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Strategie zyciowe gatunkow drzew lesnych

Life-history strategies of forest tree species
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Poj@cie strategii Zyciowej (ewalucyjnej, adaptacyjnej) czesto pojawia si¢ w literaturze
ekologiczno-lesnej. Mimo to nietatwo jest znaleZé jasna, krétka i precyzyjna definicje
tego pojecia. Najczgsciej podkresla sig, ze strategia zyciowa gatunku jest kategoria kom-
pleksowa, obejmujaca og6t whasciwosci biologicznych i wymagari ekologicznych gatunku,
okreslajacych tacznie role gatunku w naturalnej dynamice zbiorowisk roslinnych, (w tym
mozliwos¢ osiagania dojrzatosci reprodukeyjnej, wydania potomstwa i trwalego wystepo-
wania w zbiorowiskach w warunkach presji konkurencyjnej innych gatunkéw), przy
zalozeniu, ze warunki Srodowiska nieustannie zmieniaja sig, w czasie i w przestrzeni.

Z definicji wynika, Ze strategia kazdego gatunku jest inna (specyficzna tylko dla tego
gatunku). Jezeli bowiem strategie definiujemy za pomoca wszystkich cech danego gatunku,
to jest rzecza oczywista, ze nawet najbardziej podobne do siebie gatunki zawsze beda sie
czyms réznily migdzy soba.

Powstaje jednak pytanie, czy strategie Zyciowe, reprezentowane np. przez gatunki drzew
lesnych, nie daja si¢ w logiczny sposéb pogrupowad, uporzadkowaé, czy tez sklasyfikowag.
Taka klasyfikacja jest potrzebna, nie tyle jako cel sam w sobie, co raczej jako pomoc w
lepszym zrozumieniu istoty strategii, reprezentowanych przez poszczegélne gatunki, co z
kolei moze poméc w lepszym zrozumieniu roli, jaka poszczegélne gatunki odgrywaja w
naturalnych procesach rozwojowych, zachodzacych w zbiorowiskach lesnych [4,5].

Gdy mowa jest o podziale strategii zyciowych gatunkéw drzew lesnych na rézne typy, to
w pierwszej kolejnosci przychodzi na mysl podzial na gatunki pionierskie i gatunki
klimaksowe, bioracy przede wszystkim pod uwage ich reakcje na zaburzenia i katastrofy,
wystepujace w Srodowisku. Zaktada sig, ze gatunki pionierskie i klimaksowe wyksztalcity
szereg cech adaptacyjnych, okreslajacych ich odmienna rolg w sukcesji lasu i zapewniaja-
cych im dostosowanie do warunkéw panujacych w réznych (wezesnych i péznych) fazach
sukcesji [6, 7].



Jednakze, przy blizszym przyjrzeniu si¢ poszczeg6lnym zestawom cech, latwo. dostrzec,
ze cechy gatunkéw klimaksowych okreslane sa czgsto na zasadzie przeciwiefistwa do
gatunkow pionierskich. Podczas gdy gatunki pionierskie rzeczywiscie wydaja si¢ stanowié
stosunkowo tatwo odréznialng i wzglednie homogenna grupe ekologiczng, to gatunki
klimaksowe najwyraZniej takiej grupy nie tworza. Jezeli przyjaé, ze do gatunkéw klima-
ksowych naleza wszystkie gatunki, nie bedace pionierami, to wéwczas okaze sig, ze jest to
bardzo heterogenna grupa, zawierajaca szeroka game gatunkéw o bardzo réznych histo-
riach zycia i rozmaitych wlasciwosciach fizjologicznych i ekologicznych.

Jak dotad, niewiele byto préb blizszego opisu tej grupy gatunkéw oraz zinterpretowania jej

zmiennosci w kategoriach ewolucyjnych przystosowan gatunkéw do warunkéw §rodowi-

ska zmieniajacych si¢ stale, w przestrzenii w czasie. Juz z tego wzgledu warto podjaé prébe

weryfikacji koncepcji gatunkéw pionierskich i klimaksowych. Gatunki drzew lesnych
dobrze nadaja si¢ do tego celu, poniewaz jest to ta grupa gatunk6éw roslin, o ktérej, ze
wzgleddéw czysto praktycznych i ze wzgledu na role odgrywana w zbiorowiskach lesnych,
wiadomo stosunkowo najwigcej. Jako podbudowg teoretyczng wykorzystano klasyfikacje
'strategii zyciowych gatunkéw rolin, opracowang przez angielskiego botanika Grime’a
[2,3]. W odréznieniu od klasycznego dwubiegunowego podziatu, model Grime’a przewi-
duje istnienie trzech gtéwnych typéw strategii oraz kilku strategii mieszanych, bedacych
wypadkowa strategti podstawowych.

Glowne zalozenia modelu Grime’a

Podstawa wyréznieniaréznych typ6w strategii Zyciowych organizméw jest zawsze uprzed-
nia klasyfikacja srodowisk, bioraca pod uwagg rodzaj presji selekcyjnej wywieranej na
zamieszkujace je gatunki. Wedlug Grime’a {2,3], w przypadku roslin, decydujace znacze-
nie maja w tym wzgledzie dwie cechy srodowiska.

Po pierwsze, chodzi tu o warunki determinujace (limitujace) potencjalng wielkos¢ produ-
kcji ro§linnej, okreslane tacznie mianem stresu. Intensywnos¢ stresu jest odwrotnie propo-
rcjonalna do stopnia dostgpnosci najwazniejszych zasobéw zyciowych, wykorzystywa-
nych przez rofliny: §wiatta, wody, sktadnikéw mineralnych, ciepta.

Druga cecha Srodowiska, wptywajaca na produkcje biomasy i decydujaca o charakterze
" presji selekcyjnej wywieranej na organizmy jest wystepowanie, intensywnos$¢ i rozleglosé
zaburzen (katastrof), przez ktére nalezy rozumieé czesciowe lub catkowite (ale zawsze o
charakterze gwattownym) zniszczenie biomasy ro§linnej. Zaburzenia moga by¢ zwiazane
np. z dzialalnoscia innych organizméw (roslinozercéw, patogendw), dziatar czlowieka
(wydeptywanie, koszenie, orka, pozyskanie drewna w lesie) lub wplywu czynnikéw
abiotycznych (wiatr, pozar, susza, gradacje owaddéw, zjawiska erozyjne). Tak wigc, wedlug
Grime’a, z punktu widzenia ewolucji strategii zyciowych gatunkéw, ogét czynnikéw
ekologicznych oddziatywujacych na ro§liny mozna zaliczy¢ do jednej z dwéch nadrzed-
nych kategorii: stresu lub zaburzenia.

Poszczegélne typy ekosysteméw charakteryzuja si¢ rézna intensywnoscia stresu oraz
czestotliwoscia, intensywnoscia i rozlegloscia wystgpowania zaburzen. Z czterech kombi-
nacji niskiej i wysokiej intensywnosci stresu i zaburzenia, trzy charakteryzuja srodowiska,



TABELA
Teoretyczne podstawy ewolucji trzech gtéwnych typéw strategii Zycia roslin naczyniowych [2, 3]

Intensywnosé zaburzeri Intensywnosé stresu

niska wysoka
Niska strategia konkurencyjna strategia tolerowania stresu
Wysoka strategia ruderalna brak strategii

ktére sa potencjalnie dostepne dla roslin. Grime [2,3] sugeruje, ze w przypadku kazdego z
trzech dostgpnych typéw srodowisk, zasiedlajace je gatunki wyksztatcity (na drodze
ewolucyjnej) odmienny typ strategii zyciowej, zapewniajacej im przewagg i dostosowanie
(tabela).

W przypadku siedlisk (nisz), ktére charakteryzuja sig niska intensywnoscia stresu i zabu-
rzen, presja selekcyjna prowadzi do ewolucji strategii konkurencyjnej (typ C). Grime [2,3]
definiuje konkurencje jako dazenie sasiadujacych roslin do zawladnigcia okreslona porcja
zasob6w Srodowiska (czasteczka §wiatta, wody, fragmentem przestrzeni, jonem sktadnika
mineralnego) i zaktada, ze jedne. gatunki sa lepszymi konkurentami niz inne, dzieki
wyksztalceniu okreSlonych cech adaptacyjnych. Nalezy do nich w pierwszym rzedzie
wielko§¢ orazrozktad w przestrzeni i w czasie powierzchni czynnychroslin, tj. powierzchni
tych organéw, przez ki6re nastgpuje absorpcja zasobéw $rodowiska. Rosliny, ktére sa
silnymi konkurentami, cechuja znaczne rozmiary koficowe, duze naktady energii na wzrost
wegetatywny, wytwarzanie organéw spichrzowych itp. Rosliny bedace silnymi konkuren-
tami s3 natomiast gorzej przystosowane do tych warunkéw, ktére odznaczaja si¢ wysoka
intensywnoscig stresu lub duza intensywnoscia, czestotliwoscia i rozlegloscia wystgpowa-
nia zaburzer.

W pierwszym z tych przypadkéw (tj. w przypadku niskiej intensywnosci zaburzen i silnego
stresu) rozwinela sig strategia tolerowania stresu (typ S). Konkretne cechy adaptacyjne
gatunk6w reprezentujacych strategie tolerowania stresu sa bardzo rozmaite, poniewaz
natura stresu (czynnika ograniczajacego) takze bywa bardzo rézna. Moze ona wynikac z
cech fizycznych Srodowiska (przyktadem sg rejony arktyczne lub pustynne) lub z wplywu
samej roslinnosci (np. wyczerpanie dostgpne;j puli skladnikéw mineralnych, silne ocienie-
nie). Generalnie jednak, pod pewnymi wzgledami, gatunki o strategii tolerowania stresu,
maja wiele cech wspdlnych. Naleza do nich np. niewielkie rozmiary koficowe, redukcja
organ6w asymilacyjnych, niskie potencjalne tempo wzrostu, wolny cykl przemiany wegla
i sktadnikéw mineralnych, oszczedna gospodarka wodna.

W drugim przypadku (tj. w warunkach silnych, czesto powtarzajacych sie zaburzef i braku
stresu zwigzanego z niskim poziomem jakiego$ skladnika zasobéw srodowiska) dobér
naturalny prowadzi do wyksztalcenia strategii, okreslanej przez Grime’a mianem ruderal-
nej (typ R). Rosliny, ktére wyksztatcily te strategie, maja wiele wsp6lnych cech: krétki cykl
zyciowy, wysokie tempo produkcji suchej masy i przyrostu, a takze wysokie naklady
energetyczne na produkcje generatywna (nasiona). Na rozmnazanie generatywne przezna-
czana jest duza cz¢$¢ produktéw fotosyntezy i nawet w warunkach zwigkszonego stresu
naklady te s3 utrzymywane, kosztem czesci wegetatywnych.



Opisane strategie reprezentuja ekstrema specjalizacji ewolucyjnej. W warunkach odpowia-
dajacych posredniej intensywnosci stresu i zaburzeri mogly uksztattowac si¢ strategie
posrednie (mieszane), bedace wypadkowa strategii gtéwnych (typy: S-R, C-S, C-R i
C-S-R). Kazdy z wyréznionych typéw strategii odpowiada okre$lonej kombinacji inten-
sywnosci stresu, zaburzenia i konkurencji, dajacych si¢ przedstawic w postam 3-bieguno-
wego, graficznego modelu (ryc. 1).
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RYC. 1. Model przedstawiajacy rézne kombinacje intensywno$ci konkurencji, stresu i zaburzenia
w roslinno$ci oraz lokalizacj¢ giéwnych (C, S i R) i mieszanych (S-R, C-S, C-R i C-S-R) typdw strategii;
Ic ~ wzgledne znaczenie konkurencii, Is — wzgledne znaczenie stresu, 1d — wzglgdne znaczenie zaburzen
i katastrof [2,3]

Przyporzadkowanie gatunkéw drzew lesnych do typ6éw strategii,
wyréznionych w modelu Grime’a

Zaliczenie gatunkéw drzew lesnych do jednego z typéw strategii Zyciowych, wynikajacych
z modelu Grime’a mozna dokonaé na rézne sposoby. Sposéb najbardziej formalny to
klasyfikacja i wyréznienie grup gatunkéw metodami statystyki wielu zmiennych, przy
wykorzystaniu iloSciowych danych okreslajacych rézne cechy i wlasciwosci gatunkéw,



istotne z adaptacyjnego punktu widzenia. Préby takiej dokonali Brzeziecki i Kienast [1],
na podstawie danych dotyczacych nastgpujacych cech 36 gatunkéw drzew lesnych, wyste-
pujacych w Srodkowej Europie: maksymalna pier§nica, wysokosé, wiek, tempo wzrostu
drzew danego gatunku, gesto$é i odpornosé drewna na rozktad, masa 1000 nasion, czestot-
liwo$¢ lat nasiennych, poczatek obradzania nasion w warunkach drzewostanu, grupa
biologiczna nasion, wskaZnik wymagai §wietlnych, wskaznik wymagari cieplnych, odpo-
rnos¢ na przymrozki péZne, odpornos¢ na niska temperature w zimie, wskaznik wymagan
wzgledem stopnia kontynentalizmu klimatu, odporno$¢ na susze, wskazniki wymagarn
odnosnie dyspersji, wilgotnosci, zyznosci i pH gleby. Ogétem uwzgledniono 21 cech, dazac
do mozliwie petnej charakterystyki strategii zyciowej gatunku.

Wyniki analizy statystycznej zebranego materiatu znakomicie utatwity podzial gatunkéw
na grupy i zaliczenie ich do poszczegélnych typ6w strategii, wyréznionych w modelu
Grime’a. Aktualna propozycja jest nast¢pujaca (ryc. 2).
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RYC. 2. Przyporzadkowanie gatunkéw drzew do réznych typ6w strategii, przewidzianych w modelu Grime’a
[2,3]. Symbole nazw gatunkéw: Aal — Abies alba; Aca — Acer campestre; Apl - A. platanoides; Aps —

A. pseudoplatanus; Agl; Alnus glutinosa; Ain— A. incana; Bpe ~ Betula pendula; Bpu — B. pubescens; Cbe ~
Carpinus betulus; Fsy — Fagus sylvatica; Fex — Fraxinus excelsior; Jco — Juniperus communis; Lde — Larix
decidua; Msy — Malus sylvestris; Pab — Picea abies; Pce — Pinus cembra; Psy — P. sylvestris; Pal ~ Populus
alba; Pni - P. nigra; Ptr — P. tremula; Pav — Prunus avium; Ppa~ P. padus; Pco — Pyrus communis; Qpe —

Quercus petraea; Qro — Q. robur; Sal — Salix alba; Sca - S. caprea; Sar — Sorbus aria; Sau - S. aucuparia; Sto
= 8. torminalis; Tba — Taxus baccata; Tco — Tilia cordata; Tpl - T. platyphyllos; Ugl - Ulmus glabra; Ula —
U. laevis; Umi - U. minor



Strategia ruderalna (typR)

Typ strategii ruderalnej reprezentuja gatunki, do tej pory zaliczane w wigkszosci do
gatunkéw pionierskich. Sa to: Populus alba, P. nigra i P. tremuka, Betula pubescens, B.
pendula, Salix alba, S. caprea, Alnus incana i A. glutinosa. Pojawienie sig¢ gatunkéw o
strategii ruderalnej w cyklu rozwoju lasu jest zawsze uwarunkowane wcze$niejszym
wystapieniem zaburzen i katastrof, powodujacych powstanie wigkszych luk i przerw w
dachu koron drzewostanu. Gatunki ruderalne wyksztalcily szereg cech adaptacyjnych,
ktére umozliwiaja im szybka kolonizacje takich otwartych §rodowisk. Do cech tych naleza
np. male, ale bardzo liczne nasiona, przenoszone przez wiatr na duze odleglosci, ponadto
wysokie tempo wzrostu w pierwszym okresie zycia i odpornoéé na ekstrema klimatyczne.
Szybki wzrost oraz wczesna reprodukcja zwigkszaja prawdopodobiesistwo, ze liczba
potomstwa bedzie wystarczajaco liczna, aby umozliwi¢ przezycie i ponowne opanowanie
terenu w warunkach wzglednie czestych i rozleglych zaburzed. W warunkach braku
zaburzen i katastrof, byt gatunkéw ruderalnych bylby zagrozony. Koszty, z jakimi "musza
si¢ liczy¢" gatunki o strategii ruderalnej, to przykiady tzw. kompromis6w ewolucyjnych
(ang. "trade-offs", por. [8]). Naleza tu m.in. brak substancji zapasowych w nasionach (co
powoduje, ze siewki tych gatunkéw sa wrazliwe na ocienienie, suszg, konkurencje ze strony
ro§linnosci zielnej), nastepnie krétkowiecznos¢ i duza podatnos$¢ drewna na rozktad przez
owady i grzyby. To ostatnie jest konsekwencja faktu, ze gatunki o strategii ruderalnej
inwestuja duza czesé energii w szybki wzrost, kosztem zabezpieczen chemicznych i
strukturalnych.

W pewnych warunkach gatunki o strategii ruderalnej moga petni¢ zar6wno role gatunkéw
pionierskich jak i klimaksowych. Juz z tego powodu termin "gatunki ruderalne" wydaje si¢
lepszy niz "gatunki pionierskie". Przyktadem moze by¢ tak "pionierski” gatunek jak brzoza
brodawkowata (Betula pendula), petniacy role gatunku "klimaksowego" na suchych gle-
bach piaszczystych, a takze wierzba biata (Salix alba), topola biala (Populus alba) i topola
czarna (Populus nigra), wchodzace w sktad roslinnodci klimaksowej laséw tggowych, dla
ktérych norma sa czgste zaburzenia w postaci wylewéw rzek, nie dopuszczajace do
odnowienia innych, wolniej rosnacych gatunkéw. Przyktady te sugeruja, ze pojecie gatun-
kéw pionierskich, implikujace ich przejsciowy charakter w sukcesji lasu, nie zawsze jest
uzasadnione, Z tego wzgledu wyréznianie gatunkdw o strategii ruderalnej jest lepsze, gdyz
oznacza jedynie, Ze wystepowanie tych gatunkéw jest zwigzane z zaburzeniami, nie méwi
natomiast nic o tym, czy gatunki te stanowia przemijajace, czy tez ostatnie ogniwo sukcesji.

Mieszana strategia ruderalna i tolerowania stresu (typ S-R)

Mieszang strategi¢ ruderalna i tolerowania stresu reprezentuje nastgpujaca grupa gatunkéw:
Pyrus communis, Malus sylvatica, Acer campestre, Sorbus aucuparia, S. torminalis, S. aria,
Prunus padus, P. avium. Wymienione gatunki wykazuja pewne cechy, ktére nawiagzuja do
strategii ruderalnej, takie jak np. krétkowiecznosé, szybkie osiaganie dojrzatosci rozrod-
czej, stosunkowo wysokie potencjalne tempo wzrostu. Z drugiej strony takie cechy jak
niewielkie rozmiary koricowe, duza ggsto$é drewna i jego odpornosé na rozklad, a takze
stosunkowo duze nasiona, rozsiewane gtéwnie przez ptaki i mate ssaki, sa zwiazane raczej
ze strategia tolerowania stresu. Gatunki sklasyfikowane w tej grupie bardzo rzadko osiagaja
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w drzewostanie pozycj¢ dominujaca. Na ogé! nie sa tez zdolne do samodzielnego wytwo-
rzenia dolnych warstw drzewostanu. Z reguty, w zbiorowiskach le§nych wystgpuja one
do$¢ sporadycznie, najczesciej na brzegach laséw, lub w drzewostanach, ktére z natury
charakteryzuja si¢ luZnym zwarciem, co wynika z niekorzystnych warunkéw siedlisko-
wych (silnego stresu w sensie Grime’a), badZ tez jest wynikiem czesto powtarzajacych sig
zaburzeri.

Strategia tolerowania stresu (typ S)

Strategi¢ tolerowania stresu w najwigkszym stopniu wydaja si¢ reprezentowac trzy sposréd
uwzglednionych tu gatunkéw drzew: Taxus baccata, Pinus cembra i Juniperus communis.
Mimo, Ze gatunki te réznia si¢ bardzo pod wzgledem zasiggu geograficznego i pionowego
rozmieszczenia w gérach, to jednak zachodzi migdzy nimi, jak si¢ wydaje, duze podobien-
stwo morfologiczno-funkcjonalne. Limba (Pinus cembra) wystepuje w reglu gérnym, dla
ktérego m.in. charakterystyczny jest krétki okres wegetacyjny i niskie wartosci temperatury
zima. Cis (Taxus baccata), bedac jednym z naszych najbardziej cienioznosnych gatunkéw
drzew lesnych, potrafi si¢ rozwijac pod okapem zwartych drzewostanéw bukowychinawet
w zaawansowanym wieku zadowala si¢ niewielka iloscig §wiatta. Jalowiec (Juniperus
communis) to z kolei gatunek charakterystyczny dla bardzo ubogich 1 suchych siedlisk i
nawet jest uwazany za gatunek pionierski dla takich bardzo nieprodukcyjnych siedlisk. We
wszystkich tych przypadkach, gdy srodowisko jest trwale niekorzystne i wrogie, podsta-
wowe znaczenie ma oszczedna gospodarka skapymi zasobami i tylko takie gatunki sa w
stanie przezy¢, ktére w tych warunkach sa w stanie przechwycié i jak najdluzej utrzymaé
deficytowe zasoby. Dlatego w przypadku gatunkéw o strategii tolerowania stresu do
najbardziej charakterystycznych cech nalezy niskie potencjalne tempo wzrostu, a takze
bardzo pézZne osiaganie dojrzatosci rozrodczej. Tempo wzrostu gatunkéw o strategii
tolerowania stresu jest niskie, nawet w warunkach optymalnych i po wyeliminowaniu
potencjalnych konkurentéw. W rezultacie nawet bardzo stare osobniki tych gatunkéw z
reguly nie osiagaja duzych rozmiaréw. Osiaganiu znacznego wieku i utrzymaniu raz

_ zdobytych zasobéw stuzy m.in. inwestowanie duzych ilosci energii w mechanizmy obron-
ne, ktére zwigkszaja odporno$¢ drewna na ataki ze strony grzybéw i owadéw.

Mieszana strategia tolerowania stresu i konkurencji (C-S)

Do grupy o mieszanej strategii tolerowania stresu i konkurencji zakwalifikowano nastepu-
Jjace gatunki: Abies alba, Picea abies, Fagus sylvatica, Quercus robur, Q. petraea. Cechy
strategii tolerowania stresu w przypadku tych gatunkéw widoczne sg zwlaszcza w fazie
milodociane;j. I tak, na przyktad, buk i jodta naleza do najbardziej cieniozno$nych gatunkéw
wystepujacych w naszych lasach. Podobnie siewki dgbu sg tolerancyjne wzgledem matej
dostepnosci wody i sktadnikéw mineralnych. Wysoka przezywalnosé siewek wszystkich
tych gatunkéw w poczatkowym etapie wzrostu zwigzana jest niewatpliwie z faktem
posiadania przez te gatunki duzych nasion, obficie zaopatrzonych w substancji pokarmowe.
Stanowiac poczatkowo Zrédto energii i materiatéw budulcowych, nasiona w jakims sensie
ostabiajg stres, jaki siewki do§wiadczaja w pierwszych etapach rozwoju pod okapem innych
drzew i w obecnosci gatunkéw zielnych. Poczatkowo gatunki o mieszanej strategii tolero-
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wania stresu i konkurencji rosng wolno, podobnie jak gatunki o typowej strategii tolerowa-
nia stresu, ale jednocze$nie inwestuja duzo energii w rozwéj systeméw korzeniowych i
zabezpieczenie tkanek. W odr6znieniu od gatunkdw o strategii tolerowania stresu, gatunki
0 mieszane;j strategii konkurencji i tolerowania stresu, maja zdolnos$é do przyspieszania
tempa wzrostu w pézniejszych etapach swego zycia, i tym samym osiagania duzych
rozmiaréw koricowych. Fakt ten, w polaczeniu z duza odpornoscia na dzialanie szkodli-
wych czynnikéw biotycznych i abiotycznych, umozliwia tym gatunkom na zajmowanie
przez dtugie okresy czasu pozycji dominujacej w dachu koron i odgrywanie roli gatunkéw
"klimaksowych".

Strategia konkurencyjna (C)

Do grupy o strategii konkurencyjnej zaliczono gatunki, ktére z reguty unikaja terenéw o
ekstremalnych warunkach klimatycznych i glebowych i ktére odgrywaja najwieksza role
na siedliskach bardzo produkcyjnych (Ulmus glabra, U. laevis, U. minor, Tilia cordata, T,
platyphyllos, Acer pseudoplatanus, A. platanoides, Carpinus betulus, Fraxinus excelsior).
W warunkach obfitosci zasobéw, takie gatunki jak np. Fraxinus excelsior i Acer pseudo-
platanus, sa w stanie wygrac walke konkurencyjng nawet z bukiem, ktéry uwazany jest za
wyjatkowo silnego konkurenta. Dominujaca cecha strategii konkurencyjnej jest dazenie do
monopolizacji dostgpu do zasob6w srodowiska. Cel ten jest osiagany dzieki stosunkowo
wysokiemu potencjalnemu tempu wzrostu, osiaganiu duzych rozmiaréw koricowych, oraz
silnemu rozrastaniu sig na boki. Inne istotne cechy strategii konkurencyjnej to opéZniona
reprodukeja i wydiuzony okres wzrostu wegetatywnego, wyprzedzajacy etap intensywnej
reprodukcji. Duze rozmiary koricowe osiagane przez gatunki o strategii konkurencyjnej
sprzyjaja zwigkszeniu odleglosci wysiewu nasion. Zalety takiego wzorca rozwoju nie
budza watpliwosci w przypadku siedlisk produkcyjnych i odznaczajacych sie niewielka
czestotliwoscia i intensywnoscig zaburzeri. W przypadku powtarzajacych sie zaburzeri, fakt
opéZnionej reprodukcji jest jednym z gtéwnych czynnikéw limitujacych ponowne odno-
wienie gatunkéw o strategii konkurencyjnej. Podobnie, koszty zwiazane z "aktywnym
poszukiwaniem" dostgpu do zasobéw Srodowiska (§wiatta, sktadnikéw mineralnych i
wody), a takze brak zabezpieczen przed presja rolinozercéw, znaczaco ograniczaja sukces
strategii konkurencyjnej w srodowiskach chronicznie nieprodukcyjnych.

Mieszana strategia tolerowania stresu, ruderalna i konkurencyjna
(typ C-S-R)

Ostatnie dwa gatunki (Pinus sylvestris i Larix decidua) zaliczono do oddzielnej grupy,
wykazujacej cechy wszystkich trzech rozwazanych tu gtéwnych typ6w strategii: tolerowa-
nia stresu, konkurencyjnej i ruderalnej. Takie cechy jak wielkos¢ osiagana w wieku
dojrzatym, dlugowieczno$¢ i whasciwosci drewna zblizaja te dwa gatunki do grupy o
mieszanej strategii tolerowania stresu i konkurencyjnej. Jednoczesnie jednak, niektére inne
cechy, takie jak odporno$¢ na przymrozki pé7ne, brak zdolnosci do znoszenia ocienienia,
tacza te dwa gatunki raczej z grupa gatunk6w o strategii ruderalnej. Czesto zreszta okresla
si¢ te dwa gatunki mianem pionierskich, co podkresla znaczenie zaburzef i katastrof dla
ich odnowienia i przezycia.
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Podsumowanie i wnioski

Zaproponowany podziat gatunkéw drzew lesnych na grupy odpowiadajace réznym typom
strategii Zyciowych, przewidzianych w modelu Grime’a, ma charakter wstepnej propozycji.
Niewykluczone, ze blizsza analiza wlasciwosci poszczegélnych gatunkéw i ich roli w
réznych zbiorowiskach moze wykazac koniecznos¢ pewnych zmian w zaproponowanym
schemacie. Na przyktad, pewne cechy strategii tolerowania stresu widac z jednej strony w
przypadku takich gatunkéw jak Alnus glutinosa czy nawet Betula pendula i B. pubescens,
a z drugiej, w przypadku Carpinus betulus i Tilia cordata. Zadnego gatunku nie zaliczono
do typu mieszanej strategii obejmujacej elementy strategii ruderalnej i strategii konkuren-
cyjnej. Niewykluczone jednak, ze niektére gatunki moglyby si¢ w tej kategorii znalez¢. Z
jednej strony chodzi tu np. o Acer pseudoplatanus i Fraxinus excelsior, a z drugiej np.
Populus alba 1 P. nigra. Przyklady te wskazuja, 7e sprawa szczeg6towego podziatu i
klasyfikacji gatunkow jest nadal otwarta. Niewatpliwie nalezy liczy¢ si¢ z tym, ze jak
zwykle w przyrodzie, mamy tu do czynienia z pewng ciagloscia i osiagnigcie celu jakim
Jest jednoznaczne uporzadkowanie gatunkéw na plaszczyZnie wyznaczonej przez gléwne
typy strategii zyciowych wymaga pewnych uproszczen. Moze byé réwniez tak, ze ten sam
gatunek, w zaleznosci od ogdlnych warunkéw klimatycznych i glebowych, moze rozwinaé
inny typ strategii. Poszukiwanie miejsca poszczegélnych gatunkéw w schemacie strategii
zycia poréwnano kiedys, mniej lub bardziej stusznie, z préba zbudowania ukladu analogi-
cznego do ukladu okresowego pierwiastkéw. Nie ulega watpliwosci, ze jest to problem
pasjonujacy, tak z czysto teoretycznego, jak i z praktycznego punktu widzenia. Rozumiejac
lepiej, na czym polegaja strategie zycia poszczegélnych gatunkéw, bedziemy w stanie
skuteczniej wplywac na procesy zachodzace w zbiorowiskach drzewiastych i tym samym
w wigkszym stopniu zblizy¢ si¢ do modelu péinaturalnej hodowli lasu. Nie przesadzajac,
ze model Grime’a stanowi rozwiazanie ostateczne, juz dzi§ mozna stwierdzié, ze w
poréwnaniu z klasycznym podzialem na gatunki pionierskie i klimaksowe, stwarza on
znacznie bogatsze mozliwosci analizy roli poszczeg6lnych gatunkéw w dynamice zbioro-
wisk lesnych.
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Summary

In forest succession studies, two major groups of tree species are usually recognized:
pioneer and non-pioneer (climax) species. It is assumed that each group has its own set of
adaptive traits that impart advantages or disadvantages to trees in early- and late-succes-
sional stages. In the present paper, the pioneer/climax concept is critically reviewed.
Instead, a new ecological classification of tree species is proposed and interpreted in terms
of the theoretical, triangular model of life-history strategies developed by Grime [2}. For
each type of life-history strategy (ruderal, stress-tolerant, competitive and intermediate),
specific adaptations determining the functional roles of tree species in the dynamics of forest
communities are identified and described.
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