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1.Wstep

Pod pojgciem ,naturalnego zaburzenia” rozumie si¢ zwykle jednorazowe
zadziatanie zewngtrznego czynnika prowadzace do zniszczenia struktury
ekosystemu, zbiorowiska lub populacji, a takze do znacznej zmiany w dostepnosci
zasobow badz do znacznej zmiany parametrow fizycznych srodowiska (Pickett
1 White 1985, Turner 1 in. 1997). Czynnikiem zaburzajacym moze byc¢
huraganowy wiatr wywracajacy wigkszos¢ drzew w lesie, pozar w zbiorowisku
trawiastym, powodz, osuwisko, wybuch wulkanu, etc. Lista naturalnych zaburzen
w ekosystemach ladowych jest dtuga 1 zroznicowana (Attiwill 1994). W wyniku
wystapienia naturalnego zaburzenia ilos¢ biomasy zakumulowane; w danym
zbiorowisku zostaje z reguty znacznie zredukowana (Shugart 1998); zmniejsza
si¢ rowniez zazwyczaj liczebnos¢ populacji wigkszosci gatunkéw wystepujacych
w danym zbiorowisku roslin, chociaz rozne rodzaje zaburzen moga wywotywac
bardzo rozne efekty (Pickett 1 White 1985). Regulg jest wzrost dostepnosci
Swiatla, szczegolnie wyraznie zaznaczajacy si1¢ po wystapieniu praktycznie
kazdego naturalnego zaburzenia w zbiorowisku lesnym (Oliver 1 Larson 1996);
wzrost dostgpnosct wody 1 pierwiastkow biofilnych towarzyszy niektérym
zaburzeniom (np. jest stwierdzany czesto po wystgpieniu pozaru), ale nie jest
bynajmniej norma (Barnes 11n. 1998).

Niniejszy artykut koncentruje si¢ tylko na tych zaburzeniach, ktore
oddziatujg rownoczesnie na stosunkowo duze obszary lasu. Aspekt przestrzenny
wymaga podkreslenia, poniewaz skala naturalnych zaburzen moze byé bardzo
rozna. Do naturalnych zaburzen w ekosystemach lesnych mozna zaliczy¢ np.
obalenie pojedynczego drzewa przez wiatr albo obalenie przez wiatr wielu
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hektarow lasu naraz (Pickett 1 White 1985). Stosunkowo niewielkie
zaburzenia, zwigzane z powstawaniem 1 zarastaniem luk w okapie lasu,
doczekaty si¢ licznych badan oraz bardzo obszernego pismiennictwa (Runkle
1982, Shugart 1984, Barnes 1 in. 1998). Prace dotyczace rozleglych
naturalnych zaburzen — dla uproszczenia mozna przyja¢ wielkos¢ powierzchni
jednego hektara jako dolny prog wielkosci ,,rozleglych naturalnych zaburzen” -
byly jeszcze do niedawna dosy¢ rzadkie. Ostatnie dziesigciolecie dostarczyto
jednak wielu nowych danych, a wraz z nimi réwniez 1 nowych koncepc)i
dotyczacych roli rozlegtych zaburzen w dynamice naturalnych ekosystemow
lesnych (Attiwill 1994, Turner 11n. 1997).

Wystepowanie rozlegtych naturalnych zaburzen w zbiorowiskach lesnych byto
znane 1 opisywane od dawna; najlepszym przyktadem moga by¢ katastrofalne
naturalne pozary w lasach borealnych (Johnson 1992, Payette 1992). Tego typu
zjawiska miaty by¢ jednak ograniczone tylko do niektorych typow ekosystemow
lesnych, w ktorych skrajne warunki klimatyczne lub ubodstwo gleb ograniczaja
znacznie roznorodnos$¢ gatunkow drzewiastych 1 prowadzg do powstawania
rozlegtych, jednowiekowych drzewostanow zdominowanych zwykle przez jeden
gatunek drzewa, czyli ukladéw bardzo podatnych na zaburzenia (Hollig 1992,

Barnes 11n. 1998).

Jeszcze do niedawna uwazano (Runkle 1990), ze ekosystemy lesSne mozna —
pod wzgledem rodzaju, rozleglosci 1 czgstosci wystgpowania naturalnych
zaburzen — podzieli¢ na dwie wyraznie rozgraniczone grupy: lasy, w ktorych
naturalne zaburzenia sg stosunkowo czg¢ste, ale maja charakter wytacznie lokalny
(mniejsze lub wigksze luki drzewostanowe), oraz lasy, ktorych dynamika ma
charakter katastroficzny — zaburzenia sg rzadkie, ale za to rozlegte 1 intensywne,
catkowicie przeksztaicajace dane zbiorowisko. Po wystapieniu katastrofalnego
zaburzenia odtworzenie zbiorowiska lesnego nast¢puje stopniowo, poprzez
kolejne stadia procesu sukcesji (Clements 1936), albo — wedlug inne;j
koncepcji — poprzez kolejne stadia rozwojowe jednogeneracyjnych drzewo-
stanbw (Oliver 1 Larson 1996). Do grupy zbiorowisk wykazujacych
.katastroficzny” typ dynamiki zaliczano zwykle wigkszos¢ lasoéw borealnych
(Johnson 1992, Clark 1 Royall 1996, Larson 1 MacDonald 1998), suche
lasy strefy okotozwrotnikowej, jak np. lasy eukaliptusowe w Australii (Attiwill
1994), lasy Gor Skalistych (Veblen 1 in. 1994) oraz poinocno-zachodniego
wybrzeza Stanow Zjednoczonych (Agee 1993), czy lasy Patagonii rosngce
w cieniu opadowym Andow (Veblen 1 1n. 1999). W skali bardziej lokalnej do
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podatnych na rozlegle naturalne zaburzenia naleza tez lasy porastajace

nadrzeczne terasy oraz wigksze doliny rzeczne narazone na katastrofalne
powodzie (Mann 11in. 1995, Tardif 1 Bergeron 1999).

Znaczna cze$S¢ lasow lisciastych 1 mieszanych strefy umiarkowane) — oraz
ogromna wigkszos¢ lasow tropikalnych — nie miesci si¢ jednak w zadnej z tych
grup. Dla tych ekosystemow przewidywano typ dynamiki zdominowany przez
Srednio czegste, niewielkie zaburzenia — typowa dynamike luk (Runkle 1982,
Gentry 1990). Z ré6znych powoddw, z ktorych najwazniejszym wydawato sig¢
by¢ zroznicowanie gatunkowe drzewostanow, naturalne lasy w tych dwoch
biomach mialy by¢ odporne na pozary, silne wiatry oraz wszelkie inne rozlegie
zaburzenia. Pozary, wiatrowaty, gradacje owadow 1 masowe pojawy patogenow
grzybowych w lasach strefy umiarkowanej traktowano wytacznie jako efekt
przeksztalcenia naturalnych ekosystemow przez gospodarke lesng (Barnes 11n.
1998) — z wielogatunkowych drzewostanow w monokultury.

Warto jednak zwroci¢ uwage na ograniczenia w doborze faktow, na podstawie
znajomosci ktorych sformutowano te koncepcje. W lasach strefy umiarkowane;
znaczne zaawansowanie badan szto w parze z ogromnym przeksztatceniem tych
lasow przez intensywna gospodarke lesng; fragmenty lasow naturalnych
przechowaty si¢ w tej strefie jedynie jako niewielkie, 1zolowane ptaty otoczone
przez obszary lasow silnie przeksztatconych (Korpel 1995, Barnes 11n. 1998).
Z kole1 w lasach tropikalnych — zawierajacych do dzisiaj bardzo znaczny procent
drzewostanow nie przeksztatconych przez gospodarke lesng — w chwili, kiedy
powstawaly opinie o strukturalnej stabilnosci tych ekosysteméw, badania
naukowe na szersza skal¢ wiasciwie dopiero si¢ rozpoczynaty (Gentry 1990).
Zaden z ciagdw obserwacyjnych czy pomiarowych w lasach tropikalnych nie
mogl si¢ rownac z ciggami pomiarowymi w lasach strefy umiarkowanej, chociaz,

biorac pod uwage skale czasowg dynamiki lasu, te ostatnie tez trudno uznac za
bardzo dtugie (Shugart 1984).

2. Co si¢ zmienilo w sposobie prowadzenia badan?

Zmiany w koncepcjach na temat roli, charakteru 1 zasiggu naturalnych
zaburzen nastapity pod wptywem dwoch grup czynnikow. Po pierwsze, w ciggu
dwoch ostatnich dziesigcioleci zmienita si¢ znacznie geografia badan.
Wprawdzie wsrod badaczy ekologii lasu nadal przewazaja Amerykanie
1 Europejczycy, ale ich dominacja nie jest juz tak duza jak przed dwudziestu laty.
Ponadto coraz wigksza liczba uczonych z Europy 1 Stanow Zjednoczonych
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prowadzi swoje badania na terenach do niedawna zupeinie dla ekologii lasu
egzotycznych: w Ameryce Potudniowej, w srodkowej) Afryce, w Oceanii.
Skutkiem tego przesuni¢cia punktu cigzkosci w geografil badan jest cos wigce
niz tylko objgcie obserwacjami czy pomiarami wigkszej liczby zbiorowisk lub
gatunkow; coraz wigksza cz¢s¢ badan dotyczacych ekologii lasu wykonywana
jest w lasach naturalnych nie majacych postaci malenkich wysepek w morzu
lasow zagospodarowanych. Po raz pierwszy — poza lasami borealnymi, ktore
zawsze stwarzaly taka mozliwo$s¢ — mozna prowadzi¢ badania na duzych
powierzchniach lub laczy¢ badania naziemne z wykorzystaniem analizy zdj¢c
satelitarnych, pozostajac caty czas w obrgbie zbiorowisk lesnych o naturalnym

charakterze.

Po drugie, nastapil ogromny rozwd) metod badawczych pozwalajacych na
rozciggni¢cie badan w przestrzeni 1 w czasie. Do wspomnianego juz
wykorzystania analiz zdj¢¢ satelitarnych (Ranson 1 Williams 1992, Weiner
1999) — ale takze znacznie szerszego wykorzystania ,klasycznych” zdj¢c
lotniczych — przyczynit si¢ rozwdj systemow nawigacji satelitarnej (GPS) oraz
geograficznych systemow informacyjnych (GIS). Dzigki temu mozliwe stato sig
integrowanie doktadnych 1 pracochtonnych badan naziemnych z wynikami analiz
satelitarnych rozleglych obszarow lesnych (Nelson 1 in. 1994). Skala
przestrzenna badan lesnych ogromnie si¢ przez to poszerzyla, nie tylko ze
wzgledu na utatwiony dostgp do odpowiednich terenow, ale 1 poprzez rozwoj
odpowiednich metod. Mozna powiedziec, ze byl to dla ekologii lasu szczgsliwy
zbieg okolicznosci.

Podobny, cho¢ moze nie az tak ewidentny post¢gp dokonat si¢ w zakresie
metod odtwarzania historii roslinnosci danego obszaru. Metody palinologiczne
sag stosowane od dawna, ale w ciagu ostatniego dziesi¢ciolecia nastapil —
przynajmniej] na  niektorych terenach — prawdziwy rozkwit badan nad
minitorfowiskami, dajacymi obraz zmian w skali lokalnej, mozliwy do
zinterpretowania jako zapis dynamiki konkretnego drzewostanu (Davis 1 in.
1998). W polaczeniu z coraz szerzej stosowana analizg fitolitow (Bush
1 Colinvaux 1994) oraz z cigglym gromadzeniem wynikéw badan
paleoekologicznych prowadzonych na rozlegla skale (Davis 1 in: 1986)
doprowadzito to do znacznego przetomu w mozliwosciach rekonstrukcji historii
lasow — przynajmniej w niektorych, lepiej pod tym wzgledem przebadanych
obszarach (Davis 11n 1998).
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To podwojne rozszerzenie skali badan — zaro6wno w przestrzeni, jak 1 w czasie
— spowodowato, ze materiaty ktérymi dysponujg obecnie badacze ekologii lasu
sa bez porownania obszerniejsze 1 bardziej doktadne niz to, czym dysponowali
ich poprzednicy (Pickett 1 White 1985, Gentry 1990). Oczywiscie, wyniki
gromadzone sa stopniowo, niezaleznie od siebie, na roznych terenach 1 przez
grupy uczonych pracujacych nad zupetnie réznymi problemami, niekoniecznie
zwigzanymi bezposrednio z teorig dynamiki lasow naturalnych. Tym niemnie)
dzigcki nagromadzeniu wynikéw tych badan mozna juz dzisiaj pokusic si¢ o probg
ich uogdlnienia, zdajac sobie w pelni sprawg¢ z tego, ze wskutek szybkiego
postepu w tej dziedzinie kazda generalizacja musi mie¢ charakter tymczasowy.

3. Nowe fakty

Obraz, jaki si¢ wytania z nowych badan, jest znacznie bardziej zréznicowany
1 mniej jednoznaczny niz to zaktadaly dawniejsze koncepcje dynamiki lasu.
Przede wszystkim, staranne analizy wykazuja, ze rozlegte naturalne zaburzenia
sa znacznie bardziej powszechne niz kiedys sadzono 1 Zze nie ograniczajg si¢
jedynie do niektorych ekosystemow lesnych. Lasy tropikalne — jeszcze do
niedawna uchodzace za wzor statosci — okazuja si¢ podlegaé cate; gamie
rozleglych naturalnych zaburzen: od huraganowych wiatrow (Brokaw
1 Walker 1991, Nelson 11n. 1994, Turner 11n. 1997), poprzez — zaleznie od
lokalizacj1 1 topografii — powodzie, osuwiska wywolane przez trz¢sienia ziemi
(Garwood 1 1n. 1979), wybuchy wulkanéw (Drake 1 Mueller-Dombois
1993), az po pozary lasu (Sanford 1 in. 1985). To ostatnie wydaje si¢ byc¢
szczegolnie zaskakujace, ale odkrycia dokonane w trakcie analiz zawartosci
wegla drzewnego w odwiertach pobranych z gleb lesnych w dorzeczu Amazonki
zostaty ostatnio potwierdzone — w sposob dramatyczny — dostownie na naszych
oczach. Pozary lasu, ktore w latach osiemdziesiatych 1 dziewigecdziesigtych
spustoszyly miliony hektarow lasow tropikalnych na Borneo (Pyne 1995,
Goldammer 1999), nie pozostawiaja zludzen: jezeli ukilad frontow
atmosferycznych zwigzanych z oscylacjg potudniowego Pacyfiku (ENSO) okaze
si¢ niekorzystny, ogien moze pojawicC si¢ praktycznie w kazdym ekosystemie
leSnym. Roznice migdzy réznymi typami ekosystemow dotycza tylko
prawdopodobienstwa jego wystapienia.

O 1le jednak pozary w lasach tropikalnych s zjawiskiem wyjatkowym
(Goldammer 1993), huraganowe wiatry — cz¢sto wystepujace rownoczesnie
z niezwykle obfitymi ulewami — sq w strefie tropikalnej powszechne. Co wigcej,
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mechanizm ich oddzialywania jest zwykle zupeilnie inny niz to zakladala
koncepcja ,,dynamiki luk”. Zamiast powala¢ pojedyncze drzewa lub ich
niewielkie grupy, co prowadziloby do powstania mozaiki zwartego lasu 1
niewielkich przestrzeni otwartych (Runkle 1982), tropikalne huragany dziataja
zupelnie inaczej: przede wszystkim obdzierajg z lisci prawie wszystkie drzewa,
tym samym okresowo likwidujac ,,zwarty okap lasu” na znacznym obszarze
(Brokaw 1 Walker 1991, Basnet 1993). Poza tym czes¢ drzew zostaje
ztamana, cz¢sC wywrocona z korzeniami, a reszta pozbawiona wigkszosci
galezi. Zamiast przeciwstawienia: zwarty las — luka (Shugart 1984, Runkle
1990), mamy wigc las nie bedacy ani jednym, ani drugim. Co wigcej, wskutek
uszkodzenia systemow korzeniowych cz¢s¢ drzew obumiera nawet w parg lat po
przejsciu huraganu (Turner 1 1n. 1997), a znaczna cz¢$¢ drzew zlamanych
wypuszcza nowe pedy 1 odtwarza korony (Basnet 1993, Bellingham 1 in.
1994). Struktura ekosystemu zostaje wigc na jakis czas zmieniona w sposob
znacznie bardzie) intensywny niz wskazywalyby na to dane dotyczace liczby lub
biomasy usmierconych przez huragan drzew.

Po przeprowadzeniu dokladniejszych badan okazalo si¢, ze takze w
naturalnych lasach strefy umiarkowanej oddziatywanie huraganu ma podobny
charakter: cz¢sC drzew ginie od razu, cz¢s¢ zostaje uszkodzona 1 albo ginie
pozniej, albo odtwarza zlamane gat¢zie. Znaczna czg$¢ drzew wywroconych
z korzeniami wypuszcza pedy odroslowe z tej czgsci systemu korzeniowego,
ktory nadal tkwi w ziemi (Boose 1 1n. 1994, Peterson 1 Pickett 1995,
Batista 1 1n. 1998). Powstanie powierzchni catkowicie pozbawionych drzew
jest wigc nie tyle bezposrednim wynikiem huraganu, ile efektem pozniejszej
akcj1 ,,usuwania szkod” poprzez wycinanie 1 usuwanie z powierzchni nie tylko
drzew martwych, ale takze w réznym stopniu uszkodzonych, jak to miato
miejsce chociazby po niezwykle silnym huraganie, ktory nawiedzit w 1938 roku
Nowa Angh¢ (Foster 1 1n. 1997). Fakt, ze ogromng rol¢ w regeneracji
zbiorowiska po wystapieniu zaburzenia odgrywaja: bank nasion, rozmnazanie
wegetatywne oraz rozsiew diaspor przez drzewa, ktore przezyty dane zaburzenie
(Bellingham 11n. 1994, Turner 1 in. 1997), w polaczeniu ze zwigkszona na
0go6t dostgpnoscia zasobow powoduje, ze dynamika roslinnosci po wystgpieniu
zaburzenia rzadko daje si¢ opisa¢ za pomocg schematow wypracowanych
w trakcie badan nad sukcesja ekologiczng (Shugart 1998).

O 1le jednak ewentualna regeneracja uszkodzen po huraganie w lasach strefy
umiarkowane) jest rozciagnigta na dziesigciolecia (Oliver i Larson 1996),
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w lasach tropikalnych moze to przebiega¢ niezwykle szybko (Turner 1 1n.
1997). W rezultacie juz po paru latach obszar lasu zniszczonego przez huragan
staje si¢ bardzo trudny do rozpoznania na zdj¢ciach lotniczych lub w analizach
satelitarnych, aczkolwiek jest nadal dobrze widoczny z ziemi. Dopiero
polaczenie dokladnych badan naziemnych 2z przeszukiwaniem zdj¢c
satelitarnych rozlegtych terenow pozwolito na ujawnienie wielu obszarow
dotknigtych powatem drzew w Brazylii (Nelson 11n. 1994.); najywigkszy z tych
powalow obeymowat obszar ponad 3300 ha. Wynik tych badan,
przeprowadzonych w srodkowej czesci dorzecza Amazonki, jest bardzo
interesujacy, poniewaz nagromadzone wczesnie] dane dotyczace oddziatywania
huraganow na lasy tropikalne pochodzity przede wszystkim z wysp, szczegdlnie
z obszaru Karaibow (Basnet 1993, Walker 1 in. 1996), lub z obszarow
przybrzeznych, co moglo sugerowac, ze lasy topikalne rosnace w gigbi
kontynentow pozostajg poza zasiggiem wiatrow na tyle silnych, zeby mogly
spowodowac rozlegle zniszczenia w drzewostanie.

4. Charakterystyka naturalnych zaburzen

To, co zostalo wspomniane powyzej o huraganach w lasach tropikalnych — ze
wprawdzie niszcza one drzewostan na rozlegtej powierzchni, ale destrukcja ta
niec ma charakteru totalnego, a odradzanie drzewostanu jest bardzo szybkie —
okazuje si¢ by¢ cecha wigkszosci (o ile nie wszystkich) rozlegtych naturalnych
zaburzen (Turner 11n. 1997). Opinia o ,,catkowitym zniszczeniu” byta z reguty
formutowana pod wplywem wstrzasu, jaki wywotywal w obserwatorach widok
lasu po przejsciu pozaru, huraganu czy powodzi. Te wrazenia nie byly na ogot
poparte rzetelnymi badaniami: co przezyto, co odradza si¢ w sposob
wegetatywny, czy ,,bank nasion” zostal naruszony 1 w jakim stopniu? Badania —
jezeli juz byly — koncentrowaly si¢ wylacznie na problemie: jak przywrécic
zbiorowisko lesne na zniszczonym przez klgske zywiotowa obszarze. Bylo to
oparte na mocnym, acz ztudnym, przekonaniu, ze spontaniczny powrot lasu na
dany teren musialby trwac przez dziesigciolecia lub stulecia (Barnes 11n. 1998).
Jeszcze po 1988 roku, czyli po paru dziesi¢cioleciach badan nad ekologig
pozarow, wigkszos¢ ekspertow dziatajacych w Yellowstone zdecydowanie nie
docenita tempa w jakim odbywaé si¢ moze powrdt lasu na tereny, gdzie
drzewostan zostat zniszczony przez pozar (Baskin 1999).

Wielki pozar w Yellowstone — czy raczej cata seria duzych 1 srednich pozarow
trwajacych od lipca do wrzesnia 1988 roku na tacznym obszarze ponad 500 tys.
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ha — byl pierwszym tak rozleglym pozarem, ktory zostat doktadnie opisany 1
udokumentowany (Turner 1 in. 1997). Co wigcej, byt to pierwszy tak wielki
pozar, po ktorym zrezygnowano z prob ,przywracania zycia’ na wypalonych
obszarach. Nauki wynikajace z obserwacji1 pozarow w Yellowstone w 1988 roku
oraz postepujacej od tego czasu regeneracji zbiorowisk sg trudne do
przecenienia. Przede wszystkim okazalo si¢, ze szalejace przez blisko trzy
miesiace pozary, ktorych nie potrafity zatrzymac swietnie wyposazone jednostki
pozarnicze szkolone wylacznie do zwalczania pozarow lasu (Pyne 1995),
pozostawily za soba nie jedno wielkie, jednorodne pogorzelisko, ale
skomplikowang mozaik¢ drzewostanow usmierconych przez pozar koron,
usmierconych lub uszkodzonych przez pozar dna lasu oraz praktycznie nie
tknigtych przez ogien (Baskin 1999). Co wigcej, okazalo si¢, ze o powstaniu tej
mozaiki zadecydowaty gléwnie kierunek 1 sita wiejacych wowczas wiatrow
(czyli czynniki praktycznie nieprzewidywalne), podczas gdy rola topografii czy
naturalnych przeszkod terenowych byla znacznie mniejsza niz sagdzono; na
przykilad, wbrew przewidywaniom, postgp pozaru nie zostal zatrzymany przez
gteboki kanion rzeki Yellowstone (Turner 11n. 1997).

Pozary lasu 1 huraganowe wiatry to zapewne najbardzie) rozpowszechnione —
w skali globalnej — naturalne zaburzenia ekosystemow lesnych. Ale lista
naturalnych zaburzen jest znacznie dituzsza. Do dobrze udokumentowanych,
zwlaszcza od czasu erupcji Mt St Helens w 1980 roku, naleza wybuchy
wulkandéw (Turner 1 1n. 1997). Wprawdzie duze erupcje wulkaniczne sg
ograniczone tylko do niektorych obszarow kuli ziemskiej, a 1 tam nie sg zbyt
cz¢ste, ale za to ich bezposredni wplyw jest zwykle bardzo rozlegty, zas ich
posredni wptyw moze obja¢ — poprzez zmiany klimatu — praktycznie cata kulg
ziemska, jak to si¢ zdarzylo niedawno po wybuchu wulkanu Pinatubo na
Filipinach. Oprocz ekosystemow zupetnie zmienionych przez sptywy lawy czy
btotne lawiny, znacznie wigkszy obszar ekosystemow lesnych ulega cz¢sciowym
przeksztatceniom (Turner 1 1n. 1997) w wyniku obalenia drzew przez podmuch
bg¢dacy bezposrednim nastgpstwem erupcji czy przez przysypanie lasu wartwa
popiotow wulkanicznych o roznej grubosci.

W rejonach aktywnych sejsmicznie czynnikiem zaburzajacym w eko-
systemach lesnych moga byc tez trz¢sienia ziemi, a szczegdlnie wywotane przez
nie lawiny kamienne 1 osuwiska; przypadki takie zostaly udokumentowane m. in.
z Ameryki Srodkowej i z Nowej Zelandii (Garwood i in. 1979, Allen i in.
1999.). Znacznie czg¢stsze, chociaz z reguly mniej rozlegle, sa osuwiska
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towarzyszace nadzwyczaj obfitym opadom deszczu (Dolling 1 Tanner 1995).
Te same ulewy w gorskich dolinach i na rozleglych réwninach przyrzecznych
wywoluja powodzie, ktérych potencjalnie ogromny zasi¢g, znany z analiz
osadow rzecznych (Oliver 1 Larson 1996), zostal potwierdzony przez
wylewy rzek w dorzeczu Missisipi w lecie 1993 roku.

Inne typy naturalnych zaburzen w ekosystemach lesnych moga si¢ okazac
zupeilnie zaskakujace; w 1998 roku na pograniczu Quebecu, Ontario oraz
poinocno-wchodnich stanow USA ponad 10 milionéw hektarow lasu zostato
zniszczonych w ciggu kilku dni w wyniku nagromadzenia si¢ na gai¢ziach drzew
olbrzymich ilosci lodu (Irland 1998). Nagromadzenie lodu bylo efektem
dtugotrwatego deszczu padajacego na lasy, w ktorych utrzymywata si¢ przez
dtugi czas ujemna temperatura. Warstwa lodu na grubych konarach osiagata
ponad 10 cm grubos$ci; pod tym cigzarem tamaty si¢ rowniez zelazne stupy linii
wysokiego napigcia, wskutek czego znaczna czgs¢ Kanady zostata pozbawiona
pradu na cale tygodnie. Drzewostany zostaly zniszczone w réznym stopniu:
cze$¢ drzew zostala ztamana, cz¢s$¢ przygi¢ta do ziemi, ale najliczniejsze byty
obtamania konarow (Irland 1998). Jak duza $miertelnos¢ drzew bedzie
wynikiem tych zniszczen 1 w jaki sposob wptynie to na dynamike¢ tych lasow,
okaze si¢ dopiero za kilka lat. W kazdym razie jest to bardzo spektakularny
przykiad zredukowania zwarcia okapu lasu w ciggu paru dni na powierzchni
rzedu milionéw hektaréw, czyli na skal¢ nie przewidywana dotychczas w
podrecznikach ekologii lasu (Oliver 1 Larson 1996).

Istnieje spora grupa mechanizmow dynamiki lasu, ktorych zakwalifikowanie
do grupy ,rozlegtych naturalnych zaburzen” jest znacznie trudniejsze niz w
przypadku mechanizméw opisanych powyzej. Gradacje owadow czy rozwoj
patogenow grzybowych — prowadzace niejednokrotnie do zamierania drzew na
znacznych powierzchniach - speilniaja warunki stawiane naturalnym
zaburzeniom (prowadza do zniszczenia struktury zbiorowiska, do zwigkszenia
dostgpnosci niektérych zasobow oraz do zmiany parametrow fizycznych
srodowiska), ale, w przeciwienstwie do wiatru czy pozaru, nie sg wynikiem
oddzialywania zewne¢trznego czynnika zaburzajacego, lecz efektem dziatalnosci
populacji wchodzacych w sklad danego ekosystemu. Jakkolwiek by sig¢
zapatrywac¢ na klasyfikacje tych zjawisk, ich rola w dynamice naturalnych
ekosystemow lesnych jest bezsporna (Barnes 11n. 1998). Wbrew dawniejszym
opiniom, ze gradacje owadéw 1 masowe pojawy patogendw nie zdarzajq si¢ w
lasach naturalnych, istnieje juz obecnie obszerne piSmiennictwo dokumentujace
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ich wystegpowanie w roznych ekosystemach lesnych pozostajacych poza
bezposrednim wpltywem gospodarki cztowieka (Holling 1992, Jardon 1 1n.
1994, Bergeron iin. 1995). Masowe pojawy zwojek (Choristoneura fumiferana)
sq jednym z gléwnych czynnikéw zaburzajacych w lasach borealnych Kanady,
zwlaszcza tam, gdzie w drzewostanach licznie wyst¢puje jodta balsamiczna Abies
balsamea (Candan 1 in. 1998, Filion 1 in. 1998). Gradacje zwojek nie sg
ograniczone do lasow strefy borealnej, ale wystgpuja takze w lasach jodtowych w
gorach zachodniej cz¢sci Ameryki Pélnocnej (Swetnam 1 in. 1993, Oliver
i Larson 1996). Z kolei w lasach swierkowych (Picea engelmannii) oraz
sosnowych (Pinus contorta, P. ponderosa) Gor Skalistych czegste sag masowe
pojawy kornikow (Ips spp.) prowadzace do znacznego przerzedzenia drzewostanu
na duzych powierzchniach lub nawet do jego lokalnego zamierania (Veblen 11n.
1994, Barnes 1 1n. 1998). To tylko nieliczne, stosunkowo dobrze
udokumentowane przyktady z laséw o charakterze naturalnym; zapewne wigcej

przypadkéw czeka jeszcze na doktadniejsze opisanie.

Lista patogendéw grzybowych mogacych wywota¢ skutki zblizone do
rozlegltego naturalnego zaburzenia jest krétsza, co nie znaczy, ze sg one mni€j
istotne. Czg¢sto te same gatunki moga powodowac¢ zamieranie drzew na réznych
kontynentach. Tak jest w przypadku huby korzeni — Heterobasidion annosum —
znanej zaréwno z Europy, jak 1 z Ameryki. Patogeny grzybowe,
rozprzestrzeniajace si¢ poprzez kontakt systemow korzeniowych sgsiednich
drzew, prowadzg nieraz do powstawania luk o wielkosci przekraczajacej 1 ha, z
ktorych dany gatunek drzewa zostaje zupetnie lub czg¢sciowo wyeliminowany
(Matson 1 Boone 1984). Poniewaz wigkszos¢ patogendw grzybowych
odziatuje w sposob selektywny, w lasach mieszanych efektem ich dziatania
zwykle nie jest rozpad drzewostanu, ale jego znaczne przerzedzenie (Costello
1 in. 1995) oraz stopniowy wrost znaczenia gatunkéw bardzie; odpornych na
patogena, chociaz zazwycza] konkurencyjnie stabszych niz gatunek
wyeliminowany. Najbardziej znany przyktad rozlegiego wptywu patogena
grzybowego na ekosystemy lesne dotyczy gatunku zawleczonego na inny
kontynent (Endotia parasitica na Castanea dentata w Ameryce Pdinocne) —
Costello 11n. 1995), jest to wigc przyktad, ktory trudno uznac za typowy dla
lasow naturalnych. Tym niemniej analiza danych palinologicznych wskazuje, ze
prawdopodobnie podobne zjawisko — z tym ze bez udziatlu cztowieka — miato
miejsce w przypadku choiny kanadyjskiej Tsuga canadensis we wschodnie;
cze¢sci Ameryki Poinocnej przed okoto 5 tys. lat (Allison 1in. 1986), kiedy to
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gatunek ten w ciggu paru stuleci gwaltownie zmniejszyl swoj) udziat na
rozlegtych obszarach. Poniewaz zaden inny sposrod wystepujgcych w tych
lasach gatunkéw drzew nie wykazat podobnie dramatycznej reakcji, trudno
bytoby przypisac to zjawisko oddzialywaniu czynnikow klimatycznych.

S. L.aczne oddzialywanie rozleglych zaburzen
o roznym charakterze

Wplyw oddzialywan poszczegdlnych typow zaburzen zostal powyze)
przedstawiony w taki sposob, jakby to byly zjawiska catkowicie rozigczne, nie
spotykajace si¢ w tym samym miejscu 1 czasie. Tak jednak nie jest; co wigcej,
dynamika lasow naturalnych jest w duzej mierze ,nap¢dzana” przez taczne
oddzialywanie naturalnych zaburzen, ktorych efekty moga si¢ nawzajem
wzmacnia¢ albo tez nawzajem wyklucza¢ (Veblen 1 in. 1994). Takie
wspotoddziatywanie zostalo udokumentowane m. in. w przypadku zaburzen
abiotycznych w lasach subtropikalnych na Florydzie (Loope 1 in. 1994):
huragany przyczyniaja si¢ do nagromadzenia martwych drzew — wywracajac lub
tamiac cz¢s¢ z nich, a oslabiajac inne, w rezultacie czego przez kilka lat po
huraganie liczba obumartych drzew wzrasta. Nagromadzenie posuszu staje si¢
przyczyna powstawania pozarow w ekosystemach, gdzie liczba wyladowan
atmosferycznych (czyli potencjalne zrédto zaptonu) jest ogromna, a czynnikiem
ograniczajacym powstawanie pozarOw — zwlaszcza intensywnych — jest
stosunkowo niska zapalnos¢ koron zywych drzew (Loope 1 in. 1994). W
przypadku wystepowania duzego nagromadzenia martwego drewna, zwlaszcza
duzej liczby martwych gatezi, pozar moze si¢ rozprzestrzeni¢ znacznie szybcie;.
Podobny mechanizm zadziatat tez w czasie wielkich pozarow w Yellowstone
w 1988 roku; do najbardziej zniszczonych przez ogien nalezaty drzewostany,
w ktorych doszto wczesnie) do masowego powalu drzew przez huraganowe
wiatry (Baskin 1999), czyli do znacznego nagromadzenia tatwopalnego
materiatu w postaci suchych gatezi.

Podobne sprz¢zenia  wystgpuja tez na styku miedzy zaburzeniami o
charakterze biotycznym 1 abiotycznym. Nagromadzenie martwych drzew jako
rezultat gradacji owadow lub oddziatywania patogenow grzybowych moze takze
sprzyjac rozprzestrzenianiu si¢ pozarow (Costello 1 i1n. 1995), badz
przynajmniej silnie modyfikowa¢ mozaik¢ obszarow lesnych zniszczonych przez
ogien w roznym stopniu. Z drugiej strony, luki w zwartych drzewostanach,
powstate w wyniku obalenia grup drzew przez huragan — podobnie zreszta jak
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grupy drzew ostabionych, ale nie zabitych przez przygruntowy pozar lasu — staja
sie czesto miejscem skoncentrowanego ataku kornikow (Veblen 1 1n. 1994).
Moze tez dochodzi¢ do wzajemnego wzmacniania oddziatywan przez dwa
czynniki o charakterze biotycznym; wiadomo na przykiad, ze obumieranie drzew
w czasie gradacji kornikow jest w duzej mierze  wynikiem facznego
oddziatywania kornikéw (niszczacych kambium 1 floem) oraz dziatania
przenoszonych przez korniki grzybow, ktorych grzybnia zatyka elementy
przewodzace ksylemu zaatakowanych drzew (Costello 11n. 1995.).

Ponadto rozne typy naturalnych zaburzen mogg si¢ tez nawzajem ograniczac.
Gradacje kornikow w Gorach Skalistych omijaja zwykle tereny, przez ktore
przeszedt wczesniej intensywny pozar lasu, a to z tego wzgledu, ze Swierki
wyroste na pogorzelisku jeszcze w wieku 70 lat nie osiggaja rozmiaroOw na tyle
duzych, aby sta¢ si¢ obiektem zmasowanego ataku kornikow (Veblen 1 1n.
1994, Barnes 11n. 1998). Z kolei1 tory lawinowe, na ktorych drzewa sg z duza
regularnoscia tamane lub uszkadzane przez lawiny sSniezne, moga ograniczac
rozprzestrzenianie si¢ pozarow, poniewaz nagromadzenie biomasy jest tam zbyt
mate, aby umozliwi¢ przenoszenie ognia (Veblen 11n. 1994).

6. Znaczenie rozleglych naturalnych zaburzen
dla teorii dynamiki lasu

Konsekwencje wynikéw badan przeprowadzonych nad wpltywem ,rozleglych
naturalnych zaburzen” na dynamike¢ ekosystemow lesnych moga okazac si¢ bardzo
powazne. Dotychczasowe myslenie o dynamice lasow naturalnych  bylo
zdominowane przez oczywisty — wydawatoby si¢ — dualizm. Z jednej strony byty
»lasy klimaksowe”, w ktorych naturalne zaburzenia — opisywane jako ,,dynamika
luk” — majg charakter wytacznie lokalny (Runkle 1990). Z drugiej strony byty
rozlegte, katastrofalne zaburzenia, w trakcie ktorych struktura ekosystemu lesnego
zostaje catkowicie zniszczona, a powrot lasu odbywa si¢ w drodze sukcesji —
pierwotnej lub wtorne), zaleznie od rodzaju oraz intensywnosci zaburzenia. Tak czy
inaczej, na odtworzenie zbiorowiska podobnego do i1stniejgcego tam poprzednio
potrzeba bardzo dlugiego czasu — co najmniej dziesigtkow, a moze setek lat
(Clements 1936).

To, co wynika z przeprowadzanych ostatnio badan sugeruje obraz zupeinie
odmienny od tradycyjnego. Zarowno ,,zbiorowiska klimaksowe”, w ktorych
przez setki lat z rz¢du nie wystgpuja zadne istotne zmiany, jak 1 , katastrofalne
zaburzenia”, po ktorych las musi si¢ odradzac przez dtugie stulecia (aby w koncu
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nabra¢ znowu ,klimaksowego” charakteru) s zjawiskami o charakterze
wyjatkowym — skrajnymi przypadkami z szerokiego zakresu rozmaitych typow
dynamiki lasu, w ktérym najliczniej reprezentowane sa przypadki o charakterze
posrednim. Rozlegle zaburzenia (zbyt rozlegle, aby mozna byto utrzymywac, ze
nic si¢ nie stato i las zachowal nadal sw¢j ,klimaksowy” charakter) moga
pojawiaé si¢ — z rdzna cze¢stotliwoscia — prawie wsze¢dzie, a wigkszosc lasow
naturalnych nosi mniej lub bardziej wyrazne ich slady (Oliver 1 Larson 1996).
Z drugiej strony, wigkszos¢ tych zaburzen ma charakter mozaikowy,
a regeneracja lasu jest zwykle stosunkowo szybka (Turner 1 in. 1997).
Krajobraz lesny jest wigc zdominowany przez uklady nie bgdace ani typowym
LJasem klimaksowym”, ani zadnym z typowych stadiow procesu naturalne)
sukcesji. Trwata obecnos$¢ naturalnych zaburzen powoduje ciagle przesunigcia w
lokalnej hierarchii dominacji; gatunki silne konkurencyjnie (typowe ,,gatunki
poznosukcesyjne”) zyskuja na znaczeniu w miar¢ jak wydluza si¢ czas od
poprzedniego rozleglego zaburzenia, ale tracq na znaczeniu bezposrednio po nim
— co z kolei daje szans¢ wzrostu 1 rozwoju tym gatunkom drzew, ktore
w konkurencji z cieniozno$nymi gatunkami w zwartym drzewostanie skazane
bylyby na lokalng eliminac;g¢.

Oczywiscie, jest to tylko prowizoryczny zarys nowego obrazu dynamiki lasow
naturalnych. Wobec szybkiego tempa gromadzenia wynikéw badan trudno
spodziewaé si¢, zeby nie zostal on zmieniony w miar¢ pojawiania si¢ nowych
faktow 1 wysuwania nowych hipotez. Trzeba jednak zaznaczycC, ze jest to obraz
oparty na znacznie bardziej obfitym 1 wiarygodnym materiale niz koncepcje
wczesniejsze. Zaréwno koncepcja stabilnych, , klimaksowych” zbiorowisk lesnych,
jak 1 koncepcje ,katastroficzne)” dynamiki drzewostanow byty formutowane na
podstawie krotkich ciagéw obserwacji 1 pomiarow prowadzonych na niewielkich,
1zolowanych powierzchniach; reszta byla ekstrapolacjag. W porOwnaniu z tym
wiedza, ktorg dysponujemy obecnie, jest nie tylko znacznie rozleglejsza, ale tez
blizsza rzeczywistosci.
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Summary

Disturbance is any relatively discrete event in time that disrupts ecosystem, community, or
population structure and changes resource or substrate availability or the physical environment.
Natural disturbances span a wide range of spatial scales; in this paper only the role of large-scale
natural disturbances (of size larger than 1 ha) is considered. For a long time forest ecosystems had
been roughly divided into two large groups; the one where natural disturbances are frequent, but small
(like canopy gaps of various sizes) and the one where natural disturbances are rare, but cover large
areas and lead to almost complete elimination of the tree layer (like large fires, hurricanes, landslides
etc.). The forest ecosystems influenced by frequent small disturbances were considered to be very
close to a climax state; forest dynamics in the other group was considered a “catastrophic™ one, with
forest ecosystems regenerating slowly through consecutive stages of forest succession.

However, it is important to note that those ideas were developed many decades ago, when most
of the forest ecosystem research was concentrated in forests of the temperate zone, strongly
influenced by human management. The spatial extent of those studies used to be very limited by the
small size of the remaining patches of relatively natural forests, and even the longest observation or
measurement series were still relatively short when compared to the time-scale of forest dynamics.

During the last few decades, the geography of forest research has changed substantially; more
research 1s now being conducted in tropical and subtropical forests of South America, Southeast
Asia and Africa. Methods of forest investigations have changed, too; the widespread use of satellite
image analysis contributes to the expanding of the spatial scale of research, while the accumulation
of results of paleoecological research leads to the extention of the temporal scale of analyses. All
that combined yielded new, interesting results, which largely challenged the asssumptions
underlying the earlier concepts of forest dynamics.
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First, the large-scale natural disturbances turned out to be more widespread, not confined to
certain types of forest ecosystems. Large-scale disturbances — like hurricanes or forest fires — were
found to occur even in many tropical forests. Second, even the most dramatic large-scale disturbances
very seldom lead to a complete elimination of the tree layer. Disturbance intensity is usually uneven,
and the scattered surviving trees serve as sources of diaspores in forest regeneration process. Great
role is played also by the vegetative reproduction of trees, especially by resprouting. Forest
regeneration after large-scale disturbances very seldom follows the typical pattern of succession
Series.

The accumulation of data on the role and distribution of large-scale natural disturbances in
forest ecosystems can ultimately change our views on forest dynamics. “Climax™ forest
communities, as well as forests subjected to really catastrophic kinds of disturbance represent the
two extremes of a broad spectrum of types of forest dynamics. Large part of natural forests is
probably subjected to an intermediate frequency of large-scale disturbances, producing a kind of
dynamics which is significantly different from those predicted by the older theories.

(wptyneto: 16 VIII 1999r.)



