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WSTĘP

Intensywna gospodarka leśna jest jedną z przy-

czyn zaniku populacji około 35% zagrożonych 

gatunków roślin i zwierząt (Rassi i in. 2000). Two-

rzenie dużych obszarów zrębowych, na których 

drastycznym zmianom podlegają zarówno czyn-

niki abiotyczne (szczególnie mikroklimat) jak 

i biotyczne, powoduje stopniowy zanik zespołów 

leśnych i wymieranie leśnych gatunków (Essen 
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Abstract: Th e variation of ground beetle (Coleoptera, Carabidae) assemblages and regeneration of its 

structure on areas of sawfl y (Cephalcia falleni) outbreaks in the Gorce National Park was investigated. Th e 

structure of natural and human manipulated (dead trees removing and seedlings planting) assemblages 

of Carabidae during succession was compared. During two years of investigations 7 thousand of speci-

mens belonging to 43 species was collected. Rarefaction curves indicated that post outbreak areas are 

signifi cant element of the enrichment of regional species pool. Forward selection of redundancy analy-

sis showed that ground beetle variation among sites depend signifi cantly on three environmental fac-

tors: management practices, herb and trees cover. Total biomass of the assemblages negatively correlated 

with management practices. Rank-abundance curves indicated more intensive regeneration of ground 

beetle assemblages under spontaneous than managed succession. Th e studies indicated that the process 

of deforestation aft er outbreaks is natural and the spontaneous regeneration of soil fauna is quite rapid. 

Various forest management practices such as removing of dead trees and planting new trees signifi cantly 

postpones the process of regeneration of forest soil fauna aft er outbreaks.
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i in. 1992, 1997; Fries i in. 1997). Wylesienia nie są 

jednak związane jedynie z działalnością człowieka. 

Na proces ten mają wpływ różne naturalne czyn-

niki, np. pożary, powodzie, wiatrołomy, gradacje 

szkodników (Connel 1978; Sousa 1984). Tereny 

nieleśne, a zatem i fauna je kolonizująca stanowi 

więc naturalny składnik wzbogacający ogólną pulę 

różnorodności biologicznej w danym regionie 

i jest stałym elementem dynamicznej równowagi 

lasów borealnych (Szwagrzyk 2000). 
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Pojawienie się zasnui wysokogórskiej (Cephal-

cia falleni Dalm.) na terenie Gorczańskiego Parku 

Narodowego w latach 1980–1985 spowodowało 

obumarcie fragmentów drzewostanów świerko-

wych w reglu górnym (Capecki 1982). Jednym 

z miejsc szczególnej aktywności tego foliofaga był 

rejon Kudłonia. Na tym obszarze usunięto dużą 

część posuszu świerkowego, co w rezultacie spo-

wodowało powstanie otwartej powierzchni zrę-

bowej, poszerzającej się sukcesywnie na skutek 

huraganowych wiatrów i żerów korników. Teren 

ten poddano zabiegom odnawiania zarówno przez 

sztuczne nasadzanie jak i spontaniczną regenera-

cję (Loch i in. 2001). 

Celem pracy było prześledzenie zmian struk-

tury zgrupowań chrząszczy z rodziny biegaczo-

watych w toku naturalnej i wspomaganej wtórnej 

sukcesji na terenach pogradacyjnych. Starano się 

określić wpływ i konsekwencje każdej z metod od-

twarzania, na tempo formowania zgrupowań leś-

nych chrząszczy. Może mieć to niebagatelne zna-

czenie dla planowania strategii ochrony tego typu 

ekosystemów.

MATERIAŁ I METODY

Badania ilościowe prowadzono na południo-

wo-wschodnich stokach Kudłonia w zakresie wy-

sokościowym 900–1200 m n.p.m. Wytypowano 

11 powierzchni badawczych różniących się para-

metrami środowiskowymi związanymi z procesa-

mi sukcesji (Tab. 1). 

Biegacze odławiano przy pomocy pułapek 

ziemnych, zawierających roztwór glikolu etylo-

wego. Na każdej powierzchni zastosowano system 

10 kubków o średnicy otworu 9 cm i głębokości 

10 cm, umieszczonych w odstępach 5 m. Materiał 

wybierano co 2–3 tygodnie w sezonie wegetacyj-

nym od maja do października w latach 2002 i 2003.

Do opisu parametrów powierzchni wykorzystano 

zdjęcia lotnicze obszarów Kudłonia. Do fotointer-

pretacji użyto dziesięciostopniowej skali służącej do 

oznaczenia procentu pokrycia terenu przez obiekty 

lub zjawiska, opisanej przez Ciołkosza i in. (1999). 

Parametry struktury zgrupowań biegaczy, opi-

sane dokładnie przez Magurran (1988), poddano 

analizie opartej o metodę rarefakcji (Simberloff  

1978), z użyciem programu EstimateS, V. 6.1 (Col-

well 1994–2000). Metoda ta pozwala na określe-

nie spodziewanej wartości na podstawie rozkładu 

prób. Próby te są randomizowane i na ich podsta-

wie określane są krzywe skumulowane dla danego 

parametru (Colwell i in. 1994). Biomasę poszcze-

gólnych gatunków obliczano według wzoru zapro-

ponowanego dla biegaczy przez Jarosika (1989): 

masa ciała = 0,03069*długość ciała 2,63885. Rozmia-

ry każdego gatunku podano za Hurką (1996). Do 

uporządkowania zmiennych parametrów struk-

tury zgrupowań, a także zmiennych środowisko-

wych zastosowano metodę selekcji postępującej 

analizy redundancji, przyjmującej liniowy model 

zależności między czynnikami środowiskowymi, 

a gatunkami (Joongman i in. 1995). Do analiz sta-

tystycznych zastosowano pakiet Statistica ver. 9.0. 

oraz Canoco v. 4.1.

Parametry środowiskowe / Environmental factors St1 St2 St3 St4 St5 St6 St7 St8 St9 St10 St11

% pokrycia przez drzewa / % cover by trees 60 0 10 20 5 100 90 0 0 0 5

% pokrycia przez krzewy / % cover by shrubs 5 10 0 0 5 0 5 10 20 40 75

% pokrycia przez zielne / % cover by herbs 30 60 85 70 85 0 5 80 50 55 15

% gleb zerodowanych / % eroded soils 5 30 5 10 5 0 0 10 30 5 5

wysokość drzew / tree height 15 0 20 30 10 40 20 0 0 0 5

nachylenie / slope 0 0 0 0 0 10 10 10 10 10 10

stabilność (okres od ostatniego zaburzenia) / 
stability (period from last disturbance)

15 8 8 5 8 100 30 5 8 15 20

zabiegi / management practices 1 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1

Tabela 1. Zróżnicowanie parametrów środowiskowych na poszczególnych powierzchniach badawczych (St 1–11).

Table 1. Th e variation of environmental factors on sample sites (St 1–11).
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L.p. Gatunek / Species

Długość 
ciała / 
Body 
length

St1 St2 St3 St4 St5 St6 St7 St8 St9 St10 St11

1 Abax parallelepipedus (Piller et Mitte., 1783) 15,1 1 2 3 8 3 2 11 3 3 3 1

2 Agonum sexpunctatum (Linné, 1758) 8,7 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 0

3 Amara famelica C. Zimmermann, 1832 7,8 0 0 0 0 0 0 0 0 7 0 0

4 Calathus erratus (C. R. Sahlberg, 1827) 9,7 1 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0

5 Carabus arvensis Herbst, 1784 22 41 10 26 7 12 7 6 4 4 3 2

6 Carabus cancellatus Illiger, 1798 30 0 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0

7 Carabus coriaceus Linné, 1758 40 2 1 1 2 1 1 0 1 1 0 0

8 Carabus glabratus Paykull, 1790 34 68 21 51 32 74 45 80 37 17 38 23

9 Carabus granulatus Linné, 1758 23 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

10 Carabus linnei Panzer, 1810 22 178 15 13 199 213 451 740 24 48 81 27

11 Carabus violaceus Linné, 1787 35 61 19 20 27 23 33 57 11 34 36 22

12 Abax schueppeli (Germar, 1839) 23,3 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

13 Calathus melanocephalus (Linné, 1758) 7,2 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0

14 Calathus micropterus (Duft schmid, 1812) 7,9 1 0 2 8 2 6 12 1 1 0 0

15 Carabus scheidleri Duft schmid, 1812 30 0 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0

16 Carabus auronitens Fabricius, 1792 26 49 50 29 70 28 92 94 21 39 43 89

17 Cychrus attenuatus (Fabricius, 1792) 17 5 0 0 0 3 38 8 0 0 0 0

18 Cychrus caraboides (Linné, 1758) 19 47 24 11 57 30 62 92 26 29 48 37

19 Epaphius secalis (Paykull, 1790) 3,9 0 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0

20 Harpalus affi  nis (Schrank, 1781) 10,2 0 1 3 0 0 0 0 5 3 2 0

21 Harpalus latus (Linné, 1758) 9,3 0 2 0 0 0 4 0 1 0 0 0

22 Harpalus luteicornis (Duft schmid, 1812) 7,5 0 0 1 0 0 0 1 3 3 0 1

23 Harpalus quadripunctatus Dejean 1829 10,5 0 0 2 0 1 0 0 0 0 0 0

24 Harpalus rufi pes (De Geer, 1774) 13,8 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0

25 Leistus piceus Frölich, 1799 8,3 2 4 2 0 0 1 0 1 1 0 0

26 Molops piceus (Panzer, 1793) 13,4 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

27 Nebria brevicollis (Fabricius, 1792) 11,5 2 1 1 1 1 1 0 0 0 0 0

28 Notiophilus biguttatus (Fabricius, 1779) 5 1 12 0 1 2 1 2 1 8 6 7

29 Notiophilus palustris (Duft schmid, 1812) 5 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0

30 Platynus assimilis (Paykull, 1790) 7,8 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0

31 Poecilus cupreus (Linné, 1758) 12,1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0

32 Poecilus versicolor (Sturm, 1824) 10,7 0 0 2 0 0 0 0 5 0 0 0

33 Pterostichus aethiops Panzer, 1796 12,8 2 0 4 2 9 6 2 0 0 0 0

34 Pterostichus burmeisteri Heer, 1838 13,5 16 0 0 0 3 0 2 0 0 1 1

35 Pterostichus foveolatus (Duft schmid, 1812) 13,3 52 27 9 44 14 47 87 17 12 13 0

36 Pterostichus melanarius (Linnaeus, 1758) 15,7 4 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0

37 Pterostichus niger (Schaler, 1783) 18,5 1 2 1 0 0 0 0 4 0 0 0

38 Pterostichus nigrita (Fabricius, 1792) 11 18 9 43 13 41 17 44 22 7 12 9

39 Pterostichus strenuus (Panzer, 1796) 6,1 0 0 3 0 0 0 0 0 0 0 0

40 Pterostichus unctulatus (Duft schmid, 1812) 6,9 202 73 124 318 257 665 756 58 33 116 55

41 Trechus latus Putzeys, 1847 4,5 0 0 12 3 50 22 4 2 0 0 0

42 Trechus striatulus Putzeys, 1847 3,5 4 3 11 4 0 29 9 1 0 0 0

43 Trechus pulchellus Putzeys, 1846 3,3 1 1 7 7 11 12 50 2 1 0 0

Tabela 2. Lista gatunków biegaczowatych na powierzchniach badawczych (St 1–11 ) w okolicach Kudłonia.

Table 2. Th e list of species collected on particular sample sites (St 1–11 ) in the vicinity of Kudłoń.
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WYNIKI

W trakcie dwuletnich badań terenowych zebra-

no ogółem około 7 tysięcy chrząszczy należących do 

43 gatunków (Tab. 2). Krzywe rarefakcji dla całości 

zgrupowań, obszarów leśnych i sukcesyjnych (Ryc. 

1) wskazują, iż z terenu badań należy się spodziewać 

co najmniej 45 gatunków. Jeśli weźmiemy pod uwa-

gę tylko powierzchnie leśne, liczba spodziewanych 

gatunków zmniejsza się do około 40. Na terenach 

pogradacyjnych ich liczba szacowana jest na około 

35. Utrzymanie natomiast na jednym terenie całego 

spektrum stadiów sukcesyjnych znacznie wzbogaca 

regionalną pulę występujących tu taksonów. 

Selekcja postępująca analizy redundancji wska-

zuje na trzy czynniki, które w istotny sposób opi-

sują zróżnicowanie zgrupowań biegaczowatych 

(Ryc. 2). Z pierwszą osią ordynacyjną, opisującą 

71% wariancji relacji pomiędzy gatunkami a czyn-

nikami środowiskowymi korelują prowadzone za-

biegi i procent pokrycia przez drzewa (odpowied-

nio R
ważone

 = –0.73, R
ważone

 = 0.86. Druga oś (17% 

wariancji) związana jest z procentem pokrycia 

przez rośliny zielne (R
ważone

 = –0.84).

Trzy wskaźniki różnorodności gatunkowej 

(wskaźnik Simpsona, Shannona oraz alfa Fishera) 

skorelowane są dodatnio z prowadzonymi na ob-

szarach gradacyjnych zabiegami pielęgnacyjnymi. 

Pozostałe wskaźniki określające estymowaną licz-

bę gatunków zwiększają swe wartości na obszarach 

bardziej stabilnych (Ryc. 3). Najważniejszym jed-

nak czynnikiem opisującym stabilność obszarów 

pogradadyjnych jest ogólna biomasa zgrupowania 

oraz jego liczebność.

Ogólny model liniowy dla biomasy i pierwszej 

osi ordynacyjnej wskazuje, że prowadzenie za-

biegów powoduje zmniejszenie ogólnej biomasy 

zgrupowania, a co za tym idzie następuje wolniej-

sza rekolonizacja terenów pogradacyjnych przez 

reprezentantów Carabidae.

Krzywe liczebności w szeregu dominacyjnym 

dla zgrupowań lasów, wskazują, że na obszarach, 

gdzie nieprowadzone są zabiegi wzrasta ogólna bio-

masa gatunków wśród dominantów w zgrupowa-

niu. Kształt krzywej obszarów pogradacyjnych bez 

zabiegów usuwania martwego drewna jest bardziej 

zbliżony do krzywej zgrupowań leśnych, co wska-

zuje na szybszy proces regeneracji i odtwarzania 

zgrupowań po powstałych zaburzeniach.

DYSKUSJA

Przeprowadzone powyżej analizy wskazują, iż 

zaburzenia spowodowane gradacją owadów mogą 

przyczynić się do wzrostu ogólnej puli gatunkowej 

Ryc. 1. Krzywe rarefakcji dla zgrupowań biegaczowatych na terenach sukcesyjnych i w lasach w okolicach Kudłonia.

Fig. 1. Rarefaction curves of ground beetle assemblages on succession and natural forest localities in the vicinity of Kudłoń.
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Ryc. 2. Diagram zróżnicowania zgrupowań biegaczowatych (St 1–11) w gradiencie czynników środowiskowych na podstawie selekcji postępu-

jącej analizy redundancji.

Fig. 2. Biplot of forward selection of redundancy analysis of ground beetle assemblages on investigated sites (St 1–11) in the gradient of signifi cant factors.

Ryc. 3. Diagram ordynacyjny na podstawie selekcji postępującej analizy redundancji dla parametrów struktury zgrupowań biegaczowatych 

i istotnych statystycznie czynników środowiskowych.

Fig. 3. Th e ordination diagram of ground beetle structure and diversity indices followed by forward selection of redundancy analysis.

Ochrona Beskidów Zachodnich 3: 26–33, 2010
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w skali lokalnej. Utrzymywanie jedynie terenów 

zalesionych powoduje, iż szereg gatunków charak-

terystycznych dla pośrednich stadiów sukcesyjnych 

nie utrzymuje się w tak zaplanowanym systemie. 

Ich obecność często zależy od drastycznego zmniej-

szenia liczebności gatunków dominujących. Są to 

z reguły gatunki – specjaliści środowiskowi, bardzo 

wrażliwi na zmiany w ich otoczeniu, a jednocześnie 

wygrywający konkurencję z innymi gatunkami. Pod 

wpływem zaburzeń uwalniane są zajęte wcześniej 

przez dominantów nisze, które natychmiast zajmo-

wane są przez gatunki o szerszej tolerancji ekolo-

gicznej. W rezultacie następuje zwiększenie ogólnej 

różnorodności biologicznej. Taki schemat doskonale 

pasuje do modelu średnich zaburzeń zaproponowa-

nego przez Connela (1978). W bardziej zaburzonym 

systemie następuje uwalnianie zajętych już nisz, któ-

re natychmiast są zajmowane przez inne gatunki. 

Jeśli zaburzenia spowodowane gradacją szkodnika 

przyczyniałyby się do obniżenia bogactwa gatunko-

wego, należałoby się spodziewać takich zależności 

w niniejszym opracowaniu. Nie stwierdzono jednak-

że zależności spodziewanej liczby gatunków od ja-

kiegokolwiek czynnika środowiskowego. 

Na uwagę zasługuje również pozytywna zależ-

ność pomiędzy parametrem prowadzonych zbie-

gów a wskaźnikami różnorodności gatunkowej 

Shannona i Simpsona. Taka sytuacja może mieć 

miejsce w przypadku, gdy spotykają się w danym 

miejscu gatunki z dwu różnych środowisk: tere-

nów otwartych i otaczających je kompleksów leś-

nych. Większość gatunków biegaczy to generaliści 

środowiskowi, nie stroniący od eksploracji tere-

nów otwartych, takich jak zręby czy polany śród-

leśne (Niemelä i in. 1993; Haila i in. 1994; Spence 

i in. 1994). Nawet na powierzchniach będących 

pośrednimi stadiami sukcesyjnymi pojawiają się 

gatunki typowo leśne (Ryc. 4). Taka sytuacja może 

mieć miejsce tylko wtedy, gdy istnieje źródło po-

tencjalnych migrantów na tereny otwarte, czyli las. 

Gdyby jednak skala powstałego zaburzenia była 

o wiele większa (większy obszar), sytuacja taka 

mogłaby się nie zdarzyć. 

Jedynymi dobrymi parametrami zgrupowań 

związanymi z procesami sukcesyjnymi były liczeb-

ność i ogólna biomasa. Oba te parametry korelo-

wały dodatnio ze stopniem pokrycia przez drzewa 

oraz stabilnością danego ekosystemu. Zależność 

tę można również wytłumaczyć teorią źródeł 

i ujść. Niezaburzone ekosystemy, charakteryzujące 

się dużym przyrostem populacji chrząszczy, tzw. 

źródła w teorii Pulliama (1988), są rezerwuarem 

osobników, które w miarę przegęszczania popula-

cji migrują w kierunku powierzchni pogradacyj-

Ryc. 4. Krzywe biomasy w szeregu dominacyjnym biegaczowatych dla zgrupowań leśnych (l), pogradacyjnych bez prowadzonych zabiegów (z) 

oraz pogradacyjnych z zabiegami usuwania drzew (s).

Fig. 4. Rank-biomass curves of forest (l), spontaneous succession (z) and managed succession ground beetle assemblages (s).

Tomasz Skalski, Paweł Armatys, Jan Loch Wtórna sukcesja zgrupowań biegaczy…



32

nych – ujść. Za dyspersję biegaczy odpowiedzialna 

jest, oprócz bliskiego sąsiedztwa stanowisk, mała 

odległość od źródła, za które można uznać nieza-

burzone lasy górnoreglowe Gorczańskiego Parku 

Narodowego. Wzrastający stopień zaburzeń śro-

dowiskowych zazwyczaj uważany jest za czynnik 

obniżający zagęszczenie populacji i prawdopodo-

bieństwo przeżycia (Grossman i in. 1982; Sousa 

1984; Norton i in. 1995), a także bogactwo gatun-

kowe. W badaniach Koivuli i innych (2002) wystę-

powanie starszego lasu – źródła, miało pozytywny 

wpływ na liczebność gatunków leśnych. Podobnej 

zależności należy się dopatrywać również w GPN. 

Nie dziwi również największa biomasa bie-

gaczy na obszarach o największej stabilności. 

W wielu pracach wykazano, iż biegacze posiada-

jące większe rozmiary ciała są liczniejsze na tere-

nach stabilnych (Ryc. 5) (Szyszko 1983). W każ-

dym z typów ekosystemów (zarówno w lasach 

jak i na terenach pogradacyjnych) dominowały 

gatunki o dużych rozmiarach ciała, jednakże 

w miarę wzrostu zaburzeń liczebność każdego 

z nich sukcesywnie malała. Gatunki o dużych 

rozmiarach ciała są szczególnie narażone na wy-

ginięcie spowodowane zmianą czynników śro-

dowiskowych, gdyż w większym stopniu inwe-

stują zarówno w swoje ciało jak i w potomstwo 

(Grüm 1975). Gatunki takie mają również z re-

guły dłuższy cykl życiowy (szczególnie stadium 

larwalnego), a przez to są bardziej wrażliwe na 

zaburzenia w warstwie gleby (Blake i in. 1994). 

Również wymagania pokarmowe dużych gatun-

ków są węższe niż gatunków o małych rozmia-

rach ciała (Hengeweldt 1980), co znacznie obniża 

ich sukces reprodukcyjny, gdy baza pokarmowa 

jest mało przewidywalna. 
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SUMMMARY

Th e infl uence of spontaneous and managed 

regeneration of natural forest on ground beetles 

communities was investigated in the Gorce Na-

tional Park. During two years of intensive studies 

7 thousand specimen of 43 ground beetle species 

were identifi ed (Tab. 2). Rarefaction curves of fo-

rest and succession assemblages indicate positive 

eff ect of deforestation on general species pool in 

the examined region (Fig. 1). Th e biplot of forward 

selection of redundancy analysis (Fig. 2) of ground 

beetle assemblages on investigated sites (St 1–11) 

in the gradient of signifi cant factors showed the 

infl uence of three main factors: management, co-

ver by herbs and trees. Th e two fi rst axes described 

88% of variation of species-environment relations. 

Th e ordination diagram of ground beetles’ structu-

re and diversity indices showed strong relationship 

between biomass of assemblage and the cover by 

trees (Fig. 3). Th e rank-biomass curves of spon-

taneous and managed succession assemblages in-

dicate faster regeneration of the forest fl oor com-

munities without any human activity (Fig. 4). Th e 

General Linear Model (Fig. 5) supported the nega-

tive role of management practices in the forest on 

the biomass of ground beetles. Our results indicate 

negative role of clear cutting aft er sawfl ies outbre-

ak in recreation of forest fl oor communities.
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