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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. WSTÊP

Zamieranie jednego lub kilku drzew panuj¹cych w lesie w wyniku naturalnych
zaburzeñ powoduje powstanie niewielkich luk w okapie drzewostanu, w których
nastêpnie wyrastaj¹ nowe drzewa (Watt 1947). Zjawisko to nosi nazwê „dynamiki
luk”. Problematyk¹ dynamiki luk zajmuje siê wielu naukowców, gdy¿ jest ona
œciœle zwi¹zana z praktyk¹ leœn¹ (np. ochron¹ lasu, metodami odnowienia na-
turalnego), a tak¿e stanowi podstawê teorii ekologicznych (zmiennoœæ nisz, przy-
stosowanie roœlin, ró¿norodnoœæ gatunkowa). Pocz¹wszy od lat 70. ubieg³ego
wieku pojawi³o siê wiele prac na ten temat (m.in. Brokaw 1985, Runkle 1985,
Veblen i in. 1981). Dynamikê luk badano w ró¿nych lasach, od tropikalnych,
wiecznie zielonych lasów liœciastych, a¿ po lasy liœciaste strefy umiarkowanej i
borealnej oraz lasy iglaste strefy umiarkowanej, subalpejskiej i borealnej (Ya-
mamoto 2000, Drobler i von Lüpke 2005).

2. PODSTAWY TEORETYCZNE DYNAMIKI LUK

Wed³ug klasycznej teorii sukcesji gatunki œwiat³o¿¹dne powinny znikn¹æ z
lasu, a drzewostan bêdzie siê sk³adaæ tylko z gatunków cienioznoœnych. Teoria ta
zak³ada, ¿e naturalne zaburzenia, takie jak powstawanie luk, s¹ rzadko spoty-
kanymi zjawiskami (White 1979). Natomiast w teorii dynamiki luk (inaczej teorii
luk) przewiduje siê inny scenariusz: gatunki œwiat³o¿¹dne mog¹ istnieæ w drze-
wostanie dziêki odnawianiu siê w lukach (Watt 1947). Teoria dynamiki luk
zak³ada, ¿e przerwanie okapu drzewostanu w wyniku naturalnych zaburzeñ wy-
stêpuje w ka¿dym zwartym drzewostanie, je¿eli przyjmie siê odpowiednio d³ugi
czas, poniewa¿ drzewa ¿yj¹ zazwyczaj d³u¿ej, ni¿ wynosi œredni okres pomiêdzy
naturalnymi zak³óceniami. Luki, które powsta³y w taki sposób, tworz¹ specyficzne
warunki mikrosiedliskowe (œwiat³o, wilgotnoœæ i temperatura), daj¹ce pierwszeñ-
stwo w odnawianiu siê gatunkom œwiat³o¿¹dnym. Siewki gatunków œwiat³o¿¹d-
nych mog¹ rosn¹æ w lukach, a przynajmniej kilka z nich mo¿e osi¹gn¹æ górne
piêtro drzewostanu. Zarówno klasyczna teoria sukcesji, jak i dynamika luk znaj-
duj¹ siê w grupie teorii równowagi, które zak³adaj¹ stan równowagi w drze-
wostanach dojrza³ych i starodrzewach. Natomiast teoria nierównowagi (Pickett
1980), która sta³a siê bardzo popularna w ostatnich latach, zak³ada, ¿e lasy nie
mog¹ osi¹gn¹æ równowagi, poniewa¿ sukcesja zostaje przerwana wskutek za-
burzeñ (m.in. takich jak po¿ar lub wiatr).

Zgodnie z teori¹ dynamiki luk, ka¿dy starodrzew (lub drzewostan dojrza³y)
jest traktowany jako przestrzenna mozaika ró¿nych faz rozwojowych drzewostanu,
ró¿ni¹cych siê pod wzglêdem sk³adu gatunkowego oraz struktury, które cyklicznie
zmieniaj¹ siê w czasie: luki, regeneracji i drzewostanu dojrza³ego. Ten cyklicznie
zmieniaj¹cy siê 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 tak¿e metod ich pomiaru. Luki powstaj¹ wskutek
zamarcia lub uszkodzenia jednego lub kilku drzew rosn¹cych w górnym piêtrze
drzewostanu (w szczególnych przypadkach luki powstaj¹ w wyniku zamarcia
wielkich ga³êzi). Wed³ug Watt (1947) lukami w krajobrazie leœnym s¹ przestrzenie
o ró¿nej wielkoœci: od luk utworzonych przez zamieraj¹ce ga³êzie drzew lub
pojedyncze martwe drzewa, a¿ po powierzchnie zajmuj¹ce setki, a nawet tysi¹ce
hektarów, powsta³e w wyniku katastrof (np. po¿aru). Brokaw (1982) luk¹ nazywa³
ka¿d¹ przestrzeñ ci¹gn¹c¹ siê przez wszystkie warstwy drzewostanu do wysokoœci
2 m nad poziomem gleby. Natomiast Runkle (1981) zdefiniowa³ dwa pojêcia:

– luka w drzewostanie to powierzchnia po³o¿ona bezpoœrednio pod zamar³ymi
drzewami lub ga³êziami (o powierzchni >20 m2),

– luka rozszerzona to luka w drzewostanie razem z powierzchni¹ u podstawy
drzew otaczaj¹cych lukê.

Koncepcja rozszerzonych luk jest bardzo u¿yteczna, poniewa¿ w³¹cza po-
wierzchniê bêd¹c¹ pod poœrednim i bezpoœrednim wp³ywem luki. Spies i Franklin
(1989) podzielili luki na dwie grupy: luki o wielkiej skali przestrzennej (0,1 do
100 000 ha) i luki o ma³ej skali przestrzennej (<0,1 ha).

Przyjêto, ¿e lukê uwa¿a siê za zamkniêt¹, kiedy odnowienie w luce jest wy¿sze
od pewnej wysokoœci drzew, zwykle 10–20 m wysokoœci w lasach strefy umiar-
kowanej. Ma³e luki zamykaj¹ siê przez rozwój ga³êzi drzew otaczaj¹cych lukê.
Bardzo ma³e powierzchnie (<5 m2) zwykle nie s¹ traktowane jako luki. Luki mog¹
przybieraæ ró¿ne kszta³ty, od elipsy do okrêgu. Kszta³t luki ma wp³yw na mi-
kroklimat w jej obrêbie.

Wielkoœæ luk w lasach jest zró¿nicowana. Ogólnie mo¿na przyj¹æ, ¿e prze-
wa¿aj¹ ma³e luki. Rozk³ad wielkoœci powierzchni luk w lasach opisuje ujemna
funkcja wyk³adnicza lub logarytmiczna. Wiêksze luki zazwyczaj powstaj¹ w wy-
niku zamarcia kilku drzew. Mo¿na tu wyró¿niæ ich dwa rodzaje: luki powsta³e w
wyniku jednoczesnego zamarcia kilku drzew oraz luki utworzone wskutek stopnio-
wego powiêkszania siê ich powierzchni. Luki powsta³e wskutek jednoczesnego
zamarcia kilku drzew najczêœciej spotyka siê w drzewostanach subalpejskich w
Japonii. Wielkoœæ tych luk zawiera siê w przedziale 370–730 m2 (wiêksze od 400
m2 s¹ rzadkie), a ich zagêszczenie wynosi 16,2–19,5 luk na 1 ha. Tempo tworzenia
siê luk (ca³kowicie nowe luki/rok jako procent ca³kowitej powierzchni luk) w
ró¿nych typach lasów by³a okreœlana ró¿nymi metodami i waha siê od 0,5 do 2,0%
na rok (Yamamoto 2000).

Tempo tworzenia siê luk (pokrycie powierzchni przez nowe luki na rok) jest
podobne w ró¿nych lasach tropikalnych i strefy umiarkowanej. W obu strefach luki
tworz¹ siê przez ca³y rok, chocia¿ mo¿na wyró¿niæ miesi¹ce, w których proces ten
jest bardziej intensywny (Runkle 1989).

Wiêksze luki sprzyjaj¹ odnawianiu siê gatunków œwiat³o¿¹dnych. Stwier-
dzono, ¿e procent pokrycia powierzchni przez luki (sumaryczna powierzchnia luk
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do powierzchni leœnej wyra¿ona w procentach) oraz œrednia powierzchnia luk
wynosi odpowiednio 5–31% i 30–140 m2 w lasach strefy umiarkowanej oraz
3–23% i 90–250 m2 w lasach tropikalnych. W Japonii, w ciep³ych lasach strefy
umiarkowanej procent pokrycia powierzchni przez luki wynosi œrednio 17%, a
powierzchnia luk 77,1 m2, w ch³odnych lasach strefy umiarkowanej odpowiednio
13,8% i 92,0 m2, a w lasach subalpejskich 7,3% i 43,3 m2 (Yamamoto 1996). Po-
wierzchnia pokrycia oraz wielkoœæ luk jest niewielka w lasach subalpejskich. Jedn¹
z g³ównych przyczyn ma³ej powierzchni luk w omawianych lasach jest mniejsza
szerokoœæ koron drzew iglastych ni¿ u drzew liœciastych.

Dwie luki o takiej samej wielkoœci, kszta³cie i o takim samym sposobie
powstania odnawiaj¹ siê w ró¿ny sposób w lasach strefy umiarkowanej i tro-
pikalnej. Jednym z czynników ró¿nicuj¹cych sposób odnowienia jest poziom
œwiat³a, zw³aszcza w du¿ych lukach. Zró¿nicowanie odnowienia jest wiêksze w
strefie umiarkowanej ni¿ tropikalnej, co wi¹¿e siê z lepszym dostosowaniem siê
drzew do ró¿nego poziomu œwiat³a w lasach umiarkowanych ni¿ w tropikalnych.

Wielkoœæ luk jest ró¿na w ró¿nych stadiach rozwoju lasu. Œrednia powierz-
chnia luk jest mniejsza we wczesnych stadiach rozwoju lasu ni¿ w póŸniejszych
(Clebsh i Busing 1989, Spies i in. 1990). Tyrrell i Crow (1994) równie¿ znaleŸli
dowody liniowej zale¿noœci ca³kowitej i œredniej powierzchni luk od wieku drze-
wostanu w lasach choiny (Tsuga canadensis). Natomiast Yamamoto i Nishimura
(1999) nie stwierdzili liniowej zale¿noœci pomiêdzy wielkoœci¹ i ca³kowit¹ po-
wierzchni¹ luk a wiekiem drzewostanu. Powodem by³o szybsze tempo tworzenia
siê luk. W m³odszych stadiach rozwoju luki tworzy³y siê wskutek jednoczesnego
zamierania kilku drzew (efekt domina), co prowadzi³o do tworzenia wiêkszych luk.
W drzewostanach wiecznie zielonych rosn¹cych na wybrze¿u Japonii luki by³y
mniejsze ni¿ w g³êbi kraju. Na wybrze¿u luki powstaj¹ przede wszystkim w wyniku
zamierania ga³êzi i to jest prawdopodobnie przyczyna tworzenia mniejszych luk.
Luki powsta³e wskutek zamierania ga³êzi s¹ zwykle mniejsze ni¿ te, które powsta³y
w wyniku zamierania drzew. Ten drugi typ luk przewa¿a w g³êbi l¹du (Yamamoto
2000).

Ma³e luki tworz¹ siê znacznie czêœciej, jest ich wiêcej oraz zamykaj¹ siê
znacznie szybciej (Schaetzl i in. 1989). Poza normalnymi lukami istniej¹ równie¿
pseudoluki, luki sezonowe, które tworz¹ siê pod okapem drzew liœciastych, oraz
„sta³e luki”, które powstaj¹ w zwartych drzewostanach nad ska³ami lub ma³ymi
rzekami.

4. WP£YW LUK NA STRUKTURÊ DRZEWOSTANU

Nie stwierdzono wyraŸnego wp³ywu wielkoœci luk na gatunki je opanowuj¹ce
w lasach borealnych (Kneeshaw i Bergeron 1998). Natomiast w drzewostanach
tropikalnych wielkoœæ luk by³a uznana za jeden z najwa¿niejszych elementów
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okreœlaj¹cych sk³ad gatunkowy drzew wype³niaj¹cych lukê. Teorie te w nie-
wielkim stopniu t³umacz¹ zachowanie ró¿norodnoœci gatunkowej drzew w lasach
tropikalnych. Siewki gatunków pionierskich wystêpuj¹ czêœciej w wiêkszych
(>150 m2) ni¿ w mniejszych lukach. Natomiast liczebnoœæ podrostu gatunków
cienioznoœnych by³a podobna w ma³ych i du¿ych lukach (Brokaw i Scheiner 1989).
Ostatnie badania wskazuj¹, ¿e w lasach borealnych pojawienie siê odnowienia i
jego utrzymanie jest mo¿liwe dziêki dynamice luk (Hofgaard 1993).

Drzewostany, w których tworz¹ siê luki, maj¹ czêsto strukturê mozaikow¹
sk³adaj¹c¹ siê z gatunków cienioznoœnych, œwiat³o¿¹dnych i gatunków poœrednich.
Reakcja zespo³u na tworzenie siê luk zale¿y od ich wielkoœci. Faktycznie ró¿-
norodnoœæ luk pod wzglêdem rozmiarów w znacznej mierze przyczynia siê do
zwiêkszenia i utrzymania ró¿norodnoœci zespo³u.

Prawdopodobieñstwo, ¿e dany gatunek wejdzie do górnego piêtra drzewo-
stanu zale¿y od prawdopodobieñstwa jego pojawienia siê i prze¿ywalnoœci w
danych warunkach siedliskowych. Na prawdopodobieñstwo powstania odnowie-
nia w danym siedlisku wp³ywa: 1) sposób pojawienia siê nasion w lukach i pod
okapem drzewostanu, 2) stosunek powierzchni luk do powierzchni zwartego drze-
wostanu, 3) prze¿ywalnoœæ nasion w lukach i pod drzewostanem.

Nasiona drzew przenoszone s¹ przez zwierzêta lub wiatr. Ró¿nice w iloœci
nasion w lukach i pod okapem s¹ zale¿ne od wielkoœci nasion i sposobu ich
przenoszenia. W lasach tropikalnych wiêkszoœæ zwierz¹t (ptaków i nietoperzy)
przenosz¹cych nasiona unika nowo powsta³ych luk, poniewa¿ s¹ one dla nich
niebezpieczne. W nowych lukach obserwowano mniejsz¹ iloœæ nasion ni¿ pod
drzewostanem. Nowo powsta³e luki w lasach tropikalnych zajmuj¹ 1% powierz-
chni drzewostanu. Dlatego te¿ wiêkszoœæ nasion, niezale¿nie od sposobu prze-
noszenia, opada pod okap drzewostanu.

Prze¿ywalnoœæ nasion i siewek zale¿y od czynników biotycznych i abio-
tycznych. Wœród czynników biotycznych mo¿na wyró¿niæ choroby oraz zjadanie
nasion i zgryzanie siewek przez zwierzêta. Odpornoœæ na patogeny wp³ywa na
prze¿ywalnoœæ nasion i wzrost siewek w zacienieniu. Œmiertelnoœæ nasion z po-
wodu chorób jest zwykle wiêksza w cieniu ni¿ w s³oñcu. Du¿a iloœæ œwiat³a oraz
ni¿sza wilgotnoœæ w lukach jest niekorzystna dla patogenów roœlin. Szybszy wzrost
siewek w lukach skraca okres wra¿liwoœci na choroby. Stwierdzono, ¿e bez-
poœredni¹ przyczyn¹ zamierania siewek gatunków œwiat³o¿¹dnych w lasach tro-
pikalnych s¹ choroby, a nie brak œwiat³a; niedobór œwiat³a mo¿e czyniæ siewki
bardziej podatnymi na atak patogenów. Ogólnie siewki charakteryzuj¹ siê wiêksz¹
œmiertelnoœci¹ w cieniu ni¿ w s³oñcu (Schupp i in. 1989). Wydaje siê, ¿e siewki
gatunków o du¿ych nasionach, przenoszonych przez zwierzêta, s¹ mniej wra¿liwe
na patogeny ni¿ siewki drzew o ma³ych nasionach, przenoszonych przez zwierzêta
lub wiatr. W lukach du¿e nasiona i siewki s¹ nara¿one na uszkodzenia przez
gryzonie.

Gatunki drzew o du¿ych nasionach, przenoszonych przez zwierzêta pojawiaj¹
siê prawie wy³¹cznie pod okapem drzewostanu. Siewki tych drzew s¹ cienioznoœne
i odporne na choroby. Natomiast siewki drzew o ma³ych nasionach, które s¹
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przenoszone przez wiatr lub zwierzêta, rozwijaj¹ siê g³ównie w lukach. Nasiona
tych gatunków zwykle zimuj¹ i czekaj¹ na powstanie nowej luki. Tak wiêc, bardzo
du¿e znaczenie dla powstania odnowienia ma zapas nasion w glebie, który jest
czêsto wa¿niejszy ni¿ œwie¿y opad nasion w lukach. Straty w tym banku nasion
wskutek paso¿ytnictwa, grzybów czy wyd³u¿onego przelegiwania oznaczaj¹, ¿e
tylko niewielka iloœæ nasion bierze udzia³ w opanowywaniu nowo powsta³ych luk.
Mimo to, siewki drzew o ma³ych nasionach w nowo powsta³ej luce maj¹ wiêksze
szanse staæ siê doros³ym osobnikiem ni¿ pod okapem drzewostanu. Najwiêksze
szanse rozwoju ma odnowienie dooko³a starych luk. Powiêkszanie siê luk ods³ania
nasiona i siewki, które zosta³y zgromadzone pod okapem drzewostanu. Im szybciej
zostan¹ ods³oniête nasiona drzew, tym mniej s¹ zagro¿one os³abieniem.

5. CHARAKTERYSTYKA MARTWYCH DRZEW

Sposób zamierania drzew wywiera wp³yw na warunki mikrosiedliskowe oraz
sk³ad gatunkowy w lukach. Wyró¿nia siê trzy rodzaje martwych drzew ze wzglêdu
na przyczynê œmierci: stoj¹ce martwe drzewa, wiatro³omy i wiatrowa³y. W lasach
Japonii dominuj¹ z³amane oraz stoj¹ce martwe drzewa; wiatrowa³y s¹ najrzadziej
spotykane (tak¿e w innych krajach). Luki utworzone przez drzewa stoj¹ce s¹
mniejsze. Wiêcej odnowienia pojawia siê w lukach utworzonych przez drzewa
le¿¹ce ni¿ stoj¹ce. Najwiêcej zaburzeñ w glebie powoduj¹ wiatrowa³y (Faliñski
1978). Powalone drzewa mog¹ stworzyæ korzystne warunki do kie³kowania na-
sionom, które by³y zakopane lub potrzebuj¹ gleby mineralnej do skie³kowania, np.
Betula spp. (Yamamoto 2000).

Wiatrowa³y s¹ czêstym typem zaburzeñ w wiêkszoœci naturalnych (nieza-
gospodarowanych) lasów (Schaetzl i in. 1989). White (1979) podsumowa³ wiele
badañ nt. uszkodzeñ powodowanych przez wiatr i doszed³ do wniosku, ¿e w wielu
œrodowiskach leœnych zaburzenia powodowane przez wiatr wystêpuj¹ czêœciej ni¿
okresy spokoju. Stwierdzono, ¿e wiatro³omy czêsto pojawiaj¹ siê na du¿ych po-
wierzchniach w lasach szpilkowych, natomiast w lasach liœciastych odnosz¹ siê
tylko do pojedynczych drzew. Z drugiej strony, to wiatrowa³y s¹ g³ównym czyn-
nikiem zak³ócaj¹cym w lasach bukowych Japonii. Stwierdzono równie¿, ¿e oko³o
24% powierzchni w lasach subalpejskich stanowi¹ luki. W wielu regionach kata-
strofalnym wiatro³omom czêsto towarzysz¹ po¿ary. Uwa¿a siê, ¿e jednowiekowe
drzewostany Pinus contorta rosn¹ce w pó³nocno-zachodnich stanach USA po-
wsta³y w wyniku wiatro³omu, a nastêpnie po¿aru (Schaetzl i in. 1989). W Górach
Skalistych drzewostany Pinus contorta zastêpuj¹ lasy jod³owo-œwierkowe po sil-
nych wiatro³omach. Huragany w pó³nocno-wschodniej Australii doprowadzi³y do
rozwoju „buszu cyklonowego” – niskich drzewostanów z licznymi lianami.
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6. REGENERACJA PO ZABURZENIACH

Marks (1974) wyró¿ni³ dwie reakcje lasów na zaburzenia:
– przebudowê roœlinnoœci ukszta³towanej przed zaburzeniem (rozwój ga³êzi

drzew otaczaj¹cych lukê, rozwój pêdów œwiêtojañskich przez nieuszkodzone drze-
wa, rozmna¿anie wegetatywne uszkodzonych drzew – odroœla, przyspieszenie
wzrostu istniej¹cego odnowienia),

– pojawianie siê nowych osobników (kie³kowanie nasion lub wysiewanie siê
nasion na obszarze zaburzenia).

Zamieranie drzew w lesie zwiêksza zró¿nicowanie i bogactwo gatunkowe
dziêki wkraczaniu nowych gatunków do luk. Uwa¿a siê, ¿e czêste wiatro³omy s¹
wa¿nym czynnikiem zwiêkszaj¹cym ró¿norodnoœæ gatunkow¹ w lasach tropi-
kalnych, poniewa¿ w lukach pojawiaj¹ siê nowe gatunki. Natomiast w lasach strefy
umiarkowanej migracja nowych gatunków w luki jest rzadziej spotykana. Ba-
daniami wp³ywu wielkoœci, udzia³u i typu zak³ócenia (wiatrowa³, wiatro³om, mar-
twe stoj¹ce drzewo) na sk³ad gatunkowy i odnowienie zajmowa³ siê Putz (1983).
Monk (1961) wyró¿ni³ trzy kategorie gatunków drzew odnawiaj¹cych siê w lu-
kach: 1) gatunki cienioznoœne, które by³y przyg³uszone przed powstaniem luki, 2)
gatunki œwiat³o¿¹dne, obecne przed utworzeniem luki, 3) gatunki posiadaj¹ce
nasiona roznoszone przez wiatr. Opanowywanie luk jest jedynym naturalnym
sposobem wejœcia gatunków œwiat³o¿¹dnych w sk³ad drzewostanów. W wilgotnych
lasach tropikalnych prawie po³owa gatunków drzew odnawia siê dziêki lukom.

W du¿ych lukach odnawiaj¹ siê gatunki œwiat³o¿¹dne, ze wzglêdu na wiêkszy
dostêp œwiat³a. Wkraczanie nowych gatunków do luk zale¿y od rodzaju i obecnoœci
podrostów, ale te¿ od tego, czy zosta³o pozyskane le¿¹ce drewno (Yamamoto
2000). Wiele du¿ych i œrednich luk powiêksza siê wskutek zamierania drzew
granicznych. Zak³ócenia w umiarkowanej skali czêsto powoduj¹ tworzenie siê
struktury mozaikowej. Stwierdzono, ¿e lukê o œredniej powierzchni mo¿e wype³niæ
kilka drzew z w¹skimi koronami, co prowadzi do powstania mozaiki ró¿no-
wiekowych drzew. W przypadku drzew o szerokich koronach tylko jedno lub dwa
mog¹ prze¿yæ, a wtedy ró¿norodnoœæ p³atów nie jest tak wyraŸna. Bray (1956)
podkreœla³, ¿e od tempa wzrostu nalotu i podrostu ró¿nych drzew zale¿y, który
gatunek wype³ni lukê. Gatunki pionierskie maj¹ wiêksze szanse w opanowywaniu
luk œredniej ni¿ ma³ej wielkoœci w lasach tropikalnych, ze wzglêdu na wiêkszy
dostêp œwiat³a oraz mniejsz¹ konkurencjê drzew otaczaj¹cych lukê. W lukach
œredniej wielkoœci mog¹ rozwijaæ siê przyg³uszone podrosty gatunków cienio-
znoœnych. Luki wype³niaj¹ siê wskutek ekspansji koron. White i in. (1985) stwier-
dzili, ¿e 78% luk w drzewostanach Picea-Abies powsta³o w wyniku zamierania
pojedynczego drzewa. Rodzaj odnowienia w ma³ych lukach jest trudny do prze-
widzenia i zale¿y od siedliska, wielkoœci luki, czêstotliwoœci zaburzeñ oraz sk³adu
gatunkowego drzewostanu przed zak³óceniem. Wiele ma³ych luk jest wype³nia-
nych przez przyg³uszone podrosty gatunków cienioznoœnych lub przyspieszony
przyrost drzew rosn¹cych w okapie. Liczebnoœæ podrostów mo¿e byæ nawet wiêk-
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sza w ma³ych ni¿ w wielkich lukach, w wyniku dzia³ania wielu negatywnych
czynników (wiele le¿¹cych k³ód i ga³êzi), które redukuj¹ pozytywny wp³yw wiêk-
szej iloœci œwiat³a.

Wiele luk zarasta w wyniku rozwoju odroœli. Dotyczy to nastêpuj¹cych drzew:
Acer rubrum, Alnus, Fagus, Hippophae, Laurelia, Populus, Salix, Rhododendron,

Tilia i Ulmus. Odroœla szybko mog¹ wype³niæ lukê nawet wtedy, kiedy jest zbyt
ma³o œwiat³a dla nowych siewek. Na odpowiednich glebach prawie wszystkie
powalone drzewa mog¹ rozwijaæ masowo odroœla, co prowadzi do powstania
zwartych drzewostanów.

Wiêkszoœæ drzew rosn¹cych na wschodzie USA to gatunki cienioznoœne, które
kie³kuj¹, a nastêpnie rozwijaj¹ siê pod okapem drzewostanu. Gatunki cienioznoœne
mo¿na podzieliæ na dwie grupy. Do pierwszej nale¿¹ drzewa, których osobniki
juwenilne rosn¹ powoli pod okapem drzewostanu, ale nie reaguj¹ gwa³townym
wzrostem na poprawê warunków œwietlnych. Dziêki takiemu wzrostowi drzewo
mo¿e wype³niæ lukê, zanim nie zostanie ona zamkniêta przez s¹siednie drzewa lub
szybciej rosn¹ce podrosty gatunków œwiat³o¿¹dnych. Przyk³adem takiego drzewa
jest Tsuga canadensis. Do drugiej grupy nale¿¹ drzewa, których osobniki ju-
wenilne rosn¹ pod okapem drzewostanu i reaguj¹ szybkim wzrostem na zwiê-
kszenie œwiat³a w luce. Przyk³adem takiego gatunku jest Acer saccharum. Reakcja
ró¿nych drzew na tworz¹ce siê luki zale¿y od czasu trwania okresu przyg³uszenia.
Zatem nie istnieje gatunek, który zape³ni³by wszystkie luki, które utworzy³y siê w
lesie. Wielkoœæ luki zosta³a uznana za g³ówny czynnik ró¿nicowania sk³adu ga-
tunkowego.

Zaburzenia s¹ wa¿nym czynnikiem „uwalniaj¹cym zasoby”. Zwiêksza siê
iloœæ œwiat³a oraz poprawiaj¹ siê jego w³aœciwoœci spektralne. Inne czynniki jak:
wilgotnoœæ, ciep³o i dop³yw sk³adników mineralnych stwarzaj¹ korzystne warunki
do pojawiania siê i wzrostu odnowienia drzew. Wiêksza wilgotnoœæ gleby w lukach
wynika przede wszystkim ze zmniejszonych strat wywo³anych intercepcj¹ opadów
oraz mniejszego pobierania wody przez korzenie. Gleba w lukach drzewostanów
Acer-Tsuga mia³a wy¿sze pH, wiêksz¹ zawartoœæ fosforu i azotu oraz nitryfikacjê
ni¿ powierzchnie wokó³ luk. Natomiast zawartoœæ wapnia i potasu by³a mniejsza
(Yamamoto 2000).

Sukces w opanowaniu zak³óconych siedlisk przez nasiona jest funkcj¹:
– dobrego roku nasiennego,
– migracji nasion na teren zaburzenia,
– zgrania w czasie pojawienia siê nasion i zaburzenia,
– korzystnych warunków mikroklimatycznych na zaburzonym obszarze.
Gatunki pionierskie opanowuj¹ wiêkszoœæ du¿ych i œrednich luk. Gatunki

szybko rosn¹ce, jak Betula czy Populus, bêd¹ kie³kowaæ w œrodku wielkich luk,
natomiast gatunki takie, jak Fagus lub Quercus, które maj¹ wiêksze nasiona, bêd¹
pojawiaæ siê na peryferium luk. Marks (1974) sugeruje, ¿e przykryte ziemi¹
nasiona Prunus pennsylvanica czêsto kie³kuj¹ w wyniku zaburzenia. Wzrost tem-
peratury w lukach umo¿liwia kie³kowanie.
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Pojawianie siê siewek w lukach jest zmienne w przestrzeni. Czynniki œro-
dowiskowe, jak œwiat³o, wilgotnoœæ i gleba zmieniaj¹ siê od brzegu luki ku jej
œrodkowi, co zwiêksza ró¿norodnoœæ nisz do kie³kowania. Przyt³umione podrosty,
które zareagowa³y przyrostem na dodatkowe zasoby, nazywane s¹ „uwolnionymi”.
Reakcjê szybszego przyrostu mo¿na tak¿e obserwowaæ u drzew w górnym i
dolnym piêtrze drzewostanu, poniewa¿ ich ga³êzie rosn¹ w stronê luki. Zjawisko
przyrostu z przeœwietlenia jest czêsto u¿ywane do okreœlenia czasu powstania luki.

Luki prowadz¹ tak¿e do przyspieszenia wzrostu i zwiêkszaj¹ ró¿norodnoœæ
runa leœnego, a tak¿e podszytu. Niektóre gatunki krzewów mog¹ kwitn¹æ tylko w
lukach (np. Cornus). Obserwuje siê zmniejszon¹ liczbê Bryophyta w lukach ze
wzglêdu na mniejsz¹ wilgotnoœæ.

7. WP£YW TOPOGRAFII WYKROTÓW NA LAS

Charakterystyczn¹ i wa¿n¹ cech¹ wykrotów jest ods³oniêcie mineralnej gleby
oraz mo¿liwoœæ tworzenia wzgórków i zag³êbieñ. Ten typ zaburzeñ wzmaga
odnowienie, poniewa¿ ods³oniêta gleba mineralna dostarcza wielu dodatkowych
mikrosiedlisk kie³kuj¹cym nasionom. W lukach utworzonych przez wiatrowa³y
jest wiêcej gatunków pionierskich ni¿ w lukach powsta³ych przez wiatro³omy.
Hytteborn i in. (1987) stwierdzili, ¿e gatunki Vaccinium spp. opanowuj¹ luki dziêki
rozmna¿aniu wegetatywnemu. Niedawno utworzone wzgórki s¹ doskona³ym sie-
dliskiem do kie³kowania z powodu braku konkurencji (zarówno pod, jak i nad
ziemi¹), cienkiej warstwy œció³ki, wysokiej porowatoœci i aeracji gleby, wysokiej
temperatury gleby latem i dop³ywu œwie¿ej materii organicznej. Na wielu wzgór-
kach stwierdza siê obecnoœæ ¿ywych nasion. Goder (1961) sugerowa³, ¿e gleba na
wzgórkach charakteryzuje siê wy¿sz¹ zawartoœci¹ sk³adników od¿ywczych. Lutz
(1940) nie stwierdzi³ statystycznie istotnych ró¿nic w zawartoœci sk³adników mi-
neralnych w glebach bez zaburzeñ i w glebach z wiatrowa³ów. Vitousek i Denslow
(1986) stwierdzili ni¿sz¹ zawartoœæ N, P i ni¿sze pH w glebach na terenie wia-
trowa³ów ni¿ w glebach pod okapem drzewostanu. Beatty (1984) pisa³a o mniejszej
zawartoœci sk³adników od¿ywczych i materii organicznej w glebie wzgórków ni¿ w
zag³êbieniach. W porównaniu do niedawno powsta³ych wywa³ów, stare wiatro-
wa³y charakteryzuj¹ siê niekorzystnymi warunkami do kie³kowania nasion z powo-
du grubej warstwy œcio³y, która mo¿e wp³ywaæ hamuj¹co na kie³kowanie (Putz
1983).

Wystêpowanie wielu drzew na wzgórkach jest typowe w lasach, w których
powsta³y wiatro³omy. Collins i Pickett (1982) udowodnili statystycznie, ¿e wiêcej
drzew ros³o na wzgórkach, a mniej w zag³êbieniach. Lyford i MacLean (1966)
stwierdzili, ¿e 60,4% drzew ros³o na wzgórkach, a 37,6% na poziomie gleby.
Drzewa ros³y najczêœciej na brzegach, nie na wierzcho³ku wzgórków. Zeide (1981)
bra³ do okreœlania czasu powstania luki rosn¹c¹ na wzgórkach Betula lutea, ze
wzglêdu na jej szybkoœæ opanowywania terenu.
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Brak odnowienia w zag³êbieniach jest zwi¹zany z nadmiern¹ wilgotnoœci¹,
okresowo stoj¹c¹ wod¹ (lodem), akumulacj¹ grubej warstwy œció³ki. Siewki w
zag³êbieniach s¹ nara¿one na powtarzaj¹ce siê przymrozki oraz gêst¹ sieæ grzybów
saprofitycznych. Gleba w tych miejscach jest zbita i s³abo napowietrzona. St¹d
brak siewek w zag³êbieniach jest typowym zjawiskiem. Jednak niektóre gatunki
drzew preferuj¹ rozwój w zag³êbieniach. Nasiona drzew ciê¿konasiennych, jak
Fagus i Acer s¹ nara¿one na uszkodzenia powodowane przez gryzonie i ptaki.
Henry i Swan (1984) wykazali, ¿e 34% nasion Acer rubrum skie³kowa³o w
zag³êbieniach, a tylko 9% na powierzchni. Zag³êbienia sprzyjaj¹ kie³kowaniu i
prze¿ywaniu siewek w wyj¹tkowo suchych glebach ze wzglêdu na wy¿szy poziom
wilgotnoœci.

Mikrotopografia wzgórków/zag³êbieñ wp³ywa równie¿ na rozwój roœlinnoœci
zielnej. Beatty (1984) stwierdzi³a, ¿e roœlinnoœæ zielna czêsto ma strukturê p³atow¹,
œciœle zwi¹zan¹ z mikrotopografi¹ siedlisk. Monk (1961) zaobserwowa³ mniej
mchów w lukach. Wiele roœlin runa leœnego ma p³ytkie systemy korzeniowe, a ich
przyspieszony wzrost w lukach jest spowodowany raczej wiêksz¹ iloœci¹ opadów
ni¿ wiêksz¹ intensywnoœci¹ œwiat³a.

Wiele roœlin rozwija siê na rozk³adaj¹cych siê k³odach drzew. Drzewami, które
wykorzystuj¹ rozk³adaj¹ce siê k³ody s¹: Picea abies, P. sitchensis, Tsuga cana-

diensis, Betula lutea. White i in. (1985) wskazywali, ¿e liczebnoœæ siewek by³a 30
razy wiêksza na rozk³adaj¹cych siê k³odach w porównaniu z lukami lub po-
wierzchniami pod okapem drzewostanu. Przyjmuj¹c, ¿e wiele drzew by³o mar-
twych przed upadkiem, le¿¹ce drzewa stwarzaj¹ korzystne warunki do zasiedlania
krótko po upadku.

8. ODNOWIENIE DRZEW

Lasy z lukami o ró¿nej wielkoœci stwarzaj¹ zró¿nicowane warunki siedliskowe
dla odnowienia drzew. Warunki siedliskowe ró¿ni¹ siê pomiêdzy lukami, w ob-
rêbie luki, pomiêdzy luk¹ a drzewostanem, a tak¿e w obrêbie drzewostanu (Coates i
Burton 1997). Wiêkszoœæ badañ odnowienia w lukach skupia³o siê na reakcji
populacji lub zespo³u na:

– ró¿nice mikroklimatyczne w lukach w zale¿noœci od ich wielkoœci, kszta³tu i
po³o¿enia,

– ró¿nice w pochodzeniu i iloœci specyficznego substratu koniecznego do
opanowania luk,

– wp³yw strefy korzeni i koron na odnowienie.
Znacznie mniej uwagi poœwiêcono odnowieniu na granicy luk oraz w drze-

wostanie. Lertzman (1992) podsumowa³ g³ówne hipotezy dotycz¹ce zale¿noœci
pomiêdzy œrodowiskiem luk a gatunkami drzew, które opanowuj¹ luki w na-
stêpuj¹cy sposób:
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– gatunki drzew ró¿ni¹ siê miêdzy sob¹ w opanowywaniu luk w zale¿noœci od
ich wielkoœci (Denslow 1980, Brokaw 1985, Whitmore 1989),

– najwiêksze szanse w opanowaniu luk maj¹ gatunki najczêœciej wystêpuj¹ce
w otoczeniu luk (Sousa 1984),

– pewne gatunki bêd¹ siê odnawiaæ w szczególnych miejscach w obrêbie luk,
tzn. w centrum lub na peryferiach (Orians 1982, Putz 1983, Brokaw 1985, Beatty i
Stone 1986),

– niektóre gatunki bêd¹ siê doskonale rozwijaæ na pewnym substracie (Lawton
i Putz 1988).

Kie³kowanie, prze¿ywalnoœæ i wzrost gatunków œwiat³o¿¹dnych i cienioznoœ-
nych zale¿y od wielkoœci luk (Brokaw 1985, Denslow i Hartshorn 1994; Whitmore
1989). Dostêpnoœæ œwiat³a jest bardzo wa¿na, ale inne czynniki równie¿ odgrywaj¹
rolê w odnowieniu luk. Putz (1983) zaobserwowa³, ¿e niektóre gatunki œwiat³o-
¿¹dne lepiej odnawia³y siê na glebie mineralnej i doszed³ do wniosku, ¿e wysoka
liczebnoœæ gatunków œwiat³o¿¹dnych w du¿ych lukach mo¿e byæ czêœciowo spo-
wodowana ods³oniêciem gleby mineralnej. Inne badania wykaza³y koncentracjê
ró¿nych gatunków drzew na szczególnych typach substratu w obrêbie luk (Lawton
i Putz 1988, Peterson i Pickett 1990).

Odnowienie w lukach mo¿e byæ ca³kiem inne na terenach, gdzie by³o za-
awansowane odnowienie (nalot i podrost, który powsta³ przed utworzeniem luk).
Uhl i in. (1988) w lasach deszczowych Amazonii obserwowali w lukach niewielk¹
liczbê nowego odnowienia oraz jego wysok¹ œmiertelnoœæ. Starsze odnowienie
by³o w znacznie lepszej kondycji. W drzewostanach Nothofagus w Nowej Zelandii
nie stwierdzono zale¿noœci pomiêdzy sposobem odnowienia a wielkoœci¹ luki
(Stewart i in. 1991). Wielkoœæ luki mia³a wp³yw na tempo wzrostu pojedynczych
osobników. W sytuacji, kiedy w lukach przewa¿a starsze odnowienie, najwa-
¿niejszym czynnikiem wp³ywaj¹cym na ró¿norodnoœæ gatunkow¹ oraz liczebnoœæ
jest wzglêdna zdolnoœæ odnawiania siê pod zwartym okapem drzewostanu. Wiel-
koœæ luki oraz dodatkowa poprawa warunków mikroklimatycznych w luce zwiêk-
sza prawdopodobieñstwo wejœcia poszczególnych osobników do okapu drzewostanu
(Canham 1988). Stwierdzono, ¿e wielkoœæ luk wp³ywa na pojawianie siê od-
nowienia, jego odpornoœæ i wzrost, a tak¿e liczebnoœæ gatunków. Liczba luk oraz
ich powiêkszanie w ramach prac hodowlanych bêdzie mia³o prawdopodobnie
wiêkszy wp³yw na odnowienie (szczególnie gatunków cienioznoœnych) ni¿ po-
cz¹tkowa wielkoœæ luk (Canham i in. 1990). Przysz³e zabiegi hodowlane bêd¹
mia³y wa¿ny wp³yw na dynamikê populacji drzew.

Brokaw (1985) podzieli³ gatunki drzew na gatunki g³ówne i pionierskie.
Swaine i Whitmore (1988) wyró¿nili gatunki klimaksowe i pionierskie. Gatunki
g³ówne (klimaksowe) to gatunki o takim samym sposobie odnawiania jak gatunki
tworz¹ce drzewostan macierzysty, podczas gdy gatunki pionierskie zasiedlaj¹ lukê
po jej utworzeniu. Gatunki klimaksowe mog¹ kie³kowaæ pod okapem drzewostanu
(tak¿e i w lukach), a ich siewki mog¹ rozwijaæ siê w ocienieniu. Osobniki juwenilne
tych gatunków mog¹ rosn¹æ w zacienieniu nawet przez kilka lat. Gatunki pio-
nierskie mog¹ kie³kowaæ tylko w lukach, a zatem ich siewki nie wystêpuj¹ pod
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okapem drzewostanu. Sposób zasiedlania luk przez siewki badano w zale¿noœci od
ró¿nych warunków mikrosiedliskowych (np. œwiat³o i wilgotnoœæ) w luce (Gray i
Spies 1996). Gatunki klimaksowe ró¿ni¹ siê miêdzy sob¹ wymaganiami œwietl-
nymi. Do pierwszej grupy nale¿¹ gatunki, które mog¹ rosn¹æ w silnym zacienieniu,
przy minimalnym dostêpie œwiat³a, jak w ma³ych lukach. Gatunki te rosn¹ wolno,
maj¹ zwykle ciemne, w¹skos³oiste drewno. Na drugim biegunie s¹ gatunki, które
znosz¹ krótkotrwa³e i niezbyt silne zacienienie oraz reaguj¹ szybszym wzrostem na
dodatkowe œwiat³o. W wystarczaj¹co du¿ych lukach siewki tych drzew mog¹ gwa³
townie przyrastaæ. Zwykle produkuj¹ jasne, szerokos³oiste drewno.

Nie ma dobrej klasyfikacji gatunków klimaksowych. W Ameryce Pó³nocnej
wyró¿niono 4 grupy gatunków w zale¿noœci od stopnia tolerancji siewek na
zacienienie (Whitmore 1989). Gatunki pionierskie dziel¹ siê na krótko- i d³ugo-
wieczne.

Yamamoto (1996) wyró¿ni³ 4 g³ówne typy odnowienia w lukach. Typ I
obejmuje wszystkie kategorie drzew: drzewa w okapie, martwe drzewa tworz¹ce
lukê, drzewa rosn¹ce w luce z podrostu istniej¹cego przed jej utworzeniem
(zaawansowane odnowienie) i drzewa przysz³oœciowe. Przyjêto za³o¿enie, ¿e od-
nosi siê to do g³ównych (klimaksowych) gatunków. Typ II obejmuje drzewa, których
siewki nie mog³y pojawiæ siê pod zwartym okapem drzewostanu. Mog¹ rosn¹æ tylko
w lukach. Gatunki typu II s¹ gatunkami pionierskimi. Typ III odnosi siê do ga-
tunków, które nie wystêpuj¹ w okapie i wœród martwych drzew tworz¹cych luki. W
tym przypadku zak³ada siê, ¿e odnowienie rosn¹ce w luce pojawi³o siê przed jej
utworzeniem, ale drzewa zamiera³y, zanim wesz³y w sk³ad górnego piêtra. Typ IV
utworzono dla gatunków, które nie zaliczaj¹ siê do zaawansowanego odnowienia, ani
do grupy drzew przysz³oœciowych. S¹ to gatunki, które nie mog¹ siê odnawiaæ w
lukach powsta³ych w konkretnych warunkach. Drzewa tych gatunków wchodz¹ w
sk³ad drzewostanu. Wiele gatunków Quercus ssp. nale¿y do tej grupy.

Dla poszczególnych gatunków drzew leœnych mo¿na wyodrêbniæ wiele typów
odnowienia w lukach, jednak wci¹¿ nie wykazano wyraŸnej zale¿noœci sposobu
odnowienia od wielkoœci luk. W zwi¹zku z tym nie istnieje podzia³ gatunków w
zale¿noœci od wielkoœci luk. Natomiast w wyniku badañ w ciep³ych lasach strefy
umiarkowanej stwierdzono, ¿e typ odnowienia mo¿e zmieniaæ siê w zale¿noœci od
obecnoœci kluczowych gatunków g³ównych (Yamamoto 1994).

9. PODSUMOWANIE

Badania dynamiki luk przyczyniaj¹ siê do poznania sukcesji lasu oraz dy-
namiki populacji drzew. Zaburzenia maj¹ fundamentalne znaczenie w rozwoju
struktury, sk³adu i funkcjonowania ekosystemów leœnych. Zachowanie ró¿no-
rodnoœci biologicznej jest jednym z wa¿niejszych zadañ leœnictwa. Badania pro-
wadzone w lasach tropikalnych wykaza³y, ¿e ró¿norodnoœæ gatunkowa drzew
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zwiêksza siê dziêki czêstym ma³ym zak³óceniom, które zwiêkszaj¹ liczebnoœæ nisz
odnowieniowych (Brokaw 1987, Lawton i Putz 1988). W lasach nara¿onych na
czêstsze zaburzenia o charakterze katastrof (po¿ary, huragany czy powodzie)
ró¿norodnoœæ drzew mo¿e byæ utrzymana na œrednim poziomie.

Okreœlenie pochodzenia odnowienia wystêpuj¹cego w lukach ma istotne zna-
czenie. Potrzebne s¹ badania, które okreœla³yby czynniki wp³ywaj¹ce na pojawianie
siê, wzrost i prze¿ywalnoœæ nowych siewek w lukach. Natomiast w przypadku licznego
odnowienia powinno siê prowadziæ badania warunków istniej¹cych pod okapem
drzewostanu. Nale¿y równie¿ badaæ wielkoœæ luki oraz po³o¿enie odnowienia wokó³
luk, a tak¿e reakcjê odnowienia na zmiany dostêpnoœci sk³adników od¿ywczych.

Chocia¿ przeprowadzono wiele badañ dynamiki luk w lasach naturalnych, to
jednak zastosowanie tej wiedzy w praktyce jest niewielkie. Przyk³adem wyko-
rzystania omawianego zjawiska jest oparcie znacznej czêœci rêbni w systemie
przerêbowym lub przerêbowo-zrêbowym na naœladownictwie lub wykorzystaniu
procesów powstawania luk (Müller i Wagner 2003). Zgromadzona wiedza mo¿e
byæ przydatna w trwa³ym i zrównowa¿onym zagospodarowywaniu ekosystemów
leœnych, na co wskazuje wiele badañ. Pomocne s¹ przy tym równie¿ matematyczne
modele dynamiki luk w lasach.

Praca zosta³a z³o¿ona 8.05.2006 r. i przyjêta do przez Komitet Redakcyjny 25.07.2006 r.
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