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ARTYKU£ PRZEGL¥DOWY

Jakub Borkowski1

Jak wygl¹da³y lasy pierwotne Europy pod presj¹ du¿ych roœlino¿erców?

What did European primeval forests under high herbivore pressure look like?

Abstract. The long-standing received wisdom has been that primeval forests (before the development of agriculture) in
temperate Europe were created by broad-leaved trees forming closed-canopies. However, a recent theory has
challenged this perception by proposing that primeval forests were in fact wood pastures: a mosaic of grassland and
forest patches. These forest patches were created mainly by oak and hazel. Grazing by large herbivores, mostly aurochs
and tarpan, living at high densities, later replaced by cattle and horses in the agricultural epoc, allowed wood-pasture
formation. The regeneration of trees in such conditions was possible thanks to the protective shelter offered by thorny
shrubs. Several forest reserves created in Europe, serving as references for primeval forests, have been succeeding
without pressure from large herbivores and therefore their character may be different than that of real primeval
vegetation. Although some palaeoecological studies suggest that primeval forests had closed-canopies, other analyses
indicate that closed canopy forests were interrupted by a remarkably large proportion of more open areas. It is hard to
judge what was the true character of primeval forests, but the role of large herbivores in shaping primeval forest
structure has been neglected. It is believed that there was a higher proportion of mega-herbivorous mammals in the
temperate zone during the late Pleistocene than the proportion presently living in Africa. Given the evidence that large
herbivores can effectively determine the openness of African landscapes, their potential to have shaped temperate
primeval forests should not be under-estimated.
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Pierwotny las to zwarty las?

Dynamiczny rozwój palinologii (nauki o py³kach
roœlin), który rozpocz¹³ siê na pocz¹tku XX w., umo¿-
liwi³ rekonstrukcjê sk³adu zbiorowisk roœlinnych, jakie
porasta³y Ziemiê w przesz³oœci. Pierwszy diagram
py³kowy zosta³ stworzony przez von Posta w 1916 r.
(Davis 1967; Real, Brown 1991) i sugerowa³, ¿e natu-
ralnym zbiorowiskiem roœlinnym dominuj¹cym w
czasach przed rozwojem rolnictwa (ok. 6000 lat temu) w
strefie umiarkowanej by³y zwarte lasy. Teza ta zosta³a
ugruntowana przez specjalistów z zakresu historii lasów
(np. Iversen 1960, 1973). Równie¿ wygl¹d lasów gór-
skich, nieeksploatowanych przez cz³owieka, potwier-
dza³ teoriê zwartych kompleksów leœnych (Vera 2000).
Uwa¿a siê, ¿e po okresie dominacji sosny (Pinus) i
brzozy (Betula) pojawi³a siê leszczyna (Coryllus), a

nastêpnie d¹b (Quercus), lipa (Tilia), wi¹z (Ulmus) i
jesion (Fraxinus), a na obszarach wilgotnych olsza
(Alnus) (np. Andersen 1970; van Geel et al. 1989; Birks
1989; Jahn 1991; Bradshaw, Holmqvist 1999). W koñcu
gatunki te na wiêkszoœci obszarów wypar³y sosnê i
brzozê. S¹dzi siê, ¿e odnowienie lasu w zwartym
kompleksie zachodzi³o w lukach (Delcourt, Delcourt
1987; Clark et al. 1989).

Oprócz analiz py³ku, zasadniczym argumentem
przemawiaj¹cym za koncepcj¹ zwartych lasów jest
budowa licznych rezerwatów leœnych, które powsta³y w
Europie w XIX i XX w., m.in: La Tillaie i Le Gros-
Fouteau, Francja (Koop 1989), Neuenburger Urwald,
Niemcy (Koop 1981), Hasbrucher Urwald, Niemcy
(Koop 1981), Priorteich, Niemcy (Raben 1980),
Rezerwat Johannsera Kogela, Austria (Mayer, Tichy
1979), Krakovo, S³owenia (Mayer, Tichy 1979), Dalby
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Söderskog, Szwecja (Malmer et al. 1978) oraz Puszcza
Bia³owieska (Faliñski 1986). W momencie tworzenia
rezerwatów wszystkie te lasy by³y od wieków miejscem
wypasu krów oraz koni i mia³y charakter lasów
pastwiskowych1 czyli kêp luŸnego drzewostanu zmie-
szanych z otwartymi powierzchniami trawiastymi. W
rezultacie powo³ania rezerwatów dalszy rozwój tych
lasów zachodzi³ bez obecnoœci du¿ych roœlino¿erców
b¹dŸ pod wp³ywem wystêpuj¹cych w niewielkich
zagêszczeniach jeleniowatych. We wspomnianych wa-
runkach, z czasem, lasy pastwiskowe zmieni³y siê w
zwarte kompleksy leœne, zdominowane przez gatunki
cienioznoœne: buk (Fagus sylvatica), wi¹z górski
(Ulmus glabra) i szypu³kowy (U. laevis), grab (Carpinus

betulus), lipê dronolistn¹ (Tilia cordata) i szerokolistn¹
(T. platyphyllos), klon polny (Acer campestre), jawor
(A. pseudoplatanus i jesion (Fraxinus excelsior),
o niewielkim udziale gatunków œwiat³o¿¹dnych (dêbów
oraz leszczyny). Powsta³e w ten sposób lasy uwa¿ane s¹
za wspó³czesny odpowiednik zbiorowisk pierwotnych
(Peterken 1996). Artyku³ ten ma na celu przedstawienie
koncepcji alternatywnej dla teorii zwartych lasów
pierwotnych oraz argumentów, które za wspomnian¹
koncepcj¹ mog¹ przemawiaæ.

Las pierwotny jako las pastwiskowy

Wed³ug niektórych autorów (Vera 2000; Vera et al.
2006) lasy pierwotne wygl¹da³y jednak zupe³nie inaczej,
ni¿ zak³ada to teoria zwartych lasów, miêdzy innymi pod
wzglêdem sk³adu gatunkowego. W okresie atlantyckim
(5–8 tys. lat temu) udzia³ py³ków gatunków œwiat³o-
¿¹dnych: dêbów szypu³kowego i bezszypu³kowego oraz
leszczyny wynosi³ od 20–50% do 60–75% wszystkich
py³ków. Œwiadczy to o tym, ¿e w wielu miejscach móg³
dominowaæ mieszany las dêbowy (ang. mixed oak
forest), oprócz dêbu z³o¿ony z wi¹zu, lipy i jesionu.
Okres atlantycki bywa nawet nazywany okresem dêbu
(Vera 2000), a dla okreœlenia ówczesnego typu lasu
u¿ywa siê okreœlenia atlantycki las dêbowy (Tansley
1953).

Zespó³ du¿ych roœlino¿erców obejmowa³ ówczeœnie
w Europie tura (Bos primigenius), tarpana (Equus

przewalski gmelini), ¿ubra (Bison bonasus), jelenia
(Cervus elaphus), ³osia (Alces alces) i sarnê (Capreolus

capreolus), a w basenie Morza Œródziemnego dodat-
kowo daniela (Dama dama). Du¿e ssaki roœlino¿erne
w znacz¹cy sposób mog¹ modyfikowaæ sk³ad gatunko-
wy i strukturê drzewostanów (Côté et al. 2004). Po wy³¹-
czeniu presji du¿ych roœlino¿erców odnowienie lasu

przebiega zazwyczaj znacznie efektywniej (Peterken,
Tubbs 1965; Putman et al. 1989), tote¿ intensywn¹
presjê kopytnych na ekosystem leœny uwa¿a siê czêsto za
„nienaturaln¹” (nieobecn¹ w lasach pierwotnych). Zwo-
lennicy koncepcji lasów pierwotnych jako lasów
zwartych zak³adaj¹, ¿e lasy pierwotne funkcjonowa³y
pod stosunkowo niewielkim wp³ywem roœlino¿erców.
Tymczasem zdaniem czêœci autorów (Vera 2000; Olff
et al. 1999; Bakker et al. 2004) du¿e ssaki roœlino¿erne
by³y zasadniczym czynnikiem kszta³tuj¹cym wygl¹d
pierwotnych zbiorowisk leœnych i ich presja mia³a
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Rycina 1. Rozk³ad pierœnic czterech gatunków drzew w
Dalby Söderskog (Szwecja) po ok. 70. latach od wy³¹cze-
nia presji (zaprzestania wypasu) du¿ych roœlino¿erców.
Ujêto drzewa o pierœnicy > 10 cm. �ród³o: Malmer et al.
1978; zmienione
Figure 1. The distribution of breast height diameters (> 10 cm)
of four species of trees in Söderskog Dalby (Sweden) after 70
years of the pressure off (cessation of grazing) of large
herbivores. Source: Malmer et al. 1978; modified

1 termin ten w niniejszym opracowaniu bêdzie u¿ywany jako odpowiednik angielskiego okreœlenia „wood-pasture”



sprawiaæ, ¿e lasy stanowi³y mozaikê p³atów zdomino-
wanych przez dêby oraz otwartych powierzchni
trawiastych.

Interesuj¹cym przyk³adem jest New Forest w Wiel-
kiej Brytanii, kompleks leœny o powierzchni 37500 ha,
który przez wieki znajdowa³ siê pod presj¹ byd³a i
jeleniowatych. Czêœæ tego terenu (18000 ha) nadal udo-
stêpniona jest zwierzêtom (jeleniowatym, krowom oraz
kucom) i ma charakter lasu pastwiskowego. Pozosta³¹
czêœæ ogrodzono, wy³¹czaj¹c j¹ spod presji du¿ych roœli-
no¿erców i obecnie pokryta jest ona zwartym lasem,
zdominowanym przez gatunki cienioznoœne.

Siewki dêbów s¹ w stanie przetrwaæ kilka lat pod
okapem drzewostanu, jednak nie œwiadczy to o ich
cienioznoœnoœci. Wkrótce po wykie³kowaniu, dziêki
substancjom zmagazynowanym w ¿o³êdziu, dochodzi
do wykszta³cenia mocnego korzenia, który zapewnia
efektywne od¿ywianie (Brookes 1980). Dziêki temu we
wczesnym okresie ¿ycia siewki dêbów mog¹ rosn¹æ w
ograniczonych warunkach œwietlnych. Okres ten jest
jednak¿e znacznie krótszy ni¿ w przypadku gatunków
cienioznoœnych, i dlatego, zdaniem zwolenników kon-
cepcji lasów pastwiskowych, po wyeliminowaniu presji
du¿ych roœlino¿erców, dochodzi do stopniowej redukcji
udzia³u dêbów (brak ich odnowienia) w sk³adzie
gatunkowym przy jednoczesnym wzroœcie znaczenia
(du¿y udzia³ m³odych drzew) gatunków cienioznoœnych
(ryc. 1). Tak wiêc, lasy rozwijaj¹ce siê wspó³czeœnie bez
presji du¿ych roœlino¿erców, niekoniecznie s¹ odpo-
wiednikiem lasów pierwotnych.

Jak odnawia³y siê drzewa w lasach
pastwiskowych?

Powstaje zatem pytanie, jak w warunkach silnej
presji du¿ych roœlino¿erców dochodzi³o do powstania
lasu pastwiskowego i regeneracji dêbów oraz leszczyny?
Putman (1986) i Rackham (2003) stwierdzili, ¿e gatunki
te odnawiaj¹ siê w lesie pastwiskowym nawet w warun-
kach tak wysokiego zagêszczenia zwierz¹t (dzikich i
udomowionych) jak 187 kg ich biomasy na 1 ha.

W przypadku lasów zwartych zdominowanych przez
cienioznoœne gatunki drzew zagêszczenie dzikich zwie-
rzat, sprowadzaj¹ce siê g³ównie do zagêszczenia jelenio-
watych, jest zwykle co najmniej kilkanaœcie razy ni¿sze.
Zdaniem Very (2000) odnowienie dêbu i leszczyny w
warunkach lasu pastwiskowego zale¿a³o od obecnoœci
ciernistych krzewów, które zapewnia³y siewkom ochro-
nê a¿ do momentu osi¹gniêcia przez nie bezpiecznej
wysokoœci (poza zasiêgiem kopytnych). Do takich
krzewów zaliczyæ mo¿na m.in.: œliwê tarninê (Prunus

spinosa), g³óg (Crataegus sp.), ja³owiec pospolity
(Juniperus communis) czy je¿ynê (Rubus sp.). Podobn¹

rolê mog³y pe³niæ roœliny zwykle unikane przez roœli-
no¿erców, z uwagi na zawartoœæ substancji chemicz-
nych, np. orlica pospolita (Pteridium aquilinum). Ochro-
nê gatunków jadalnych dziêki otoczeniu roœlin nieja-
dalnych/unikanych nazywa siê odpornoœci¹ asocjacyjn¹
(Milchunas, Noy-Meir 2002; Olff et al. 1999).

To, ¿e odnowienie dêbów w warunkach silnej presji
roœlino¿erców jest mo¿liwe dziêki obecnoœci ciernistych
krzewów, potwierdzili eksperymentalnie Bakker i in.
(2004) (ryc. 2). Wspomniani autorzy sadzili jednoroczne
sadzonki dêbu szypu³kowego na pastwisku, w otoczeniu
m³odych osobników œliwy tarniny, w otoczeniu star-
szych osobników tego gatunku i pod okapem starszych
dêbów. W obrêbie ka¿dego wariantu dodatkowo czêœæ
dêbów by³a ogrodzona, tak aby zbadaæ ewentualny
wp³yw innych ni¿ zgryzanie czynników na œmiertelnoœæ
dêbów. Okaza³o siê, ¿e prze¿ywalnoœæ sadzonek na
otwartym pastwisku, ze wzglêdu na intensywne zgry-
zanie, by³a stosunkowo niska. Prze¿ywalnoœæ dêbów w
otoczeniu starszych krzewów i pod okapem drzewostanu
by³a jeszcze ni¿sza, prawdopodobnie w wyniku kombi-
nacji warunków œwietlnych i presji roœlino¿erców. Prze-
¿ywalnoœæ dêbu by³a najwy¿sza w przypadku sadzonek
rosn¹cych w otoczeniu m³odych krzewów. Dodatkowo,
w tym wariancie prze¿ywalnoœæ dêbu w ogrodzeniu by³a
taka sama jak poza nim (ryc. 2).

Na pêdach bie¿¹cego przyrostu krzewy wykszta³caj¹
mocne ciernie dopiero pod koniec sezonu wegetacyj-
nego. W konsekwencji jednoroczne pêdy s¹ czêsto zgry-
zane, co powoduje, ¿e staj¹ siê one gêstsze, a ochrona
rosn¹cych miêdzy nimi drzew skuteczniejsza (Bakker et
al. 2004). Z czasem dêby wyrastaj¹ ponad krzewy dos-
tarczaj¹ce im ochrony i w wyniku zacienienia krzewy
zanikaj¹ (Bakker et al. 2004).
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Rycina 2. Wp³yw presji roœlino¿erców na prze¿ywalnoœæ
sadzonek dêbu w ró¿nych typach struktur roœlinnych: ni
– nie istotne, * – p<0,05; ** – p<0,01; *** – p<0,001.
�ród³o: Bakker i in. 2004.
Figure 2. Effect of herbivore pressure on the survival of oak
seedlings in different types of vegetation: ni – not significant,
* – p<0.05, ** – p<0.01, *** – p<0.001. Source: Bakker et
al. 2004.



Oprócz dêbów i leszczyny s¹ równie¿ inne gatunki
drzew i krzewów, które zanikaj¹ w zwartych lasach, a
odnawiaj¹ siê w lasach pastwiskowych dziêki s¹siedz-
twu ciernistych krzewów. Nale¿¹ do nich m. in.: kalina
koralowa (Viburnum opulus), kalina hordowina (V.

lantana), dereñ œwidwa (Cornus sanguinea), czeremcha
pospolita (Prunus padus), trzmielina pospolita (Euony-

mus europeus), bez czarny (Sambucus nigra), ligustr
pospolity (Ligustrum vulgare) oraz drzewa: wiœnia
ptasia (Prunus avium), jab³oñ dzika (Malus sylvestris),
grusza pospolita (Pyrus communis), jarz¹b pospolity
(Sorbus aucuparia), jarz¹b brekinia (S. torminalis) i
jarz¹b m¹czny (S. aria). Niektóre z wymienionych
drzew i krzewów zaliczane s¹ obecnie do gatunków
zagro¿onych (Rackham 2003).

Wszystkie te gatunki maj¹ owoce/nasiona chêtnie
zjadane przez ptaki, które przyczyniaj¹ siê do ich roz-
przestrzenienia. Jak wspomniano, na otwartych po-
wierzchniach obecnoœæ ciernistych krzewów zwiêksza
prze¿ywalnoœæ siewek gatunków œwiat³o¿¹dnych. Ga-
tunki cienioznoœne równie¿ odnawiaj¹ siê w lasach past-
wiskowych, korzystaj¹c z ochrony ciernistych krzewów
(Rackham 2003). Uderzaj¹cy jest jednak fakt, ¿e ma to
miejsce znacznie rzadziej ni¿ w przypadku dêbów
(Rackham 2003). Powstaje zatem pytanie, dlaczego tak
siê dzieje. Zdaniem Very (2000), ma to miejsce za
spraw¹ sójek (Garrulus glandarius). Ptaki te zbieraj¹
¿o³êdzie i ukrywaj¹ je nastêpnie w odleg³oœci od kilku
metrów do kilku kilometrów od miejsca zbioru. Sójki
preferuj¹ powierzchnie otwarte, na których chêtnie
wykorzystuj¹ os³onê krzewów (Rousset, Lepart 1999).
Cienioznoœnym gatunkom drzew brak podobnego

czynnika dyspersji. Leszczyna (inny wa¿ny sk³adnik
lasu pastwiskowego) z kolei rozprzestrzenia siê w lesie
pastwiskowym za poœrednictwem kowalika (Sitta

europea).

Cykl regeneracji drzew w lasach
pastwiskowych

Porównanie cyklu regeneracji drzew w lesie past-
wiskowym pod presj¹ du¿ych roœlino¿erców i w zwar-
tych lasach pozbawionych tej presji lub o jej niewielkim
natê¿eniu zawarte jest na rycinie 3. Odnowienie zwar-
tego lasu przebiega w sposób klasyczny, a jego podstaw¹
s¹ luki. Powstanie luki wywo³uje intensywny wzrost
drzew znajduj¹cych siê w podroœcie i/lub pojawienie siê
odnowienia naturalnego. Zamkniêcie cyklu nastêpuje w
momencie, kiedy rosn¹ce drzewa osi¹gn¹ okap drze-
wostanu. Kiedy w ich miejsce powstanie luka, zapocz¹t-
kowany zostaje kolejny cykl. Odnowienie drzew w lesie
pastwiskowym zale¿y od obecnoœci ciernistych krze-
wów. Œliwa tarnina ³atwo rozmna¿a siê wegetatywnie, w
zwi¹zku z czym na otwartych powierzchniach stosun-
kowo czêsto tworzy kêpy. Powsta³e kêpy maj¹ kszta³t
wypuk³y, poniewa¿ rozmna¿anie wegetatywne przebie-
ga od centrum we wszystkich kierunkach (Vera 2000).
Równie¿ kêpy drzew, które powstan¹ dziêki p³atom
tarniny bêd¹ mia³y kszta³t wypuk³y. Jak wspomniano,
wraz ze wzrostem drzew warunki œwietlne przy gruncie
siê pogarszaj¹, powoduj¹c obumieranie krzewów. Presja
roœlino¿erców zdecydowanie utrudnia lub wrêcz unie-
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nych (b, d). �ród³o: Olff et al. 1999,
zmienione
Figure 3. Spatial scheme and model of
vegetation dynamics of wood pastures under
pressure of large herbivores (a, c) and of dense
forests free of large herbivore pressure (b, d).
Source: Olff et al. 1999; modified



mo¿liwia odnowienie tutaj gatunków cienioznoœnych.
Za spraw¹ presji zwierz¹t równie¿ powstanie luki w
kêpie dojrza³ych dêbów nie prowadzi do odnowienia
drzew. Z czasem stare dêby obumieraj¹, pocz¹wszy od
centrum kêpy, gdzie rosn¹ najstarsze osobniki. Kêpa
dêbów stopniowo przekszta³ca siê w otwart¹ powierz-
chniê trawiast¹. Nastêpny cykl rozpocznie siê wraz z
pojawieniem siê kêpy ciernistych krzewów (ryc. 3).

Vera (2000) wskazuje, ¿e mo¿liwe s¹ modyfikacje w
przebiegu procesu odnowienia lasu pastwiskowego. Na
przyk³ad, jeœli odnowienie drzew bêdzie zachodzi³o
dziêki ochronie ze strony g³ogu, który w przeciwieñ-
stwie do tarniny nie rozmna¿a siê wegetatywnie, dêby
bêd¹ siê odnawiaæ nie kêpowo, ale pojedynczo. W
konsekwencji krajobraz bêdzie przypomina³ sawannê.
Na p³ytszych i bardziej kwaœnych glebach rolê krzewów
ochronnych dla drzew mo¿e pe³niæ ja³owiec, a w za-
chodniej Europie tak¿e ostrokrzew kolczasty (Ilex aqui-

folium) (Vera 2000; Bakker et al. 2004). W rezultacie
dêby bêd¹ odnawiaæ siê w niewielkich grupach. W przy-
padku bardzo du¿ego zagêszczenia zwierz¹t, pojawienie
siê ciernistych krzewów na powierzchniach otwartych
mo¿e byæ utrudnione (jak wspomniano ciernie pojawiaj¹
siê pod koniec sezonu wegetacyjnego). Tak wiêc stosu-
nek powierzchni zadrzewionej do powierzchni otwartej
bêdzie zale¿a³ od zagêszczenia roœlino¿erców.

Lasy w okresie rozwoju rolnictwa

Wed³ug klasyfikacji Hofmanna (1985) du¿e ssaki
prze¿uwaj¹ce mo¿na podzieliæ na trzy grupy zale¿nie od
ich sposobu ¿erowania: zgryzacze, wypasacze i o
poœrednim sposobie ¿erowania. Zgryzacze ¿ywi¹ siê
pokarmem wysokobia³kowym, czêsto wybieraj¹c poje-
dyncze roœliny lub nawet ich czêœci. Do tej grupy
zaliczyæ mo¿na sarnê i ³osia. Wypasacze ¿ywi¹ siê
pokarmem stosunkowo ni¿szej jakoœci, ale powszechnie
dostêpnym. W wiêkszoœci do wypasaczy nale¿¹ du¿e
gatunki trawo¿erne. Zwierzêta o poœrednim typie ¿ero-
wania maj¹ sk³ad diety zale¿ny od dostêpnoœci poszcze-
gólnych rodzajów pokarmu, czyli s¹ oportunistyczne.
Do tej grupy zaliczyæ mo¿na np. jelenia szlachetnego i
daniela.

Zgodnie z koncepcj¹ Very (2000), las pastwiskowy
zwi¹zany jest przede wszystkim z presj¹ wypasaczy.
Niew¹tpliwie w okresie rozwoju rolnictwa wœród
wypasaczy dominowa³o byd³o i konie. Co do tego
okresu nie ma raczej w¹tpliwoœci, jak wygl¹da³y lasy.
Zdaniem Watkinsa i Kirby’ego (1998) pytanie nie
brzmi, czy europejskie lasy by³y otwarte (czy mia³y
charakter lasu pastwiskowego), ale, w jakim stopniu.
Istniej¹ stosunkowo liczne dowody na to, ¿e lasy euro-
pejskie pod wp³ywem presji byd³a i koni przypomina³y

sawannê (Ruckham 1998). Vera w swojej pracy (2000)
zamieœci³ fragment mapy Puszczy Bia³owieskiej z
1830 r., wed³ug której wygl¹da ona jak typowy las
pastwiskowy.

Lasy przed rozwojem rolnictwa

Wa¿niejsze wydaj¹ siê w¹tpliwoœci, jak lasy pier-
wotne wygl¹da³y w okresie, zanim sta³y siê miejscem
wypasu byd³a i koni. Zdaniem Very (2000), przypo-
mina³y one lasy pastwiskowe, bowiem krowy i konie
wype³ni³y jedynie lukê po turach i tarpanach, które przed
wyginiêciem kszta³towa³y roœlinnoœæ pierwotn¹. Twier-
dzenie to budzi jednak znaczne kontrowersje. Diagramy
py³kowe z okresów przed rozwojem rolnictwa s¹ zdomi-
nowane przez py³ki roœlin drzewiastych (90–95%), co
zdaje siê œwiadczyæ na korzyœæ koncepcji zwartych
lasów. Jednak relacja miêdzy stopniem otwartoœci
terenu a zawartoœci¹ py³ków drzewiastych nie jest
liniowa (Bröstrom et al. 1998). Dla przyk³adu, na
obszarze, gdzie otwarte powierzchnie trawiaste zaj-
mowa³y 30%, py³ki roœlin drzewiastych stanowi³y ponad
90% (Gaillard et al. 1998; Sugita et al. 1999).

Svenning (2002) opracowal przegl¹d danych paleo-
ekologicznych i doszed³ do wniosku, ¿e w okresie przed
rozwojem rolnictwa przewa¿a³y zwarte lasy, które
jednak zawiera³y otwarte powierzchnie istniej¹ce przez
d³u¿szy czas. Obecnoœæ tych pozbawionych lasu po-
wierzchni by³a wynikiem presji du¿ych roœlino¿erców.
Otwarte krajobrazy, zdaniem Svenninga (2002), wystê-
powa³y w znacznych proporcjach w dolinach rzecznych,
na ubogich, piaszczystych glebach oraz w kontynen-
talnym wnêtrzu pó³nocno-zachodniej Europy. Z kolei
Mitchell (2005) porówna³ proporcje py³ków dêbów i
leszczyny na obszarach pokrytych lasami o wygl¹dzie
pastwiskowych w Irlandii, w której nie by³o du¿ych
roœlino¿erców, i doszed³ do wniosku, ¿e ich obecnoœæ nie
by³a konieczna, aby zapewniæ lasom formê pastwis-
kow¹. Ostatnio Soepboer i Lotter (2009) modelowali
akumulacjê py³ków ze wspó³czesnych formacji roœ-
linnych w Szwajcarii, reprezentuj¹cych zwarte lasy oraz
lasy pastwiskowe i porównali otrzymane wyniki z ana-
liz¹ py³ków z osadów dennych w jeziorach. W efekcie
stwierdzili, ¿e w przesz³oœci przewa¿a³y zwarte lasy,
jednak o znacznie wy¿szym, ni¿ siê dot¹d uwa¿a³o,
udziale powierzchni otwartych.

Podsumowanie

Nie ulega w¹tpliwoœci, ¿e du¿e ssaki roœlino¿erne s¹
w stanie radykalnie zmieniæ charakter formacji roœlin-
nych. Intensywnoœæ presji na œrodowisko roœnie wraz z
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wielkoœci¹ cia³a i wp³yw ssaków roœlino¿ernych na
roœlinnoœæ jest szczególnie widoczny w przypadku
„megaroœlino¿erców”, czyli zwierz¹t o masie powy¿ej
1000 kg (Owen-Smith 1988). Zwierzêta takie potrzebuj¹
wiêkszej biomasy roœlinnej dla zaspokojenia swoich
potrzeb ni¿ zwierzêta o mniejszej masie cia³a. Wp³yw
takich zwierz¹t nie ogranicza siê do jednego okreœlonego
biotopu, a ich du¿e rozmiary czyni¹ je mniej podatnymi
na drapie¿nictwo, przez co ³atwiej osi¹gn¹æ im poziom
liczebnoœci, przy którym oddzia³ywanie na œrodowisko
jest znaczne.

W przypadku afrykañskiej sawanny, biomasa mega-
roœlino¿erców stanowi 40–70% ca³kowitej biomasy
ssaków roœlino¿ernych, mimo ¿e pod wzglêdem liczby
gatunków ich udzia³ jest niewielki (Owen-Smith 1988).
Dla przyk³adu s³onie afrykañskie (Loxodonta africana)
utrzymuj¹ sawannê w stanie otwartym, uniemo¿liwiaj¹c
rozwój roœlinnoœci drzewiastej (Dublin et al. 1990), a
tak¿e sprzyjaj¹ powstawaniu trawiastych powierzchni
otwartych w zbiorowiskach drzewiastych. W póŸnym
Plejstocenie udzia³ megaroœlino¿erców w strefie umiar-
kowanej (na przyk³adzie Ameryki Pó³nocnej) by³
istotnie wiêkszy ni¿ obecnie w Afryce (ryc. 4), co zdaje
siê sugerowaæ, ¿e ówczesna roœlinnoœæ mog³a byæ
kszta³towana przez du¿e ssaki roœlino¿erne.

Analiza danych historycznych w ekologii jest si³¹
rzeczy trudniejsza i obarczona wiêkszym b³êdem ni¿

analiza danych aktualnych. W efekcie, wnioskowanie na
podstawie badañ historycznych sprawia wiêcej
problemów. Tym niemniej, zaprezentowana koncepcja
wydaje siê byæ interesuj¹ca i z pewnoœci¹ sta³a siê
Ÿród³em o¿ywionej dyskusji, w wyniku której powsta³y
liczne prace naukowe. Na podstawie aktualnego stanu
wiedzy trudno przes¹dziæ, jak wygl¹da³y lasy pierwotne
strefy umiarkowanej. Z du¿ym prawdopodobieñstwem
mo¿na jednak stwierdziæ, ¿e powierzchnie otwarte sta-
nowi³y znaczn¹ ich czêœæ. Ponadto, wydaje siê, ¿e du¿e
ssaki roœlino¿erne pe³ni³y istotn¹ rolê w kszta³towaniu
struktury przestrzennej lasów pierwotnych.

Niezale¿nie od faktycznego wygl¹du lasów pierwot-
nych, las pastwiskowy jest istotnym œrodowiskiem dla
wielu gatunków roœlin i zwierz¹t. Z dêbami zwi¹zana
jest wiêksza liczba owadów ni¿ z jakimkolwiek innym
rodzajem drzewa w Europie (Darlington 1974). Ponad
50% wszystkich gatunków owadów stwierdzonych w
Wielkiej Brytanii wystêpuje na terenie lasu pastwisko-
wego New Forest (Alexander 1998). Œrodowiska takie
charakteryzuj¹ siê tak¿e ogromn¹ ró¿norodnoœci¹
motyli. W Wielkiej Brytanii, m.in. ze wzglêdu na bio-
ró¿norodnoœæ, lasy pastwiskowe zaliczane sa do œrodo-
wisk priorytetowych i wymagaj¹cych ochrony (Hall,
Kirby 1998).
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