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1. Wstep

Dla wigkszosci laséw strefy klimatu umiarkowanego i dla wigkszosci lasow
tropikalnych — poza przypadkami, w ktérych dostepnosé wody czy skladnikow
mineralnych jest czynnikiem silnie ograniczajacym wzrost drzew — typowym
zjawiskiem jest zwarty okap lesny (Karpov 1983, Oliver i Larson 1990).
Galgzie drzew stykaja si¢ ze soba juz w mlodych drzewostanach, a w miar¢ nasilania
konkurencji o Swiatlo stabsze osobniki ulegaja eliminacji. Ich miejsce w okapie
leSnym zajmujg rozrastajace si¢ korony tych drzew, ktdre wychodzg zwycigsko z
procesu konkurencji. Eliminacja osobnikéw osiaga swoje najwicksze nasilenie w
okresic maksymalnego wzrostu drzew na wysokos¢: pOznicj stabnie wraz ze
spadkiem tempa wzrostu drzew, aby w koficu praktycznie ustaé w dojrzatym
drzewostanie (Kimmins 1987,0liver i Larson 1990). Obumieranie drzew
nastgpuje jednak nadal; padajg one tupem owadéw lub patogenéw grzybowych, sa
wywracane lub famane przez wiatr i oki$¢ Sniezng (Nakashizuka 1987).
Poniewaz tempo rozrostu koron z wickiem stabnie, po obumartym drzewie pozostaje
w okapie leSnym luka.

Shugart (1984) wprowadzit podziat drzew na gatunki tworzace luki i nie
tworzace luk; te pierwsze maja zwykle szerokie korony i osiagaja duze rozmiary,
natomiast drugie — nawet jezeli osiggajg znaczne wysokosci — majg korony waskie.
Jak to bywa w przypadku tego typu klasyfikacji — duza cz¢é¢ gatunkow drzew nie
miesci si¢ dobrze w Zadnej z tych szufladek (Prentice i Leemans 1990).
Ponadto czgsto drzewa wypadaja z drzewostanu nie pojedynczo, lecz po kilka czy
Kilkanascie osobnikéw na raz, i wtedy luki powstaja réwnicz w drzewostanach
zlozonych z gatunkéw, ktére wedtug klasyfikacji Shugarta luk nie tworza (U h1 i in.
1988, Lertzman i Krebs 1991). Zdarza si¢ tez, ze drzewa rosnagce na skraju
luki, wskutek zwigkszonej ekspozycji na wiatr, silnej insolacji etc. ging stosunkowo
szybko 1 luka si¢ powigksza (Runkle 1990). Z drugicj strony, poziomy rozrost
gal¢zi sasiadujacych z lukg drzew prowadzi do stopniowego ograniczenia jej
powierzchni, a z czasem moze doprowadzié¢ do jej zaros$niecia (Frelich i
Martin 1988, Alaback i Tappeiner 1991).
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W luce i na jej skraju panuja korzystne warunki dla rozwoju miodej generacji
drzew. Jest tu wigcej $wiatta (Can ha m iin. 1990), do gleby dociera wigcej opadow
(nie przechwytywanych w tym miejscu przez korony drzew), wskutek
korzystniejszych warunk6w cieplnych mineralizacja materii organicznej nastgpuje
szybciej. Dlatego — przynajmniej na poczatku — gleba jest tu bardziej zasobna w
pierwiastki biofilne, a konkurencja korzeniowa jest mniej intensywna (Kimmins
1987, Wilczynski i Pickett 1993). Jezeli powstanie luki bylo zwigzane z
naruszeniem gleby (jak to si¢ dzieje w przypadku wykrotow), pojawiaja si¢ W niej
siedliska sprzyjajace kielkowaniu nasion i rozwojowi nowej generacji siewek
(Schaetzl iin. 1989, Veblen 1992). Jezeli luka powstata wskutek ztamania
pnia drzewa — warunki kietkowania nie polepszajg si¢, ale za to korzystne warunki
rozwoju uzyskuja siewki obecne juz na tej powierzchni (Oliver 1 Larson
1990, Alaback i Tappeiner 1991, Lertzman i Krebs 1991).
Natomiast w przypadku obumierania drzewa ,,na pniu” powstawanie luki rozciaga
si¢ w czasie, co faworyzuje gatunki dobrze rosnace w warunkach czgsciowego
ocienienia i nie stwarza wigkszych szans gatunkom ,,pionierskim”, nawet jezeli luka
jest stosunkowo duza (Krasny i Whitmore 1992).

To, co sie dzieje w luce, ma charakter podwdjnego wyscigu. Przede wszystkim
pojawiajace si¢ tutaj mtode pokolenie drzew jest narazone na konkurencjg ze strony
ro§lin zielnych i krzewdéw, ktore — przynajmniej w nicktorych przypadkach — mogg
zaghuszyé siewki 1 powstrzymaé rozwdj odnowien na dluzszy czas
(Nakashizuka 1988). Kiedy podrosty drzew osiagng juz wielkos¢ dajaca im
przewage nad ro$linami runa i krzewami, decydujaca rol¢ odgrywa wyscig z
zamykaniem luki przez korony otaczajacych ja drzew (rys. 1). Jezeli miode
pokolenie ma wej$¢ do okapu le$nego — musi rosnaé na tyle szybko, aby osiagnac
wysoko$¢é dojrzatego drzewostanu zanim korony drzew otaczajacych lukg zewrg sig
i uniemozliwia mu dalszy wzrost. Na to wszystko nakfada si¢ jeszcze konkurencja
mi¢dzy mtodymi osobnikami rosnagcymi w luce — jezeli ktorys z nich rosnie wolniej
niz inne, zostaje szybko wyeliminowany (rys. 1).

W gruncie rzeczy, przypadki dorosnigcia mtodych osobnikow drzew do okapu
le$nego ,,jednym skokiem” naleza do rzadkosci i zdarzaja si¢ tylko w bardzo duzych
lukach. Czeéciej obserwuje si¢ natomiast, ze niewielka poczatkowo luka stopniowo
powicksza si¢ wskutek obumierania drzew rosnacych na jej skraju 1 osiggnigcie
okapu le$nego przez rosngce w niej mtode pokolenie drzew jest o wicle tatwiejsze.
Znacznie czeSciej zdarza si¢ jednak, Ze rosnace w luce mode osobniki przechodza
jedno- lub wielokrotnie przez cykl zarastania i ponownego otwicrania si¢ luki,
zwiazany z okresowym hamowaniem i przyspieszaniem ich wzrostu (Runkle 1
Yetter 1987). Znoszenie okresowego ocienienia przez mtode osobniki drzew jest
zjawiskiem ograniczonym tylko do niektérych gatunkow — zwanych u nas
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Rys. 1. Luka w drzewostanie: konkurencja mi¢dzy odnowieniami i roslinnoscia dna lasu, zarastanie luki
przez korony rosnacych na jej skraju drzew, ,wyscig do swiatta” w mtodym pokoleniu drzew
A forest gap: competition between tree seedlings and forest floor vegetation, gap filling by the lateral
growth of branches of surrounding trees, "race for light” among the young generation of trees
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cieniozno$nymi — zwlaszcza jezeli okresy ,przygluszenia” odnowien ciagng si¢
przez wiele lat (Canham 1989). Gatunki Swiatlozadne nie majg w takich
wypadkach szans, dlatego ich odnawianie si¢ jest ograniczone tylko do bardzo
duzych luk (Shugart 1934).

Jak z tego wynika, sktad gatunkowy, struktura przestrzenna i struktura wickowa
naturalnych drzewostanow bywa ksztaltowana w znacznej mierze przez procesy
zachodzace w lukach (Runkle 1982, Lertzman i Krebs 1991). Stad tez
znaczenie luk dla dynamiki lasu bywa ogromne, nie tylko zreszta dla lasow
naturalnych, poniewaz spora cz¢$¢ bardziej finezyjnych rgbni stosowanych obecnie
w le$nictwie opiera si¢ na naturalnym odnawianiu lasu w lukach utworzonych przez
wyciecie jednego lub kilku drzew (Rubner 1960,0liver 1 Larson 1990).

2., Kariera” luk drzewostanowych

Wprawdzie zjawisko odnowienia drzewostanu w lukach jest znane co najmnic;
od kilku dziesiecioleci (Sernander 1936 — cyt. za Leemans 1991, Watt 1947),
ale imponujaca kariera luk drzewostanowych w ekologii lasu zaczgta si¢ niedawno.
Dopiero lata osiemdziesigte zaowocowaty duza liczbg publikacji poswigconych temu
zagadnieniu, a poj¢cie ,gap phase dynamics” weszlo na dobre do stownikow
ekologow lasu (Shugart 1984).

Rola luk w dynamice lasu zostala doceniona w ramach szerszego procesu
odkrywania roli naturalnych zaburzei w rozwoju szaty roslinnej (Pickett 1
White 1985). Fakt, ze drzewa, mimo Ze dlugowieczne, jednak w koncu
obumieraja, wprawdzie nic budzit nigdy watpliwosci, ale przez diugi czas nie
pociaggal za soba zadnych teoretycznych konsekwencji. W koncepcjach lasu
pierwotnego, charakteryzujacego si¢ — jak niegdys twierdzono — nicmal peing
stabilnoscia, po prostu jedno drzewo zastgpowato drugie, osobnik mtody wchodzit na
miejsce obumierajacego starego drzewa w sposéb prawie niczauwazalny (Jones
1945). Stwierdzenie, ze zanim to nastapi, w drzewostaniec powstaje luka, byto juz
pierwszym krokiem w kierunku zaakceptowania obrazu wprawdzie mniej sielskiego,
ale za to blizszego rzeczywistosci (Watt 1947, Runkle 1982, Nakashizuka
1983). Natomiast prewdziwy rozkwit tej koncepeji wigze si¢ z powstaniem duzej
klasy modeli dynamiki lasu, ktdre za punkt wyjscia przyjelty wiasnie lukg.

3. Model JABOWA

Pierwszy model dynamiki lasu oparty na koncepcji luk drzewostanowych zoslat
opublikowany przez Botkina i in. (1972) juz ponad dwadziescia lat temu (od
skrétéw nazwisk autorOw — Janaka, Botkina i Wallisa — nazwano go modelem
JABOWA). Zasadniczym jego zalozeniem bylo to, ze za podstawowq jednostke
przestrzenng dynamiki mozna uzna¢ niewiclkie powierzchnie, odpowiadajace
wielkoécia koronie bardzo duzego, rozro$nigtego drzewa, albo tez powierzchni luki
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w okapie lasu, ktdora powstanie po jego obumarciu. Dynamika lasu jest sumg
procesow zachodzacych w tych matych, podstawowych ,komérkach”. Wplyw
bezposredniego otoczenia na to, co dzicje si¢ w kazdej z komorek, mozna zaniedbaé
bez znieksztatcania catosci obrazu (rys. 2).

W modelu JABOWA (Botkin i in. 1972) wzrost drzewa jest okreslany w
Sposob  deterministyczny, z parametrami zaleznymi od gatunku drzewa i

osiggnigtych juz przez to drzewo rozmiaréw, odniesionych do rozmiaréw
maksymalnych dla danego gatunku:

D-H )
Dmax ‘Hmax ,

gdzie: D — Srednica drzewa na wysokosci 1,3 m, H — wysoko$S¢ drzewa, Dmax —
maksymalna Srednica dla danego gatunku, Hpmax — maksymalna wysokosc dla danego
gatunku, LA — powierzchnia listowia danego drzewa, §(D? - H) — przyrost objetosci
drzewa, R — stala dla gatunku, okreslajaca wydajnos¢ fotosyntetyczng aparatu
asymilacyjnego.

Zakladajac, ze dla danego gatunku powierzchnia listowia jest funkcja kwadratu
Srednicy drzewa, réwnanie to mozna zapisaé jako:

d(D*-H)=R-LA (1 -

D-H )
Dmax * Hmax"’

gdzie: Ci — stata dla gatunku, okreSlajaca zalezno$é migdzy powierzchnig
przekroju pnia a powierzchnig listowia.

Wzrost drzewa jest tez funkcja lokalnych warunkéw klimatycznych i glebowych.
W modelu JABOWA gtéwnym czynnikiem klimatycznym wplywajacym na wzrost
drzew jest suma temperatur efektywnych (wyzszych niz 5°C). Za optimum dla
danego gatunku przyjmowana jest suma temperatur cfektywnych, bedaca Srednia z
wartosci minimalnej (DEGDmin) i maksymalnej (DEGDnay) dla jego naturalnego
zasi¢gu. Dla dowolnego micjsca w granicach zasi¢gu danego drzewa wspotczynnik
I(DEGD), okreslajacy wptyw klimatu na wzrost, ma postac:

4 - (DEGD - DEGDin ) - (DEGDmax - DEGD)
(DEGDmax - DEGDmln ) 2

1 0sigga wartos¢ 1 w centrum zasi¢gu danego gatunku, a przy granicach zasi¢gu
zbliza sig do zera. Jest w tym ukryte zaloZenie, Ze optimum fizjologiczne dla gatunku
pokrywa si¢ z jego optimum ekologicznym, co w zestawieniu z przewazajacymi
obecnie pogladami na ten temat trudno uzna¢ za mocny punkt modelu.

Z kolei wplyw warunkéw glebowych sprowadzony jest do zastosowania
wspotczynnika S(BIO), ktéry opiera si¢ na zalozeniu, ze w danych warunkach
glebowych taczna biomasa drzewostanu nie moze przekroczy¢ pewnej wartosci
granicznej (SOILQ). Im bardziej aktualna biomasa drzewostanu (BIO) zbliza sie do

6(D2'11)=R'C£'D2(1—

T(DEGD) =
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Rys. 2. Podstawowe ,komérki” w ktérych symulowana jest dynamika lasu w modelach typu JABOWA
The basic “cells” in which the forest dynamics is simulated in JABOWA type models
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tej granicy, tym bardziej wzrosi drzew jest ograniczany przez wyczerpywanie sie
zwiazkow biogennych dostgpnych w glebie:

BIO
SOILQ

S(BIO) =1 -

Potencjalny wzrost kazdego drzewa jest w modelu JABOWA pomniejszany
proporcjonalnie do tego, jak intensywnej konkurencji ze strony innych drzew
doznaje dany osobnik na modelowanej powierzchni (Botkin i in. 1972).
Konkurencja ta rozgrywa si¢ zasadniczo o $wiatlo, stad jej intensywnos¢ zalezy od
tego, jak bardzo pozostate drzewa mogg zacienia¢ danego osobnika. W modelu tym
zaklada sig, ze powierzchnia listowia danego drzewa jest roztozona réwnomiernie na
poziomie odpowiadajacym wysokosci danego drzewa (rys. 3), a $wiatto przenikajace
nizej ulega ostabieniu zgodnie z prawem Beer-Lamberta:

gdzie: Iz — intensywnos¢ Swiatta na danej wysokosci z, o — intensywno$¢é $wiatla
ponad warstwa koron, K — wspétczynnik, 2, L — skumulowana suma powierzchni
liSci liczona od gérnej warstwy Koron.

Rys. 3. Modelowanie rozmieszczenia powierzchni listowia w modelu JABOWA
Modelling the distribution of leaf area in JABOWA model

63
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Z zalozenia przyjetego w tym modelu wynika, Zze wysokoS¢ drzewa ma znaczenie
kluczowe, poniewaz tylko drzewo wyzsze od danego osobnika moze wywieraC na

niego nacisk konkurencyjny.
W modelu JABOWA zaréwno obumarcie drzewa, jak i pojawienie si¢ nowego

osobnika sa symulowane w sposOb stochastyczny; prawdpodobienstwo Smierci
drzewa zalezy od jego kondycji, wyrazonej poprzez przyrost w danym oKresie
(istnieje warto$¢é progowa przyrostu, ponizej ktérej prawdopodobienstwo sSmierci
réwna si¢ 1 — w modelu Botkina taka wartoscia jest przyrost na grubosc rzgdu 0,1
mm rocznie). Natomiast prawdopodobiefistwo pojawienia si¢ miodego osobnika
zalezy od warunkéw swietlnych panujacych na danej powierzchni, bedacych funkcjg

zageszczenia i wielkosci rosnacych tam drzew.
Osobniki pojawiajace si¢ na dnie lasu sa losowane z puli gatunkow obecnych na

danej powierzchni, albo z puli zadeklarowanej uprzednio dla danego siedliska. Ich
wzrost modelowany jest podobnie jak wzrost drzew w gornym pig¢trze drzewostanu,
i to samo dotyczy prawdopodobienstwa ich przezycia. W miarg uptywu czasu
niektére z nich dorastaja do pigtra koron i wchodza na dobre w sklad gtownego
drzewostanu. Pozostale gina wskutek ocienienia, albo tez wskutek dziatania
czynnikéw o charakterze losowym (W ten sposéb symulowanana jest Smiertelnosc
powodowana przez dzialanie wiatru, patogenicznych grzybow, owadow etc.).

4. Dalsze modele; szkota Shugarta

Shugart (1984) przejat z modelu JABOWA jego podstawowsa strukturg i
stworzyl — wraz ze swoimi wspélpracownikami — szereg modyfikacji,
przystosowanych do réznych stref klimatycznych i do réznych typow lasu. W
zaleznosci od potrzeb, modele te byly uzupetniane tak, aby symulowac zjawiska nie
przewidziane w modelu Botkina (np. wpltyw pozarow na dynamike¢ lasu, wpltyw
zwierzyny zgryzajacej pedy mtodych drzew, etc.). Powstato ich w krotaim czasie tak
wiele, ze zaczeto je obejmowaé wspdlng nazwa ,model typu JABOWA” albo
~modele luk” (,,gap models™). Doskonaty przeglad modeli typu JABOWA wraz z ich
doktadnym ,,drzewem genealogicznym” zawiera praca Urbana 1 Shugarta
(1992). Nazwa ,modele gapowe”, ktora zdazyta si¢ juz pojawic w polskim
piSmiennictwie (Brzeziecki 1991), nie wydaje si¢ by¢ jednak zbyt szczgsliwie
dobrana. Modele tej grupy wykorzystywaty zasadniczy schemat modelu JABOWA,
a wprowadzane w nich modyfikacje dotyczyty gtéwnie parametréw gatunkowych i
siedliskowych. Powstala dzi¢ki temu seria modeli symulacyjnych dla duzej grupy
zbiorowisk le$nych, od laséw borealnych, poprzez réznorodne lasy strefy
umiarkowanej, az po lasy subtropikalne i tropikalne (Shugart 1984, Leemans
i Prentice 1987, Kienast i Kuhn 1989, Urban i Shugart 1992).
Niejako przeoczona zostala przy tym zasadnicza kwestia: ta sama, arbitralnie
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przyjeta wielkoSC powierzchni stuzyla teraz jako podstawowa jednostka przestrzenna
dla zbiorowisk, dla ktorych skala przestrzenna dynamiki lasu byla stabo poznana.
Zatozenie, ze byla ona taka sama we wszystkich zbiorowiskach, jest pozbawione
rzetelnych podstaw.

- W niniejszym tekscie cala uwaga jest skoncentrowana na lukach w lesie.
Oczywiscie, nie jest to jedyny przypadek, do ktérego mozna zastosowac ,,modele
luk”. Mozna je takze stosowaC w odniesieniu do zbiorowisk krzewiastych,
trawiastych, a nawet w niektorych zbiorowiskach wodnych (podwodne ,lasy”
brunatnic, zwane ,kelp forests”, rafy koralowe, etc.). Jest to prawdopodobnie jedno
ze zrodet popularnosci ,gap models”; stwarzaja one, poprzez zastosowanie
podobnego schematu, mozliwos¢ porownywania dynamiki zbiorowisk bardzo silnie
rozniacych si¢ mi¢gdzy soba (Shugart 1984, Urban i Shugart 1992).

5. Problem uniwersalnosci modeli luk

Zatozenie o tym, ze podstawowa jednostka przestrzenna dynamiki lasu w
przypadku wielu zbiorowisk miesci si¢ miedzy 100 a 1000 m?, mialo pewne
wsparcie empiryczne — W tym przedziale mieSci si¢ wielko$¢ duzych luk
drzewostanowych w lasach strefy umiarkowanej (Runkle 1985, Prentice i
Leemans 1990). Modeclowanic w tej skali wymagato jednak zalozenia, ze
odnawianie lasu w lukach jest rzeczywiscie glbwnym mechanizmem dynamiki lasu —
to z kolei nie jest wcale pewne.

To, ze luki w drzewostanic moga odgrywac istotng rol¢ w dynamice lasu, jest
sprawa bezdyskusyjng. Problemem jest natomiast stwierdzenie, jak duza role¢
odgrywaja luki w konkretnych przypadkach i1 czy ta rola jest istotna zawsze, czy
tylko od czasu do czasu (Veblen 1992). Nikt nie twierdzi, ze wszystkie
ekosystemy leSne s3 zdominowane przez typ dynamiki, w ktérym luki odgrywaja
istotng rol¢. Wiadomo, ze cz¢S¢ lasow podlega od czasu do czasu katastroficznym
zaburzeniom o wielkiej skali — jak np. pozary w lasach borealnych (Shugart iin.
1992) i w lasach na terenach o klimacie Srédziemnomorskim (Zedler i
Gauthier 1983), gradacje owadow w lasach zdominowanych przez jeden gatunek
(Kimmins 1987), czy tez zjawiska takie jak lawiny, osuwiska 1 wybuchy
wulkanow (Veblen 1985). Zdaniem wielu autor6w, prawie wszystkie lasy
zyznych 1 wilgotnych siedlisk strefy umiarkowanej charakteryzuja si¢ dynamika
opartg na lukach (Runkle 1990,Urban 1 Shugart 1992); sa jednak badacze,
ktorzy dynamike¢ tych ekosystemow sklonni s3 rozpatrywal w znacznie wigkszej
skali (Koop 1989, Korpel 1989).

Co wigcej, w zestawie kilkunastu artykutow o lukach drzewostanowych, ktore
wypelnity specjalny numer ,,Ecology” przed pi¢cioma laty, znalazly si¢ rOwniez 1
takie, ktore zaatakowaly ten sposob mySlenia o dynamice lasu jako zanadto
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uproszczony (Lieberman 1in. 1989). Zarzuty dotyczyty przede wszystkim tego,
ze podzial na luki i zwarty drzewostan nie uwzgl¢dnia faktu, ze znaczna czgsSc¢
drzewostanu ma warunki posrednie, przejscie od centrum luki do zwartego
drzewostanu jest stopniowe, a potozenie luki wzgl¢dem stron Swiata jest jedna z
kluczowych zmiennych (Popma 1 in. 1988, Canham 1 in. 1990). Zarzut
nadmiernego uproszczenia, na Kktorym opieraja si¢ modele ,gap dynamics”,
doprowadzil do ozywionej polemiki pod hastem, Ze ,las nie jest po prostu kawatkiem
szwajcarskiego sera” (Lieberman i in. 1989). R6znice te moga si¢ wydawac
drobne, ale ich konsekwencje sa donioslte. Jezeli przyjaé, ze przeciwstawienie luki
zwartemu drzewostanowi w najlepszy sposéb charakteryzuje proces odnowienia lasu
i jego dynamike, to podstawowg jednostka przestrzenng dynamiki lasu powinna byc
powierzchnia odpowiadajaca wiclkoscia luce — dokladnie tak, jak si¢ to dzieje w
modelach luk. Jezeli jednak na duzych powierzchniach na dnie lasu panujg warunki
posrednie miedzy zwartym drzewostanem a luka, to oczywiscie stwarza to
przynajmniej niektorym gatunkom mozliwosci odnowienia poza lukami, a
podstawowa jednostka, w jakicj rozpatrywaé nalezy dynamike¢ lasu, jest znacznie
wieksza niz w pierwszym przypadku. Taki model — oparty na odnowieniu nie tylko
bezposrednio w lukach drzewostanowych, ale takze uzaleZniajagcy mozliwosc
rozwoju odnowien na dnie lasu od sumy luk w okapie leSnym na wigkszym obszarze
— bylby zapewne bliski ,,fazom rozwojowym” lasow naturalnych, opisanym przez
Leibundguta (1959)iKorpela (1989). Proby opracowania tego typu modeli
zostaty juz zreszta podjete (Busing 1991, Canham iin. 1993).

Jezeli istotnie zjawiska rozgrywajace si¢ w wigkszej skali przestrzenne)
odgrywaja znaczna rol¢ we wszystkich zbiorowiskach lesnych, uzycie ,,modeli luk”
do symulowania dynamiki lasu okazatoby si¢ niestuszne. Wicle danych wskazuje, ze
rzeczywiscie, nawet w zbiorowiskach uznawanych za stabilne 1 wolne od
wielkoskalowych zaburzen, procesy rozgrywajace si¢ na duzych powierzchniach
moga mie¢ znacznie wi¢ksze znaczenie, niz bylibySmy sklonni przypuszczac jeszcze
stosunkowo niedawno (Pickett i White 1985). Jednym z takich przyktadow
moze by¢ silny zwigzek mi¢dzy odnowieniem buka Fagus crenata a
synchronicznym obumieraniem monokarpicznego kartowatego bambusa Sasa
kurilensis na duzych powierzchniach w lasach Japonii (Nakashizuka 1988),
albo tez przemieszczajace si¢ na podobicnistwo olbrzymiej fali obumieranie

(powodowane przez grzyby patogeniczne) buka Fagus grandifolia w

potnocno-wschodniej czgsci USA (Runkle 1990).
Arbitralny wybér skali w modelach luk narzuca podwojne ograniczenia. W

pierwszym rzedzie traktuje wszystko w obr¢bie powierzchni podstawowej jako
homogeniczne, niezré6znicowane i w ten sposob ignoruje zjawiska zachodzace w
malej skali przestrzennej (np. ignorowane jest rzeczywiste rozmieszczenie drzew na
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powierzchni). Przy niezbyt duzych zaggszczeniach, jezeli rozmieszczenie jest
rownomierne, osobniki konkurujg mi¢dzy sobg tylko w ograniczonym zakresie i
zjawisko konkurencyjnej eliminacji moze w ogdle nie zachodzié. Jezeli jednak ta
sama liczba drzew jest rozmieszczona nierGwnomiernie, niektére z nich moga by¢é
silnie zdominowane przez sasiadow, a nawet zosta¢ wyeliminowane mimo Srednio
niewielkiego zaggszczenia na powierzchni. Model luki, ignorujac rzeczywiste
rozmieszczenie drzew, traktuje te r6znice jako nieistotne.

Oczywiscie, modelowanie polega mig¢dzy innymi na upraszczaniu
rzeczywistosci, a pominigcie rozmieszczenia drzew w obregbie powierzchni jest
uproszczeniem bardzo wygodnym, oszcz¢dzajacym wielu obliczen. Problem w tym,
ze trudno jest w oparciu o obecny stan wiedzy stwierdzié, na ile takie uproszczenie
mozna uznac za dopuszczalne.

Podobne skutki moze mieC zaniechanie modelowania zjawisk zachodzacych w
skali wigkszej niz jedna podstawowa powierzchnia. Oddzialywanie luki w
drzewostanie si¢ga daleko poza jej granice i moze decydowac o rozwoju odnowien w
odlegtosci wykraczajacej poza powierzchni¢ podstawowa. Innymi stowy, powstanie
luki na jednej powierzchni wptywa na rozwdj odnowien nie tylko na tej konkretne;j
powierzchni, ale 1 na powierzchniach sasiednich. Jednak wczesniejsze wersje modeli
luk opieraty si¢ na prowadzeniu symulacji osobno dla kazdej powierzchni, a wynik
dla drzewostanu byt po prostu usSrednionym wynikiem wielu symulacji dla
pojedynczych powierzchni, nie wplywajacych wcale na siebie nawzajem.
Zaniechanie uwzgledniania oddziatywan w wigkszej skali nasuwa jeszcze wicksze
watpliwosci niz w przypadku skali malej — tym bardziej, ze oprocz oddziatywan
konkurencyjnych w wigkszej skali mogg tez wchodzi¢ w gre takie procesy jak
rozprzestrzenianie diaspor (Canham iin. 1990), czy tez rozprzestrzenianie ognia
w przypadku pozarow lesnych (Shugart iin. 1992) — w obu przypadkach to, co
jest tuz za granicg modelowanej powierzchni, odgrywa bardzo istotng rolg.

Skale: przestrzenna 1 czasowa sg ze sobg w znacznym stopniu powigzane (rys. 4;
Delcourt iin. 1983). Jedno z zasadniczych zastrzezen, jakie budza modele luk,
mozna sformutowac w ten sposob: czy w ogole mozna rozdziela¢ skal¢ przestrzenna
od skali czasowej do tego stopnia, jak si¢ to dzieje w modelach luk? Skala
przestrzenna jest tu ograniczona do powierzchni Kilku lub kilkunastu aréow (tyle
wynosi wielkoS¢ powierzchni podstawowej), a skala czasowa jest zwykle
rozciagni¢ta na tysiaclecia. Oczywiscie, rozszerzanie skali przestrzennej odbywa si¢
poprzez symulacj¢ wielu powierzchni 1 usrednianie wynikow, ale jest to rozszerzenie
w duzej mierze pozorne. Wszystkie mechanizmy, ktére decyduja o dynamice lasu w
modelach luk sa mechanizmami dziatajacymi w matej skali. W zwiazku z tym
pozwalaja one dosy¢ doktadnie przewidywac to, co dzieje si¢ w ciagu dziesiecioleci,
kiedy stan wyjsciowy w duzej mierze determinuje mozliwo$¢ zmian. Zastosowanie
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Rys. 4. Procesy ekologiczne na tle skal: przestrzennej i czasowej. Na podstawie Delcourt iin. (1983)
Ecological processes against the spatial and temporal scales. Based uponDelcourt etal. (1983)

tych modeli do symulowania dynamiki procesow rozciagnigtych na tysiaclecia jest
jednak co najmniej ryzykowne — a wlasnie ta dziedzina zastosowan modeli luk

rozwijala si¢ dotychczas najbujniej (Shugart 1984).

6. Wspolczesne tendencje w rozwoju modeli luk

W drugiej polowie lat osiemdziesigtych rézni autorzy przystapili do bardzie;
radykalnych modyfikacji modelu Botkina. W modelu FORSKA Leemans 1
Prentice (1987) zaproponowali zastapienie zalozenia o roztozeniu catej masy
listowia na plaszczyZnie odpowiadajacej wysokosci drzewa, zatozeniem bardziej
realistycznym: Ze masa listowia jest roztozona réwnomicrnie w catej objgtosci
korony o schematycznym ksztalcie walca, ktorego wysokoS¢ jest rowna potowie
wysokosci danego drzewa (rys. 5). To zatozenie w sposéb istotny zmodyfikowato
modelowanie konkurencji mi¢dzy drzewami o zblizonej wysokosci; teraz na wzrost
nizszego osobnika oddziatywata tylko ta cz¢$¢ korony drzewa wyzszego, ktora
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Rys. 5. Modelowanie rozmieszczenia powierzchni listowia w modelu FORSKA
Modelling the distribution of leaf area in the FORSKA model

znajdowata si¢ powyzej jego wierzchotka, a nie cala masa listowia, jak w modelu
Botkina. Mialo to jednak takze pewien efekt uboczny, daleki — jak sadz¢ — od
realizmu; w miar¢ jak drzewo rosngce na dnie lasu zblizalo si¢ do okapu
drzewostanu, wplyw Konkurencyjny wywicrany na nie przez inne osobniki

stopniowo malat.
Druga innowacja wprowadzong w modelu FORSKA - a zarazem kolejnym

krokiem w kierunku wigkszego realizmu — bylo zastgpienie liniowej zaleznosci
mi¢dzy powierzchnig przekroju pnia drzewa a powierzchnia jego listowia, liniowa
zaleznoscia powierzchni listowia od powierzchni przekroju warstwy bielu, czyli
zewngtrznej czegsci drewna, przewodzacej wode. W ten sposdb u bardzo powoli
rosnacych drzew powierzchnia listowia moze w tym modelu si¢ zmniejszac (co nie

byto mozliwe w starszych modelach typu JABOWA) (Leemans 1992).
Nast¢gpnym krokiem naprzod byto zaproponowane w modelu ZELIG (Smith i

Urban 1988) rozszerzenie skali przestrzennej poprzez uwzglednienie wplywu
jednej ,komorki” na komorki sgsiednie. Dotyczylo to zasadniczo modelowania
zacienienia danej powierzchni przez drzewa rosnace na powierzchniach sasiednich.
Ujemna strong tej wersji modelu jest powstanie charakterystycznego,
»Sschodkowego” wzorca rozkladu ocienienia w lesie (Urban i Shugart 1992).
Jedng z powazniejszych konsekwencji tej wersji modelu jest rozpowszechnienie
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pogladu, ze konkurencja o Swiatlo w lasach borealnych jest szczegolnie intensywna
(idea oparta na trafnym spostrzezeniu, ze w wyzszych szerokosciach geograficznych
promienie stoneczne padaja na ziemi¢ pod duzym katem, ale zupelnie ignorujaca rol¢
Swiatla rozproszonego). Wyniki te pozostaja tez w jaskrawej sprzecznosci z
wynikami bezposSrednich pomiarow (Kuuluvainen 1991).

Kolejnym rozwini¢ciem klasycznych modeli typu JABOWA byly prace
Bonana (1989, 1992), ktéory zmodyfikowat ich czgSC¢ ,Srodowiskowsa”,
wprowadzajac modelowanie zwigzkow mi¢dzy klimatem a gleba, oraz ich
modyfikacje przez szatg roslinng. W modelowaniu dynamiki lasow borealnych byt to
duzy krok naprzéd, zwlaszcza Ze propozycje Bonana w sposdb bardzo realistyczny
odzwierciedlaly zwiazki miedzy temperatura, nagromadzeniem martwej materii
organicznej a glebokoscia zalegania wiecznej zmarzliny. Jednak na tle bardzo
realistycznych cz¢sci ,,Srodowiskowych” modeli Bonana coraz bardziej razace staje
si¢ nadmiernie uproszczone traktowanie samej dynamiki drzewostanu, a zwlaszcza
modelowanie przenikania Swiatla przez okap lesny (Leemans 1992).

7. Modele a rzeczywistos¢

W momencie swego pojawienia si¢ w druku przed ponad dwudziestu laty model
Botkina iin. (1972) otworzyt przed ekologia lasu nowg perspektywe: mozliwos¢
zastapienia nieprecyzyjnych hipotez i ich tworzonych ad hoc modyfikacji przez
model, ktorego przewidywania mozna poréwnac z rzeczywistoscia. Trudno jednak
oprze¢ si¢ wrazeniu, ze mozliwosci takich porownan zomaly dotychczas
wykorzystane jedynie w minimalnym stopniu.

Oczywiscie, bezposrednie testowanie modeli luk jest mozliwe tylko dla krotkich
okreséw, co w przypadku modeli operujacych stuleciami i tysiacleciami na pewno
nie jest wystarczajace. Nie jest to jednak zaden powdd, aby takiego
krotkoterminowego testowania zaniecha¢. Tymczasem z takim testowaniem jest
wiasnie bardzo krucho. Dla pierwszej wersji JABOWA zrobit taki testsam Bo tkin
(1981) w oparciu o dane z Hubbard Brook. Wykazal w ten sposob, ze
krotkoterminowe prognozy JABOWA dajg obraz zblizony do rzeczywistoSci,
chociaz w niektérych przypadkach réznice sg znaczne. P6Zniej zabraklo juz dalszych
Smiatkow, ktérzy prébowaliby te modele testowaé bezposrednio, chociaz w miarg
uptywu czasu mozliwosci takiego testowania stale wzrastaja.

Dobrym sposobem posredniego testowania tego typu modeli jest tzw.
modelowanie wsteczne (backward modelling). W takim wypadku wprowadza si¢ do
modelu dane pochodzace z pomiaru przeprowadzonego w przeszioSci, po czym
wynik po okreSlonej liczbie lat (rownej czasowi, ktéry uplynal od tego pomiaru)
poréwnuje si¢ ze stanem obecnym. Modelowanie wsteczne nadaje si¢ np. do
poréwnywania wynikow analiz odwiertéw przyrostowych z drzew z aktualnymi
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pomiarami. Porownania takie — bez proby testowania ktdregokolwiek z modeli —
wykonywat m. in. Koop (1989). Proby zastosowania ,backward modelling” do
testowania modeli typu JABOWA s3a jednak wcigz bardzo nieliczne.

Wigkszos¢ przeprowadzonych do tej pory testow ma charakter jeszcze bardziej
posredni — polegajg one na porOwnywaniu przewidywanych przez model rozktadow
piersnic czy skladu gatunkowego drzewostanéw z rozkladem rzeczywistym
(Shugart 1984, Leemans i Prentice 1987, Kienast i Kuhn 1989).
Wartos¢ tych poréwnan jest trudna do okreslenia. Rozklady wielkosci nie sg trwalg
cecha drzewostanu, ale zmieniaja si¢ nawet w niezbyt dtugich okresach 1 zalezg silnie
od wielkoSci powierzchni (Goff 1 West 1975). Z kolei porOwnywanie
przewidywanego sktadu gatunkowego z rzeczywistym ma charakter ,,bt¢dnego kota”
— zawarty w modelach typu JABOWA ranking gatunkow wedlug ich wymagan
Swietlnych jest sporzadzany na podstawie frekwencji gatunkow w drzewostanie
gléwnym i wsroéd odnowien. Dlatego odtwarzanie tych lub zblizonych frekwencji w
toku symulacji jest dowodem na wewng¢trzng spdjnos¢ modelu, a nie na jego
2godnos¢ z rzeczywistoscia.

8. Zastosowania modeli luk

Wspomniany powyzej rozwoj tej grupy modeli wigze si¢ z ich bardzo szerokim
stosowaniem, zaro6wno w dziedzinach Scisle teoretycznych, jak i w naukach
stosowanych. Jednym z najpowszechniejszych zastosowan modeli luk bylo ich
uzycie do prognozowania wiclkoobszarowych przemian roslinnosci w wyniku
przewidywanych globalnych zmian klimatu (Kienast i Kuhn 1989,Shugart
1 Smith 1992, Shugart iin. 1992). Po okresie rozwoju nadchodzg jednak lata
chude: wicle wskazuje na to, ze krytyka sensownosci stosowania tego typu modelido
przewidywania zmian globalnych zaczyna przynosic efekty. Sednem tej krytyki jest
to, ze modele luk do znanych powszechnie zaleznoSci mi¢gdzy klimatem a aktualng
roslinnoscia dodaja tylko nicco informacyjnego szumu, wynikajacego z obecnosci w
tych modelach procedur o charakterze stochastycznym. Natomiast przewidywanie
zjawisk nowych — np. powstanie lasow ztozonych z zupetnie innych kombinacji
gatunkow, niz te, ktore spotykamy obecnie — nie lezy w mozliwosciach tych modeli.
Jezeli dodac do tego fakt, Zze ostatnio scenariusze zmian Klimatycznych w wyniku
wefektu cieplarnianego” rdznig si¢ bardzo znacznie mi¢dzy sobg — dalsze uzywanie
modeli luk do tego typu prognozowania stoi pod znakiem zapyiania

Druga dziedzina, w ktorej usitowano — chociaz na mniejszg skal¢ — zastosowac
modele luk jest gospodarka lesna. Tutaj jednak nigdy nie byto to tak powszechne jak
w przypadku prognozowania efektow zmian klimatycznych. Po pierwsze, lesnictwo
dysponuje od dosy¢ dawna calg grupa modeli wzrostu drzew i dynamiki lasu, ktore
wprawdzie ust¢puja znacznie modelom luk pod wzgledem uniwersalnosci, ale za to
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sa zazwyczaj bardziej precyzyjne i lepicj dostosowane do rozwigzywania lokalnych
probleméw praktycznego leSnictwa. Po drugie, typowy dla leSnictwa konserwatyzm
nie sprzyja szybkiemu przyjmowaniu nowych koncepcji. Dlatego tez przykiady
zastosowania modeli luk w lesnictwie nie sg na razie liczne, a trafnoS¢ ich prognoz
moze budzi¢ powazne watpliwosci (Mohren iin. 1991).

Jednym z powazniejszych zarzutéw, formutowanych ostatnio w stosunku do ,,gap
models” jest ten, ze wprawdzie modele te potrafia do pewnego stopnia symulowac
rzeczywisto$é, ale mechanizm, na ktérym oparte jest ich dzialanie, jest zasadniczo
btedny. W modelu JABOWA gatunki §wiatlozadne to takie, ktore w warunkach
ocienienia rosna bardzo powoli, znacznie wolniej niz gatunki cieniowytrzymate, 1
dlatego przegrywaja w konkurencji z nimi (Botkin i in. 1972). Tymczasem
rzeczywistos¢ przedstawia si¢ zgota odmiennie: to gatunki cieniowytrzymate maja
zdolno$¢ wolnego wzrostu w warunkach silnego ocienienia, co stwarza im Szansg
przezycia. Gatunki Swiatlozadne po prostu nie mogg rosna¢ powoli, probuja rosnac
szybko i ging roztrwoniwszy swoje rezerwy energetyczne (Canham i in. 1993).
Oba mechanizmy moga w nicktorych przypadkach prowadzi¢ do tych samych
rezultatow — np. Zze w warunkach silnego ocienienia gatunki Swiattozadne przegraja
w konkurencji z cieniowytrzymatymi — ale w innych przypadkach przyjecie
bl¢dnego mechanizmu moze prowadzi¢ do bt¢dnych prognoz.

Jaka jest wigc perspektywa tego typu modeli? Warto chyba podkreslic, ze przy
wszystkich swych wadach i uproszczeniach, modele luk stanowity istotny krok
naprzod w ekologii lasu. Wzrastajacy nacisk na zastosowanie metod ilosciowych 1
potrzeba formulowania konkretnych prognoz b¢da niewatpliwie wymuszac dalszy
rozwdj modelowania. Jednak nicktore zalozenia modeli luk sa juz dzisia) zbyt
archaiczne, aby mogty by¢ podstawa dalszego rozwoju. Postgp w dziedzinie ekologii
i fizjologii drzew, chociaz moze nie oszalamiajacy, jest w ciagu ostatniego
dwudziestolecia istotny. W ten sposob wzrastajg ciggle mozliwo”:i tworzenia
nowych, bardziej realistycznych modeli, nickoniecznie przypominajacych w swojej
strukturze modele typu JABOWA. Jednak nawet odrzucajac zatozenia czy
zasadniczy zrab strukturalny modeli luk warto pokusi¢ si¢ o zachowanie
przynajmniej jednej ich cechy: dazenia do zawarcia w ramach jednego modelu
dynamiki wielu r6znych ekosysteméw lesnych. Wypada mieC nadziejg, ze standard
uniwersalnosci, narzucony przez modele luk, okaze si¢ trwaly.
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Summary

Canopy gaps are essential for forest regeneration in many temperate and tropical forests. The
conditions for young tree growth in a gap are usually better than under a dense canopy. However, the
seedlings and saplings growing in a gap compete for nutrients and light with forest floor vegetation and
with other young trees. The gapis being filled by the lateral growth of branches of the trees surrounding a
gap (Fig. 1), so that for reaching the canopy level young trees need either large gaps or repeated episodes
of tree death in forest canopy on the gap edge.

The phenomenon of forest regeneration in gaps has received more attention recently, along with the
appreciation of the role played by natural disturbances in forest communities. The model of secondary
forest succession, publishedby Botki n et al. (1972) was based upon the assumption, that the dynamics
of the whole forest stand can be considered a sum of processes taking place in small ”cells” of the size
comparable with canopy gaps (Fig. 2). Trees growing in a single cell compete with each other for light,
water and nutrients, but the interaction with trees growing outside the plot can be neglected. Because in
the JABOWA model the whole leaf area was simulated as distributed at the tree top level (Fig. 3), the
competition for light was considered a one-sided influence.

Since the early eighties, many gap models have been developed, especially by Shugart and his
collaborators, for different forest types — from boreal zone to the tropics. Some of the original
assumptions of the JABOWA model have been modified; for example, in the FORSKA model the leaf
area was simulated as distributed uniformly over the whole crown surface (Fig. 5), so that the shorter
trees could compete for light with the taller ones. In the ZELIG model, the influence of a tree growing in
one “cell” upon its neighbourhood was simulated, thus making the spatial aspect of the model somehow
more realistic.

Gap models have been commonly used for predicting the course of forest succession following
possible climate changes. Recently the gap - closed stand dichotomy has been criticized as an
oversimplification, because the conditions prevailing in real forests are intermediate between gap and
closed canopy. The other argument against gap models is their inconsistency: the spatial scale of basic
“cells” is relatively small, while the temporal scale spans millennia. This seems invalid, because spatial
and temporal scales in ecology can not be easily separated (Fig. 4). Large-scale phenomena, which are
important for long-term forest dynamics, can not be incorporated in the structure of a gap model, and this
impairs the reliability of models” predictions.

(wptyneto: S X1 19931.)
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