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NATURALNE DRZEW

FOREST GAP DYNAMICS AND TREE NATURAL REGENERATION

Abstract. When one or a few trees die in a forest, small openings, which are
called ‘gaps’ are formed in the forest canopy and are then filled with other
trees. This is called a gap dynamics. A large number of papers and data on gap
dynamics have been accumulated since 1970’s. Gap dynamics has been de-
scribed in many forest types. Although a lot of studies on gap dynamics of natu-
ral forests have been conducted, applications of gap dynamics into forest
practice are limited.
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1. WSTEP

Zamieranie jednego lub kilku drzew panujacych w lesie w wyniku naturalnych
zaburzen powoduje powstanie niewielkich luk w okapie drzewostanu, w ktorych
nastgpnie wyrastajg nowe drzewa (Watt 1947). Zjawisko to nosi nazwg ,,dynamiki
luk”. Problematyka dynamiki luk zajmuje si¢ wielu naukowcow, gdyz jest ona
Sci$le zwiazana z praktyka lesna (np. ochrong lasu, metodami odnowienia na-
turalnego), a takze stanowi podstawe teorii ekologicznych (zmienno$¢ nisz, przy-
stosowanie roslin, réznorodnos¢ gatunkowa). Poczawszy od lat 70. ubieglego
wieku pojawilo si¢ wiele prac na ten temat (m.in. Brokaw 1985, Runkle 1985,
Veblen i in. 1981). Dynamike¢ luk badano w réznych lasach, od tropikalnych,
wiecznie zielonych lasow lisciastych, az po lasy lisciaste strefy umiarkowanej i
borealnej oraz lasy iglaste strefy umiarkowanej, subalpejskiej i borealnej (Ya-
mamoto 2000, Drobler i von Liipke 2005).

2. PODSTAWY TEORETYCZNE DYNAMIKI LUK

Wedhug klasycznej teorii sukcesji gatunki $wiattozadne powinny zniknaé z
lasu, a drzewostan bedzie si¢ sktada¢ tylko z gatunkdw cieniozno$nych. Teoria ta
zaktada, Zze naturalne zaburzenia, takie jak powstawanie luk, sa rzadko spoty-
kanymi zjawiskami (White 1979). Natomiast w teorii dynamiki luk (inaczej teorii
luk) przewiduje si¢ inny scenariusz: gatunki $wiatlozadne moga istnie¢ w drze-
wostanie dzigki odnawianiu si¢ w lukach (Watt 1947). Teoria dynamiki luk
zaktada, ze przerwanie okapu drzewostanu w wyniku naturalnych zaburzen wy-
stegpuje w kazdym zwartym drzewostanie, jezeli przyjmie si¢ odpowiednio dtugi
czas, poniewaz drzewa zyja zazwyczaj dluzej, niz wynosi $redni okres pomigdzy
naturalnymi zakléceniami. Luki, ktore powstaly w taki sposob, tworza specyficzne
warunki mikrosiedliskowe (Swiatto, wilgotno$¢ i temperatura), dajace pierwszen-
stwo w odnawianiu si¢ gatunkom $wiattozadnym. Siewki gatunkéw $wiattozad-
nych moga rosna¢ w lukach, a przynajmniej kilka z nich moze osiagnaé gorne
pigtro drzewostanu. Zaréwno klasyczna teoria sukcesji, jak i dynamika luk znaj-
duja si¢ w grupie teorii rdwnowagi, ktore zaktadajq stan rownowagi w drze-
wostanach dojrzatych i starodrzewach. Natomiast teoria nierownowagi (Pickett
1980), ktora stala si¢ bardzo popularna w ostatnich latach, zaktada, ze lasy nie
moga osiagna¢ rdéwnowagi, poniewaz sukcesja zostaje przerwana wskutek za-
burzen (m.in. takich jak pozar lub wiatr).

Zgodnie z teoria dynamiki luk, kazdy starodrzew (lub drzewostan dojrzaty)
jest traktowany jako przestrzenna mozaika réznych faz rozwojowych drzewostanu,
roézniacych si¢ pod wzgledem sktadu gatunkowego oraz struktury, ktore cyklicznie
zmieniaja si¢ w czasie: luki, regeneracji i drzewostanu dojrzatego. Ten cyklicznie
zmieniajacy si¢ las jest nazywany kompleksem odnowienia, a zmiany przecho-
dzenia przez kolejne fazy cyklem wzrostu lasu (Yamamoto 2000).
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3. POWSTAWANIE LUK

Istnieje wiele definicji luk, a takze metod ich pomiaru. Luki powstaja wskutek
zamarcia lub uszkodzenia jednego lub kilku drzew rosnacych w gérnym pigtrze
drzewostanu (w szczegdlnych przypadkach luki powstaja w wyniku zamarcia
wielkich gatezi). Wedlug Watt (1947) lukami w krajobrazie leSnym sa przestrzenie
o roznej wielkosci: od luk utworzonych przez zamierajace gatezie drzew lub
pojedyncze martwe drzewa, az po powierzchnie zajmujace setki, a nawet tysigce
hektarow, powstate w wyniku katastrof (np. pozaru). Brokaw (1982) luka nazywat
kazda przestrzen ciagnaca si¢ przez wszystkie warstwy drzewostanu do wysokosci
2 m nad poziomem gleby. Natomiast Runkle (1981) zdefiniowal dwa pojecia:

— luka w drzewostanie to powierzchnia potozona bezposrednio pod zamartymi
drzewami lub galeziami (o powierzchni >20 m?),

— luka rozszerzona to luka w drzewostanie razem z powierzchnig u podstawy
drzew otaczajacych luke.

Koncepcja rozszerzonych luk jest bardzo uzyteczna, poniewaz wiacza po-
wierzchni¢ bedacg pod posrednim i bezposrednim wplywem luki. Spies i Franklin
(1989) podzielili luki na dwie grupy: luki o wielkiej skali przestrzennej (0,1 do
100 000 ha) i luki o matej skali przestrzennej (<0,1 ha).

Przyjeto, ze luke uwaza si¢ za zamknigta, kiedy odnowienie w luce jest wyzsze
od pewnej wysokosci drzew, zwykle 1020 m wysokos$ci w lasach strefy umiar-
kowanej. Mate luki zamykaja si¢ przez rozwdj galezi drzew otaczajacych luke.
Bardzo mate powierzchnie (<5 m?) zwykle nie sg traktowane jako luki. Luki moga
przybiera¢ rozne ksztatty, od elipsy do okrgegu. Ksztatt luki ma wptyw na mi-
kroklimat w jej obrgbie.

Wielkos¢ luk w lasach jest zréznicowana. Ogdlnie mozna przyjaé, ze prze-
wazaja male luki. Rozktad wielkosci powierzchni luk w lasach opisuje ujemna
funkcja wyktadnicza lub logarytmiczna. Wigksze luki zazwyczaj powstaja w wy-
niku zamarcia kilku drzew. Mozna tu wyrézni¢ ich dwa rodzaje: luki powstate w
wyniku jednoczesnego zamarcia kilku drzew oraz luki utworzone wskutek stopnio-
wego powigkszania si¢ ich powierzchni. Luki powstate wskutek jednoczesnego
zamarcia kilku drzew najczesciej spotyka si¢ w drzewostanach subalpejskich w
Japonii. Wielko$¢ tych luk zawiera si¢ w przedziale 370-730 m?2 (wigksze od 400
m? sa rzadkie), a ich zaggszczenie wynosi 16,2-19,5 luk na 1 ha. Tempo tworzenia
si¢ luk (catkowicie nowe luki/rok jako procent catkowitej powierzchni luk) w
réznych typach lasow byta okreslana roznymi metodami i waha si¢ od 0,5 do 2,0%
na rok (Yamamoto 2000).

Tempo tworzenia si¢ luk (pokrycie powierzchni przez nowe luki na rok) jest
podobne w roznych lasach tropikalnych i strefy umiarkowanej. W obu strefach luki
tworza sig¢ przez caly rok, chociaz mozna wyrdzni¢ miesiace, w ktdrych proces ten
jest bardziej intensywny (Runkle 1989).

Wieksze luki sprzyjaja odnawianiu si¢ gatunkéw $wiatlozadnych. Stwier-
dzono, ze procent pokrycia powierzchni przez luki (sumaryczna powierzchnia luk
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do powierzchni lesnej wyrazona w procentach) oraz srednia powierzchnia luk
wynosi odpowiednio 5-31% i 30-140 m? w lasach strefy umiarkowanej oraz
3-23% i 90-250 m? w lasach tropikalnych. W Japonii, w cieptych lasach strefy
umiarkowanej procent pokrycia powierzchni przez luki wynosi $rednio 17%, a
powierzchnia luk 77,1 m2, w chtodnych lasach strefy umiarkowanej odpowiednio
13,8% 1 92,0 m2, a w lasach subalpejskich 7,3% i 43,3 m? (Yamamoto 1996). Po-
wierzchnia pokrycia oraz wielko$¢ luk jest niewielka w lasach subalpejskich. Jedna
z gléwnych przyczyn matej powierzchni luk w omawianych lasach jest mniejsza
szeroko$¢ koron drzew iglastych niz u drzew lisciastych.

Dwie luki o takiej samej wielkosci, ksztalcie i o takim samym sposobie
powstania odnawiajg si¢ w rozny sposob w lasach strefy umiarkowanej i tro-
pikalnej. Jednym z czynnikow rdznicujacych sposob odnowienia jest poziom
Swiatla, zwlaszcza w duzych lukach. Zréznicowanie odnowienia jest wigksze w
strefie umiarkowanej niz tropikalnej, co wiaze si¢ z lepszym dostosowaniem si¢
drzew do réznego poziomu $wiatta w lasach umiarkowanych niz w tropikalnych.

Wielko$¢é luk jest rézna w réznych stadiach rozwoju lasu. Srednia powierz-
chnia luk jest mniejsza we wczesnych stadiach rozwoju lasu niz w pdzniejszych
(Clebsh 1 Busing 1989, Spies i in. 1990). Tyrrell i Crow (1994) rowniez znalezli
dowody liniowej zaleznos$ci catkowitej 1 sredniej powierzchni luk od wieku drze-
wostanu w lasach choiny (7suga canadensis). Natomiast Yamamoto i Nishimura
(1999) nie stwierdzili liniowej zaleznosci pomigdzy wielko$cia 1 catkowita po-
wierzchnig luk a wiekiem drzewostanu. Powodem bylo szybsze tempo tworzenia
si¢ luk. W mlodszych stadiach rozwoju luki tworzyty si¢ wskutek jednoczesnego
zamierania kilku drzew (efekt domina), co prowadzito do tworzenia wigkszych luk.
W drzewostanach wiecznie zielonych rosnacych na wybrzezu Japonii luki byty
mniejsze niz w glebi kraju. Na wybrzezu luki powstajq przede wszystkim w wyniku
zamierania gatezi i to jest prawdopodobnie przyczyna tworzenia mniejszych luk.
Luki powstate wskutek zamierania gatezi sa zwykle mniejsze niz te, ktore powstaty
w wyniku zamierania drzew. Ten drugi typ luk przewaza w glebi ladu (Yamamoto
2000).

Mate luki tworza si¢ znacznie czgsciej, jest ich wigcej oraz zamykajg si¢
znacznie szybciej (Schaetzl i in. 1989). Poza normalnymi lukami istnieja rowniez
pseudoluki, luki sezonowe, ktore tworza si¢ pod okapem drzew lisciastych, oraz
,stale luki”, ktore powstaja w zwartych drzewostanach nad skatami lub malymi
rzekami.

4. WPLYW LUK NA STRUKTURE DRZEWOSTANU

Nie stwierdzono wyraznego wptywu wielkosci luk na gatunki je opanowujace
w lasach borealnych (Kneeshaw i Bergeron 1998). Natomiast w drzewostanach
tropikalnych wielko$¢ luk byta uznana za jeden z najwazniejszych elementéw
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okreslajacych sktad gatunkowy drzew wypehiajacych lukg. Teorie te w nie-
wielkim stopniu thumacza zachowanie réznorodnosci gatunkowej drzew w lasach
tropikalnych. Siewki gatunkow pionierskich wystepuja czesciej w wigkszych
(>150 m?) niz w mniejszych lukach. Natomiast liczebno$¢ podrostu gatunkow
cieniozno$nych byta podobna w matych i duzych lukach (Brokaw i Scheiner 1989).
Ostatnie badania wskazuja, ze w lasach borealnych pojawienie si¢ odnowienia i
jego utrzymanie jest mozliwe dzigki dynamice luk (Hofgaard 1993).

Drzewostany, w ktorych tworza sie luki, majg czgsto strukture mozaikowa
sktadajaca si¢ z gatunkow cieniozno$nych, $wiattozadnych i gatunkow posrednich.
Reakcja zespotu na tworzenie si¢ luk zalezy od ich wielkosci. Faktycznie réz-
norodnos¢ luk pod wzglgdem rozmiardw w znacznej mierze przyczynia si¢ do
zwigkszenia i utrzymania réznorodnosci zespotu.

Prawdopodobienstwo, ze dany gatunek wejdzie do gérnego pigtra drzewo-
stanu zalezy od prawdopodobienstwa jego pojawienia si¢ i przezywalnosci w
danych warunkach siedliskowych. Na prawdopodobienstwo powstania odnowie-
nia w danym siedlisku wplywa: 1) sposdb pojawienia si¢ nasion w lukach i pod
okapem drzewostanu, 2) stosunek powierzchni luk do powierzchni zwartego drze-
wostanu, 3) przezywalnos¢ nasion w lukach i pod drzewostanem.

Nasiona drzew przenoszone sa przez zwierzgta lub wiatr. Rdznice w ilosci
nasion w lukach i pod okapem sa zalezne od wielkosci nasion i sposobu ich
przenoszenia. W lasach tropikalnych wiekszos¢ zwierzat (ptakdéw i nietoperzy)
przenoszacych nasiona unika nowo powstatych luk, poniewaz sa one dla nich
niebezpieczne. W nowych lukach obserwowano mniejsza ilo$¢ nasion niz pod
drzewostanem. Nowo powstate luki w lasach tropikalnych zajmuja 1% powierz-
chni drzewostanu. Dlatego tez wiekszo$¢ nasion, niezaleznie od sposobu prze-
noszenia, opada pod okap drzewostanu.

Przezywalnos¢ nasion i siewek zalezy od czynnikéw biotycznych i abio-
tycznych. Wsrod czynnikow biotycznych mozna wyr6zni¢ choroby oraz zjadanie
nasion i zgryzanie siewek przez zwierzeta. Odpornos¢ na patogeny wptywa na
przezywalno$é nasion i wzrost siewek w zacienieniu. Smiertelno$¢ nasion z po-
wodu chordb jest zwykle wigksza w cieniu niz w stoncu. Duza ilos¢ swiatta oraz
nizsza wilgotno$¢ w lukach jest niekorzystna dla patogenow roslin. Szybszy wzrost
siewek w lukach skraca okres wrazliwosci na choroby. Stwierdzono, ze bez-
posrednia przyczyna zamierania siewek gatunkow swiatlozadnych w lasach tro-
pikalnych sg choroby, a nie brak swiatta; niedobdr §wiatla moze czyni¢ siewki
bardziej podatnymi na atak patogendw. Ogolnie siewki charakteryzuja si¢ wigksza
$miertelnoscig w cieniu niz w stonicu (Schupp i in. 1989). Wydaje si¢, ze siewki
gatunkéw o duzych nasionach, przenoszonych przez zwierzeta, sa mniej wrazliwe
na patogeny niz siewki drzew o malych nasionach, przenoszonych przez zwierzgta
lub wiatr. W lukach duze nasiona i siewki sa narazone na uszkodzenia przez
gryzonie.

Gatunki drzew o duzych nasionach, przenoszonych przez zwierzeta pojawiaja
si¢ prawie wyltacznie pod okapem drzewostanu. Siewki tych drzew sa cieniozno$ne
1 odporne na choroby. Natomiast siewki drzew o matych nasionach, ktdére sa
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przenoszone przez wiatr lub zwierzeta, rozwijaja si¢ gldwnie w lukach. Nasiona
tych gatunkow zwykle zimuja i czekaja na powstanie nowej luki. Tak wige, bardzo
duze znaczenie dla powstania odnowienia ma zapas nasion w glebie, ktory jest
czgsto wazniejszy niz $wiezy opad nasion w lukach. Straty w tym banku nasion
wskutek pasozytnictwa, grzybow czy wydtuzonego przelegiwania oznaczaja, ze
tylko niewielka ilos¢ nasion bierze udziat w opanowywaniu nowo powstatych luk.
Mimo to, siewki drzew o matych nasionach w nowo powstatej luce majg wigksze
szanse stac si¢ dorostym osobnikiem niz pod okapem drzewostanu. Najwigksze
szanse rozwoju ma odnowienie dookota starych luk. Powigkszanie si¢ luk odstania
nasiona i siewki, ktore zostaty zgromadzone pod okapem drzewostanu. Im szybcie;j
zostang odstonigte nasiona drzew, tym mniej sg zagrozone ostabieniem.

5. CHARAKTERYSTYKA MARTWYCH DRZEW

Sposob zamierania drzew wywiera wptyw na warunki mikrosiedliskowe oraz
sktad gatunkowy w lukach. Wyré6znia si¢ trzy rodzaje martwych drzew ze wzgledu
na przyczyng $mierci: stojace martwe drzewa, wiatrolomy i wiatrowaty. W lasach
Japonii dominujg ztamane oraz stojace martwe drzewa; wiatrowaly sa najrzadziej
spotykane (takze w innych krajach). Luki utworzone przez drzewa stojace sa
mniejsze. Wigcej odnowienia pojawia si¢ w lukach utworzonych przez drzewa
lezace niz stojace. Najwigcej zaburzen w glebie powoduja wiatrowaty (Falinski
1978). Powalone drzewa moga stworzy¢ korzystne warunki do kietkowania na-
sionom, ktore byty zakopane lub potrzebujq gleby mineralnej do skietkowania, np.
Betula spp. (Yamamoto 2000).

Wiatrowaly sa czestym typem zaburzen w wigkszosci naturalnych (nieza-
gospodarowanych) lasow (Schaetzl i1 in. 1989). White (1979) podsumowat wiele
badan nt. uszkodzen powodowanych przez wiatr i doszedt do wniosku, ze w wielu
srodowiskach lesnych zaburzenia powodowane przez wiatr wystepuja czgsciej niz
okresy spokoju. Stwierdzono, ze wiatrolomy czgsto pojawiaja si¢ na duzych po-
wierzchniach w lasach szpilkowych, natomiast w lasach lisciastych odnosza sig¢
tylko do pojedynczych drzew. Z drugiej strony, to wiatrowaty sg glownym czyn-
nikiem zaktocajacym w lasach bukowych Japonii. Stwierdzono rowniez, ze okoto
24% powierzchni w lasach subalpejskich stanowia luki. W wielu regionach kata-
strofalnym wiatrotomom czgsto towarzysza pozary. Uwaza sig, ze jednowickowe
drzewostany Pinus contorta rosnagce w poéinocno-zachodnich stanach USA po-
wstaly w wyniku wiatrotomu, a nastgpnie pozaru (Schaetzl i in. 1989). W Gérach
Skalistych drzewostany Pinus contorta zastepuja lasy jodtowo-swierkowe po sil-
nych wiatrolomach. Huragany w polnocno-wschodniej Australii doprowadzity do
rozwoju ,,buszu cyklonowego” — niskich drzewostanéw z licznymi lianami.
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6. REGENERACJA PO ZABURZENIACH

Marks (1974) wyrdznit dwie reakcje laséw na zaburzenia:

— przebudowe roslinnosci uksztaltowanej przed zaburzeniem (rozwdj galezi
drzew otaczajacych luke, rozwoj pedow swigtojanskich przez nieuszkodzone drze-
wa, rozmnazanie wegetatywne uszkodzonych drzew — odrosla, przyspieszenie
wzrostu istniejacego odnowienia),

— pojawianie si¢ nowych osobnikéw (kietkowanie nasion lub wysiewanie si¢
nasion na obszarze zaburzenia).

Zamieranie drzew w lesie zwieksza zroznicowanie i bogactwo gatunkowe
dzigki wkraczaniu nowych gatunkow do luk. Uwaza sig, ze czgste wiatrotomy sa
waznym czynnikiem zwiekszajagcym roznorodnos¢ gatunkowa w lasach tropi-
kalnych, poniewaz w lukach pojawiaja si¢ nowe gatunki. Natomiast w lasach strefy
umiarkowanej migracja nowych gatunkéw w luki jest rzadziej spotykana. Ba-
daniami wplywu wielkosci, udziatu i typu zaktocenia (wiatrowat, wiatrotlom, mar-
twe stojace drzewo) na sktad gatunkowy i odnowienie zajmowat si¢ Putz (1983).
Monk (1961) wyroznit trzy kategorie gatunkéw drzew odnawiajacych si¢ w lu-
kach: 1) gatunki cienioznosne, ktore byty przygluszone przed powstaniem luki, 2)
gatunki $wiattozadne, obecne przed utworzeniem luki, 3) gatunki posiadajace
nasiona roznoszone przez wiatr. Opanowywanie luk jest jedynym naturalnym
sposobem wejscia gatunkow swiatlozadnych w sktad drzewostanéw. W wilgotnych
lasach tropikalnych prawie potowa gatunkow drzew odnawia si¢ dzigki lukom.

W duzych lukach odnawiajq si¢ gatunki §wiatlozadne, ze wzgledu na wigkszy
dostep swiatta. Wkraczanie nowych gatunkow do luk zalezy od rodzaju i obecnosci
podrostow, ale tez od tego, czy zostalo pozyskane lezace drewno (Yamamoto
2000). Wiele duzych i s$rednich luk powigksza si¢ wskutek zamierania drzew
granicznych. Zaklocenia w umiarkowanej skali czgsto powoduja tworzenie sie
struktury mozaikowej. Stwierdzono, ze luke o sredniej powierzchni moze wypetnié
kilka drzew z waskimi koronami, co prowadzi do powstania mozaiki rézno-
wiekowych drzew. W przypadku drzew o szerokich koronach tylko jedno lub dwa
moga przezy¢, a wtedy roznorodnos¢ ptatow nie jest tak wyrazna. Bray (1956)
podkreslal, ze od tempa wzrostu nalotu i podrostu réznych drzew zalezy, ktory
gatunek wypelni luke. Gatunki pionierskie maja wigksze szanse w opanowywaniu
luk s$redniej niz matej wielkosci w lasach tropikalnych, ze wzgledu na wigkszy
dostgp swiatta oraz mniejsza konkurencje drzew otaczajacych luke. W lukach
sredniej wielkosci moga rozwija¢ sie przyghuszone podrosty gatunkéw cienio-
zno$nych. Luki wypetniaja si¢ wskutek ekspansji koron. White i in. (1985) stwier-
dzili, ze 78% luk w drzewostanach Picea-Abies powstalo w wyniku zamierania
pojedynczego drzewa. Rodzaj odnowienia w matych lukach jest trudny do prze-
widzenia i zalezy od siedliska, wielkos$ci luki, czgstotliwosci zaburzen oraz sktadu
gatunkowego drzewostanu przed zaktoceniem. Wiele matych luk jest wypeknia-
nych przez przyghuszone podrosty gatunkdéw cienioznosnych lub przyspieszony
przyrost drzew rosnacych w okapie. Liczebno$¢ podrostéw moze by¢ nawet wigk-
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sza w matych niz w wielkich lukach, w wyniku dziatania wielu negatywnych
czynnikow (wiele lezacych ktod i gatezi), ktore redukujg pozytywny wptyw wigk-
szej ilosci §wiatla.

Wiele luk zarasta w wyniku rozwoju odrosli. Dotyczy to nastgpujacych drzew:
Acer rubrum, Alnus, Fagus, Hippophae, Laurelia, Populus, Salix, Rhododendron,
Tilia i Ulmus. Odrosla szybko moga wypei¢ luk¢ nawet wtedy, kiedy jest zbyt
malo $wiatta dla nowych siewek. Na odpowiednich glebach prawie wszystkie
powalone drzewa moga rozwija¢ masowo odros$la, co prowadzi do powstania
zwartych drzewostanow.

Wigkszo$¢ drzew rosnacych na wschodzie USA to gatunki cienioznos$ne, ktore
kietkuja, a nastepnie rozwijaja si¢ pod okapem drzewostanu. Gatunki cieniozno$ne
mozna podzieli¢ na dwie grupy. Do pierwszej naleza drzewa, ktérych osobniki
juwenilne rosng powoli pod okapem drzewostanu, ale nie reaguja gwattownym
wzrostem na poprawe warunkow swietlnych. Dzieki takiemu wzrostowi drzewo
moze wypehic luke, zanim nie zostanie ona zamknigta przez sasiednie drzewa lub
szybciej rosnace podrosty gatunkow swiattozadnych. Przyktadem takiego drzewa
jest Tsuga canadensis. Do drugiej grupy naleza drzewa, ktérych osobniki ju-
wenilne rosng pod okapem drzewostanu i reagujg szybkim wzrostem na zwig-
kszenie $wiatta w luce. Przyktadem takiego gatunku jest Acer saccharum. Reakcja
réznych drzew na tworzace si¢ luki zalezy od czasu trwania okresu przyghuszenia.
Zatem nie istnieje gatunek, ktory zapethitby wszystkie luki, ktére utworzyty si¢ w
lesie. Wielkos¢ luki zostala uznana za gtowny czynnik réznicowania sktadu ga-
tunkowego.

Zaburzenia sa waznym czynnikiem ,,uwalniajacym zasoby”. Zwigksza sig¢
ilos¢ $wiatla oraz poprawiaja si¢ jego wlasciwosci spektralne. Inne czynniki jak:
wilgotnos$¢, ciepto i dopltyw sktadnikéw mineralnych stwarzaja korzystne warunki
do pojawiania si¢ i wzrostu odnowienia drzew. Wigksza wilgotnos¢ gleby w lukach
wynika przede wszystkim ze zmniejszonych strat wywotanych intercepcja opadow
oraz mniejszego pobierania wody przez korzenie. Gleba w lukach drzewostanow
Acer-Tsuga miata wyzsze pH, wigksza zawartos¢ fosforu i azotu oraz nitryfikacje
niz powierzchnie wokot luk. Natomiast zawarto$¢ wapnia i potasu byla mniejsza
(Yamamoto 2000).

Sukces w opanowaniu zaktdconych siedlisk przez nasiona jest funkcja:

— dobrego roku nasiennego,

— migracji nasion na teren zaburzenia,

— zgrania w czasie pojawienia si¢ nasion i zaburzenia,

— korzystnych warunkow mikroklimatycznych na zaburzonym obszarze.

Gatunki pionierskie opanowuja wigkszo$¢ duzych i $rednich luk. Gatunki
szybko rosnace, jak Betula czy Populus, bgda kietkowaé w srodku wielkich luk,
natomiast gatunki takie, jak Fagus lub Quercus, ktére maja wicksze nasiona, beda
pojawia¢ si¢ na peryferium luk. Marks (1974) sugeruje, ze przykryte ziemia
nasiona Prunus pennsylvanica czgsto kietkuja w wyniku zaburzenia. Wzrost tem-
peratury w lukach umozliwia kielkowanie.
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Pojawianie si¢ siewek w lukach jest zmienne w przestrzeni. Czynniki §ro-
dowiskowe, jak $wiatto, wilgotnos$¢ i gleba zmieniaja si¢ od brzegu luki ku jej
srodkowi, co zwicksza roznorodnos¢ nisz do kietkowania. Przytlumione podrosty,
ktore zareagowaly przyrostem na dodatkowe zasoby, nazywane sa ,,uwolnionymi”.
Reakcje¢ szybszego przyrostu mozna takze obserwowac u drzew w gérnym i
dolnym pigtrze drzewostanu, poniewaz ich gat¢zie rosng w strong luki. Zjawisko
przyrostu z przeswietlenia jest czgsto uzywane do okreslenia czasu powstania luki.

Luki prowadza takze do przyspieszenia wzrostu i zwigkszaja roznorodnosé
runa lesnego, a takze podszytu. Niektore gatunki krzewoéw moga kwitnac tylko w
lukach (np. Cornus). Obserwuje si¢ zmniejszona liczbe Bryophyta w lukach ze
wzgledu na mniejsza wilgotnosc.

7. WPLYW TOPOGRAFII WYKROTOW NA LAS

Charakterystyczna i wazng cecha wykrotéw jest odstonigcie mineralnej gleby
oraz mozliwos$¢ tworzenia wzgdrkdéw i zaglgbien. Ten typ zaburzen wzmaga
odnowienie, poniewaz odstonigta gleba mineralna dostarcza wielu dodatkowych
mikrosiedlisk kietkujacym nasionom. W lukach utworzonych przez wiatrowaty
jest wigcej gatunkow pionierskich niz w lukach powstalych przez wiatrotomy.
Hytteborn i in. (1987) stwierdzili, ze gatunki Vaccinium spp. opanowuja luki dzigki
rozmnazaniu wegetatywnemu. Niedawno utworzone wzgdrki sa doskonatym sie-
dliskiem do kietkowania z powodu braku konkurencji (zarowno pod, jak i nad
ziemia), cienkiej warstwy $ciotki, wysokiej porowatosci i aeracji gleby, wysokiej
temperatury gleby latem i doptywu $wiezej materii organicznej. Na wielu wzgor-
kach stwierdza si¢ obecnos$¢ zywych nasion. Goder (1961) sugerowat, ze gleba na
wzgodrkach charakteryzuje si¢ wyzsza zawartoscig sktadnikow odzywczych. Lutz
(1940) nie stwierdzit statystycznie istotnych réznic w zawartosci sktadnikow mi-
neralnych w glebach bez zaburzen i w glebach z wiatrowatdéw. Vitousek i Denslow
(1986) stwierdzili nizsza zawartos¢ N, P i nizsze pH w glebach na terenie wia-
trowatow niz w glebach pod okapem drzewostanu. Beatty (1984) pisala o mniejszej
zawartosci sktadnikéw odzywczych i materii organicznej w glebie wzgorkow niz w
zaglebieniach. W pordéwnaniu do niedawno powstatych wywatow, stare wiatro-
waty charakteryzuja si¢ niekorzystnymi warunkami do kietkowania nasion z powo-
du grubej warstwy Scioty, ktéra moze wptywa¢ hamujaco na kietkowanie (Putz
1983).

Wystepowanie wielu drzew na wzgorkach jest typowe w lasach, w ktérych
powstaly wiatrotomy. Collins i Pickett (1982) udowodnili statystycznie, ze wigcej
drzew rosto na wzgorkach, a mniej w zaglgbieniach. Lyford i MacLean (1966)
stwierdzili, ze 60,4% drzew rosto na wzgorkach, a 37,6% na poziomie gleby.
Drzewa rosty najczgsciej na brzegach, nie na wierzchotku wzgoérkow. Zeide (1981)
bral do okreslania czasu powstania luki rosnaca na wzgorkach Betula lutea, ze
wzgledu na jej szybkos$¢ opanowywania terenu.
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Brak odnowienia w zaglebieniach jest zwigzany z nadmierng wilgotnoscia,
okresowo stojaca woda (lodem), akumulacja grubej warstwy $cidtki. Siewki w
zaglebieniach sg narazone na powtarzajace si¢ przymrozki oraz gesta sie¢ grzybow
saprofitycznych. Gleba w tych miejscach jest zbita i stabo napowietrzona. Stad
brak siewek w zaglebieniach jest typowym zjawiskiem. Jednak niektore gatunki
drzew preferujg rozwdj w zaglgbieniach. Nasiona drzew ci¢zkonasiennych, jak
Fagus 1 Acer sa narazone na uszkodzenia powodowane przez gryzonie i ptaki.
Henry i Swan (1984) wykazali, ze 34% nasion Acer rubrum skietkowato w
zaglgbieniach, a tylko 9% na powierzchni. Zaglebienia sprzyjaja kietkowaniu i
przezywaniu siewek w wyjatkowo suchych glebach ze wzgledu na wyzszy poziom
wilgotnosci.

Mikrotopografia wzgorkdéw/zaglebien wptywa rdwniez na rozwoj roslinnosci
zielnej. Beatty (1984) stwierdzita, ze ros$linnos¢ zielna czgsto ma strukture ptatowa,
$cisle zwiazang z mikrotopografia siedlisk. Monk (1961) zaobserwowal mniej
mchoéw w lukach. Wiele roslin runa lesnego ma ptytkie systemy korzeniowe, a ich
przyspieszony wzrost w lukach jest spowodowany raczej wigksza iloscig opadoéw
niz wigksza intensywnoscia $wiatla.

Wiele roslin rozwija sie na rozkladajacych sie ktodach drzew. Drzewami, ktore
wykorzystuja rozktadajace si¢ kltody sa: Picea abies, P. sitchensis, Tsuga cana-
diensis, Betula lutea. White 1 in. (1985) wskazywali, ze liczebno$¢ siewek byta 30
razy wigksza na rozkladajacych si¢ klodach w poréwnaniu z lukami lub po-
wierzchniami pod okapem drzewostanu. Przyjmujac, ze wiele drzew bylo mar-
twych przed upadkiem, lezace drzewa stwarzajq korzystne warunki do zasiedlania
krétko po upadku.

8. ODNOWIENIE DRZEW

Lasy z lukami o r6znej wielkosci stwarzajg zréznicowane warunki siedliskowe
dla odnowienia drzew. Warunki siedliskowe r6znia si¢ pomigdzy lukami, w ob-
rebie luki, pomiedzy luka a drzewostanem, a takze w obrgbie drzewostanu (Coates i
Burton 1997). Wigkszos¢ badan odnowienia w lukach skupiato si¢ na reakcji
populacji lub zespotu na:

—roznice mikroklimatyczne w lukach w zaleznosci od ich wielkosci, ksztattu i
potozenia,

— réznice w pochodzeniu i ilosci specyficznego substratu koniecznego do
opanowania luk,

— wptyw strefy korzeni i koron na odnowienie.

Znacznie mniej uwagi poswigcono odnowieniu na granicy luk oraz w drze-
wostanie. Lertzman (1992) podsumowat gtowne hipotezy dotyczace zaleznosci
pomiedzy Srodowiskiem luk a gatunkami drzew, ktére opanowuja luki w na-
stepujacy sposob:
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— gatunki drzew réznia si¢ migdzy soba w opanowywaniu luk w zaleznosci od
ich wielkos$ci (Denslow 1980, Brokaw 1985, Whitmore 1989),

— najwigksze szanse w opanowaniu luk maja gatunki najczesciej wystgpujace
w otoczeniu luk (Sousa 1984),

— pewne gatunki bgda si¢ odnawiaé¢ w szczegdlnych miejscach w obregbie luk,
tzn. w centrum lub na peryferiach (Orians 1982, Putz 1983, Brokaw 1985, Beatty i
Stone 1986),

— niektore gatunki beda si¢ doskonale rozwija¢ na pewnym substracie (Lawton
i Putz 1988).

Kietkowanie, przezywalnos¢ i wzrost gatunkow swiattozadnych i cienioznos-
nych zalezy od wielkosci luk (Brokaw 1985, Denslow i1 Hartshorn 1994; Whitmore
1989). Dostgpnos¢ swiatla jest bardzo wazna, ale inne czynniki rowniez odgrywaja
role¢ w odnowieniu luk. Putz (1983) zaobserwowal, ze niektére gatunki swiatto-
zadne lepiej odnawiaty si¢ na glebie mineralnej i doszedt do wniosku, ze wysoka
liczebno$¢ gatunkdéw $wiattozadnych w duzych lukach moze byé czgsciowo spo-
wodowana odstonigciem gleby mineralnej. Inne badania wykazaty koncentracjg
réznych gatunkow drzew na szczegolnych typach substratu w obrgbie luk (Lawton
i Putz 1988, Peterson i Pickett 1990).

Odnowienie w lukach moze by¢ calkiem inne na terenach, gdzie byto za-
awansowane odnowienie (nalot i podrost, ktéry powstat przed utworzeniem luk).
Uhliin. (1988) w lasach deszczowych Amazonii obserwowali w lukach niewielka
liczbe nowego odnowienia oraz jego wysoka $miertelnos¢. Starsze odnowienie
bylo w znacznie lepszej kondycji. W drzewostanach Nothofagus w Nowej Zelandii
nie stwierdzono zalezno$ci pomigdzy sposobem odnowienia a wielkoscia luki
(Stewart i in. 1991). Wielkos¢ luki miata wptyw na tempo wzrostu pojedynczych
osobnikéw. W sytuacji, kiedy w lukach przewaza starsze odnowienie, najwa-
zniejszym czynnikiem wptywajacym na roznorodno$¢ gatunkowa oraz liczebnos¢
jest wzgledna zdolno$¢ odnawiania si¢ pod zwartym okapem drzewostanu. Wiel-
kos$¢ luki oraz dodatkowa poprawa warunkow mikroklimatycznych w luce zwigk-
sza prawdopodobienstwo wejscia poszczegolnych osobnikéw do okapu drzewostanu
(Canham 1988). Stwierdzono, ze wielkos¢ luk wptywa na pojawianie si¢ od-
nowienia, jego odpornos¢ i wzrost, a takze liczebnos$¢ gatunkow. Liczba luk oraz
ich powiekszanie w ramach prac hodowlanych begdzie miato prawdopodobnie
wiekszy wpltyw na odnowienie (szczegdlnie gatunkow cienioznosnych) niz po-
czatkowa wielkos¢ luk (Canham i in. 1990). Przyszie zabiegi hodowlane beda
miaty wazny wptyw na dynamike¢ populacji drzew.

Brokaw (1985) podzielit gatunki drzew na gatunki gléwne i pionierskie.
Swaine 1 Whitmore (1988) wyrdznili gatunki klimaksowe i pionierskie. Gatunki
glowne (klimaksowe) to gatunki o takim samym sposobie odnawiania jak gatunki
tworzace drzewostan macierzysty, podczas gdy gatunki pionierskie zasiedlajq luke
po jej utworzeniu. Gatunki klimaksowe moga kietkowac pod okapem drzewostanu
(takze i w lukach), a ich siewki moga rozwija¢ si¢ w ocienieniu. Osobniki juwenilne
tych gatunkéw moga rosna¢ w zacienieniu nawet przez kilka lat. Gatunki pio-
nierskie moga kietkowaé tylko w lukach, a zatem ich siewki nie wystepuja pod
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okapem drzewostanu. Sposéb zasiedlania luk przez siewki badano w zaleznosci od
réznych warunkow mikrosiedliskowych (np. swiatto 1 wilgotnos¢) w luce (Gray i
Spies 1996). Gatunki klimaksowe roznig si¢ miedzy sobg wymaganiami swietl-
nymi. Do pierwszej grupy naleza gatunki, ktéore moga rosna¢ w silnym zacienieniu,
przy minimalnym dostgpie swiatta, jak w matych lukach. Gatunki te rosng wolno,
maja zwykle ciemne, waskostoiste drewno. Na drugim biegunie sa gatunki, ktore
znosza krotkotrwale i niezbyt silne zacienienie oraz reaguja szybszym wzrostem na
dodatkowe $wiatlo. W wystarczajaco duzych lukach siewki tych drzew moga gwat
townie przyrasta¢. Zwykle produkuja jasne, szerokostoiste drewno.

Nie ma dobrej klasyfikacji gatunkéw klimaksowych. W Ameryce Poocnej
wyrozniono 4 grupy gatunkéw w zaleznosci od stopnia tolerancji siewek na
zacienienie (Whitmore 1989). Gatunki pionierskie dzielg si¢ na krotko- i dtugo-
wieczne.

Yamamoto (1996) wyroznit 4 gltéwne typy odnowienia w lukach. Typ I
obejmuje wszystkie kategorie drzew: drzewa w okapie, martwe drzewa tworzace
luke, drzewa rosnace w luce z podrostu istniejacego przed jej utworzeniem
(zaawansowane odnowienie) i drzewa przyszlosciowe. Przyjeto zatozenie, ze od-
nosi si¢ to do gtéwnych (klimaksowych) gatunkow. Typ Il obejmuje drzewa, ktorych
siewki nie mogty pojawic si¢ pod zwartym okapem drzewostanu. Moga rosna¢ tylko
w lukach. Gatunki typu II sa gatunkami pionierskimi. Typ III odnosi si¢ do ga-
tunkow, ktore nie wystepuja w okapie 1 wsrod martwych drzew tworzacych luki. W
tym przypadku zaklada sie, ze odnowienie rosnace w luce pojawito si¢ przed jej
utworzeniem, ale drzewa zamieraly, zanim weszly w sktad gornego pigtra. Typ IV
utworzono dla gatunkéw, ktore nie zaliczaja si¢ do zaawansowanego odnowienia, ani
do grupy drzew przysztosciowych. Sa to gatunki, ktore nie moga si¢ odnawia¢ w
lukach powstatych w konkretnych warunkach. Drzewa tych gatunkow wchodza w
sktad drzewostanu. Wiele gatunkow Quercus ssp. nalezy do tej grupy.

Dla poszczegdlnych gatunkéw drzew lesnych mozna wyodrebnic¢ wiele typodw
odnowienia w lukach, jednak wciaz nie wykazano wyraznej zaleznosci sposobu
odnowienia od wielkosci luk. W zwiazku z tym nie istnieje podzial gatunkéw w
zaleznosci od wielkos$ci luk. Natomiast w wyniku badan w cieptych lasach strefy
umiarkowanej stwierdzono, ze typ odnowienia moze zmienia¢ si¢ w zaleznosci od
obecnosci kluczowych gatunkéw glownych (Yamamoto 1994).

9. PODSUMOWANIE

Badania dynamiki luk przyczyniaja si¢ do poznania sukcesji lasu oraz dy-
namiki populacji drzew. Zaburzenia majq fundamentalne znaczenie w rozwoju
struktury, sktadu i funkcjonowania ekosystemow lesnych. Zachowanie rézno-
rodnosci biologicznej jest jednym z wazniejszych zadan lesnictwa. Badania pro-
wadzone w lasach tropikalnych wykazatly, ze réznorodnos¢ gatunkowa drzew
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zwieksza si¢ dzigki czgstym matym zakldéceniom, ktore zwigkszaja liczebnos¢ nisz
odnowieniowych (Brokaw 1987, Lawton i Putz 1988). W lasach narazonych na
czgstsze zaburzenia o charakterze katastrof (pozary, huragany czy powodzie)
réznorodno$¢ drzew moze by¢ utrzymana na $rednim poziomie.

Okreslenie pochodzenia odnowienia wystgpujacego w lukach ma istotne zna-
czenie. Potrzebne sg badania, ktére okreslatyby czynniki wplywajace na pojawianie
si¢, wzrost 1 przezywalnos¢ nowych siewek w lukach. Natomiast w przypadku licznego
odnowienia powinno si¢ prowadzi¢ badania warunkéw istniejacych pod okapem
drzewostanu. Nalezy réwniez bada¢ wielkos¢ Iuki oraz potozenie odnowienia wokot
luk, a takze reakcj¢ odnowienia na zmiany dostgpnosci sktadnikéw odzywczych.

Chociaz przeprowadzono wiele badan dynamiki luk w lasach naturalnych, to
jednak zastosowanie tej wiedzy w praktyce jest niewielkie. Przyktadem wyko-
rzystania omawianego zjawiska jest oparcie znacznej czg¢sci rebni w systemie
przergbowym lub przerebowo-zrgbowym na nasladownictwie lub wykorzystaniu
procesow powstawania luk (Miiller i Wagner 2003). Zgromadzona wiedza moze
by¢ przydatna w trwatym i zréwnowazonym zagospodarowywaniu ekosystemow
lesnych, na co wskazuje wiele badan. Pomocne sa przy tym rowniez matematyczne
modele dynamiki luk w lasach.

Praca zostata ztozona 8.05.2006 r. i przyjeta do przez Komitet Redakcyjny 25.07.2006 r.
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