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KONDYCJA DRZEWOSTANÓW W POLSCE
– UWARUNKOWANIA I METODY BADAŃ

The condition of forest stands in Poland – determinants and research methods

Abstract: This article presents a review of the literature on the condition of forest stands in Poland, taking into
account research on European forests. The most important meteorological, biological, geological-soil and an-
thropogenic factors influencing the condition of forest stands are presented. The methods and spatial distribution
of research areas in Poland in the last twenty years were also presented.
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WSTĘP

Lasy zajmują ponad 30% powierzchni lądowej zarówno na świecie (Keenan i in. 2015), jak i w Pol-
sce (Raport… 2020), pełniąc przy tym ważne funkcje przyrodnicze, społeczne i gospodarcze. Two-
rzące je drzewostany definiowane są jako części lasu, jednorodne pod względem budowy, składu
gatunkowego, wieku oraz zwarcia drzew, a także rodzaju gleby i ukształtowania terenu, które róż-
nią się wyraźnie między sobą przynajmniej jedną z tych cech (Mała encyklopedia leśna 1991). Na
środowisko leśne oddziałuje wiele abiotycznych i biotycznych czynników stresowych związanych ze
zmianami klimatu, zanieczyszczeniem środowiska czy zmniejszeniem bioróżnorodności (Klap i in.
2000; Kirschbaum 2004; Ozolincius i in. 2005; Liang i in. 2016). Czynniki te mogą negatywnie wpły-
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wać na procesy kluczowe dla wzrostu i produktywności drzewostanów, jak fotosynteza, oddychanie
i pobieranie składników odżywczych (Rennenberg i in. 2006). Obserwowane zmiany morfologiczne
i fizjologiczne, będące odpowiedzią drzew na niekorzystne warunki środowiskowe, jak spadek ilości
barwników fotosyntetycznych, zawartości wody czy węgla, przekładają się na ich cechy spektralne
(Barton 2011; Ochtyra i in. 2016). Dzięki temu możliwe jest monitorowanie kondycji drzewosta-
nów z wykorzystaniem najnowszych technik, w tym teledetekcyjnych, pozwalających na uchwycenie
zmienności stanu lasów w skali zarówno lokalnej i regionalnej, jak i globalnej. W badaniach kondy-
cji drzewostanów uwzględniana jest także perspektywa czasowa – od zdarzeń nagłych i sezonowych
do zmian wieloletnich (McDowell i in. 2015). Autorzy niejednokrotnie wskazują na pogorszenie się
kondycji drzewostanów w perspektywie długoterminowej (np. Modrzyński 2003; Lindner i in. 2008)
oraz nasilenie zjawiska brązowienia (ang. browninig) w różnych częściach świata (Beck, Goetz 2011;
Sulla-Menashe i in. 2018). Zrozumienie procesów leżących u podstaw utraty żywotności drzew wy-
wołanej stresem środowiskowym jest niezbędne do przewidywania przyszłej dynamiki lasów oraz do
opracowania planów zarządzania mających na celu zwiększenie odporności lasów na zmiany klimatu
(Sousa-Silva i in. 2018).

W artykule przedstawiono przegląd literatury dotyczącej badań kondycji drzewostanów. W pierw-
szej części omówiono publikacje europejskie i światowe, ze szczególnym uwzględnieniem stosowa-
nych metod oraz badanych zmiennych. Zaprezentowano różnorodne wskaźniki, umożliwiające analizę
ilościową kondycji drzew oraz jej zmienności czasowej i przestrzennej. Następnie dokonano szcze-
gółowego przeglądu czynników, które mogą wpływać na kondycję drzewostanów sensu lato – stan
zdrowotny może bowiem mieć odzwierciedlenie w jakości hodowlanej i użytkowej drzew, implikować
trwałość i żywotność drzewostanów czy przesądzać o stabilności i odporności ekosystemów leśnych
na czynniki stresowe (Sierota 1998). W drugiej części artykułu zaprezentowano stan badań nad kon-
dycją drzewostanów w Polsce. Przedstawiono metodykę, analizowane zależności oraz rozmieszczenie
obszarów badań na terenie kraju w latach 2000–2021.

KONDYCJA DRZEWOSTANÓW JAKO PRZEDMIOT BADAŃ

Wskaźniki kondycji drzewostanów

Jednym z najczęściej stosowanych wskaźników kondycji drzewostanu jest defoliacja – rozumiana
jako procent utraty aparatu asymilacyjnego (Klap i in. 2000; Zierl 2004; Ozolincius i in. 2005; Na-
varro-Cerrillo i in. 2020; Toïgo i in. 2020). Bazując na wielkości defoliacji, Ozolincius i in. (2005)
analizowali procentowy udział zdrowych drzew (o defoliacji 0–10%), a Popa i in. (2017) procent
drzew uszkodzonych (o defoliacji > 25%). Wielu autorów wykorzystuje w swoich badaniach klasy-
fikację defoliacji w oparciu o 5-stopniową skalę zgodną ze standardem europejskiego monitoringu
lasów ICP Forests (Modrzyński 2003; Badea i in. 2004; Podlaski 2005; Lorenz i in. 2008), w której
numery klas oznaczają:

0 – drzewa nieuszkodzone (defoliacja ≤ 10%);
1 – słabą defoliację (11%–25%);
2 – umiarkowaną defoliację (26%–60%);
3 – silną defoliację (61%–99%);
4 – drzewa martwe (defoliacja = 100%).
Innym wskaźnikiem bazującym na utracie aparatu asymilacyjnego jest gęstość korony, której war-

tość 0% oznacza jednak drzewo martwe, a 100% brak utraty liści bądź igieł (Strand 1997). Z tego
względu można uznać gęstość korony za wskaźnik odwrotny do defoliacji.

Zmienność stanu roślinności może być również oceniana w oparciu o teledetekcyjne wskaźniki
roślinności, jak Normalized Difference Vegetation Index (NDVI; Tucker 1979), Normalized Difference



Kondycja drzewostanów w Polsce – uwarunkowania i metody badań 85

Moisture Index (NDMI; Hardisky i in. 1983), Moisture Stress Index (MSI; Rock i in. 1986), Photo-
chemical Reflectance Index (PRI; Gamon i in. 1992) czy Enhanced Vegetation Index (EVI; Huete i in.
2002). Użyteczne są również wskaźniki powstałe w efekcie transformacji Tasseled Cap: Brightness,
Greenness i Wetness (odpowiednio: TCB, TCG i TCW; Crist, Cicone 1984), a także ich kombinacje,
np. Disturbance Index (DI; Healey i in. 2005).

Istnieją także wskaźniki, które umożliwiają uchwycenie zmienności w funkcjonowaniu drzewo-
stanu (np. spadek tempa fotosyntezy). Modelowanie produkcji pierwotnej brutto (ang. Gross Primary
Production – GPP) umożliwia badanie związku czynników środowiskowych z aktywnością fotosyn-
tetyczną (Berninger 1997; Ciais i in. 2005; Verbeeck i in. 2008; Gao i in. 2017). Do szacowania
poboru węgla przez rośliny można także wykorzystać zaawansowany produkt satelitarny pochodzący
ze spektroradiometru obrazującego średniej rozdzielczości (MODIS) – modGPP (Zhao i in. 2005).

Ważną grupą indeksów umożliwiających ocenę kondycji drzewostanu są wskaźniki dendrochro-
nologiczne, jak Ring Width Index (RWI; Decuyper i in. 2020) czy Basal Area Increment (BAI; Mar-
tínez-Vilalta i in. 2011; Navarro-Cerrillo i in. 2020). Ponieważ przyrost drzew w dobrej kondycji jest
większy, użyteczne wydają się również wskaźniki oparte na produkcji drewna czy biomasy (Loustau
i in. 2005; Briceño-Elizondo i in. 2006).

Czynniki wpływające na kondycję drzewostanów

Identyfikacja i charakterystyka czynników warunkujących kondycję drzewostanów stanowią
przedmiot zainteresowania wielu autorów – zarówno w Polsce, jak i na świecie. Podkreślają oni zna-
czenie czynników meteorologicznych, biologicznych, geologiczno-glebowych oraz antropogenicz-
nych, które mogą wpływać na stan koron drzew i wzrost lasu. Rycina 1 przedstawia cztery główne
grupy czynników, których wpływ na kondycję drzewostanów był przedmiotem badań omówionych
w niniejszym artykule. Należy zauważyć, że pomiędzy wszystkimi grupami czynników występują
zależności, co świadczy o ogromnej złożoności problemu zmian kondycji drzewostanów oraz impli-
kuje konieczność prowadzenia badań interdyscyplinarnych w tym zakresie.

Czynniki meteorologiczne i klimatyczne
Czynniki meteorologiczne i klimatyczne mają istotne znaczenie dla prawidłowego przebiegu pod-

stawowych procesów biologicznych u drzew, jak fotosynteza czy oddychanie. Gustafson i in. (2017)
wykazali na przykład, że umiarkowane zwiększenie (o 3°C) modelowanej średniej miesięcznej tem-
peratury wraz ze zwiększeniem stężenia CO2 może z jednej strony przyspieszać fotosyntezę, z dru-
giej jednak ograniczać produkcję biomasy ze względu na zwiększone koszty oddychania. Z kolei
zwiększenie modelowanej temperatury o 6°C ograniczy zdaniem autorów zarówno fotosyntezę, jak
i produkcję biomasy. Redukcji ulegną również rezerwy węgla, co może przyczynić się do zwiększe-
nia śmiertelności drzew w warunkach podwyższonej temperatury. Ozolincius i in. (2005) stwierdzili
natomiast, że udział zdrowych drzew w litewskich lasach jest istotnie skorelowany ze średnią tempe-
raturą w miesiącach maj–sierpień. Ujemna zależność (R = −0,65) oznacza, że wzrostowi temperatury
towarzyszy spadek udziału zdrowych drzew na badanym obszarze.

Z drugiej strony podwyższenie temperatury w lasach borealnych i lasach strefy umiarkowanej
mogłoby okazać się korzystne dla wzrostu drzew – nie tylko ze względu na wydłużenie sezonu wege-
tacyjnego (Saxe i in. 2001; Briceño-Elizondo i in. 2006). Wyższe temperatury mogą również sprzyjać
rozkładowi materii organicznej w glebie, prowadząc do zwiększenia dostępności składników odżyw-
czych i w konsekwencji do dalszego przyspieszenia wzrostu drzew (Melillo i in. 1993; Kirschbaum
2004). Prognozowany wzrost produkcji drewna w lasach Finlandii w warunkach podniesienia tem-
peratury w konsekwencji zmian klimatycznych okazał się wyższy na północy niż na południu kraju,
niezależnie od gatunku drzewa (Briceño-Elizondo i in. 2006). Podobne wyniki uzyskano, modelując
produkcję drewna we Francji, jednak Loustau i in. (2005) zwracają uwagę na różnice klimatyczne po-
między północą a południem kraju. Obszar klimatu śródziemnomorskiego na południu Francji charak-
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CZYNNIKI WPŁYWAJĄCE NA KONDYCJĘ DRZEWOSTANU
FACTORS AFFECTING THE CONDITION OF FOREST STAND

CZYNNIKI METEOROLOGICZNE
METEOROLOGICAL FACTORS 

I. Temperatura powietrza
(air temperature)

II. Opady atmosferyczne
(atmospheric precipitation)

III. Nasłonecznienie
(insolation)

IV. Kierunek i prędkość wiatru
(wind speed and direction)

V. Stężenie CO2
(CO2 concentration)

VI. Ekstremalne zjawiska pogodowe
(extreme weather phenomena)

CZYNNIKI ANTROPOGENICZNE
ANTHROPOGENIC FACTORS

I. Zanieczyszczenie powietrza
(air pollution)

II. Budowa dróg i osadnictwo
(road construction and settlement)

III. Gospodarka leśna
(forest management)

IV. Pożary lasów
(forest �res)

CZYNNIKI GEOLOGICZNO-GLEBOWE
SOIL AND GEOLOGICAL FACTORS

I. Zawartość materii organicznej
(soil organic matter content)

II. Zdolność do zatrzymywania wody
(soil water holding capacity)

III. Skład granulometryczny gleby
(soil granulometrie composition)

IV. Typ gleby (soil type)
V. Stężenie azotu w glebie

(nitrogen concentration)
VI. Odczyn gleby (soil pH)

VII. Ukształtowanie terenu (landform)
VIII. Skała macierzysta gleby

(bedrock)
IX. Poziom wody gruntowej

(groundwater level)

CZYNNIKI BIOLOGICZNE
BIOLOGICAL FACTORS

I. Gatunek (species)
II. Wiek (age)

III. Ataki owadów i patogenów
(attacks of insects and pathogens)

IV. Grzyby mikoryzowe
(mycorrhiza fungi)

V. Różnorodność gatunkowa
i genetyczna

(species and genetic diversity)
VI. Budowa anatomiczna

(anatomical structure)
VII. Typ siedliskowy lasu

(forest habitat type)
VIII. Klasa biosocjalna

(biosocial position)
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Ryc. 1. Podział czynników wpływających na kondycję drzewostanów i ich wybrane interakcje
Fig. 1. Division of factors influencing the condition of forest stands and their selected interactions

Źródło: opracowanie własne na podstawie / Source: author’s own elaboration based on:
Webster i in. 1996; Gödde, Conrad 2000; Klap i in. 2000; Wójcik 2000; Ni Dhubhain i in. 2001; Podlaski
2001a; Harvell 2002; Kirschbaum 2004; Zierl 2004; Ozolincius i in. 2005; Rozas 2005; Rouault i in. 2006;
Dobbertin i in. 2007; Fischer i in. 2007; González i in. 2007; Jaszczak 2008c; Lindner i in. 2008; Jactel i in.

2009; Bobbink i in. 2010; Cedro, Lamentowicz 2011; Jactel i in. 2011; Aertsen i in. 2012; D’Amato i in. 2013;
de Vries i in. 2014; Gazol, Camarero 2016; Grajewski, Mizera 2016; Gustafson i in. 2016; Gustafson i in.

2017; Tulik i in. 2017; Sousa-Silva i in. 2018; Stravinskienė i in. 2018; Chakraborty i in. 2019; Decuyper i in.
2020; Hagenbo i in. 2020; Rukh i in. 2020; Turczański i in. 2020; Przybylski i in. 2021; Sánchez-Cuesta i in.

2021; Seltmann i in. 2021.
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teryzuje się gorącym i suchym latem, zaś deficyty wody w glebie i atmosferze wpływają negatywnie
na wzrost drzew i uzysk drewna (Loustau i in. 2005).

Zdaniem Lindner i in. (2008) to właśnie bilans wodny obszaru ma decydujące znaczenie dla pra-
widłowego wzrostu lasu. Zwiększenie opadów może nie tylko przyspieszyć fotosyntezę i produkcję
biomasy, lecz także łagodzić negatywne skutki podwyższonej temperatury, m.in. spowalniając reduk-
cję rezerw węgla (Gustafson i in. 2017). Należy przy tym pamiętać, że związek opadów ze wzrostem
drzewostanów będzie silniejszy w regionach, gdzie produkcja roślinna jest ograniczana zasobami wo-
dy (Kirschbaum 2004).

Dane meteorologiczne są także niezbędne do określenia czynników stresu środowiskowego, który
zależy w szczególności od temperatury, nasłonecznienia oraz dostępności wody. Stres ten może
powodować szereg zmian morfologicznych i biochemicznych, obejmujących m.in. spadek aktywno-
ści i redukcję białka Rubisco (Bota i in. 2004; Flexas i in. 2004), upośledzenie syntezy ATP (Tezara
i in. 1999) czy zmniejszenie zdolności do wchłaniania składników odżywczych (Buljovcic, Engels
2001; Gessler i in. 2005). Związek pomiędzy wzrostem i kondycją drzewostanów a sytuacją meteoro-
logiczną może być zatem badany z wykorzystaniem wskaźników stresu temperaturowego czy stresu
wodnego.

Klap i in. (1997) opisali cztery wskaźniki związane z występowaniem stresu termicznego:
• Winter Index (IW) – suma średnich temperatur dobowych poniżej 0° pomiędzy 1 października

a 1 kwietnia;
• Late Frost Index (ILF) – najniższa temperatura (poniżej 0°) w okresie rozpoczętym 15 dni przed

okresem wegetacji i zakończonym 30 czerwca;
• Heat Index (IH) – suma różnic pomiędzy maksymalną temperaturą dobową a wartością progową

35°C podczas okresu wegetacji;
• Summer Index (IS) – suma różnic pomiędzy średnią temperaturą dobową a wartością progową 5°

podczas okresu wegetacji.
Niezbędne do obliczenia tych wskaźników daty rozpoczęcia i zakończenia okresu wegetacji zależą

od położenia geograficznego i są wyznaczane dla poszczególnych gatunków drzew występujących na
danym obszarze.

Z kolei Amoriello i Costantini (1999) zaproponowali wskaźnik stresu związanego z dostępnością
wody. Przyjęty przez autorów Relative Evapotranspiration Index (RET) opiera się na stosunku sumy
rzeczywistych miesięcznych wartości ewapotranspiracji do sumy potencjalnych miesięcznych warto-
ści ewapotranspiracji. Potencjalną ewapotranspirację estymowano w oparciu o równanie Thornthwa-
ite’a (Thornthwaite 1948). Ta deterministyczna formuła uwzględnia temperaturę, roczny indeks ciepła
oraz poprawkę zależną od miesiąca i szerokości geograficznej. Jeżeli opady są niższe od potencjalnej
ewapotranspiracji, można założyć, że rzeczywista ewapotranspiracja będzie zredukowana (Amoriello,
Costantini 1999). Townsend i in. (2012) wykorzystali natomiast teledetekcyjny wskaźnik stresu wil-
gotnościowego (Moisture Stress Index – MSI) do mapowania defoliacji. Okazało się, że wartość MSI
była silnie związana ze spadkiem wigoru koron drzew liściastych. Umiarkowany stres związany z ogra-
niczoną dostępnością wody nie powinien jednak wpływać na biochemię fotosyntezy. Dopiero bardzo
wysoki poziom tego rodzaju stresu wiąże się z występowaniem zaburzeń metabolicznych (Flexas i in.
2004). Należy jednak pamiętać, że w naturze stres termiczny i wodny są często współistniejącymi
czynnikami i nie zawsze wiadomo, na ile obserwowane zmiany fizjologiczne są efektem temperatury,
dostępności wody czy jednoczesnego występowania tych dwóch stresorów (Rennenberg i in. 2006).

Rosnące temperatury i zmniejszenie opadów mogą z kolei prowadzić do wystąpienia suszy. Zmia-
ny biochemiczne obserwowane w wyniku gwałtownego lub długotrwałego stresu związanego z suszą
(Rennenberg i in. 2006) pozwalają przypuszczać, że to właśnie ekstremalne zdarzenia pogodowe, ta-
kie jak przedłużające się susze i upały, mają poważniejsze konsekwencje dla wzrostu i kondycji drze-
wostanu, niż stopniowe zmiany średnich warunków klimatycznych (Fuhrer i in. 2006). Ważną kwestią
wydaje się zatem rozstrzygnięcie, kiedy obserwowane stany pogodowe możemy zaklasyfikować jako
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zjawisko ekstremalne. Pomocny może okazać się współczynnik hydrotermiczny (Hydrothermal Co-
efficient – HTC) Selianinova będący stosunkiem sumy opadów w miesiącach maj–sierpień do sumy
średnich dobowych temperatur w tym samym okresie. Badania przeprowadzone na Litwie wykazały,
że wartość wskaźnika HTC poniżej 0,6 świadczy o wystąpieniu tam zjawiska suszy, podczas gdy war-
tości pomiędzy 0,6 a 1,0 pozwalają jedynie na stwierdzenie umiarkowanie suchych warunków (Ozo-
lincius i in. 2005). Na tej podstawie Ozolincius i in. (2005) wykazali, że w badanym przez nich okresie
(1991–2001) nie wystąpiły ekstremalne zjawiska hydrotermalne, co mogłoby tłumaczyć brak istot-
nej korelacji pomiędzy ilością opadów a udziałem zdrowych drzew w litewskich lasach. Wilgotność
okresu wegetacji jest kwantyfikowana w leśnictwie za pomocą HTC także na Ukrainie. Prognozowa-
ne przez Shvidenko i in. (2017) zmniejszenie wilgotności w następstwie zmian klimatycznych może
doprowadzić do znacznego ograniczenia obszaru o warunkach odpowiednich dla wzrostu głównych
gatunków lasotwórczych. Zdaniem autorów to właśnie dostępność wody jest głównym czynnikiem
determinującym rozmieszczenie i produktywność ukraińskich lasów.

W leśnictwie europejskim wykorzystywanych jest wiele wskaźników suchości, które mogą być
związane ze wzrostem i kondycją drzewostanów, jak zastosowany w badaniach węgierskich Palfai
Aridity Index (Fuhrer 1995) czy wybrany dla bułgarskich (Raev i in. 2015) i rumuńskich (Popa i in.
2017) lasów wskaźnik suchości De Martonne’a. Należy jednak podkreślić, że w 2009 roku Światowa
Organizacja Meteorologiczna (WMO) zaleciła stosowanie wskaźnika standaryzowanego opadu (Stan-
dardized Precipitation Index – SPI) do monitorowania suszy meteorologicznej (Hayes i in. 2011). Ob-
liczanie SPI opiera się na długoterminowych zapisach opadów dla danej lokalizacji w celu określenia
prawdopodobieństwa wystąpienia opadów w różnych skalach czasowych. Ujemne wartości indeksu
wskazują na możliwość wystąpienia suszy, przy czym wartość progowa dla identyfikacji zdarzenia
ekstremalnego jest przyjmowana arbitralnie (World Meteorological Organization, Global Water Part-
nership 2016). Na podstawie SPI zidentyfikowano epizody suszy, które przyczyniły się m.in. do defolia-
cji we Włoszech (Pollastrini i in. 2019) czy zmniejszenia wskaźnika szerokości przyrostów rocznych
(Ring Width Index – RWI) na Słowenii (Decuyper i in. 2020). Z kolei najnowsze badania hiszpań-
skie (Sánchez-Cuesta i in. 2021; Navarro-Cerrillo i in. 2020) i francuskie (Toïgo i in. 2020) wskazują
na związek defoliacji z wartością Standardised Precipitation-Evapotranspiration Index (SPEI). Ten
wskaźnik suszy jest matematycznie podobny do SPI, ale uwzględnia wpływ temperatury na ewapotran-
spirację (Vicente-Serrano i in. 2010). Podczas gdy niektóre epizody suszy zostały odnotowane lokal-
nie, istnieją zdarzenia ekstremalne, które swoim zasięgiem objęły duże obszary Europy (Caloiero i in.
2018). Suchy i gorący rok 2003 charakteryzował spadek produkcji pierwotnej brutto w lasach Hisz-
panii, Włoch, Francji, Belgii, Niemiec, Danii i Finlandii (Ciais i in. 2005). Co więcej, niektóre skutki
tego ekstremalnego zdarzenia mogły wystąpić z opóźnieniem w kolejnych latach (Bréda i in. 2006).

Na wzrost i kondycję drzewostanów mogą mieć także wpływ inne ekstremalne zjawiska pogodo-
we, powodujące m.in. mechaniczne uszkodzenia organów drzew, jak tzw. uduszenie korzeni podczas
powodzi, oparzenia liści podczas upałów czy połamanie gałęzi i pni w czasie burz (Marenče 2015;
Decuyper i in. 2020). Mogą mieć one skrajnie negatywne konsekwencje, jak na przykład w przypadku
burzy lodowej w Słowenii w 2014 roku. W efekcie tego zjawiska odnotowano nie tylko spadek war-
tości RWI, lecz także wskaźnika roślinności EVI, czego nie zaobserwowano nawet w latach suchych
i gorących (Decuyper i in. 2020). Zwiększona częstotliwość oraz intensywność ekstremalnych zja-
wisk pogodowych w efekcie zmian klimatycznych może zatem znacząco wpłynąć na wzrost i kondy-
cję drzewostanów. Jednak ekstremalne parametry meteorologiczne wyjaśniają tylko część zmienności
badanych wskaźników kondycji drzewostanów (Decuyper i in. 2020), konieczne jest więc uwzględ-
nienie innych zmiennych objaśniających – zarówno abiotycznych, jak i biotycznych (rycina 1).

Czynniki biologiczne
Wiele badań pokazuje, że związek warunków meteorologicznych ze wzrostem i kondycją drzewo-

stanów jest zróżnicowany w zależności od gatunku drzewa (Ozolincius i in. 2005; Briceño-Elizondo
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i in. 2006; Popa i in. 2017; Pollastrini i in. 2019; Toïgo i in. 2020). Analizowane przez Zierl (2004)
wskaźniki suszy w większości okazały się istotnie skorelowane z defoliacją buka zwyczajnego (Fagus
sylvatica L.), jodły (Abies sp.), jesionu wyniosłego (Fraxinus excelsior L.) i dębu (Quercus sp.), na-
tomiast dla jodły pospolitej (Abies alba Mill.) i sosny zwyczajnej (Pinus sylvestris L.) współczynniki
korelacji były bliskie zeru. Z kolei Ozolincius i in. (2005) wykazali istotną, silną (R = 0,77) korela-
cję pomiędzy ilością opadów a proporcją zdrowych drzew jedynie dla sosny (P. sylvestris), podczas
gdy dla pozostałych gatunków (świerka P. abies, brzozy Betula sp., jesionu F. excelsior, olszy czar-
nej A. glutinosa, olszy szarej A. incana, dębu Q. robur i topoli P. tremula) nie stwierdzono takiej
zależności.

Związek pomiędzy opadami a defoliacją u dębów (Quercus sp.) potwierdzili Popa i in. (2017).
W latach 1992–2013 istotne wartości (p < 0,05) współczynnika korelacji rang Spearmana (Rs) waha-
ły się od −0,28 do −0,56. Natomiast w przypadku buka (F. sylvatica) odnotowano istotne zależności
zarówno dodatnie (Rs od 0,21 do 0,30), jak i ujemne (Rs = −0,27). Zupełnie odmienne wyniki uzyska-
no dla związku defoliacji z temperaturą. Defoliacja buka okazała się ujemnie skorelowana ze średnią
temperaturą, a istotne zależności odnotowano prawie we wszystkich latach w okresie 1997–2012.
Z kolei dla dębów nie wykazano żadnej istotnej zależności. Wyniki te, wraz z analizą trendów de-
foliacji, prowadzą autorów do wniosku, że to dęby były gatunkami, na które klimat w całym okresie
badawczym oddziaływał najbardziej, podczas gdy buki pozostały w najlepszej kondycji zdrowotnej
(Popa i in. 2017). Wrażliwość dębów (Quercus sp.) na suszę stanowi jedną z możliwych przyczyn zja-
wiska zamierania tych drzew w Europie, obserwowanego w ostatnich dekadach (Thomas i in. 2002;
Sánchez-Cuesta i in. 2021).

Backes i Leuschner (2000) dowodzą z kolei, że zmiany wywołane suszą silniej ograniczają wzrost
buka (F. sylvatica), podczas gdy dąb bezszypułkowy (Quercus petraea (Matt.) Liebl.) wykazuje więk-
szą tolerancję na niekorzystne warunki dzięki przewodności szparkowej liści (ang. stamatal conduc-
tance) o 1/3 większej, niż u buka. Parametr ten wyraża stan aparatów szparkowych, wpływający na
transpirację i asymilację CO2 i odpowiada za wyższe zdolności do fotosyntezy u dębów (Backes,
Leuschner 2000). Zdaniem Polle i in. (2001) liście buka (F. sylvatica) są wprawdzie bardzo odporne
na stres, jednak po dłuższych okresach suszy i podwyższonej temperatury mogą utracić zdolność do
mobilizowania biochemicznych mechanizmów kompensacji stresu i stać się podatne na stres oksyda-
cyjny. Wyniki długoterminowych badań w Szwajcarii pokazują, że zarówno buk zwyczajny (F. sylva-
tica), jak i świerk pospolity (Picea abies (L.) H. Karst) wyraźnie negatywnie reagują na okresy suszy
trwające ponad 60 dni, podczas gdy jodła pospolita (A. alba) wykazała mniej, a dąb bezszypułkowy
(Q. petraea) brak reakcji w eksperymencie (Zingg, Bürgi 2008). Zatem zróżnicowana reakcja na wa-
runki meteorologiczne u różnych gatunków drzew (rycina 1) może być związana z wykształceniem
odmiennych fizjologicznych mechanizmów obronnych (Bréda i in. 2006; Rennenberg i in. 2006), które
ponadto mogą różnie funkcjonować w zależności od czasu trwania i intensywności zjawisk pogodo-
wych.

Zmiany morfologiczne i fizjologiczne związane z wiekiem drzewa również mogą modyfikować
odpowiedź drzewostanu na stres środowiskowy. Zmniejszenie transportu ksylemowego czy zmiany
architektury korony ograniczają przewodność szparkową dużych, starych drzew (Rust, Roloff 2002).
Badania Schuster i Oberhuber (2013) potwierdziły większą wrażliwość klimatyczną przyrostów rocz-
nych u starych świerków (P. abies), podczas gdy młode świerki okazały się niewrażliwe na ilość
opadów atmosferycznych w danym roku. Podobne wyniki uzyskano dla sosny (P. sylvestris) (Mar-
tínez-Vilalta i in. 2011) i buka (F. sylvatica) (Zang i in. 2014). Z kolei badania dębów szypułkowych
(Quercus robur L.) w Hiszpanii nie tylko potwierdziły związek przyrostów rocznych z ilością letnich
opadów wyłącznie u dojrzałych i starych drzew, lecz także ujawniły różnice wrażliwości poszcze-
gólnych grup wiekowych na temperaturę. Szerokość przyrostów młodych dębów (Q. robur) okazała
się ujemnie skorelowana z temperaturą powietrza w czerwcu, zaś wzrost dojrzałych i starych dębów
ograniczała przede wszystkim temperatura zimą (Rozas 2005).
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Wrażliwe na zmiany warunków klimatycznych drzewostany w efekcie wzrostu temperatury i su-
szy ulegają osłabieniu, co z kolei czyni je podatnymi na ataki owadów i patogenów (Manion 1981).
Wielu badaczy dowodzi związku stresu wywołanego suszą z inwazją insektów lub grzybów (rycina
1), co w konsekwencji prowadzi do wzrostu śmiertelności sosny (P. sylvestris) (Dobbertin i in. 2007),
dębu (Q. robur) (Ragazzi i in. 2002) czy olszy czarnej (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) (Moricca 2002).
Wystąpienie zmian chorobowych kory u buka (F. sylvatica) (Hendry i in. 1998) oraz klonu (Acer
pseudoplatanus L.) (Gregory 1982) wywołanych przez grzyby poprzedzały okresy małej dostępności
wody. Stres wodny nasilał uszkodzenia spowodowane przez owady żerujące na liściach, jak borecz-
nik rudy (Neodiprion sertifer), zwójka zieloneczka (Tortrix viridana) i brudnica nieparka (Lymantria
dispar) (Csóka 1997; Rouault i in. 2006; Jactel i in. 2011), a także występujące w drewnie korniki
sześciozębne (Ips sexdentatus), korniki ostrozębne (Ips acuminatus) czy cetyńce większe (Tomicus
piniperda) (Rouault i in. 2006; Dobbertin i in. 2007; Jactel i in. 2011). Związek pomiędzy osłabieniem
wywołanym suszą a występowaniem chorób potwierdzono przede wszystkim dla grzybów z rodza-
jów Botryosphaeria, Sphaeropsis, Cytospora, Biscognauxia i Hypoxylon (Desprez-Loustau i in. 2006;
Jactel i in. 2011).

Z drugiej strony – susza w lasach powoduje zazwyczaj ograniczenie wzrostu pędów, zmniejsze-
nie stężenia azotu i wody w liściach oraz zwiększone wydzielanie tanin. Połączenie tych czynników
może spowodować wzrost śmiertelności owadów roślinożernych (Carnicer i in. 2011). Co więcej, su-
sze i fale upałów mogą wpływać bezpośrednio na rozwój insektów i sporulację u grzybów (Harvell
2002; rycina 1). Wysokie temperatury wiosną umożliwiają wcześniejszy wylot zimujących dorosłych
owadów, a także rozwój dodatkowego pokolenia w danym roku (Rouault i in. 2006). Jednak fale upa-
łów latem 2003 roku wpłynęły na wysoki poziom śmiertelności jaj i larw oraz zatrzymały rozwój
większości gatunków owadów żerujących w drewnie we Francji (Rouault i in. 2006). Mimo to od-
notowano wzrost populacji niektórych gatunków, jak kornik drukarz (Ips typographus) czy smolik
jodłowiec (Pissodes piceae), którego dorosłe osobniki i larwy przechodzą okres spoczynku podczas
letnich upałów. Wzrost temperatury mógł ponadto przyspieszyć rozwój larw i umożliwić bardziej
rozwiniętym osobnikom przeżycie zimy, co z kolei powoduje zwiększenie populacji owadów w ko-
lejnym roku (Rouault i in. 2006). Zatem wpływ stresu wodnego na insekty żerujące na drzewach jest
zróżnicowany w zależności od gatunku owada, a także od jego preferencji żywieniowych (Koricheva
i in. 1998; Rouault i in. 2006; Jactel i in. 2011).

Zmiany klimatyczne nie pozostają bez wpływu również na grzyby mykoryzowe, które odgrywają
kluczową rolę w regulowaniu obiegu składników odżywczych i węgla w ekosystemach leśnych (Mo-
han i in. 2014) oraz mają związek z produktywnością roślin (Baskaran i in. 2017). Hagenbo i in. (2020)
wykazali, że produkcja grzybni mykoryzowej jest dodatnio skorelowana ze wskaźnikiem suszy SPI,
a biomasa grzybni różni się istotnie w zależności od gatunku drzew dominujących w drzewostanie.
Autorzy sugerują, że produkcja grzybni jest związana z fizjologiczną reakcją drzewa na stres związany
z suszą (rycina 1) i wzrasta wraz ze wzrostem wydajności drzewa po ustąpieniu czynnika stresowe-
go. Większą biomasę grzybni w lasach sosnowych (Pinus spp.) w porównaniu z dębowymi (Quercus
ilex) badacze tłumaczą większą odpornością na suszę gatunków sosny (Hagenbo i in. 2020). Shi i in.
(2002) zauważyli ponadto, że w następstwie suszy zmianie uległ skład gatunkowy grzybów myko-
ryzowych związanych z bukiem (F. sylvatica), zaś akumulowane w grzybni związki mogą stanowić
wrażliwą miarę fizjologicznego stresu wywieranego na tą symbiozę.

Wiele badań pokazuje, że różnorodność gatunkowa drzewostanów nie tylko zwiększa ich pro-
duktywność (Liang i in. 2016; Williams i in. 2017), lecz także odporność na ataki owadów (Jactel,
Brockerhoff 2007; Guyot i in. 2016). Niektóre badania wykazały, że lasy mieszane są bardziej odpor-
ne także na stres związany z suszą (Gazol, Camarero 2016), lecz może to dotyczyć tylko niektórych
kombinacji gatunków i zależeć od lokalizacji (Forrester i in. 2016; Gillerot i in. 2020). Grossiord
i in. (2014) wykazali, że interakcje między gatunkami zmniejszyły narażenie drzew na stres wod-
ny w ciepłolubnych lasach liściastych i buczynach strefy umiarkowanej, jednak dla lasów hemibo-
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realnych, śródziemnomorskich i górskich buczyn nie stwierdzono istotnej zależności. W badaniach
Pretzsch i in. (2012), odporność buka (F. sylvatica) na suszę była istotnie większa w lesie miesza-
nym niż w monokulturze, choć reakcja świerka (P. abies) i dębu (Q. petraea) okazała się niezwiązana
z różnorodnością gatunkową. Z kolei Rukh i in. (2020) zauważyli, że odporność świerka (P. abies)
w lesie mieszanym jest większa niż w monokulturze – w szczególności na suchych stanowiskach.
To sugeruje, że różnorodność gatunkowa zwiększa odporność na stres związany z suszą (rycina 1)
przede wszystkim w siedliskach suchych i podatnych na suszę (Grossiord i in. 2014; Rukh i in. 2020).
Co więcej, badania Sousa-Silva i in. (2018) pokazują, że w perspektywie długoterminowej zależność
ta zmienia się w czasie. Mimo iż w początkowym okresie badań stopień defoliacji był istotnie niż-
szy w monokulturach, to w wyniku nasilenia stresu wodnego zależność uległa odwróceniu i wraz ze
zwiększaniem bogactwa gatunkowego zmniejszała się defoliacja. Wyniki te są zgodne z hipotezą gra-
dientu stresu (stress-gradient hypothesis, SGH), która zakłada, że częstotliwość interakcji opartych
na ułatwianiu i konkurencji zmienia się wraz ze wzrostem stresu abiotycznego na korzyść ułatwiania
(Maestre i in. 2009).

Związek pomiędzy czynnikami biologicznymi i meteorologicznymi jest bardzo wyraźny. Z jednej
strony gatunek i wiek drzew czy różnorodność gatunkowa mogą wyjaśniać różne reakcje drzewosta-
nów na zmiany warunków meteorologicznych – przede wszystkim na stres związany z suszą (Backes,
Leuschner 2000; Zierl 2004; Zingg, Bürgi 2008; Pretzsch i in. 2012; Schuster, Oberhuber 2013; Ga-
zol, Camarero 2016). Z drugiej strony czynniki meteorologiczne mają wpływ na rozwój patogenów
(Harvell 2002; Rouault i in. 2006), podatność na choroby (Gregory 1982; Hendry i in. 1998; Jactel
i in. 2011) czy na skład gatunkowy grzybów mykoryzowych (Shi i in. 2002) oraz produkcję grzyb-
ni (Hagenbo i in. 2020) (rycina 1). Co więcej, czynniki biologiczne oddziałują wzajemnie między
sobą, np. różnorodność gatunkowa drzewostanów zwiększa ich odporność na ataki owadów (Jactel,
Brockerhoff 2007; Guyot i in. 2016), a od gatunku i jego wrażliwości na suszę może zależeć biomasa
grzybni (Hagenbo i in. 2020).

Czynniki geologiczno-glebowe
Wśród czynników abiotycznych związanych z kondycją drzewostanu ważną rolę odgrywają wła-

ściwości gleby, a w szczególności jej pojemność, czyli zdolność do zatrzymywania wody. Webster
i in. (1996) udowodnili, że zły stan koron drzew w szwajcarskich lasach jest zależny od warunków
glebowych, a siła i rodzaj tej zależności są ponadto związane z gatunkiem drzewa (rycina 1). Najsil-
niejsze związki autorzy ci wykazali pomiędzy zdolnością gleby do zatrzymywania wody a kondycją
świerka (P. abies) oraz pomiędzy zdolnością gleby do zatrzymywania wody i zawartością węglanów
a stanem koron jodły (A. alba). Znaczenie właściwości gleby dla wzrostu świerka (P. abies) potwier-
dzili Seltmann i in. (2021). Wyniki ich badań wskazują na związek pojemności wodnej i zawartości
piasku w glebie ze względnym przyrostem pierśnicowym pola przekroju (BAIrel) świerka. Co wię-
cej, wpływ innych czynników środowiskowych na BAIrel oraz ich wzajemne interakcje zależą od
typu gleby (rycina 1). Na glebach brunatnych najwyższy BAIrelodnotowano w warunkach niskiej
temperatury i wysokiej pojemności wodnej, na glebach bielicowych największy przyrost świerka ob-
serwowano w warunkach wilgotnych, zaś niska zawartość piasku i średnie wartości SPI wyjaśniały
wysokie BAIrel na glebach podmokłych (Seltmann i in. 2021).

Gustafson i in. (2016) uznali teksturę gleby (skład granulometryczny) za ważny czynnik deter-
minujący dostępność wody do fotosyntezy drzew przy danym poziomie opadów. Na glebach piasz-
czystych wzrost lasu może być ograniczony ze względu na ich niską zdolność do zatrzymywania wody
(Kellomäki, Väisänen 1996). Z kolei gleby bogate w glinę zwiększają ryzyko silnego stresu związa-
nego z suszą u dębów (Quercus sp.), a w szczególności u drzew starych (Thomas i in. 2002). Frakcje
granulometryczne gleby i zawartość azotu w opadach ściółki były najskuteczniejszymi predyktorami
produktywności siedlisk leśnych we Flandrii (Aertsen i in. 2012). Stężenie azotu różni się w zależ-
ności od właściwości gleby, a w szczególności zależy od jej odczynu (pH), tekstury, obecności form
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jonowych oraz od tempa nitryfikacji – należy jednak pamiętać o wpływie temperatury i wilgotności na
obieg śladowych, gazowych form azotu (Gödde, Conrad 2000). Badania Chakraborty i in. (2019) po-
kazały, że zarówno gleba na poligonach doświadczalnych, jak i klimat miały największy bezpośredni
wpływ na wzrost młodych świerków (P. abies), jednak wpływ gleby okazał się silnie związany z kli-
matem poprzez oddziaływania pośrednie. Średnia temperatura najcieplejszego kwartału negatywnie
wpływała na zawartość azotu w glebie, co z kolei miało związek z pH gleby (rycina1).

Defoliacja i śmiertelność dębów (Quercus spp.) są z kolei związane z zawartością materii or-
ganicznej w glebie (Sánchez-Cuesta i in. 2021). Co więcej, badania Sánchez-Cuesta i in. (2021)
wykazały, że związek między czynnikami środowiskowymi a inwazją lęgniowców (Oomycota) był
silniejszy na glebach bogatych (rycina 1). Badania te pokazują, że określenie związku właściwości
gleby z kondycją drzewostanów wymaga uwzględnienia możliwych interakcji z innymi czynnikami
środowiskowymi – zarówno meteorologicznymi, jak i biologicznymi. Od właściwości gleby może za-
leżeć reakcja drzewostanów na warunki meteorologiczne (Seltmann i in. 2021), a zarazem temperatura
i wilgotność wpływają na zawartość azotu oraz odczyn gleby (Gödde, Conrad 2000; Chakraborty i in.
2019). Z kolei od gatunku drzewa zależy reakcja drzewostanów na warunki glebowe (Webster i in.
1996), a zawartość materii organicznej w glebie może być związana z rozwojem patogenów (Sánchez-
-Cuesta i in. 2021). Co więcej, wrażliwość poszczególnych gatunków na dostępność wody w glebie
czy stężenie azotu może prowadzić do zmian w składzie gatunkowym drzewostanów (rycina 1).

Również ukształtowanie terenu stanowi ważny czynnik w modelowaniu wzrostu i produktyw-
ności drzewostanu. Seltmann i in. (2021) w oparciu o cyfrowy model wysokościowy (Digital Ele-
vation Model – DEM) obliczyli topograficzny wskaźnik wilgotności (Topographic Wetness Index –
TWI; Beven, Kirkby 1979) opisujący potencjalną dostępność wody w zależności od wielkości obsza-
ru zasilania i kąta nachylenia terenu. Wysokie wartości TWI charakteryzują miejsca położone w ob-
niżeniach podstokowych i dolinach, gdzie dostępność wody jest najwyższa. Wyniki uzyskane przez
Seltmanna i in. (2021) wskazują, że czynnikiem środowiskowym o najwyższym średnim, względnym
udziale w przyroście (BAIrel) świerka (P. abies) była wartość TWI, jednak związek ten był zróżni-
cowany w zależności od typu gleby. Z kolei drzewostany rosnące na wysokich zboczach, grzbietach
lub szczytach wzgórz są szczególnie narażone na zniszczenia spowodowane przez wichury, a ryzyko
uszkodzeń jest również związane z typem gleby (rycina 1) na danym stanowisku (Ni Dhubhain i in.
2001). Większe nachylenie terenu zwiększa także szkody wywołane przez pożary, wpływa bowiem
na szybkość rozprzestrzeniania się ognia i jego intensywność (Rothermel, Philpot 1983). Ukształto-
wanie terenu może wpływać na drzewostan również pośrednio (Lindner i in. 2008), poprzez związek
z takimi czynnikami antropogenicznymi, jak budowa dróg czy osadnictwo (rycina 1).

Czynniki antropogeniczne
Wśród czynników związanych z działalnością człowieka to zanieczyszczenie powietrza stało się

przedmiotem szczególnego zainteresowania wielu badaczy (Klap i in. 2000; Paoletti i in. 2010; de
Vries i in. 2014). Ekstrand (1994) zwrócił uwagę, że lokalne emisje drogowe powodują eskalację
defoliacji świerka (P. abies) w południowozachodniej Szwecji, zaś kondycja sosny (P. sylvestris) na
Litwie poprawiała się wraz z odległością od autostrady (Stravinskienė i in. 2018). Fischer i in. (2007)
wykazali istotne statystycznie związki pomiędzy depozycją zanieczyszczeń a defoliacją w lasach Eu-
ropy – zależne zarówno od gatunku drzewa, jak i charakterystyki terenu (rycina 1). Co więcej, efekty
depozycji okazały się być wzmacniane lub osłabiane przez biotyczne i abiotyczne czynniki stresowe.
Związek pomiędzy zanieczyszczeniem SO4 a defoliacją sosny (P. sylvestris) był szczególnie wyraź-
ny, podczas gdy efekty depozycji azotu (NO3) były mocno zróżnicowane gatunkowo. Podobne wyniki
uzyskali Ozolincius i in. (2005) na Litwie. Zdaniem badaczy to drzewa iglaste są bardziej wrażli-
we na związki siarki (SO2), podczas gdy związki azotu (NO2) z jednej strony zwiększają defoliację
drzew iglastych, z drugiej strony okazały się dodatnio skorelowane z udziałem zdrowych jesionów
(F. excelsior). Z kolei ekspozycja na O3 szczególnie negatywnie wpływała na drzewa liściaste (brzo-
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zy Betula sp., jesiony F. excelsior, olsze A. incana). Ferretti i in. (2007) wykazali, że ozon odegrał
istotną rolę (p = 0,008) w defoliacji buka (F. sylvatica). Klap i in. (2000) zwracają uwagę na znaczące
skutki zanieczyszczenia powietrza (w szczególności ozonem, ale także związkami NOx i SOx) dla
gatunków liściastych w Europie Środkowej. Badacze ci zauważyli jednak, że mniejsze oddziaływanie
zanieczyszczeń na drzewa iglaste (zwłaszcza na świerki P. abies) może być w rzeczywistości efektem
związku pomiędzy chłodnym klimatem a niską depozycją zanieczyszczeń na obszarze, na którym
dominuje świerk (rycina 1).

Z kolei w czeskich Rudawach to świerk (P. abies) okazał się szczególnie wrażliwy na zanie-
czyszczenie powietrza (Kupková i in. 2018). Badania w czeskich Karkonoszach potwierdziły istot-
ną, ujemną korelację szerokości przyrostów rocznych świerka (P. abies) ze stężeniami SO2 i NOx we
wszystkich typach drzewostanów (Putalová i in. 2019). Putalová i in. (2019) wykazali ponadto, że
najbardziej narażone na stres związany z zanieczyszczeniem powietrza były drzewostany na stanowi-
skach torfowiskowych, a największy negatywny wpływ na wzrost radialny świerka miały maksymalne
i średnie stężenia SO2 (p < 0,001). Związki zakwaszające w powietrzu oraz ich depozycja wyjaśnia-
ły największy procent wariancji resztowej defoliacji sosny (P. sylvestris) w parkach narodowych na
Litwie (Augustaitis, Bytnerowicz 2008). Wpływ szczytowych stężeń O3 był mniej istotny, jednak
uwzględnienie stężenia ozonu w modelu zwiększało potencjał predykcyjny zarówno związków za-
kwaszających w powietrzu, jak i parametrów meteorologicznych. Podobne wyniki autorzy ci uzyskali
dla reszt przyrostu pola przekroju (BAI) sosny. To prowadziło badaczy do wniosku, że w regionach
dotkniętych zanieczyszczeniem powietrza szczytowe wartości O3 są jednym z kluczowych czynni-
ków wpływających na przestrzenną i czasową zmienność defoliacji oraz ograniczenia wzrostu sosny
(Augustaitis, Bytnerowicz 2008).

Związek zanieczyszczenia powietrza z kondycją drzewostanów obejmuje zarówno bezpośrednie
oddziaływanie SOx i O3 na ulistnienie, jak i wpływ depozycji związków azotu i siarki w glebie (ryci-
na 1) na korzenie, obejmujący niedobory składników odżywczych i nasilanie stresu środowiskowego
(de Vries i in. 2014). Co więcej, zwiększone stężenie gazów azotowych w atmosferze może powo-
dować zmiany w składzie gatunkowym roślin (rycina 1) w wyniku konkurencyjnego wykluczenia
niektórych gatunków przez szybko rosnące rośliny nitrofilne lub poprzez zmianę warunków na nie-
korzystne dla gatunków wrażliwych na wysokie stężenia azotu (Bobbink i in. 2010). Z drugiej strony
wpływ depozycji związków azotowych na wzrost lasu może być pozytywny ze względu na nawo-
zowy charakter azotu – szczególnie w ekosystemach, których produktywność jest ograniczona jego
dostępnością (de Vries i in. 2014). Wydaje się zatem, że związek ten ma charakter nieliniowy: niskie
i umiarkowane depozycje N mogą wspomagać wzrost i produktywność lasu do osiągnięcia pewnego
fizjologicznego optimum, zaś wysokie stężenia związków azotowych mogą ograniczać wzrost, a na-
wet prowadzić do zamierania drzew (Aber i in. 1989; Bobbink i in. 2010; de Vries i in. 2014). Jest
to zgodne z hipotezą nasycenia azotem (Aber i in. 1989). Z kolei ozon jako silny utleniacz powoduje
chlorozę i martwicę liści, a związki powstałe w wyniku utleniania przez O3 zakłócają produkcję ener-
gii w komórkach i zmniejszają fotosyntezę, co skutkuje spowolnieniem wzrostu. Rośliny osłabione
przez O3 mogą być również bardziej podatne na szkodniki, choroby i suszę (de Vries i in. 2014; ry-
cina 1). Zierl (2002) podkreśla jednak, że czynniki środowiskowe wpływające na otwarcie aparatów
szparkowych modyfikują pobieranie ozonu przez rośliny, przez co silnie wpływają na reakcję drzew
na wysokie stężenia O3.

Wśród czynników antropogenicznych związanych z kondycją drzewostanów ważną rolę odgrywa
także ten obszar działalności człowieka, który jest skierowany bezpośrednio w stronę lasów. Gospo-
darka leśna i zarządzanie lasami mogą wpływać na ryzyko uszkodzenia drzewostanu już od etapu
planowania (Jactel i in. 2009). Rezygnacja z monokultury na rzecz różnorodnego składu gatunkowe-
go ma pozytywny wpływ na przeżywalność młodych drzew (Van de Peer i in. 2016), a także na stan
koron (Sousa-Silva i in. 2018) i produktywność (Liang i in. 2016) drzew dojrzałych. Lasy miesza-
ne są bardziej odporne na stres związany z suszą (Gazol, Camarero 2016; Rukh i in. 2020) oraz na
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ataki owadów (Jactel, Brockerhoff 2007; Guyot i in. 2016). Zabiegi hodowlane w leśnictwie obejmu-
ją m.in. przygotowanie terenu w celu poprawy warunków przed zalesianiem, praktyki szkółkarskie,
usuwanie podszytu oraz trzebież, czyli usunięcie niektórych drzew w drzewostanie w celu poprawy
wzrostu i kondycji pozostałych drzew (Jactel i in. 2009). Selektywne wycinanie drzew “wysokiego
ryzyka” może ograniczyć prawdopodobieństwo defoliacji powodowanej przez owady (Sousa-Silva
i in. 2018), ale zwiększona dostępność światła i cieplejsze warunki po trzebieży mogą sprzyjać nie-
którym insektom (Fettig i in. 2007) i patogenom (Thor, Stenlid 2005). Pnie pozostawione po trzebie-
ży, urazy mechaniczne powstałe podczas przerzedzania i uwalniane zapachy żywicy z uszkodzonych
drzew również mogą zwiększyć podatność na choroby (rycina 1) lub ataki owadów (Jactel i in. 2009).
Zmniejszenie zagęszczenia drzewostanów poprzez trzebież może jednak zwiększać ich odporność na
suszę (rycina 1) ze względu na zwiększenie dostępności wody w glebie (D’Amato i in. 2013). Z dru-
giej strony trzebież zwiększa ryzyko uszkodzeń spowodowanych przez wichury (Ni Dhubhain i in.
2001). Mniejsze zagęszczenie może wprawdzie zmniejszyć ryzyko rozprzestrzeniania się ognia po-
między koronami drzew (Agee, Skinner 2005; Fernandes, Rigolot 2007), ale pnie pozostawione po
trzebieży oraz zmniejszenie wilgotności przez intensyfikację ruchu wiatru mogą zwiększać ryzyko
pożarów lasów (Pollet, Omi 2002; Fernandes, Rigolot 2007).

Pożary stanowią jedno z głównych zagrożeń dla funkcjonowania ekosystemów leśnych (Oliver,
Larson 1996) i często są przyczyną śmierci drzewostanów w wielu częściach świata (Alexandrian
i in. 2000; Grayson i in. 2017; Hood i in. 2018). Pożary wywołane przez czynniki antropogeniczne
stanowią nawet 90% tych zdarzeń na świecie (Levine 2000). Wśród zmiennych antropogenicznych
związanych z ryzykiem wystąpienia pożaru lasu badacze wymieniają gęstość i odległość szlaków
komunikacyjnych oraz zabudowy, jej rodzaj i strukturę, a także wskaźniki demograficzne (Xu i in.
2006; Romero-Calcerrada i in. 2008). Istotne znaczenie mogą mieć także czynniki socjoekonomiczne,
presja turystyczna czy wypalanie traw (Martinez i in. 2009). Z kolei podatność drzewostanu, przebieg
i intensywność pożaru zależą zarówno od warunków mikroklimatycznych (temperatura i wilgotność)
oraz ukształtowania terenu (Rothermel, Philpot 1983), jak i od zagęszczenia, składu gatunkowego czy
wieku samego drzewostanu (González i in. 2007).

Czynniki naturalne i antropogeniczne są ze sobą powiązane siecią wzajemnych zależności. Wa-
runki meteorologiczne na przykład wpływają na depozycję zanieczyszczeń (Klap i in. 2000), a zanie-
czyszczenie powietrza – osłabiając drzewa – zwiększa ich podatność na suszę (de Vries i in. 2014).
Także gospodarka leśna może przyczyniać się do różnej reakcji drzewostanów na warunki meteorolo-
giczne (Ni Dhubhain i in. 2001; D’Amato i in. 2013; Gazol, Camarero 2016; Rukh i in. 2020). Związek
pomiędzy depozycją SOx, NOx i O3 a defoliacją zależy również od gatunku drzewa (Ozolincius i in.
2005; Fischer i in. 2007), jednak zwiększone stężenie gazów azotowych może powodować zmiany
w składzie gatunkowym (Bobbink i in. 2010). Z kolei osłabienie wywołane przez ozon czy urazy
powstałe podczas trzebieży mogą zwiększać podatność na szkodniki i choroby (Jactel i in. 2009; de
Vries i in. 2014). Charakterystyka terenu może natomiast wpływać na budowę dróg czy osadnictwo
(Lindner i in. 2008), a także modyfikować związek pomiędzy depozycją zanieczyszczeń a defoliacją
(Fischer i in. 2007). Z drugiej strony depozycja związków SOx i NOx w glebie powoduje jej zanie-
czyszczenie oraz wpływa na zawartość azotu (de Vries i in. 2014), a zmiany poziomu wód gruntowych
zależą w dużej mierze od działalności człowieka (rycina 1).

METODY I STAN BADAŃ NAD KONDYCJĄ DRZEWOSTANÓW W POLSCE

Kondycja drzewostanów w lasach Polski była analizowana w ujęciu czasowym i przestrzennym
w wybranych obszarach przy pomocy różnych metod (tabela 1, rycina 2). Analizowano wpływ czyn-
ników meteorologicznych (Denek 2009; Bronisz i in. 2012; Bijak 2013), biologicznych (Tulik i in.
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2017; Nowakowska i in. 2020; Przybylski in. 2021), geologiczno-glebowych (Podlaski 2000, 2001a;
Turczański i in. 2019) i antropogenicznych (Denek 2007; Barniak, Krąpiec 2009; Staszewski i in.
2011), a najczęściej badanym gatunkiem okazała się sosna zwyczajna (Pinus sylvestris L.) (tabela 1).

Zróżnicowanie metodyczne analiz przestrzennych i czasowych

Błocka i Mętrak (2008) analizowały dane Głównego Urzędu Statystycznego dotyczące kondy-
cji drzewostanów w Polsce w 2005 roku. Dzięki wykorzystaniu statystycznej metody klasyfikacji
regionalnej autorki wykazały, że najgorszy stan zdrowotny lasów charakteryzuje województwo ślą-
skie. W najlepszej kondycji był buk zwyczajny (Fagus sylvatica L.) i sosna zwyczajna (P. sylvestris),
a w najgorszej dąb szypułkowy (Quercus robur L.), charakteryzujący się największą defoliacją wśród
badanych drzew liściastych. Badania europejskie wykorzystujące metody statystyczne i geostatystycz-
ne potwierdzają gorszy stan koron w południowej Polsce, co jest szczególnie wyraźne w przypadku
sosny (P. sylvestris), charakteryzującej się największą defoliacją na Górnym Śląsku (Seidling, Mues
2005). W przeciwieństwie do autorów analiz wielkopowierzchniowych, Podlaski (2003, 2004, 2005,
2007) badał kondycję drzewostanów w Świętokrzyskim Parku Narodowym z wykorzystaniem metod
małopowierzchniowych. Do oszacowania przestrzennego zróżnicowania stopnia defoliacji wybranych
gatunków drzew na Chełmowej Górze (Świętokrzyski PN) wykorzystał próbkowanie badawcze, opar-
te na schemacie prostego losowania ze zwracaniem (Podlaski 2005). Autor wykazał, że kondycja
drzewostanu zależy od gatunku oraz wieku drzew: w najlepszym stanie były buk zwyczajny (F. syl-
vatica) i modrzew europejski polski (Larix decidua Mill. subsp. polonica [Racib.] Domin), a w naj-
gorszym młode pokolenie jodły pospolitej (Abies alba Mill.), sosna zwyczajna (P. sylvestris) oraz
dęby (Q. robur i Q. petraea [Matt.] Liebl.). Podobne wyniki autor uzyskał, stosując schemat losowa-
nia nieograniczonego indywidualnego bez zwracania (Podlaski 2001b). Badacz zauważył ponadto, że
zróżnicowanie kondycji badanych gatunków drzew jest związane z właściwościami gleby i składem
gatunkowym drzewostanów na Chełmowej Górze (Podlaski 2001b, 2005).

Z kolei czasowa zmienność kondycji drzewostanu na obszarze Tatrzańskiego Parku Narodowe-
go badana była z wykorzystaniem teledetekcyjnych wskaźników roślinności (NDVI i MSI) na pod-
stawie zdjęć satelitarnych z lat 1987, 2005 i 2011 (Ochtyra i in. 2016). Badacze wykazali poprawę
kondycji drzewostanów w badanym okresie, co wiąże się prawdopodobnie z większym zanieczysz-
czeniem powietrza w pierwszym roku analizy. Obrazy satelitarne, wysokorozdzielcze ortofotomapy
oraz NMT posłużyły także do badania przestrzenno-czasowej zmienności śmiertelności świerków
(P. abies) wywołanej przez ogniska kornika drukarza (Ips typographus L.) w Tatrzańskim Parku Na-
rodowym (Sproull i in. 2017), zaś klasyfikacja nadzorowana scen Landsat umożliwiła analizę śmier-
telności tatrzańskich drzewostanów z uwzględnieniem zarówno działalności kornika, jak i wiatru czy
pożarów (Havašová i in. 2017). Hawryło i in. (2018) natomiast potraktowali teledetekcyjne wskaźniki
roślinności (patrz tabela 1) jako predyktory w modelu regresji wyjaśniającym zmienność defoliacji
sosny (P. sylvestris) w Puszczy Noteckiej. Autorzy wykazali, że Green Normalized Difference Vege-
tation Index (GNDVI) i MERIS Terrestrial Chlorophyll Index (MTCI) są najlepszymi predyktorami
defoliacji niezależnie od zastosowanej metody uczenia maszynowego. Z kolei dendrochronologiczna
analiza funkcji odpowiedzi (ang. response function) oparta na korelacji liniowej i regresji wielorakiej
łączy wskaźnik przyrostu radialnego (zmienna zależna) ze środowiskowymi zmiennymi objaśniają-
cymi (np. Feliksik i in. 2000; Cedro 2006; Denek 2009; Bijak 2013; Tulik, Bijak 2016).

Badania czynników wpływających na kondycję drzewostanów

Czynniki meteorologiczne i klimatyczne
Znaczenie czynników klimatycznych i meteorologicznych dla prawidłowego wzrostu drzewosta-

nów potwierdzają badania dendroklimatologiczne. Denek (2009) wykazała, że istnieje związek po-
między szerokością przyrostów rocznych modrzewia (L. decidua) a warunkami termicznymi i plu-
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wialnymi panującymi wiosną i latem w roku tworzenia się przyrostu. Wyniki badań wskazują, że
niekorzystnie na przyrost roczny wpływa w szczególności wysoka temperatura w czerwcu, zaś ko-
rzystne okazały się obfite opady w tym miesiącu. Analiza lat wskaźnikowych pokazała, że wykształ-
cenie się wąskich przyrostów wiązało się okresami suszy w okresie wegetacyjnym (Denek 2009).
Podobne wyniki otrzymano dla świerka (P. abies) na Pojezierzu Olsztyńskim (Koprowski, Zielski
2002), buka (F. sylvatica), jodły (A. alba) i sosny zwyczajnej (P. sylvestris) w Ojcowskim Parku Naro-
dowym (Opała 2009), sosny czarnej (Pinus nigra Arn.) i dębów (Q. petraea, Q. pubescens, Q. robur,
Q. rubra) na Pomorzu Zachodnim (Cedro 2006, 2007; Cedro, Nowak 2015) oraz dębów w centralnej
Polsce (Bronisz i in. 2012).

Feliksik i Wilczyński (2008) wykazali z kolei, że czynnikiem wpływającym na coroczną zmien-
ność wielkości przyrostu radialnego daglezji zielonej (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) i świer-
ka sitkajskiego (Picea sitchensis (Bong.) Carr.) są warunki termiczne w jesieni w roku poprzedzają-
cym tworzenie się przyrostu, natomiast sierpniowe opady w roku tworzenia się przyrostu różnicują
rytm przyrostowy obu gatunków. Autorzy zauważyli także, że na szerokość przyrostów obydwu ga-
tunków większy wpływ miały warunki termiczne niż pluwialne, a niska temperatura w okresie zimy
i przedwiośnia szczególnie silnie ograniczała przyrost. Temperatura miesięcy zimowych i wczesno-
wiosennych okazała się także głównym czynnikiem wpływającym na przyrost sosny (P. sylvestris)
zarówno na obszarach chronionych, jak Ojcowski PN (Opała 2009) czy Świętokrzyski PN (Felik-
sik i in. 2000), jak i na obszarze antropogenicznym lasów komunalnych Szczecina (Cedro, Cedro
2018). Bijak (2013) potwierdził tę zależność także dla innych gatunków drzew iglastych: jodły po-
spolitej (A. alba), modrzewia europejskiego (L. decidua) i deglezji zielonej (P. menziesii). Kędziora
i Tomusiak (2012) zauważyli natomiast, że temperatura miesięcy zimowych jest związana zarówno
z negatywnymi, jak i z pozytywnymi latami wskaźnikowymi dębów (Q. robur) w Mazurskim Parku
Krajobrazowym, a siła reakcji przyrostowej na zmienne warunki środowiska zależy od wieku drzew.

Natomiast w Tatrach Reglowych czynnikiem wykazującym najsilniejszy wpływ na szerokość
przyrostów sosny (P. sylvestris) okazała się temperatura okresu letniego (lipca), zaś opady atmos-
feryczne nie wpływały w istotny i jednakowy sposób na wzrost sosen (Kaczka i in. 2012). Autorzy
stwierdzili, że zależność pomiędzy opadami a wielkością przyrostu jest zróżnicowana przestrzennie
i dotyczy wyłącznie zimowej akumulacji śniegu, która gwarantuje odpowiedni poziom wilgotności
gleby na początku sezonu wegetacyjnego. Nieznaczny wpływ opadów na przyrost sosny (P. sylve-
stris), jodły (A. alba) i buka (F. sylvatica) zaobserwowano także w Górach Świętokrzyskich (Feliksik
i in. 2000), co autorzy tłumaczą stosunkowo wysokimi opadami latem na tym obszarze. Możliwe za-
tem, że drzewostany rosnące na stanowiskach górskich częściej cierpią z powodu niedostatku ciepła
zimą i latem, niż z braku wody w okresie wegetacji (Feliksik i in. 2000).

Istnieje zatem wyraźny związek pomiędzy szerokością przyrostów rocznych a klimatem lokalnym,
lecz zauważono także wpływ zjawisk globalnych, jak oscylacja północnoatlantycka (ang. North At-
lantic Oscillation). Bijak (2009) stwierdził występowanie istotnych (p < 0,05) korelacji pomiędzy
szerokością przyrostów rocznych dębu (Q. robur) a miesięcznym indeksem NAO, jednak były to za-
leżności słabe (−0,21 < R < 0,22) i rozproszone przestrzennie. Z kolei Tulik i Bijak (2016) wykazali,
że szerokość przyrostów dębów (Q. robur) – zarówno zdrowych, jak i osłabionych oraz martwych nie
zależy w dużej mierze od warunków klimatycznych. Autorzy stwierdzili ponadto, że temperatura
i ciśnienie pary wodnej mają większy wpływ na aktywność kambium niż opady i dostępność wody.

Łodzińska-Jurkiewicz i Cedro (2018) wskazały natomiast opady atmosferyczne w lutym i mar-
cu jako główny czynnik kształtujący wielkość przyrostu rocznego sosny (P. sylvestris) na Poligonie
Drawskim. Autorki zauważyły także, że usłonecznienie w lipcu w roku poprzedzającym tworzenie
się przyrostu oraz w czerwcu roku bieżącego jest istotnie, ujemnie skorelowane z szerokością przyro-
stów rocznych sosny. Wójcik (2000) z kolei stwierdził, że największy ubytek aparatu asymilacyjnego
sosny (P. sylvestris) miał miejsce w okresie, w którym opady kształtowały się poniżej średniej wielo-
letniej, lecz zwiększona ilość opadów w kolejnym roku nie spowodowała poprawy stanu zdrowotnego



Kondycja drzewostanów w Polsce – uwarunkowania i metody badań 103

drzew w bieżącym sezonie wegetacyjnym, a dopiero w kolejnych latach. Wyniki badań sugerują, że
odpowiedź drzewostanów na warunki meteorologiczne jest zarówno zróżnicowana przestrzennie, jak
i przesunięta w czasie.

Czynniki biologiczne
Wielu badaczy potwierdziło zróżnicowanie odpowiedzi na określone warunki środowiskowe w za-

leżności od gatunku (Podlaski 2005; Wesołowski, Rowiński 2006; Błocka, Mętrak 2008; Bijak 2013)
i wieku drzew (Modrzyński 2003; Podlaski 2005; Jaszczak 2007; Turczański i in. 2020). Niektórzy au-
torzy zwracają także uwagę na znaczenie szeroko rozumianej różnorodności biologicznej dla kondycji
drzewostanów. Przybylski i in. (2021) badali związek uszkodzenia korony sosny zwyczajnej (P. syl-
vestris) z bioróżnorodnością – zarówno na poziomie różnorodności gatunkowej, jak i genetycznej.
Autorzy wykazali, że różnice w kondycji drzewostanów są związane z liczbą alleli tworzących pulę
genetyczną. Stwierdzili istotną (p < 0,05), silną i ujemną korelację (R = −0,8) między stopniem defo-
liacji a liczbą alleli w populacji. Autorzy zauważyli także ujemną, silną korelację (R = −0,67) między
defoliacją a indeksem różnorodności Shannona dla genotypów, ale nie była ona istotna na poziomie
p = 0,05. Wyniki te sugerują, że większa różnorodność genów prawdopodobnie zapewnia szerszy
zakres reakcji fenotypowych na zmiany środowiskowe. Badacze nie stwierdzili natomiast istotnych
korelacji między defoliacją korony a liczbą gatunków roślin lub wskaźnikiem różnorodności gatun-
kowej Shannona-Wiennera (Przybylski i in. 2021).

Z kolei Tulik i in. (2017) nie stwierdzili istotnych statystycznie różnic genetycznych pomiędzy je-
sionami wyniosłymi (Fraxinus excelsior L.) należącymi do różnych klas zdrowia, lecz wykazali po-
między nimi istotne różnice anatomiczne. Szerokość przyrostów rocznych drewna i średnica naczyń
martwych jesionów były istotnie mniejsze niż u drzew zamierających. Tulik (2014) badała także zwią-
zek anatomicznych parametrów przewodnictwa hydraulicznego drewna pni dębów (Q. robur) z ich
zamieraniem, ocenianym na podstawie stanu korony. Najwęższe słoje roczne utworzone przez drewno
zaobserwowano w martwych dębach. Drzewa te charakteryzowały się również najmniejszą średnicą
naczyń wczesnego drewna nie tylko w okresie występowania objawów zamierania, ale także w ciągu
całego ich życia. Badacze sugerują, że tworzenie się wąskich słojów rocznych i naczyń wczesnego
drewna o małej średnicy zwiększa prawdopodobieństwo zamierania dębów oraz jesionów. Zmniej-
szona średnica naczynia implikuje zmiany przewodnictwa hydraulicznego pni drzew, a tym samym
upośledza transport wody, co wpływa na ich zdrowie (Tulik 2014; Tulik i in. 2017).

Nowakowska i in. (2020) zwrócili natomiast uwagę, że długowieczne, dominujące świerki
(P. abies), które przetrwały ponad 200 lat i zostały uznane za pomniki przyrody w Nadleśnictwie
Białowieża, cechowały się większą liczbą alleli w populacji i różnorodnością genów (indeks Shanno-
na), niż młodsze drzewostany świerkowe w regionie. Jednak obserwowany spadek kondycji świerka
w Nadleśnictwie Białowieża jest związany przede wszystkim z inwazją kornika drukarza (Ips typo-
graphus L.), której towarzyszył spadek sumy opadów, wzrost temperatury oraz burze, przewracające
osłabione drzewa. Wesołowski i Rowiński (2006) wykazali z kolei, że defoliacja drzew przez gąsienice
piędzika przedzimka (Operophtera brumata L.) w Puszczy Białowieskiej jest istotnie wyższa w lesie
pierwotnym niż w zagospodarowanym. Autorzy sugerują, że różnica ta wynika z większej fragmenta-
cji drzewostanów zarządzanych, która wpływa na śmiertelność dyspersyjną larw O. brumata. Stopień
defoliacji okazał się ponadto zróżnicowany gatunkowo. Najwyższą średnią klasę defoliacji odnoto-
wano dla grabów pospolitych (Carpinus betulus L.). Silnie uszkodzone były także klony zwyczajne
(Acer platanoides L.), lipy drobnolistne (Tilia cordata Mill.) oraz dęby (Q. robur).

Znaczenie typu siedliskowego lasu dla kondycji drzewostanu wykazał z kolei Wójcik (2000).
Autor stwierdził, że sosny (P. sylvestris) występujące na siedlisku boru mieszanego świeżego charak-
teryzowały się mniejszym ubytkiem aparatu asymilacyjnego niż rosnące na siedlisku boru świeżego.
Co więcej, zagrożenie gradacyjne ze strony owadów (brudnicy mniszki L. monacha i borecznika
sosnowca D. pini) również w większym stopniu dotyczyło drzewostanów na mniej żyznym siedli-
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sku. Jaszczak (2005c) natomiast, badając stopień defoliacji koron sosny (P. sylvestris) na siedliskach
boru świeżego, boru mieszanego świeżego i lasu mieszanego świeżego, zauważył istotny statystycz-
nie spadek ubytku aparatu asymilacyjnego drzew górujących wraz ze wzrostem żyzności siedliska.
Z kolei Turczański i in. (2020) wykazali, że najlepszą kondycją charakteryzowały się jesiony (F. ex-
celsior) rosnące w lesie świeżym, natomiast w olsie jesionowym stwierdzono największy odsetek
drzew obumierających. Autorzy dowodzą, że najbardziej zniszczone drzewostany jesionowe w lasach
Wielkopolski występują głównie w siedliskach o znacznych wahaniach stopnia uwilgotnienia gleby.

Czynniki geologiczno-glebowe
Z kolei czynniki orograficzne i glebowe były przedmiotem zainteresowania Podlaskiego (2000,

2001a). W wybranych leśnictwach Świętokrzyskiego Parku Narodowego badał związek żywotności
jodły pospolitej (A. alba), buka zwyczajnego (F. sylvatica) i sosny zwyczajnej (P. sylvestris) z wysoko-
ścią n.p.m. oraz nachyleniem i wystawą stoku. Autor wykazał istotne statystycznie (p < 0,05) różnice
żywotności buków rosnących na stokach o różnej ekspozycji. Buki w najlepszej kondycji występowa-
ły na zboczach o wystawie południowo-wschodniej i południowo-zachodniej, zaś buki o najmniejszej
żywotności rosły na stokach północnych. W przypadku pozostałych gatunków drzew różnice nie były
istotne statystycznie, podobnie jak zależności pomiędzy żywotnością a wysokością n.p.m. i nachyle-
niem terenu, co mogło być spowodowane specyficzną budową Gór Świętokrzyskich (Podlaski 2000).
Filipiak (2005) zauważył bowiem, że wartości procentowe uszkodzenia koron jodły (A. alba) w Su-
detach zwiększają się wraz z wysokością n.p.m., lecz wyraźne pogorszenie klasy jakości drzewostanu
obserwuje się powyżej 800 m n.p.m.

Podlaski (2001a) wykazał ponadto istotne statystycznie różnice żywotności jodły i buka w zależ-
ności od skały macierzystej gleby. Na glebach wytworzonych z plejstoceńskich osadów polodowco-
wych na skałach kambryjskich występowały jodły i buki w najlepszej kondycji, natomiast na glebach
z utworów eolicznych rosły najmniej żywotne drzewa z tych gatunków. Co więcej, żywotność jo-
dły różniła się istotnie w zależności od składu granulometrycznego, typu i podtypu gleby. Jodły
w najlepszej kondycji występowały na glebach o składzie granulometrycznym pyłu zwykłego i ilaste-
go na utworze kamienistym, pyłowym, zaś w najgorszej – na glebach o składzie granulometrycznym
pyłu ilastego oraz pyłu zwykłego i ilastego na utworze kamienistym, ilastym. Najbardziej żywotne
jodły występowały także na glebach brunatnych kwaśnych typowych oraz bielicowo-rdzawych i rdza-
wych właściwych, natomiast najmniej żywotne rosły na glebach płowych typowych (Podlaski 2001a).
Turczański i in. (2019) natomiast badali związek parametrów gleby z defoliacją jesionu wyniosłe-
go (F. excelsior). Badacze stwierdzili, że najwięcej drzew uszkodzonych w stopniu umiarkowanym
i silnym występowało na stanowiskach o dużej zawartości materii organicznej (> 7,5%) i odczynie
gleby od obojętnego do lekko zasadowego. Z kolei na stanowiskach mezjologicznych z kwaśnymi
glebami i mniejszą zawartością materii organicznej stwierdzono znacznie mniejszą defoliację koron
jesionu.

Turczański i in. (2020) wykazali ponadto istotny statystycznie, umiarkowanie silny związek syn-
tetycznego wskaźnika uszkodzenia jesionu (F. excelsior) z poziomem wody gruntowej (Rs = 0,49;
p = 0,0058). Najlepszą kondycją odznaczały się drzewostany na stanowiskach, na których woda grun-
towa znajdowała się na głębokości do 0,5 m oraz poniżej 1,8 m. Cedro i Lamentowicz (2011) stwier-
dzili natomiast, że dynamika zmian szerokości przyrostów rocznych sosny (P. sylvestris) rosnącej na
torfowisku „Słowińskie Błoto” zależała przede wszystkim od poziomu wód gruntowych. Zmiany te
były związane z działalnością człowieka w ciągu ostatnich dwóch stuleci. Wykonanie oraz pogłębianie
rowów melioracyjnych w latach 60. i 80. XX wieku skutkowało okresowym wysychaniem powierzch-
ni torfowiska i zmniejszeniem szerokości przyrostów rocznych. Negatywny wpływ na przyrost sosny
miały także piętrzenia prowadzące do częściowego zalania korzeni drzew. Denek (2008) zauważyła
natomiast, że spadek szerokości przyrostów rocznych sosny (P. sylvestris) na niektórych stanowiskach



Kondycja drzewostanów w Polsce – uwarunkowania i metody badań 105

w rejonie Olkusza może być związany z obniżeniem poziomu wód gruntowych w wyniku działalności
górniczej.

Czynniki antropogeniczne
Wśród czynników antropogenicznych wiele uwagi – podobnie jak w innych badaniach europej-

skich – poświęcono wpływowi zanieczyszczenia powietrza na kondycję drzewostanów. Likus-Cie-
ślik i in. (2019) zauważyli na przykład, że zawartość siarki w igłach sosny (P. sylvestris) jest skore-
lowana z defoliacją drzewostanów sosnowych w Polsce. Muzika i in. (2004) wykazali natomiast, że
przyrost pierśnicowy (BAI) buka (F. sylvatica) i świerka (P. abies) w Karpatach jest istotnie, ujem-
nie skorelowany z maksymalnym stężeniem O3 w badanym okresie (1997–1999). Autorzy stwier-
dzili także ujemną zależność pomiędzy wzrostem pierśnicowym a średnim stężeniem SO2 i NO2.
Najsilniejsze, istotne i ujemne zależności wykazali jednak pomiędzy BAI obu badanych gatunków
a całkowitym zanieczyszczeniem wszystkimi analizowanymi związkami. Ujemna zależność pomię-
dzy wzrostem a zanieczyszczeniem jest szczególnie dobrze widoczna w Magurskim PN, gdzie ni-
skiemu poziomowi zanieczyszczeń towarzyszą wysokie wartości przyrostów. Z kolei Staszewski i in.
(2011) nie stwierdzili istotnej statystycznie korelacji pomiędzy stopniem defoliacji a zanieczyszcze-
niem SO2, NO2 i O3 w wybranych parkach narodowych (tabela 1). Należy jednak zauważyć, że na
większości badanych obszarów chronionych nie przekroczono krytycznych poziomów zanieczyszczeń
SO2 i NO2, a ich stężenie w badanym okresie (1998–2005) spadło. Jedynie stężenia ozonu w okresie
wegetacji na większości stanowisk przekroczyły poziom uznawany za szkodliwy dla roślin, a poziom
O3 został uznany za trwałe zagrożenie dla drzew ze względu na brak tendencji spadkowej w cza-
sie (Staszewski i in. 2011). Filipiak (2005) zauważył natomiast, że spadek emisji zanieczyszczeń (w
szczególności tlenków siarki) w Sudetach przyczynił się do poprawy zdrowia koron jodły (A. alba).

Badania pokazują również, że odległość od lokalnych źródeł emisji zanieczyszczeń ma wpływ
na kondycję drzewostanów. Świerk i in. (2015) na przykład stwierdzili wyraźną korelację pomiędzy
odległością od centrum miasta, bliskością arterii komunikacyjnych i terenów przemysłowych ze sta-
nem zdrowotnym klonów zwyczajnych (A. platanoides) w lasach komunalnych Poznania. Najgorszym
stanem zdrowotnym charakteryzowały się klony rosnące w pobliżu (< 0,5 km) zakładów przemysło-
wych. Wpływ stresu antropogenicznego wywołanego przez przemysł na redukcję przyrostu sosny (P.
sylvestris) potwierdzają badania dendrochronologiczne w Sudetach (Wilczyński 2005), w okolicach
Olkusza (Denek 2007, 2008) i Tarnobrzega (Barniak, Krąpiec 2009), w lasach komunalnych Szczeci-
na (Cedro, Cedro 2018) oraz w Ojcowskim Parku Narodowym (Krąpiec, Szychowska-Krąpiec 2001).
Analizie dendrochronologicznej poddano również jodłę (A. alba) w Ojcowskim PN (Krąpiec, Szy-
chowska-Krąpiec 2001) oraz daglezję zieloną (Pseudotsuga menziesii Franco) w południowej Polsce
(Feliksik, Wilczyński 2003), wykazując ich wysoką wrażliwość na emisje przemysłowe.

Z kolei Tryburski i Przybylski (2017) stwierdzili istotne statystycznie różnice (p = 0,003) średniej
defoliacji olszy czarnej (Alnus glutinosa (L.) Gaertn.) pomiędzy stanowiskami wewnątrz Kampino-
skiego PN i na jego obrzeżach, co również może być związane z oddziaływaniem czynników antropo-
genicznych. Grajewski i Mizera (2016) wykazali natomiast, że zarówno defoliacja, jak i pierśnicowe
pole przekroju oraz miąższość sosny (P. sylvestris) rosnącej na siedlisku boru świeżego w Puszczy
Noteckiej są istotnie (p < 0,05) skorelowane z odległością od drogi. Największą średnią defoliacją
charakteryzowały się fragmenty drzewostanu sąsiadujące bezpośrednio z drogą (0–10 m). Może to być
związane z tzw. efektem krawędziowym, który polega na większym osadzaniu się zanieczyszczeń na
obrzeżach lasu (Sobik, Błaś 2008). Autorzy zauważyli także, że sosny rosnące po wschodniej stronie
drogi miały silniej uszkodzone korony niż drzewa znajdujące się po stronie zachodniej, co może być
związane z dominującym w Polsce kierunkiem wiatru, który przenosi szkodliwe dla drzew lotne
związki. Badacze nie stwierdzili natomiast żadnych istotnych zmian stopnia uszkodzenia koron wraz
z odległością od drogi na żyźniejszym siedlisku boru mieszanego świeżego (Grajewski, Mizera 2016).
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Z kolei Filipiak (2005) stwierdził, że zanieczyszczenia niesione przez wiatr i mgłę w Sudetach po-
wodują większe uszkodzenia jodły (A. alba), gdy drzewostany zlokalizowane są na szczytach wzgórz.
Filipiak i Napierała-Filipiak (2009) zauważyli natomiast, że na obszarze Karkonoszy i Gór Izerskich,
gdzie obserwowano masowe zamieranie drzew w efekcie zanieczyszczenia powietrza, defoliacja jodły
(A. alba) istotnie zwiększała się wraz ze spadkiem gęstości korony. Autorzy tłumaczą to wspomnia-
nym wyżej efektem krawędziowym, który być może występuje także w przypadku drzew rosnących
w oddaleniu od siebie, gdy ich korony się nie stykają. Badacze sugerują również, że niektóre zabiegi
gospodarcze polegające na przerzedzaniu drzewostanów mogą zwiększać negatywny wpływ zanie-
czyszczenia powietrza na kondycję jodły.

Niewiele jest z kolei badań porównujących kondycję drzewostanów w lasach zarządzanych i nieza-
rządzanych przez gospodarkę leśną, a ich wyniki są niejednoznaczne. Wesołowski i Rowiński (2006)
wykazali istotnie niższą defoliację wywołaną przez piędzika przedzimka (O. brumata) w drzewosta-
nach zarządzanych Puszczy Białowieskiej, jednak Sproull i in. 2017 stwierdzili, że działania gospo-
darcze nie ograniczyły śmiertelności świerków (P. abies) wywołanej przez kornika (I. typographus)
w Tatrzańskim Parku Narodowym. Z kolei Havašová i in. (2017) wykazali wyższy wskaźnik śmiertel-
ności drzew w wyniku żerowania kornika w ściśle chronionych obszarach TPN i sugerują pozytyw-
ny wpływ usuwania wiatrowałów na ryzyko inwazji owadów, jednocześnie poddając w wątpliwość
skuteczność wycinki sanitarnej (usuwania drzew zaatakowanych przez kornika). Sierota i in. (2019)
zwracają ponadto uwagę, że historyczne zmiany w gospodarowaniu lasami (w tym różne modele za-
rządzania w okresie zaborów) nadal wpływają na charakterystykę lasu, a zwłaszcza na jego strukturę
i skład gatunkowy. W efekcie obserwuje się zróżnicowaną podatność drzewostanów w różnych czę-
ściach Polski na biotyczne i abiotyczne czynniki stresowe.

Wieloczynnikowe analizy dla wybranych gatunków

Można zauważyć, że wielu badaczy koncentruje się na wybranym gatunku, przy czym przed-
miot ich zainteresowania stanowią najczęściej drzewa iglaste. Jaszczak (2005a, 2005b, 2007, 2008a,
2008b, 2008c) na przykład badał defoliację koron sosny zwyczajnej (P. sylvestris) w wybranych nad-
leśnictwach Polski. Wykazał on, że w zbliżonych warunkach zewnętrznych defoliacja w III klasie
wiekowej była z reguły mniejsza niż w IV klasie wieku. Podobne wyniki autor uzyskał dla wskaźnika
uszkodzenia koron sosny (W), obliczonego na podstawie trzech cech: stanu aparatu asymilacyjne-
go, przyrostu wysokości drzewa oraz jego żywotności (Jaszczak 2005b). Drzewostany młodsze były
zazwyczaj w lepszej kondycji i bardziej żywotne niż drzewostany starsze. Wyniki potwierdziły, że
wiek drzewostanów ma znaczący wpływ na kondycję koron sosny. Autor wykazał ponadto, że średnia
defoliacja koron drzew wzrasta wraz z pogarszaniem się ich pozycji biosocjalnej (R = 0,95). Naj-
niższą defoliację stwierdzono u drzew górujących (1 klasa), nieco wyższą u panujących (2 klasa),
zaś najwyższą defoliację zanotowano u drzew współpanujących (3 klasa). Różnice średnich wartości
defoliacji dla klas 1 i 3 oraz 2 i 3 były istotne statystycznie (Jaszczak 2008c). Co więcej, w przypadku
drzew współpanujących średnia defoliacja drzew rosnących na siedlisku boru świeżego była istotnie
niższa niż na siedliskach boru mieszanego świeżego i lasu mieszanego świeżego (Jaszczak 2008b).

Z kolei Tryburski i Przybylski (2016) oceniali stan zdrowotny sosny (P. sylvestris) w Kampinoskim
Parku Narodowym. Autorzy zauważyli, że przyczyny uszkodzenia drzew są najczęściej wieloczynni-
kowe, a przerzedzenie korony świadczące o zaburzonej fizjologii wynika m.in. z niskiej pozycji bio-
socjalnej oraz osłabienia związanego z czynnikami stresowymi. Badacze nie wykazali natomiast żad-
nych istotnych różnic w kondycji sosny pomiędzy stanowiskami zlokalizowanymi najbliżej i najdalej
od Warszawy, które mogłyby wynikać z ilości zanieczyszczeń antropogenicznych. Prawdopodobnie
dominujący kierunek wiatru (z zachodu na wschód) pomaga zminimalizować negatywne skutki zanie-
czyszczenia powietrza powodowanego przez aglomerację warszawską (Tryburski, Przybylski 2016).
W późniejszych badaniach (Przybylski i in. 2020) autorzy wykluczyli związek defoliacji z wysokością
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i pierśnicą sosen, jednak zauważyli, że żyzność siedliska ma wpływ na stopień uszkodzenia drzewo-
stanu. Największy wzrost defoliacji w latach 2017–2019 badacze zaobserwowali u drzew rosnących
na żyznych stanowiskach. Autorzy wykazali ponadto wzrost średniej defoliacji w badanym okresie
niezależnie od lokalizacji drzewostanu w obrębie Kampinoskiego Parku Narodowego, co może być
związane ze stresem wywołanym suszą. Badacze konkludują, że zaobserwowane zamieranie koron
sosny jest skutkiem deficytów wody, które najbardziej dotknęły drzewa na żyznych siedliskach, gdzie
korzenie sosen rosły płytko (Przybylski i in. 2020).

Beker (2014) natomiast badał zmienność kondycji drzewostanów sosnowych w latach 1992–2012
w Leśnym Zakładzie Doświadczalnym Murowana Goślina (Wielkopolska). Autor stwierdził znacz-
ną poprawę kondycji zdrowotnej drzewostanów w badanym okresie. Średnia defoliacja obniżyła się
z 30,3% w 1992 roku do 10,9% w roku 2012, co koresponduje z wyraźnym spadkiem emisji SO2
w tym okresie. Autor zauważył ponadto, że gorszej kondycji drzewostanu w latach 1992 i 2003 to-
warzyszyły niekorzystne warunki meteorologiczne, charakteryzujące się opadem rocznym znacznie
poniżej 400 mm. Z kolei spadek średniej defoliacji poniżej 10% w latach 2009–2010 był efektem
korzystnych warunków termicznych i pluwialnych.

Modrzyński (2003) natomiast badał świerki pospolite (P. abies) w polskiej części Sudetów i Kar-
pat. Dokonał analizy zależności pomiędzy defoliacją a: wiekiem drzewostanu, wysokością n.p.m.,
ekspozycją, emisją SO2 i NOx, temperaturą, opadami oraz wskaźnikiem hydrotermicznym. Najsil-
niejsze, istotne statystycznie (p < 0,05) korelacje występowały pomiędzy udziałem poszczególnych
klas defoliacji w drzewostanach świerkowych a temperaturą w 10-letnim okresie badań. Wyniki su-
gerują, że defoliacja jest intensyfikowana przez rosnącą temperaturę. Analiza czasowo-przestrzennej
zmienności defoliacji prowadzi autora do wniosku, że ubytek aparatu asymilacyjnego w badanym
okresie (1989–1999) zwiększył się dramatycznie pomimo spadku zanieczyszczenia SO2 i NOx od
1989 roku, w szczególności w Sudetach, co może wskazywać na wyczerpanie zdolności samoregu-
lacyjnych starszych drzew i destabilizację wrażliwych ekosystemów świerkowych.

PODSUMOWANIE

Badania kondycji drzewostanów opierają się najczęściej na ocenie stopnia ich defoliacji, a także
na wskaźnikach teledetekcyjnych i dendrochronologicznych. Wykazano wpływ czynników meteoro-
logicznych, biologicznych, geologiczno-glebowych i antropogenicznych na zmienność przestrzenną
i czasową stanu lasów w Polsce i w Europie. Zwrócono także uwagę na wzajemne zależności po-
między analizowanymi czynnikami, a w szczególności na znaczenie gatunku oraz wieku drzew jako
zmiennych różnicujących ich odpowiedź na stres środowiskowy (Zierl 2004; Podlaski 2005; Rozas
2005; Popa i in. 2017). Wyniki badań nie są jednoznaczne i wskazują na związek obserwowanych
zależności z położeniem geograficznym wielu drzewostanów (Briceño-Elizondo i in. 2006), a także
z przyjętą skalą czasową analiz (Sousa-Silva i in. 2018). Wśród zmiennych meteorologicznych naj-
większe znaczenie ma temperatura powietrza i opady atmosferyczne zarówno na początku (Opała
2009; Bijak 2013), jak i w pełni sezonu wegetacyjnego (Ozolincius i in. 2005; Denek 2009), zaś eks-
tremalne zjawiska klimatyczne wywołują szereg zmian morfologicznych i fizjologicznych u drzew
(Flexas i in. 2004; Rennenberg i in. 2006). Uszkodzenia wywołane przez owady i patogeny okazały
się związane zarówno z czynnikami meteorologicznymi, jak i składem gatunkowym oraz strukturą
drzewostanów (Rouault i in. 2006; Wesołowski, Rowiński 2006; Jactel, Brockerhoff 2007; Jactel i in.
2011). Różnorodność biologiczna na poziomie gatunkowym (Pretzsch i in. 2012; Rukh i in. 2020)
i genetycznym (Przybylski i in. 2021) okazała się ważną zmienną związaną ze stanem zdrowotnym
lasów, co dodatkowo podkreśla znaczenie gospodarki leśnej opartej monokulturach dla kondycji drze-
wostanów (Jactel i in. 2009). Wśród czynników geologiczno-glebowych najwięcej uwagi poświęcono
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właściwościom gleby, takim jak zdolność do zatrzymywania wody (Webster i in. 1996), zawartość
materii organicznej (Sánchez-Cuesta i in. 2021), typ i skład granulometryczny (Podlaski 2001a), zaś
najczęściej analizowaną zmienną o charakterze antropogenicznym było zanieczyszczenie powietrza
(Klap i in. 2000; Muzika i in. 2004; Fischer i in. 2007). Spadek emisji szkodliwych substancji, w szcze-
gólności związków siarki, obserwowany w Polsce od lat 90. XX wieku, przyczynił się do poprawy
kondycji drzewostanów (Filipiak 2005; Beker 2014), jednak niektórzy badacze wskazują na dalsze po-
garszanie się ich stanu zdrowia pod wpływem innych stresorów środowiskowych, jak np. temperatura
powietrza (Modrzyński 2003). Można zauważyć, że polskie badania koncentrują się przeważnie na
obszarach górskich (Feliksik, Wilczyński 2003; Modrzyński 2003; Filipiak 2005; Kaczka i in. 2012)
oraz chronionych (Cedro 2007; Opała 2009; Staszewski i in. 2011; Przybylski i in. 2021), a także na
gatunkach iglastych (Modrzyński 2003; Jaszczak 2007; Beker 2014; Tryburski, Przybylski 2016).
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