséw pokarmu przypuszczalnie spetnia
istotng role w wyréwnywaniu sezonowych fluktuacji szczegélnie w geograficznych rejonach
o wyraznie zaznaczonych porach roku, wzglednie niewiele gatunkéw ptakéw ujawnito tenden-
cje do magazynowania dtugoterminowego (ang. long-term hoarding). Poza krukowatymi, do-
tychezas tylko u czarnogléwki Parus montanus oraz kowalika Sitta europaea, odkryto zjawisko
magazynowania pokarmu przez kilka miesi¢ey [Bossema 1979; Mattes 1982; Nilsson i in. 1993;
Pravosudov i Pravosudova 1996].

Ptaki magazynujg wiccej nasion niz wynika to z ich potrzeb. Nadwyzka moze by¢ tworzona
celem zmniejszenia ryzyka nie odzyskania pewnej czg¢sci zmagazynowanych nasion wskutek:
wykradania przez konkurentéw, zapominania, zepsucia, braku dost¢gpu do niektérych
schowkéw zimg, zbyt wezesnego skietkowania czgsci nasion. Wigksza liczba schowkéw zwiek-
sza réwniez prawdopodobieristwo ich odnalezienia w okreslonym czasie [Vander Wall i Balda
1977]. Kowaliki odnajdujg zimg nast¢pujaca po roku nasiennym zmagazynowang bukiew cztero-
krotnie szybciej niz po roku o stabym urodzaju buka. Magazynowanie duzych ilosci nasion przez
ptaka, wpltywa na jego ,,status odzywczy” (ang. nutritional status). Kowaliki, ktérym udostep-
niono sztuczng podaz, szybciej regenerowaty wyrwane pidra (,,ptilochronology”), ktére ponadto
wyrastaty wigksze niz u ptakéw kontrolnych [Nilsson i in. 1993]. Dodatkowa podaz pozywienia
wplyneta pozytywnie na zaggszczenie gniazdujacych par niektérych gatunkéw ptakéw, choé nie
znaleziono pozytywnej korelacji mi¢dzy urodzajem buka, a przezyciem okresu zimowego przez
kowalika [Enoksson i Nilsson 1983]. W roku nasiennym buka nast¢gpuje agregacja drobnego
ptactwa — konsumentéw bukwi (inwazje), co natychmiast pocigga za sobg wzrost zaggszczenia
i eskalacje atakéw ptakéw drapieznych. Killander [1993] zauwazyl, Ze brak korelacji mi¢dzy
podazg nasion, a przezywalnoscig ptakéw moze by¢ skutkiem $miertelnosci indukowanej
zageszezeniem (density — dependent mortality) na poziomie drapiezca — ofiara, ktéra maskuje
pozytywny wplyw dodatkowych rezerw pozywienia na przezywalnosé.

Tworzenie rezerw aprowizacyjnych ponad realne potrzeby odkryto u Nucifraga caryocatactes
macrorhynchos; na Syberii jedna orzechéwka pozyskiwata prawdopodobnie ok. 100 000 nasion
Pinus sibirica, podczas gdy potrzebuje tylko 27 000 [Cramp i Perrins 1994]. Inna orzechéwka
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— Nucifraga columbiana w Ameryce Péinocnej, magazynuje miedzy 22 000 a 33 000 nasion Pinus
albicaulis, a od potowy pazdziernika do potowy kwietnia nie skonsumuje wigcej niz 10 000 sztuk
[Vander Wall i Balda 1977]. Natomiast dorosta sikora pétnocna Parus cinctus z pétnocnej Europy,
magazynuje rocznie 15 kg Swiezej masy pozywienia (14 kg stanowig owady i pajaki), podczas
gdy do przezycia jednej zimy wystarcza jej z tego 15%. Rezerwy te sg rzadko eksploatowane
poza sezonem zimowym [Cramp i Perrins 1993].

Efekty synzoochorycznego rozsiewania

Séjka jest przystosowana do zerowania na zotedziach [Bossema 1979]. Zbadano, ze w przypadku
jednoczesnego owocowania dgbu i buka, séjki transportujg zotedzie ignorujac bukiew. Bukiew
jest natomiast rozprzestrzeniana przez sGjki w czasie nieurodzaju dgbu [Bossema 1979; Nilsson
1985]. Jednak dane z Rumunii i Stowacji nie potwierdzajg tych doniesied. Zaobserwowano tam
s6jki zerujace na bukwi i w sposéb widoczny ignorujace zotgdzie [Cramp i Perrins 1994]. Podaje
si¢, ze wedréwki tego gatunku sg indukowane nieurodzajem nasion dgbu. Kiedy skandynawskie
populacje séjek przemieszczajg si¢ corocznie na potudnie, sg licznie notowane w rejonie stacji
ornitologicznej Falsterbo (Ptd. Szwecja), a mimo to, w 1955 i 1983 roku osiggnety jedynie
SkaAne, ktére jest potozone bardziej na pétnoc od Falsterbo. Prawdopodobnie cigg migracyjny
zatrzymat obfity urodzaj buka w jego pétnocnym zasi¢gu [Cramp i Perrins 1994].

Efekty rozsiewania przez europejskie séjki sg jednak szczegélnie widoczne w przypadku
debéw. Jedna séjka podczas jesieni jest w stanie pozyskaé okolo 5000-5700 zotedzi
[Chettleburgh 1952]. Wykazano, ze zaggszczenie siewek dgbu moze by¢ 4-5 razy wigksze pod
drzewostanem $wierkowym lub sosnowym, niz dojrzalym dg¢bowym [Bossema 1979; Nilsson
1985]. Takze siewki bukéw, zwykle po kilka sztuk obok siebie, pojawiajg si¢ wskutek rozsiewa-
nia przez séjki w czystych drzewostanach §wierkowych [Nilsson 1985; Dula 2002]. Mimo iz sto-
sunkowo nieduza ilos¢ siewek buka powstaje wskutek rozprzestrzeniania w drzewostanach
swierkowych, to jednak odnowienie to ma lepsze warunki rozwoju niz w drzewostanie
macierzystym. Nilsson [1985] wykazal, ze smiertelnos¢ mtodych bukéw byta istotnie mniejsza
w drzewostanach zdominowanych przez swierk niz przez buk.

Nilsson [1985] uwaza, ze séjka Garrulus glandarius 1.. mogha spowodowac¢ ekspansj¢ buka
na péinoc Europy, z jego potudniowych refugiéw w holocenie. Jej odpowiednikiem w Ameryce
péinocnej jest séjka biekitna Cyanocitta cristata. Mechanizm dyspersji nasion przez tego ptaka
moze pomdc wyjasnié rozprzestrzenienie si¢ rodziny Fagaceae na pétnoc Ameryki po okresie
zlodowacenia, w skoku tak gwattownym, jak u gatunkéw lekkonasiennych [Johnson 1989].

Orzechéwki zwykle kojarzy si¢ z rozprzestrzenianiem nasion limb, do zerowania na kt6rych
sg zaadaptowane, jakkolwiek ptaki te mogg odgrywac istotng rol¢ w rozsiewaniu nasion innych
gatunkéw cigzkonasiennych drzew. Lohr [cyt. za Cramp i Perrins 1994] sugerowat lepsze przys-
tosowanie podgatunku caryocatactes (z krétszym i mocniejszym dziobem), do Zerowania na
orzechach laskowych. Turcek [1961] obserwowal transportowanie nasion Fagus sylvatica przez
orzechéwki. Populacje orzechéwek mogg pozyskaé od 40 000-250 000 nasion limby na hektarze
[Cramp i Perrins 1994]. Ptaki te najczg¢sciej umieszczaja w otworze ziemnym po kilka sztuk
nasion. Wéwczas w takim miejscu wyrasta kilka siewek, ktére w przysziosci mogg utworzy¢
charakterystyczne formy wzrostu, okreslane w angielszczyznie od 1990 roku terminem — ,,tree
cluster”. Sg to wiec kepy ztozone z drzew potaczonych podstawg pni, przy czym kazdy z nich
powstal z innego nasiona. Mozna je odrézni¢ od form wielopiennych (,,multi-trunk trees”; ,,tree
clumps”) bgdacych pojedynczymi osobnikami, stosujac metody elektroforetyczne. Zjawisko tree
cluster zidentyfikowano u sosen rozsiewanych przez rodzaj Nucifraga; tj. P. albicaulis, P. flexilis
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i P. cembra. Skupiska Pinus flexilis z powierzchni potozonych w potudniowych Gérach Skalistych
(USA) w ok. 20%, a kepy P, cembra z Engadynu (Szwajcaria) w co najmniej 70% stanowity hete-
rogeniczne skupiska osobnikéw. Orzechéwki preferujg potudniowe stoki, gdzie zalega cierisza
pokrywa $niezna [Vander Wall i Balda 1977; Tomback i in. 1993; Carsey i Tomback 1994].

Kowaliki magazynujg nasiona m in. w ziemi wokdt pni i wzdtuz lezacych kitéd jak i w kto-
dach [Killander 1993; Dula 2002]. W ziemi i rozktadajacej si¢ lezaninie umiejscawialy 30%
pozyskanej bukwi i 70% orzechéw leszczyny [Killander 1993]. Bukiew obok orzechéw
leszczyny jest przynajmniej w Europie najwazniejszym rodzajem pozyskiwanych nasion przez
te ptaki [Matthysen 1998]. Ponadto Dula [2002] zauwazyl, ze struktura morfologiczna bukwi
i behawior zerowania kowalika sg zbiezne, wskazujac na koewolucj¢ Fagus i Sitra. Autor ten
wykazal réwniez, ze populacja kowalika moze pozyskac z hektara powierzchni lasu gérskiego do
10 000 sztuk nasion buka, przy stabym urodzaju tego drzewa. Giertych [2000] ocenit, ze gtéwnie
kowalik jest odpowiedzialny za odnowienie 17% populacji cisa w Arboretum Kérnickim.
Krzewy ciséw wyrastajg ze szczelin skalnych w Pieninach, a 'T. Matosz (informacja ustna) zaob-
serwowat §lady aktywnosci kowalikéw w tych miejscach. Kowaliki magazynujg tez nasiona limb
[Hutchins i in. 1996; Mattes 1985]. Rozsiewanie orzechéw Pinus sibirica przez tego ptaka byto
tak efektywne, ze Bromley i in. [cyt. za Matthysen 1998] sugerowali nawet wykorzystanie tego
zjawiska w planach odnowieri.

Wplyw konsumentéw nasion na dynamike¢ obradzania
drzew lesnych

Obradzanie nasion zalezy od warunkéw pogodowych, zageszczenia roslin, struktury wielkosci
populacji, proporcji roslin zakwitajacych, wskaznika zapylenia, poziomu defoliacji, czasu jaki
uplynat od ostatniego urodzaju i in. Roczny urodzaj nasion jest bardzo zréznicowany i nieprze-
widywalny. Wyjasnienie ewolucji dynamiki urodzaju nasion, opiera si¢ na pi¢ciu domnie-
manych postulatach [Crawley 2000]:
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Czynniki ograniczajace odnawianie si¢ roslin wg Crawley’a [2000]
Factors limiting plant regeneration according to Crawley [2000]
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¢ Populacje konsumentéw nasion sg redukowane w latach stabego urodzaju, by w konsek-
wencji nie byty zdolne zahamowac¢ odnowienia w roku nasiennym;
® Wickszy urodzaj ma generowac rozprzestrzenianie nasion na dtuzsze dystanse;
¢ Uzaleznienie od pogody moze zwigkszy¢ reprodukcje;
¢ Odpowiednie uwarunkowania pogodowe mogg takze oznacza¢ optymalne warunki
przysztego kietkowania i dalszego wzrostu siewek;
¢ Koncentracja pytku w roku nasiennym zwicksza prawdopodobierstwo zapylenia u ga-
tunkéw wiatropylnych.
Crawley [2000] przedstawit model opisujgcy odnawianie si¢ roslin w zaleznosci od czynnikéw
limitujgcych, ktérymi sg podaz nasion, ich zjadanie i warunki siedliskowe. Autor ten uwaza, ze
przy malej podazy, nasiona sg pod silng presjg ze strony konsumentéw, ktére wéwczas sg
w stanie ograniczy¢ lub zupelnie uniemozliwi¢ odnowienie. W miar¢ zwigkszania podazy,
nast¢puje ich nasycenie, dlatego wptyw dalszego jej wzrostu na odnowienie zalezy juz tylko od
mikrosiedliska (ryc.). Jest wiele dowodéw na zjawisko nasycenia konsumentéw. Na przyktad
w roku nasiennym buka, krggowce zniszczyly 5,7% a w roku stabego urodzaju 12% nasion.
Wiadomo tez, ze zjadanie bukwi przez krggowce zmniejsza si¢ wraz ze wzrostem powierzchni
drzewostanu, gdzie nast¢puje ich nasycenie [Nilsson i Wistljung 1987].

Przestrzenne zréznicowanie presji ptakéw na nasiona

Teoretyczne modele selekeji nasion przez zwierzgta poszukujgce pokarmu, przedstawit szeroko
Greenwood [1985], sugerujac wybér zalezny od ich czgstosci (ang. frequency-dependent selec-
tion). Zwierz¢ta majg tendencje do zjadania nieproporcjonalnych ilosci réznych rodzajéw
pozywienia znajdujgcych si¢ w dostepnym spektrum, przesuwajac swg uwage od rodzaju do
rodzaju, w zaleznosci od zmian jakim podlega ich frekwencja. Ten behawior zostal nazwany
»przelaczajagcym” lub ,apostatycznym”. Poniewaz zwierzgta wybierajg czgstsze typy pozywie-
nia z pewng prawidlowoscia, dlatego nasiona tych roslin, ktére nie spelniajg normy wskutek ich
rzadkosci, apostaty, s3 w selekcyjnej przewadze. Greenwood zaproponowat dla tej formy
selekcji nazwe ,,pro-apostatycznej”, faworyzujacej apostaty, a dla selekcji przeciwnej, okres-
lenie ,,anty-apostatycznej”. Zjadanie nasion uzaleznione od ich frekwencji moze promowac lub
redukowac¢ zmiennos$¢ w zespotach roslinnych jak i wewnatrz populacji [Greenwood 1985].

Ptaki mogg przyczynia¢ si¢ do niepowodzed w odnowieniu drzewostanéw bukowych
[Tacon i Malphettes 1974; Engler i in. 1979; Linhard 1987]. W przeciwieristwie do ssakéw
i motyla Cydia fagiglandana, mogg obejmowaé wzrokiem rozlegle przestrzenie, by gromadzic si¢
w rejonach duzej podazy nasion [Nilsson i Wistljung 1987]. Zdarzajacy si¢ co kilka lat rok
nasienny buka, zapewnia obfito§¢ pozywienia dla ptakéw i wiele z nich (np. grubodziéb
Coccothraustes coccothraustes, sikora bogatka Parus major, modra P. caeruleus czy uboga P. palustris)
przemieszcza si¢ wéwcezas do miejsc podazy bukwi, aby ja eksploatowaé. Jer Fringilla
montifringilla, nie rozprzestrzeniajgcy nasion ptak z rodziny tuszczakéw, wydaje si¢ by¢ specjal-
nie przystosowany do zerowania na bukwi i zimg koncentruje si¢ w obszarach obfitego urodza-
ju buka w stadach, wyjatkowo dochodzacych do 70 milionéw osobnikéw Newton [cyt. za
Nilsson 1979].

Kowaliki i sikory w roku stabego urodzaju bukwi majg tendencje do gromadzenia si¢
w miejscach duzej ich podazy, natomiast w roku nasiennym buka zaczynajg od nich stronié. Jest
to spowodowane gromadzeniem si¢ i eskalacjg atakéw ptakéw drapieznych w miejscach kon-
centracji ofiar. Jery i grzywacze zawsze gromadzg si¢ w miejscach duzej podazy nasion wskutek
innej strategii obronnej, niz spotykana wsréd przedstawicieli gildii sikor [Nilsson 1979].
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Udziat ptak6w w konsumpcji bukwi
Znajac zageszezenie ptakéw w danym obiekcie, wartosé kaloryczng zjadanych nasion, mozna
oszacowaé maksymalne mozliwosci konsumpcji diaspor przez awifaung, wykorzystujac wiedze
o jej zapotrzebowaniu energetycznym (existence energy). Dzienne zapotrzebowanie kaloryczne
ptaka z rzgdu Passeriformes na swobodzie, w temperaturze 0°C wyraza formuta Kendeigh’a
[1970] zmodyfikowana przez Nilssona [1979], bedaca funkcjg jednej zmienne;:

EE = 1,75 - 4,3372 - W %3300 [kcal]
gdzie: W — masa ptaka

Nilsson [1979], kt6ry w izolowanym drzewostanie bukowym w pld. Szwecji szacowat
rozmiar konsumpcji bukwi w roku nasiennym buka przy uzyciu réwnai energetycznych
wykazal, ze w okresie 6 miesi¢cy najwigcej nasion skonsumowat grzywacz (44%), a nastgpnie
jer (33%). Zdolnos¢ wywierania silnej presji na nasiona przez grzywacza potwierdza tez Bossema
[1979]. Podaje on, ze za skonsumowanie prawie wszystkich zot¢dzi lezacych pod drzewostanem
d¢bowym, byt odpowiedzialny ten gatunek ptaka. Grzywacz jest w stanie jednorazowo pomies-
ci¢ w wolu ponad 270 nasion buka [Cramp 1985]. Wszystkie ptaki skonsumowaty 4,5% podazy
bukwi, co byto ekwiwalentem 2,6 x 10/6 wartosciowych nasion [Nilsson 1979].

Godne uwagi jest, ze hipotetyczne zapotrzebowanie energetyczne gryzoni (910 tys. keal)
oszacowane przez Nilssona [1979], przy zalozonym ich zaggszczeniu na 25 sztuk na ha, bylo
znacznie mniejsze niz wykazane u ptakéw (ponad 2 mln kcal). Linhard [1987] wykazala, ze
w zwartej kepie dobrze obradzajacych bukéw ptaki zniszezyly dwa razy wigeej nasion niz ssaki.
Engler [1979] zbadal, ze na powierzchni doswiadczalnej totalnie eliminujacej presj¢ kregowe6éw
liczba siewek buka byta az osiem razy wicksza w stosunku do powierzchni bedgcej pod poten-
cjalnym wplywem ptakéw. O gléwnej roli ptakéw w konsumpcji nasion buka byt przekonany
takze Watt [cyt. za Linhard 1987].

Skrajnie zréznicowane zdania réznych autoréw na temat pierwszorzednej roli gryzoni,
bad7 ptakéw w ograniczaniu odnowienia buka $wiadcza, ze tych ostatnich nie nalezy bagate-
lizowad. Ptaki sg bardzo mobilne i przez to mniej obliczalne niz gryzonie, dlatego ich wplyw
moze nic zawsze by¢ zauwazany. Ponadto potrafig one tworzy¢ olbrzymie inwazyjne stada,
analogiczne do gwattownego przyrostu liczebnosci gryzoni w latach nasiennych buka. Presja
ptakéw na nasiona na duzym obszarze moze by¢ niewielka, natomiast ich ograniczajgcy wptyw
powinien dotyczy¢ miejsc odcinajacych si¢ od otoczenia wysokim nat¢zeniem urodzaju. Séjki
i orzechéwki podczas pozyskiwania nasion czg¢sto powracajg na te same najlepiej obradzajace
drzewa [Johnson 1989; Dula 2002], a orzechéwki eksploatujg napoczete wezesniej szyszki
i to nawet wtedy, gdy nienaruszone znajdujg si¢ w poblizu [Hutchins i in. 1996]. Ponadto
wykazano statystycznie istotng zalezno$¢ mig¢dzy wzrostem liczby owocni, a zmniejszaniem si¢
ilosci siewek buka [Nilsson 1985].

Znaczny udzial w zjadaniu nasion dotyczy tych gatunkéw ptakéw, ktére ich nie
rozprzestrzeniajg (jer, grzywacz). Sg one zwykle wedrowne, liczne i stadne. Przez ograniczanie
podazy nasion danego komponentu zespotu lesnego, np. buka, torujg droge ekspansji innych
gatunkéw, np. jodly i swierka. Ptaki magazynujace nasiona sg zwykle terytorialne przez caly rok
i dos¢ réwnomiernie rozmieszczone; poza sezonem lggowym rzadko i tylko lokalnie zbijajg si¢
w wigksze migrujace stada (kowalik, sikora czarnoglowa, sikora uboga, sikora sosnéwka, séjka,
orzechéwka). Jako siewcy a takze konsumenci owadéw, pozytywnic wplywajg na funkcjono-
wanie zespoléw lesnych, réwnomiernie na duzej przestrzeni. Ograniczajace odnowienie skutki
konsumowanych przez nie nasion w relacji do efektéw rozsiewania powinny by¢ znikome.
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SUMMARY

The role of birds in natural regeneration of large-seed trees with special
reference to beech Fagus sylvatica L.

The role of birds in seed dispersal is one of the topics discussed by ecologists in recent decades.
In their studies they focus on the role of jays and nutcrackers, but they also suggest the
importance of nuthatches. The seeds of beech, oak or Siberian cedar are deprived of morpho-
logical structures, which allow them to cover distances only with the aid of animals, and birds
in particular (synzoochory). The dispersal of seeds by birds is not incidental. They cache the
seeds in places that are favourable for germination and that can protect seeds against predation
by other consumers. Information about the limiting effect of birds on regeneration of trees is
scarce. This effect is insignificant over large areas, especially in beech mast years. The birds
usually gather in the areas abounding in seeds and their pressure there is greatest. In such areas
some migrating birds, which are not the vectors of seeds, for example brambling Fringilla
montifringilla can gather in the herds of even several million individuals.

The consumption of seeds by resident birds, which store seeds, is compensated by seed
dispersal.



