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WYSTEPOWANIE SLIMAKOW GASTROPODA
A ZASOBY ROZKEADAJACEGO SIE DREWNA,
NA PRZYKLADZIE LASOW LISCIASTYCH
DRAWIENSKIEGO PARKU NARODOWEGO

The occurrence of Gastropoda snails and deposits of coarse woody debris
exemplified by the study of broadleaf forests in Drawienski National Park

ABSTRAKT: W roku 2013 na terenie Drawienskiego Parku Narodowego przeprowadzono badania
fauny $limakéw oskorupionych zasiedlajacych buczyny, grady, dabrowy, tegi i olsy, pod katem zalez-
nosci pomiedzy zasobno$cia rozktadajacego sie drewna, a zréznicowaniem gatunkowym i liczebnos$cia
wzgledna tej grupy zwierzat. Zaréwno bogactwo gatunkowe, jak i wzgledna liczebno$¢ osobnikéw byly
W sposob istotny skorelowane z zasobami rozkladajacego si¢ drewna. Taksonami silnie powigzanymi
z zasobnoscig rozkladajacego si¢ drewna byly krazatek plamisty Discus rotundatus i $widrzyki Clausi-
liidae. Czynnikami odpowiedzialnymi za te powigzania byly prawdopodobnie wigksze w sasiedztwie
rozkladajacego sie drewna wilgotnos¢, zasobno$¢ w jony wapnia oraz bogactwo pokarmu, gléwnie
grzybéw. Dla zachowania pelnego zréznicowania malakofauny konieczne jest zapewnienie znaczacego
udziatu laséw o trwale wystepujacej duzej zasobnosci rozktadajacego sie drewna.

SLOWA KLUCZOWE: Gastropoda, Discus rotundatus, Clausiliidae, Drawienski Park Narodowy, boga-
ctwo malakofauny, zasoby rozktadajacego si¢ drewna, ochrona fauny laséw liSciastych

ABSTRACT: In 2013 in the area of Drawienski National Park a research was conducted on the snails
inhabiting beech forests, dry-ground forests, oak woods, riverside and alder carrs to investigate the
interrelationship between the affluence of coarse woody debris (CWD) and species diversity and rela-
tive size of this taxon. Both the species diversity and the relative size of population were found to be
significantly correlated to the affluence of CWD. The taxa strongly related to the affluence of CWD
included the rotund disc Discus rotundatus and the door snails Clausiliida. Factors responsible for this
interrelation were most likely the higher humidity in the vicinity of CWD deposits, the amount of cal-
cium ions and the affluence of food, mainly fungi. In order to maintain a full diveristy of malacofauna it
is necessary to ensure a significant proportion of forests with constantly abundant deposits of CWD.

KEY WORDS: Gastropoda, Discus rotundatus, Clausiliidae, Drawieniski National Park, abundance of
malacofauna, coarse woody debris deposits, conservation of broadleaf forest fauna
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Wstep

Zasoby rozktadajacego si¢ drewna nalezg
do najwazniejszych czynnikéw wplywaja-
cych na skuteczno$¢ ochrony petnego zréz-
nicowania fauny laséw. Grupa zwigzanych z
nim organizméw - ksylobiontdéw, obejmuje
liczne gatunki ze wszystkich prawie grup sy-
stematycznych (Gutowski et al. 2004). Zna-
czaca wielko$¢ zasobow rozkladajacego si¢
drewna, a takze ich stabilnoé¢ w diuzszym
okresie czasu, to cecha laséw pierwotnych,
naturalnych i dzikich, stanowigcych ostoje
gatunkéw puszczanskich, rzadkich, zagro-
zonych i gingcych w lasach gospodarczych.
Lesne $limaki ladowe, z uwagi na swoja bio-
logie (Barker 2001), nalezg do grup najsilniej
uzaleznionych od zasobow rozkladajgcego sie
drewna i zagrozonych w sytuacji jego braku
albo lokalnego lub okresowego niedostatku.
Dlatego czestym przedmiotem badan sg po-
wigzania ich wystepowania z ta wlasnie cechg
siedliska (np. Kappes et al. 2006, 2009, Miiller
et al. 2006).

Celem niniejszej pracy bylo sprawdzenie
czy zréznicowanie gatunkowe i liczebnos¢
$limakéw oskorupionych w lasach liSciastych
Drawienskiego Parku Narodowego sa zwia-
zane z wielko$cig zasobow rozkladajacego
sie drewna. Badania przeprowadzono w roku
2013, w ramach prac nad planem ochrony
Parku.

Obszar badan i metody

Drawienski Park Narodowy lezy w pot-
nocno zachodniej Polsce, powstat w roku 1990
i zajmuje powierzchnie 114,41 km?, z czego
83% stanowig lasy. Dominujg znieksztalcone
przez pinetyzacje lasy na siedliskach lasow
lisciastych, jednak okoto 1/3 powierzchni
zajmuja dobrze zachowane buczyny, a takze
mniejsze fragmenty gradéw, dabréw, tegow
olszowo-jesionowych i olsow.

Faune $limakéw ladowych Parku prze-
badano stosunkowo dobrze. Wstepne bada-
nia, przed utworzeniem Parku (Stepczak i

Wilosik-Bieniczak 1986) wykazaty 32 gatunki
ladowe i 19 wodnych. W opublikowanej w
roku 2005 pracy, podsumowujacej badania
prowadzone w latach 1985-1987 Szybiak et
al. (2005) z terenu obecnego Parku wykazali
39 gatunkow ladowych.

Badania terenowe przeprowadzono we
wrzeéniu 2013 r. Wyznaczono 10 lokalizacji
reprezentujacych podstawowe typy lasow lis-
ciastych charakterystycznych dla terenu Par-
ku (buczyny - 6 obszaréw, grady, dabrowy,
lasy fegowe i olsy — po 1). W wigkszosci byly
to fragmenty o znacznym stopniu naturalno-
$ci, nie uzytkowane od ponad 100 lat (daw-
ny rez. Radecin, skarpy nad Drawa), kilka
powierzchni reprezentowalo jednak réwniez
drzewostany mlodsze, do chwili utworzenia
Parku uzytkowane jako lasy gospodarcze. Ze
wzgledu na istnienie wielu czynnikéw moga-
cych wptywaé na $limaki na poszczegolnych
powierzchniach, jak historia ochrony czy typ
lasu, skupiono si¢ tylko na zbadaniu reakeji
ugrupowan §limakéw na zasoby rozklada-
jacego si¢ drewna, poréwnujac pary repre-
zentujacych rézne siedliska powierzchni. W
obrebie kazdej lokalizacji losowo wyznacza-
no powierzchnie kotowa o $rednicy 10 m, a
nastepnie w obrebie tej powierzchni wybiera-
no dwa kwadraty o boku 1 m o najwyzszym
i najnizszym procentowym pokryciu rozkfa-
dajacego sie drewna. W ten sposéb uzyskano
20 powierzchni z ktdrych zebrano material.
Z 1/10 kazdego kwadratu, w sposéb porow-
nywalny zbierano probe $ciotki i drewna o
objetosci ok. 3-4 1, na pozostalej czesci w
ciggu okoto 0,5 godziny wyszukiwano osob-
niki §limakéw. Osobniki oznaczane w terenie
pozostawiano w miejscu zebrania, natomiast
trudne do oznaczenia w warunkach tereno-
wych zabierano do laboratorium, gdzie anali-
zowano réwniez zebrane proby $cidtki. Proby
przebierano manualnie, w ciggu kilku dni po
zebraniu, mniejsze gatunki $limakéw ozna-
czano pod mikroskopem stereoskopowym.

Dla kazdego z analizowanych kwadratéw
szacunkowo oceniano procent pokrycia po-
wierzchni przez lezace rozkladajgce si¢ drew-
no, a takze w przyblizeniu oszacowano jego
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objetos¢. Laczna objetos¢ w kwadratach o
wysokiej zasobnosci rozktadajacego sie drew-
na wynosila 0,34 m®, co w przeliczeniu na 1
ha daje wyjatkowo tylko osiagalna w lasach
warto$¢ okoto 340 m’/ha. W kwadratach o
niskim pokryciu wynosita ona zaledwie 0,007
m?, a wiec okoto 7 m3/ha.

Poziom zalezno$ci pomiedzy zasobem
rozktadajacego si¢ drewna mierzonego pro-
centem pokrycia powierzchni oraz jego sza-
cunkowg objetosécia a bogactwem gatunko-
wym i wzgledna liczebno$cig $limakow oce-
niono obliczajac wspétczynnik korelacji li-
niowej Pearsona. Istotno$¢ réznicy pomiedzy
warto$ciami obu wskaznikéw dla kwadratéw
z maksymalnym i minimalnym zasobem
rozkladajacego si¢ drewna zbadano testem
t-Studenta.

Wyniki

720 analizowanych i poréwnywanych po-
wierzchni (kwadratéw), tacznie zajmujacych
obszar 20 m* oznaczono 258 osobnikéw §li-
makow reprezentujgcych 12 taksondw, z cze-
go w zebranych probach $ciétki i drewna 68
osobnikéw, pozostate 190 podczas przeszu-
kiwania kwadratéw w terenie (tab. 1). Liczby
te nie s bezwzglednymi liczbami osobnikow
jakie wystepowaly na powierzchniach, gdyz
znalezienie w terenie wszystkich osobnikow
gatunkéw najmniejszych nie jest mozliwe,
a proby bezwzgledne pozyskane opisang
weczesniej metoda obejmujg powierzchnie 10-
krotnie mniejsza od powierzchni kwadratu.
Pojecie o rzeczywistym zageszczeniu moze
da¢ jedynie przeliczenie liczby $limakéw
stwierdzonych w zebranych prébach sciotki,
odniesione do tacznej powierzchni z jakiej
zbierano proby, wynoszacej okoto 2 m?. Wy-
nosi ono 34 os./m? i jest wyzsze od wartosci
stwierdzonych w pracy Szybiak et al. (2005)
wynoszacej $rednio 19,25 os./m? co moze
wynika¢ z wysokiej liczebnosci Discus rotun-
datus w prébach z duzg zawarto$cig martwe-
go drewna. Do prowadzonych ponizej analiz
wykorzystano wigc taczng wzgledna liczeb-

no$¢ i bogactwo gatunkowe §limakow ze-
branych obiema metodami, z uwagi na iden-
tyczny sposob postepowania na wszystkich
badanych powierzchniach - poréwnywalny i
kwalifikujacy sie do analizy statystycznej.

W poréwnywanych 10 kwadratach z mi-
nimalng zawarto$cig martwego drewna ($red-
nie pokrycie 2%) stwierdzono 32 osobniki
$limakéw, $rednio ($rednia arytmetyczna)
- 3,2 0s./prébe. W kwadratach tych wystepo-
walo $rednio 1,9 gatunku/probe. Kwadraty z
maximum martwego drewna ($rednie pokry-
cie 34%) zawieraly Iacznie 226 osobnikéw,
a wiec 22,6 o0s./probe, czyli siedmiokrotnie
wigcej (istotnos¢ roznicy t = 4,278, p < 0,001).
Ponad dwukrotnie wigksze bylo réwniez
$rednie bogactwo gatunkowe, w kwadratach
z rozkladajacym sie drewnem wynoszace
- 4,6 gatunku/proébe (istotno$¢ réznicy t =
3,172, p = 0,005). Spoérdd 12 stwierdzonych
taksonéw, w kwadratach o wysokich zaso-
bach rozkladajacego si¢ drewna stwierdzono
wszystkie, w kwadratach z niskg zawartoscig,
wystepowato facznie tylko 8.

Zaréwno wzgledna liczebnos¢ osobni-
kéw, jak i bogactwo gatunkowe, mierzone
liczbg taksondw, byly w badanym obszarze
w sposob istotny skorelowane z zasobami
rozkladajacego sie drewna mierzonymi za-
réwno wskaznikiem procentowego pokrycia
powierzchni (ryc. 11 2, wspdtczynniki kore-
lacji odpowiednio r = 0,944 oraz r = 0,786,
p<0,001), jak i szacunkowej objetosci rozkia-
dajacego si¢ drewna w m’(ryc. 314, r = 0,963,
orazr = 0,717, p<0,001).

Taksonami silnie powigzanymi z zaso-
bami rozkladajacego si¢ drewna, ktorych
liczebnos¢ byla ponad 10-krotnie wigksza
w kwadratach z wysoka wartoscia tych za-
sobow, byly krazatek plamisty Discus rotun-
datus (proporcja 115/10) i $widrzyki Clausi-
liidae (64/5), cho¢ pozytywna korelacje z ta
cecha siedliska wykazuje prawdopodobnie
wigkszo§¢ analizowanych gatunkéw, tu re-
prezentowanych przez niewielkie z punktu
widzenia obrobki statystycznej proby.
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»

Liczebno$¢ poszczegolnych gatunkéw slimakéw w badanych probach (proby oznaczone literg ,,a” — zasobne w rozkladajace si¢ drewno, literg
»b’ - ubogie). Symbolem (p) przy nazwie gatunkowej oznaczono materiat pochodzacy z prob $ciotki. Wspoélrzedne w uktadzie WGS84.

Tab. 1.

” — CWD abundant, ,,b’- CWD deficient). Symbol (p) by the species name

»d

The numbers of snail species in research samples (samples marked
designates material from litter samples. Coordinates WGS84.

Tab. 1.
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Ryc.1. Zaleznos¢ miedzy procentowym po-  Ryc.3. Zalezno$¢ miedzy objetoscig rozktada-
kryciem powierzchni dna lasu przez jacego si¢ drewna na powierzchni prob-
rozkladajace si¢ drewno (0-70%), a nej 1m? (0-0,1 m?), a wzgledna liczeb-
wzgledna liczebnoscia §limakéw na ba- noécia slimakow na badanej powierzch-
danej powierzchni probnej (1-46 os.). ni prébnej (1-46 os.). N = 20, wspél-
N = 20, wspotczynnik korelacji = 0,944, czynnik korelacji = 0,963, p<0,001.
p<0,001. Fig.3. Correlation between the volume of
Fig. 1.  Correlation between percentage cover- CWD on research area of 1m? (0-0,1

age of forest floor with CWD (0-70%)
and relative size of snail population on
research area (1-46 0s.). N = 20, correla-
tion coeffcient = 0,944, p<0,001.

m?) and relative number of snails on the
research area (1-46 0s.). N = 20, correla-
tion coefficient = 0,963, p<0,001.
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Ryc. 2.

Fig. 2.

Zalezno$¢ miedzy procentowym po-
kryciem powierzchni dna lasu przez
rozkladajace si¢ drewno (0-70%), a
liczbg gatunkéw w prébie (1-8). N =
20, wspolczynnik korelacji = 0,786,
p<0,001.

Correlation between percentage cover-
age of forest floor with CWD (0-70%)
and the number of species in a sample
(1-8). N = 20, correlation coefficient =
0,786, p<0,001.

Ryc. 4.

Fig. 4.

Zalezno$¢ miedzy objetoscig rozktada-
jacego sie drewna na powierzchni préb-
nej 1m?(0-0,1 m?), a liczbg gatunkéw
w prébie (1-8). N = 20, wspotczynnik
korelacji = 0,717, p<0,001.

Correlation between the volume of
CWD on research area of 1m?(0-0,1 m?)
and the number of species in a sample
(1-8). N = 20, correlation coeflicient =
0,717, p<0,001.
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Dyskusja

Fauna ¢limakéw zasiedlajacych lasy
Europy Srodkowej jest bardzo zréznicowa-
na. Niektore typy laséw i rozlegle obszary
zasiedla zaledwie kilka gatunkéw, inne ce-
chuje znacznie wigksze bogactwo siegaja-
ce kilkudziesigciu taksonéw i zageszczenia
dochodzace do kilkuset os./m? (Cameron
et al. 2004, 2010, Kappes et al. 2006, 2009,
2014, Miiller et al. 2006, Szybiak i Lesniew-
ska 2005, Sulikowska-Drozd i Horsak 2007 i
inni). Réznice w bogactwie zespoléw §lima-
kéw wynikaja z czynnikéw klimatycznych
oraz siedliskowych, skorelowane sa przede
wszystkim z cechami podloza, takimi jak
warto$¢ pH oraz zawarto$¢ wapnia i substan-
¢ji organicznych w $cidlce i glebie (Kappes et
al. 2006, Sulikowska—-Drozd i Horsak 2007).
Absorpcja wapnia jest §limakom niezbedna
do budowy muszli oraz reprodukcji (Barker
2001). Inne powiazane ze soba czynniki ma-
jace wplyw na wystepowanie $limakéw to
wilgotno$¢ podloza, grubos¢ warstwy $ciélki
oraz obecnos¢ elementéw strukturalnych ta-
kich jak skaty czy rozkladajace si¢ drewno.

Stwierdzone w lasach Puszczy Drawskiej
wysoce istotne zaleznosci bogactwa gatun-
kowego 1 liczebnosci §limakéw od zasobow
rozkladajacego sie drewna byly wykazywa-
ne takze przez licznych autoréw z innych
obszaréw (Miiller et al. 2005, Kappes et al.
2006, 2014). Wskazywali oni na $ciste po-
wiazania pomiedzy ilo$cig rozkladajacego
sie drewna, szczegdlnie grubowymiarowego,
w wysokich stadiach rozkladu, a bogactwem
gatunkowym i liczebno$cig wielu gatunkéw
$limakow, jak i catych ich zgrupowan. Anali-
zujac specyfike siedliskowa w bezposrednim
sasiedztwie rozkladajacego si¢ drewna wy-
kazywano jednocze$nie wicksza zasobno$¢
wegla organicznego, azotu ogélnego, jondéw
wapnia i potasu, a takze wyzsze pH podloza
(Miiller et al. 2005, Kappes et al. 2006).

Fakt, ze slimaki skupiaja si¢ w mikrobio-
topach z duza zawarto$cig martwego drewna
wynika takze z wymagan siedliskowych do-
tyczacych znacznej wilgotnosci. Rozkltadaja-

ce sie klody drewna sa siedliskami gwaran-
tujacymi, znacznie lepiej niz warstwa $ciotki,
stabilne warunki wilgotno$cioweitermiczne,
pozwalajace przetrwaé niekorzystne okre-
sy, zaréwno suszy, jak i mrozéw. Porowata,
gabczasta struktura przelegujacego diuzej
drewna cechuje sie wyjatkowa zdolnos-
cig retencjonowania wody (Gutowski et al.
2004). Jednoczesnie rozkltadajace si¢ drewno
stanowi siedlisko decydujace o warunkach
pokarmowych $limakéw, szczegolnie wply-
wajac na bogactwo mikroflory i mykobioty
(Barker 2001, Gutowski et al. 2004, Miiller et
al. 2005, Kappes et al. 2006). Na przyklad w
warunkach Puszczy Bialowieskiej na rozkta-
dajacym si¢ drewnie stwierdzono 84 gatunki
grzybow, a na korze lezacych drzew az 142
(Gutowski et al. 2004).

W nawigzaniu do powyzszych rozwazan
mozna takze rozwazy¢ szerszy aspekt ochro-
ny malakofauny laséw, a takze innych grup
powiazanych z zasobami rozkladajacego
sie drewna (por. Miiller et al. 2005, Miiller
i Beutler 2010). Dla ochrony pelnego zréz-
nicowania malakofauny laséw lisciastych,
istotna wydaje si¢ nie tylko ilo$¢, ale tak-
ze stabilno$¢ udzialu martwego drewna w
dnie lasu w dluzszej perspektywie czasowe;j.
Drobne $limaki nie przemieszczaja si¢ na
ogo6l w ciagu zycia na odleglo$¢ wigkszg niz
kilka metréw. W warunkach typowej, zrebo-
wej gospodarki lesnej, skrajne zubozenie w
martwe drewno przez okres kilkudziesigciu
lat rozwoju mlodszych stadiéw lasu po zre-
bie, powoduje, ze wiekszo$¢ mikropopula-
¢ji tych gatunkéw wymiera i nie jest w sta-
nie sie odrodzi¢. Ta nieciagto$¢ ,,dostawy”
martwych drzew w dlugich okresach czasu
powoduje przerwanie cigglo$ci natural-
nych cech lasu, skutkujace bezpowrotnym
ustgpieniem cze$ci wrazliwszych gatunkéw
i nie gwarantuje odtworzenia si¢ malako-
cenozy w jej potencjalnej pelnej strukturze
gatunkowej i ilo§ciowej, mimo odtwarzania
sie okresowo warunkéw siedliskowych bliz-
szych naturalnym. Stad prawdopodobnie
niewielkie zréznicowanie malakofauny w
lasach gospodarczych, jak i rzadkos¢ gatun-
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kéw stenotopowych, takich jak wigkszo$é
gatunkow $widrzykéw, $limak ostrokrawe-
dzisty czy $limak karpacki.

W lasach o charakterze pierwotnym,
naturalnym, chronionych lub z ograniczo-
ng z innych przyczyn eksploatacja drewna,
o wysokim stopniu ,dzikosci’, a wigc po-
ziomu jego niezagospodarowania, malako-
fauna jest znacznie bogatsza, zaréwno pod
wzgledem bogactwa gatunkowego, jak i pa-
rametrow ilosciowych (Cameron et al. 2004,
2010, Szybiak i Le$niewska 2005, Sulikow-
ska-Drozd i Horsak 2007), niz w typowych
lasach gospodarczych. Jednym z istotnych
czynnikéw decydujgcych o ubdstwie mala-
kofauny laséw gospodarczych jest okresowe
i lokalne ubozenie wystepujgcych tam sied-
lisk w rozkltadajace si¢ drewno.

Dla zachowania pelnego zréznicowania
malakofauny, we wszystkich wiekszych kom-
pleksach lesnych konieczne jest zapewnienie
znaczacego udzialu fragmentéw laséw o
zasobnosci rozkltadajacego sie drewna leza-
cego zblizonej do laséw naturalnych (Paw-
laczyk 2002, Gutowski et al. 2004). Wedtug
cytowanych autoréw w lasach naturalnych
zasobno$¢ rozkladajacego si¢ drewna osia-
ga¢ moze 100-200 m*/ha, natomiast w drze-
wostanach gospodarczych oscyluje zwykle

pomiedzy 1 a 3 m’/ha. W ramach dyskusji
nad optymalng strategia ochrony rozklada-
jacego sie drewna i powigzanych z nim or-
ganizméw, Miiller i Beutler (2010) dla laséw
lisciastych Europy Srodkowej rekomenduja
warto$¢ 20-50 m*/ha do osiggniecia w odpo-
wiednio licznych fragmentach laséw realizu-
jacych funkcje ochronng, zamiast praktyki
pozostawiania zasobOw znacznie nizszych,
za to rozproszonych na calym obszarze, tak-
ze w lasach typowo gospodarczych. Funkcje
sieci ostoi rozkladajacego si¢ drewna pelni¢
moze dobrze zaprojektowana sie¢ rezerwa-
tow, cho¢ obecnie ich ilo$¢ w wigkszosci
kompleksow lesnych jest niezadowalajaca,
ale takze tworzone w Lasach Panstwowych
ostoje ksylobiontéw, ostoje réznorodnosci
biologicznej, powierzchnie referencyjne
oraz inne obszary trwale wylaczone z uzyt-
kowania gospodarczego. W odniesieniu do
$limakéw, cechujacych sie ograniczonymi
mozliwoéciami przemieszczania si¢, wyjat-
kowo istotna jest trwalo$¢ ochrony i stabil-
nos$¢ warunkow siedliskowych.

Zapomoc w pracach terenowych dzigku-
je Patrykowi Chapinskiemu, za cenne uwagi
Pawlowi Pawlaczykowi oraz Szanownym
Recenzentom.
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Summary

In 2013 in the area of Drawienski National Park a research was conducted on the snails inhabit-
ing main types of broadleaf forests to investigate the interrelationship between the affluence of coarse
woody debris (CWD) and species diversity and relative size of this taxon. In the research area, both
species diversity expressed by the number of species and relative size of population were found to be
significantly correlated to the abundance of coarse woody debris expressed by percentage coverage of
the area and CWD volume. A distinct preference by the snails to inhabit microhabitats rich in CWD
was demonstrated. The taxa strongly related to the affluence of CWD included the rotund disc Discus
rotundatus and the door snails Clausiliida.

The fact that snails concentrate in microbiotopes abundant in CWD arises from their biology and
habitat requirements concerning high humidity. Decomposing wood logs provide a habitat ensuring
stabile humidity and thermal conditions much better than a layer of forest litter, thus enabling the
animals to survive unfavourable seasons like drought or frost. At the same time, decomposing wood
provides a habitat which is decisive for nutrition for these animals, in particular as far as it influences
the abunadance of microflora and mycobiota.

In order to maintain full diversity of malacofauna it is necessary to have a major proportion of
forests rich in fallen decomposing wood, such as reserves and other areas permanently excluded from
economic exploitation. With respect of snails, which have limited potential of relocation, a persistent
protection is of exceptional significance in order to secure stability of habitat conditions.
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