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Posiadane dyplomy, stopnie naukowe lub artystyczne — z podaniem podmiotu

nadajacego stopien, roku ich uzyskania oraz tytulu rozprawy doktorskie;j.

e 2015 stopien naukowy doktora uzyskany na Uniwersytecie Warszawskim,
Wydziat Biologii; tytul rozprawy doktorskiej: ,,Wplyw ocienienia na
odpornos¢ podokapowego odnowienia drzew na zgryzanie przez ssaki kopytne

w lasach naturalnych Biatowieskiego Parku Narodowego™.

e 2006 tytul zawodowy magistra uzyskany na Szwedzkim Uniwersytecie
Rolniczym (Swedish Agricultural University, SLU) w Alnarp, w Szwecji; tytul
pracy magisterskiej: ,,Age structure and diameter distribution in a southern

Swedish beech forest".

e 2004 tytul zawodowy magistra uzyskany na Akademii Rolniczej im. Augusta
Cieszkowskiego w Poznaniu (aktualnie Uniwersytet Przyrodniczy w Poznaniu);
tytul pracy magisterskiej: “Wierzba boréwkolistna (Salix myrtilloides L.) w
rejonie dolnej Wisty. Wystepowanie, zagrozenia i ochrona”.
Informacja o dotychczasowym zatrudnieniu w jednostkach naukowych lub
artystycznych.
e (d 04.01.2007 roku zatrudniony w Instytucie Biologii Ssakéw Polskiej

Akademii Nauk w Biatowiezy (do 31.12.2010 Zaktad Badania Ssakow
Polskiej Akademii Nauk), od 01.06.2015 roku na stanowisku adiunkta.

4. Omowienie osiggnie¢, o ktérych mowa w art. 219 ust. 1 pkt. 2 ustawy z dnia 20 lipca

2018 r. Prawo o szkolnictwie wyzszym i nauce (Dz. U. z 2021 r. poz. 478 z p6zn. zm.).
Omowienie to winno dotyczy¢ merytorycznego ujecia przedmiotowych osiagnigé, jak
1 w sposob precyzyjny okresla¢ indywidualny wkltad w ich powstanie,
w przypadku, gdy dane osiaggnigcie jest dzietem wspotautorskim, z uwzglednieniem

mozliwosci wskazywania dorobku z okresu catej kariery zawodowe;j.



Przystosowania drzew do zgryzania przez duze ssaki roslinoZzerne i do pozaréw:
znaczenie dla struktury i funkcjonowania europejskich ekosystemow strefy

umiarkowanej

Wstep

Uznaje sig, ze lasy europejskie strefy umiarkowanej sg ksztattowane gtéwnie przez takie
czynniki jak opady, temperatura i zasobno$¢ gleby. Potencjalna rola duzych ssakow
ros§linozernych i pozaréw jest na ogét pomijana, pomimo rosngcej wiedzy o ich dlugotrwatej
obecnosci 1 znaczeniu w Europie i na $wiecie (Bond 1 Keeley, 2005; Niklasson i in., 2010;
Svenning, 2002). W ujeciu globalnym, ogien i1 duze ssaki roslinozerne sa dwoma glownymi
konsumentami nadziemnej biomasy roslin, szczegélnie w tropikach, gdzie ich wpltyw na
ewolucje roslin 1 strukture ekosystemow jest dobrze udokumentowany (Archibald i in., 2019;
Archibald i Hempson, 2016; Bond, 2005; Bond 1 Keeley, 2005). Badania wskazuja, ze
zbiorowiska ro$linne przystosowane do pozardw i roslinozercéw, w tych samych warunkach
klimatycznych 1 siedliskowych, roznig si¢ skladem gatunkowym, strukturg i cechami
funkcjonalnymi roslin (Charles-Dominique i in., 2016; Kruger i in., 2017). Ogien i
ro§linozerno$¢ mozna zatem postrzega¢ jako ‘filtry’ ekologiczne, ktore zatrzymuja w
zbiorowisku tylko te rosliny, ktore posiadaja cechy umozliwiajace przetrwanie i rozmnazanie,
1 ktore w przeciwnym razie nie utrzymatyby si¢ w zbiorowisku (Archibald i Hempson, 2016;
Belsky, 1992). Badania sugeruja, ze zaréwno ro$linozernos¢ jak 1 pozary, pomimo
odmiennego charakteru (czynnik biotyczny vs. abiotyczny) moga by¢ postrzegane w tych
samych kategoriach, w kontek$cie wplywu na ro$liny i zbiorowiska roslinne. Tradycyjnie
jednak w literaturze naukowej, ogien byl najczesciej postrzegany jako tzw. zaburzenie (ang.
disturbance), podczas gdy roslinozerno$¢ byta najche¢tniej rozpatrywana w kategoriach relacji
drapieznik-ofiara (ang. predator-prey interactions). Jednak zadna z tych ram teoretycznych
nie jest w petni satysfakcjonujaca (Archibald i Hempson, 2016; Bond 1 Keeley, 2005; Evans 1
in., 1989; McNaughton, 1983). Obecnie, coraz wigcej dowoddéw wskazuje na to, ze nalezy
traktowac roslinozerno$¢ i ogien jako ‘konsumentéw’ biomasy ro$linnej. Takie spojrzenie
moze by¢ przydatne z kilku powodéw (Bond i Keeley, 2005). Po pierwsze, w ciagu catego
zycia, ro$liny moga by¢ wielokrotnie narazone zardwno na dziatlanie ognia, jak 1
ro$linozercow. Po drugie, intensywnos¢ i1 czestotliwo$¢ pozardow 1 roslinozernosci zalezy w
pewnym stopniu od cech poszczegolnych gatunkéw lub osobnikéw roslin (Cromsigt i Kuijper,

2011; Hempson i in., 2015; Platt i in., 2016). Dlatego tez, w przeciwienstwie do zaburzen
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takich jak susza, moze istnie¢ sprzezenie zwrotne miedzy sktadem gatunkowym zbiorowiska
a tymi konsumentami, co moze dziata¢ zar6wno promujaco jak i hamujaco na intensywnos$¢ i
czestotliwo$¢ wystepowania tych konsumentéw. Wreszcie, w przeciwienstwie do wigkszosci
relacji drapieznik-ofiara, istnieje duze prawdopodobienstwo, ze niektdre rosliny przetrwaja, a
nawet skorzystaja z utraty biomasy spowodowanej dziataniem konsumentéw (Bond i Keeley,

2005; Charles-Dominique i in., 2016; Gagnon i in., 2010; Strauss 1 Agrawal, 1999).

Istotng cecha charakteryzujaca konsumentoéw roslin, w konteks$cie wptywu na drzewa,
jest ich ograniczona strefa oddziatywania w plaszczyznie pionowej. W przypadku pozardéw
struktura wysokos$ci drzew - cze$ciowo zalezna od $rednicy pnia i grubosci kory - ma
zasadnicze znaczenie dla okreSlenia reakcji drzew na powtarzajace si¢ pozary, np. na
sawannach (Bond, 2019; Higgins i in., 2007; Hoffmann, 1999) pionowa strefa wplywu
pozar6w znana jest jako ‘putapka pozarowa’ (ang. fire trap), powyzej ktorej ogien minimalnie
wplywa na drzewa (Archibald i Bond, 2003; Bond i in., 2012). Dwie linie dowodow sugeruja,
ze podobny model — ‘putapka zgryzania’ - moze by¢ roéwniez przydatny w konceptualizacji
efektow zgryzania. Po pierwsze, czeste wystgpowanie wysokosci, do ktorej obserwujemy
zgryzanie (tzw. ‘linia zgryzania’, ang. browsing line) na obszarach o wysokim zaggszczeniu
ro$linozercow sugeruje, ze wpltyw roslinozercow ma struktur¢ wysokosciowa i ze drzewa
ponizej pewnego progu wysokos$ci sg eliminowane przez roslinozercow (Staver i in., 2009;
Staver i Bond, 2014). Po drugie, analizy historyczne, w tym analizy pytkowe i
dlugoterminowe badania przyrostow rocznych drzew, sugeruja, ze kohorty drzew na
sawannach moga powstawac¢ po historycznych spadkach liczebnos$ci populacji roslinozercow
(Prins 1 van der Jeugd, 1993). Wskazuje to, ze drzewa osiggaja pewien rozmiar, przy ktorym
staja si¢ znacznie mniej podatne na negatywne skutki zgryzania (Staver i Bond, 2014).
Uwzglednienie demografii drzew jest zatem kluczowe w analizie wptywu konsumentéw na
dynamike zbiorowisk roslinnych - ssaki roslinozerne i pozary powstrzymuja rozwoj drzew,
trzymajac je w stadium juwenilnym, czyli prowadza do tzw. ‘demograficznych waskich
gardel’ (ang. demographic botllenecks, Bond i in., 2012). W konsekwencji, uwzglednienie
‘waskich gardel demograficznych’ w analizach dynamiki populacji roslin na sawannach,
doprowadzito do zastgpienia ‘hipotezy rownowagi’ (ang. equilibrium hypothesis) populacji
drzew ‘hipoteza demograficznej nie-rownowagi’ (ang. explicitly demographic non-equilibrum
hypothesis), ktora duzo lepiej wyjasnia przestrzenno-czasowg zmienno$¢ roslinnosci
drzewiastej na sawannach (Bond, 2008; Sankaran i in., 2004). Uwaza si¢, ze kluczowymi

etapami demograficznymi, ktore w najwickszym stopniu ograniczajg wzrost populacji drzew
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w obliczu konsumentoéw, sg 1) przej$cie od mtodego (juwenilnego) osobnika do dojrzatego
drzewa oraz 2) $miertelno$¢ duzych drzew (Higgins 1 in., 2000; Midgley i in., 2010; Midgley i
Bond, 2001). W tym ujeciu, tylko te osobniki i gatunki, ktore sa przystosowane do zgryzania
lub epizodycznych pozardw, moga przetrwaé, przej$¢ do nastepnego etapu demograficznego i
si¢ rozmnaza¢. Poniewaz skupienie si¢ na jednym gatunku nie informuje o roli 1 wplywie
okreslonych roslin na ekosystem, zamiast tego bada si¢ pewne ich kluczowe cechy (okreslane
jako cechy funkcjonalne). Badanie struktury i funkcjonowania zbiorowisk roslinnych
bedacych pod silnym wplywem konsumentow w strefie umiarkowanej przy uzyciu cech
funkcjonalnych roslin, jest nowatorskim podej§ciem 1 moze prowadzi¢ do waznych
spostrzezen w ekologii tych ekosystemow. Jak dotad jednak, wplyw duzych ssakéw
roslinozernych i ognia na rézne gatunki drzew i réznorodno$¢ ich cech funkcjonalnych byt

zbadany w niewielkim stopniu w europejskich lasach strefy umiarkowane;.

Zagadnienia te wpisuja si¢ w debat¢ naukowa o ogoélnoswiatowym zasiegu dotyczaca
znaczenia oddolnych i1 odgérnych czynnikéw w ksztattowaniu struktury ekosystemoéw oraz
biomow (Bond, 2005; Bond i in., 2005; Moncrieff i in., 2016; Polis, 1999). Istnieje ogodlna
zgoda co do tego, ze oba czynniki wplywaja na zbiorowiska roslinne, ale pozostaje pytanie,
jakie jest ich wzgledne znaczenie (Erdds 1 in., 2022; Gripenberg 1 Roslin, 2007; Kuijper,
Cromsigt, 1 in., 2010; Polis 1 Strong, 1996). Badania prowadzone w ekosystemach otwartych
(np. sawanny, stepy) sugeruja, ze réwnowaga sit odgornych i oddolnych zmienia si¢ w
zaleznos$ci od gradientow srodowiskowych lub produktywnosci (Hopcraft i in., 2010; Staver i
in., 2017). Stosunkowo mniej wiadomo jak to funkcjonuje w lasach (np. Dyer i Letourneau,
1999; Ramirez i in., 2023; Reed i in., 2023). W naturalnych lasach strefy umiarkowane;,
rekrutacja drzew zazwyczaj zalezy od powstawania luk w koronach drzew (Yamamoto, 2000).
Wickszos¢ gatunkéw korzysta ze zwigkszonej dostepnosci $wiatla 1 wykazuje wyzszy wzrost
i rekrutacje w lukach. Jednak zwigkszony poziom $§wiatta moze réwniez zwiekszy¢ pokrycie
ros$linnoscig zielng, ktéra stanowi konkurencje dla siewek drzew, hamujac ich wzrost (Kuijper,
Cromsigt, i in., 2010; Modry i in., 2004). Ponadto, zasobno$¢ gleby jest waznym czynnikiem
determinujacym wzrost siewek (Coates 1 in., 2013), moze zatem wplywac¢ na wrazliwos¢
drzew na dziatanie konsumentéw. Poniewaz warunki klimatyczne ograniczajg wzrost
biomasy ros$lin w skali globalnej, a zasoby silnie modyfikuja dostepnos¢ sktadnikoéw
odzywczych i wilgotnos$¢ gleby w skali regionalnej i lokalnej, kluczowe jest uwzglednienie
tych czynnikéw w badaniach nad wptywem konsumentéw na struktur¢ i funkcjonowanie

ekosystemow.
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Badania nad ekologia duzych ssakow ro$linozernych i pozarow w Europie maja duze
znaczenie dla ochrony bioréznorodnosci. Obserwuje si¢ postgpujacy zanik gatunkow roslin i
zwierzat zwigzanych z ekosystemami otwartymi w Europie (Bommarco i in., 2014; Bullock i
in., 2011; Cousins i Eriksson, 2008; Eriksson i in., 2002). Wysitki zwigzane z ich ochrong nie
zawsze s3 skuteczne (Bakker i Berendse, 1999). Czesto stosowana ochrona pasywna nie daje
oczekiwanych rezultatow prowadzac w dluzszym okresie do zarastania tych unikalnych i
bogatych w gatunki zespotow przez drzewa i krzewy, stopniowego zacieniania i zanikania
gatunkow $wiattozadnych. Stosowane czasem zabiegi ochronne, takie jak maszynowe
wykaszanie, czy wycinka drzew i krzewow sg kosztowne, ich skutki sa czesto krotkotrwate 1
dodatkowo niekorzystne dla srodowiska. W odpowiedzi na te problemy w ostatnich latach
opracowany zostal nowy model aktywnej ochrony, ktorego kluczowym zalozeniem jest
ponowne wprowadzanie do ekosystemoéw duzych ssakow roslinozernych (ang. rewilding). W
ramach tej dzialalno$ci w wielu miejscach w Europie reintrodukowano zubra (Bison bonasus).
Czesto stosuje si¢ rOwniez wypas za pomocg bydta lub koni, przy czym nieraz uzywa si¢ tzw.
ras prymitywnych. Pozary kontrolowane w konteksécie ochrony przyrody stosuje si¢ obecnie
w Srodkowej Europie bardzo rzadko, choé historycznie byty regularnie wykorzystywane w
tradycyjnym rolnictwie (Erdds i in., 2022; np. Ziobro 1 in., 2016). Z drugiej strony, pojawiaja
si¢ obawy, ze niekontrolowany wzrost populacji dzikich zwierzat kopytnych moze
spowodowac utratg¢ roznorodnosci biologicznej i wzrost konfliktéw miedzy czlowiekiem a
dzikimi zwierzgtami, szczeg6lnie na obszarach, gdzie priorytetem jest le$nictwo i rolnictwo.
Roéwnie duze obawy budzg zmiany klimatu, ktére w Europie przektadaja si¢ na coraz czestsze
1 dluzsze okresy suszy i1 upaldéw, sprzyjajace pozarom. Poniewaz duze ssaki roslinozerne i
pozary pelnig fundamentalng rol¢ w ksztaltowaniu struktury i funkcjonowania ekosystemow
na $§wiece, stanowig tym samym kluczowe czynniki dla badan ekologicznych oraz dziatan
ochronnych. Oba aspekty, tj. obawy zwigzane z rosngca liczbg ro$linozercow lub ich
oddzialywaniem 1 rosngcym ryzykiem wystepowania pozarow oraz ich wazng rola
ekologiczng 1 ewolucyjna, wymagaja dokladnego zrozumienia interakcji migdzy

ros§linozercami i pozarami a zbiorowiskami roslinnymi w Europie.

W prezentowanym cyklu, powigzanych tematycznie artykutow naukowych, zawartem

odpowiedzi na nastepujace problemy badawcze:

1. Jakie gatunki ro$lin (ze szczegdlnym uwzglednieniem drzew) wchodza w sktad diety

jelenia 1 zubra w Puszczy Bialowieskiej? Jaki wplyw na diet¢ tych duzych
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ro§linozercoOw majg takie czynniki jak ryzyko drapieznictwa 1 forma zarzadzania
obszarem lesnym (Park Narodowy vs. las gospodarczy)?

2. Czy ssaki roslinozerne sg w stanie zahamowac przyrost drzew poprzez zgryzanie w
lukach? Jaka jest przezywalno$¢ 1 przyrost na wysokos¢ dominujacych i
preferowanych przez dzikie ssaki kopytne gatunkéw drzew w zaleznos$ci od zgryzania
1 dostgpnosci zasobow?

3. Jakie przystosowania charakteryzuja dominujace i preferowane przez dzikie ssaki
kopytne gatunki drzew w odpowiedzi na zgryzanie w lasach strefy umiarkowane;?

4. Jaki jest wplyw pozarow 1 duzych ro§linozercow na przyrost i przezywalnos¢
pospolitych gatunkéw drzew? Czy strategie przetrwania drzew w stosunku do ognia

r6znig si¢ od strategii przetrwania zgryzania?

Publikacja 1. Churski, M., Spitzer, R., Coissac, E., Taberlet, P., Lescinskaite, J., van Ginkel,
H. A. L., Kuijper, D. P. J., 1 Cromsigt, J. P. G. M. (2021). How do forest management and
wolf space-use affect diet composition of the wolf’s main prey, the red deer versus a non-prey
species, the European bison? Forest Ecology and Management, 479(118620), 118620. Moj
wklad w tej publikacji to: uzyskanie finansowania, zaplanowanie i koncepcja badan, prace
terenowe, analiza danych, napisanie manuskryptu, korekta kolejnych wersji manuskryptu,

ztozenie manuskryptu do redakcji (autor korespondencyjny).

Aby zrozumie¢ wptyw dzikich ssakéw kopytnych na struktur¢ i funkcjonowanie
ekosystemu lesnego nalezy doglebnie zrozumie¢ czynniki determinujace ich zachowania
zerowe, a zwlaszcza wybiorczos¢ pokarmowa i sktad diety. Wiedza o tych procesach moze
by¢ takze pomocna by lagodzi¢ negatywny wpltyw wysokich zageszczen dzikich ssakéw
kopytnych w lasach gospodarczych. To dieta w duzej mierze determinuje wplyw
ro§linozercow na gatunki drzew o wartos$ci gospodarczej lub ochronnej (np. na dab
szyputkowy, Quercus robur). Tradycyjne metody okreslania diety dzikich ssakow kopytnych
oparte na histologicznej analizie tre$ci zotadka (np. Dzigciotowski, 1970) sa pracochtonne
oraz inwazyjne (wymagaja dostgpu do zoladkow), w rezultacie udaje si¢ na ogo6t
przeanalizowa¢ relatywnie niewielkg liczbe prob. Postepy dokonane w ostatnich latach w
metodach analizy diety w oparciu o techniki DNA-metabarcoding (Ibanez i in., 2013;
Taberlet i in., 2012; Valentini i in., 2009) otworzyly nowe mozliwosci eksploracji, zwlaszcza

w zakresie badania sezonowej zmiennosci sktadu diety lub jednoczesnego poroéwnywania
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szeregu gatunkow (np. Tripler 1 in., 2005) na duzych obszarach przestrzennych (Spitzer i in.,
2019). W tej metodzie, proby do analiz DNA uzyskuje si¢ z odchodoéw zwierzat, co pozwala
na badanie wzorcow sktadu diety w skalach przestrzennych i czasowych, ktore wezesniej byty
bardzo trudne do zrealizowania. Waznymi czynnikami majacymi wptyw na sktad diety u
dzikich ssakow kopytnych jest dostepnos¢ pokarmu roslinnego (np. Spitzer i in., 2020) oraz
drapieznictwo (Hernandez i Laundré, 2005), w przypadku gatunkow padajacych ofiarami
drapieznikéw. Wiedza dotyczaca wplywu drapieznikéw na sktad diety ich ofiar pochodzi
glownie z duzych i zachowanych w stanie naturalnym obszarow Ameryki Polnocnej (np. Park
Narodowy Yellowstone) lub Afryki (Christianson i Creel, 2008; Ripple i Beschta, 2012;
Valeix i in., 2009). W ekosystemach naturalnych, dostgpnos$¢ pokarmu roslinnego jest zalezna
od procesow oddolnych - klimatu i warunkéw glebowych. W ekosystemach lesnych,
dodatkowym czynnikiem modyfikujagcym istotnie dostepno$¢ i réznorodno$¢ pokarmu
ro$linnego jest dostepnos$¢ $wiatla (tzn. luki, Bobiec, 2007). W Europie niewiele pozostato
ekosystemOw w stanie naturalnym, a wiekszo$¢ lasow podlega jakiej$ formie zarzadzania, np.
gospodarce lesnej, ktorej wplyw na dostgpnos¢ pokarmu roslinnego jest znaczaca w
porownaniu do laséw podlegajacych ochronie $cistej (Reimoser i Gossow, 1996). Ogolnie,
wiemy bardzo niewiele o tym, jak praktyki lesne oddziatuja z ryzykiem drapieznictwa,

wplywajac na dietg zwierzat kopytnych w krajobrazach zdominowanych przez cztlowieka.

W niniejszej pracy przeanalizowano wplyw formy zarzadzania obszarem le$nym i
uzytkowania przestrzeni przez wilka (Canis lupus) na sktad diety jelenia szlachetnego
(Cervus elaphus) 1 zubra (Bison bonasus) w Puszczy Biatowieskiej. Jelen jest gatunkiem
dominujagcym pod wzgledem liczebno$ci 1 biomasy w Puszczy Biatowieskiej, a zubr pod
wzgledem masy, stad mozna si¢ spodziewaé, ze te dwa gatunki beda mialy najwicksze
znaczenie dla odnowienia drzew. Dodatkowo, ich preferencje pokarmowe znacznie si¢
naktadaja w skali roku, ale jelen szlachetny cz¢sto pada ofiarg wilka, podczas gdy zubr rzadko.
Oznacza to, ze jelen szlachetny silnie reaguje na ryzyko drapieznictwa ze strony wilka,
dlatego postawiono hipotezg, ze jego dieta zmienia si¢ w zaleznosci od intensywnosci
wykorzystania przestrzeni przez wilka, podczas gdy dieta zubra nie ulega zmianie.
Poréwnano sktad diety obu gatunkéw miedzy dwoma kontrastujagcymi systemami zarzadzania
obszarem le$nym: parkiem narodowym zarzadzanym jako obszar chroniony (brak polowan,
brak dziatalno$ci le$nej, ograniczona turystyka) i sasiednim lasem gospodarczym. Zebrano
odchody zubrow 1 jeleni wzdhuz transektow na obszarach czegsto Ilub rzadko

wykorzystywanych przez wilki, w obu typach zarzadzania i przeanalizowano skfad diety za
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pomoca metody DNA-metabarcoding.

Wyniki badan pokazatly, ze, w 80% na diete jelenia 1 zubra sktada si¢ odpowiednio 15 i
17 takson6éw roslin. Rosliny z rodzin Betulaceae (grab zwyczajny Carpinus betulus, leszczyna
pospolita Corylus avellana, 28,2%), rodzaj Rubus - malina i jezyna (15,9%) i groszek takowy
Lathyrus pratensis (5,6%) byly najbardziej dominujacymi skladnikami w diecie Zubréw,
stanowigc tacznie 49,7%. W diecie jeleni najczeSciej wystgpowaly rosliny z rodziny
Betulaceae (19,8%) 1 Salicaceae (9,19%) oraz rodzaju Rubus (14,4%) i Quercus (6,29%). W
parku narodowym zaréwno zubry, jak i jelenie mialy wyzszy udzial gatunkow drzew
lisciastych w diecie (zubry 39%, jelenie 42%) niz w lasach gospodarczych (zubry 26%,
jelenie 28%). Dieta zubrow zawierata wigkszy odsetek krzewow, a w szczegdlnosci malin 1
jezyn (rodzaj Rubus), w zagospodarowanym lesie (krzewy 29%, rodzaj Rubus 31%), w
porownaniu z parkiem narodowym (krzewy 21%, rodzaj Rubus 8%). Jedynie w parku
narodowym jelenie zjadaly wigcej gatunkow drzew lisciastych (51%) 1 mniej ro$lin zielnych
(23%) na obszarze o wysokim stopniu uzytkowania przez wilki w pordwnaniu do obszaru o
niskim stopniu uzytkowania przez wilki (33% drzew liSciastych i 37% roslin zielnych). Zubry
wykazaly jakosciowo podobng zmian¢ w sktadzie diety jak jelenie w odniesieniu do wzorcow

uzytkowania obszaru przez wilka, ale zmiana ta nie byta istotna statystycznie.
Znaczenie

Wyniki tego badania wskazuja, ze zar6wno w diecie jeleni jak 1 zubrow duze znaczenie
majg gatunki drzewiaste, zwlaszcza z rodziny Betulaceae, co w Puszczy Bialowieskiej
oznacza graba i leszczyne¢ (brzozy, Betula sp. wystepuja duzo rzadziej). Grab zwyczajny jest
dominujacym gatunkiem w Puszczy Biatowieskiej, tworzacym drzewostan, a jego udziat stale
ro$nie, mimo przyrostu liczebnosci populacji jelenia i zubra w ostatnich 70 latach (Kuijper,
Jedrzejewska, 1 in., 2010). Ponadto wyniki pokazuja, ze gospodarka lesna ksztaltuje sktad
diety obu gatunkow zwierzat kopytnych. Dodatkowo, jelenie wykazywaty wieksze zmiany w
sktadzie diety niz zubry na obszarach o wysokim i niskim wykorzystaniu przestrzeni przez
wilki. Sugeruje to, ze oprocz roznic siedliskowych, ryzyko drapieznictwa moze odgrywac
znaczaca role w ksztattowaniu diety jeleni. Podczas gdy wczes$niejsze badania w Puszczy
Biatowieskiej wykazaty, ze wilki wptywaja na zachowanie jeleni podczas zerowania w
mniejszej skali, niniejsze analizy sugeruja, ze moze to potencjalnie prowadzi¢ do zmian w
sktadzie ich diety i powodowaé zwigkszenie udzialu gatunkow drzew lisciastych, takich jak

grab. W konsekwencji moze to prowadzi¢ do zwigkszenia presji zgryzania na niektére gatunki
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drzew, a zatem silnie wptywac¢ na sktad gatunkowy odnowienia drzew zmieniajac strukturg

gatunkowag lasu.

Publikacja 2. Churski, M., Bubnicki, J. W., Jedrzejewska, B., Kuijper, D. P. J., i Cromsigt, J.
P. G. M. (2017). Brown world forests: increased ungulate browsing keeps temperate trees in
recruitment bottlenecks in resource hotspots. New Phytologist, 214(1), 158-168. Moj wkiad w
tej publikacji to: uzyskanie finansowania, zaplanowanie i koncepcja badan, prace terenowe,
analiza danych, napisanie manuskryptu, korekta kolejnych wersji manuskryptu, ztozenie

manuskryptu do redakcji (autor korespondencyjny).

Duze, dzikie ssaki roslinozerne sa uznawane za kluczowa grupe funkcjonalng
ksztattujaca strukture i funkcjonowanie ekosystemow na swiecie (Dirzo i in., 2014; Estes i in.,
2011; Ripple i in., 2015). Jednoczesnie, wsrod badaczy zajmujacych sie ekologia lasow w
strefie umiarkowanej potkuli péinocnej, dominuje poglad, ze ekosystemy te sa regulowane
gtéwnie oddolnie (np. klasyczny model sukcesji), tzn. przez zasoby (np. dostepnos¢ swiatla,
zasobnos¢ gleb) i klimat (temperatura, opady), pomimo obecnosci populacji dzikich ssakéw
kopytnych w tych ekosystemach (Gravel i in., 2010; Modry i in., 2004; Olthoff i in., 2015;
Tilman, 1994). W pozornej sprzecznosci z tym pogladem, pojawilo si¢ w ostatnich latach
wiele prac wskazujacych na réwnie silng, a czasem nawet silniejsza, role duzych ssakow
ros§linozernych w ksztaltowaniu struktury lasow strefy umiarkowanej (Krueger i in., 2009;
Kuijper, Cromsigt, i in., 2010; Long i in., 2007). W tych ekosystemach roslinozerno$¢ moze
silnie oddziatywa¢ z czynnikami oddolnymi, takimi jak dostgpnos$¢ $wiatla lub sktadnikow
odzywczych w glebie 1 mie¢ zréznicowany wpltyw w zaleznosci od stadium demograficznego
ros§lin (Barton i Koricheva, 2010; Kuijper, Cromsigt, i in., 2010). Nieuwzglednienie tych
interakcji prowadzi do niejednoznacznych wynikow, co wskazuje na brak podejécia
koncepcyjnego w ekologii laséw strefy umiarkowanej, ktore integrowatoby wpltyw zasobow 1
ro$§linozercow na dynamike populacji drzew. W niniejszej pracy zaproponowano i opisano
nowy model koncepcyjny 1aczacy podejscie oddolne z odgérng rolg duzych ssakéw
roslinozernych, w ktorym wptyw ros$linozercow na odnowienie drzew moze silnie
oddziatywa¢ z czynnikami oddolnymi, takimi jak dostepnos¢ swiatta lub sktadniki odzywcze
w glebie 1 zaleze¢ od stadium demograficznego roslin. Oparto si¢ na badaniach 1 wiedzy
zgromadzonej w ekosystemach poétkuli potudniowej (gltéwnie sawann poludniowo-

Afrykanskich), gdzie w wielu miejscach ciagle wystepuja bogate i zré6znicowane zespotly
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duzych ssakow roslinozernych, a ich rola w ksztaltowaniu ekosystemu jest uznawana za
kluczowa.

W badaniach nad sawannowymi ekosystemami Afryki potudniowej, poczyniono w
ostatnich latach ogromne postepy w zrozumieniu ztozonego wplywu zasobow i duzych
ssakow roslinozernych na ro§liny drzewiaste w ekosystemie, ktorego struktura moze si¢
zmienia¢ od pelnego zadrzewienia do otwartych zbiorowisk trawiastych w tych samych
warunkach klimatycznych i siedliskowych (Scholes i Archer, 1997). Na sawannach, oprocz
naturalnych pozaréw, duze ssaki ros§linozerne silnie wptywaja na odnowienie drzew i poprzez
zgryzanie moga zmienia¢ struktur¢ ekosystemu (Bond, 2005). Glownym modelem
koncepcyjnym, ktory zostal opracowany w celu zrozumienia wplywu duzych ssakow
ro§linozernych na dynamike drzew na sawannach, jest ‘model waskiego gardia
demograficznego’ (ang. demographic bottleneck model, DBM, Ryc. 1) (Higgins i in., 2000;
Hoffmann, 1999). DBM zostal pierwotnie opracowany w celu badania skutkow pozarow na
dynamike ros$linnos$ci, ale wkrotce potem zostal zastosowany réwniez do badania wplywu
duzych ssakow roslinozernych na drzewa (Bond, 2008; Bond i in., 2012). DBM okresla
wplyw roslinozercow na drzewa mianem ‘waskich gardel demograficznych’ (ang.
demographic bottlenecks), w ktorych ro$linozerca ogranicza rekrutacje drzewa z jednego
etapu demograficznego do nastgpnego (Ryc. 1). Co wazne, DBM integruje wplyw
ro§linozercow 1 dostepnosci zasobéw na rekrutacje drzew. W tym modelu, zasoby
determinuja site z jaka roslinozercy moga ogranicza¢ rekrutacj¢ drzew do nastgpnego etapu,
poniewaz zwigkszona dostepnos¢ zasobow prowadzi do wyzszego tempa wzrostu i pomaga
tym samym ‘uciec’ drzewom spod kontroli ro§linozercow (Bond 1 van Wilgen, 2012; Higgins
i in., 2000; Scheffer i in., 2008; Silva i in., 2013). Oznacza to, ze zasoby definiujg ‘potencjat
ucieczki’ (ang. escape strength) mlodych drzew spod kontroli roslinozercow (Bond, 2008).
DBM byl wielokrotnie stosowany, w celu wyjasnienia wptywu roslinozercow na rekrutacje
drzew na sawannach, gdzie duze ssaki roslinozerne poprzez intensywne zgryzanie ograniczaja
przyrost drzew, uniemozliwiajac im osiagniecie wigkszych rozmiarow. W literaturze,
zjawisko to nazywane jest czesto ‘pulapka zgryzania’ (ang. browse trap; Staver i Bond, 2014).

Poniewaz w ekosystemach strefy umiarkowanej rowniez wystepuja duze ssaki
ro$linozerne, czgsto w roznorodnych zespotach gatunkowych i duzych zageszczeniach, DBM
moze by¢ réwnie pomocny w zrozumieniu i trafny w opisaniu ekologii laséw strefy
umiarkowanej. Oryginalny DBM, opracowany w celu badania wplywu pozaréw na drzewa,
byl skoncentrowany na jednokierunkowych reakcjach roslin na ogien i zasoby; tj. zasoby

determinuja potencjat ‘ucieczki’ rosliny, ale nie wptywaja bezposrednio na parametry i cechy
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ognia (np. intensywno$¢, czestotliwosé). Sugerowano, ze zwigkszona dostepnos¢ zasobow
pozwala mtodym drzewom fatwiej ‘uciec’ (na wysoko$¢) ze strefy kontrolowanej przez ogien,
co zmnigjsza jego ograniczajacy wpltyw, a zwigksza ‘potencjat ucieczki’ roslin ze strefy
$miertelnej temperatury (Bond, 2005; Bond i in., 2012). Chociaz DBM moze dziata¢ dobrze
w przypadku ognia jako konsumenta biomasy ro$linnej, ignoruje bardziej dynamiczng reakcje
duzych ssakow roslinozernych na zasoby i1 dostepno$¢ roslin. Roslinozerne ssaki nie Zeruja
losowo, ale aktywnie wybieraja bogate w zasoby ptaty w ekosystemie (Cromsigt i Olff, 2006).
W rezultacie, chociaz ‘potencjat ucieczki’ rosliny moze by¢ wickszy w miejscach bogatych w
zasoby, presja zgryzania przez duze ssaki ros$linozerne moze by¢ tam rowniez wigksza. W
zwigzku z tym w niniejszej pracy zaproponowano rozszerzenie modelu DBM, gdzie sita
efektu ‘waskiego gardla demograficznego’ jest okreslona przez ‘potencjat ucieczki’ rosliny, a
takze ‘potencjat troficzny’ (presje¢ zgryzania na rosling). Postawiono i przetestowano ogo6lng
hipotezg, ze zwigkszony ‘potencjat troficzny’ w miejscach bogatych w zasoby moze w
rzeczywistos$ci przeciwdziala¢ zwigkszonemu ‘potencjalowi ucieczki’ mtodych drzew 1
prowadzi¢ do silniejszego efektu ‘waskiego gardta demograficznego’. Te interakcyjne efekty
miedzy ‘potencjatem ucieczki’, ‘potencjatem troficznym’ i zasobami nie byty dotychczas
brane pod uwage w badaniach ekologicznych. Dodatkowo, sita dziatania ‘waskiego gardia
demograficznego’ zalezy nie tylko od zasobow 1 konsumentow biomasy ro$linnej (sity
troficznej), ale takze od réznic w cechach obronnych (ang. plant defense traits) migdzy
gatunkami roslin (Charles-Dominique, Beckett, i in., 2015; Charles-Dominique, Edelin, i in.,
2015; Searle i Shipley, 2008). Na przyktad, ‘potencjal ucieczki’ drzew spod kontroli ognia,
zalezy od takich cech, jak grubos$¢ kory, ochrona pakéw lub szybki przyrost na wysokosé
(Bond 1 van Wilgen, 2012; Charles-Dominique, Beckett, i in., 2015). Podobnie, cechy
obronne roslin determinuja ‘potencjal ucieczki’ z putapki zgryzania. Niektore ro§liny moga
inwestowa¢ w unikanie zgryzania poprzez obrone¢ chemiczng lub fizyczna (np. kolce, ciernie),
podczas gdy inne radza sobie ze zgryzaniem poprzez szybki przyrost pedow (Rosenthal i

Kotanen, 1994).
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Ryc. 1. Model ‘demograficznego waskiego gardta’ (ang. demographic bottleneck model DBM). DBM
opisuje wpltyw roslinozercow na drzewa jako ‘waskie gardta demograficzne’ (demographic bottlenecks: DBI,
DB2), w ktérych roslinozerca ogranicza rekrutacje drzewa z jednego etapu demograficznego do nastgpnego. Co
wazne, DBM integruje wptyw roslinozercéw i ognia (Herbivore and fire box) i dostgpnosci zasobdw (Resource
box) na rekrutacje drzew (Plant box). W tym modelu, zasoby determinuja sile z jaka roslinozercy moga
ogranicza¢ (Trophic strength) rekrutacje drzew do nastepnego etapu, poniewaz zwigkszona dostgpnosé zasobow
prowadzi do wyzszego tempa wzrostu i pomaga tym samym ‘uciec’ (Escape strength) drzewom spod kontroli
ro§linozercow.

Ta publikacja opisuje pierwsze zastosowanie modelu DBM w lasach strefy
umiarkowanej (w Puszczy Biatowieskiej jako systemie modelowym) i pokazuje jego
potencjat dla zrozumienia interakcyjnej roli zasobdéw i roslinozercéw w procesie rekrutacji
drzew. W niniejszej pracy przetestowano hipoteze, ze drzewa moga zrekompensowaé wieksza
presje roslinozercow w miejscach o wiekszych zasobach w ekosystemie, np. lukach w lesie.
Zastosowano eksperyment zagrodowy, w ktorym kontrolowana byta dostgpnos¢ zasobow
($wiatlo) i roslinozerno$¢. W tym celu na obszarze Puszczy Biatowieskiej zarzadzanej przez
PGL Lasy Panstwowe, wybrano sze$¢ luk (mediana powierzchni 736 m?) w drzewostanie,
ktore reprezentowaly platy w ekosystemie o duzej dostepnosci zasobow (tutaj duza
dostepnos¢ swiatta). W kazdej luce wybrano dwie powierzchnie 7x7 m, z ktérych jedna byta

losowo wybrana jako ogrodzona (eksperymentalna), a druga jako nieogrodzona (kontrola).



Powierzchnie ogrodzone byly siatkg lesna o wysokosci 2 m, co skutecznie wylaczato
zgryzanie duzych ssakow roslinozernych wystepujacych w Puszczy Bialowieskiej (zubr, to$
Alces alces, jelen, dzik Sus scrofa, sarna Capreolus capreolus). Nastepnie, wybrano kolejne
dwie powierzchnie pod okapem drzewostanu, w poblizu luk. Te powierzchnie reprezentowaty
ptaty w ekosystemie o matej dostgpnosci zasobow (tutaj mata dostepnos¢ Swiatta). Ponownie
jedna z tych powierzchni byta losowo wybrana jako ogrodzona (eksperymentalna), a druga
jako nieogrodzona (kontrola). W rezultacie, uktad eksperymentalny zawierat w sumie sze$¢
replik czterech par (w sumie 24 powierzchnie 7x7 m) powierzchni z kontrolowanym
zgryzaniem (ogrodzonych i nieogrodzonych) umiejscowionych w dwoéch ptatach ekosystemu
r6znigcych si¢ dostepnoscia $wiatla. Na kazdej powierzchni posadzono w sposéb losowy
sze$¢ osobnikdéw pigciu pospolitych gatunkéw drzew (w sumie 30 na powierzchnie),
dominujacych w drzewostanie w Puszczy Biatowieskiej: grab pospolity (Carpinus betulus),
lipa drobnolistna (7ilia cordata), klon zwyczajny (Acer platanoides), dab szypultkowy
(Quercus robur), $wierk pospolity (Picea abies). W ciagu pigciu lat trwania eksperymentu
mierzone byly nastgpujace parametry: wysokos$¢ catkowita, dlugos¢ pedu gtownego, liczba
zgryzionych pedow, srednica pedu u podstawy oraz oznaczano czy dany osobnik byt martwy
czy zywy. Pozwolilo to zbadaé, w jaki sposdb zmienno$¢ ‘potencjatu troficznego’ (presja
zgryzania) i ‘potencjatu ucieczki’ roslin (dostgpnos$¢ $wiatla) wptyneta na przyrosty netto i
przezywalno$¢ pieciu pospolitych gatunkow drzew (w sumie 720 sadzonek) strefy
umiarkowanej w ciggu pieciu lat. Przeprowadzono rdwniez symulacje komputerowe,
sparametryzowane na podstawie zebranych danych empirycznych, aby przewidzie¢, w jaki
sposob miedzy- 1 wewnatrzgatunkowe rdéznice we wzroscie w réznych scenariuszach presji
zgryzania i dostepnosci S$wiatta wplynelyby na dlugoterminowa (40 lat) rekrutacje
analizowanych gatunkéw drzew.

W badanym ekosystemie leSnym stwierdzono wystgpowanie silnej kontroli odgoérne;j
ro§linozercOw w postaci waskiego gardta demograficznego na przyrost i przezywalnosé
pigciu gatunkdéw drzew. Podczas pigcioletniego eksperymentu wszystkie gatunki drzew
doswiadczyly silnej ‘putapki zgryzania’; zaden osobnik nie byt w stanie urosnaé¢ powyzej 200
cm (zasig¢g zgryzania jelenia) w obecnosci zwierzat roslinozernych. Podobne zjawisko zostato
opisane w ekosystemie sawann afrykanskich. Co wazne, ‘putapka zgryzania’ byta tak samo
silna w warunkach bogatych w zasoby (luka lesna o duzym nastonecznieniu), jak 1 w
warunkach ubogich w zasoby (zwarty las o matym naslonecznieniu); oznacza to, ze zadne
drzewo nie uniknglo zgryzania niezaleznie od zasobow. Zwigkszony ‘potencjat ucieczki’

sadzonek badanych gatunkéw drzew w warunkach bogatych w zasoby byl przeciwwazony



przez zwigkszone zgryzanie przez zwierzgta roslinozerne. W rzeczywistosci, nawet podczas
40-letniej symulacji, tylko niewielka liczba najszybciej rosnacych osobnikéw, niektérych
gatunkow drzew uniknegta zgryzania przez roslinozercow w warunkach duzej dostgpnosci

Swiatla.

Znaczenie

Wyniki zawarte w tej pracy maja duze znaczenie ogdlne dla zrozumienia zaleznosci
migdzy zasobami, konsumentami ro$lin 1 roslinami na $wiecie. Po raz pierwszy,
eksperymentalnie udalo si¢ pokazaé, ze pospolite i dominujgce gatunki drzew w lasach strefy
umiarkowanej réznig si¢ przystosowaniami (przyrost na wysokosé, przezywalnos¢) do
zgryzania przez duze ssaki roslinozerne. Na podstawie wynikéw tej pracy stwierdzono, ze
inne gatunki dominowatyby w warunkach ograniczanych wylacznie dostgpnoscig §wiatla, a
inne w warunkach ograniczanych przez zgryzanie. Podczas gdy klon zwyczajny bylby
najsilniejszym konkurentem w sytuacji, gdzie dominuje konkurencja o $wiatto, grab
zwyczajny przejalby te role przy silnej presji zgryzania. Zatem, kiedy zageszczenia dzikich
ssakow kopytnych sa wysokie, mozna si¢ spodziewa¢ zmian w skladzie gatunkowym
odnowienia drzew, rowniez w platach ekosystemu o duzej zasobno$ci. Obserwacja, ze
zgryzanie przez duze ssaki roslinozerne odgrywa istotng role w ksztaltowaniu struktury
ekosystemow lesnych, odzwierciedla ostatnie badania podkreslajace, ze czynniki klimatyczne
tylko w ograniczonym stopniu wyjasniaja strukture i sklad gatunkowy bioméw w skali
globalnej (Bond, 2005; Charles-Dominique 1 in., 2016; Moncrieff i in., 2016). Badania z
ekosystemoéw sawannowych wskazuja, ze ich struktura i sktad gatunkowy sa pochodng
obecnosci lub braku konsumentow roslin, takich jak duze ssaki roslinozerne czy pozary (Bond,
2005). O sukcesie poszczegdlnych gatunkdéw roslin decyduja w tym ujeciu ich cechy
funkcjonalne, czyli te przystosowania, ktore pozwalaja im na przetrwanie i rozmnazanie w
danych warunkach (Archibald i Hempson, 2016). Na podstawie wynikéw tej pracy
stwierdzono, ze mozna rozszerzy¢ ten sposob myslenia na systemy lesne strefy umiarkowane;.
W przeciwienstwie do klasycznych modeli sukcesji, ktore przewiduja, ze sktad gatunkowy
drzewostanu w lasach strefy umiarkowanej jest wypadkowa w gtéwnej mierze konkurencji
ro$lin o zasoby (np. Bernadzki i in., 1998; Tilman, 1994) pokazano, ze skiad gatunkowy
drzewostanu moze raczej odzwierciedla¢ intensywno$¢ zgryzania przez duze ssaki
roslinozerne w czasie, gdy doroste drzewa byly siewkami. Na przyktad, gatunek taki jak klon

zwyczajny reprezentuje zestaw cech przystosowanych do konkurencji o zasoby (ang. green
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world), podczas gdy grab zwyczajny reprezentuje zestaw cech odzwierciedlajacych
przystosowania do zgryzania (ang. brown world). Wyniki tej pracy pokazuja, ze konieczne
jest bardziej dynamiczne spojrzenie na interakcje konsumentow roslin z zasobami, w ktérych
konsumenci reaguja na dostepnos¢ zasobow w takim samym stopniu jak rosliny (Ryc. 2).
Odkrycie to jest kluczowym rozszerzeniem oryginalnego DBM, ktory ogolnie zaktada, Ze
zwigkszona dostepnos¢ zasobow pozwala roslinom tatwiej unikna¢ ‘waskich gardet
demograficznych’ spowodowanych przez duze ssaki roslinozerne, ale nie uwzgledniat
sprzezen zwrotnych. Odkrycia zawarte w tej pracy, sa nie tylko wazne dla zrozumienia, w jaki
sposob roslinozercy i zasoby wspoélnie ksztattuja dynamike laséw strefy umiarkowanej, ale
takze stanowig rozszerzenie DBM, wazne dla rozwoju wiedzy w innych ekosystemach na

$wiecie, gdzie wystepuja duze ssaki roslinozerne, w tym na sawannach.
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Ryc. 2. Uogolnienie ‘modelu demograficznego waskiego gardta’ (ang. demographic bottleneck model, DBM).
Panel (a) pokazuje model oryginalny, w ktérym konsumenci roélin (np. duze ssaki ro§linozerne, pozar) nie
reaguja na zmienno$¢ zasobow w ekosystemie. W tym ujeciu tylko rosliny reaguja na zmiennos¢ zasobow, np.
poprzez zwigkszenie przyrostu na wysoko$s¢ w miejscach o wickszej zasobno$ci. Panel (b) pokazuje model
uogoblniony, na podstawie wynikow niniejszej pracy, w ktérym zaréwno rosliny jak i ich konsumenci reaguja na
zmiennos$¢ zasoboéw w ekosystemie. W wyniku tych interakcji, w zasobnych platach ekosystemu tylko najlepiej
dostosowane osobniki/gatunki moga przetrwa¢, co w poréwnaniu z modelem oryginalnym przektada si¢ na
mniejsza liczbe osobnikdw, ktore moga wydostaé si¢ ze strefy dziatania konsumentow (ang. realized escape).



Publikacja 3. Churski, M., Charles-Dominique, T., Bubnicki, J. W., Jedrzejewska, B.,
Kuijper, D. P. J., 1 Cromsigt, J. P. G. M. (2022). Herbivore-induced branching increases
sapling survival in temperate forest canopy gaps. Journal of Ecology, 110(6), 1390-1402. Moj
wktad w tej publikacji to: uzyskanie finansowania, zaplanowanie i koncepcja badan, prace
terenowe, analiza danych, napisanie manuskryptu, korekta kolejnych wersji manuskryptu,

ztozenie manuskryptu do redakcji (autor korespondencyjny).

Zaproponowany ‘model waskiego gardta demograficznego’ (Publikacja 2; Churski i in.,
2017) opiera si¢ o podejscie funkcjonalne, w ktorym o sukcesie osobnika danego gatunku w
ekosystemie decyduje zestaw jego cech adaptacyjnych odzwierciedlajacych przystosowanie
do gtownego czynnika selekcyjnego w srodowisku. Udato si¢ stwierdzié, ze niektore gatunki
drzew, np. grab zwyczajny przezywaja dluzej oraz osiagaja wigksze rozmiary w obecnosci
ro§linozercow w poréwnaniu z innymi gatunkami, zwlaszcza na powierzchniach o duzej
dostgpnosci swiatta. W kolejnej pracy postawiono pytanie jaki jest mechanizm zwigkszajacy
przezywalno$¢ drzew w obecnos$ci roslinozercow, tj. jakie cechy pozwalaja osobnikom
niektorych gatunkéw przezy¢ dluzej niz innym. W niniejszej publikacji opisano
przystosowania zwigzana z pokrojem drzew charakteryzujace dominujace gatunki drzew w
odpowiedzi na zgryzanie 1 dostgpnos¢ swiatta w lasach strefy umiarkowane;.

Pokr6j drzew (ang. tree architecture) odzwierciedla gtéwne abiotyczne i biotyczne
presje selekcyjne determinujace wzrost i przetrwanie drzew (Barthélémy i Caraglio, 2007;
Charles-Dominique 1 in., 2017; Kruger i in., 2017). Badania wykazaty, ze drzewa rosnagce w
ekosystemach zdominowanych przez roslinozercow, takich jak sawanny, rozwijaja gestszy,
bardziej rozgaleziony pokrdj przypominajacy sferyczng klatke (lub zywoptot), co jest
odpowiedzig na przewlekla presj¢ zgryzania (ang. brown world architecture) (Charles-
Dominique 1 in., 2017; Kruger i in., 2017; Staver i in., 2012). Z kolei drzewa rosnace w
warunkach ograniczonych zasobow, np. ocienienia, rozwijaja cechy pokroju, ktére pozwalaja
im lepiej konkurowac o te zasoby abiotyczne (ang. green world architecture); na przyktad
ocienienie faworyzuje drzewa o bardziej wydtuzonej formie, z minimalng liczba rozgalezien,
ktére pozwalaja im lepiej radzi¢ sobie z ocienieniem oraz szybko przyrasta¢ na wysoko$¢ w
lukach (Charles-Dominique, Beckett, i in., 2015; Dantas i Pausas, 2013; Dorn i in., 2000;
Dudley i Schmitt, 1996). W lasach strefy umiarkowanej tradycyjnie przyjmuje si¢, ze
czynniki abiotyczne s3g gldéwnymi czynnikami wptywajacymi na pokrdj drzew. W lasach
naturalnych gdzie odnowienie drzew odbywa si¢ w lukach, duza dostgpnos¢ swiatta wigze si¢

takze z intensywniejszym zgryzaniem przez duze ssaki roslinozerne (Publikacja 2). W takich
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warunkach mozna oczekiwaé, ze siewki drzew beda wykazywaé¢ wysoka plastycznosé
pokroju, umozliwiajaca im rozwing¢ pokroj ’klatkowy’ w odpowiedzi na wysoka presje
roslinozercéw, ale w sytuacji braku presji ze strony roslinozercow, przyjmuja bardziej

wydluzony pokroéj, ktéry pozwala im szybko rosna¢ i konkurowaé o §wiatto.
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Ryc. 3. Pogladowa ilustracja przedstawiajaca dwa typy pokroju drzew i powigzane z nimi zestawy cech: pokrdj
typu ‘green’ jest zwigzany z maksymalizacja pozyskiwania zasobow (np. §wiatto) i moze si¢ charakteryzowac
takimi cechami jak dlugie odcinki mi¢dzy odgatezieniami, duzymi blaszkami lisciowymi, szybkim przyrostem
na wysoko$¢, ograniczonym potencjalem tworzenia odrostdéw po uszkodzeniu; pokrdj typu ‘brown’ (pokrdj
‘klatkowy’) jest zwigzany z przystosowaniami do silnej presji zgryzania przez duze ssaki roslinozerne i
charakteryzuje si¢ krotkimi odcinkami miedzy odgatezieniami, gestym rozgalgzieniem, matymi blaszkami
lisciowymi i obecnoscia cierni.

Frequent
forks

W tej pracy przetestowano zdolnos$¢ pigciu dominujacych europejskich gatunkéw drzew
do tworzenia pokroju ’klatkowego’ (zwanej dalej ’plastycznos$cia pokroju klatkowego’) w
kontrastujacych rezimach §wiatta i roslinozernosci w eksperymencie w Puszczy Biatowieskiej
opisanym w Publikacji 2. W celu skwantyfikowania poziomu plastycznosci pokroju
klatkowego opracowano ‘wskaznik wzglednego rozgal¢zienia’ (ang. relative branching
density index, RBDI), ktory pozwala na rozréznienie osobnikow niskich 1 silnie
rozgalezionych (wysokie wartosci RBDI) oraz tych o podobnym poziomie rozgat¢zienia, ale
duzo wyzszych (niskie wartosci RBDI). Wskaznik RBDI opracowano jako rozwinigcie
wskaznika rozgalgzienia opisanego przez Staver i in. (2012) w celu zbadania rézni¢ w
pokroju drzew wystepujacych na sawannach regulowanych przez pozary i duze ssaki
roslinozerne. Wysokie wartosci RBDI wskazuja na wysoka plastyczno$¢ pokroju klatkowego.
RBDI oblicza si¢ jako przyrost liczby rozgalezien na jednostk¢ wysokosci, biorac

jednoczes$nie pod uwage poczatkowg liczbe rozgalezien:



RBDI = (Nﬁnal/]vinitial)/Hﬁnal,

gdzie Npna to liczba peddéw liczonych na koncu eksperymentu, Niisal to liczba pedéow na
poczatku eksperymentu, Hiinal to wysoko$¢ drzewa na koncu eksperymentu. RBDI obliczono
dla wszystkich testowanych gatunkéw drzew po trzech sezonach wegetacyjnych trwania
eksperymentu. Dodatkowo, w celu oceny wptywu plastycznosci pokroju na dostosowanie
osobnikow réznych gatunkéw drzew, po uptywie 10 lat od zatozenia eksperymentu policzono

osobniki, ktore przezyty.

Dwa z pigciu gatunkéw (grab zwyczajny i lipa drobnolistna) byly w stanie rozwingé
pokroj klatkowy, gdy byly zgryzane przez duze ssaki ro$linozerne, ale tylko w warunkach
silnego o$wietlenia. Sugeruje to, ze pokrdj ‘klatkowy’ jest kosztowny 1 moze by¢ wytwarzany
tylko w warunkach bogatych w zasoby. Gatunki te wykazywaly rowniez plastycznos¢,
przetaczajac si¢ migdzy pokrojem ‘klatkowym’ w warunkach silnego o$wietlenia i zgryzania,
a bardziej wydluzonym pokrojem w warunkach bez zgryzania. Gatunki o niskiej
plastyczno$ci ‘pokroju klatkowego’ zostaty wyeliminowane przez selekcje naturalng z poletek

narazonych na zgryzanie w ciggu 10 lat od rozpoczgcia eksperymentu.

Znaczenie

Wysoki potencjat rozgateziania w odpowiedzi na zgryzanie jest wazng cecha
pomagajaca drzewom w ucieczce lub obronie przed zgryzaniem w $rodowiskach
zdominowanych przez duze ssaki roslinozerne, np. takich jak afrykanskie sawanny
(Archibald i Bond, 2003; Charles-Dominique 1 in., 2017; Fornara i Du Toit, 2007; Staver i in.,
2012). Omawiane badanie jest pierwszym, ktore wykazalo, ze intensywne rozgalg¢zianie,
skutkujace powstaniem pokroju przypominajacego klatke, zwigksza przezywalno$¢ w
ekosystemach lasow strefy umiarkowanej. Plastyczno$¢ pokroju, wyrazona jako RBDI,
wydaje si¢ by¢ zatem wazng adaptacja niektorych gatunkow drzew w systemach lesnych tej
strefy, zwigkszajaca dostosowanie ros§lin w obecnos$ci duzych ssakow roslinozernych. Grab
zwyczajny, gatunek bardzo ch¢tnie zgryzany i majacy istotny udzial w diecie jeleni i zubrow
w Puszczy Biatowieskiej (Publikacja 1; Churski i in., 2021) i zarazem charakteryzujacy si¢

najwigksza plastyczno$cia pokroju w omawianych badaniach, dominuje w wielu miejscach w
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Puszczy Bialowieskiej, czgsto tworzac silnie zgryzane platy przypominajace zywoptoty. W
innych, opartych na danych dlugoterminowych, badaniach w Puszczy Biatowieskiej
wykazano, ze zgryzanie przez dzikie ssaki kopytne sprzyja dominacji tego gatunku drzewa
(Hedwall i in., 2018; Kuijper, Cromsigt, i in., 2010; Kuijper, Jedrzejewska, 1 in., 2010). W
zwigzku z tym, plastyczno$¢ pokroju roslin drzewiastych moze by¢ interpretowana jako cecha
zwigzana z systemami ksztaltowanymi przez duze ssaki roslinozerne, dajagca miodym
drzewom przewage konkurencyjna w bogatych w zasoby i jednoczes$nie kontrolowanych
przez konsumentéw lasach (Publikacja 2; Churski i in., 2017). Gatunki niezdolne do
rozwinigcia ‘pokroju klatkowego’ (niska plastyczno$¢) zostaty wyeliminowane przez dobor w
naszym eksperymencie z powierzchni kontrolnych w ciagu 10 lat od rozpoczecia badan.
Plastyczno$¢ ‘pokroju klatkowego’ u gatunkdéw drzew rosnacych w lasach strefy
umiarkowanej moze odzwierciedla¢ przystosowanie do zgryzania przez duze ssaki. Moze by¢
to cecha pochodzaca z przesztosci, kiedy duze ssaki roslinozerne wywieraly silng presje
selekcyjng w europejskich ekosystemach. To odkrycie podwaza poglad, ze gatunki drzew
wystepujacych w lasach strefy umiarkowanej sa przystosowane wylacznie do konkurencji o
zasoby 1 wskazuje na potrzeb¢ ponownej oceny znaczenia duzych roslinozercéow w

ksztaltowaniu 1 ewolucji cech funkcjonalnych gatunkéw drzew strefy umiarkowane;.
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Carpinus Tilia Quercus Acer Picea
betulus cordata robur platanoides abies

(b) With herbivores and high light after 10 years
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(c) With herbivores and high light after >20 years
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Ryc. 4. Wizualizacja typowych przyktadéow pokrojow (ang. tree architecture) sadzonek drzew nalezacych do
pigciu gatunkdéw na poczatku eksperymentu (a) i po 10 latach od jego rozpoczgcia (b). Panel (c) pokazuje
prognoze w dtuzszym terminie, oparta na dtugoterminowych badaniach w Puszczy Biatowieskiej (Churski i in.,
2017; Kuijper, Cromsigt i in., 2010; Kuijper, Jedrzejewska i in., 2010) w polaczeniu ze wskaznikami
przezywalnosci specyficznymi dla gatunku przedstawionymi w omawianym badaniu. Pokréj drzew pokazany w
(c) opiera si¢ na obserwowanych pokrojach w starych lukach lesnych (co najmniej 20-letnich), gdzie dominujg
silnie zgryzione i przypominajace klatki osobniki C. betulus i T. cordata, a inne gatunki sa w duzej mierze
nicobecne (Cromsigt i Kuijper, 2011). Rysunki zostaly wykonane na podstawie zdjg¢ typowych osobnikow.



Publikacja 4. Amsten, K., Cromsigt, J. P. G. M., Kuijper, D. P. J., Loberg, J. M., Churski, M.,
i Niklasson, M. (2021). Fire- and herbivory-driven consumer control in a savanna-like
temperate wood-pasture: An experimental approach. Journal of Ecology, 109(12), 4103—4114.
Marcin Churski and Mats Niklasson contributed equally as senior authors. Moj wkiad w tej
publikacji to: udzial w uzyskaniu finansowania, zaplanowanie i koncepcja badan, udzial w

pracach terenowych, udzial w analizie danych, korekta kolejnych wersji manuskryptu.

W skali globalnej pozary i ro§linozernos¢ to dwa podstawowe procesy odgorne, ktore
silnie wptywaja na strukture i funkcjonowanie roslinnosci w wielu ekosystemach ladowych
(Archibald 1 Hempson, 2016; Bond 1 in., 2005; Keeley i in., 2011; Kuijper, Cromsigt, i in.,
2010). Przez niektorych badaczy uznawane sg za konsumentoéw biomasy roslinnej, cho¢ moga
ro6zni¢ si¢ pod wzgledem wystepowania, selektywnosci i sposobu, w jaki konsumuja rosliny.
Na przyktad, podczas gdy roslinozerno$¢ jest procesem bardziej cigglym w czasie 1 moze by¢
niejednorodna przestrzennie, pozary wystepuja rzadziej w czasie, ale czgsto sg bardziej
jednolite w przestrzeni (Archibald i Hempson, 2016). Co wiecej, pozary konsumuja
ro$linnos$¢ suchg i uboga w skladniki odzywcze (Schwilk, 2015), podczas gdy roslinozercy
preferuja roslinno$¢ §wiezg 1 bogatag w skladniki odzywcze (Owen-Smith 1 Novellie, 1982).
Niezaleznie od tych roznic, zaréwno pozary, jak i ro$linozercy moga silnie kontrolowac
rekrutacje drzew do nastgpnego etapu demograficznego, wplywajac na przezywalnos$¢ i
wzrost siewek i1 sadzonek (ang. consumer control, Archibald 1 in., 2005; Bond, 2005; Churski
i 1in., 2017; Smit 1 in., 2015; Staver i in., 2009). Badania na sawannach wykazaly, w jaki
sposob pozary i roslinozerno$¢ moga utrzymywacé drzewa w ‘putapce pozarowej’ i ‘putapce
zgryzania’, uniemozliwiajac im rozwoj w doroste drzewa (LaMalfa i in., 2019; Sankaran i in.,
2013; Skowno 1 in., 1999; Staver i Bond, 2014), co przeklada si¢ na strukture i
funkcjonowanie ekosystemu (Higgins 1 in., 2000; Sankaran 1 in., 2013; Staver i Bond, 2014).

Rola ognia 1 roslinozernosci jako kluczowych czynnikow wptywajacych na strukturg
zbiorowisk ro$lin drzewiastych byla szeroko badana na tropikalnych sawannach (np.
Archibald i Hempson, 2016; Charles-Dominique, Staver, i in., 2015) oraz na umiarkowanych
preriach 1 sawannach Ameryki Pélnocnej (Briggs i in., 2002; Veach 1 in., 2014). Jednak
niewiele badan dotyczylo wplywu ognia i roslinozerno$ci na gatunki drzewiaste w
umiarkowanych systemach europejskich. Ostatnie badania wskazuja, ze wplyw duzych
ros§linozercow w europejskich ekosystemach strefy umiarkowanej moglt by¢ w przesztosci
istotny, a gatunki drzew strefy umiarkowanej r6znig si¢ znacznie pod wzgledem reakcji na

ro$linozerno$¢ (Churski i in., 2017; Kuijper, Cromsigt, 1 in., 2010; Kuijper, Jedrzejewska, 1 in.,
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2010; Smit 1 in., 2015; Van Uytvanck i1 Hoffmann, 2009). Co wigcej, badania
paleoekologiczne 1 dendrochronologiczne sugeruja, ze rdwniez pozary byty integralna czgscia
procesow  ekologicznych ~w  pre-historycznych  europejskich  ekosystemach  strefy
umiarkowanej (Bond i Keeley, 2005; Carcaillet i in., 2009; Niklasson i in., 2010).

W niniejszym artykule przedstawiono wyniki eksperymentu, ktoérego celem byto
sprawdzenie, czy 1 w jaki sposOb pozary i zgryzanie przez duze ssaki roslinozerne kontroluja
wzrost 1 przezywalnos¢ mtodych osobnikow pieciu pospolitych europejskich gatunkéw drzew
strefy umiarkowanej (sosna zwyczajna Pinus sylvestris L., §wierk pospolity Picea abies L. H.
Karst., dab szypulkowy Quercus robur L., brzoza brodawkowata Betula pendula Roth., lipa
drobnolistna Tilia cordata Mill. ). Postawiono hipotezg, ze (a) pozary i roslinozernos$¢ silnie
ograniczaja wzrost i wplywaja na przezywalnos¢ mtodych drzew, ale (b) reakcje na pozar i
ros§linozerno$¢ beda si¢ rézni¢ miedzy testowanymi gatunkami. Na podstawie przegladu
literatury stwierdzono, ze sosna zwyczajna, dab szyputkowy i brzoza brodawkowata maja
cechy odzwierciedlajace przystosowania do pozardéw, a swierk pospolity i lipa drobnolistna -
do zgryzania. Aby przetestowac postawiong hipoteze, przeprowadzono eksperyment, gdzie na
replikowanych powierzchniach manipulowano pozarami i zgryzaniem. Niniejszy artykul
opisuje wyniki po trzech latach od rozpoczecia eksperymentu.

Badanie przeprowadzono na terenie Ekoparku Fundacji Nordens Ark (ENA) w
zachodniej Szwecji (58°27'N 11°25'E). ENA ma taczng powierzchni¢ 400 ha i znajduje si¢
obok fiordu Aby na wybrzezu Morza Pétnocnego. Klimat jest tutaj pod silnym wplywem
Atlantyku z tagodng zimg i chtodnym latem. Srednia roczna temperatura wynosi 6-7°C
(styczen od -2 do -1°C 1 lipiec od +16 do +17°C), a $rednie roczne opady wynoszg 800-900
mm, z wyzsza $rednig latem.

Zatozono 24 powierzchnie badawcze na terenie czterech zagrodzonych pastwisk, po
sze$¢ powierzchni na kazdym. Powierzchnie zostaly losowo rozmieszczone, ale tak by nie
obejmowaty duzych drzew i skat. Kazda powierzchnia miata wymiary 14 x 14 m i skladata
si¢ z czterech rownej wielkosci poletek doswiadczalnych o wymiarach 7 x 7 m kazde. Przed
rozpoczeciem eksperymentu dokladnie sprawdzono poletka pod katem naturalnego
odnowienia drzew. Wszystkie siewki zostaly usunigte. W kolejnych latach nie usuwano
naturalnych odnowien. Dwa z poletek do§wiadczalnych zostaly ogrodzone siatka o wysokosci
2 m, co wylaczylo wptyw wszystkich duzych ssakow roslinozernych. Jedno z ogrodzonych 1
jedno z nieogrodzonych poletek na kazdej powierzchni zostalo losowo wybrane do wypalania.
Poletka wypalano wiosng kazdego roku, pozarami powierzchniowym o niskiej intensywnosci.

W rezultacie otrzymano cztery rdzne kombinacje poletek do§wiadczalnych: 1) bez pozaru 1
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bez zgryzania (kontrola), 2) z pozarem i bez zgryzania (pozar), 3) bez pozaru i ze zgryzaniem
(roslinozerno$¢) 1 4) z pozarem i ze zgryzaniem. Uktad ten powtorzono na 24 powierzchniach
(24 repliki).

Na 24 powierzchniach posadzono 2400 sadzonek pigciu pospolitych gatunkow drzew
umiarkowanej strefy klimatycznej (sosna zwyczajna, $§wierk pospolity, dab szyputkowy,
brzoza brodawkowata, lipa drobnolistna). Na kazdym poletku do§wiadczalnym posadzono 25
sadzonek, po pie¢ z kazdego gatunku w rzedach, z ktorych kazdy zawierat jedng sadzonke
kazdego gatunku, w losowej kolejnosci. Sadzonki miaty 1-2 lata, ale rdznity si¢ wielkoscig
poczatkowa; S$rednia wysoko$¢ dla brzozy brodawkowatej 68,8 (+0,7 SE) cm, lipy
drobnolistnej 48,6 (+0,8) cm, d¢bu szyputkowego 41,6 (£0,5) cm, $wierku pospolitego 28,1
(£0,5) cm i sosny zwyczajnej 20,9 (£0,4) cm. Trzy lata po posadzeniu zmierzono wysokos¢
kazdego osobnika i odnotowano status sadzonki w trzech klasach (zywa/martwa/uschnigta),
przy czym martwa definiowana byla jako sadzonka z suchg i kruchg todyga, bragzowawym
kolorem pod korg 1 bez lisci lub igietl. Jesli drzewko byto ztamane w poblizu korzeni, z mniej
niz 5 cm pnia nad ziemia i bez oznak zywych pakoéw lub kietkéw nad ziemig roéwniez zostato
uznane za martwe. Gdy nie znaleziono $ladéw po sadzonce, odnotowywano je jako usunigte i
traktowano jako martwe w analizie. Wysokos$¢ sadzonki mierzono od powierzchni gleby do
najwyzszego punktu gtownego wierzchotka podczas rozciggania. Tylko sadzonki uznane za
zywe byty mierzone pod katem wysokosci.

Zgryzanie miato ogolnie silny negatywny wplyw na przezywalno$¢ sadzonek, ale z
duzym zréznicowaniem mig¢dzy gatunkami. Wskazuje to na wyraznie ograniczajacg rolg
zgryzania. RoOwniez wpltyw zgryzania na przyrost sadzonek na wysoko$¢ zalezal od gatunku.
Zgryzanie spowodowato dwie gldwne zmiany w rankingu przezywalnosci gatunkow w
porownaniu z ekspozycja na pozary: $wierk pospolity stal si¢ najlepiej przezywajacym
gatunkiem, a brzoza brodawkowata miata najnizsza przezywalno§¢. Co wigcej, dab
szyputkowy pozostat jednym z najlepiej przezywajacych gatunkow, wraz z sosng zwyczajna.
Wysokie wskazniki przezywalnosci dwdch gatunkéw iglastych pod presja roslinozercéw sg
zgodne z wczesniejszymi badaniami prowadzonymi w strefie umiarkowanej i borealnej
(Lorentzen Kolstad 1 in., 2018; Pastor i in., 1988; Speed 1 in., 2013). Wysoka przezywalnos¢
$wierku pospolitego 1 sosny zwyczajnej w omawianym eksperymencie wynikala z faktu, ze
zarowno bydto jak 1 dzikie ssaki kopytne przedktadajg gatunki lisciaste nad iglaste. Sposrod
trzech gatunkow lisciastych, najwickszg tolerancj¢ na zgryzanie mial dab szyputkowy, ktory
wykazal si¢ najwyzsza przezywalnoscia.

Pozar zmniejszyl przezywalno$¢ wszystkich gatunkow z wyjatkiem debu szyputkowego,
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ale pod wzgledem przyrostu na wysokosci ocalatych sadzonek, pozar znaczaco zmniejszyt
jedynie przyrost brzozy brodawkowatej (ryc. 3). Wyniki te sugeruja, ze ogien mial $miertelny
wpltyw na sadzonki, ale nie hamowat znaczaco wzrostu ocalatych osobnikow. Najwyzsza
przezywalno$¢ oprocz debu szyputkowego, mialy brzoza brodawkowata i sosna zwyczajna,
czyli gatunki silnie zwigzane z pozarami w strefach umiarkowanej 1 borealnej (Carcaillet 1 in.,
2009; Fréjaville 1 in., 2018; Niklasson i in., 2010; Spinu i in., 2020). Rdznice w
obserwowanym przyros$cie wysokosci migdzy tymi gatunkami sugeruja, ze prawdopodobnie
rdznig si¢ one strategiami radzenia sobie z pozarem. Po 3 latach zardwno sosna zwyczajna,
jak 1 brzoza brodawkowata byly najwyzsze na poletkach objetych pozarem, co wskazuje, ze
inwestuja one we wzrost wysokosci, aby uciec ze strefy ognia (LaMalfa i in., 2019; Skowno 1
in., 1999). Z drugiej strony, dab szyputkowy, cho¢ plasowal si¢ wsrdd najlepiej
przezywajacych, nie wykazal takiego przyrostu wysokosci po pozarze. Rodzaj Quercus jest
powszechnie uznawany za odporny na ogien dzigki wysokiej zdolno$ci do odrastania
(Abrams, 1992; McEwan i in., 2011, Petersson i in., 2020). Ta zdolno$¢ prawdopodobnie
umozliwila wysoka przezywalno$¢ debu szyputkowego roéwniez w omawianym
eksperymencie. Z kolei lipa drobnolistna i $wierk pospolity, dwa gatunki, ktére miaty
najnizsza przezywalnos¢ po pozarze w omawianym eksperymencie, nie sg generalnie
zwigzane z pozarami w strefie umiarkowanej (Bar i Mayr, 2020; Molinari i in., 2020;
Niklasson i in., 2010). Stosunkowo niskie wskazniki przezywalnos$ci brzoza brodawkowata na
poletkach zgryzanych, kontrastujg z jej wysoka przezywalnoscig na poletkach palonych.
Wynik ten sugeruje raczej niskg tolerancje brzozy brodawkowatej na zgryzanie w otwartym
ekosystemie strefy umiarkowanej. Niemniej jednak, zdolnos$¢ tego gatunku do szybkiego
wzrostu moze pozwoli¢ mu wydosta¢ si¢ zardwno z ‘pulapki zgryzania’, jak 1 spod presji

ognia.

Znaczenie

Zardéwno ogien, jak i roslinozerno$¢ moga wspolnie wptywaé na przetrwanie i rozwoj
sadzonek gatunkow szeroko rozpowszechnionych w strefie umiarkowanej, na poétkuli
péinocnej. Obecnie zardwno pozary jak i duze ssaki roslinozerne, takie jak zubry, sa rzadkie
lub nie wystgpuja w ogole na znacznym obszarze Europy $rodkowej. Reakcja pospolitych
gatunkéw drzew na zgryzanie i pozary moze si¢ znacznie r6zni¢ migdzy tymi gatunkami.
Sugeruje to istnienie istotnych r6zni¢ w ich historiach zyciowych i obecnos$¢ kontrastujacych

strategii (tolerancja vs. unikanie) wobec konsumentow roslin (duze ssaki roslinozerne i ogien)
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strefy umiarkowanej. Co wigcej, w niniejszym badaniu pokazano, ze w otwartych (duza
proporcja traw 1 ro$lin zielnych w stosunku do gatunkéw drzew) ekosystemach strefy
umiarkowanej, ogien i duze ssaki ro$linozerne moga dziala¢ w podobny sposéb jak na
sawannach afrykanskich, co moze mie¢ istotne konsekwencje dla struktury zbiorowisk
ro$linnych i ich ochrony. Odkrycia te sugerujg takze, ze zarowno ogien, jak 1 zgryzanie mogly
odegra¢ znaczacg rolg w przeszto$ci w ksztattowaniu zbiorowisk roslinnych w warunkach

klimatycznych strefy umiarkowane;.
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5. Informacja o wykazywaniu si¢ istotng aktywno$cig naukowg albo artystyczng

realizowang w wigcej niz jednej uczelni, instytucji naukowej lub instytucji kultury, w

szczegdlnosci zagranicznej.

Od 2023 roku stanowisko ’reasearch associate’ w Nordens Ark Foundation, w

Szwecji

Od 2015 roku promotor pomocniczy doktoratu realizowanego na Szwedzkim
Uniwersytecie Rolniczym (Swedish University of Agricultural Sciences, SLU)

w Alnarp, w Szwecji

2019 staz naukowy w Instytucie towiectwa, ryb i srodowiska (Institutionen for
vilt, fisk och milj6) na Szwedzkim Uniwersytecie Rolniczym (Swedish
University of Agricultural Sciences, SLU) w Umed, w Szwecji

Od 2010 roku prowadzacy co roku kurs na poziomie magisterskim na

Szwedzkim Uniwersytecie Rolniczym (Swedish Agricultural University, SLU)
w Alnarp, w Szwecji

6. Informacja o osiagnigciach dydaktycznych, organizacyjnych oraz popularyzujacych

nauke lub sztuke.

0d 2010 wyktadowca Szwedzkiego Uniwersytetu Rolniczego (Swedish
University of Agricultural Sciences, SLU) w Alnarp; prowadzacy co roku
mig¢dzynarodowy kurs dla magistrantow: ,,Broadleaves - Forest dynamics,
biodiversity and management for multiple use. Large herbivores and temperate

forest dynamics”;

Od 2021 roku wyktadowca w szkole doktorskiej BioPlanet, prowadzonej przez
Instytut 1 Muzeum Zoologii PAN, Instytut Biologii Ssakow PAN i Instytut
Paleobiologii PAN; prowadzacy kurs: ,,Summer School: Large herbivores and

temperate forest dynamics: How to measure the effect of plant consumers?”’;

2006-2010 wyktadowca na Summer School in Ecology and Biodiversity
BIOSEB organizowanej przez Instytut Biologii Ssakow PAN w Bialowiezy;

Promotor pomocniczy pracy doktorskiej Kathariny Kasper w szkole

doktorskiej BioPlanet od 2021 roku;

Promotor pomocniczy pracy doktorskiej Karin Amsten, pt. "Grazing and fire-

key processes for tree and flowering plant succession" wykonywanej na



Szwedzkim Uniwersytecie Rolniczym (Swedish University of Agricultural

Sciences, SLU) w Alnarp, Szwecja, planowana obrona 01.12.2023;

e Promotor pomocniczy pracy doktorskiej Toma Diserensa, pt. “Wptyw duzych
drapieznikéw na zachowanie mniejszych drapieznikow w Europie”, praca
ztozona na Wydziale Biologii Uniwersytetu Warszawskiego, planowana

obrona w 2023 roku;

e Opiekun naukowy pracy magisterskiej Kathariny Semmelmayer: “Community
structure, escape dimensions and architecture of trees in a temperate grass
dominated system under herbivore pressure”, wykonanej w IBS PAN oraz
University of Natural Resources and Life Sciences (Vienna), praca obroniona
na Wydziale Biologii, University of Natural Resources and Life Sciences w

Wiedniu (Austria) 17.03.2020 r.

e Promotor pomocniczy pracy doktorskiej Anny Kapusty pt. "Dynamika
drzewostandéw a zasoby dziupli w gradach Biatowieskiego Parku Narodowego",
praca obroniona na Wydziale Przyrodniczym Uniwersytetu Przyrodniczo-

Humanistycznego w Siedlcach 14.10.2019 1.

e Opiekun pracy magisterskiej Jamesa Whitehead’a: ,,Browsing lawns in a
landscape of fear — the impact of wolves on browsing lawn structure in the
Bialowieza Primeval Forest, Poland”, praca obroniona na Lund University

(Szwecja) 12.06.2018 1.

e Opiekun pracy magisterskiej Jone Lescinskaite’a: ,,Effects of wolf predation
risk on community weighted mean plant traits in Bialowieza Primeval Forest,
Poland”, praca obroniona na Swedish University of Agricultural Sciences

(Szwecja) 22.10.2018 r.

e Opickun pracy magisterskiej Nathana Proudmana: ,,A Landscape of fear:
behavioral responses in red deer (Cervus elaphus) to risk effects posed by
wolves (Canis lupus) and human hunters in a European Primeval Forest”,

praca obroniona na Lund University (Szwecja) 05.04.2018 r.

Opieka nad studentami i praktykantami:
Przed uzyskaniem stopnia doktora:

2007: praktykanci: Jon Gotink i Anne Velenturf z Van Hall Institute (Holandia);



2008: praktykanci: Anne Velenturf, Benny Goede, Bart Koojmans 1 Britta Adams z Van Hall
Institute (Holandia);

2009: praktykanci: Bregje Koster i Alekxandra Haydn z Van Hall Institute (Holandia), Inka
Haras z University of Kiel (Niemcy), Luca Bembich (Wtochy), Charlotte Kourgky Ecole z
Nationale Superieure Agronomiqui de Toulouse (Francja), Greta Santos-Abiega z
Universidad de Salamanca (Hiszpania), Karolina Butwitowska z Uniwersytetu w Biatymstoku,
Katarzyna Pleskot z SGGW, Kamila Plis z Uniwersytetu Warszawskiego, Jelce Evans z
Provenciale Hogeschool Limburg (Belgia);

2010: praktykanci: Nick van Doormaal z Van Hall Institute (Holandia), Marius Adam z
Fachhogschule Gottingen (Niemcy), Corina Loew z University of Applied Science in
Eberswalde (Niemcy), Adria Sole z University of Barcelona (Hiszpania), Jacky Drese z
University of Applied Science in Eberswalde (Niemcy); magistarntka Kassiopeia Devriendt z
University of Antwerp (Belgia); wolontariusze: Heather Dutton i Ceirios Davies (Anglia);
2011: studenci: Coen de Kleine z Wageningen University (Holandia), Hidde Zemel z
University of Groningen (Holandia), Kassiopeia Devriendt z University of Antwerp (Belgia),
Julia Brack z Fachhochschule Trier (Niemcy), Charlotte von Komorski z Fachhochschule
Gottingen (Niemcy), Marius Adam (Niemcy), praktykant: Mark Hensbergen z Helicon
Opleidingen Milieu en Ruimte (Holandia);

2012: studenci: Charlorre von Komorski z Hochschule fiir Angewandte Wissenschaft und
Kunst (Niemcy), Tim van der Sluis z Van Hall Institute (Holandia);

2013: magistranci: Maxine Heijtel i Femke Jochems z Wageningen University (Holandia);
praktykanci: Timem van der Sluis, Betting Dobrescu i Teun Smink z Van Hall Institute
(Holandia); praktykantka: Ramona Schubert (Niemcy);

2014: studenci: Kira Rokx i Esme Schutgens z Van Hall Institute (Holandia); magistranci:
Hannah Heither z Albert-Ludwigs-Universitdt (Niemcy), Charlotte von Komorski z

University of Veterinary Medicine Vienna (Austria);

Po uzyskaniu stopnia doktora:

2017: magistranci: Nathan Proudman 1 James Whitehead z Lund University (Szwecja), Jone
Lescinskaite z Swedish University of Agricultural Sciences (Szwecja), Marcel Becker z
Friedrich-Schiller University Jena (Niemcy)

2018: studentki: Kinga Stgpniak z Uniwersytetu Warszawskiego i Anna Jarzabska z SGGW;
2019: studenci: Kinga Stgpniak z Uniwersytetu Warszawskiego i Anna Jarzabska z SGGW, E.
Stockwell 1 K. Hunt (Wielka Brytania);



2020: magistrantka Katharina Semmelmayer, studentki: Kinga Stgpniak z Uniwersytetu
Warszawskiego 1 Anna Jarzabska ze SGGW;
2021: studenci: Gabriele Retez i Giorgio Zavattoni z University of Helsinki (Finlandia);

7. Oprocz kwestii wymienionych w pkt. 1-6, wnioskodawca moze poda¢ inne informacje,

wazne z jego punktu widzenia, dotyczace jego kariery zawodowe;j.

Otrzymatem nagrode za rozprawe doktorska Wydzialu Biologii Uniwersytetu
Warszawskiego.

Jestem wspottworca aplikacji sieciowej ‘Trapper’ (https://os-
conservation.org/projects/trapper) do zarzadzania, organizacji 1 klasyfikacji danych
mutlimedialnych (zdjgcia, filmy, audio) pochodzacych z sensoréw (fotopulapki, detektory).
Jestem fundatorem i Wiceprezesem Fundacji Open Science Conservation Fund, powolanej
21.03.2018 w celu 1) wspierania rozwoju wiedzy, metod i narzedzi w zakresie nauk
biologicznych na potrzeby ochrony przyrody, a takze umiejetnosci ich praktycznego
stosowania w zarzadzaniu i ksztaltowaniu strategii ochrony zasobdéw przyrodniczych w
Polsce i1 na $wiecie; 2) opracowywania oraz promowania rozwigzan wspierajacych otwarty
transfer wiedzy i technologii (w tym oprogramowania) do praktyki zarzadzania zasobami
przyrodniczymi w Polsce i na $wiecie; 3) upowszechniania oraz promowania idei otwartej
nauki (Open Science), otwartej technologii (Open Technology), oraz otwartego dostepu do
kody zrodtowego oprogramowania (Open Source) w naukach biologicznych oraz ochronie
przyrody. Najwazniejsze projekty: 1) wdrozenie aplikacji Trapper w Karkonoskim Parku
Narodowym w ramach projektu pt. ,,Poprawa stanu tacznosci ekologicznej w KPN i jego
otulinie”, ktéry zostal dofinansowany ze s$rodkow Funduszy Norweskich; 2) wdrozenie
aplikacji Trapper w Parku Narodowym Las Bawarski (Niemcy) 3) wdrozenie aplikacji
Trapper na uczelniach polskich (Uniwersytet £.6dzki) i zagranicznych (Szwedzki Uniwersytet
Rolniczy SLU, Uniwersytet we Freiburgu); 4) wdrozenie aplikacji Trapper przez organizacje
zajmujace si¢ ochrong przyrody (np. KORA Szwajcaria, MELES Austria); 5) projekt
TRAPPER-AI zostat finalista Samsung Inkubator #dlaPlanety w roku 2021.
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