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Dynamika struktury przestrzennej drzewostan6w naturalnych
w oddziale 319 BPN - czy biogrupy drzew s3 powszechne
i trwate w nizinnym lesie naturalnym?

Spatial structure dynamics of oldgrowth tree stands in compartment 319
of BNP: Are biogrups common and persistent in natural lowland forests?

Spatial distribution of trees in natural trees stands were investigated seven times in period between 1936
and 2001. The obtained results suggest that small tees are often clumped but when time goes on groups
disintegrate and more spaced pattern emerge. Bigger and the biggest trees usually are randomly distrib-
uted but seldom the biggest trees are distributed evenly. Such dynamics prove the idea of competition as
a factor shaping forest trees distribution and contradict idea of biogrups which assumes collaboration
between trees in a clump.

spatial pattern, biogrups, old growth, Ripley’s K function, Donnelly’s index.

Wstep

Struktura przestrzenna jest skomplikowanym zjawiskiem odzwierciedlajgcym procesy ksztal-
tujgce drzewostan. Jednym z waznych aspektéw struktury przestrzennej jest poziome
rozmieszczenie drzew. Whoczewski [1953, 1954, 1968] jako jeden z pierwszych polskich badaczy
zwrécit uwage na zwigzek pomigdzy prawidlowosciami w strukturze przestrzennej drze-
wostanéw naturalnych a procesami jakie w nich zachodza.

Obserwowang w drzewostanach Bialowieskiego Parku Narodowego struktur¢ przes-
trzenng Whoczewski [1954] okreslat mianem grupowego rozmieszczenia drzew, a w podrgczniku
z 1968 sformutowat hipotezg, ze w lasach zachowanych jako rezerwaty przyrody grupy drzew
powstajg swobodnie i wyraznie si¢ ksztattujg poniewaz takie rozmieszczenie drzew zwigksza ich
$zans¢ na przetrwanie.

Peet i Christensen [1987] przedstawili model rozwoju drzewostanéw naturalnych rézniacy
si¢ od koncepcji Wioczewskiego. Wedlug tego modelu dynamika struktury przestrzennej wielo-
gatunkowych drzewostanéw naturalnych polega na powstawaniu skupisk odnowienia, a nast¢p-
nie stopniowym ich rozpadzie w miar¢ wzrostu drzew, pod wptywem konkurencji o przestrzeri
i $Smiertelnosci zwigzanej z zaggszczeniem. W niektérych przypadkach konkurencja moze
doprowadzi¢ do powstania réwnomiernego rozmieszczenia drzew [por. Kenkel 1988, Ward i in.
1996]. Wedtug tej koncepcji fakt skupiskowego wystgpowania drzew raczej zmniejsza niz
zwigksza ich szanse na przezycie w drzewostanie.

Od czaséw pracy Watta [1947] nastapit duzy rozwdéj badan nad zwigzkiem migdzy struk-

turg i procesami ksztattujagcymi drzewostan.
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pomocg metod statystycznych oraz poréwnanie otrzymanych wynikéw z oceng subiektywng.
Dodatkowg przestankg podjecia badari byt fakt, ze obecnie istnieje dtuzszy ciag obserwacji.

Opis obiektu

Drzewostany, w ktérych prowadzit badania Wioczewski [1954], zlokalizowane sg na powierzch-
ni badawczej o wymiarach 60 na 200 m w oddziale 319 Biatowieskiego Parku Narodowego.
Wioczewski wyznaczajac granice powierzchni starat sic wybra¢ drzewostany o charakterze natu-
ralnym oraz rosngce w zréznicowanych warunkach siedliskowych (ryc. 1). Zmiany sktadu
gatunkowego oraz cech dendrometrycznych (tab. 1) drzewostanéw rosngcych na tej powierzch-
ni zostaly opisane przez Whoczewskiego [1972] oraz przez Bernadzkiego i in. [1998]. Do celéw
ewidencyjnych w 1936 roku zostala sporzadzona metodg domiaréw prostokgtnych mapa
rozmieszczenia pni drzew o piersnicy > 50 mm. W kolejnych pomiarach [1949, 1959, 1969, 1981,
1991, 2001] mapa ta byta aktualizowana i stanowi podstawowy material badawczy niniejszego
opracowania. Pierwszg analiz¢ typu rozmieszczenia drzew na tej powierzchni wykonali
Szwagrzyk i Czerwezak [1993] na podstawie opublikowanych przez Wioczewskiego [1972] map
rozmieszczenia drzew w 1936 i 1959 roku. Autorzy nie wyréznili wynikéw badari na tej
powierzchni sposréd wynik6w otrzymanych na innych analizowanych powierzchniach badaw-
czych w lasach naturalnych. Bolibok [2001] nie wyrdznial wynikéw z oddziatu 319 sposréd
innych analiz wykonanych dla drzewostanéw w BPN. W obu cytowanych pracach przeanali-
zowano dane jedynie z wybranych fragmentéw powierzchni badawczej.

Metodyka

Wyniki analizy typu rozmieszczenia drzew mogg zaleze¢ od skali przestrzennej w jakiej dokony-
wana jest analiza, ponadto maksymalna skala przestrzenna analizy jest ograniczona przez
wielkos¢ powierzchni badawczej [Szwagrzyk i Ptak 1991]. W niniejszym opracowaniu analiza
dotyczy typu rozmieszczenia drzew w tak zwanej matej skali przestrzennej [Szwagrzyk
i Czerwczak 1993], a jako granic¢ malej i duzej skali przestrzennej arbitralnie przyjeto wartosé
20 m. Obserwowane zréznicowanie drzewostanéw naturalnych nie zawsze pozwala na zatozenie,
ze na calej powierzchni badawczej wystgpuje taki sam typ rozmieszczenia drzew. Aby spraw-
dzié, czy w obrgbie powierzchni badawczej istnieje zréznicowanie typu rozmieszczenia drzew
podzielono jg na 5 przylegajacych powierzchni prébnych o wymiarach 40 x 60 m. Pomimo, ze

BMs$w Mixed coniferous forest

LM $w  Mixed deciduous forest

L sw Deciduous forest

ZN

Rye. 1.

Granice powierzchni prébnych i zasi¢gi wystepowania siedlisk na transekcie badawczym w oddziale 319
Boundaries of sample plots and natural ranges of forest habitats along the transect in compartment 319
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Tabela 1.

Zmiany liczebnosci w poszczegélnych klasach piersnic* drzew stwierdzone w kolejnych pomiarach na
powierzchni badawczej w oddziale 319 w latach 1936 — 2001.

Changes in the number of trees in individual dbh classes recorded in successive measurements on the
study site in compartment 319 in the years 1936-2001

Nr termin razem male srednie duze
1 1936 559 152 272 135
2 1949 1047 642 244 161
3 1959 1345 948 218 179
4 1969 1341 936 221 184
5 1981 1177 775 238 164
6 1991 1133 709 267 157
7 2001 1052 605 290 157

*Na podstawie piersnicy (d, ;) wyrézniono nastgpujgee klasy: razem d ;2 50 mm, drzewa mate 150 mm > d, ; > 50 mm, drzewa srednie 350
mm > d, ;> 150 mm oraz drzewa duze d; 32350 mm.
According to d, ; the following tree classes were distinguished: altogether d, ; 2 50 mm, small trees 150 mm > d, ; > 50 mm, middle-sized

trees 350 mm >'d, ;> 150 mm and big trees d, ; > 350 mm.

metody statystyczne eliminujg czynnik subiektywny w ocenie typu rozmieszczenia drzew to
jednak nie zawsze dajg identyczne rezultaty. Z tego powodu do oceny typu rozmieszczenia
drzew zastosowano réwnolegle dwie metody: wskaznik Clarka i Evansa [1954] w modyfikacji
Donnelly’ego [1978] oraz funkcj¢ K(t) Ripleya [1977].

Wskaznik Clarka i Evansa w modyfikacji Donnelly’ego, dalej zwany metodg Donnelly’ego
i oznaczany D, informuje o typie rozmieszczenia drzew na podstawie analizy odleglosci do
najblizszego sgsiada. Wartos¢ wskaznika D oblicza si¢ jako stosunek sumy odlegtosci od drzewa
do najblizszego sgsiada T, policzonej dla wszystkich drzew na powierzchni prébnej, do oczeki-
wanej warto$¢ tej sumy E(T) dla populacji drzew o idealnie losowym rozmieszczeniu
i zageszezeniu identycznym, jak populacja badana:

p=—L 1
E(T)’
gdzie:
E(r) = 0540ud) + [0051368+ 22| 2]
n

gdzie: n - liczba drzew na powierzchni prébnej,
A - wielko$¢ powierzchni prébnej,
L - obwéd powierzchni prébne;.

Wzér 2 zawiera korekte efektu brzegowego, ktérej byt pozbawiony oryginalny wskaznik opra-
cowany przez Clarka i Evansa [1954]. Wartosé D > 1 sugeruje réwnomierny typ rozmieszczenia
drzew, a wartos¢ D < 1 typ skupiskowy (ryc. 2). Niemniej konieczna jest ocena statystycznej
istotnosci otrzymanej wartosci wskaznika D. Donnelly [1978] zaproponowal nastgpujacy test
istotno$ci oparty na zmiennej standaryzowanej z:

2= B0 [3]
(varT)
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Rye. 2.
Analiza wybranych opublikowanych rozmieszczerdi drzew za pomoca funkcji Ripleya i wskazZnika
Donnelly’ego D (linia ciggla — przebieg zmodyfikowanej funkcji Ripleya L(t), linia przerywana — prze-
dziaty ufnosci)
Analysis of selected described tree distributions using Ripley’s function and Donnelly’s D index (solid line
- modified Ripley’s I(t) function, broken line — confidence intervals)
A - roz. réwnomierne wg Czarnowskiego (1989) rys. 5.2.10 rok 1936 , uznane przez autora za losowe
regular distribution according to Czarnowski (1989), Fig. 5.2.10, year 1936, considered by the author as random
B - roz. réwnomierne wg Wioczewskiego (1954) ryc. 13, podane przez autora jako przyklad grupowego
rozmieszczenia
regular distribution according to Wioczewski (1954), Fig. 13, considered by the author as group
distribution
C - roz. skupiskowe wg Myczkowskiego (1964) ryc. 12, podane jako przyktad biogrup
cluster distribution according to Myczkowski (1964), Fig. 12, considered by the author as biogroups

gdzie var'T’ mozna obliczy¢ wg nastgpujacego wzoru:

varT = 0,0703A +0,037L \/X » [4]
n

Jezeli -1,96 <z < 1,96, to przy poziomie istotnosci a=0,05 nie ma podstaw do odrzucenia
hipotezy zerowej o losowym typie badanego rozmieszczenia, bez wzglgdu na wartos¢ wskazni-
ka D. Wskaznik opracowany przez Donnelly’ego nie informuje w jakiej skali przestrzennej
stwierdzono niclosowy typ rozmieszczenia. Posrednio jednak mozna wnioskowad, Ze ma ona
zwigzek z odlegtosciami pomigdzy drzewem, a jego najblizszym sgsiadem a wigc jest to raczej
malta skala przestrzenna.

W odréznieniu od poprzednio omawianej metody funkcja K(t) Ripleya [1977] dostarcza
informacji na temat ksztaltowania si¢ typu rozmieszczenia drzew w r6znych skalach przestrzen-
nych. Wartos¢ funkcji K(t) jest to iloraz oczekiwanej liczby drzew E(x) w odleglosci mniejszej
lub réwnej t od dowolnego drzewa z analizowanego rozmieszczenia i zaggszezenia drzew A przy-
padajgcego na jednostke powierzchni (wzér 5).
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K(t) =12 "E[x], (5]

Dla idealnie losowego rozmieszczenia warto$¢ funkcji K(t) = nt?, a wiec funkcja ma przebieg
paraboliczny. W przypadku powierzchni prébnej empiryczng wartosé funkeji Ripleya oblicza si¢
ze wzoru [Diggle 1983]:

n n
O 2 -1 ..
K(O)=n"AY Y W', (u,), i#], [6]
il =l
gdzie:
n - liczba drzew na powierzchni prébnej,
;- odleglosé pomiedzy drzewami i oraz j,
Wy~ wspélezynnik korekeyjny konieczny do ograniczenia efektu brzegowego,
A - wielkos¢ powierzchni prébnej,
I - funkcja, ktéra przyjmuje wartosé 0 lub 1, w zaleznosci od wartosci uij oraz t.

t
{1, gdyu, <t

- [7]
0, gdyu; >t

t
W niniejszym opracowaniu zastosowano wzory na warto$¢ wspétczynnika W, Zaproponowane
przez Haase [1995], co pozwala przy przyjetych rozmiarach powierzchni prébnej na analize skal
przestrzennych w zakresie do 20 m. Wykres przedstawiajacy przebieg funkeji K(t) dla idealnie
losowego rozmieszczenia oraz przebieg funkeji K(t) obliczonej dla badanego rozmieszczenia,
pozwala na oceng tendencji w ksztaltowaniu si¢ typu rozmieszczenia obiektéw w rejonie badari
w zaleznosci od badanej skali przestrzennej t. Wartosci estymatora wicksze od nt? dla danej skali
przestizennej t sugerujg skupiskowosé, a mniejsze réwnomiernosé rozmieszczenia drzew.
Przeksztalcenie funkeji K(t) do postaci L(t) ulatwia interpretacj¢ wynikéw:

L(t)= %—t . (8]

Dla idealnie losowego rozmieszczenia funkcja L(t) = 0 wigc ma przebieg prostoliniowy wzdtuz
osi odcietych, natomiast wartosci estymatora It) otrzymane po analogicznej transformacji wahajg
si¢ wokdt tej linii (ryc. 2). W niniejszej pracy przyjgto do badania istotnosci réznic w przebiegu
funkcji I4t) i L(t) test typu Cramer-von Misses [Martens i in. 1997], opierajacy si¢ na catkowa-
niu kwadrat6w réznic pomi¢dzy wartosciami tych funkcji:

u= j LoPd [9]

W istocie jest to test rang, w ktérym oblicza si¢ warto$¢ statystki u, dla badanego rozmieszczenia
oraz warto$¢ statystyki u dla N wygenerowanych losowych rozmieszczeri o takiej samej liczbie
drzew na takiej samej powierzchni prébnej. Obliczone wartosci statystyki u, do u szereguje si¢
rosngco. Jezeli warto$¢ statystyki u, znalazta sic wsréd m najwyzszych wartosci statystyki u, to
przy poziomie istotnosci oo = m/N mozna stwierdzié, Ze badane rozmieszczenie nie jest losowe.
W niniejszej pracy dla kazdej powierzchni prébnej, dla kazdego terminu pomiaréw wykonano
N=1000 symulacji rozmieszczenia losowego, przyjmujac szerokos¢ rejonu krytycznego m = 50
w zwigzku z czym osiggnigty poziom istotnosci o wyniést 0,05. Opisany test pozwala jedynie na
odrzucenie hipotezy o losowym typie rozmieszczenia. Aby ustali¢ ewentualny nielosowy typ
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Tabela 2.

Liczebnosé powierzchni prébnych ze skupiskowym (S), losowym (L) i réwnomiernym (R) typem
rozmieszezenia drzew nalezgcych do poszezegdlnych klas piersnic stwierdzona metodg Donnelly’ego
w kolejnych pomiarach na powierzchni badawczej w oddziale 319 w latach 1936 — 2001.

The number of sample plots with cluster (S), random (L) and regular (R) type of distribution of trees in
individual dbh classes using the Donnelly’s method in successive measurements on the study site in com-
partment 319 in the years 1936-2001

Nr termin * drzewa male**  drzewa srednie drzewa duze razem
S L R S L R S L R S L R
1 1936 0 3 0 0 4 0 1 3 1 0 5 0
2 1949 2 30 0 4 0 0 4 1 0 5 0
3 1959 2 3 0 0 4 0 0 3 2 0 5 0
4 1969 1 4 0 0 5 0 0 5 0 0 5 0
5 1981 1 4 0 0 5 0 0 4 1 0 5 0
6 1991 1 4 0 0 5 0 0 5 0 0 5 0
7 2001 1 4 0 0 5 0 0 5 0 1 4 0
Razem 8§ 25 0 0 32 0 129 5 1 34 0

* Poniewaz analiz¢ przeprowadzano jedynie dla powierzchni zawierajacych co najmniej 8 drzew, w niektérych terminach sumaryczna
liczba obserwacji dla poszczegdlnych klas piersnic moze by¢ mniejsza niz 5.
Since the analysis was done only for the plots containing at least 8 trees, the total number of observations in certain dates for
individual dbh classes can be < 5.
** klasy pier$nic jak w tab. 1
dbh classes as in tab. 1.

Tabela 3.

Liczebnosé powierzchni prébnych ze skupiskowym (S), losowym (L) i réwnomiernym (R) typem
rozmieszczenia drzew nalezgcych do poszezegélnych klas piersnic stwierdzona za pomocg funkeji Ripleya
w kolejnych pomiarach na powierzchni badawczej w oddziale 319 w latach 1936 — 2001.

The number of sample plots with cluster (S), random (L) and regular (R) type of distribution of trees in
individual dbh classes using the Ripley’s function

Nr termin * drzewa male**  drzewa srednie drzewa duze razem
S L R S L R S L R S L R
1 1936 1 2 0 2 2 0 0 4 1 0 5 0
2 1949 301 1 1 3 0 0 4 1 2 3 0
3 1959 3 2 0 1 3 0 0 4 1 1 4 0
4 1969 3 1 1 1 4 0 0 5 0 1 4 0
5 1981 3 1 1 0 5 0 0 5 0 1 4 0
6 1991 1 4 0 0 5 0 0 4 1 0 5 0
7 2001 1 4 0 0 5 0 0 4 1 0 5 0
Razem 15 15 3 527 0 0 30 5 53 0

* Poniewaz analiz¢ przeprowadzano jedynie dla powierzchni zawierajacych co najmniej 8 drzew, w niektérych terminach sumaryczna
liczba obserwacji dla poszczegélnych klas piersnic moze by¢ mniejsza niz 5.
Since the analysis was done only for the plots containing at least 8 trees, the total number of observations in certain dates for indi-
vidual dbh classes can be < 5.
** klasy piersnic jak w tab. 1
dbh classes as in tab. 1.

rozmieszczenia postuzono si¢ tzw. przedzialami ufnosci naniesionymi na wykres przebiegu
funkcji I{t). Dla kazdej wartosci t uszeregowano rosnaco wartosci funkeji L(t) obliczone dla
symulowanych rozmieszczeri losowych. Nastepnie 25 i 975 w kolejnosci wartosci potraktowano
jako wartos¢ dolnego i gérnego przedziatu ufnosci i naniesiono na wykres dla danej wartosci t
(ryc. 2). Gdy przebieg funkcji I{t) przecinat dolny przedziat ufnosci rozmieszczenie bylo
uznawane za réwnomierne i analogicznie, gdy gérny za skupiskowe. W przypadku gdyby oba
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przedzialy byly przecicte o typie decydowata absolutna wartos¢ wychylenia funkcji I(t) w sto-
sunku do osi odcigtych.

Analizie podano rozmieszczenie wszystkich drzew rosngcych na powierzchniach prébnych
(klasa razem) oraz rozmieszczenie drzew z trzech klas piersnic: z zakresu 50 mm < d1,3 <150 mm
(okreslane jako drzewa mate), o pier$nicach z zakresu 150 mm < d, ; <350 mm (drzewa srednie)
oraz rozmieszczenie drzew o piersnicach z zakresu d, , < 350 (drzewa duze) w kolejnych sied-

13
miu terminach pomiaréw.

Wyniki
Wyniki analizy rozmieszczenia drzew na powierzchniach prébnych uzyskane za pomocg metody
Clarka i Evansa w modyfikacji Donnelly’ego (tab. 2) oraz za pomocg funkcji Ripleya (tab. 3)
wykazujg t¢ samg prawidtowos¢ w ksztaltowaniu si¢ typu rozmieszczenia drzew nalezacych do
r6znych klas piersnic. Prawidtowos¢ ta polega na tym, ze w miar¢ zwigkszania si¢ piersnicy
drzew maleje liczba obserwacji stwierdzajacych skupiskowe rozmieszczenie drzew i jedno-
czesnie rosnie liczba obserwacji stwierdzajacych réwnomierne rozmieszczenie drzew.

Prawdopodobnie réznice w wynikach uzyskanych za pomocg, dwéch metod majg dwie
podstawowe przyczyny. Funkcja Ripleya czgsciej wskazywala na skupiskowos¢ rozmieszczenia
drzew niz metoda Donnelly’ego prawdopodobnie dlatego, ze jest ona w stanie wykry¢
skupiskowos¢ takze w wickszych skalach przestrzennych. Drugi powdd rozbieznosci wynikéw
mdégt wynikaé stad, ze w obu metodach jest stosowany odmienny sposéb korekty efektu brze-
gowego.

Obserwowana w okresie 1936 — 2001 dynamika zmian typu rozmieszczenia drzew wykazu-
je zwigzek z ogdlng dynamikg badanych drzewostanéw. Wyraznie jest to widoczne w zestawie-
niu ze zmianami w liczebnosci drzew nalezgcych do réznych klas grubosci (tab. 1). Najmniejszg
liczbe drzew, niezaleznie od klasy piersnicy, zanotowano w 1936 roku. W roku 1949 i 1959
masowo pojawiajgce si¢ dorosty spowodowaly wzrost liczby drzew. W tym czasie mozna zaob-
serwowaé wyrazny wzrost liczby powierzchni prébnych, na ktérych stwierdzono skupiskowy typ
rozmieszczenia drzew. Stwierdzone na dwéch powierzchniach prébnych w 1949 r. skupiskowe
rozmieszczenie wszystkich drzew, bylo prawdopodobnie spowodowane gléwnie przez
skupiskowe rozmieszczenie matych drzew, poniewaz rozmieszczenie wszystkich drzew w drze-
wostanie jest wypadkowg rozmieszczenia drzew nalezacych do poszezegélnych klas grubosci.
W kolejnych terminach pomiaréw zaobserwowano spadek liczby powierzchni prébnych ze
skupiskowym typem rozmieszczenia matych drzew. Za to zjawisko moga by¢ odpowiedzialne
rézne procesy. Jednym z najwazniejszych wydaje si¢ byé wydzielanie si¢ matych drzew.
Pomigdzy 1969 a 1981 rokiem zanotowano znaczny spadek liczby drzew matych. Wigkszos¢
z nich wydzielita si¢, a tylko nieliczne przeszty do klasy drzew srednich. Najbardziej praw-
dopodobng przyczyng wydzielania si¢ matych drzew jest konkurencja o przestrzen, ale nalezy
tez zauwazyC, ze w latach 1969 — 1981 zanotowano réwniez wyrazne wydzielanie si¢ drzew
duzych. Wywracanie si¢ duzych drzew jest niewgtpliwie istotnym czynnikiem powodujacym
smiertelno$¢ drzew matych, ale trudnym do oszacowania jesli chodzi ojego wplyw na
ksztaltowanie si¢ typu rozmieszczenia drzew matych.

Dyskusja
Aby uniknaé subiektywizmu i zapewni¢ powtarzalno$¢ doswiadczen wickszo$¢ autoréw stosuje
obecnie statystyczne metody analizy struktury przestrzennej drzewostanéw. Najczesciej
wykonywana jest analiza typu rozmieszczenia pni drzew rosngcych na powierzchni badawcze;.
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Analiza typu rozmieszczenia bazuje na zatozeniu, ze kazde obserwowane rozmieszczenie drzew
mozna, na podstawie mierzalnych cech opisujacych to rozmieszczenie, zaliczy¢é do jednego
z tizech podstawowych typéw: réwnomiernego, losowego lub skupiskowego (ryc. 2).
Zastosowanie statystycznych metod analizy typu rozmieszczenia daje czasami odmienne wyni-
ki niz ocena subiektywna. Aby zilustrowac ten problem uzyto map pni z czgsto cytowanych
w polskiej literaturze wynikéw badad dotyczacych struktury przestrzennej drzewostanéw.
Czarnowski [1989] przytacza mapy pni, wykonane przez Ejtingena [1946], obrazujgce dynamike
struktury przestrzennej drzewostanu sosnowego powstalego z sadzenia na przestrzeni 55 lat.
Wedtug Czarnowskiego cytowane mapy ukazujg proces zatracania réwnomiernosci i regularnos-
ci rozmieszczenia oraz powstawanie losowego typu rozmieszezenia drzew. Analiza ostatniej
mapy rozmieszczenia pni, z serii cytowanej przez Czarnowskiego [1989], za pomocg dwdch
metod statystycznych (por. ryc. 2A) pozwala stwierdzi¢, ze w wieku 55 lat drzewa sg nadal
rozmieszczone réwnomiernie, chociaz zatracita si¢ poczatkowa regularno$é rozmieszczenia.
Na ryc. 2B przedstawiona zostala mapa pni drzew, kt6rg Whoczewski [1954 ryc. 13] opublikowat
jako ilustracj¢ drzewostanu zawierajacego biogrupy. Statystyczna analiza tego rozmieszczenia
wskazuje, ze drzewa sg rozmieszczone losowo. Na ryc. 2C przedstawiono plan pni drzew
tworzgcych biogrupy przy gérnej granicy lasu opublikowany przez Myczkowskiego [1964
ryc. 12]. W tym przypadku subiektywna interpretacja autora oraz analiza statystyczna dajg ten
sam wynik — rozmieszczenie drzew jest skupiskowe. Cytowane przyktady wskazuja, Ze metody
statystyczne mogg wskaza¢ skupiskowos¢ rozmieszczenia drzew tworzgcych biogrupy a jedno-
czesnie stanowig obiektywne narzedzie analizy struktury przestrzennej drzewostanu.
Obserwowana dynamika zmian struktury przestrzennej badanych drzewostanéw nie
potwierdza koncepcji Whoczewskiego [1968] dotyczacej powstawania biogrup w drzewostanach
naturalnych. Analizujac rozmieszczenie drzew na powierzchni badawczej w oddziale 319
Bialowieskiego Parku Narodowego Wioczewski [1954] doszedt do przekonania, ze ponad
potowa (okoto 56%) drzew w drzewostanie tworzy wyraznie wyodr¢bniajace si¢ grupy. Grupy te
wedlug cytowanego autora sg najczgsciej réznowickowe i réznogatunkowe. Wioczewski [1968]
nawigzujac do swoich wezesniejszych badari (1954) twierdzi, ze zwarta od poczatku grupa moze
skutecznie przeciwstawiaé si¢ konkurencji ze strony innych gatunkéw oraz, ze posiada wlasne
srodowisko wewngtrzne. Korzenie drzew rosngcych w grupie siegaja glebiej niz drzew
rosngcych pojedynczo co sprzyja lepszemu zaopatrzeniu drzew w wodg i sole mineralne. Autor
stwierdza, ze jedng z wazniejszych cech takich grup jest zrastanie si¢ korzeni drzew tego
samego gatunku, co prowadzi do powstania pewnej wspdlnoty drzew majacej znaczenie w Zyciu
drzewostanu, okreslanej mianem biogrupy. Przedstawione w tej pracy wyniki sugeruja, ze
skupiskowy typ rozmieszczenia nie jest wcale najpowszechniejszym typem rozmieszczenia
drzew w malej skali przestrzennej. Wedtug koncepcji Whoczewskiego [1968] w miar¢ rozwoju
mlodej generacji drzew skupiskowos¢é powinna narastaé. Whoczewski formutujge t¢ hipotezg
dysponowat danymi ze stosunkowo krétkiego okresu badari (pomiary w 1936, 1949) niemniej
jednak sktaniat si¢ do opinii przedstawionej przez Ejtingena [za: Wioczewski 1968], ktéry
badajac odnawiane sztucznie drzewostany sosnowe doszedt do przekonania, ze drzewa rosngce
w wigkszym zageszezeniu mogg zy¢ w drzewostanie dluzej. Drzewa rosngce w stosunkowo
mniejszym zaggszezeniu lub na obrzezach luk zamierajg szybciej, i wlasnie dzigki takiemu natu-
ralnemu wydzielaniu powstaje w drzewostanie grupowe rozmieszczenie drzew. W opubli-
kowanych wynikach badaii struktury przestrzennej drzewostanéw naturalnych, rzadko mozna
napotkaé opis sytuacji gdy z uptywem czasu obserwowane skupiska stajg si¢ coraz bardziej
wyrazne. 'Taka sytuacj¢ opisujg Peterson i Squiers [1995] dla wegetatywnego potomstwa
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Populus trichocarpa. Whoczewski [1968] zaktadal, Ze domniemane korzysci wynikajace dla drzew
7z faktu rosnigcia w grupie dajg im przewage w walce o przetrwanie w lesie naturalnym.
Obserwowana w BPN w nizowym lesie naturalnym dynamika struktury przestrzennej nie
potwierdza tego zatozenia. Skupiska pojawiajg si¢ tylko okresowo i po pewnym czasie sg elimi-
nowane przez rozmaite czynniki.

Obserwowana za pomocg metod statystycznych dynamika typu rozmieszczenia drzew na
powierzchni badawczej w oddziale 319 wydaje si¢ potwierdzaé hipotez¢ Peeta i Christensena
[1987] dotyczgcq dynamiki struktury przestrzennej drzewostan6w naturalnych. Analiza wskazu-
je, ze czgsto obserwowany dla drzew o matych pier$nicach skupiskowy typ rozmieszczenia,
zostaje wraz ze wzrostem rozmiaréw drzew zastgpiony przez typ losowy, a wsréd drzew
o najwigkszych pier§nicach obserwowany jest pewien udzial powierzchni prébnych
z réwnomiernym typem rozmieszczenia drzew. Takie zjawisko obserwowano réwniez w innych
drzewostanach naturalnych zar6wno w zdominowanych przez jeden gatunck [Kenkel 1988,
Kenkel i in. 1997] jak tez w drzewostanach wielogatunkowych [Christensen 1977, za Peet
i Christensen 1987, Ward 1996]. Wyniki te wskazuja, ze skupiskowos¢ rozmieszczenia drzew
w nizinnych drzewostanach, jest zjawiskiem przejsciowym zwigzanym z powstawaniem nowej
generacji drzew. Wyniki analizy rozmieszczenia wszystkich drzew tworzacych drzewostan za
pomocg funkcji Ripleya wskazujg, Ze dynamika powstawania i rozpadu skupisk matych drzew
moze mieé¢ wpltyw na oceng struktury przestrzennej calego drzewostanu (szczegélnie widoczne
bylo to w pomiarach z 1949 i 1959 roku). Prawdopodobnie za najwazniejsze czynniki
wywolujgce skupiskowosé rozmieszczenia drizew w analizowanych warunkach siedliskowych
nalezy uznaé przestrzenne zréznicowanie w obsiewie nasion oraz zréZnicowanie warunkéw
wzrostu mtodego pokolenia drzew. W warunkach siedlisk nizinnych czynniki ksztaltujace roty
Swierkowe przy gérnej granicy lasu [Myczkowski 1964] nie wyst¢pujg w nasileniu moggcym
wywolaé powstawanie skupisk drzew. Réwniez postulowane przez Wihoczewskiego [1968]
mechanizmy wydajg si¢ mie¢ ograniczone znaczenie poniewaz nie s one w stanie utrzymaé
skupiskowosci rozmieszczenia drzew, ktérg mozna by wykry¢ metodami statystycznymi.
Z czynnikéw mogacych powodowaé zanikanie skupiskowosci najczesciej wymieniana jest w lit-
eraturze $miertelno$¢ zwigzana z zageszczeniem [Kenekl 1988, Ward i in. 1996], ktéra moze
nawet doprowadzi¢ do réwnomierno$ci rozmieszczenia. Pewng role mogg tez odgrywac czynni-
ki losowe powodujace wydzielanie si¢ drzew np. spatowanie lub uszkodzenia mtodszych drzew
przez wywracajgce si¢ stare drzewa.

Przedstawiana w niniejszej pracy analiza koncentruje si¢ na jednym aspekcie struktury
przestrzennej, mianowicie na rozmieszczeniu pni. Analizie nie podlegajg inne cz¢sto pod-
kreslane przez autoréw cechy takie jak np. specyficzne uksztaltowanie koron drzew rosngcych
w biogrupie [Myczkowski 1964, Szymariski 1986, Zajaczkowski 1994, Bastien i Otto 1998].
Niemniej jednak rodzi si¢ pytanie czy samo rozmieszczenie pni w drzewostanach opisywanych
przez Whoczewskiego [1953, 1954] moglo w jakis sposéb nasuwaé autorowi mysl o skupiskowym
rozmieszczeniu drzew. Pytanie to mozna tez postawi¢ w inny sposéb: czy badacz obserwujgcy
statystycznie losowe rozmieszczenie pni drzew moze odnies¢ wrazenie, ze obserwuje w nim
skupiska drzew. Odpowiedz na takie pytanie moze by¢ twierdzaca. Na ryc. 3 przedstawiono trzy
wygenerowane rozmieszczenia punktéw reprezentujace typ réwnomierny, losowy i skupiskowy.
We wszystkich rozmieszczeniach kazdy punkt zostal potgczony odcinkiem ze swoim
najblizszym sgsiadem. W kazdym z przedstawionych rozmieszczeri, powstalty w ten sposéb
grupy punktéw potgczonych odcinkami. Mozna je traktowaé jako grupy drzew, ktére sg
potozone blizej siebie niz innych drzew. W pewnym stopniu moze to przypominaé¢ metodyczne
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Rye. 3.

Symulowane rozmieszczenia 150 drzew na pow. o wymiarach 40 na 60 metréw oraz odpowiadajacy im prze-
bieg funkeji Ripleya I{t): (odcinkami potaczono kazde drzewo z najblizszym sgsiadem, D — wartosc
wskaznika Donnelly’ego dla danego rozmieszczenia) A — rozmieszczenie réwnomierne, B — rozmieszcze-
nie losowe, C — rozmieszczenie skupiskowe. ‘

Simulated distribution of 150 trees on a 40 x 60 m plot and the plotting of the Ripley’s [(t) function: dis-
tances connect each tree with the nearest neighbour, D - the value of the Donnelly’s index for a given dis-
tribution) A - regular distribution, B - random distribution, C - cluster distribution

podejscie jakie stosowal do wyodrebniania grup drzew Wloczewski [1954], ktéry mianem grupy
okresla takie rozmieszczenie drzew, przy ktérym odleglosci pomig¢dzy drzewami w grupie sg
wyraznie mniejsze niz odleglosci migdzy drzewami grupy i drzewami sgsiednimi. Badacze anali-
zujacy strukeurg przestizenng populacji roslin i zwierzat opisali zjawisko tego typu grup
w rozmieszczeniu losowym. Clark i Evans [1955] podali wzér na wyliczenie liczby par punktéw,
ktére sg dla siebie wzajemnie najblizszymi sgsiadami w rozmieszczeniu losowym. Hamilton
[1971] badat czgstotliwos¢ wystepowania grup ztozonych z wickszej liczby punktéw, ktdre sg dla
siebie najblizszymi sgsiadami. Mimo, ze grupy drzew wyodr¢gbnione w ten sposéb
w rozmieszczniu losowym wydajg si¢ by¢ bardzo sugestywne (ryc. 3 B), nie sg one skupiskami
w sensie geometrycznym i statystycznym. Ich obecnos¢ nie §wiadczy o dziataniu jakiego$ pro-
cesu ksztattujacego strukture przestrzenng, lecz jest jedynie dzielem przypadku.

Whioski

1. Skupiskowy sposéb rozmieszczenia drzew obserwowany jest najczgsciej w przypadku drzew
o matych piersnicach. W miar¢ zwigkszania si¢ piersnicy drzew skupiskowos¢ rozmieszczenia
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zastepowana jest przez losowy typ rozmieszczenia, a niekiedy przez réwnomierny typ
rozmieszczenia.

2. Obserwowana dynamika struktury przestrzennej sugeruje, ze skupiskowosé rozmieszczenia
drzew w nizinnych drzewostanach naturalnych rosngcych na siedlisku BMsw, LMsw i Lsw,
zwigzana jest z powstawaniem nowej generacji drzew w drzewostanie i jest zjawiskiem przej-
Sciowym.

3. Analiza statystyczna typu rozmieszczenia pni drzew w nizinnych drzewostanach naturalnych
nie potwierdza tezy o powszechnosci i stabilnosci biogrup w tego typu drzewostanach.
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Spatial structure dynamics of oldgrowth tree stands in compartment 319
of BNP: Are biogrups common and persistent in natural lowland forests?

In the middle of the last century in Polish silvicultural literature emerged new idea of biogrups.
Wioczewski [1954, 1968] studied development of natural tree stand in compartment 319 in
Biatowieza National Park and made conclusion that grouped spatial distribution of trees gave
them competitive advantage above another trees in the same tree stand mainly due to collabo-
ration between trees in a group. This theory contradict widely appreciated theory, which sug-
gest that clumping is rather competitive disadvantage and diminish the chance to survive for
any tree in a clump because of stronger competition between trees. The objective of this paper
was to evaluate spatial distribution of trees in the same tree stands where Whoczewski did it, but
using formal statistical method (Donnelly’s index, Ripley’s K function) to asses the type of dis-
tribution. Additional impulse to carry out such investigation was possibility of checking the
Wioczewski’s idea on much longer records in the same tree stands. Statistical analysis of spatial
tree distribution suggest that clumped distribution is common among smaller trees (50
—150 mm dbh), less common among bigger trees (151 — 350 mm dbh) and quite rare among the
biggest trees (more than 350 mm dbh). Between 1936 and 2001 tree stand were measured seven
times. In this period establishment and development of new generation of trees was observed.
Spatial analysis suggest that small trees establish in clumps, which can generate clumped pat-
tern of distribution even if distribution of all trees in stand is concerned. As time goes on groups
disintegrate and trees which survive are randomly or evenly distributed.

Formal point pattern analysis doesn’t prove Whoczewski’s idea concerning cooperation between
trees in groups. It rather suggest that competition between them can lead to disappearing of
groups and more spaced distribution. It seems that the method used by Whoczewski to distin-
guish groups of trees can by used successfully in the case of regular or random distribution. Such
groups, described for random distribution by other researcher are not groups in terms of statis-
tical methods and rather cannot reflect any process in tree stand.



