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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. We analyzed the influence of stand density on its mechanical and biological stability, diversity
and biomass of understory plants and microclimate conditions (e.g. temperature, humidity, light, etc.).
Higher stand density results in higher susceptibility to wind and snow damage, due to changes in height
to diameter ratio (tree slenderness). The mechanical stability of stands may be promoted by silvicultural
activities such as light thinning applied before growth stagnation. In addition, the reduction of stand
density during stand development may increase biomass allocation to coarse roots that stabilize trees
in the soil. High tree density may increase stand susceptibility to pathogens and insects and thus increase
tree mortality. Trees growing at higher density (with higher intraspecific competition) may allocate less
assimilates for defense against herbivorous insects and pathogens. The effect of tree density on stability
of multi-species stands is inconclusive, since such studies were only occasionally undertaken. Since tree
density influences light conditions (mainly before canopy closure), there is a negative relationship
between stand density and herbaceous species diversity and biomass. Based on the published data,
we summarized consequences of silviculture at different stand densities and proposed future directions
of research needed to fill the gaps in current knowledge. Understanding the long-term ecological
consequences of variable stand densities is essential for development of sustainable and stable forest
ecosystems.
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Zaggeszezenie drzewostanu wyraznie wpltywa na parametry biometryczne drzew (m.in. piersnicg,
wysokos¢, wielkos¢ korony, smuklosé i zbiezystos¢ drzew), zmieniajgc tym samym jego pionowg
i poziomg strukturg. W zaleznosci od sktadu gatunkowego i wieku drzewostanu charakter wspo-
mnianych zmian moze by¢ rézny i zmieniaé si¢ w trakcie jego rozwoju [Jagodziriski, Oleksyn
2009a]. Opisane zmiany mogg takze posrednio oddziatywaé na stabilnos¢ drzewostanu tak me-
chaniczng (podatnos¢ na szkodliwe oddziatywanie wiatru i $niegu), jak i biologiczng (wzrost
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podatnosci na patogeny grzybowe i owady). Poza tym zmienione kierunki alokacji biomasy
u drzew rosngcych w réznym zageszezeniu mogg takze przypuszezalnie modyfikowac kierunki
lokowania fotoasymiliatéw z przeznaczeniem na obrong¢ przed patogenami i owadami lub na
»,wygranie” konkurencji o przestrzen z pozostalymi osobnikami tego samego i innych gatunkéw
drzew [Jagodzidski, Oleksyn 2009b]. Skutkiem zmieniajacej si¢ pod wplywem zaggszczenia
struktury koron drzew moze by¢ takze zmiana warunkéw mikroklimatycznych (temperatury,
wilgotnosci, dostgpnosci $wiatta) oraz modyfikacja warunkéw wzrostu i rozwoju ro$lin runa
lesnego.

Poznanie charakteru tych zmian i relacji przyczynowo-skutkowych pomiedzy nimi ma szcze-
g6lne znaczenie dla zrozumienia funkcjonowania i kierunku rozwoju ekosysteméw lesnych.

Wplyw zageszezenia drzewostanu na jego stabilnosé
mechaniczng

Rozpatrujgc zaleznos¢ pomigdzy stabilnoscig mechaniczng a zaggszczeniem drzewostanu nalezy
wzigé¢ pod uwage dwa przeciwstawne aspekty. Wzglednie gladki okap zwartego drzewostanu
wyrostego w gestej wigZbie zmniejsza turbulencje wietrzne, natomiast luzna wi¢zba wigze si¢
obecnoscig w drzewostanie drzew silnie zbiezystych, odporniejszych na szkodliwe dziatanie
wiatru [Zajaczkowski 1991]. Wyniki badari wielu autoréw wskazujg, ze wzrastajgcy stosunek
wysokosci do piersnicy drzew obniza stabilnos¢ drzewostanu [Galinski 1989; Peltola, Kellomiki
1993; Peltola i in. 1997; Wilson, Oliver 2000]. Wraz z rozluZnianiem wi¢zby (zmniejszaniem
zageszezenia drzewostanu) obniza si¢ smukltosé drzew. Badania prowadzone przez Gila [1999]
wskazuja, iz smuklo$¢ mtodych drzewostanéw sosnowych mozna ksztattowaé poprzez regu-
lowanie powierzchni wzrostu (stoiska) badZ to w wyniku przyjecia okreslonej wigzby poczatko-
wej, badz tez prowadzac cigcia piclggnacyjne. Nalezy pamigtaé jednak o tym, ze drzewostany
wyhodowane w silnym zwarciu, petnym zadrzewieniu, przegeszczone, zaniedbane pielggna-
cyjnie, w ktdérych nagle przerwano zwarcie, s w najwyzszym stopniu podatne na szkodliwe od-
dziatywanie wiatru i $niegu [Zajgczkowski 1991; Cameron, Dunham 1999; Zachara 2006]. Moze
to by¢ zwigzane z mniejszg gestoscig wlasciwg drewna pni drzew rosngcych w luzniejszym zage-
szczeniu [Johansson 1993; Larocque, Marshall 1995].

Drzewa rosngce w luznicjszym zageszezeniu cechujg si¢ wigkszg zbiezystoscig niz rosnace
w wigkszym zageszezeniu, co moze by¢ spowodowane np. czestym chwianiem si¢ (kotysaniem
przez wiatr) w luZniejszem zaggszczeniu [Jacobs 1954]. Autor ten podaje takze, ze narazone na
kotysanie przez wiatr drzewa Pinus radiata rosngce w luZniejszej wigzbie rozwijajg wigcej
kotwiczgcych je w glebie korzeni. Po dojsciu uprawy do zwarcia wraz ze wzrostem rozmiar6w
drzew, podczas kotysania przez wiatr dochodzi do mechanicznych uszkodzer koricéwek gatezi,
co z kolei redukuje stosunek szerokosci korony do piersnicy drzewa [Long, Smith 1992; Osawa,
Allen 1993; Hummel 2000]. Odpornosé drzewostanu na wiatr i $nieg mozna ksztattowac poprzez
zabiegi hodowlano-lesne [Stepieri 1986; Zajaczkowski 1984, 1991]. W wigkszosci drzewostanéw
jednowickowe sadzonki rozmieszczane sg w regularnej wigzbie, co nie pozostaje bez wptywu na
ograniczenie zréznicowania rozmiaréw drzew, czynigc drzewostan bardziej podatnym na sta-
gnacje przyrostu piersnicy drzew. Tradycyjny system pielggnacji drzewostanéw zaktada
wkraczanie z trzebiezami przed okresem stagnacji (a tym samym niestabilnosci) drzewostanu,
tak by stworzy¢ szans¢ na powickszenie powierzchni wzrostu pozostatych drzew, zanim te stang
si¢ niestabilne. Jesli rozrzedzenie drzewostanu (trzebiez) nastapi w okresie stagnacji wzrostu,
wéwczas zabieg ten moze przyczynic si¢ do wzrostu zagrozenia przez wiatr, poprzez umozliwie-
nie glgbszej penetracji wiatru w koronach drzew, zwigkszajac jego turbulencje i zmniejszajac
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ochronng rol¢ sgsiednich drzew przed nadmiernym kolysaniem. Okres, w ktérym drzewostan
staje si¢ niestabilny, a trzebieze powoduja nasilenie szkéd powodowanych wiatrami, jest jednak
trudny do ustalenia [Blackburn, Petty 1988; Wilson, Oliver 2000], tym bardziej, ze niestabilnos¢
drzewostanéw zwigzana jest zaréwno z cechami drzew takimi jak wysokos¢, gatunek, piersnica,
rozmiary korony, wystgpowanie zgnilizny korzeni i/lub strzat, jak i cechami siedliska: potencjal-
nymi mozliwosciami glebokiego ukorzenienia drzew, wilgotnoscig gleby, wystawg i nachyle-
niem [Cremer i in. 1982; Foster 1988; Galinski 1989; Ruel 1995].

Stabilnos¢ biologiczna drzewostanéw o réznym zageszcezeniu

W odréznieniu od dobrze udokumentowanego wptywu zageszczenia drzewostanéw na ich sta-
bilno$¢ mechaniczng, jedynie nicliczni badacze zajmowali si¢ wyjasnieniem zwigzku
zageszezenia ze stabilnoscig biologiczng. Zdaniem Kryszezyniskiego [1968] zbyt duze zageszcze-
nie drzewostanu wplywa na obnizZenie jego odpornosci na szkodniki wtérne, stad tez w opinii
autora nalezy radykalnie rozluzni¢ wigzb¢ zaktadanych upraw, aby kulminacja zageszczenia
przypadata w wieku rebnosci, a nie jak dotychczas — w okresie pedzenia. Niemeld i inni [1992]
badajac wrazliwos¢ dwudziestoletnich drzewostanéw sosnowych (Pinus sylvestris) zatozonych
w réznym zageszezeniu na porazenie przez grzyb Gremmeniella abietina, stwierdzili dodatnig linio-
wa zalezno$¢ pomigdzy zageszezeniem drzewostanu a porazeniem drzew i ich $miertelnoscig.
Wzrastajgcg wrazliwosé sosny na patogena wraz ze zwigkszajacym si¢ zaggszczeniem drze-
wostanu mozna wyjasni¢ wzrostem ocienienia dolnych czg¢sci koron i zmiang mikroklimatu
(ocienienie zwigzane jest ze wzrostem wilgotnosci) oraz obnizeniem zawartosci cukréw rozpu-
szczalnych w pakach [Read 1968].

Zdaniem Xie i innych [1995] luZniejsza wigZba moze réwniez powodowac wzrost zagrozenia
przez owady poprzez modyfikacje warunkéw mikroklimatycznych, a przez to wplywac na wzrost,
rozwdj, reprodukcje i rozmieszezenie szkodnikéw owadzich. Poza tym drzewa rosngce w wigk-
szym zaggszezeniu (konkurencja wewngtrzgatunkowa) moga w mniejszym stopniu przeznaczaé
asymilaty na obrong, w wickszym za$ na inne potrzeby, zwigzane z konkurencjg o sktadniki mi-
neralne, wodg¢ czy swiatlo [Karban i in. 1989]. Badania Malinauskasa [1999] wykazaly natomiast
wzrost uszkodzenia igiet przez grzyby z rodzaju Lophodermium wraz ze wzrostem zaggszczenia
drzew w pigcioletnich uprawach sosnowych (500 do 200 000 drzew/ha). Z kolei Johansson
i Pettersson [1997] stwierdzili w drzewostanach swierkowych (Picea abies) wzrost udziatu pni
ze zgnilizng wraz ze wzrostem zaggszezenia drzew z 31% przy 1 600 drzewach/ha do 60% przy
10 000 drzew/ha. Trudno nie zauwazy¢, ze wigkszos¢ badai dotyczyla drzewostanéw jedno-
gatunkowych, ktére sg zdecydowanie fatwiejszymi obiektami do tego typu analiz niz drzewo-
stany mieszane. Wartosciowym uzupetnieniem luki w stanie wiedzy na ten temat jest praca
Gerlacha i innych [1997], ktdérzy wykazali w jednogatunkowych uprawach Abies balsamea, Larix
laricina i Picea mariana, rosngcych w wickszym zageszcezeniu, wzrost Smiertelnosci drzew na sku-
tek porazenia przez Armillaria ostoyae. Jednoczesnie wprowadzenie gatunkéw domieszkowych
(zmniejszenie procentowego udziatu drzew iglastych w uprawie, a tym samym zmniejszenie ich
zageszezenia) wptyneto pozytywnie na ich przezywalnosé. Podobne relacje obserwowali takze
Su i inni [1996] w drzewostanach jodtowych (Abies balsamea). Stwierdzili oni, ze stopieri defoliacji
jodet w wyniku zerowania Choristoneura fumiferana obnizal si¢ wraz ze spadkiem udziatu jodty
w drzewostanie ze 100 do 20%. Z kolei Cochran [1998] stwierdzit w drzewostanach Pinus ponderosa,
ze stopien defoliacji wywolany gradacja Coloradia pandora wzrasta wraz ze wzrostem stoiska
drzew z 2x2 do 5,7x5,7 m, nastgpnie za$ obniza si¢ wraz ze wzrostem odlegtosci migdzy drze-
wami do 8 m.
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Zaggeszezenie drzewostanu moze mieé takze zwigzek ze stopniem uszkadzania drzew
przez zwierzyng. Lyly i Saksa [1992] stwierdzili, Ze wraz ze wzrostem zageszcezenia drzewo-
stanéw sosnowych z 2 000 do 11 000 drzew/ha maleje procentowy udziat drzew uszkodzonych
przez tosie (Alees alces), jednakze w drzewostanach rosngcych w zageszezeniu wigkszym od
11 000 drzew/ha procentowy udzial drzew uszkodzonych wrastat bardzo wyraznie. Autorzy ci
stwierdzili réwniez wyrazny zwigzek pomiedzy zageszczeniem drzewostanéw a strukturg
uszkodzeri (drzewka nieuszkodzone, uszkodzone pgdy boczne, uszkodzone pedy gléwne, oba
rodzaje uszkodzen).

Fitoklimat i r6znorodnosé biologiczna runa w drzewostanach
0 réznym zageszczeniu

Nasza wiedza dotyczgca wplywu zageszezenia na fitoklimat drzewostanéw jest rudymentarna.
Jedynie Ceitel [1985] badajac wplyw wigzby poczatkowej (1,2x0,8 m, 1,5x0,4 m i 2,0x2,0 m) na
zmiany mikroklimatu przygruntowej warstwy powietrza w uprawach sosnowych, stwierdzit
réznice w odniesieniu do warunkéw termicznych przygruntowej warstwy powietrza, przy czym
wraz ze zwigkszeniem si¢ wymiaréw sosen z wiekiem dochodzi do wyréwnania temperatury
w profilu pionowym. Réznice migdzy temperaturg powietrza na poréwnywalnych wysokosciach
pomiaru w uprawach o odmiennej wigzbie byly jednak wzglednie niewielkie — wicksze blizej
powierzchni gleby, a mniejsze wyzej. WigZzba poczatkowa upraw sosnowych powodowata
wyrazne réznicowanie si¢ temperatury gleby wraz ze wzrostem drzew — najnizszq temperaturg
notowano w uprawie 1,5x0,4 m. Gleba pod uprawg zalozona w wig¢zbie 2,0x2,0 m (najlu-
7Zniejszej) charakteryzowala si¢ najwigkszg zmiennoscig temperatury. Ceitel [1985] stwierdzit
réwniez, ze w luZniejszej wigZbie jest nizsza wilgotnos¢ wzgledna powietrza. Z kolei badania
Chrousta [1994] wykazaly, ze intercepcja wody w pigtnastoletnich drzewostanach sosnowych
réznigeych si¢ zageszezeniem byta bardzo zblizona. Brak danych dla starszych drzewostanéw
(nie tylko sosnowych) uniemozliwia wyciggnigcia ogélnych wnioskéw w tym zakresie.

Ze wspomniang wczesniej dynamikg zmian LAI w czasie rozwoju drzewostanu wigze si¢
zagadnienie produkcji masy igiel oraz warunkéw swietlnych, panujacych pod okapem drzew.
Ozolingius i inni [1996] stwierdzili w drzewostanach $wierkowych, ze kulminacja produkcji
biomasy igiet jest tym péZniejsza, im mniejsze jest zaggszezenie poczgtkowe drzewostanu.
W zageszezeniu poczatkowym wynoszacym 100 000 drzew/ha przypadata na 14-16 rok, nato-
miast w 6 250-12 500 drzew/ha — w wieku 25-27 lat. Badacze ci wykazali réwniez istotny zwigzek
pomi¢dzy zageszczeniem badanych drzewostanéw a wzglednym nat¢zeniem $wiatha fotosynte-
tycznie czynnego (PAR) docierajgcego do dna lasu. Z chwilg zwarcia si¢ koron drzew zaledwie
40-50% PAR (w odniesieniu do otwartej przestrzeni) docierato do dna lasu, natomiast w drze-
wostanie w wieku 22 lat ilo$¢ docierajgcego do dna lasu swiatta PAR wynosita juz tylko okoto
1% swiatta petnego niezaleznie od zaggszczenia poczgtkowego.

Zwigzek zageszezenia drzewostanéw z réznorodnoscig florystyczng runa jest stabo rozpoz-
nany. Burner i Brauer [2003] badajgc wplyw zageszczenia drzew Pinus taeda na plantacjach rol-
niczo-lesnych na wielkos¢ i jakos¢ produkeji traw, odnotowali wzrost produkcji ich biomasy przy
jednoczesnym obnizeniu si¢ zawartosci sktadnikéw pokarmowych w ich tkankach wraz ze
zmniejszajagcym si¢ zageszezeniem drzew. Naturalne obsiewanie si¢ roslin w drzewostanach
o réznej wi¢zbie badali Pearson i inni [1995]. Stwierdzili oni wigkszg liczbg siewek drzew
i krzew6éw pochodzenia naturalnego w drzewostanach Pinus taeda zatozonych w luzniejszej
wig¢zbie. Sposréd gatunkéw pojawiajacych si¢ w runie tylko Liguidambar styraciflua wykazywat
istotny wzrost zageszczenia w luzniejszej wigzbie. Z kolei Otsamo [2002] wykazal, ze wzrost
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odleglosci miedzy drzewami na plantacji powoduje wzrost biomasy traw, ich stopnia pokrycia
oraz ich wysokosci — réznice migdzy badanymi gatunkami drzew (Acacia mangium, A. crassicarpa,
Gmelina arborea i Paraserianthes falcataria) wynikaly zdaniem autora najprawdopodobniej ze
zréznicowanej struktury koron drzew.

Nasza wiedza dotyczaca zmiennosci warunkéw swietlnych pod koronami drzew w znacz-
nym stopniu dotyczy wptywu redukcji zaggszezenia drzewostanéw w ramach trzebiezy na wzrost
i rozw6j odnowienia naturalnego [Comeau i in. 2003, 2004; Nagai, Yoshida 2006] oraz konku-
rencji o $wiatto z roslinami zielnymi [Kiiiner i in. 2000]. Zmniejszenie zaggszczenia drzewo-
stanu moze wpltyna¢ na zwigkszenie réznorodnosci gatunkéw zielnych wystepujgcych w runie
oraz na ich zaggszezenie [Riegel i in. 1995].

7. badan Woodsa i innych [1982] wynika, ze produkcja biomasy roslinnosci zielnej jest silnie
zwigzana z sumarycznym polem powierzchni przekroju piersnicowego drzewostanéw (istotnie
powigzanym z LAI). Z kolei Pyke i Zamora [1982] wykazali, ze zageszczenie drzewostanu nie
wplywa na produktywnos¢ roslin runa lesnego (w tym drzew i krzew6éw pochodzenia natural-
nego). Moze to wynikac z tego, iz drzewostany charakteryzujgce si¢ zblizonym zaggszczeniem
mogg r6zni¢ si¢ zwarciem koron drzew.

Zdaniem Chrimesa i Nilsona [2005] zwarcie koron drzew ma wi¢ksze znaczenie dla wzros-
tu siewek niz takie miary zageszczenia drzewostanéw, jak sumaryczne pole powierzchni
przekroju piersnicowego czy migzszos¢ drzewostanéw, gdyz nie dajg one informacji o warun-
kach swietlnych panujgcych w drzewostanie. Wielu badaczy twierdzi, ze wzrost siewek i roslin
runa lesnego pod okapem drzewostanu pozostaje pod silnym negatywnym wplywem
zageszezenia drzewostanu gléwnego [Zavitkovski 1976; Cannell, Grace 1993; Brown, Parker
1994; Lieffers, Stadt 1994; Ricard, Messier 1996; Golser, Hasenauer 1997; Lieffers i in. 1999].
Te spostrzezenia potwierdzajg symulacje modelowe wykonane przez Kellomikiego i Viisinena
[1995], ktérzy wykazali, ze na potudniu Finlandii w drzewostanach sosnowych o wigkszym
zageszcezeniu nalezy si¢ spodziewaé zwigkszonej Smiertelnosci siewek w odnowieniach natural-
nych. Za przyczyng tego zjawiska cytowani autorzy uznali ,konflikt” pomiedzy siewkami
a drzewami matecznymi, ktére charakteryzujg si¢ duzymi wymaganiami ewapotranspiracyjnymi.
7 kolei Modry i inni [2004] stwierdzili ujemng korelacj¢ pomig¢dzy zageszczeniem siewek
pochodzenia naturalnego i zwarciem koron drzew (azurowoscig koron), co najprawdopodobnic;j
wynikalo ze zwigkszonej konkurencji siewek drzew i krzewéw z roslinnoscig zielng w korzyst-
niejszych warunkach swietlnych. Takze Vickers i Palmer [2000] odnotowali odwrotng zaleznos¢
pomi¢dzy zaggszezeniem sosen w podroscie a zwarciem koron drzew.

Proponowane kierunki przysztych badan

7 przedstawionej tutaj i w poprzednich pracach [Jagodziriski, Oleksyn 2009a, b] analizy danych
literaturowych wynika, ze pomimo istnienia wielu publikacji dotyczgcych wzrostu i rozwoju
drzewostanéw w réznym zaggszczeniu, nasza wiedza w tym zakresie jest weigz fragmentarycz-
na. Trudno jest zatem generalizowac uzyskane wyniki, cho¢by ze wzgledu na fakt, iz badania
prowadzono w zréznicowanych warunkach klimatycznych i glebowych (nie zawsze jasno zdefi-
niowanych), tak w pielggnowanych drzewostanach gospodarczych, jak i powstalych z odnowie-
nia naturalnego, z wyraznym brakiem kompleksowego podejscia do zagadnienia, a poza tym
w r6znym zakresie i réznymi metodami.

W zwigzku z priorytetowg produkcyjng funkcjg lasu, zdobyta dotychczas wiedza dotyczy
gléwnie zwigzku zageszezenia drzewostanéw z techniky ich zakladania i pielggnowania, zas
w zdecydowanie mniejszym zakresie ekologicznych konsekwencji hodowli drzew w réznym
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zageszezeniu. Rozwazania dotyczgce poszukiwan racjonalnej (z punktu widzenia produkcji
surowca drzewnego najwyzszej jakosci w danych warunkach siedliskowych) wigzby i zwigza-
nego z nig zageszezenia drzewostanu sg przedmiotem wielu prac przegladowych opubliko-
wanych takze i w Polsce [Gutowski 1966; Szymariski 1969; Kryszczyiiski 1970; Zajaczkowski
1973, 1980; Telminski 1977; Ceitel 1995, 2003; Zaleski 2002; Kleczewski 2003]. Dla wielu
gatunkéw drzew nie dysponujemy jednak wiasnymi wynikami badari, a zdaniem Boydaka
[1982] przyjmujac ,,wi¢Zbe optymalng” musimy wzig¢ pod uwage znaczenie proweniencji dla
uzyskiwanych rezultatéw wezesniejszych doswiadczen. Réwniez i w tym zakresie brak jedno-
rodnych opinii u badaczy. Na przyktad Fries [1984] twierdzi, ze wigzba (i zaggszczenie) ma
wigksze znaczenie dla produktywnosci drzewostanéw sosnowych i jakosci surowca drzewnego
niz genotyp materiatu uzytego do nasadzen. Bezsprzecznie jednak mozna stwierdzié, ze eko-
logiczne konsekwencje hodowli drzew w réznych zageszezeniach Scisle wigza si¢ z aspektami
ekonomicznymi [Kramer 1980; Gallagher 1981; Malinauskas 2001; Zhou 2001].

Wyniki przeprowadzonych dotychczas badani, zmierzajgcych do poznania wpltywu
zageszezenia drzewostanu na jego wzrost i rozwéj, produkceje i alokacje biomasy, ekofizjologi¢
drzew, stabilnos¢ drzewostanéw, warunki fitoklimatyczne i réznorodnos¢ gatunkowsg runa, cho¢
nie pozwalajg na wyciggnigcie jednoznacznych wnioskéw (tab.), to jednak dobitnie wskazujg na
to, ze decyzja podjgta na etapic zaktadania uprawy odciska swoje pictno na dalszych etapach
rozwoju drzewostanu. Modyfikujagcy wpltyw zageszezenia drzewostanu na jego strukturg
(grubosciows i wysokosciows) oraz produkcje i alokacj¢ biomasy niesie szereg potencjalnych
konsekwencji. Z niniejszego przegladu danych wynika, ze wraz ze zmianami w produkcji
i alokacji biomasy zmienia¢ si¢ moze retencja makro- i mikroelementéw w biomasie drze-
wostanéw, gdyz zawartos¢ sktadnikéw mineralnych rézni si¢ pomigdzy komponentami biomasy
drzew (tzn. iglami/lisémi, gateziami, korg i drewnem strzal/pni oraz korzeniami drobnymi
i grubymi). Zmiany te powinny by¢ uwzgledniane w modelowaniu akumulacji pierwiastkéw
w biomasie drzew i — w konsekwencji — w dynamice obiegu cho¢by podstawowych biogenéw
w ckosystemie lesnym.

W zwigzku z tym, iz znaczna cz¢s$¢ sktadnikéw mineralnych (w tym zasobéw wegla) zosta-
je unieruchomiona w korzeniach, ktére nie sg przedmiotem uzytkowania, to rozluZnienie
zageszezenia drzewostanu, prowadzace do wzrostu alokacji biomasy do podziemnych czesci
drzew moze wspomdc retencjonowanie wielu makro- i mikroelementéw w relatywnie dtugoter-
minowych bankach (czas depozycji zalezny od tempa dekompozycji biomasy). Taki kierunek
zmian moze mie¢ istotne znaczenie przy parametryzacji modeli opisujacych na przyktad cza-
sowe unieruchamianie wegla w ekosystemach lesnych, co z kolei moze mie¢ szczegélnie wazne
znaczenie wobec obserwowanego wzrostu st¢zenia atmosferycznego CO2 i jego potencjalnej roli
w globalnych zmianach klimatycznych. Hipotetyczny wplyw zageszczenia na retencje makro-
i mikroelementéw w biomasie drzewostanéw powinien by¢ takze uwzglgdniany w modelowaniu
ekologicznych konsekwencji ci¢¢ pielggnacyjnych (czyszczenia, trzebieze).

Badania wptywu uprawy drzewostanéw w réznym zaggszczeniu na bilans i retencje pier-
wiastkéw w biomasie drzew powinny zosta¢ podjete réwnolegle z rozpoznaniem konsekwencji
tych potencjalnych zmian dla Srodowiska glebowego. Analizy zwigzku pomigdzy zageszczeniem
drzewostanéw a fizycznymi, chemicznymi i biologicznymi wiasciwosciami gleb podejmowane
byly do tej pory gléwnie w celu poznania wptywu redukceji zageszczenia drzewostanéw (trze-
biezy) na wymienione cechy gleb lesnych. Krétki opis dokonad w tej kwestii przedstawit
[Imurzyniski [1999], niemniej jednak dotychczasowe rozpoznanie omawianych relacji jest
wyjatkowo skgpe i wymaga dalszych, kompleksowych badaii. Bioragc pod uwage potencjalnie
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Tabela.
Kierunki zmian omawianych w pracy parametréw w drzewostanach o réZnym zaggszczeniu
Directions of different traits and parameter changes of tree stands growing in high and low densities

Parametr Zagc;szcze.me Autor/Autorzy
mate duze
Zwarcie koron drzew J T Scott i in. [1998]; Woodruff i in. [2002];
Wydzielanie si¢ drzew J 0 Szymariski [1963, 1964]; Malinauskas [1999];
Stosunck wysokosci = 1= Szymariski [1970]; Nilsson [1994];
do piersnicy drzew
Szymariski [1970]; Kellomiki, Tuimala [1981];
e » Johansson [1992]; Niemisto [1995a, b];
S A S T % Kairiukstis, Malinauskas [2001];
Tlomiiki i in. [2003];
Tempo obumierania galezi 1 1 Ié;):i(t::l 1[13‘8[71];979], Kellomiki, Oker-Blom [1983];
Puchalski [1964]; Burzynski, Zajaczkowski [1983, 1985];
Ceitel [1987]; Ballard, Long [1988];
Srednica galezi ) ) Mikinen [1996, 1999]; Gil [1999];
Moberg [1999]; Struck, Dohrenbusch [2000];
Mikinen, Hein [2006];
Turner, Long [1975]; Mohler i in. [1978];
Indeks powierzchni -l s Pearson i in. [1984]; Pook [1984];
lisciowej (LAI) B B Long, Smith [1984, 1992]; Westoby [1984];
Jack, Long [1991];
e Shinkarenko i in. [1976]; Dicus, Dean [1998];
Masa lisct =t ol Matyas, Varga [2000];
Udzial masy pni w sumarycznej Zajaczkowski, Lech [1986];
biomasic dr/zewmtan(iw ’ = 1= Nilsson, Gemmel [1993]; Matyas, Varga [2000];
i ; Vanninen, Mikeld [2000]; Barron-Gafford i in. [2003];
Udzial masy lisci w sumarycznej £ " Shinkarenko i in. [1976]; Dicus, Dean [1998];
biomasie drzewostanéw Matyas, Varga [2000];
Udzial masy podziemnej w suma- 7 M2 Litton i in. [2003]; Albaugh i in. [2006];
rycznej biomasie drzewostanu
Zajaczkowski, Lech [1986];
. . Ozolintius i in. [1996]; Dicus, Dean [1998];
Nadziemna biomasa Y= M= Buldwini in. [2000]; Barron-Gafford i in. [2003];
Litton i in. [2003];
Podziemna biomasa P 1 Bernardo i in. [1998]; Litton i in. [2003];
Sumaryczna biomasa 4 0 Bernardo i in. [1998]; Litton i in. [2003];
Stgzenie [%] makro- i mikrocle- =2 l=?  Williin. [2001]; Barron-Gafford i in. [2003];
mentéw w biomasie drzew
Zawarto$¢ [kg/ha] makro- i mikro- lep 1o Sudnitsyna [1967]; Harrison i in. [2000];
elementéw w biomasie drzew : : Barron-Gafford i in. 2003;
Natgzenie oddychania lisci =7 =? Will i in. [2001];
Natezenie oddychania pni = = Will i in. [2001];
Natgzenie fotosyntezy netto ? ? Will i in. [2001];
Odpornos¢ na dziatanie 1 ! Jacobs [1954]; Zajaczkowski [1991];
wiatru i $niegu Cameron, Dunham [1999]; Zachara [2006];
Kryszezyiiski [1968]; Lyly, Saksa [1992];
Odpornos¢ na dziatanie 1 " Niemeli i in. [1992]; Xie i in. [1995];

czynnikéw biotycznych

Produkcja biomasy przez rosliny runa,
liczebnos¢ siewek drzew

1=

Su i in. [1996]; Johansson, Pettersson [1997];
Gerlach i in. [1997]; Malinauskas [1999];
Zavitkovski [1976]; Pyke, Zamora [1982];
Cannell, Grace [1993]; Brown, Parker [1994];
Lieffers, Stadt [1994]; Kellomiki, Viisinen [1995];
Pearson i in. [1995]; Riegel i in. [1995];

Ricard, Messier [1996]; Golser, Hasenauer [1997];
Lieffers i in. [1999]; Otsamo [2002];

Burner, Brauer [2003];

Oznaczenia: ¥ — spadek wartosci; T~ warost wartosci; = brak zmian; ? — wplyw niedostatecznie rozpoznany
Denotes: ¥ — decreasing value; T - increasing value; = lack of changes; ? — the direction of changes not clear based on existing literature data
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zréznicowang jakos¢ (zawartos¢ sktadnikéw mineralnych) i ilosé (masa) opadajacej scioty w drze-
wostanach réznigeych si¢ zageszezeniem, jej wplyw na whasciwosci biogeochemiczne Srodo-
wiska glebowego wydaje si¢ by¢ oczywisty, jednakze petna kwantyfikacja bilansu biogenéw
w tego rodzaju uktadach nie zostata dotychczas wystarczajaco opisana.

Wiedza dotyczgca konsekwencji zaktadania upraw drzew lesnych w réznym zageszczeniu,
w $wietle przedstawionych danych, wymaga uzupelnienia. Poglgbienie studiow nad tg tematyka
jest konieczne nie tylko ze wzglgdu na aspekty poznawcze, ale i ze wzglgdéw praktycznych.
Jesli przyjaé, ze jednym z celéw gospodarki lesnej jest maksymalizacja produkcji drzewostanéw,
a regulacja zageszczenia jest z nig istotnie zwigzana, to zrozumienie dtugoterminowych ekologi-
cznych konsekwencji decyzji podjetej przed zalozeniem uprawy moze wspomdc jego osiggnig-
cie.
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SUMMARY

Ecological consequences of silviculture at variable stand densities.
[1I. Stand stability, phytoclimate and biodiversity

The choice of initial stand density and tree spacing is one of the most important decisions taken
before planting a forest stand of any species. Stand density is one of the few parameters that
enable foresters to manage and control stand growth and development processes. In many respects
the control of stand density is a crucial tool useful in accomplishing the key aims of forestry
— to increase total productivity of forest stands and timber quality [Jagodziriski, Oleksyn 2009a].

Review of studies conducted on the most economically important tree species grown
at variable stand densities allowed us to recognize the main processes connected with method
of stand establishment and subsequent stand development. We found that the majority of studies
were focused on biometry, productivity and mortality of trees, and wood quality and its economic
value, while the influence of stand density on biomass allocation, abiotic and biotic factors,
chemistry of different tree organs, diversity and biomass of understory plants, ecophysiology
of trees and microclimate conditions were only occasionally addressed. Despite interest in this
topic, our knowledge of interactions between stand density and biomass allocation and
accumulation, forest ecology, and stand resistance to abiotic and biotic factors is still insufficient
[Jagodzinski, Oleksyn 2009b]. Moreover, most results regarding the influence of stand density
on ecological processes are scattered and are based on comparisons and observations carried out
in various locations and site conditions, where the impact of climate and soil conditions were
rarely addressed. Therefore, it is often hard to generalize the results obtained by different
researchers.

Here we summarized studies examining the influence of stand density on stand growth
and development trajectories over time, tree biometry, biomass allocation and accumulation,
stand stability, microclimate conditions and understory diversity. Based on the published data,
we discussed potential consequences of growing trees in different stand densities and desirable
directions of future studies. Because changes in stand density directly affect their structure,
biomass accumulation and allocation, they can play a key role in nutrient retention in biomass
and soil. Therefore, stand density management decisions should also take into account changes
in the nutrient balance of forest ecosystems. In addition, because a large 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 biomass allocation associated with changing stand density may be of great
importance for regional and global carbon sequestration management.



