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ABSTRACT
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The main goal of this review was to characterize ecological consequences of growing trees at variable stand
densities. Increasing stand density results in rising competition among trees in their below- and above-
ground parts, leads to changes in stand structure (DBH, height, crown width and length, crown ratio, tree
slenderness, branch diameters and length) and thus modifies biomass partitioning and may influence
stand productivity. Trees grown at higher density compete more intensely for limited resources such
as space, light, water and nutrients, than in those grown at wider spacing. In general, total tree biomass
accumulation is higher in more dense stands and in less dense stands a higher proportion of biomass
is allocated to coarse roots. Moreover, stand density may alter foliage distribution within the crowns.
For stands grown at higher tree density, leaf area index (LAI) may increase and thus influence stand
productivity, however LAI is closely related to light requirements and succession status of the species.
Because stand density may simultancously modify macro- and micronutrient concentration in different
tree tissues and biomass partitioning, it may lead to distinct changes in the nutrient balance of the forest
ecosystem. For example, a considerable pool of stand mineral elements (including carbon) is allocated
to roots that are not subjected to traditional stand management. Therefore, manipulation of stand density
leading to higher biomass allocation to roots may increase carbon sequestration in forest ecosystems.
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Modyfikujacy wplyw zageszcezenia na parametry biometryczne drzew (piersnice, wysokosé,
srednice i dtugosé korony, $rednice i dtugosé gatezi), i w konsekwencji na strukturg poziomg
i pionowg drzewostanu, pozwala przypuszczaé, iz hodowla drizew w réznym zaggszczeniu moze
prowadzi¢ do zmian kierunku alokacji biomasy do poszczegélnych organéw drzew, a tym samym
istotnie wptywac nie tylko na sumaryczng produkcj¢ drzewostanu, ale takze na retencj¢ makro-
i mikroelementéw w sktadowych elementach biomasy drzew [Jagodzidski, Oleksyn 2009].
Poznanie tych $cisle ze sobg powiazanych proceséw na tle zmian zachodzacych w Srodowisku
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nictwa Wyzszego w latach 2004-2007
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glebowym jest szczegélnie wazne ze wzgledu na potencjalne interakcje mig¢dzy zasobnoscig
i zyznoscig gleb lesnych, tempem produkcji biomasy oraz bilansem biogenéw w srodowisku
lesnym. Zdiagnozowanie relacji funkcjonalnych pomiedzy produkcjg biomasy, retencjg w niej
biogenéw i dynamikg ich obiegu w ekosystemach lesnych jest takze interesujace w kontekscie
przewidywanych globalnych zmian klimatycznych i roli, jakq mogg odgrywacé lasy w sekwestra-
cji wegla.

Wplyw zageszezenia drzewostanu na produkceje
i alokacje biomasy

Poznanie i ocena proporcjonalnej alokacji biomasy do réznych organéw drzew jest jednym
z waznych elementéw prowadzgcych do zrozumienia proceséw ekologicznych zachodzacych
w drzewostanach rosngcych w réznym zageszczeniu. Przyjecie optymalnego zageszezenia jest
bardzo trudne ze wzgledu na to, ze powinno ono odzwierciedla¢ zar6wno dost¢pnosé sktadni-
kéw pokarmowych, jak i potrzeby gatunku. Dostgpnos¢ sktadnikéw pokarmowych jest zwigza-
na z potencjalnymi mozliwosciami akumulacji biomasy [Ingestad, Agren 1991], a ta z kolei
wykazuje silny zwigzek z indeksem powierzchni lisciowej (LAL ang. leaf area index; powierz-
chnia lisci przypadajgcych na jednostkg¢ powierzchni gleby) [Waring 1983; Vose, Allen 1988;
Dean, Baldwin 1996; Jagodziriski, Katucka 2008].

Koncepcja méwigea o stalej proporcji listowia do masy drzew w zwartych drzewostanach
jest szeroko akceptowana — wiele gatunkéw utrzymuje bowiem statg mase¢ (lub powierzchnig)
listowia w trakcie rozwoju drzewostanu w szerokim zakresie warunkéw siedliskowych oraz
zageszezenia drzewostanéw [Turner, Long 1975; Mohler i in. 1978; Pearson i in. 1984; Pook
1984; Long, Smith 1992]. Jesli zatem powierzchnia listowia calego drzewostanu jest stata, to
wéwczas jego Srednia powierzchnia przypadajgca na jedno drzewo w drzewostanie jest odwrot-
nie proporcjonalna do zaggszczenia drzewostanu. By utrzymac stale LAl w czasie, srednia
powierzchnia listowia drzew w drzewostanie musi wzrasta¢ wraz z rozwojem drzewostanu,
by kompensowaé utrat¢ aparatu asymilacyjnego wynikajgcg z procesu wydzielania si¢ drzew
z drzewostanu [Long, Smith 1984; Westoby 1984]. Stad tez nalezy przypuszczaé, ze fundamen-
talng rol¢ w utrzymaniu stalego LAI drzewostanéw rosnacych w réznych zaggszezeniach mozna
przypisa¢ plastycznosci Sredniej powierzchni listowia przypadajgeej na jedno drzewo.

Jack i Long [1991] analizowali wptyw zageszczenia drzewostanu na LAI dwéch gatunkéw
drzew — Pinus contorta var. latifolia (gatunek $wiattozadny, wezesnych stadiéw sukcesiji, o rozto-
zystej koronie) i Abies lasiocarpa (gatunek wyjatkowo cienioznosny, péznych stadiéw sukce-
syjnych, o waskiej, strzelistej koronie). Autorzy stwierdzili, ze sosna P. contorta var. latifolia
cechuje si¢ znaczng plastycznoscig Sredniej powierzchni listowia przypadajgceej na jedno drzewo
(od 7 do 190 m? lisci w drzewostanach o zageszczeniu od 6 300 do 208 drzew/ha), a indeks po-
wierzchni lisciowej nie zalezat od zageszczenia drzewostanu. Jednakze w przypadku A. lasiocarpa
$rednia powierzchnia listowia przypadajaca na jedno drzewo (od 5 do 36 m? lisci w drzewo-
stanach o zaggszezeniu od 17143 do 1422 drzew/ha) w mniejszym stopniu zalezata od zagg-
szczenia drzewostanu, a LAl wzrastat wraz ze wzrostem zaggszezenia. R6znice migdzy oboma
gatunkami w zdolnosci do zmiany wymiaréw koron drzew w zaleznosci od zaggszczenia mogg
by¢ zwigzane z wymaganiami Swietlnymi oraz stadium sukcesyjnym gatunku.

Wydajnos¢ korony (CE - ang. crown efficiency; iloraz przyrostu migzszosci drzewa i po-
wierzchni rzutu korony) jest jedng z miar obrazujgcych zaleznos¢ pomigdzy wzrostem rozmia-
16w drzew a powierzchnig wzrostu [Assmann 1968; Jaworski 2004]. Zajaczkowski [1973]
stwierdzil, badajac zaleznosci pomigdzy powierzchnig rzutu korony a biezgcym przyrostem
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migzszosci strzaty sosny, ze w kazdej klasie biosocjalnej wraz ze wzrostem pola rzutu korony
wzrasta biezgcy przyrost migzszosci strzaly. Jednoczesnie drzewa reprezentujace wyzsze klasy
biosocjalne wykazujg wickszy przyrost migzszosci w poréwnaniu do drzew z nizszych klas
o zblizonych wymiarach rzutéw korony. Ponadto Zajaczkowski [1994] wykazal, Zze przyrost
migzszosci w drzewostanach sosnowych przypadajacy na jednostk¢ powierzchni rzutu korony
maleje wraz ze zwigkszaniem si¢ powierzchni jej rzutu. Duze znaczenie nalezy tu przypisaé
biogrupowej strukturze rozmieszczenia drzew, ktéra korzystnie oddziatuje na produktywnosé
catego drzewostanu [Zajaczkowski 1994; Szmyt 1999]. Larocque i Marshall [1994] prowadzac
badania na Pinus resinosa odnotowali, ze drzewa o duzych koronach wykorzystujg powierzchnig
wzrostu mniej efektywnie niz drzewa o waskich koronach. Sterba i Amateis [1998] stwierdzili
w drzewostanach Pinus taeda, 7e wydajnos¢é koron wzrasta wraz ze wzrostem powierzchni rzutu
korony dla drzew o wysokosci przekraczajgcej wysokos¢ gérng obliczong na podstawie 20% naj-
grubszych drzew w drzewostanie, natomiast dla drzew nizszych zalezno$¢ odwrotng.

7 badari Lemkego [1966] wynika, Ze catkowita masa lisci drzew zaliczonych do I klasy
Krafta jest przecigtnie 3,5 razy, a drzew reprezentujacych II klas¢ blisko 2 razy wigksza niz
drzew z III klasy Krafta. Jednoczes$nie produkcja migzszosci drewna na jednostke¢ masy lisci
u drzew klasy I jest o 1/3, a klasy II o 1/7 mniejsza niz u drzew klasy I1I. Takze i w tych bada-
niach wykazano, ze drzewa o matych koronach produkujg biomas¢ strzaly intensywnicej niz
drzewa o koronach duzych, przy czym najmniej wydajne pod wzgledem produkcji migzszosci sg
drzewa o bardzo duzych koronach [Lemke 1966]. Tego rodzaju zaleznos¢ moze wynikac z tego,
iz w przypadku mniejszych koron powierzchnia rzutu ich os§wietlonej cz¢sci jest proporcjonal-
nic wigksza w odniesieniu do powierzchni rzutu catej korony [Sterba, Amateis 1998].
Rozmieszczenie listowia mi¢dzy drzewami o réznej wielkosci korony moze zatem wplywaé na
produkcj¢ drewna pnia/strzaty przeliczanego na jednostke powierzchni lisci [Smith, Long 1989,
1992; Long, Smith 1990; Roberts i in. 1993], co z kolei ma duze znaczenie dla produktywnosci
drzewostanu.

Jednym z wazniejszych elementéw prowadzacych do zrozumienia proceséw ekologi-
cznych zachodzgcych w drzewostanach rosngcych w réznym zageszczeniu jest poznanie i ocena
relatywnej alokacji biomasy do réznych organéw drzew. Zagadnienie to Scisle wigze si¢ z dyna-
mikg wzrostu i rozwoju drzewostanéw zatozonych w zréznicowanym zaggszczeniu poczgt-
kowym oraz intensywnoscig zabiegéw pielegnacyjnych. Jak juz wspomniano [Jagodzirski,
Oleksyn 2009], wigksze zaggszczenie drzewostanu jest zwigzane z mniejszymi wymiarami
drzew (piersnica, szeroko$¢ korony, powierzchnia rzutu korony, powierzchnia lisci), co wynika
ze wzrastajacej konkurencji o przestrzen oraz dostepnos¢ takich zasobéw jak swiatto, sktadniki
pokarmowe i woda [Hamilton 1969; Curtis 1970; Dean, Long 1992; Deleuze i in. 1996]. W zwig-
zku z tym, ze z oczywistych wzgledéw lesnikéw interesowaly gtéwnie zagadnienia zwigzane
z wplywem zageszezenia drzewostanu na zapas drewna (migzszos$€) oraz jakos$¢ techniczng
surowca drzewnego, nasza wiedza dotyczgca potencjalnej zmiennosci kierunkéw alokacji bio-
masy w drzewostanach rosngcych w réznym zageszezeniu jest stosunkowo skgpa. Zagadnienie
wplywu zageszezenia na produkejg i alokacj¢ biomasy w drzewostanach sosnowych, czyli pod-
stawowego gatunku lasotwdrczego w Eurazji, byto podejmowane wielokrotnie, jednakze bada-
niami obejmowano w gléwnej mierze nadziemne czgsci drzewostanéw, a uzyskane wyniki nie
pozwalajg na wyciggnigcie jednoznacznych wnioskéw [Shinkarenko i in. 1976; Zajaczkowski
i in. 1984; Zajaczkowski, Lech 1986; Mdtyds, Varga 2000]. Jedynie Shinkarenko i in. [1976],
badajac produkcje¢ biomasy (w tym i podziemnej) w szescioletnich drzewostanach sosnowych na
Ukrainie dowiedli, ze pomig¢dzy drzewostanami rosngcymi w réznym zaggszezeniu nie ma
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réznic w biomasie drobnych korzeni i igiet w przeliczeniu na jednostk¢ powierzchni. Z kolei
badania biomasy nadziemnych cz¢sci dwudziestopigcioletnich drzewostanéw sosnowych (plan-
tacje nasienne), przeprowadzone przez Mdtydsa i Varge [2000] wskazuja, ze proporcjonalny
udziat biomasy zakumulowanej w strzatach i drobnych gat¢ziach (Srednica <5 cm) 25-letnich
drzew obniza si¢ w luZnicjszej wi¢Zbie, podczas gdy udzial biomasy grubych galezi, igict
i galazek (do 2 roku zycia) oraz szyszek w stosunku do sumarycznej masy drzew wzrasta.
W drzewostanach o wigzbie poczatkowej 2x2 m masa strzal stanowita 59,4% sumarycznej bio-
masy drzewostanu (58,3 t/ha), natomiast w drzewostanach o wig¢Zbie poczatkowej 8x16 m
- tylko 30,3% (6,9 t/ha). Autorzy ci wykazali, ze Srednia roczna produkcja biomasy drzew
rosngeych w najluzniejszej wi¢zbie byla siedmiokrotnie wigksza w poréwnaniu do drzew
rosngcych w najwigkszym zageszezeniu poczgtkowym. Jednakze, pomimo tego, ze masa szyszek
w przeliczeniu na drzewo byla nizsza w wigkszym zageszczeniu, to w przeliczeniu na jednostke
powierzchni drzewostanu przyjmowata wigksze wartosci anizeli w drzewostanach o najluZniejszej
wig¢Zbie poczatkowe;j.

Powyzsze wyniki sg w pewnej sprzecznosci z opinig Boydaka [1992], ktéry na przykladzie
Pinus pinea twierdzi, ze luzna wigzba jest pozadana, gdy celem produkcji nie jest wysokiej jako-
$ci drewno, a nasiona. Zapewne nie bez znaczenia jest tu zaréwno wielkos¢ stoiska, jak i indywi-
dualne cechy biologiczne gatunku. Generalnie, lepsze oswietlenie koron stymuluje kwitnienie
drzew [Chatupka 1993]. Harrington i Debell [1995] stwierdzili, ze wraz ze zmniejszaniem
si¢ zageszezenia wzrasta procent kwitngeych drzew A/nus rubra. Cennych wynikéw dostarczyta
réwniez praca Ozoliniusa i innych [1996], kt6rzy na przykladzie drzewostanéw swierkowych
(Picea abies), zatozonych w szerokim zakresie zaggszezenia poczatkowego (od 1 600 do 100 000
drzew/ha), wykazali, ze do zwarcia koron srednia masa drzew rosngcych w réznym zaggszczeniu
jest analogiczna do Sredniej masy drzew rosngcych na otwartej przestrzeni. Po zwarciu si¢ koron
drzew $wierka stwierdzono, ze zaggszczenie poczatkowe bylo ujemnie skorelowane z tempem
przyrostu biomasy czg¢sci nadziemnej drzewostanu. Autorzy ci uznali za uzasadnione zakladanie
bardzo gestych drzewostanéw (powyzej 25 000 drzew/ha) w celu maksymalnej produkcji
biomasy w krétkim okresie (8-12 lat), natomiast gdy okres ten wyniesie 20-30 lat, wowczas ma-
ksymalna produkcja biomasy bedzie miata miejsce w drzewostanach swierkowych zatozonych
w zageszezeniu od 3 200 do 12 500 drzew/ha.

Proporcjonalny udziat drewna strzaty w ogélnej masie czesci nadziemnej jest na ogét wigk-
szy w luzniejszej wigzbie. Bernardo i inni [1998], prowadzac badania na plantacjach eukaliptu-
sowych w Brazylii, wykazali, Ze zmniejszajacemu si¢ zageszezeniu drzew towarzyszy redukcja
sumarycznej biomasy (nadziemnej i podziemnej) drzewostanéw w przeliczeniu na jednostke
powierzchni, przy czym wielko$¢ réznicy zalezata od gatunku. Autorzy ci odnotowali ponadto
obnizanie si¢ masy lisci, gat¢zi, kory i drewna pni drzew, pniakéw i masy cz¢sci nadziemnej oraz
nieznaczny wzrost masy korzeni drobnych wraz ze wzrostem stoiska poczatkowego. Swiadezy¢
to moze o wplywie zageszczenia drzewostanéw na strukture alokacji biomasy do réznych
organow.

Wzrostowi zageszczenia drzewostanu towarzyszy wzrost konkurencji pomi¢dzy drzewami
w nadziemnej i podziemnej jego cz¢sci, co moze wptyng¢ na zmiang kierunku alokacji masy do
poszczegdlnych organéw drzew (tzw. ,zmiana priorytetéw”; Cannell [1989]; Casper, Jackson
[1997]). Na przyktad w drzewostanach o duzym zaggszczeniu moze wzrosng¢ alokacja masy do
korzeni drobnych w celu efektywniejszej konkurencji o wodg i sktadniki pokarmowe. Dane li-
teraturowe na temat wplywu zaggszczenia na proporcjonalna alokacj¢ biomasy do korzeni
u drzew nie sg jednak jednoznaczne. Na przyktad Litton i inni [2003] stwierdzili, prowadzgc
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badania w trzynastoletnich drzewostanach Pinus contorta var. latifolia pochodzenia naturalnego,
rosngcych w warunkach wysokogérskich, ze w drzewostanach o najwigkszym zageszczeniu masa
czgsci podziemnej stanowita ok. 32% sumarycznej masy drzewostanéw, w srednim zaggszczeniu
— 27%, natomiast w najluZniejszym — okoto 19%, przy czym wraz ze wzrostem zaggszczenia
wzrastala masa czesci nadziemnej, masa czg¢sci podziemnej i sumaryczna masa drzewostanéw.
Uzyskane przez autoréw wyniki mogg by¢ jednak skutkiem analizy drzewostanéw o znacznie
zréznicowanych zageszezeniach (od 400 do 600 000 drzew/ha) oraz zlozonej strukturze pio-
nowej, gdyz drzewostany te powstaly spontanicznie na terenie objetym pozarem. Opublikowa-
ne ostatnio badania Albaugha i innych [2006], wykonane w drzewostanach Pinus taeda, wskazujg
natomiast na wzmozony przyrost masy korzeni w drzewostanach rosngcych w mniejszym
zageszezeniu. Przyczyng zwigkszonej alokacji biomasy do systeméw korzeniowych w drzewo-
stanach rosngcych w tych warunkach moze by¢ koniecznos¢ zwigkszenia ochrony drzew przed
wiatrem, gdyz osobniki narazone na kotysanie w luZzniejszej wigzbie rozwijajg wigcej kotwi-
czacych je w glebie korzeni grubych. Zréznicowanie alokacji biomasy pomi¢dzy nadziemng
i podziemng cz¢s$¢ drzewostanu moze by¢ uznawane za istotng przyczyng zmiennosci w ich pro-
duktywnosci [Comeau, Kimmins 1989].

W zwigzku z tym, ze w silnie zwartych drzewostanach sciesnione (przygtuszone) drzewa
konkurujg o ograniczone zasoby $wiatta, wody i sktadnikéw pokarmowych, konkurencja ta
moze by¢ przyczyng wyraznych zmian w kierunkach alokacji biomasy [Cannell, Dewar 1994].
Wzrost konkurencji pomi¢dzy drzewami sosny moze prowadzi¢ do wzrostu alokacji biomasy do
ich pni [Nilsson, Gemmel 1993; Vanninen, Mikeld 2000]. Taki kierunek zmiany alokacji bio-
masy, jako reakcja drzew na wzrost zaggszczenia drzewostanu nie jest jednak regula, gdyz na
przyktad w drzewostanach swierkowych Nilsson i Gemmel [1993] takich relacji niec wykazali.
Sugeruje to, iz r6zny wptyw konkurencji na alokacj¢ biomasy do pni moze by¢ wynikiem
zréznicowanych wymagan swietlnych poszezegdlnych gatunkéw drzew. Na przyktad, w warun-
kach zacienienia sosny aktywnie poszukujg $wiatla, zwickszajac proporcjonalny udzial masy
w gérnych czesciach koron drzew [Lemke 1990; Lemke, Wozniak 1992]. Réwniez Baldwin
i inni [2000] stwierdzili wptyw zaggszczenia poczatkowego w trzydziestoosmioletnich drze-
wostanach Pinus taeda na migzszosé i biomasg strzal, ale réznice te byly stosunkowo niewiclkie
i bez wyraznego ukierunkowania. Zwickszona alokacja biomasy do pni sugeruje takze, ze
u gatunkéw $wiattozadnych rosngeych w warunkach ograniczonego dostgpu do swiatla, istnieje
konieczno$¢ poniesienia naktadéw energetycznych na wygranie konkurencji o §wiatlo, co staje
si¢ priorytetem w stosunku do produkeji igliwia [Naidu i in. 1998]. Z badan Barrona-Gafforda
i innych [2003] wynika takze, ze w czteroletnich uprawach Pinus taeda i P. elliottii wraz ze
wzrostem zageszezenia wzrasta masa pni w przeliczeniu na jednostke powierzchni. Wiele
obserwacji wskazuje réwniez na proporcjonalnie wickszg alokacje biomasy w gestszych drze-
wostanach do strzal i mniejsza do igiet oraz gat¢zi, nawet przy poréwnaniu drzew o tej samej
piersnicy [van Lear i in. 1984; Nilsson, Albrektson 1993; Naidu i in. 1998]. Wzrost alokacji bio-
masy do strzat w gestych drzewostanach wskazuje zatem, ze konkurencja o §wiatto jest tutaj
wazniejsza niz konkurencja o sktadniki pokarmowe w glebie [Naidu i in. 1998; Aerts 1999].

W niektérych badaniach oddzialywanie zaggszczenia drzewostanéw na proporcjonalng
alokacj¢ masy bylo mniej widoczne. Zajaczkowski i Lech [1986] badajac siedemnastoletnie
mtodniki sosnowe, nie stwierdzili wptywu zageszczenia poczgtkowego ani na sumaryczng mase
czg¢sci nadziemnej drzewostanéw, ani na mas¢ strzal z kora, chociaz silniejszy rozwéj koron
drzew w najluzniejszym wariancie doswiadczenia odbywat si¢ kosztem produkcji masy strzal.
Réznice te nie byly jednak istotne statystycznie. Autorzy ci stwierdzili ponadto wzrost masy
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gatezi w drzewostanach zatozonych w mniejszych zageszczeniach, co najprawdopodobniej wyni-
ka ze zwigkszonej ich grubosci i dtugosci [Puchalski 1964; Burzyniski, Zajaczkowski 1983, 1985;
Ceitel 1987; Mikinen 1996], a w konsekwencji wigkszych rozmiaréw koron drzew [Mikel,
Vanninen 1998]. Z drugiej strony liczba gal¢zi na 1 m dlugosci korony jest nizsza u drzew
rosngcych w mniejszym zageszezeniu i nawet w obrebie tego samego drzewostanu pomigdzy
drzewami dominujgcymi i ScieSnionymi réznica ta moze by¢ nawet trzykrotna [Kellomiki 1986].
Dane literaturowe wskazujg ponadto, iz wraz z obnizaniem si¢ zaggszczenia poczatkowego
wzrasta stosunek masy galezi do masy strzal/pni [Smith, Long 1989; Nilsson, Albrektson 1993;
Puri i in. 1994]. Wzrost masy gaf¢zi w luzniejszych drzewostanach moze réwniez wynikac
z wigkszej liczby drzew dominujgcych [Vyskot 1980].

Wplyw zageszezenia drzewostanu na zawartos$é biogenéw
w biomasie i wymiang gazowg

Zmiany alokacji i akumulacji biomasy wraz ze zmiang zag¢szczenia drzewostanéw intuicyjnie
wigza¢ powinny si¢ ze zmianami w retencji makro- i mikroelementéw w biomasie drzew.
Zmniejszajace si¢ tempo akumulacji biomasy wraz z wickiem drzewostanu moze byé¢ w pe-
wnym stopniu potraktowane jako zjawisko analogiczne w skutkach do wzrastajacego zage-
szczenia. Skoro wraz ze wzrostem wieku drzewostanu wzrasta jego biomasa, podobnie jak ze
wzrostem zaggszezenia, to skutkuje to wigkszg sekwestracjg sktadnikéw mineralnych w bioma-
sie drzew i moze prowadzi¢ do wzrostu zapotrzebowania na sktadniki mineralne, a tym samym
zaostrza¢ ograniczenia w ich dostgpie [Pearson i in. 1987; Ryan i in. 1997]. Na przyktad Chapin
i inni [1986] oraz Binkley i inni [1995] sugeruja, ze zaréwno LAI, jak i produkcja drewna moze
obnizaé¢ si¢ wraz ze starzeniem si¢ drzewostanu na skutek wzrastajgcego deficytu makro-
i mikroelementéw w glebie, a podobnych skutkéw mozna oczekiwaé w drzewostanach rosng-
cych w wigkszym zageszezeniu.

Wspomniany hipotetyczny wplyw zageszczenia drzewostanu na gospodarke makro-
i mikroelementami nie zostal dotychczas nalezycie zbadany. Pewnych dowodéw na istotny
wplyw zageszezenia na gospodarke biogenami dostarczyly prace Deana i Baldwina [1996] oraz
Dicusa i Deana [1998], ktérzy w swoich badaniach testowali wpltyw réznic w strukturze
nadziemnej czg¢sci drzewostanu, wywotanych réznym zaggszczeniem, na wymagania drzew
w stosunku do sktadnikéw pokarmowych zawartych w glebie oraz w nast¢pstwie na produkty-
wnos$¢ nadziemnej czgsci drzewostanu. Autorzy zatozyli, ze skoro zageszczenie wptywa na mor-
fologi¢ koron drzew, to powinno ono takze wplywac na dystrybucj¢ wegla pomigdzy strzatami,
igliwiem i gal¢ziami. Poza tym na siedliskach o réwnym poziomie sktadnikéw pokarmowych,
sumaryczna produkcja pierwotna netto (TNPP, ang. total net primary production) czesci
podziemnej powinna by¢ powigzana z zapotrzebowaniem na sktadniki pokarmowe i wodg¢ przez
cz¢$¢ nadziemng drzewostanu zgodnie z réwnaniem réwnowagi funkcjonalnej [Davidson 1969],
co z kolei pozwala zalozy¢, 7ze wzrostowi zapotrzebowania na skladniki pokarmowe przez
nadziemng cze$¢ drzewostanu powinien towarzyszy¢ wzrost produkcji drobnych korzeni,
by sprosta¢ tym wymaganiom. Z badari przeprowadzonych przez Dicusa i Deana [1998] w drze-
wostanach Pinus taeda zalozonych w dwéch wigzbach — 1,22x1,22 m i 2,44x2,44 m wynika, z¢
wraz ze wzrostem zaggszezenia wzrastala catkowita produkcja biomasy nadziemnej, produkcja
biomasy igiet i drewna strzal, natomiast udzial biomasy galezi zmniejsza si¢. Przy wzroscie
zageszezenia drzew zapotrzebowanie na azot z zasobéw Srodowiska glebowego wzrastato
gléwnic jako rezultat wzrastajacej produkcji bogatego (w poréwnaniu do innych organéw)
w azot igliwia. Réwnoczesnie produkcja drobnych korzeni wzrastata wraz ze wzrostem zapotrze-
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bowania na ten pierwiastek, a wigc byta wigksza w drzewostanie rosngcym w wigkszym zage-
szczeniu. Pomimo tego, ze sumaryczna roczna produkcja biomasy drewna oraz produkcja bio-
masy drewna w przeliczeniu na jednostke powierzchni igiet wzrastala wraz ze wzrostem
zageszezenia, to produkcja biomasy strzal w przeliczeniu na jednostk¢ masy igiet obnizata si¢
przy wzrastajagcym zageszezeniu. Autorzy sg zdania, ze jest to rezultatem wigkszej proporcjonal-
nej alokacji masy do drobnych korzeni w drzewostanach rosngcych w wickszych zageszcze-
niach. Biorac pod uwage znaczne réznice w stgzeniach makro- i mikroelementéw pomiedzy
poszczegdlnymi organami drzew, dane te w pewnym stopniu potwierdzajg wpltyw zageszczenia
drzewostanu zaréwno na bilans pierwiastkéw w biomasie drzew, jak i w srodowisku glebowym.

Interesujace badania dotyczace wptywu zaggszezenia na alokacj¢ biomasy i zawartosé azotu,
fosforu i potasu wykonali Barron-Gafford i inni [2003] w czteroletnich uprawach sosnowych
(Pinus taeda oraz P. elliottii) o zagg¢szezeniu poczgtkowym réwnym 740, 2 220 i 3 700 drzew/ha.
Nadrzednym celem badari byto okreslenie roli odgrywanej przez sktadniki pokarmowe w kon-
trolowaniu wzrostu drzewostanéw sosnowych obu gatunkéw zatozonych w réznych zageszcze-
niach poprzez:

- poréwnanie st¢zenia N, P, K oraz ich zawartosci w strzatach, iglach i drobnych korze-
niach obu gatunkéw sosen oraz

—ustalenie czy st¢zenie lub zawartos¢ N, P i K jest skorelowana ze wzrostem drzew
w drzewostanach réznigcych si¢ zaggszczeniem.

Autorzy ci dowiedli, ze w przeliczeniu na jednostke¢ powierzchni drzewostanu, biomasa drzew
wzrastata wraz ze wzrostem zaggszczenia, jednakze wzrost ten nie byl liniowy, co wskazuje na
ograniczenie zasobéw przy wigkszym zageszcezeniu drzew w drzewostanie. St¢zenie azotu
w iglach, drobnych korzeniach i pniu obnizato si¢ istotnie wraz ze wzrostem zageszczenia,
co sugeruje, ze azot moze ograniczaé wzrost drzew w gestszych drzewostanach. Stgzenie fosforu
w iglach oraz fosforu i potasu w drobnych korzeniach nie zmieniato si¢ istotnie wraz ze
wzrostem zaggszczenia, co sugeruje, ze te skladniki pokarmowe nie odgrywajg znaczacej roli
W ograniczaniu wzrostu wraz ze wzrastajgcym zageszezeniem. Zawarto$¢ (w kg/ha) sktadnikéw
pokarmowych w iglach i drobnych korzeniach byla istotnie wyzsza w bardziej zaggszczonych
drzewostanach, co mozna wyjasni¢ zwi¢kszonym zapotrzebowaniem na skladniki pokarmowe
i wigkszg sumaryczng biomasg. Do podobnych wnioskéw doszli tez Harrison i inni [2000],
ktorzy stwierdzili, Ze wraz ze wzrostem zageszczenia eukaliptuséw w Brazylii wzrastata akumu-
lacja azotu i fosforu w sumarycznej biomasie drzew w przeliczeniu na jednostk¢ powierzchni
drzewostanéw. Wyniki dotyczgce sekwestracji azotu w biomasie drzew nie sg jednoznaczne
— badania Sudnitsyny [1967], dotyczace rozwoju aparatu asymilacyjnego oraz pobierania azotu
przez sosny (Pinus sylvestris) w pi¢tnastoletnich mlodnikach zatozonych w zageszczeniu pocza-
tkowym wahajacym si¢ od 2 000 do 32 000 sadzonek/ha, wykazaty bowiem zblizong masg igict
i zawartosci azotu w nadziemnej czesci drzew w przeliczeniu na hektar.

Naszg wiedz¢ o wplywie zaggszczenia drzewostanu na retencj¢ biogenéw w biomasie
W powigzaniu z badaniami ekofizjologii drzew wzbogacaja wyniki uzyskane przez Willa i innych
[2001], ktérzy badali zaleznos¢ pomigdzy warunkami swietlnymi, fotosyntezg netto, oddycha-
niem (igiet i strzat), zawarto$cig azotu w iglach i tempem przyrostu migzszosci strzat sosen Pinus
taeda i P. elliottii rosngcych w réznych zageszezeniach (740, 2 220 i 3 700 drzew/ha) w trzecim
i czwartym roku ich zycia. Gléwnym celem badar bylo okreslenie w jaki sposéb zageszczenie
drzew wptywa na zdolno$¢ pochtaniania promieniowania przez korony oraz zdolnos¢ gromadze-
nia wegla i jego utraty oraz powigzanie uzyskanych rezultatéw z tempem przyrostu migzszosci



154  Andrzej M. Jagodziriski, Jacek Oleksyn

strzal. Tempo wzrostu migzszosci dla obu gatunkéw byto dobrze powigzane z warunkami Swie-
tinymi. Wykazano brak istotnego wplywu zageszczenia drzew na natgzenie oddychania igiel,
natomiast oddychanie strzal w przeliczeniu na powierzchni¢ pozostawalo pod istotnym
wplywem zageszezenia. Byto ono wyzsze dla wariantu z 740 drzewami/ha niz dla pozostatych
dwdch wariantéw. Takiej zaleznosci nie uzyskano jednak przy przeliczeniu uzyskanych danych
na migzszo$¢ strzal. Nie wykazano wpltywu zageszczenia na wartosé fotosyntezy netto, mimo iz
zawarto$¢ azotu w iglach (przeliczona zaré6wno na mase igiet i powierzchnig igiet) obnizata si¢
wraz ze wzrostem zageszczenia drzew. SLA (ang. specific leaf area — specyficzna powierzchnia
lisci, cm? rzutu powierzchni liscia/g jego suchej masy) istotnie wzrastata wraz ze wzrostem
zageszezenia drzew. Wykazany przez autoréw brak zaleznosci pomig¢dzy zawartoscig azotu
w iglach a wymiang gazowg igiet w tych badaniach moze by¢ wynikiem nawozenia (NPK
+ mikroelementy). Zdaniem Willa i innych [2001] wykazane zmiany morfologiczne igiet (SLA)
mogg by¢ uznane za odpowiedzialne za wzrost wydajnosci wykorzystania azotu oraz pochlania-
nia promieniowania $wietlnego. Réznice w natgzeniu fotosyntezy netto i oddychania mi¢dzy
drzewostanami r6znigcymi si¢ zaggszczeniem byly w tych doswiadczeniach minimalne i nie
wyjasnialy réznic w tempie przyrostu biomasy drzewostanéw. Posrednio moze to wskazywac na
to, ze czynnikiem odpowiedzialnym za réznice w procesach przyrostowych mogg by¢ zmiany
alokacji biomasy do poszczegélnych organéw.

Istotny wplyw zageszczenia drzewostanéw na akumulacj¢ makro- i mikroelementéw
zwigzanych w biomasie drzew nalezy przypisa¢ zmienionym kierunkom alokacji biomasy do
poszczegdlnych organéw drzew, znacznemu zréznicowaniu st¢zenia sktadnikéw pokarmowych
pomigdzy organami i zréznicowanemu procentowemu udziatowi ich mas w sumarycznej masie
drzewostanéw. Powigzanie produkcji nadziemnej i podziemnej biomasy z akumulacjg
sktadnikéw mineralnych w drzewostanach jest szczegdlnie wazne w ocenianiu znaczenia oraz
wptywu hodowli i uzytkowania lasu na jego produktywnos¢, zasobnos¢ i zyznosé siedliska,
krazenie materii oraz dlugotrwate konsekwencje dla stabilnosci ekosystemu [Santa Regina
2000; Gornowicz 2002].
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SUMMARY

Ecological consequences of silviculture at variable stand densities.
II. Biomass production and allocation, nutrient retention

In our review we summarized data on the influence of stand density on biomass allocation and
accumulation, as well as macro- and micro-nutrient retention.

Because changes in stand density directly affect their structure, biomass accumulation and
allocation, they may play a crucial role in nutrient retention in biomass and soil. Therefore,
stand density management decisions should also take into account changes in the nutrient bal-
ance of forest ecosystems. In addition, because a considerable proportion of mineral elements
(including carbon) are allocated to roots that are not subjected to traditional forest management,
it is important to note that decreasing stand density may lead to increasing biomass allocation
to roots and substantially increase nutrient retention in forest ecosystems. The changes in bio-
mass allocation associated with changing stand density may be of great importance for regional
and global carbon sequestration management.



