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TEORIA SUKCESJI EKOLOGICZNE] NA TLE
WSPOLCZESNYCH BADAN; PRZYKLADY Z LASOW
AMERYKI POLENOCNE]J

Theory of ecological succession compared with results of recent studies: examples from
the forests of North America

Jerzy SZWAGRZYK

studies conducted in America during last ten years confirm the fact that patterns of vegetation dynamics are much more
complex and diverse than classical ecological theory had assumed. Division between primary and secondary succession is
not always clear, as it has been shown by studies conducted after the Mt St Helens eruption. Large-scale natural disturbances
turned out to be the crucial factor shaping vegetation patterns in many communities, including some forests which had been
previously considered very stable. As shown by the research in Mt Rainier National Park, the climax stadium in forests
dominated by long-living trees is rarely being attained. Secondary succession in old fields is driven more by local site factors
and proximity of seed sources than by changes induced by the vegetation itself. No single theory can now explain the
complexity of vegetation changes.
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WSTEP

W rozdziale wstgpnym ksiazki pos§wieconej
koncepcjom ekologicznym J. M. Cherrett [9]
podsumowuje wyniki ankiety, przeprowadzonej
wsrod cztonkow British Ecological Society w
1988 roku. Wéréd najwazniejszych koncepcji
ekologicznych sukcesja jest tam wymieniona na
drugim miejscu (tuz za koncepcja ekosystemu).
Okazuje si¢ wigc, ze w kilkadziesiat lat po sfor-
mulowaniu, po dziesigcioleciach burzliwych
dyskusji [11, 23, 7], sukcesja ekologiczna wcigz
jest zagadnieniem interesujacym — dla jednych
jako jedna z podstawowych koncepcji w dzie-
dzinie ekologii, dla innych jako cel ataku.

Nagromadzone w ciagu ostatnich kilkudzie-

sigciu lat wyniki badan wskazuja na ogromne
zroznicowanie przebiegu proceséw sukcesyj-
nych [45]. Oprécz opisanych na poczatku obe-
cnego stulecia zmian roslinnosci o charakterze
kierunkowym [10, 30], stwierdzono takze istnie-
nie zmian o charakterze cyklicznym [6, 25], w
stosunku do ktérych pojecia takie jak ,,wczes-
niejszy” czy ,,p6Zniejszy” traca sens, oraz proce-
sow kierowanych przez dynamike populacji do-
minujacych gatunkéw [42, 32, 28]. Niebywaty
wzrost ilosciowy badan nad rola naturalnych za-
burzen w przyrodzie zaowocowat ogromnym
materialem faktograficznym, z ktérego wynika,
ze dla wigkszosci zbiorowisk roslinnych powta-
rzajace si¢ procesy zaburzen i regeneracji po ich
wystapieniu stanowig typowy wzorzec dynami-
ki [34, 38, 41].
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MODEL CONNELA I SLATYERA

Prawie réwnolegle z klasyczng teoria sukce-
sji Clementsa [10] zostata sformutowna przez
Gleasona [18] alternatywna koncepcja, zwana
indywidualistyczna. Nie zaktadata ona istnienia
jednolitego wzorca sukcesji, natomiast kladia
nacisk na zréznicowanie dynamiki roslinnosci i
na role czynnikéw o charakterze losowym. W
mysl tej koncepcji o kierunku i tempie przebiegu
sukcesji decydowaly mechanizmy populacyjne:
rozsiewanie diaspor, zréznicowany wzrost i
przezywalnosc roslin w konkretnych warunkach
siedliskowych oraz oddzialywania konkurencyj-
ne migdzy gatunkami.

W podobnym duchu zostala sformulowana
hipoteza F. Eglera [14] dotyczaca zmian w skia-
dzie gatunkowym w toku sukcesji. W mys] tej
hipotezy wigkszo$¢ gatunkéw charakteryzuja-
cych rézne stadia sukcesyjne — od pionierskich
po klimaksowe — pojawia si¢ w krétkim czasie
po rozpoczeciu procesu sukcesji, czasem nawet
réwnoczes$nie, a wrazenie ich stopniowego za-
stepowania si¢ jest wywotane przez réznice w
ich tempie wzrostu i dtugowiecznosci. Hipotezg
ta (nazwang ’initial floristic composition’) prze-
ciwstawit Egler [14] koncepcji ,sztafety flory-
stycznej” (‘relay floristics’), w mys] ktérej ga-
tunki pojawiaja si¢ stopniowo — najpierw pio-
nierskie, a dopiero znacznie pdZniej, po prze-
ksztalceniu przez nie Srodowiska, gatunki ,kli-
maksowe”.

Najciekawszy chyba z probleméw zwiaza-
nych z sukcesja zostal bardzo jasno sformuto-
wany przez Connella i Slatyera [11]. Przedsta-
wili oni trzy wersje centralnego dla teorii sukce-
sji zagadnienia: w jaki spos6b rosliny pojawiaja-
ce sie¢ w poczatkowych stadiach sukcesji wpty-
waja na szanse rozwoju ro§lin péZniejszych sta-
diéw sukcesyjnych. Teoretycznie rzecz ujmujac
istnieja trzy mozliwosci:

1. Ro§liny wczesnych stadiéw sukcesyjnych
(gatunki pionierskie) oddziatuja korzystnie
na rozwdj roslin pézniejszych stadiow su-
kcesyjnych — jest to model ,,wspomagania”
(facilitation model)

2. Wplyw gatunkéw pionierskich jest nieistot-
ny; nie wplywaja one ani pozytywnie, ani

negatywnie  na  rozw6j  roslinnosci
p6zniejszych stadiow — jest to model toleran-
cji (tolerance model)

3. Wplyw gatunkéw pionierskich na gatunki
pojawiajace si¢ poZniej jest szkodliwy (mo-
del ,,powstrzymywania” — inhibition model)

Klasyczna teoria sukcesji [ 10] zaktadata, ze
w przyrodzie bezwzglednie przewaza model
pierwszy. W miarg gromadzenia coraz wigkszej
ilosci materiatu okazalto sig, ze na poparcie kaz-
dego z tych modeli mozna znalezé przyklady
[11,7]. Nie znaczy to jednak, ze sq one jednako-
wo liczne dla kazdego modelu. Sposréd prze-
analizowanych dotychczas przypadkow najwig-
cej zgodnych jest z modelem drugim. Rosliny
wezeéniejszych stadiow sukcesyjnych ani nie
»poprawiaja” §rodowiska w sposéb znaczacy,
ani nie sa na tyle silne konkurencyjnie, Zeby
méc powstrzymaé rozwéj roslin péZniejszych
stadiéw sukcesyjnych. Dzieje si¢ zwykle tak, ze
np. oddziatywanie dodatnie (np. zwigkszenie za-
wartosci prochnicy w glebie) jest rownowazone
przez oddziatywania o charakterze ujemnym
(np. ograniczenie zawartosci wody dostgpnej
dla innych roslin).

SUKCESJA PIERWOTNA 1 WTORNA;
PRZYKLADY Z MOUNT ST. HELENS

Pierwsze klasyfikacje sukcesji tworzono
wowczas, kiedy dysponowano stosunkowo nie-
wielkim materiatem faktograficznym, a dokfad-
ne dane zebrane byly dla niewielkiej grupy
przypadk6w, ktore wypadatoby dzisiaj okreslic
jako przypadki szczegdlne. Dychotomia: sukce-
sja pierwotna i sukcesja wtérna, mogla si¢ wy-
dawacé sensowna w czasie, kiedy dane o sukcesji
pochodzity — mniej wiecej pét na pot — albo z
badania zarastania piaszczystych wydm nad je-
ziorem Michigan [29], albo z zarastania lasem
opuszczonych p6l w Nowej Anglii [10, 30]. Z
dzisiejszej perspektywy widac jednak, ze przy-
padki opisywane jako sukcesja pierwotna sa na
tle caloksztattu zmian szaty roslinnej waskim
marginesem, i Ze sa opisywane stosunkowo czg-
sto dlatego, iz sg tatwe do badania i dobrze pasu-
ja do teorii. Warto zauwazy¢, ze na tle wszy-
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Ryc. |. Rozmieszezenie zniszezen roslinnosci w okolicy Mount St. Helens a — tereny na ktérych roslinnos¢ zostata catkowi-
cie zniszczona; b — tereny, na ktérych wszystkie drzewa zostaty obalone, a teren pokryty grubg warstwg popiotéw; c - tere-
ny. na ktérych drzewa zostaty osmalone, ale przetrwata czes¢ chronionych przez gruba warstwe $niegu odnowien; d — tereny
na kiorych osadzita sig warstwa popiotu o grubosci od 1 do 30 cm, co doprowadzito do obumierania pojedynczych drzew.

Fig. 1. Destruction of vegetation around Mount St. Helens a - areas, where vegetation was totally destroyed; b — the blow-
down forest covered with thick layer of volcanic ashes; ¢ — the scorched forest, where some forest regeneration survived,

protected by thick snow cover; d — areas covered with volcanic ashes 1-30 cm thick, what resulted in selective tree mortality.

stkich przemian, jakim podlegata i podlega na-
dal szata roslinna, przypadki kiedy sukcesja od-
bywa sie¢ w miejscu, gdzie nie ma ani zadnych
roslin, ani ich spor, sa ograniczone do znikomo
matych powierzchni, podczas gdy prawie wszy-
stko, co sklada sie na historig¢ szaty roslinnej, na-
lezatoby sklasyfikowac jako sukcesj¢ wtérna.
Do bardzo efektownych i czgsto cytowanych
przyktadéw sukcesji pierwotnej naleza obserwa-
cje zarastania przez ro$linnos¢ wysepek pocho-
dzenia wulkanicznego. Sa to przypadki nielicz-
ne — pierwszy z nich, Krakatau, dostarczyl
wprawdzie mnéstwo ciekawego materiatu ob-
serwacyjnego, ale ze wzgledu na metodyczne
niescistosci w prowadzeniu badan jest przed-
miotem wielu kontrowersji. Drugi przypadek —
wyspa Surtsey kofo Islandii — jest przyktadem
badar prowadzonych w sposéb bardzo Scisty.
Niestety, tempo rozwoju ro$linnosci w tej strefie
klimatycznej jest bardzo powolne. Jednym z
wnioskéw wynikajacych z przebiegu sukcesji na
Surtsey jest decydujaca rola sposobéw rozsie-

wania ro§lin dla tempa ich pojawiania si¢ na wy-
spie; natomiast przewidywania co do ,,pionier-
skiej” roli pewnych grup organizméw (jak np.
porosty) nie potwierdzity si¢ [26].

Dobrym przyktadem na to, jak ztudne moze
by¢ rozdzielanie sukcesji na pierwotna i wtérna,
sa badania prowadzone na terenach zniszczo-
nych przez erupcje Mount St. Helens w maju
1980 roku. W klasycznym ujeciu teorii sukcesji
wkraczanie roslinnosci na tereny zniszczone
przez erupcje wulkanu to typowy przyktad su-
kcesji pierwotnej [33]. Wybuchy wulkandéw,
zwlaszcza te bardziej gwaltowne, niszcza zbio-
rowiska ro$linne na wielkich powierzchniach.
Wydawac by si¢ moglo, ze w tym przypadku su-
kcesja pierwotna obejmuje znaczne obszary.

Po doktadnym zbadaniu okazato sig, ze opi-
nia ta jest znacznie przesadzona. Erupcja Mount
St. Helens zniszczyta lasy na obszarze dziesiat-
kéw tysigcy hektarow (Ryc. 1), a na obszarach
wielu tysigcy hektaréw roslinnos¢ znikneta cal-
kowicie pod warstwa wulkanicznych popiotéw
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[1, 21]. Jednak tylko obszar na pétnoc od stozka
wulkanicznego — pokryty przez goraca lawe —
okazat si¢ by¢ rzeczywiscie pozbawiony roslin
[12]. Gdzie indziej, przez cale lata, zywe pedy
przebijaty si¢ przez grube warstwy popiotu. W
rezultacie tego na terenach, ktére wydawaty si¢
by¢ zupetnie pozbawione roslinnosci, pojawiaty
si¢ niewielkie oazy roslin, ktére przetrwaty erupcje
i kilkuletnie przysypanie popiofem (2, 50, 21].

Kolejny mit zwigzany z teorig sukcesji gtosi,
ze podioza odslonigte w wyniku réznych kata-
klizméw to siedliska skrajnie niekorzystne dla
roslin, na ktérych utrzyma¢ si¢ moga tylko ga-
tunki ,,pionierskie”. Natomiast inne rosliny mo-
glyby tam wkracza¢ dopiero po dluzszym cza-
sie, kiedy $rodowisko zostatoby juz odpowie-
dnio przeksztatcone przez ro$linno$¢ pionierska.
Poglad ten jest catkowicie falszywy w odniesie-
niu do popiotéw wulkanicznych i lawy, na kto-
rych stosunkowo skutecznie osiedlajg si¢ gatun-
ki rodlin uwazane za ,klimaksowe” [12]. Na
wulkanicznych popiotach Pumice Plains spoty-
ka si¢ pojedyncze mlode egzemplarze drzew
lesnych, migdzy innymi gatunkéw uchodzacych
za wybitnie cieniozno$ne i wymagajace zy-
znych gleb, jak np. Abies amabilis czy Tsuga he-
terophylla [16, 48]. Rosna one takze w miej-
scach, gdzie na warstwie popiolu nie ma oprécz
nich zadnych innych roslin. Powstaly z nasion
przyniesionych z odlegtosci kilkunastu kilome-
trow — taka jest bowiem odlegtos$¢ od najbliz-
szych drzewostanéw, ktére nie ulegly zniszcze-
niu w wyniku erupcji.

Osadzenie wielocentymetrowej warstwy po-
piotéw wydaje sig by¢ dla lasu kataklizmem, ale
obserwacje dokonane po 1980 roku w rejonie
Mount St. Helens wskazuja, ze niektére drzewo-
stany przezyly nawet przysypanie warstwa po-
piotéw grubsza niz 30 cm; do podobnych wnio-
skow prowadzi analiza dendrochronologiczna
drzew, ktére przezyly erupcje w 1480 roku [49].
Jednak nawet jezeli drzewostany przezywaja
przysypanie popiotami wulkanicznymi — jak sig¢
to na ogot dzieje — to posredni wpltyw erupcji na
nie moze by¢ bardzo istotny. Jednym z takich
efektéw bywa np. bardzo obfite odnowienie
drzew na popiotach wulkanicznych, dajace po-
czqtek nowej, bardzo dynamicznej generacji

drzew. Mozna to obecnie obserwowac w rejonie
Mosquito Meadows, gdzie pod okapem staro-
drzewia ztozonego z Tsuga mertensiana i\ Abies
amabilis, odnawiajacego si¢ przed 1980 rokiem
bardzo stabo, bezposrednio po erupcji Mount St.
Helens nastapit bardzo obfity obsiew Abies
amabilis na popiotach wulkanicznych [3]. Przy-
padek ten wskazuje na zawodnos¢ prognoz dy-
namiki lasu opartych na kilku- lub kilkunastolet-
nich obserwacjach; czasem wydarzenia o chara-
kterze katastrofy wystepujace raz na kilka stule-
ci, wplywaja na kierunek zmian w sposéb decy-
dujacy.

Odpornosé roznych gatunkéw drzew na za-
sypanie popiotami wulkanicznymi moze tez by¢
bardzo rézna i moze doprowadzi¢ do istotnych
zmian w skladzie gatunkowym drzewostanow.
Obserwacje w dolinie Iron Creek w Gifford Pin-
chot National Forest wskazuja, ze np. Abies
amabilis jest bardziej wrazliwa niz inne gatunki
iglaste i ustepuje z drzewostanu, podczas gdy
Pseudotsuga menziesii i Tsuga heterophylla nie
wykazuja zwigkszonej Smiertelnosci [40].

Siedliska trudne do zasiedlenia dla roslin in-
nych niz gatunki ,,pionierskie” naleza do rzad-
kosci. Jako przyktad podaje si¢ czesto lite skaty,
ale réwniez i one moga by¢ stosunkowo szybko
opanowywane przez gatunki klimaksowe”
osiedlajace si¢ w szczelinach i na pétkach skal-
nych. Naprawde trudne do zasiedlenia bywaja
przemyte, gruboziarniste piaski wydmowe |
$wiezo odstonigte przez lodowiec utwory more-
nowe, na ktérych niska zawarto$¢ azotu ograni-
cza wzrost wigkszosci gatunkéw i powoduje, ze
gatunki ,,pionierskie” wigzace azot rzeczywiscie
poprawiaja warunki siedliskowe dla wkraczaja-
cych po nich bardziej wymagajacych drzew [6,
25]. Sa to jednak przypadki szczegolne, od daw-
na opisywane w prawie kazdym podregczniku
ekologii jako przyktady sukcesji pierwotne;j.

Kolejny wniosek, jaki nasuwa analiza przy-
padku Mount St. Helens to znaczenie lokalnej
dostgpnosci wody dla tempa sukcesji. Okazuje
sig, Ze nie ,,przygotowanie” siedliska przez ga-
tunki pionierskie, ale dostgpnosc¢ wody jest tym
czynnikiem, ktéry najsilniej réznicuje tempo
rozwoju roslinnosci na Pumice Plains, czyli na
terenie zupetnie pozbawionym roslinnosci bez-
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posrednio po wybuchu [16, 47]. Wprawdzie w
rejonie Mount St. Helens roczna suma opadéw
jest wysoka (ponad 1500 mm), ale letnie susze
zdarzaja si¢ niemal co roku [12]. Na innych ob-
szarach zamiast wody rol¢ czynnika ogranicza-
jacego moze petnic co$ innego — w kazdym razie
jest wysoce prawdopodobne, ze bgdzie to czyn-
nik nie zwiazany z obecnoscig czy brakiem in-
nych roslin.

PROBLEM Z KLIMAKSEM: PRZYKEADY Z
PARKU NARODOWEGO MOUNT RAINIER.

Pojecie klimaksu weszto na dobre do stowni-
ka i do swiadomosci ekologéw, tak ze zaprze-
czenie temu, jakoby w ogdle istniaty zbiorowi-
ska klimaksowe, wywotato w swoim czasie pra-
wdziwg burze [13]. Istnienie klimaksu zaatako-
wano z dwdch stron; po pierwsze, w mysl teorii,
zbiorowisko klimaksowe jest dostosowane do
klimatu i warunkiem jego istnienia jest to, ze kli-
mat pozostaje mniej wigcej staly. Tymczasem
istotne zmiany klimatyczne zachodza czgsto w
czasie znacznie krotszym niz $redni czas trwa-
nia zycia wielu gatunkéw drzew [5 17], stad
przynajmniej jeden z elementéw ekosystemu
jest czesto wyraZnie niedostosowany do klimatu
w czasie krotszym niz trwanie jednej generacji.

Drugi zarzut dotyczy czestosci wystgpowa-
nia w przyrodzie réznego rodzaju naturalnych
zaburzeri (pozary, huraganowe wiatry, osuwiska
etc.). Z ich istnienia zdawali sobie sprawe Cle-
ments i jemu wspotczesni, ale zdecydowanie nie
doceniali wagi tych zjawisk. Dopiero od lat 70.
datuje si¢ istna eksplozja badan nad naturalnymi
zaburzeniami i ich rola w dynamice ekosyste-
mow [34]. Obecnie badanie naturalnych zabu-
rzefi w znacznym stopniu wyparlo klasyczne ba-
dania nad sukcesja; o ile jeszcze przed dwudzie-
stu laty podstawowe pytanie amerykanskiego
ekologa wkraczajacego do dowolnego ekosyste-
mu mogto brzmie¢: w jakim stadiu sukcesyjnym
jest obecnie dane zbiorowisko i co bedzie tutaj
zbiorowiskiem klimaksowym, to obecnie analo-
giczne pytanie moze raczej brzmiec: z jakim ro-
dzajem, czestotliwoscig i intensywnoscia natu-
ralnych zaburzen mamy tutaj do czynienia?
[35].

Dobrg ilustracja pierwszego zarzutu pod ad-
resem koncepcji klimaksu sa zmiany zachodza-
ce w poblizu gdrnej granicy lasu w Parku Naro-
dowym Mount Rainier w USA. W okresie po-
przednich paru stuleci, ktére byly stosunkowo
chtodne, goérna granica lasu i dolny zasigeg lo-
dowcéw zostaty ustalone stosunkowo nisko. Od
potowy XIX wieku ma miejsce wyrazne ocie-
plenie klimatu [17], szczegdlnie widoczne w la-
tach 1930-1960. Jego bardzo fatwo dostrzegal-
nym efektem jest topnienie jezoréw lodowco-
wych i przesunigcie si¢ czét lodowcow o kilka-
set metréw w goére. Drugim efektem, mniej na
razie widocznym, jest zjawisko masowego ob-
siewu drzew powyzej gbérnej granicy lasu; po-
niewaz wzrost tych drzew jest dosy¢ powolny,
na pierwszy rzut oka przebieg gornej granicy la-
su wydaje si¢ nie zmieniony. Jezeli jednak ocie-
plenie klimatu potrwa dtuzej, jej przesunigcie w
gore stanie si¢ widoczne.

Mniej widoczne sa efekty ocieplenia klimatu
w nizej rosnacych lasach, co jednak wcale nie
znaczy, ze ich nie ma. Poniewaz wiele gatunkéw
drzew tworzacych lasy Mount Rainier moze zy¢
po kilkaset lat, a niektore z nich powyzej tysia-
ca, wigkszo$¢ obecnych drzewostanéw powstata
w warunkach klimatu chtodniejszego niz obec-
ny. Najstarsze z tych drzewostanéw powstaty w
latach wczesno$redniowiecznego ocieplenia kli-
matu, przetrwaly tzw. mala epoke lodowa [5,
17] i dotrwaly do wspdlczesnego ocieplenia.
Udziat tych najstarszych drzewostanéw jest jed-
nak niewielki: to, co uderza w tych lasach, to
ogromny udziat drzewostanéw 400-500 letnich,
zajmujacych z reguly dosy¢ rozlegle obszary,
poprzedzielane mniejszymi enklawami drzewo-
stanéw starszych i mtodszych (Ryc. 2). Stosun-
kowo rozlegle, jednogeneracyjne drzewostany
powstaty w wyniku rozlegtych pozaréw, ktére w
okresie Sredniowiecznego ocieplenia objely
znaczng cze$¢ obszaru Gér Kaskadowych i w
znacznej mierze uksztaltowaly ich krajobraz
[31].

Lasy Mount Rainier dostarczaja wigc réw-
niez przyktadéw na poparcie drugiego argumen-
tu przeciw koncepcji klimaksu — roli natural-
nych zaburzen w dynamice ro$linnosci. Czynni-
kami wplywajacymi w sposéb istotny na dyna-
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Ryc. 2. Przestrzenne zréznicowanie wieku drzewostanéw w rejonie Rampart Ridge w parku narodowym Mount Rainier (a),
oraz histogram liczebnosci drzew w klasach wieku w prébie pobranej na tym terenie (b) (na podstawie Moir 1989, zmodyfi-

kowane).

Fig. 2. Spatial differentiation of tree-stand ages around Rampart Ridge, Mount Rainier National Park (a), and a histogram of
tree distribution among age classes in a sample collected from that area (b) (after Moir 1989, modified).

mike tamtejszych laséw sa przede wszystkim
pozary, a w mniejszym stopniu wybuchy wulka-
néw i osuwiska. Wprawdzie roczna suma opa-
déw na tym obszarze waha si¢ od 1000 do 3000
mm, ale prawie corocznie w ciagu lata wystepu-
ja susze. W latach, kiedy susze staja sie bardziej
dotkliwe niz zwykle, pojawiaja si¢ pozary. Mo-
zaika drzewostanéw na terenach objetych
ochrona (a wigc nie podlegajacym wyrgbom)
odzwierciedla w giéwnej mierze wplyw poza-
réw; wiekszos$¢é drzewostanéw powstaje na wy-
paleniskach, gdzie spaleniu ulegt albo caly drze-
wostan, albo przynajmniej wigkszo$¢ tworza-
cych go drzew. Dlatego zréznicowanie wieku
drzew w obrebie pojedynczego drzewostanu nie
jest duze — zwykle daje si¢ wyodrebnic jedna lub
dwie dominujace kohorty (Ryc. 2) — podczas
gdy réznice wieku miedzy dwoma sasiadujacy-
mi ze sobg drzewostanami moga by¢ bardzo du-
ze [31, 35]. Wplyw pozaréw lesnych jest tez
gléwnym czynnikiem powodujacym, ze Pseu-
dotsuga menziesii — gatunek Swiattozadny — jest
w nizszych potozeniach gtéwnym albo jednym z
gléwnych skladnikéw drzewostanéw [31].

Oprécz dawnych erupcji Mount Rainier
(ktéry tez jest wulkanem) wplyw na lasy tego
parku narodowego wywarty réwniez wybuchy
innych wulkanéw, niekiedy bardzo odlegtych.
Odkrywki glebowe w lasach Mt Rainier przypo-
minaja tort, ztozony z warstw o réznym zabar-
wieniu i o réznej grubosci [31]. Sa to warstwy
popiotéw wulkanicznych; jedna z najgrubszych
jest ta, ktéra pochodzi z wybuchu Mt Mazama w
Oregonie, odleglego od Mt Rainier o 500 km w
linii prostej (obecnie w miejscu wulkanu Mt
Mazama jest jezioro — Crater Lake, chronione w
parku narodowym). Erupcja Mount St. Helens z
korica XV wieku spowodowala osadzenie kilku-
centymetrowej warstwy popioléw na stokach
Mount Rainier; dla poréwnania, stynna erupcja
z 1980 roku osadzita warstewke popiotu grubo-
$ci jednego milimetra.

Doskonatym przyktadem roli osuwisk w dy-
namice drzewostanéw parku narodowego Mo-
unt Rainier jest przypadek tzw. Kautz mudflow.
W roku 1947, po dtugotrwatych deszczach, do-
szto do rozleglych osuwisk w gornej czesci
zlewni Kautz Creek. Potgzna struga blota wy-
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petnita wasko doling; duzo drzew rosnacych w
poblizu jej dna zostato wywréconych, pozostate
zostaly zalane warstwa blota o grubosci od kilku
do kilkunastu metréw. Wskutek odciecia doste-
pu powietrza do korzeni drzewa te obumarty w
nastgpnych latach, a ich kikuty stoja jeszcze do
dzisiaj wsréd gestwiny miodych drzew, ktére
obsialy si¢ na warstwie blota tworzacej nowe,
podwyzszone dno doliny Kautz Creek. Powrat
lasu na ten teren byl bardzo szybki, tak ze naj-
wyzsze z drzew w mtodych drzewostanach do-
rastajg juz do dwudziestu metréw wysokosci.
Jest to dobry przyktad na to, jak w warunkach
sprzyjajacego wzrostowi drzew podloza i doste-
pnosci nasion (pas zniszczonego lasu miat sze-
rokosé od kilkudziesieciu do kilkuset metréow, a
dookota staty stare drzewostany) sukcesja moze
postegpowac bardzo szybko. Jest to zarazem
przypadek trudny, nie bedacy ani typowa sukce-
sja pierwotng, ani wtérng. Wprawdzie cata ro-
$linnos$¢ na miejscu zostata zniszczona, przynaj-
mniej w strefie gdzie grubos¢ warstwy blota wy-
nosifa kilkanascie metréow, ale za to wraz z blo-
tem przyniesione zostaly nasiona, fragmenty ro-
slin, a zapewne takze i cate rosliny, oraz sporo
martwe]j materii organicznej [31].

OD CZEGO ZALEZY PRZEBIEG SUKCESJI
WTORNEJ: PRZYKLADY Z NOWE]J ANGLII

Bardzo typowym przyktadem sukcesji wtor-
nep— a zarazem jednym z najbardziej znanych —
jest zarastanie przez las opuszczonych pdl i pa-
stwisk w Nowej Anglii [4, 19]. Zjawisko to trwa
ze zmiennym nasileniem od ponad 100 lat i
obejmuje bardzo duze obszary, rzgdu milionéw
hektaréw — zalesienie terenu wzrosto tam od
mniej niz 30% w polowie XIX wieku do ponad
70 % obecnie (Ryc. 3).

W procesie tym wyrdznia si¢ na ogét dwie
wyrazne fazy. W pierwszej, trwajacej od lat
osiemdziesigtych XIX wieku do lat dwudzies-
tych naszego stulecia, opuszczone pola i pastwi-
ska zarosty giownie lasami ztozonymi z sosen,
przede wszystkim z wejmutki Pinus strobus. W
fazie drugiej, trwajacej od korica lat dwudzies-
tych, po wycieciu laséw sosnowych pojawily si¢
drzewostany lisciaste z niewielkg domieszka ga-

tunkéw iglastych [43]. Zarastanie opuszczonych
gruntéw rolnych przez lasy trwa do dzisiaj i
gtéwny udziat maja w nim nadal gatunki liscia-
ste. Fakt, ze pierwsza generacj¢ lasu na opusz-
czonych polach i pastwiskach Nowej Anglii sta-
nowily gléwnie sosny, ttumaczy si¢ ich duza
produkcja nasion i duza zdolno$cia rozsiewu,
ale prawdopodobnie szybki wzrost w mtodym
wieku (zwlaszcza u wejmutki) byt jednym z
czynnikéw decydujacych o osiggnigciu przez
niag dominacji w miodych drzewostanach [22,
36]. Nie bez znaczenia byt tez zapewne fakt, ze
poczatkowo las zarastal tylko grunty najuboz-
sze, porzucane w pierwszej kolejnosci, na kto-
rych wigkszo$¢ gatunkow lisciastych rosnie sta-
biej niz sosny [19].

Na to wszystko naklada si¢ ogromna zmien-
no$¢ przestrzenna. Inaczej wyglada sukcesja na
glebach piaszczystych, inacze]j na glebach
zyZniejszych. Las wkraczajacy na pastwiska
rézni si¢ od lasu wkraczajacego na grunty orne.
Inaczej przebiegata sukcesja pod koniec XIX
wieku, kiedy stan liczbowy zwierzyny byt bar-
dzo niski, a inaczej przebiega obecnie, kiedy li-
czebno$é — zwlaszeza jeleni — jest bardzo wyso-
ka, zapewne wyzsza niz kiedykolwiek w histo-
rii. Preferencje pokarmowe zwierzyny moga
wplywaé w sposéb istotny na ksztaltowanie sig¢
skfadu gatunkowego drzewostanéw; jest to zja-
wisko znane u nas m. in. z Puszczy Bialowie-
skiej, gdzie udziat lipy wsréd mlodej generacji
drzew wykazuje wyrazny zwiazek z liczebno-
$cia zwierzyny townej [15].

Lokalne warunki — jak na przyktad obecnos$c
wsrod pdl czy pastwisk starych drzew, moga-
cych stuzy¢ jako Zrédto nasion — moga w sposéb
radykalny réznicowac przebieg i tempo sukcesji
na terenach o bardzo zblizonych warunkach kli-
matycznych i glebowych [4]. Wiagnie obecno-
$cia pojedynczych okazéw debéw na granicach
pastwisk ttumaczy si¢ duzy udzial drzew tego
rodzaju w obecnych drzewostanach. Zoledzie sa
jednymi z najwigkszych i najtrudniejszych do
przenoszenia przez wiatr owocami drzew les-
nych w Nowej Anglii, tak Ze nawet zaktadajac
znaczny udziat starych drzew w zadrzewieniach
na skrajach tak i pastwisk, opanowanie przez de-
by tak znacznych obszaréw byloby niemozliwe
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Ryc. 3. Zmiany lesistosci (wyrazone w procentach) w No-
wej Anglii w ciggu ostatnich 300 lat. Czgs¢ zakreskowana:
pierwszy etap sukcesji wtornej, czgs¢ zakropkowana — drugi
etap sukcesji wtornej lasu.

Figure 3. Changes in forest cover (in percent) of New En-
gland during the last three centuries. Cross-hatched area -
the first stage of secondary succession, dotted area — the se-
cond stage of secondary forest succession.

bez przenoszenia zoledzi przez Zwierzeta, a
zwlaszcza przez s6jke Cyanocitta cristata [6].

Na przebieg procesu sukcesji na opuszczo-
nych polach maja tez wptyw czynniki dziafajace
w zupelnie innej skali. Badania nad przestrzen-
nym zréznicowaniem natgzenia Swiatfa, wilgot-
nosci gleby i zawartosci w niej azotu, przepro-
wadzone w dolinie Hudsonu, wykazaly ze czyn-
niki te wykazuja istotng zmienno$¢ nawet na
matych odleglosciach (nawet mniejszych niz |
metr), tak ze zbiorowiska na pozér homogenicz-
ne wykazuja duze wewnetrzne zroéznicowanie
[24]. Ma to wplyw na pojawianie si¢ i przezy-
walnos$¢ drzew i moze decydowac zaréwno o
sktadzie gatunkowym, jak i strukturze prze-
strzennej miodych drzewostanéw. Réwnie silny
wplyw moze miec selektywne zgryzanie siewek
przez drobne gryzonie; jest to na zarastajacych
polach jedna z gtéwnych przyczyn $miertelnosci
siewek, w warunkach skrajnych mogaca skute-
cznie op6Znia¢ wkraczanie lasu. Okazuje sig
wiec, ze zréznicowanie procesoéw sukcesyjnych
w ich wczesnej fazie jest znacznie wigksze, niz
zakladano, a przewidywanie ich przebiegu bez
znajomosci proceséw sktadajacych sig na sukce-
sje jest ryzykowne [38].

Zaznaczajaca si¢ od pewnego czasu domina-
cja podejscia ilosciowego w ekologii dotyczy
réwniez zagadnien sukcesji [7] i to pociaga za
soba powazne konsekwencje. Zamiast konty-
nuowania jalowych rozwazafi, czy dany przypa-
dek reprezentuje sukcesje¢ pierwotna czy wtdrna,

autogeniczna czy allogeniczng [33], lepiej bylo-
by zdefiniowac i sprébowac okresli¢ ilosciowo,
jaki udziat w procesie sukcesji ma roSlinnos¢,
ktéra przetrwala proces zniszczenia, w stosunku
do spor docierajacych z zewnatrz [22]. Duza
czesé przypadkéw nie miesci sig tatwo w zadnej
z szufladek, nawet jezeli system klasyfikacyjny
jest bardzo rozbudowany [36].

Tym, co wymaga bardzo istotnej rewizji, jest
tez rola cztowieka w procesach sukcesyjnych.
W klasycznej teorii sukcesji gospodarka czto-
wieka nie tyle wptywa na dynamike roslinnosci
w konkretny, mozliwy do oszacowania czy po-
miaru spos6b, co raczej doprowadza do ,skaze-
nia” calego procesu. W rzeczywistosci sposoby
i zakres oddzialywania czlowieka na roslinnos¢
sa bardzo zréznicowane. Sukcesja roslinnosci
na dnie opuszczonej kopalni odkrywkowej ma
niewiele wspélnego z sukcesja na lesnym zre-
bie, chociaz zaréwno kopalnia, jak i1 zrab sa
dzielem czlowieka. Réznica miedzy powale-
niem lasu przez huragan a wycig¢ciem go przez
drwali nie jest na tyle duza, aby przewazyc nad
istotnymi podobieristwami przebiegu procesu
sukcesji w obu tych przypadkach [22, 33].

Jest jeszcze jeden aspekt zwigzany z wply-
wem czlowieka na procesy sukcesyjne, ktory
warto tutaj poruszy¢. Wiele zbiorowisk roslin-
nych, ktére dawniej uznawano za wolne od lu-
dzkiej ingerencji, okazato si¢ by¢ efektem dzia-
tania gospodarki ludzkiej. Tak byto w przypad-
ku fragmentéw roslinnosci ,,stepowej” w potu-
dniowej Polsce, ktére po objeciu ich ochrong
§cista szybko zarosty lasem lub krzewami [44].
Ten przypadek jest nam dobrze znany, ale podo-
bnych sytuacji jest znacznie wiecej. Prawie
wszystkie zbiorowiska trawiaste we wschodniej
cze$ci Ameryki Pétnocnej byty wynikiem Swia-
domego stosowania ognia przez Indian. Obecnie
tereny te, opisywane przez pierwszych osadni-
kéw jako rozlegle, trawiaste przestrzenie, sa juz
zaro$nigte lasem — poniewaz wyeliminowanie
pozaréw doprowadzito do stosunkowo szybkiej
ekspansji roslinnosci drzewiastej [46]. Znaczne
ograniczenie zasiggu pozaréw po wprowadze-
niu gospodarki lesnej okazato si¢ by¢ w Amery-
ce jednym z najistotniejszych czynnikéw
antropogenicznych” zmieniajacych dynamike
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amerykanskich laséw — a seria wielkich poza-
row w Yellowstone w 1988 roku pokazala, jak
niebezpiecznym bigdem bylo ignorowanie roli
ognia w dynamice naturalnych ekosystemoéw
[39].

CZY ISTNIEJE NOWA TEORIA SUKCESJI?

Klasyczna teoria sukcesji w swojej radykal-
nej wersji zostata sfalsyfikowana. Na jej miejsce
nie pojawita si¢ jednak zadna inna teoria o po-
rownywalnym stopniu ogélnosci [8, 30]. Obec-
nie mamy wigc do czynienia z sytuacja, kiedy
ogrom nagromadzonego przez dziesigciolecia
materialu nie daje sig¢ uja¢ w ramy jednego mo-
delu, chociaz istnieje wiele modeli czastko-
wych, o niewielkim stopniu ogdlnosci, wyjas-
niajacych poszczegdlne przypadki lub niewiel-
kie grupy przypadkow [7]. Caty czas trwaja jed-
nak préby, aby ogolny model sformutowac. Pré-
be takiego uogdlnienia - w formie koncepcji
hierarchii przyczyn sukcesji — zaproponowali
ostatnio Pickett i in. [37]. Jest to jednak bardziej
program badawczy niz nowa teoria.

Czy doczekamy si¢ sformulowania nowej,
ogdélnej teorii sukcesji? Na razie nic na to jesz-
cze nie wskazuje. Jedno jest pewne: droga do jej
sformulowania wiedzie przez analiz¢ mechani-
zmoéw, a tych jest wiele i badanie ich nie jest ta-
twe. Postgp w ich badaniu jest jednak spory
[37], chociaz ogarnigcie go staje si¢ coraz trud-
niejsze. Badania nad naturalnymi zaburzeniami,
badania nad rolg ,,banku nasion”, modelowanie
rozprzestrzeniania diaspor oraz konkurencji
migdzy roslinami — wszystko to sktada si¢ na co-
raz lepsze poznanie procesu sukcesji. Dokumen-
tacja zmian roslinnosci rozrasta sig tez imponu-
Jjaco — w poréwnaniu z tym, czym dysponowat
Clements i jemu wspdlczesni, postep jest ol-
brzymi, a wysitek wlozony w zatozenie statych
powierzchni badawczych bedzie coraz mocniej
procentowac¢ w miarg uplywu czasu [22, 27].

Z drugiej strony, narasta tez $wiadomosc te-
go, jak bardzo zmienna w czasie jest przyroda, i
jak ostroznie trzeba podchodzi¢ do wszelkich
ekstrapolacji obecnych trendéw. Dlatego sfor-
mulowanie nowe;j teorii, ktéra dobrze ttumaczy-
taby duzg ilo§¢ nagromadzonych faktéw, a zara-

zem nie czynifa nierealnych zatozen, wydaje si¢
jeszcze bardzo odlegte.
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