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1. Bevezetés 

1999 nyarán több napos esőzés után erős szél söpört végig a Börzsöny hegység déli oldalán, több erdőállományban fák százait kidöntve. A felázott talaj sok helyen megcsúszott; a fák nagy része gyökerestől fordult ki a talajból. A vihar több órán át tombolt, és bár szerencsére emberi életben nem esett kár, a pusztítás tetemesnek bizonyult. A szél elülte után több ezer köbméter faanyag feküdt a földön; kisebb-nagyobb dőlések pedig még napokig előfordultak. A gazdasági veszteségek mellett jól látszott, hogy a természeti környezet rövid idő leforgása alatt erősen átalakult, ami vélhetően nem egy élőlénycsoport életében okozott nagy változást. 

Bár az ehhez hasonló katasztrófaszerű események a világ legkülönbözőbb tájain megtörténhetnek, sőt néhol menetrendszerűen bekövetkeznek, az ökológia tudománya az elmúlt évtizedekig mégis rendkívüli eseményekként tartotta számon az életközösségek életét megzavaró bolygatásokat (Pickett & White 1985). Egyre több vizsgálat eredménye azonban arra engedett következtetni, hogy a különböző tér- és időléptékű bolygatások szerves részei az adott életközösség működésének. Ezt nevezzük bolygatási rendszernek (disturbance regime). A bolygatási rendszer természetes megváltozása, vagy ember általi befolyásolása magával hozhatja az életközösség átalakulását is.

A mérsékelt övi lomberdőkre, így a hazai bükkösökre is jellemző a széldöntések nyomán kialakuló lékdinamika, amely természetközeli állományokban a fajösszetétel és az állományszerkezet kialakításában döntő szerepet játszik. Az állomány felújulása kisebb-nagyobb lékekben történik, amelyek sajátos fény- és talajnedvesség viszonyaik, valamint finom léptékben változatos megtelepedési felszíneik, mikroélőhelyeik révén számos erdei faj számára biztosítják a fennmaradást. A széldöntések utáni regenerációval foglalkozó kutatások egy része a lékek mérete és alakja által meghatározott, durva léptékű környezeti változók szerepét hangsúlyozzák az egyes fajok megtelepedési sikerének magyarázataként, mások a mikroélőhelyek jelentőségét emelik ki, megint más szerzők a megtelepedés véletlenszerűségét tartják legfontosabbnak a fajösszetétel kialakításában. Az egyes magyarázatok természetesen nem zárják ki egymást kölcsönösen, és feltételezhető, hogy az egymástól eltérő élőhelytípusokban más-más tényezővel, vagy azok más-más kombinációjával magyarázható a fajösszetétel kialakulása és időbeli-térbeli változása. 
Kutatásaink során a széldöntéssel létrejövő természetes, valamint a mesterséges lékek által nyújtott környezeti feltételeket vizsgáltuk, így a megvilágítottságot, a talajnedvességet és a különböző aljzattípusokat. Három mintaterületünk közül kettő széldöntéssel érintett, egy pedig attól mentes bükkös állományban található. A széldöntéstől mentes állományban kétféle méretű lékeket alakítottunk ki annak érdekében, hogy előre megtervezett körülmények között vizsgálhassuk a lékméret hatásait a környezeti változókra. Legfőbb szándékunk annak megállapítása, hogy hazai középhegységi bükkösökben ezeknek a környezeti feltételeknek milyen szerepe van a fajösszetétel térbeli-időbeli dinamikájában, valamint hogy a kapott eredmények melyik fentebb említett magyarázat érvényességét támasztják leginkább alá.
Specifikus kérdéseink a következők:

a) Hogyan változik a lágyszárú aljnövényzet fajösszetétele, összborítása és a fás szárú újulat mennyisége mesterséges és természetes lékekben, a kialakulásukat követő évek során?

b) Különböznek-e a mikroélőhelyek (és ha igen, melyik és milyen mértékben) az intakt erdőtalajtól a lágyszárú aljnövényzet fajösszetétele, összborítása és a fás szárú újulat mennyisége tekintetében? 
c) Vannak-e olyan fajok, illetve fajcsoportok, melyek kötődnek a lékek bizonyos tulajdonságú részeihez, vagy az olyan speciális mikroélőhelyekhez, mint a gyökértányér és –gödör, vagy a kidőlt fák közvetlen környéke?

d) Van-e kimutatható összefüggés a fás- és lágyszárú fajok előfordulásában?

2. Irodalmi áttekintés

Az erdőket érő bolygatások közül elsősorban a széldöntés nyomán keletkező lékekről, és a velük kapcsolatos, a legkülönbözőbb országokban zajló kutatásokról ejtünk szót a következő fejezetekben. Külön kiemeljük a fás- és lágyszárú fajok lékekben való megtelepedésének folyamatát, amelyben jelentős szerepet játszhatnak a különböző mikroélőhelyek. 
2.1 Bolygatás az életközösségekben
A különböző életközösségekben, különösen az erdőkben tapasztalható dinamikai jelenségek hagyományos szemléletének gyökerei az amerikai Frederic Clements által a múlt század elején kidolgozott monoklimax szukcessziós modellben keresendők (Pickett & White 1985, Schaetzl et al. 1989). Az elmélet értelmében a meghatározott pályákon történő szukcessziós folyamatok mindig egy klimaxnak nevezett, az adott abiotikus feltételek között maximális produktivitással és komplexitással jellemezhető egyensúlyi állapothoz vezetnek. Clements, bár kijelentette hogy: „Még a legstabilabb társulások sincsenek soha teljes egyensúlyban; nem mentesek bolygatott területektől, ahol a másodlagos szukcesszió jelenléte nyilvánvaló”, a bolygatást mégis olyan jelenségként értékelte, amely csupán újraindítja az egyensúly felé tartó feltartóztathatatlan folyamatot. A bolygatás fogalmának nem volt helye a közösség dinamikájáról szóló elméletekben, egészen az elmúlt évtizedekig (Clements 1916, idézi és kommentálja Pickett & White 1985). Korábbi szerzőkre, akik megfigyelték a bolygatás hatásait különböző közösségekben, jellemző hogy kevésbé érte őket a Clements-i befolyás; munkásságuk vagy megelőzte Clements-ét, vagy Európában dolgoztak (Cooper 1913, Aubreville 1938, Jones 1945, Watt 1947, van Steenis 1958). A bolygatások tanulmányozásának új útjait is függetlenül gondolkodó, vagy különösen dinamikus rendszereket tanulmányozó szerzők nyitották meg (Raup 1957, Egler 1977, és Heinselman 1973). 
A mai ismereteink szerint a bolygatás általános jelenség a természetben, amely jelentős hatást gyakorol a növényzet és általában az életközösség dinamikájára (Łaska 2001). Bár a klimax állapot fogalma némely életközösség esetében jól értelmezhető, más estekben kevésbé. Klimaxról akkor beszélhetünk, ha a bolygatások visszatérési ideje nem rövidebb, mint a domináns növényfajok élethossza (Lorimer 1980). Némely vegetációtípusban ez távolról sem igaz, így az ausztráliai esős trópusokon megtalálható ún. „ciklon bozótosokban”, ahol az erős szélviharok visszatérési ideje a legtöbb fafaj élethosszánál rövidebb (Webb 1958).
A bolygatás (más szóval diszturbancia) fogalma legalább kétféleképpen értelmezhető, és számos definíciója létezik (Łaska 2001). Szűkebb értelemben a bolygatás olyan esemény, amely lerombolja növényzetet, így jellemzően biomassza csökkenés következik be (Grime 1979). Jelen dolgozatban Pickett és White sokat idézett kézikönyvére támaszkodunk, mely szerint a bolygatás bármilyen, időben viszonylagosan elkülönülő esemény, amely megbontja az életközösség vagy a populáció szerkezetét, megváltoztatja a források, az aljzat felhasználhatóságát, vagy a fizikai környezetet (Pickett & White 1985). A bolygatás e definíció szerint tehát nem szükségszerűen jár biomassza csökkenéssel. Ugyanakkor igaz rá, hogy nem csak időben, de térben is körülhatárolható jelenség, vagyis foltosságot, ún. dinamikus foltmintázatot hoz létre. Bolygatás alatt a környezeti változók értékeinek ingadozásait és a pusztító eseményeket egyaránt értjük, függetlenül attól, hogy az adott esemény az adott rendszer szempontjából „normálisnak” tekinthető-e avagy sem (Pickett & White 1985). Találkozhatunk különböző tér- és időléptékű bolygatásokkal, amelyeknek változhat az erősségük, jól látható foltosságot idézhetnek elő, vagy szórtabban érvényesülhetnek. Az időjárás anomáliái tehát éppúgy bolygatási jelenségek, mint a tűz, vagy egy vulkánkitörés. A különböző bolygatások együtt is megjelenhetnek, illetve növelhetik egymás valószínűségét. Az erdőkben előforduló széldöntés például, gyakran párosul erdőtűzzel (Schaetzl et al. 1989).
A bolygatás fogalma csak az adott rendszer szempontjából értelmezhető, így meghatározása is mindig az adott közösség dimenzióin alapul: pl. milyen a bolygatott folt és a domináns faj átlagos méretének aránya, vagy a bolygatás visszatérési ideje és a domináns faj élethosszának aránya. A különböző bolygatások érvényesülésekor az adott rendszerre gyakorolt hatásaik szorosan összefonódnak magának a rendszernek a tulajdonságaival. Erdők esetében a külső eredetű bolygatásnak tekinthető szél, az egyéb abiotikus tényezők (aktuális csapadékmennyiség, a talaj tulajdonságai) valamint a közösség, ill. az egyes faegyedek belső szerkezeti tulajdonságai közösen felelősek azért, hogy a faállomány egy része a vihar során elpusztul (Pickett & White 1985, Kramer 2001). (Erdei ökoszisztémákban bolygatásnak azt a hatást tekintjük, amely a lombsátor legalább egy faegyedét elpusztítja. Runkle 1985). A növekedés, élettartam, terjedés és más életmenet-tulajdonságok nemcsak befolyásolják a bolygatásokra adott választ, hanem fontos kontrolláló és befolyásoló szerepet is játszanak a bolygatások lezajlásában. 
A különböző fajok egyedei más eséllyel ill. sérülésekkel vészelik át a különböző bolygatásokat, így a fajösszetételben is jelentős változások történhetnek (Webb 1999). Jó példa erre a Magas-Tátrában 2004 novemberében bekövetkezett nagy kiterjedésű széldöntés, amely egy kb. 30 km hosszúságú, és 3 km széles, főként lucfenyőből (Picea abies) és vörösfenyőből (Larix decidua) álló erdőterület érintett. A szélvihar időpontjában az egyébként is mélyebben gyökerező vörösfenyő már lomb nélküli állapotban volt, így kisebb felületet biztosítva a szél nyomásának, nagyobb arányban maradt állva, vagy egyedeit csak kisebb sérülések érték. A területen ugyancsak megtalálható lombos fafajok még kisebb károkat szenvedtek.
A bolygatás életközösségekben betöltött egyik legfontosabb szerepe az, hogy letéríti a közösséget a máskülönben megjósolható módon zajló szukcessziós pályákról (Botkin 1981), ezáltal hatással van a közösség jellemzőire: gazdagságára, dominancia-viszonyaira és szerkezetére (Pickett & White 1985). Viszonylag ritka események tehát nagy szerepet játszanak a közösség összetételének és szerkezetének kialakításában. (Runkle 1989, Brokaw & Busing 2000, Schnitzer& Carson 2000).

A bolygatási rendszer, vagyis foltok keletkezésének és megváltozásának térbeli és időbeli mintázata (Pickett & White 1985) alapvetően befolyásolja az életközösség működési tulajdonságait is, pl. a limitáló tényezők szerepét, a tápanyag- és energiaforgalmat, befolyásolja a fajok közti interakciókat, illetve a stabil koegzisztenciát (Canham & Marks 1985). Az életközösség fajkészlete olyan fajokból tartalmaz a legtöbbet, melyek az adott bolygatási rendszerhez leginkább alkalmazkodtak. A nagy területű bolygatásokkal jellemezhető közösségekben gyakoriak a fényigényes, szárazságtűrő fajok. Az ilyen közösségekben a durva léptékű bolygatást követő szukcesszió során a diverzitás csökken. A finom térléptékű bolygatásokhoz adaptálódott rendszerek legtöbb faja a késő szukcessziós állapothoz kötődik, így nagy területű bolygatások után a diverzitás növekedni kezd (Denslow 1980). 
A bolygatás fontos szerepet játszik a fás és lágyszárú növények evolúciójában a megtelepedéshez és növekedéshez szükséges változatos feltételek létrehozásával. Sok olyan tulajdonság ismert, amely csökkenti egy adott faj érzékenységét a bolygatások következményeire. Mindez arra utal, hogy a visszatérő bolygatások a megkülönböztető mortalitáson keresztül is fontos szelektív környezeti folyamatok (Canham & Marks 1985).
2.2 Bolygatás különféle erdőtípusokban

A különböző erdőtípusok a lombsátort alkotó fajok pusztulási mintázataival jellemezhetők (Runkle 1985), horizontális szerkezetük pedig bolygatások által létrehozott, állandóan változó foltok mozaikjának tekinthető („patch dynamics”, Platt & Strong 1989). Bizonyos erdőtípusokban nagyobb gyakorisággal fordulnak elő kiterjedt bolygatások, amelyek nagy területen szüntetik meg az eredeti struktúrákat. A legismertebb példák erre a boreális és mediterrán fenyvesek, eukaliptusz-erdők, melyekben gyakran a lombsátort alkotó fajok életciklusánál rövidebb időközökben jelentkeznek durva térléptékű bolygatások (Attiwill 1994, Spies & Turner 1999). A tűz, szélviharok és más természeti jelenségek fellépése nyomán a fény és a talajnedvesség viszonyok drasztikusan megváltoznak. Az ilyen bolygatások jellemzően homogenizálják az eredetileg heterogén termőhelyi feltételeket, ahol nagy területen hasonló szukcessziós folyamatok indulnak be (Ulanova 2000). Egykorú állományok kiterjedt, homogén foltjai jönnek létre, melyek mindegyike más-más fejlődési stádiumot képvisel. Az újabb bolygatást gyakran maguk a szukcessziós folyamatok segítik elő. A növekvő biomassza, és így a növekvő mennyiségű holt szerves anyag jelenléte pl. a tűz keletkezésének egyre nagyobb kockázatát rejti magában (Schaetzl et al. 1989). Boreális erdőkben figyelték meg, hogy a széldöntések legjellemzőbben az egykorú lucosokban történnek, azt követően, hogy a kísérő fafajok (Betula, Populus) már eltűntek belőlük (Ulanova 2000). Az ilyen típusú életközösségek működése áll legközelebb a „elmozduló mozaik” (shifting mosaic) elnevezésű egyensúlyi modellhez (Bormann & Likens 1979), amelyben a bolygatási események nem sztochasztikus módon, hanem a közösség szukcesszióján keresztül, pozitív visszacsatolásos mechanizmusok révén következnek be. Egy-egy foltban olyan szukcessziós sorokat figyelhetünk meg, melyek jól illusztrálják a Clements-i elméletben szereplő folyamatokat (Fekete 1985). A cserélődő mozaikra sajátos példát szolgáltatnak az olyan vegetációtípusok, ahol más-más domináns fajok jellemzik az egyes foltokat, mint a Sziklás-hegység jegenyefenyves lucosai (Picea-Abies erdei), melyeket intenzív bolygatás után a csavarttűs fenyő (Pinus contorta) állományai váltanak fel (Schaetzl et al. 1989). 
Más erdőtípusokban a hasonló, durva léptékű bolygatások gyakorisága kicsi; a visszatérési idő száz, vagy akár ezer években mérhető. Az ilyen, szélsőségektől mentes élőhelyekre jellemző erdők dinamikájában sokkal nagyobb szerepet kap a lombsátort alkotó fajok egyedeinek életciklusa, és az erre épülő ún. egyed alapú lékdinamika (Denslow & Spies 1990). „Lékekben felújuló erdőket” trópusi, mérsékelt és boreális égövben egyaránt találunk (Yamamoto 1996, McCarthy 2001). A durva és finom léptékű dinamika között folyamatos átmenet létezik, ahogyan azt egy dél-alaszkai sziget szélfelőli és szélárnyékos oldala közötti gradiens vizsgálata jól illusztrálja (Kramer et al. 2001).  

2.3 Lékképződés

Annak a jelenségnek a leírása, miszerint „a nem egyenletes koreloszlású erdőállomány lékek képződése következtében kialakuló, különböző növekedési fázishoz tartozó kis foltok összessége” nem új keletű; a múlt század első éveire tekint vissza (Pinchot 1905; idézi Lorimer 1989), de a lékdinamika jelentőségét az erdei életközösségek fajösszetételének és szerkezetének kialakításában mégis csupán az elmúlt évtizedek kutatásai tárták fel (Pickett & White 1985a).
A lék (angolul gap) fogalmát dél-angliai bükkösök vizsgálata nyomán Watt (1925, 1947) vezette be, olyan helyek megnevezésére, ahol a lombsátort alkotó egyik egyed elpusztult, és ahol megindult az aktív felújulás a növekvő csemeték révén. A lék fogalmát a későbbi szerzők is megtartották a relatíve kicsi bolygatási folt értelmében (Runkle 1985). Léknek általában a megnyílt lombsátor alatti területet tekintjük, de indokolt lehet a „kiterjesztett lék” fogalma is (Runkle 1982), amely a lék határát, az azt körülvevő fák fák törzsénél jelöli ki. 
A lékképződés üteme, a lékek átlagos mérete valamint mérettartománya a mérsékelt övi, ill. trópusi erdőkben hasonló értékeket mutat. Egységnyi területen az erdő mintegy 0,8-36 %-a tekinthető léknek, és évente átlagosan 0,2-6%-nyi erdő esik bolygatás „áldozatául” (Runkle 1982, Lorimer 1989, Ulanova 2000, McCarthy 2001). A lékek területe általában 50 és 200 m2 között változik (McCarthy 2001). Míg a bolygatott terület átlagos arányában nincsen jelentős eltérés a különböző erdők között, addig a bolygatás erősségében, illetve tér- és időbeli mintázatában vannak különbségek. A bolygatás térbeli, illetve időbeli koncentráltsága között lehet összefüggés. Széldöntések esetén a lék szélein álló fák eleinte sérülékenyebbek, ezért az egymást követő években jelentkező szél általi bolygatás nagyobb lékeket eredményez (Runkle 1985).

A természetközeli erdő egy-egy része jellemezhető azzal, hogy a bolygatás utáni szukcesszió melyik ún. fejlődési fázisát képviseli. Mivel a bolygatási jelenségek saját térbeli mintázattal jelentkeznek, valamint a különböző fejlődési fázishoz tartozó foltok eltérően reagálnak a bolygatásra, a természetközeli erdő horizontális szerkezete, ahogyan korábban már említettük, egy folytonosan változó térbeli mozaikkal jellemezhető. A mozaik egyes foltjai ciklusok során átalakulhatnak egymásba, az élőhely által meghatározott kompetíciós hierarchiának megfelelően. Nevezhetjük ezt mozaik-ciklusnak (Remmert 1991). Remmert öt fejlődési fázist különített el: innovációs, aggradációs, korai biosztatikus, késő biosztatikus és degradációs fázist. Egy ciklus lefutásának ideje fafajonként változik, egy dániai bükkösben 280 évnek állapították meg ezt az időt (Emborg 1996). A különböző fejlődési sorokat és fázisokat hazai bükkösökben is leírták (Czájlik 1991, 1996).
2.4 A lék, mint környezet

A lék fontos jellemzője, hogy elsősorban méreteitől függően fizikai környezete jelentősen eltér a környező erdőétől. Bár a kisméretű lékek és a nagykiterjedésű bolygatott területek mérettartományai között folyamatos az átmenet, az általuk nyújtott környezeti feltételek mégis annyira eltérőek, hogy külön jelenségeknek tekinthetők. 

A lékre jellemző a mérete az átmérőjének és a környező fák magasságának hányadosa (az ún. D/H érték), az alakja és kitettsége; mindezek meghatározzák a lék mikroklímáját (Runkle 1985). A famagasságnál nagyobb átmérőjű lékekben az élőhely jelentősen megváltozik (Ulanova 2000). A lékekbe mindenekelőtt több fény jut, mely többlet elsősorban a D/H=2 méret eléréséig számottevő. A talajnedvesség kisméretű lékekben magasabb, mint az érintetlen lombsátor alatt (20 ill. 5%, Minckler & Woerheide 1965) a kisebb evapotranszspiráció miatt, valamint mert a csapadékot nem fogja fel a lombozat, amely így közvetlenül a felszínre jut. A nagy lékek középső zónájában a nagyobb besugárzás, valamint a szél szárító hatása csökknetheti a talajnedvességet, különösen a felső rétegekben (Marquis 1973). A lékképződés során tehát nem csak a lombsátorban jön létre lék, hanem ezzel párhuzamosan egy „földalatti lék” is kialakul (Webb 1999), amit elsősorban a megnövekedett talajnedvesség értékek rajzolnak ki. A talajnedvesség megoszlása gyakran nem hoz létre olyan egyértelmű zónákat, mint a megvilágítottság, mivel a talajréteg heterogenitása befolyásolja a mintázatot (Gálhidy et al. 2006).
A természetes bolygatások egyik legfőbb hatása a források felhasználhatóságának átmeneti megváltoztatása. Bár az erős bolygatás csökkentheti a víz és bizonyos tápanyagok utánpótlását a fizikai degradáció és az anyagkörforgás sérülése folytán; a legtöbb lombsátort ért bolygatás időszakosan megnöveli a források felhasználhatóságát, amely az aljnövényzet növekedéséhez, ill. új egyedek megtelepedéséhez szükséges. Egyfelől a biomasszavesztés következtében csökken a források felvétele (sok esetben a lék középső részén lecsökken a hajszálgyökerek sűrűsége, Wilczynski & Pickett 1993), másfelől megindul a holt biomassza lebontása és a tápanyagok mineralizációja. A lékben a megnövekedett besugárzás és talajnedvesség révén megnő a szerves anyagok lebontásának sebessége (Canham & Marks 1985, Webb 1999). A bolygatás mérete, illetve a források felhasználhatósága közötti összefüggés a finom léptékű bolygatásnál a legerősebb, ahol a fény és a talajnedvesség mennyisége jelentősen növekszik, és ugyanakkor az élőhely fizikailag nem károsodik lényegesen (Canham & Marks 1985).

A lékképződést rendszerint új megtelepedési felszínek, mikroélőhelyek kialakulása is kíséri. A mikroélőhelyek finom léptékben módosítják a fizikai változók lékekre jellemző értékeit, ami jelentős hatást gyakorol a lékben zajló abiotikus és biotikus folyamatokra (Clinton & Baker 1999). Ennek részleteit egy későbbi fejezetben (A mikroélőhelyek jelentősége) tárgyaljuk.

2.5 Fásszárúak a lékben
A fásszárúak életmenet tulajdonságai fontos szerepet játszanak a lékdinamikai folyamatokban. E tulajdonságok, valamint a bolygatás erőssége és a lék mérete együtt határozza meg a későbbi felújulási folyamatok menetét, a lék bezáródásának szukcessziós útjait. A lék bezáródásában a környező fák ágai, oldalhajtásai, valamint a már idősebb mag és sarj eredetű újulat éppen úgy szerepet játszhat, mint a talajban levő illetve újonnan szétszóródott magokból kicsírázó magoncok. A legkisebb lékekben minden újulat kompetitív hátrányban van a léket közrefogó felnőtt egyedekkel szemben, melyek oldalágai hamar bezárják a rést. Bizonyos erdők esetében ezért egy faegyed kidőlésekor sokszor egyáltalán nem beszélhetünk lékképződésről (Spies & Franklin 1989). A gyökérhajtások kevesebb fény mellett is előnyt élvezhetnek a magoncokkal szemben, mivel kapcsolatban állnak az anyanövény gyökérzetével (Koop 1987). 

A lékekben található fásszárúak fajösszetétele kulcskérdés a szukcessziós és erdődinamikai folyamatok szempontjából. A különféle erdők lombkoronáját alkotó fafajok két alapvető csoportba sorolhatók; vannak olyanok melyeknek magjai árnyékban is (tehát a zárt lombsátor alatt) képesek csírázni, valamint olyanok, melyeknek csírázásához direkt megvilágításra van szükség (Swaine & Whitmore 1988). A különbségek nem csak a csírázás körülményeiben jelentkeznek, hanem egy sor egyéb élettani sajátosságban is, például a magok méretében, a kifejlett egyedek tűrőképességében, élettartamában. Az első csoportba a K-stratégia jellemzőivel rendelkező ún. klimax fajok (pl. Abies, Fagus, Quercus), a másodikba inkább r-stratégista, pionír fajok tartoznak (pl. Betula-, Populus-, Salix-fajok), melyek a lombsátor alkotásában többnyire alárendelt szerepet játszanak, de a bolygatások által érintett területeket sikeresen kolonizálják.

A lékben való megtelepedés ideje fás növényeknél is korlátozott (kb. 1-5 év, Oliver 1981). A kolonizáció során a korábban érkező, ill. nagyobb propagulummérettel rendelkező fajok előnyt élveznek. Az általában apró magvú, árnyékot nem tűrő fajoknál fontos a korai érkezés; sok esetben a megtelepedési esélyeik így is korlátozottabbak, mint a klimax fajoké, mivel ezeknek nagyobb magvai függetlenebbek a mikrotopográfiai körülményektől (pl. az avar kínálta kedvezőtlen feltételektől). A pionír fajokra jellemző, hogy a csírázáshoz bolygatással, lékképződéssel kapcsolatos környezeti szignálok szükségesek; mindenekelőtt fény, továbbá esetleg az avarréteg leégése, vagy a megnövekedett talajnedvesség. Magjaik némely fajnál éveket, évtizedeket tölthetnek a talajban, amely stratégia nagy magbankot igényel, mivel a magoknak nagy a mortalitása (predáció, rothadás), valamint általában alacsony a csírázási ráta.
A pionír fafajok jelenlétét befolyásolhatja a bolygatási rendszer jellege és az erdőterület nagysága is. Ha a bolygatás visszatérési ideje hosszabb, mint az ott jellemző pionír fajok egyedeinek ill. magbankjának élettartama, valamint az erdő területe elegendően nagy, akkor a felújulás nem pionírokkal történik (Peterson & Carson 1996, Webb 1999). Ugyanezen okból trópusi erdőkben a bolygatások nagyobb jelentőséggel bírnak a diverzitás fenntartásában, mint a mérsékelt övben, mivel a potenciálisan kolonizáló fajok itt többnyire jelen vannak a lék közelében (Strong 1977). Egyes vizsgálatok szerint a trópusi esőerdők fafajainak fele lékekhez kötődik (Hartshorn 1980). 
A klimax fajok magjai késleltetve csíráznak, melyhez azonban nem igényelnek bolygatást. Bizonyos fajoknál a magok megtelepedése és csírázása között nincsen késedelmi idő, legfeljebb a mag belső tulajdonságaival, ill. a kedvezőtlen környezeti tényezőkkel összefüggésben. (Például az Acer rubrum fitokrómot tartalmazó magja csak lékben, vagy a megtelepedést követő kora tavaszi időszakban képes kicsírázni a lombsátor vörös/ távoli vörös színarányt eltoló tulajdonsága folytán (Canham & Marks 1985).

Pionír fajokra jellemző az egyenletes évenkénti magtermés, amely növeli a magok kolonizációs esélyeit az aktuálisan bolygatott helyeken. Ezzel szemben a legtöbb klimax fajnál rendszertelen ciklusok tapasztalhatók a magtermésben, vagyis sok éves szünet után bőséges a magtermés (masting), melynek (egyik) evolúciós szempontú magyarázata lehet az, hogy a nagy tápértékű magvakra specializálódott predátorok populációi ciklikus magtermés mellett kevésbé tudnak felszaporodni. A magterjesztés módja befolyásolja az egyes magtípusok mennyiségét, eloszlását az adott helyen. A széllel terjedő magok (pl. kőris) a lék közepén tömegesek, a madarak ill. emlősök által terjesztettek (pl. bükk) inkább a szélén (Watt 1925, Grubb 1977). Általában elmondható, hogy a megtelepedési módok specializációjának gátat szabnak a magterjesztés és a bolygatások bizonytalanságai (Canham & Marks 1985). 

Adott fafaj sikeres felújulása más-más lékmérethez kötődik, illetve ugyanaz a fafaj is más méretű lékben újul fel különböző földrajzi régiókban (Veblen 1989). A széldöntés utáni folyamatokat általában a már ott lévő növényegyedek válasza irányítja (Webb 1999). Az árnyéktűrő klimax fafajok egyedei kis lékekben, vagy jól fejlett aljnövényzetben előnyben vannak, így elmondható, hogy minél kisebb méretű a keletkezett lék, a záródó lombsátor fajösszetétele annál inkább hasonlít majd az eredetihez (Standovár 1996). A pionírok számára főként a nagy lékek (Runkle 1982, Dunn et al. 1983, Brokaw 1985) valamint a gyökértányérok és más újonnan kialakuló felszínek nyújtanak megfelelő feltételeket. Nagy lékekre is igaz lehet azonban, hogy a bolygatást túlélő aljnövényzet, illetve alsó lombkoronaszintek, vagy egyes fafajok esetében a gyökérsarjak konkurenciája az árnyéktűrő fajoknak kedvez (Clinton & Baker 1999, Webb 1999).
A lékképződésnek nem csak a propagulumok terjedésében és megtelepedésében van szerepe, hanem az ezt követő növekedési folyamatokat is befolyásolja. Természetes viszonyok között legalább egyszeri lékképződés szükséges például ahhoz, hogy bármely fafaj egyede elérhesse a lombkoronát (Poulson & Platt 1989). Az ágak, és a lombozat szerkezetének fontos szerepe van a fény, ill. vízhasznosítás hatékonyságában, továbbá a fotoszintézis-termékek belső felhasználásában, ami befolyásolja a faj bolygatást követő kompetíciós képességeit. A sok szintben, ritkán álló levelekkel rendelkező (pl. Quercus, Fraxinus) fajok erős fényben hatékonyabban fotoszintetizálnak mint az egy-néhány szintben álló levelekkel rendelkező, általában késő-szukcessziós fajok (Fagus); elsősorban nem a jobb energia felvétel miatt, hanem a hatékonyabb belső hasznosítás révén. Gyenge fényben fordított a helyzet, ilyenkor a sok fény hasznosítására készen álló ágrendszer és lombozat vízzel és tápanyaggal való ellátása nem térül meg (Canham & Marks 1985). 

Az a tény, hogy egy adott morfológiai és fiziológiai tulajdonság-készlet csupán szűk bolygatási mérettartományban okoz magas növekedési rátát, arra utal, hogy a fás növények bolygatásra adott válasza inkább a növekedési hatékonysággal van összefüggésben (a források hasznosíthatóságához viszonyított növekedési rátával), mint magával a növekedési rátával (Canham & Marks 1985). A növekedést meghatározó sajátságok láthatóan specializáltabbak, mint azok, melyek a megtelepedésben szerepelnek. Ugyanakkor a megtelepedés bizonytalansága csökkenti a növekedési hatékonyság és a növekedési ráta különbségeinek jelentőségét. 

2.6 Az erdei lágyszárúak válasza a lékképződésre

A lágyszárú szint fontos szerepet tölt be az energetikai és trofikus kölcsönhatásokban (Bormann & Likens 1979), a tápanyagforgalomban, valamint a fák felújulásában (Maguire & Formann 1983).

A mezofil erdei lágyszárúak abban különböznek a fás növényektől, hogy nincs állandó függőleges szerkezetük, évenként új hajtásrendszert fejlesztenek és viszonylag szűk fenológiai ablakkal rendelkeznek. A fátlan területek lágyszárúitól abban tér el a közösségben betöltött szerepük, hogy alárendelt kompetítorok a vegetációt uraló életformákhoz képest, valamint kevésbé toleránsak a fizikai stresszekkel szemben.

A hasznosítható fény mennyisége igen fontos tényező, amely befolyásolja minden erdei lágyszárú fotoszintézisét és asszimilációját, valamint kevésbé direkten a növekedést és az allokációt a szexuális és nem szexuális szaporodás között. Kimutatható, hogy a CO2-fixáció elsősorban a direkt megvilágítástól, vagyis a talajra vetülő, állandóan mozgó, fényfolt- (ún. sunfleck) mintázattól függ (Chabot & Hicks 1982; Woodward 1990). Ez utóbbin keresztül a faállomány szerkezete döntően befolyásolhatja a lágyszárú szint összetételét, szerkezetét.

Elsősorban fotoszintetikus, de más forrásokra adott adaptációs válaszuk szempontjából is az erdei lágyszárúak három guildhez tartoznak. Megkülönböztethetünk fény-, árnyék-, és fiziológiai szempontból rugalmas fény-árnyék növényeket (Bazzaz & Carlson 1982, Collins et al. 1985).
A fény-növények csak a számukra elegendő fényt biztosító lékek jelenlétekor tudnak tartósan fennmaradni. A megtelepedést, ill. a növényi választ befolyásolja a lék bezáródásának sebessége. 5 m átmérőnél kisebb nyiladék a lombkoronában a lágyszárúak szempontjából már nem tekinthető léknek (Brokaw 1982), így sok esetben csupán az elsőnek érkező egyedek kis csoportja képes eljutni a virágzásig, a többiek elpusztulnak. Sok fényigényes, tipikusan erdei tisztás-növény rövid, átmeneti időre jelenik meg a lombsátor megnyílása után. Ezek időleges fajgazdagság-növekedést okoznak a regeneráció, ill. a szekunder szukcesszió során (Loucks 1970, Horn 1974, Bazzaz 1975). A mérsékelt övi lomberdők kora tavaszi geofiton lágyszárúi ugyancsak jellegzetes fénynövények. Mivel a kora tavaszi lomb nélküli erdőben a fénymintázat nem kifejezett, számukra a lék elsősorban a magasabb hőmérsékletet jelenti, amely előmozdítja a szezonális fenológiájukat, növekedésüket és szaporodásukat.

A fény-árnyék növények közt egyaránt találunk "térben rugalmas", lékek, illetve zárt lombsátor között nem válogató fajokat, valamint "időben rugalmas", lombmentes és lombos aszpektusban egyaránt működő fajokat (Sparling 1967). A térben rugalmas fajok egyedei lékekben nagyobb növekedést és szaporodási készséget mutatnak, szintezettebbek; jellemzően nem csak horizontálisan növekednek. Bár az időben rugalmas fajok a lombfakadást megelőzően érik el a reproduktív kort, szintén nagyobb növekedéssel és szaporodással jellemezhetőek a lékekben.

Az árnyéknövények, melyek általában horizontális szerkezetűek, nem szintezettek, kicsik és a talajhoz közel nőnek (pl. Oxalis), erős fényben fotolabilitást mutatnak (Boardman 1977), amely az asszimiláció csökkenéséhez, vagy a pusztulásukhoz vezet. Lékekben csak más fajok árnyékában maradnak meg.

A lágyszárúak fenológiáját, valamint az asszimilációt és a növekedést ugyancsak befolyásolja a talaj, és a levegő hőmérsékletének járása. (A Fragaria vesca pl. legnagyobb fotoszintetikus aktivitást 15 és 30 °C között, 10 °C napi hőingás mellett mutat. 30/20 °C napi hőmérséklet mellett ivartalanul, 20/10 °C mellett ivarosan szaporodik; Chabot 1978). A lágyszárúak válasza a fény és a hőmérséklet mellett sok egyéb forrás felhasználhatóságán is múlik, melyek lehetőségeket és korlátokat egyaránt jelentenek.

A források (tápanyagok, víz) mennyisége nem minden esetben növekszik a lékképződés során, de mivel a fák a lágyszárúak kompetítorai, a források felhasználhatósága mindenképpen megnő a lékekben. A megváltozott feltételekre adott növényi válasz függ a változás mértékétől. Nyílt, vagy sokszintű erdőben a lék aljzata kevésbé különbözik a lombsátor alattitól; a sűrű lágyszárú szint kisebb választ ad a lékképződésre a nagyobb kompetíció miatt, mint a zárt lombozatú, egyszintű erdők aljnövényzete. A válasz továbbá függ az adott forrás kritikus értékétől is: bőségesen csapadékos évben a talajnedvesség (lékmérettől függő) fluktuációi kevésbé befolyásolják a növényi működést, mint aszályos években (Pickett & White 1985). 

A herbivorok hatása szintén korlátozza a lágyszárú választ, miközben a fás növények regenerációjának befolyásolásán keresztül szerepet játszanak a faállományszerkezet, és a fák fajkompozíciójának kialakításában is, ahogyan arról a 2.8 fejezetben még szót ejtünk.

2.7 A mikroélőhelyek jelentősége
A fák egy részét gyökerestől kidöntő szélvihar a trópusoktól a boreális területekig számos természetes (nem kezelt) erdőtípusban a legjellemzőbb bolygatási forma (Clinton & Baker 1999, Ulanova 2000). Ennek ellenére a fás növényzet talajból való kifordulását (uprooting), mint külön jelenséget az erdőökológiában, csak a 80-as évek végén kezdték el vizsgálni (Schaetzl et al. 1989). A széldöntés során így létrejövő mikroélőhelyek számos tulajdonságukban különböznek a környező érintetlen erdőtalajtól, így a hőmérsékleti és talajnedvességi viszonyaikban, tápanyagtartalmukban, valamint kompetíciós viszonyaikban, ezért az itt található fajkészlet gyakran szintén eltér az érintetlen talajétól (Beatty 1984, Webb 1999). A mikroélőhelyek, bár általában kis felszínarányt képviselnek, kulcsszerepet játszhatnak a regenerálódó erdő szerkezetének és fajösszetételének meghatározásában, valamint diverzitásának fenntartásában (Beatty 1984, Schaetzl et al. 1989). A mikroélőhelyek erdőben betöltött szerepét főként az észak-amerikai és a japán mérsékelt övi illetve tűlevelű erdőkben vizsgálták (Beatty 1984, Spies & Franklin 1989, Schaetzl et al. 1989, Nakashizuka 1989, Clinton & Baker 1999). Európában jellemzően a skandináv országokban, valamint Lengyelországban és Oroszországban voltak hasonló, a széldöntésre és az ennek nyomán létrejövő mikroélőhelyekre vonatkozó kutatások (Falinski 1978, Kuluuvainen & Juntunen 1998, Ulanova 2000). Magyarországon a mikroélőhelyek vizsgálata részben állomány szinten történt, így vizsgálták a kövesség vagy a holtfa jelenlétének szerepét a fajgazdagság kialakulásában (Standovár et al. 2006), valamint részletes kutatásokat végeztek a holtfa edényes és mohaflórájával kapcsolatban (Ódor & Standovár 2002).
Mikroélőhely (microhabitat, microsite) alatt olyan helyet értünk ahol a környezeti változók finom térléptékben szigetszerűen elkülönülnek a környezettől. Egységes szóhasználat egyelőre az angol nyelvű irodalomban sem alakult még ki. A „microhabitat” ill. „microsite” kifejezéseket gyakran szinonimaként kezelik (Harper & Guynn 1999, Sugita & Tani 2001, Gomez-Aparicio et al. 2005). Erdők esetében néha egyszerűen a lombsátor alatti és a nyílt terület összevetésére (Cabin et al. 2001, Fleury & Galetti 2006), esetleg eltérő aljnövényzeti faj dominanciájával, vagy eltérő kémiai tulajdonságokkal jellemezhető foltok szembeállítására használják (Sugita & Tani 2001, Bruelheide 2005). Leggyakrabban azonban valamely mikrotopográfiai szempontból is körülhatárolható helyet értenek alatta, mint amilyen a kidőlt fák törzse, a talajból kiforduló gyökérzet alkotta ún. gyökértányér, és a helyén sokszor létrejövő gödör (Beatty 1984, Carlton & Bazzaz 1998, Clinton & Baker 1999, Ulanova 2000, Greenberg 2002). Mivel a gyökértányér és a gödör általában egymással szomszédos (bár utóbbi nem minden esetben jön létre), sőt gyakran a kidőlt törzs is megtalálható mellettük; mindezek együtt mikroélőhely komplexnek, vagy akár „kidőlt fa ökoszisztémának” (Ulanova 2000) tekinthetők (l. Függelékek, 14. kép). Nem erdő típusú élőhelyekre példaként hozhatók a sztyeppék és félsivatagok, ahol a fűcsomók, cserjék jelentenek szigetszerűen elkülönülő mikroélőhelyeket, melyek sokszor menedéket jelentenek egyes fajoknak (DeVilliers et al. 2001, Barberá et al. 2006).
A széldöntések során létrejövő gyökértányér mikroélőhelyek a természetközeli erdők területének jelentős részén, 7-25%-án előfordulhatnak, de katasztrófaszerű széldöntések után ez az arány az 50%-ot is elérheti, ami jelentősen növeli az aljzat heterogenitását. Meredekebb lejtőkön szintén gyakoribbak a gyökértányérok (Webb, 1999, Ulanova 2000). A gyökértányérok egyes mikroélőhelyei 50-200 éven át, vagy még hosszabb ideig fennmaradnak, sok esetben a következő széldöntésig is. Ez azt jelenti, hogy pl. egy oroszországi tajgaerdőben a holocén kor során az erdőtalaj minden egyes pontját többször is érte bolygatás, melynek következtében a talaj átrétegződött, vagy rajta korhadó faanyag lebomlása történt (Ulanova 2000). 
A gyökértányér tetején a felszínre kerülő alsó talajrétegek kevés szerves anyagot tartalmaznak (Clinton & Baker 1999), emellett jól átszellőzöttek. A tápanyagtartalom a legtöbb szerző vizsgálatai szerint alacsonyabb a környező érintetlen erdőtalajénál (Beatty 1984, Vitousek & Denslow 1986). Az avartakaró a frissen létrejött gyökértányéroknál hiányzik, ami kedvez a megtelepedésnek, ám az idő előrehaladásával az avarréteg kialakulhat, és ez gátolja a megtelepedést és a csírázást (Putz 1983).
A gyökértányér komplex egyes mikroélőhelyei sajátos mikroklímával jellemezhetők. A gödör megvilágítottsága és átlagos hőmérséklete a legalacsonyabb a mikroélőhelyek között, míg a talajnedvesség itt a legnagyobb. A tulajdonképpeni gyökértányéron éppen fordított a helyzet; nagyobb a megvilágítottság, magasabb a hőmérséklet és kicsi a talajnedvesség. Általában jellemző, hogy a mikroélőhelyek jelenléte védelmet nyújt a megtelepedő növények számára a mikroklimatikus szélsőségekkel, vagy a szél kiszárító hatásával szemben (Peterson & Pickett 1995).
A széldöntés során létrejövő mikroélőhelyek növényzete eltér az érintetlen erdőtalajétól. A lágyszárú szint foltossága sokszor összefügg a mikrotopográfiai mintázattal (Beatty 1984). A kolonizáció ugyanakkor függ a kialakuló mikroélőhely méretétől, amely viszont a kidőlő fa méretével és a kidőlés pontos körülményivel függ össze (Webb 1988). Akárcsak a lékek, a mikroélőhelyek sem növelik minden esetben a biodiverzitást. A különböző erdők esetében az egyes mikrohabitatok más-más szerepet töltenek be, mivel az élővilágra gyakorolt hatásuk összetett kölcsönhatásban van a helyi klímával, talajtípussal, talajvízszinttel és a lék nagyságával (Webb 1999). A biotikus tényezők ugyancsak befolyásolhatják a mikroélőhelyek szerepét. Egyes domináns aljnövényzeti fajok, mint amilyen a különböző erdőkben előforduló törpe bambusz (Sasa spp.) jelenléte erősen megnöveli a széldöntés során keletkező mikroélőhelyek fontosságát a felújulásban (Nakashizuka 1989, Webb 1999).
A lágyszárúak diverzitása a gyökértányérok tetején sokszor kisebb (Webb 1988, Peterson et al. 1990), amit a szélsőségesebb mikroklimatikus és talajviszonyok magyarázhatnak. Némely esetben azonban a hátrányokat bőven ellensúlyozzák a gyökértányérok olyan előnyös tulajdonságai, mint a máshol jelen lévő felszíni- és gyökérkonkurenciától való mentesség, vagy a kisméretű magok számára jobb csírázási feltételeket nyújtó ásványos talajfelszín (Clinton & Baker 1999). Sok nagy lékekben jellemző faj a gyökértányérokon is sikeresen megtelepedik. Megfigyelték, hogy az áfonya fajok (Vaccinium spp.), melyek vegetatív úton kolonizálják a lékeket, a gyökértányérok ásványos talaján magokkal szaporodnak (Hytteborn et al. 1987).
Egyes, főként pionír tulajdonságú, fényigényes fafajok sokszor nagyobb arányban találhatók meg a gyökértányérokon, mint érintetlen erdőtalajon, vagy más mikroélőhelyeken, a trópusokon és a mérsékelt övben egyaránt (Lyford & MacLean 1966, Collins & Pickett 1982, Nakashizuka 1989). A cukorjuhar (Acer saccharum) és a kései meggy (Prunus serotina) éppúgy gyökértányérokon jellemző a pennsylvaniai erdőkben (Collins & Pickett 1982), mint a fatermetű páfrányok (Cyathea smithii ill. Dicksonia squarrosa) az új-zélandi podokarpusz-erdőkben (Adams & Norton 1991). Finnországi erdeifenyő erdőben a nyír (Betula pendula) magoncok 91 % gyökértányérokon fordult elő (Kuluuvainen & Juntunen 1998). 
A gyökérgödrök (akárcsak a gyökértányérok), jelenthetnek kedvezőtlen és kedvező feltételeket egyaránt, attól függően, hogy milyen magas a talajvízszint, vagy van-e körülötte lék. A gyökérgödrök megtelepedésre való alkalmassága időben is változhat. Észak-amerikai hurrikánok után történt vizsgálat szerint a gödrök a legalkalmasabb megtelepedési felszínek egy nyírfaj (Betula alleghaniensis) számára, egészen addig, amíg az avar felhalmozódás nem válik jelentőssé (Peterson & Pickett 1990). A gödrökben gyakran csak kevés fás- és lágyszárú faj egyede telepszik meg, aminek oka, hogy gyakran túl nedves környezetet jelent, nem ritkán pedig a gyakoribb fagyok, a vastag avartakaró, vagy a szaprofita gombák sűrű micélium szövedéke szerepel gátló tényezőként. A többlet talajnedvesség ugyanakkor a nagy vízáteresztő képességű, vagy sziklás talajok esetében előny lehet a megtelepedésben (Schaetzl et al. 1989). A nagy magvú fajok számára előnyt jelenthet, hogy magjaik a mélyedésekben jobban rejtve vannak a madarak és rágcsálók elől, mint a gyökértányérokon. 
A fák a szélviharok során sem mindig fordulnak ki gyökerestől; az esetek nagyobb részében törnek derékba. Végső soron azonban minden holt fa az erdő talajára kerül, ahol természetközeli idős erdőkben 45 %-ot is kitehet a borításuk (Maser & Trappe 1984). Fontos szerepük van a tápanyagok raktározásában és fokozatos utánpótlásában (Harmon et al. 1986). A kidőlt fák aljzatként betöltött szerepe jól ismert bizonyos erdőtípusokban, mint például az Észak-amerikai pacifikus partvidék esőerdeiben, Chile és Új-Zéland Nothofagus erdeiben (Veblen 1985, Stewart 1986), vagy Japán jegenyefenyves bükköseiben. Az ilyen fatörzseket „bölcsőde-fatörzseknek” (nurse logs) nevezik. A Japánban történt vizsgálatok a szerint a törpe bambusz fajok (Sasa spp.) összefüggő szőnyege szinte lehetetlenné teszi a megtelepedést az érintetlen talajon, ahol a gyökértányérok mellett a kidőlt fatörzsek biztosítanak megtelepedési felszínt (Nakashizuka 1989). Kevésbé humid erdőtípusokban a holtfa szerepe nem elsősorban a kompetíció elkerülésében, hanem az állandóan nedves aljzat és a mikorrhiza kapcsolat biztosításában rejlik (Harvey et al. 1979). Észak-Amerika keleti parti erdeiben hemlokfenyő (Tsuga canadensis), nyír (Betula lenta) és rhododendron (R. maximum) fajok esetében mutattak ki kapcsolatot a kidőlt fákkal, ahol ezek jelenlétét fontos tényezőnek tartják a felújulásban (Fowells 1965). A kidőlt fatörzsek, különösen előrehaladott korhadási fázisban, a lágyszárú edényes növények és a mohák megtelepedésében szintén fontos szerepet játszanak, amint azt számos, különösen tűlevelű erdőtípusban kimutatták (Hytteborn et al. 1987, Bobiec et al. 2005). A holtfa jelentőségét az erdei fajok megtelepedésében az is növeli, hogy a légáramlatokban örvényeket kelt („érdességet” okoz), ami segíti a magok lerakódását a lékben. A széldöntéses lékekben így nagyobb távolságra eljuthatnak a magok, mint az erdőgazdálkodás során létrehozott, ezért holtfát gyakran nem tartalmazó lékekben (McDonell & Stiles 1983). A holtfa szerepe az újulat fennmaradásában is igen jelentős lehet, mint ahogyan azt több lengyelországi példa is igazolja. Ott ahol a holtfa az állományban maradt, számos lágyszárú faj mellett a bükk újulat jelentős mennyiségben volt fellelhető. A vele szomszédos állományból a holtfát eltávolították, aminek következményeként a Calamagrostis epigeios vált uralkodóvá, a bükk újulata pedig kis egyedszámban maradt meg (Bobiec et al. 2005) 
A mikroélőhelyek az állatok számára is fontosak lehetnek. Gyakran épülnek hangyabolyok kidőlt fák közelébe. Az egerek és vakondok előszeretettel keresnek védelmet, illetve vackolják be magukat a gyökétányérok porózus talajába, ami gyakran vezet a mikroélőhely újabb bolygatásához, amikor a ragadozók a rágcsálók után kutatnak (Schaetzl et al. 1989). Egyes rágcsálók közlekedési útvonalnak használják a kidőlt fatörzsek tetejét, vagy alját – utóbbi több védelmet jelent a ragadozók elől. A fatörzseken és gyökértányérokon gyakran hullatják el ürüléküket különböző madarak és emlősök, ami a zoochor magok megtelepedési esélyét tovább növeli ezeken a mikroélőhelyeken. 
2.8 A növényevők szerepe a széldöntéses lékek szukcessziós folyamataiban

A nagy testű, patás növényevők általi rágás sok erdő szukcessziós folyamataiban meghatározó, különösen az erős antropogén hatás alatt álló mérsékelt övi lomberdők esetében. Az emberi hatás a világ sok táján, így Közép-Európában is jelentősen megváltoztatta a növényevők sűrűségét és eloszlását, ami erősen tükröződik az erdők faállományának és aljnövényzetének szerkezetében, összetételében (Homolka & Heroldová 2003, Weisberg & Bugman 2003). Egyes helyeken az őshonos, máshol a behurcolt, idegenhonos fajok változtatják meg annyira az erdődinamikai folyamatokat, hogy néha a megértésük is nehézségekbe ütközik (Webb 1999, Husheer et al. 2003). A nagy sűrűségben előforduló patások jelenléte rendkívül megnehezítheti a természetes felújulást és ezen keresztül az erdőgazdálkodást is, mivel elfogyasztják az erdei fajok lehullott magját, illetve lerágják a fiatal facsemeték hajtásait (Long et al. 1998, Husheer et al. 2003). A patások által okozott taposás és kéreghántás ugyancsak nehezíti a regenerációs folyamatok előrehaladását. Másfelől ugyanakkor az erdőgazdálkodás is befolyásolja a vad életfeltételeit, amelyen keresztül az általa okozott károkért is felelős lehet. Ausztriában azt tapasztalták, hogy a patások magasabb egyedsűrűsége nem szükségszerűen növeli a vadkárt. Ezzel szemben kimutatták, hogy a tarvágás növeli a vadkár nagyságát, a természetközeli erdőgazdálkodás pedig csökkenti. A patások jelenléte természetközeli gazdálkodás esetén gyarapíthatja az újulat mennyiségét, és gazdagíthatja összetételét (Reimoser & Gossow 1996).
A mikroélőhelyek jelenléte megvédheti az újulatot a herbivorok hatásaitól (Peterson & Pickett 1995). Egy Észak-Amerikai kevertlombú erdőben azt tapasztalták, hogy a hemlokfenyő (Tsuga canadensis) egy széldöntés után négy évvel kisebb arányban kolonizálta a gyökértányérokat, mint az intakt erdőtalajt, ami összhangban állt a faj ökológiai igényeivel. A keleti hemlok általában nedves, árnyékos helyeken tud sikeresebben megtelepedni. Kilenc évvel későbbi vizsgálatok szerint később mégis a gyökértányéron tudott túlélni nagyobb arányban. A vizsgálatok szerint ennek oka, hogy itt a hemlokfenyő újulata védett helyzetben volt a fehérfarkú szarvas (Odocoileus virginianus) herbivor hatásával szemben (Rooney & Waller 2003).
2.9 Lékképződés és mikroélőhelyek

A korábbi fejezetekben számos példát láttunk arra, hogy a széldöntés általi bolygatás során megváltoznak az abiotikus és biotikus feltételek, aminek következtében átalakulhat az életközösség fajkészlete és térbeli szerkezete. A különböző fás- és lágyszárú fajok másként reagálnak a megváltozott körülményekre. Megtelepedési sikerük kapcsolatos lehet a kialakuló lék méretével és/vagy az ott kialakuló mikroélőhelyek tulajdonságaival. Ebben a fejezetben ezt a résztémát járjuk körbe, és egyúttal megfogalmazzuk azokat a szempontokat, amelyek elvezetnek a jelen dolgozat kérdéseihez is.
1.) A lékdinamikai vizsgálatok során több szerző kiemeli a lékméret szerepét (Denslow 1980, Runkle 1982, Poulson & Platt 1989). Kis lékekben jellemzően az árnyéktűrő fajok újulata várható, nagyobb lékekben pedig a fényigényes, pionír tulajdonságúaké (Runkle 1982). Mivel a lékek képződése minden fafaj számára elengedhetetlen a lombkorona eléréséhez, feltételezhető, hogy verseny alakul ki közöttük. Ha az erőforrások megjósolható módon változnak a lékben, akkor ez a fajok között specializációhoz vezethet, ami lehetővé teszi, hogy a lékek különböző tulajdonságú pontjain más-más faj legyen sikeres (Denslow 1980). Ez a lékfelosztás (niche felosztás) elmélete, ami magyarázhatja a különböző fajok együttélését az adott közösségben. 2.) Egyes elemzők a fentiekkel ellentétben megállapítják, hogy bár kimutatható a lékekben a lék közepétől a zárt lombsátorig több abiotikus változó gradiense, valamint az is, hogy a különböző fajok más-más módon reagálnak a változók értékeire, konkrét terepi megfigyelések szerint a lék felosztása mégsem általánosan jellemző. Az együttélést a niche felosztás mellett a véletlen megtelepedési folyamatok biztosítják, melyeknek relatív fontossága a különböző életközösségekben más és más lehet (Brokaw & Busing 2000). 3.) A széldöntések utáni felújulás során keletkező mikroélőhelyek szerepét is többen kiemelik. Ezek a néhány tíz centiméteres léptékben heterogenitást biztosító megtelepedési felszínek, vagy másként „regenerációs niche”-ek (Grubb 1977) gyakran olyan körülmények között is biztosítják a sikeres felújulást, ahol a durvább léptékű környezeti változók értékei azt nem tennék lehetővé. A lékek leginkább napsütötte részén egy párás környezetet biztosító fatörzs például, jó megtelepedési felszínt nyújthat olyan fajok számára, amelyeknek a lék belső zónái kevésbé jelentenek optimális feltételeket (Gray & Spies 1997). 
A korábbi fejezetek számos példája valószínűvé teszi számunkra, hogy a lék durva és finom léptékű heterogenitása valamint a véletlen, egyaránt fontos szerepet játszhat a növények széldöntés utáni megtelepedésében és túlélésében, a különböző erdei életközösségekben. A bolygatást megelőzően jelenlévő növényzet tulajdonságai, valamint az ott élő állatfajok egy része ugyancsak meghatározó lehet a szukcessziós utak alakulásában. Mivel a közép-európai lomberdőkben, a széldöntések okozta bolygatásokkal kapcsolatban; különösen a lágyszárú aljnövényzet vonatkozásában kevésszer vizsgálták a mikroélőhelyek szerepét, mi ennek a disszertációnak a keretében elsősorban erre helyezzük a hangsúlyt. 
3. Anyag és módszerek

A mesterséges lékekben valamint a széldöntésekben végzett kutatások részét képezik egy átfogó kutatómunkának, amelyet az ELTE erdődinamikai kutatócsoportja Standovár Tibor vezetésével több helyszínen végez az Északi-középhegységben, 1996 óta. A munkák részben a NatMan (Nature-based Management of Beech in Europe, EU 5th Framework Programme), nemzetközi kutatási program keretében történtek. A jelen disszertáció alapjául szolgáló terepi munkával párhuzamosan többféle vizsgálat történt a megvilágítottsággal ill. a talajnedvességgel kapcsolatban (Mihók et al. 2005, Mihók 2007). A disszertációban ezek eredményeit csak a tárgyalás során megkívánt mértékben érintjük, a részletes eredmények a hivatkozott irodalmakban megtalálhatók. A mesterséges lékek területén a vizsgálatok tovább folytak (Kelemen 2007), további eredményekkel egészítve ki az eddigieket.  

3.1 A vizsgálatok helyszíne

A vizsgálatok helyszíne a Börzsöny hegység, amely Magyarország északi részén, közel 400 km2-en terül el. Legmagasabb pontja a 938 m magas Csóványos. Az átlagos évi középhőmérséklet 8°C, a januári átlaghőmérséklet –3,5 °C, a júliusi átlaghőmérséklet 18 °C. Az átlagos évi csapadékmennyiség 700-800 mm. Az alapkőzet jellemzően andezit. A Börzsöny hegységben az erdők 34000 hektár területet borítanak, amelyből 5000 ha bükkös.

A vizsgálat három különböző mintaterületen történt a hegység déli részén, Szokolya-Királyrét községhatárban. A Szén-patak völgyében (Szokolya 2C ill. 2J erdőrészlet) mesterséges lékek kialakítására került sor, a széldöntésre és a mikroélőhelyekre vonatkozó vizsgálatokat a Bagoly-bükk patak (Szokolya 15B erdőrészlet), illetve a Nyáras-csapás (Szokolya 43E erdőrészlet) elnevezésű helyszíneken végeztük (áttekintő térkép, valamint légifotó képekkel a Függelékekben.)

3.2 A mintaterületek növényzete 

A mintaterületek erdős tájban helyezkednek el. Mindhárom erdőállományban a bükk (Fagus sylvatica) a domináns fafaj. A fás és lágyszárú fajösszetétel valamint, az egyes fajok részaránya az eltérő termőhelyi feltételek (tengerszint feletti magasság, meredekség, kitettség) miatt kissé különbözik. A tájra jellemző bükkösökben szálanként előfordul a magas kőris (Fraxinus excelsior), a korai juhar (Acer platanoides), a hegyi juhar (Acer pseudoplatanus), a mezei juhar (Acer campestre), a kis- és nagylevelű hárs (Tilia cordata, T. platyphyllos) valamint a gyertyán (Carpinus betulus). A tölgyesekkel érintkező bükkösökben gyakran a kocsánytalan tölgy (Quercus petraea) is megtalálható kisebb-nagyobb arányban, így az egyik mintaterületünkön (Bagoly-bükk patak) is. Az aljnövényzet a zárt állományokban gyér, a jellemző fajok közül kiemelhető a kőfali kakicsvirág (Mycelis muralis), a fehér perjeszittyó (Luzula luzuloides), a bükksás (Carex pilosa), az erdei füzike (Epilobium montanum), az erdei szélfű (Mercurialis perennis), a hölgymál fajok (Hieracium spp.), a hölgypáfrány (Athyrium filix-femina) és az erdei pajzsika (Dryopteris filix-mas). Tavaszi geofitonok kis számban fordulnak elő. A széldöntéssel érintett területeken jelentősen megnövekszik az ún. „vágásnövények” borítása, mint amilyen a vad szeder (Rubus fruticosus), a málna (Rubus idaeus), a nadragulya (Atropa bella-donna), vagy a gyalogbodza (Sambucus ebulus).

A vadhatás a Királyréti Erdészet felmérései alapján jelentős, az újulaton gyakran megfigyelhető a rágások nyoma. Az 1 m-nél magasabb újulat ritka. 

3.3 Mintaterületek, mintavétel

3.3.1 Mesterséges lékek

A mesterséges lékekkel kapcsolatos vizsgálatot a Szén-patak völgyfőjének közelében fekvő hegyoldalon, két egymással szomszédos erdőrészletben (Szokolya 2 C ill. 2 J) végeztük. A bükk által dominált erdőrészletek keleti-északkeleti kitettségű lejtőn (lejtőszög: átlagosan 20 fok) helyezkednek el, 540 - 610 m tszf. magasságban. Az alapkőzet andezit, melyen közepesen mély barna erdőtalaj alakult ki. A faállomány homogén szerkezetű, egyenletesen záródott, életkora a vizsgálatok megkezdésekor 86 év volt, a fák magassága 25 m, átmérőjük átlagosan 30 cm.

A kör alakú lékek 2000 / 2001 telén kerültek kialakításra, kétféle méretben: három db. másfél fahossz (35-40 m) átmérőjű, és öt db. fél fahossz (10-15 m) átmérőjű. A lékek helyének kiválasztásakor a minél hasonlóbb termőhelyi és faállomány-szerkezeti jellemzők biztosítása érdekében fontos szempont volt, hogy azok egymáshoz aránylag közel legyenek, de ne érje oldalfény egyik léket sem a másik irányából (1. ábra).
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	1. ábra: A mesterséges lékek légifotón (Kelemen 2007)


A fás újulat mintavételezése szisztematikus, 5x5 m-es hálózatban történt, 1x1 m nagyságú mintavételi kvadrátokkal (2. ábra). A nagy lékekhez 123, a kis lékekhez 64 kvadrátot használtunk. A mintavételezés a lékek teljes területén kívül, a zárt állomány egy részét is érintette - lehetővé téve az összehasonlítást a különböző megvilágítottságú zónák között, a lék közepétől a zárt erdőig. A kivitelezhetőség érdekében nagy lékeknél nem mintáztuk meg a lék dimenziójának megfelelő teljes négyzetet,  csak a fő égtájak mentén . 
északi és keleti irányban messzebb nyúlnak az állomány alá, mivel a napjárás során ezekben az irányokban messzebb esik be a fény. 
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	2. ábra: A mintavételi egységek térbeli elhelyezése a mesterséges lékek területén. A sötétebb négyzetek a kis lékek; a sötét és világosabb négyzetek együtt a nagy lékek mintavételi helyeit jelölik. Az 1x1 m-es kvadrátokat a négyzetek (a valós távolság köztük 5 m), a lékeket a nagyobb ellipszisek jelképezik.


Az első mintavétel 2000 őszén, a lékek nyitása előtt történt. Félévente, további négy alkalommal ismételtük a mintavételt, mely során alkalmanként 689 kvadrát adatait rögzítettük. Ugyanezen helyszíneken 2004 és 2006 nyarán további adatfelvétel történt, ekkor minden második mintavételi helyen (355 kvadrátban) kerültek rögzítésre adatok, a korábbiakkal megegyező módon (Kelemen 2007). 

A felvett biotikus változók között szerepel minden fásszárú faj újulatának egyedszáma négy méretosztályra bontva (0-10, 10-20, 20-50 és 50 cm), továbbá minden lágyszárú faj százalékos becsült borítása. A talajfelszíni változók területfoglalását ugyancsak százalékosan becsültük, melyek a következők: kő, csupasz (avarmentes) talaj, korhadt fa valamint élő fa (törzs ill. felszínen futó gyökér).
A fénymennyiség vizsgálata a teljes léken áthúzódó, és az állomány alá érkező É-D-i, ill. K-Ny-i irányú transzektek mentén történt, melyek a lék középpontjában metszették egymást. A fényvizsgálat során 70 cm magasságból felfelé irányuló halszemoptikás felvételek készültek az állományról. A 180o-os látószögű felvételek a faállomány teljes (70 cm magasságú horizont felett látható részéről), nyújtanak információt. A talajnedvességet (tf%) kétféle eszközzel mértük 2002 júliusában és októberében. A mintavételezés szisztematikusan, 5 x 5 méterenként az aljnövényzeti mintavétel helyein, ill. az egyes rácspontok felezőinél történt két kiválsztott kis és nagy lékben. (további részletek: Mihók et al. 2003, Gálhidy et al. 2006) 

3.3.2. Széldöntés, szisztematikus mintavétel

A széldöntés hatására, természetes úton létrejött lékek vizsgálatát két helyszínen, két különböző erdőrészletben végeztük. (2. táblázat) A Szokolya 15B mintavételi helyszín (a továbbiakban 15B) a Bagolybükki-völgyben helyezkedik el, keleti kitettségű oldalon (lejtőszög: 7,7-12,5 fok), 430-460 m tengerszint feletti magasságban. Az alapkőzet andezit, melyen közepesen mély barna erdőtalaj alakult ki. A Szokolya 43E (a továbbiakban 43E) a Nyáras-csapás északi kitettségű oldalán található (lejtőszög: 17,5-22,5 fok), 440-520 m tengerszint feletti magasságban. Az alapkőzet andezit, melyen ranker talaj alakult ki. Az eltérő kitettség, lejtőszög és tengerszint feletti magasság következtében a 15B erdőrészlet melegebb és szárazabb termőhelyi viszonyokkal jellemezhető, aminek következtében a két terület részben eltérő fajkészlettel rendelkezik (l. függelék). A domináns bükk mellett a kocsánytalan tölgy is megjelenik a lombkoronát alkotó fafajok között.

1999-ben széldöntés következtében mindkét helyszínen egy-egy nagyméretű lék jött létre, melyek nagysága mintegy 0,28 ha (15 B) illetve 0,4 ha (43E)
. A lékek területének egyes részein a fák állva maradtak, illetve a dőlés csak részlegesen érintette az állományt. A kidőlt faanyag elszállítására (összetermelésére) mindkét mintaterület felén került sor, a mintaterületek másik felén az erdőgazdálkodó a helyszínen hagyta. A talajfelszínt a néhol több rétegben egymásra dőlt fatörzseken kívül megmaradt koronarészek, gallyak borítják. A talajból kifordult gyökerek tányérjai és a helyükön maradt gödrök változatos terepviszonyokat hoztak létre. A 15B területen a legutolsó széldöntést megelőzően, 1996-ban jégtörés is volt.

A mintavételekre a 15B területen 1999-2002 között évente egyszer került sor. A 43E területen az első három mintavétel évei után (1999-2001) 2003-ban történt meg az utolsó mintavétel. Az adatok gyűjtését a nyári hónapokban, illetve ősz elején végeztük.

A két mintaterületen szisztematikus mintavételt alkalmaztunk. Az adatokat kör alakú, 25m2 –es mintavételi egységeket kijelölve gyűjtöttük. A mintavételi pontok egymástól 10 méterre helyezkedtek el. A pontok elhelyezésekor a rácsháló megtartása mellett a lékek alakjához igazodtunk. A 43E területen 71; a 15B területen összesen 66 helyről gyűjtöttünk adatokat (3. ábra). 
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	3. ábra: A mintavételi egységek térbeli elhelyezése a széldöntéssel érintett mintaterületeken (15B ill. 43E). A kör alakú mintavételi egységek területe 25 m2, egymástól 10 m-re helyezkednek el.


A mintavételi egységekben az adatgyűjtés a fás- és lágyszárú aljnövényzetre, valamint a talajfelszín jellemzőire irányult. A fásszárú fajok újulatának egyedszámát három méretosztályra bontva (0-10 cm, 10-50cm és 50 cm) vettük fel. A szikleveles csemetéket külön jelöltük, továbbá minden csemete esetén feljegyeztük a talajfelszín jellegét (pl. intakt, sebzett, gyökérgödör stb.) A lágyszárú fajok esetében az összborítás, illetve a domináns fajok százalékos becsült borítása került rögzítésre.
A talajfelszíni változók kvadráton belüli területi arányát szintén százalékosan becsültük. Ezek a következők voltak: kő, csupasz (avarmentes) talaj, korhadt fa valamint élő fa (törzs ill. felszínen futó gyökér), gyökértányér, gyökérgödör, lombkoronarészlet.

3.3.3. Mikroélőhelyek, célzott mintavétel 

A mikroélőhelyekre vonatkozó célzott mintavétel helyszíne ugyancsak a Szokolya 15B és 43E erdőrészletek előzőekben ismertetett széldöntéses lékjei voltak. Mindkét mintaterületen véletlenszerűen jelöltük ki a mintavételi helyeket, egy-egy kidőlt fa gyökértányérját, és annak környezetét. A mintavétel a gyökértányér két oldalán, a gyökérgödörben, a gödör peremén, valamint a fatörzs két oldalának, és kontrollként a fa közelében található intakt erdőtalajnak meghatározott nagyságú területein történt (4. ábra, 14. kép)
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	4. ábra: Mintavétel a gyökértányér komplex mikroélőhelyein (a-g.)


A vizsgált mikroélőhelyek területének meghatározására hozzávetőleges méréseket illetve számításokat végeztünk. (A szabálytalan, egyedi formák területének pontos mérése körülményes, ezért az adatgyűjtés pontosságát is figyelembe véve megelégedtünk a hozzávetőleges, számított értékekkel. A mintavételek között eltelt idő alatt bekövetkezett erózió okozta csekély területcsökkenést a tányérok esetében ugyancsak elhanyagoltuk.)

Az egyes mikroélőhelyek területét a következőképpen számítottuk:

a-b-c) Gyökértányér (törzs felőli és gyökerek felőli oldal), és a gyökérgödör. Mintavétel: a tányér mindkét oldalának egész területén. Számítás: a tányér szélességével és magasságával megegyező oldalú téglalap, valamint az ugyanilyen szélességű és magasságú háromszög területének számtani közepe. 

d) Gödörperem. Mintavétel: 50 cm szélességű sáv a gödör peremén. Számítás: A gyökértányérnál / gödörnél leírt alakzat, valamint az ennél 50 cm-rel szélesebb és hosszabb ugyanilyen alakzat területe közötti különbség.

e-f) Törzsek mellett, hegy- és völgy felőli oldal. Mintavétel: a fatörzs mentén, 3m hosszan, 50 cm szélességben. Számítás: Az adott oldalhosszúságú téglalapok területe. 

g) Intakt talaj. Mintavétel 1 x 1 m-es kvadráttal, a kidőlt fa tövétől számított 3 m – re, a négy égtáj közül 3 irányban. Számítás: a négyzetek összesített területe.

1. táblázat: A megmintázott gyökértányérok méretei a 15B (felül) és 43E (alul) mintaterületen

	No. (terület)
	magasság (cm)
	szélesség (cm)
	vastagság (cm)
	fa körméret (cm)

	1. (15B)
	180
	210
	60
	124

	2. (15B)
	160
	310
	90
	120

	3. (15B)
	190
	260
	70
	116

	4. (15B)
	170
	270
	110
	130

	5. (15B)
	150
	194
	78
	87

	6. (15B)
	201
	184
	90
	102

	8. (15B)
	110
	236
	87
	77

	12. (15B)
	220
	170
	80
	122

	1. (43E)
	200
	250
	80
	128

	3. (43E)
	190
	300
	60
	112

	4. (43E)
	190
	300
	60
	117

	5. (43E)
	210
	360
	100
	140

	9. (43E)
	120
	280
	120
	101

	10. (43E)
	140
	280
	50
	98

	11. (43E)
	160
	350
	70
	125

	25. (43E)
	120
	260
	110
	83

	26. (43E)
	250
	590
	180
	200


A mintavételekre a 2000 és 2002 között évente egyszer, majd 2006-ban került sor. Az adatok gyűjtését a nyári hónapokban, illetve ősz elején végeztük. 

A felvett változók között szerepel a lágyszárú fajok borítása, valamint a fás szárú újulat fajonkénti darabszáma, a többi vizsgálathoz hasonlóan 0-10 cm, 10-20 cm, 20-50 cm és 50< cm méretosztályok szerinti bontásban. A borítás becslése (egy 10x10 cm élhosszúságú négyzet segítségével), ill. a fás szárúak egyedszámlálása a mikroélőhely egész területére történt. Mivel így az egyes mikroélőhelyek esetében nem egyforma területen történt a mintavétel (1. táblázat), a számítások egy részénél azonos területegységre (1 m2) vonatkoztatott értékekkel számoltunk.

2. táblázat: Összefoglalás az adatgyűjtés körülményeiről.

	Mintavétel
	Helyszín
	Felvétel időpontja
	Mintavételi egység / rácsháló
	Felvett változók

	Mesterséges lékek
	Szén-patak
	2000-2002,

2004, 2006
	· 1x1 m kvadrát,

· 5x5 m-es rácsháló
	· Lágyszárú fajok borítása

· Fás újulat: egyedszám négy méretosztályban, rágottság, sziklevél

· Aljzattípusok: kő, fa, holt fa, csupasz talaj, intakt talaj

	Széldöntés
	Bagoly-bükk (15B)

Nyáras-csapás (43E)
	1999-2001, 2002
	· 25 m2 kör,

· 10x10 m-es rácsháló
	· Lágyszárú fajok borítása

· Fás újulat: egyedszám négy méretosztályban, rágottság, sziklevél, aljzattípus

· Aljzattípusok: gyökértányér, kő, holt fa, csupasz talaj, intakt talaj

	Mikroélőhelyek
	Bagoly-bükk (15B)

Nyáras-csapás (43E)
	2000-2002, 2006
	· teljes lefedés mikroélőhelyen-ként
	· Lágyszárú fajok borítása

· Fás újulat: egyedszám négy méretosztályban




3.4 Adatfeldolgozás

3.4.1 Mesterséges lékek

A halszemoptikás felvételek elemzésére digitalizálás után egy Windows alapú szoftver segítségével (hemIMAGE, Brunner 2000) került sor. A relatív megvilágítottságot (valamint annak direkt és diffúz komponenseit) adott mérési pontban, meghatározott időszakra (március 1.-október 31.) számítottuk. A kapott értékek alapján a további elemzések érdekében három fényzónát különítettünk el (Z1, Z2 ill. Z3), melyek a lombsátor feletti szórt fény intenzitásának 0-10, 10-20, ill. 20 %-át reprezentálják. Annak megállapításához, hogy a kis és nagy lékek megvilágítottsági, valamint talajnedvesség értékei eltérnek-e egymástól, Mann-Whitney U-tesztet használtunk (Zar 1999).

Az aljnövényzet paraméteres statisztikai módszerek segítségével történő elemzése a kis adatsűrűség miatt nem volt lehetséges, ezért itt is nem-paraméteres módszerekkel történt az összehasonlítás. A kis és nagy lékekben zónánként vizsgált összborítás ill. kvadrátonkénti átlagos fajszám változás elemzésére ismételt méréses varianciaanalízist (repeated measures ANOVA), ill. Ennek nem paraméteres megfelelőjét, a Friedman-tesztet  használtuk.

A különböző abiotikus és biotikus tényezők páronkénti interakcióinak vizsgálatához Spearmann-féle rangkorrelációt alkalmaztunk.

A különböző fajok megvilágítási zónákra jellemző kvadrátonkénti átlagos borítását hierarchikus osztályozással elemeztük. Az analízishez a SYNTAX programcsomagot használtuk, hasonlósági függvényként húrtávolságot, valamint csoportátlag-módszert alkalmaztunk (Podani 2000, 2001).

Dominánsnak (összborítás és gyakoriság alapján) a 11 legnagyobb összborítású fajt tekintettük.

3.4.2 Széldöntés és mikroélőhelyek

Az aljnövényzet évente megfigyelhető változásának vizsgálatához ismételt méréses varianciaanalízist (repeated measures ANOVA) ill. ennek nem paraméteres megfelelőjét, a Friedman-tesztet használtuk. Két év eltéréseit Wilcoxon-féle páros teszttel vizsgáltuk. A mikroélőhelyek borításbeli (aljnövényzet) ill. egyedszámbeli (fásszárú újulat) eltéréseit Kruskal-Wallis próbával mutattuk ki. Két mikroélőhely különbségeinek vizsgálatához Mann-Whitney tesztet alkalmaztunk.

Az abiotikus és biotikus változók interakcióját itt is Spearman-féle rangkorrelációval állapítottuk meg.

A széldöntéses és a mikroélőhelyekre vonatkozó vizsgálatok során azokat a fajokat tekintettük dominánsnak, melyek összborítása legalább az egyik területen a legnagyobb tíz között szerepelt.
Nevezéktan: Simon (2000)
4. Eredmények

4.1 Mesterséges lékek

4.1.1 Megvilágítottság és talajnedvesség

A léken belül és a környező zárt állományban a relatív megvilágítottság jelentősen eltérő értékeket mutat (3. táblázat). A zárt lombsátor alatti értékek a lombsátor felettinek mintegy 5-10%-át tették ki, ami a lékek közepe felé elérte a 10-35% közötti értéket. 

3. táblázat: Relatív megvilágítottság értékek kis (KL) és nagy lékekben (NL); a lék területén és állomány (lombsátor) alatt 

	
	Lombsátor alatt, KL (N=30)
	Lékben, KL

(N=22)
	Lombsátor alatt, NL (N=23)
	Lékben, NL

(N=27)

	Direkt fény
	7,01 ( 5,13

(1,37 – 19,78)
	6,39 ( 4,77

(2,08 - 17,09)
	9,276 ( 8,415

(0,926 - 30,30)
	18,42 ( 13,28

(0,71 - 39,29)

	Szórt fény
	8,19 ( 2,02

(4,54 - 13,66)
	12,93 ( 1,95

(9,76 - 6,24)
	9,363 ( 4,327

(4,982 - 24,75)
	27,63 ( 6,59

(15,45 - 36,42)

	Teljes fény
	7,60 ( 2,74

(3,92 - 14,65)
	9,66 ( 2,17

(6,35 - 14,85)
	9,320 ( 5,610

(3,779 - 25,59)
	23,03 ( 7,77

(8,36 - 34,61)


Direkt fény: relatív direkt fényintenzitás, Szórt fény: relatív szórt fényintenzitás, Teljes fény: relatív teljes fényintenzitás (mind a lombsátor feletti fényintenzitás százalékában).  

átlag  ( standard deviáció (min. - max.) 
Mintaterületünkön a legnagyobb megvilágítottságot a lék északnyugati negyedében, annak a lék közepe felé eső részén mértük. A kis és nagy lékek szignifikánsan eltértek egymástól a direkt, diffúz és az összes relatív megvilágítottság értékeiben egyaránt (Nnagy lék=81, Nkis lék=110, p <0,001). A nagy lékek legvilágosabb mintavételi pontjain a relatív megvilágítottság esetenként 20%-kal volt több a kis lékek hasonló pontjain mérteknek. A kis lékek legfényesebb pontjainak megvilágítottsága a nagy lékek szélén mértekhez volt hasonló (3. táblázat).

A talajnedvesség azonos napon történt mérés alapján 22,4 % illetve 21,8 % volt a kiválasztott kis és nagy lékekben, értékeik nem különböztek szignifikánsan (Nösszes=228, Nkis lék=81, Nnagy lék=147, p>0,1). A mérések alapján elkészített térkép szerint a nagy lékben a talajnedvesség mintázata változatosabb volt (5. ábra). A talajnedvesség értékek a lékben magasabbak voltak, mint az állomány alatt (> 20 %, ill. 10-20 %). 
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	5. ábra: Talajnedvesség értékek egy kiválasztott kis- és nagy lék esetében 


4.1.2 Lágyszárú aljnövényzet

A lágyszárú fajok kvadrátonkénti átlagos összborítása (ÖBk) kis és nagy lékekben évente folyamatosan nőtt (4. táblázat). Kezdetben, a kis lékekben az összborítás nagyobb volt, mint a nagy lékekben, de a második évtől már a nagy lékek értékei voltak viszonylagosan magasabbak. 

4. táblázat: Kvadrátonkénti átlagos összborítás (ÖBk) (Átlag  ( standard hiba)
	
	Kis lék (KL) 

(N=320)
	Nagy lék (NL)
(N=369)

	2000 ősz
	0,23 ± 0,09
	0,02 ± 0,01 

	2001 tavasz
	0,87 ± 0,19
	0,08 ± 0,02 

	2001 ősz
	1,89 ± 0,40
	3,55 ± 0,53 

	2002 tavasz
	3,66 ± 0,73
	                           3,41 ± 0,57

	2002 ősz
	8,06 ± 1,23
	                         18,45 ± 1,63 


átlag  ( standard hiba

A kvadrátonkénti átlagos fajszám (Fk) értékei hasonló monoton növekedést mutattak (5. táblázat).

5. táblázat: Kvadrátonkénti átlagos fajszám (Fk) (Átlag  ( standard hiba)

	
	Kis lék (KL)
(N=320)
	Nagy lék (NL)
(N=369)

	2000 ősz
	0,23 ± 0,04
	0,04 ± 0,01 *

	2001 tavasz
	0,68 ± 0,06
	0,26 ± 0,03 *

	2001 ősz
	1,11 ± 0,11
	2,00 ± 0,16 *

	2002 tavasz
	1,15 ± 0,10
	                         1,08 ± 0,11

	2002 ősz
	2,04 ± 0,15
	3,10 ± 0,21 *


Az összes fajszám szintén növekedést mutatott minden lékben. Jellemző, hogy a kis lékekben az összes fajszám is magasabb értékeket mutatott, amelyet később a nagy lékek fajszáma túlhaladott (5. táblázat). Az egyes lékek fajszámában jelentős egyedi eltérések voltak tapasztalhatók (6. táblázat).

6. táblázat: A fajok számának változása az egyedi kis (KL) és nagy lékekben (NL)

	
	1. KL
	2. KL
	3. KL
	4. KL
	5. KL
	1. NL
	2. NL
	3. NL

	2000 ősz
	4
	2
	3
	8
	13
	7
	2
	5

	2001 tavasz
	7
	4
	12
	21
	24
	8
	8
	18

	2001 ősz
	17
	8
	25
	27
	32
	41
	33
	43

	2002 tavasz
	22
	0
	20
	24
	37
	35
	26
	18

	2002 ősz
	32
	18
	27
	28
	41
	61
	41
	57


Az ÖBk fényzónánként is eltérő értékeket mutatott. Mind a kis lékek (6. ábra), mind a nagy lékek (7. ábra) esetében az évek során borításnövekedés volt tapasztalható. A léknyitás után két évvel (az utolsó mintavétel idején) a Z1-es és Z2-es zóna értékei szignifikánsan alacsonyabb értékeket mutattak, mint a velük szomszédos Z2-es és Z3-as zónák (NZ1=352, NZ2=196, p< 0,01 ill. NZ3=141, p< 0,01). A Z1-es és Z2-es zónák ÖBk értékei a megegyező megvilágítás ellenére kis lékekben szignifikánsan magasabbak voltak, vagyis a vizsgálat időtartama alatt gyorsabban növekedtek. 

	a.) 
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	6. ábra Átlagos kvadrátonkénti összborítás kis lékekben a.) Z1 és b.) Z2 zónákban. (átlag és az átlag hibája) 

Fényzónák: Z1 – 0-10% diffúz RF; Z2 – 10-20% diffúz RF (RF- relatív fényintenzitás)


	a.) 
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	b.) 
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	c.) 
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	7. ábra Átlagos kvadrátonkénti összborítás nagy lékekben a Z1, Z2 és Z3zónákban. (átlag és az átlag hibája) 

Fényzónák: Z1 – 0-10% diffúz RF; Z2 – 10-20% diffúz RF; Z3- >20% diffúz RF (RF- relatív fényintenzitás)


A kvadrátonkénti átlagos fajszám (Fk) az összborításhoz hasonló időbeli dinamikát mutatott. Az őszi mintavételek során azonos fényzónákban a második évtől kezdve több faj volt megtalálható, mint tavasszal. 

A 11 legnagyobb borítású, domináns faj ÖBk értékei ugyancsak növekedtek, ahogyan relatív részesedésük is. 2002-ben az összborításnak közel 85%-át tették ki (8. ábra.) 
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	8. ábra: A domináns fajok részaránya a teljes összborításban 2000 őszétől 2002 őszéig. Az ábrákon sötétzöld színnel a 11 domináns faj összborításának részesedése a teljes borításból.


A lékek különböző megvilágítású zónáiban mutatott átlagos borítási értékek alapján a lágyszárú fajokat hierarchikus osztályozás segítségével hat csoportra lehetett elkülöníteni (7. táblázat, 2. oszlop). 

7. táblázat: Néhány lágyszárú faj kvadrátonkénti átlagos borítása kis (KL) és nagy lékek (NL) különböző megvilágítási zónáiban. Vastagabb betűkkel kiemelve a leggyakoribb lágyszárú fajok.
	FAJ
	Csoport
	KL. Z1
	KL. Z2
	NL. Z1
	NL. Z2
	NL. Z3

	Scrophularia nodosa
	1
	0,28
	1,22
	0,20
	1,76
	4,76

	Rubus idaeus
	1
	0
	0,54
	0
	0,23
	2,97

	Calamagrostis epigeios
	1
	0
	0,06
	0,03
	0
	0,28

	Carex remota
	1
	0,04
	0,40
	0,04
	0,10
	1,35

	Cirsium arvense
	1
	0
	0,12
	0
	0,03
	1,75

	Conyza canadensis
	1
	0
	0
	0
	0
	0,33

	Fragaria vesca
	1
	0,08
	0,05
	0
	0,05
	1,37

	Epilobium montanum
	2
	0,15
	1,09
	0,04
	0,43
	1,31

	Atropa bella-donna
	2
	0,28
	6,47
	0,37
	1,32
	11,43

	Hypericum perforatum
	2
	0
	0,79
	0
	0,14
	1,5

	Stachys sylvatica
	2
	0,21
	0,61
	0
	0
	0,88

	Urtica dioica
	2
	0,44
	9,24
	0
	0,53
	7,74

	Rubus fruticosus
	3
	0,78
	0,19
	0
	0,35
	0,92

	Poa nemoralis
	4
	0,07
	0,06
	0,08
	0,23
	0,12

	Mycelis muralis
	5
	0,06
	0,43
	0
	0,1
	0,21

	Geranium robertianum
	5
	0,03
	0,4
	0
	0,07
	0,04

	Carex pilosa
	5
	0,26
	0,3
	0
	0
	0,11

	Viola reichenbachiana
	6
	0,03
	0,03
	0,01
	0
	0

	Galium odoratum
	6
	0,03
	0
	0
	0
	0

	Mercurialis perennis
	6
	0,04
	0
	0
	0
	0


Az 1. csoportra jellemző, hogy a legnagyobb borítást a nagy lékek Z3 zónájában érik el. Általában a szórt fénnyel és a csupasz talajfelszínnel pozitív korrelációt mutatnak (N=102, N=689, p <0,1) (8. táblázat). Gyomjellegű fajok (melyek gyakran bolygatott helyszíneken élnek; pl. Conyza canadensis, Cirsium arvense, és néhány ún. vágásnövény tartozik ebbe a csoportba (pl. Scrophularia nodosa, Rubus idaeus). 
A 2. csoport fajai a kis lékek Z2 zónájában és a nagy lékek Z3 zónájában egyaránt nagy borítást értek el (pl. Atropa bella-donna, Urtica dioica, Epilobium montanum). Az 1. csoport fajaihoz hasonlóan pozitívan korrelálnak a csupasz talajjal (N= 689, p <0,05), valamint a talajnedvességgel (N=81, p < 0,05). 

A 3. csoportba tartozók bármelyik fényzónában nagy borítást érhetnek el, és csak a direkt fénnyel mutatnak korrelációt (N=102, p < 0,05). Ide tartozik a Rubus fruticosus. 

A 4. csoportba a mindkét méretű lék legjobb megvilágítású zónáiban előforduló fajok kerültek (pl. Poa nemoralis). Az 5. és 6. csoportot végül olyan fajok alkotják, amelyek a lombsátor alatt, vagy a kis lékekben fordulnak elő legjellemzőbben (Mycelis muralis és Geranium robertianum az 5. csoportból és Viola reichenbachiana, ill. Mercurialis perennis a 6. csoportból. Ezek a fajok sem a fénnyel, sem a csupasz talajfelszínnel nem korreláltak pozitívan (8. táblázat).
8. táblázat. Spearman-féle rangkorreláció néhány lágyszárú faj borítása, direkt, ill. szórt fényértékek, csupasz talajfelszín és talajnedvesség között

	Faj
	Direkt RF
	Szórt RF
	Csupasz talajfelszín
	Talajnedvesség

	Atropa bella-donna
	0.23*
	0.58**
	
	0.23*

	Carex pairei
	
	
	0.14**
	

	Carex remota
	
	
	0.18**
	

	Cirsium arvense
	
	0.32**
	0.2*
	

	Epilobium montanum
	
	0.39**
	0.2*
	0.34**

	Conyza canadensis
	
	
	0.17**
	

	Fragaria vesca
	
	
	0.14**
	0.22*

	Hypericum perforatum
	
	0.30**
	0.18**
	

	Rubus idaeus
	           0.17*
	0.49**
	0.19**
	

	Rubus fruticosus
	0.22*
	
	
	

	Scrophularia nodosa
	
	0.47**
	0.24**
	

	Urtica dioica
	
	0.47**
	
	0.36**

	Veronica officinalis
	
	             0.24*
	0.17**
	


RF- relatív fényintenzitás

R – Spearman korrelációs együttható, 

* p < 0,05   ** p < 0,01 
4.1.3 Fásszárú újulat

A fásszárú újulat 2000-ben, a lékek nyitása előtt kis számban volt csak jelen.  2002-ben a lékek egy részében növekedett az újulat mennyisége, így a 2004-es mintavételkor a legnagyobb méretosztályba tartozó újulatból is relatíve nagy számban volt fellelhető (9. ábra).

	[image: image12.jpg]




	9. ábra. A fásszárú újulat kvadrátonkénti átlagos egyedszáma 2000-ben (világoszöld), 2002-ben (zöld) és 2004-ben (sötétzöld).  


A bükk (Fagus sylvatica) újulat méretosztályonkénti mennyisége különböző időbeli változásokat mutat a három fényzónában 2000 és 2004 között. A legkisebb (0-10 cm) és a középső (10-20 cm) méretosztályba tartozó újulat mennyisége mindkét évben magasabb volt a kis lékekben. Az eggyel nagyobb (20-50 cm) méretosztályba tartozó újulat egyedszáma 2004-ben, a nagy lékek leginkább megvilágított zónájában szignifikánsan magasabb volt (p< 0.05) (10.-11.-12. ábrák).
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	10. ábra: Átlagos kvadrátonkénti bükk-újulat (0-10 cm) egyedszám megvilágítási zónánként kis és nagy lékekben 2000-ben (zöld) és 2004-ben (szürke). (Átlag és átlag hibája)
(S: kis lékek, L: nagy lékek, Z1-Z3: zónák, FS: F. sylvatica)
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	11. ábra: Átlagos kvadrátonkénti bükk-újulat (10-20 cm) egyedszám megvilágítási zónánként kis és nagy lékekben 2000-ben (zöld) és 2004-ben (szürke) (Átlag és átlag hibája)
 (S: kis lékek. L: nagy lékek. Z1-Z3: zónák, FS: F. sylvatica)




	        
[image: image15.emf] FS20-50_2000

 FS20-50_2004

SZ1 SZ2 LZ1 LZ2 LZ3

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

1,2

1,4

1,6

1,8



	12. ábra: Átlagos kvadrátonkénti bükk-újulat (20-50 cm) egyedszám megvilágítási zónánként kis és nagy lékekben 2000-ben (zöld) és 2004-ben (szürke) (Átlag és átlag hibája)
(S: kis lékek. L: nagy lékek. Z1-Z3: zónák, FS: F. sylvatica)


A kecskefűz (Salix caprea) újulata 2004-ben leginkább a lékekben, jellemzően a nagy lékek legjobb megvilágítású zónáiban volt megtalálható (13. ábra)
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	13. ábra: Kecskefűz-újulat átlagos kvadrátonkénti egyedszáma  megvilágítási zónánként kis és nagy lékekben, 2004-ben. (Átlag és átlag hibája)
(S: kis lékek. L: nagy lékek. Z1-Z3: zónák)


A korrelációs vizsgálatok szerint (7. táblázat) a kis méretű bükk újulat (0-10 cm, 10-20 cm) negatívan korrelált a holtfával (CWD), és pozitívan korrelált a kő jelenlétével. A nagyobb méretű bükk és kecskefűz újulat pozitívan korrelált a lágyszárú aljnövényzeti borítással és az intakt talaj arányával. 

9. táblázat: Spearman-féle rangkorreláció r-értékei az újulat és az aljzat változói között.  * p < 0,05   ** p < 0,01
	Fafaj/méret (cm)
	Holtfa

(n=355)
	Kő

(n=355)
	Élő fa gyökerek

(n=355)
	Intakt talaj

(n=355)
	Lágyszárú összborítás

(n=355)

	F. sylv. ( 10
	-0.15**
	0.15**
	
	
	

	F. sylv. 10-20 
	-0.15**
	0.14**
	-0.12*
	
	

	F. sylv. 20-50
	
	
	-0.11*
	0.15**
	0.20**

	S. capr.10-50
	
	
	-0.11*
	0.16**
	0.31**


4.2 Széldöntés

4.2.1 Lágyszárú aljnövényzet

A szisztematikus mintavétel eredményei szerint a vizsgálat évei alatt a 15B terület esetében a lágyszárúak átlagos összborítása (ÖB) szignifikánsan (15B: N=263, 43E: N=278,  p< 0,01) növekedett (14. ábra).
	a.)
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	14. ábra. A lágyszárú fajok átlagos összborításának (ÖB) növekedése a.) 1999-2002 között a 15 B területen b.) 1999-2003 között a 43E területen. (Átlag, átlag hibája és szórás) ** p< 0,001 (15B: N=263, 43E: N=278


A folyamatos ÖB növekedés a 43E terület esetében mind a domináns, mind a nem domináns fajok esetében jellemző volt (15. ábra). A 15B területen a vizsgálat harmadik évében a 2000-el szemben a domináns fajok borítása átmenetileg lecsökkent a nem dominánsaké pedig szignifikánsanmegnövekedett. Ezzel párhuzamosan az átlagos fajszám is átmeneti növekedést mutatott.

	a.)
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	15. ábra. A domináns lágyszárú fajok átlagos összborításának (ÖB) növekedése a.) 1999-2002 között a 15 B területen b.) 1999-2003 között a 43E területen. A nem domináns lágyszárú fajok átlagos ÖB növekedése c.) 1999-2002 között a 15 B területen d.) 1999-2003 között a 43E területen. (Átlag, átlag hibája.)
* p< 0,01, ** p< 0,001 


A domináns fajok közül több az ÖB-hoz hasonló dinamikát mutatott, mint az Astragalus glycyphyllos és a Galium aparine a 15B területen, a Rubus fruticosus és a Poa nemoralis a 43E területen (10. táblázat). 

10. táblázat: A domináns lágyszárú fajok borításának térbeli és időbeli jellemzői a széldöntéses területeken történt  szisztematikus mintavétel alapján

	
	Folyamatos borításnövekedés


	A borítás növekedése. majd csökkenése
	Emelkedés. időközi visszaeséssel

	 
	15B
	43E
	15B
	43E
	15B
	43E

	Összes faj
	x
	x
	
	
	
	

	Domináns fajok
	
	x
	
	
	x
	

	Nem domináns fajok
	
	x
	x
	
	
	

	Astragalus glycyphyllos
	x
	
	
	
	
	

	Atropa bella-donna
	
	
	x
	x
	
	

	Carex pilosa
	
	
	
	
	x
	

	Galium aparine
	x
	
	
	
	
	

	Luzula luzuloides
	
	x
	
	
	x
	

	Mycelis muralis
	
	
	
	x
	x
	

	Poa nemoralis
	
	x
	
	
	x
	

	Rubus idaeus
	
	x
	
	
	x
	

	Rubus fruticosus
	
	x
	
	
	x
	

	Sambucus ebulus
	
	
	
	
	x
	

	Urtica dioica
	
	x
	
	
	x
	


A fajok egy részének borítása csak a mintavétel utolsó évére mutatott kiugró növekedést. Ilyen a Fragaria vesca a 15B területen és a Rubus idaeus a 43E területen. A 15B területen egyes fajok borításának időbeli lefutása a domináns fajokat jellemző módon erős visszaesést mutatott 2001-ben (Carex pilosa, Luzula luzuloides, Mycelis muralis, Poa nemoralis, Rubus spp., Sambucus ebulus, Urtica dioica). Mindkét területen előfordul, hogy egy faj felbukkan, majd a vizsgált időszak végére visszaszorul.

4.2.1 Fásszárú újulat

Az újulat összesített átlagos egyedszáma a 15B és a 43 E területen folyamatosan növekedett (16. ábra). 

	a.)
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	16. ábra. A fásszárú újulat átlagos egyedszámának növekedése a.) 1999-2002 között a 15 B területen b.) 1999-2003 között a 43E területen. (Átlag, átlag hibája.)
* p< 0,01 


A bükk (Fagus sylvatica) újulat mind a gyökérsarjak, mind a magról csírázó egyedek esetében mindkét területen hasonló dinamikát mutatott, mint fásszárú újulat. A magas kőris (Fraxinus excelsior) és a hegyi juhar (Acer pseudoplatanus) újulatának egyedszáma a 43 E területen ugyancsak folyamatosan emelkedett; a nyár (Populus sp.) és fűz (Salix sp.) újulat csak az utolsó két mintavétel során magasabb értékeket mutatott. A 15 B területen a magas kőris és a gyertyán (Carpinus betulus) újulata 2000-ben érte el a legnagyobb egyedszámot, majd fogyni kezdett. Nem szignifikánsan, de a juharfajok (Acer spp.) és a vadcseresznye (Cerasus avium) újulata ugyancsak ebben az évben volt a leggyakoribb. Több fafaj újulata csak szórványosan fordult elő egyik, vagy mindkét területen (Quercus spp., Ulmus glabra), ezért az egyedszámukban szignifikáns változásokat nem lehet kimutatni.

A vizsgálat utolsó évében a 15B területen az összes újulat (N=66, R=-0,79, p< 0,05), a bükk gyökérsarjak (N=66, R=-0,45, p< 0,05), a magoncok (N=66, R=-0,69, p< 0,05), valamint a magas kőris (N=66, R=-0,64, p< 0,05) szignifikánsan negatív korrelációt mutat a lágyszárú aljnövényzeti borítással. Továbbá, a mikroélőhelyek közül az összes újulat pozitív korrelációt mutat az intakt talajjal (N=66, R=0,62,  p< 0,01) és a köves területekkel (N=66, R=0,44, p< 0,01), miközben negatív a korreláció (N=66, R= -0,44, p< 0,01) a fák és gyökérgödrök előfordulása között. 

A vizsgálat utolsó évében, a 43E területen az összes újulat nem, csak a magról kikelő bükk mutat negatív korrelációt (N=72, R=- 0,45, p< 0,01) a lágyszárúak összborításával. A bükk gyökérsarjak (N=72, R=0,36; p< 0,01) valamint a nyár (N=72, R=0,53, p< 0,01) és fűz (N=72, R=0,55, p< 0,01) újulata ezzel szemben pozitívan korrelál az aljnövényzeti borítással. Mikroélőhelyekhez kötődő preferencia nem mutatható ki.
4.3 Mikroélőhelyek

4.3.1. Lágyszárú aljnövényzet
4.3.1.1 Összborítás

A mikroélőhelyek esetében a lágyszárúak átlagos összborítása (ÖB) a vizsgálat első három évében a 15B és a 43E mintaterületen szignifikánsan növekedett (17. ábra). Míg a 43E esetében az utolsó mintavételkor (2006) a lágyszárúak átlagos ÖB tovább nőtt és szignifikáns maximumot ért el, a 15B területen ellenben visszaesés volt tapasztalható. 
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	17. ábra: A lágyszárú fajok átlagos összborításának (ÖB) változása a mintavételek éveiben

** p< 0,001 


Az egyes mikroélőhelyek átlagos összborítása az összes évet figyelembe véve egymáshoz képest mindkét területen jellemző megoszlást mutatott. A 15B területen a gyökértányér gyökér felőli oldala (TGYF), valamint a fatörzs melletti sávok (HF, VF) között szignifikáns különbség volt tapasztalható (N=255, p<0,05) (18. ábra). 
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	18. ábra. A lágyszárú fajok átlagos ÖB mikroélőhelyek szerint a.) a 15 B területen b.) a 43E területen

1- TTF, 2- TGYF, 3-G, 4-P, 5- VF, 6-HF, 7- I (részletes magyarázat a szövegben)

* p< 0,05, ** p< 0,001


A 43E területen a gyökértányér gyökér felőli oldalán (TGYF) minden további mikroélőhelyhez képest szignifikánsan kisebb átlagos borítás volt mérhető (p <0,001) (18. ábra). A mikroélőhelyek itt jellemzően két csoportba oszthatók az összborítás alapján: a gyökértányér (TTF, TGYF), a gödör (G) és a gödör pereme (P) kisebb borítású, míg a fatörzs két oldala (VF, HF) és az intakt erdőtalaj (I) nagyobb borítással jellemezhető. (Utóbbi a 15B területen inkább a gyökértányérhoz hasonlóan kisebb borítású). A két terület között jelentős eltérés, hogy a 15B esetében a kidőlt fák körüli mikrohabitatok és a kontroll között nincs szignifikáns különbség a lágyszárúak összborításában; a 43E területen a kontroll borítása szignifikánsan magasabb.

4.3.1.2 Domináns és nem domináns lágyszárú fajok

A domináns fajok (melyek a két terület egyikén vagy mindkettőn a tíz legnagyobb borítású között szerepelnek) borításnövekedése mindkét területen hasonló időbeli dinamikát mutat, mint az összes faj együtt. 

A többi „nem domináns” faj borításának változása ezzel szemben eltérő. A 15 B területen a 2. és 3. mintavétel között, a 43 E területen az 1. és 2. mintavétel között szignifikánsan nőtt a nem domináns fajok borítása. Az utolsó évben mindkét területen szignifikáns csökkenés volt tapasztalható (p <0, 001).
Az egyes mikroelőhelyeket vizsgálva a domináns és nem domináns fajok megjelenésével kapcsolatban a következő megállapítások tehetők. A nem domináns fajok borításának megoszlása a mikroélőhelyek között a 15B területen ellentétes a dominánsakhoz képest, vagyis ott nagyobb a borításuk, ahol a dominánsaké alacsonyabb (19. ábra).  (Ez a tendencia a harmadik mintavétel után vált jellemzővé, az első évben a nem dominánsak hasonlóan oszlottak meg a mikroélőhelyek között, mint a dominánsak, a második évben pedig mindenhol közel azonos arányban voltak.) A 43E területen ezzel szemben a nem dominánsak végig a dominánsakhoz hasonló megoszlást mutattak a mikroélőhelyek között (19. ábra).
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	19. ábra. A domináns lágyszárú fajok átlagos összborítása mikroélőhelyek szerint a.) a 15 B területen b.) a 43E területen. A nem domináns lágyszárú fajok átlagos összborítása mikroélőhelyek szerint c.) a 15 B területen d.) a 43E területen. 1- TTF, 2- TGYF, 3-G, 4-P, 5- VF, 6-HF, 7- I (részletes magyarázat a szövegben)

* p< 0,05, ** p< 0,001


A továbbiakban, az egyes fajok viselkedését csoportosítottuk aszerint, hogy a borításuk a.) folyamatosan növekedett; b.) egy ideig növekedett majd visszaesést mutatott; c.) a vizsgálat időtartama alatt a faj megjelent, majd eltűnt (11. táblázat.). 

11. táblázat: A domináns lágyszárú fajok borításának térbeli és időbeli jellemzői a mikrohabitatokon történt mintavétel alapján

	
	Domináns
	Folyamatos borításnövekedés


	A borítás növekedése, majd csökkenése
	Megjelenés, majd eltűnés
	Mikroélőhely preferencia



	 
	15B
	43E
	15B
	43E
	15B
	43E
	15B
	43E
	15B
	43E

	Astragalus glycyphyllos
	x
	
	x
	
	
	
	
	
	
	

	Athyrium filix-femina
	
	x
	
	x
	
	
	
	
	
	

	Atropa bella-donna
	x
	x
	
	
	x
	x
	
	
	gödör
	

	Calamagrostis epigeios
	
	x
	
	
	
	
	
	x
	
	

	Carex pilosa
	x
	
	x
	
	
	
	
	
	intakt
	

	Fragaria vesca
	
	x
	x
	
	
	x
	
	
	törzs
	törzs

	Galium aparine
	x
	
	
	
	x
	x
	
	
	törzs
	törzs

	Luzula luzuloides
	
	x
	x
	
	
	x
	
	
	
	

	Mycelis muralis
	
	x
	
	
	x
	x
	
	
	intakt
	intakt

	Poa nemoralis
	x
	x
	x
	x
	
	
	
	
	perem
	intakt

	Rubus idaeus
	x
	x
	x
	x
	
	
	
	
	
	

	Rubus fruticosus
	x
	x
	x
	x
	
	
	
	
	
	

	Sambucus ebulus
	x
	
	x
	
	
	
	
	x
	törzs
	

	Urtica dioica
	x
	x
	
	
	x
	x
	
	
	törzs
	törzs

	Verbascum austriacum
	x
	
	
	
	x
	
	
	x
	perem
	


A legnagyobb borítású fajok közül a Rubus fruticosus és a R. idaeus, valamint a Poa nemoralis borítása mindkét területen folyamatosan növekedett. Az Atropa bella-donna, a Galium aparine, a Mycelis muralis és az Urtica dioica borítása mindkét területen egy ideig növekedett, majd visszaesett. A nagy borítású fajok közül az Astragalus glycyphyllos az Athyrium filix-femina, a Calamagrostis epigeios, a Carex pilosa, a Fragaria vesca, a Luzula luzuloides, a Sambucus ebulus és a Verbascum austriacum a két területen eltérő dinamikát mutatott (11. táblázat).  

4.3.1.3 Domináns fajok részarányának időbeli változása 
A Rubus fajok, valamint az egyéb domináns fajok részarányának változását az összborításhoz képest a 16. ábra mutatja. A 15 B területen a R. fruticosus, a 43E területen a R. idaeus vált a legdominánsabb fajjá a vizsgálat öt éve alatt.
	[image: image33.jpg]A AL






	20. ábra: A Rubus-fajok, valamint az egyéb domináns fajok részaránya a teljes összborításban 2000-2006. Felső sorban a 15B, alsó sorban a 43E terület diagramjai.

Színek: piros: R. idaeus, lila: R. fruticosus, zöld: egyéb domináns, halványsárga: egyéb faj. 


4.3.1.4 Domináns fajok és a  mikrohabitatok
A Rubus, és az egyéb domináns fajok részarányát az egyes mikroelőhelyeken a 15B és 43E területen a 21. és a 22. ábra mutatja be. A nagy borítású fajok közül a törzs melletti mikroélőhelyet részesítette előnyben a Fragaria vesca, a Galium aparine, a Rubus fruticosus, a Sambucus ebulus és az Urtica dioica. Inkább intakt erdőtalajon volt domináns a Carex pilosa, és a Mycelis muralis. A peremet, mint mikroélőhelyet a Verbascum austriacum, a gödör alját pedig az Atropa bella-donna részesítette előnyben. A gyökértányér két oldalát a nagy borítású fajok közül egy sem borította a többinél mikroélőhelynél nagyobb mértékben. Adott mikroélőhelyre nézve a folyamatosan növekvő, illetve az utolsó mintavétel idejére csökkenő borítású fajok között szignifikáns korrelációt sem a mintavételi helyek összességére, sem az egyes mintavételi helyekre nem kaptunk.

	[image: image34.jpg]




	21. ábra: A Rubus-fajok, valamint az egyéb domináns fajok részaránya a teljes összborításban a 15B területen, mikroélőhelyenként, 2006-ban. Színek: piros: R. idaeus, lila: R. fruticosus, zöld: egyéb domináns, halványsárga: egyéb faj.


	[image: image35.jpg]




	22. ábra: A Rubus-fajok, ill. az egyéb domináns fajok részaránya a teljes összborításban a 43E területen, mikroélőhelyenként, 2006-ban. Piros: R. idaeus, lila: R. fruticosus, zöld: egyéb domináns, h. sárga: egyéb faj. 


4.3.2 Fásszárú újulat    

Az újulat átlagos egyedszáma a 15B területen szignifikánsan magasabb volt a 43E területéhez képest (23. ábra). A 15B területen a 2. és 3. mintavétel között szignifikánsan növekszik, a 43E területen az egyedszám nem változik jelentősen. 
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	23. ábra.  A fásszárú újulat átlagos egyedszámának változása a mintavételek éveiben, a vizsgált mintaterületeken

** p< 0,001


Az idő előrehaladtával elsősorban az intakt erdőtalajon jelent meg újulat, különösen a 15B területen (p<0,01). Az aljnövényzettel negatív korreláció nem figyelhető meg. 
A bükk csemeték előfordulásának időbeli és térbeli dinamikája közel azonos az összes újulatéval. A pionír jellegű fafajok (Salix spp., Populus spp.) újulata inkább az intakt talajon jelent meg, jellemzően a 43E területen.

5. Diszkusszió
5.1 Megvilágítottság és talajnedvesség

A megvilágítottságra és talajnedvességre vonatkozó vizsgálatainkat a mesterséges lékekben végeztük el. (Az eredményeket lásd részletesebben: Mihók, 2007.) Az eltérő méretű lékekben mért megvilágítottság értékek alátámasztják az eddigi ismereteket, melyek szerint a megvilágítottság mértéke függ a lékek méretétől (Minckler & Woerheide, 1965, Collins & Pickett 1987). A maximum értékek a földrajzi szélességnek, illetve az égtáji kitettségnek megfelelően, a lék geometriai közepéhez képest észak-északnyugati irányban eltolódnak, ami ugyancsak összhangban van a korábbi vizsgálatok eredményeinek (Collins et al. 1985)

A talajnedvesség az állomány szélétől távolodva növekszik, legnagyobb értékei a lékek középső zónájában mérhetők. A talajnedvesség értékek maximumai (a megvilágítottsági értékekkel ellentétben) a két lékméret esetében nem különböztek jelentősen. A kis lékek belseje a nagy lékek belsejének átlagos talajnedvesség értékeit mutatta. Mivel a lékek magasabb talajnedvessége elsősorban a fák evapotranszspirációjának megszűnése miatt alakul ki (Canham & Marks 1985, Webb 1999), a mért értékek arra utalnak, hogy a fák gyökérzetének szárító hatása egy távolságon belül érvényesül csupán, és ez már a fél fahossznyi lékek esetében is lehetővé teszi a jóval nagyobb lékek esetében tapasztalható talajnedvesség növekedést. Eredményeink szerint a talajnedvesség értékei térben változatosabbak, mint a megvilágítottságé, mivel a talaj finomléptékű szerkezeti eltérései (kövesség, tömörödöttség) befolyásolhatják a talajnedvesség értékeit. Más vizsgálatok ugyancsak megállapítják, hogy a talajnedvesség változatosabb mintázatot mutat, mint a megvilágítottság (Canham et al. 1990, Collins & Pickett 1988).

Mivel a megvilágítottság és a talajnedvesség értékei más-más módon függnek össze a lékmérettel, ezért az egyes fényzónákhoz kis és nagy lékekben jellemzően más átlagos talajnedvesség értékek tartoznak. A nagy lékek közepesen megvilágított zónái például az állomány szomszédságában találhatók, így a fák gyökérzetének szárító hatása jobban érvényesül. Ugyanilyen megvilágítási viszonyok a kis lékek esetében a lékek közepét jellemzik, ahol átlagosan magasabb a talajnedvesség. 

5.2. Lágyszárú szint

A lágyszárú aljnövényzet összborítása a vizsgálatok időszakában mindhárom mintaterületen jellemzően nőtt, ami egyértelműen összefüggésbe hozható a megnövekedett fényintenzitással és talajnedvességgel, amint azt korábbi tanulmányok is alátámasztják. A lékben kialakuló feltételek mind a csírázás, mind a növekedési ráta növekedését elősegítik (Schaetzl et al. 1989, Denslow & Spies 1990, Gilliam & Turrill 1993, Goldblum 1997). Az, hogy a lékben kialakuló és a zárt lombsátor alatti aljnövényzet mennyiben tér el egymástól, az a korábbi vizsgálatok alapján a lék nagyságától, alakjától és mélységétől, valamint a lombsátor sűrűségétől és homogenitásától függ (Denslow 1980, Collins & Pickett 1987). 
A mesterségesen kialakított lékek lágyszárú aljnövényzetének összborítása, a vizsgálat időszakában folyamatosan növekedett. A nagyméretű lékekben a borítás növekedésének üteme már a léknyitást követő második évben meghaladta a kis lékekben tapasztalt növekedést, ami jól magyarázható a nagyobb megvilágítási értékekkel. Ugyancsak ezt támasztja alá, hogy a különböző megvilágítási zónák között a vizsgálat utolsó évében szignifikáns borításbeli különbségeket tapasztaltunk. A közepes megvilágítású Z2 zóna borításának kis és nagy lékek között tapasztalt eltérései visszavezethetők a talajnedvesség különbségeire.

A borításnövekedéssel párhuzamosan a dominanciaviszonyok is eltolódtak, azaz néhány domináns faj részaránya egyre nagyobb lett (x. ábra). A legnagyobb borítást elérő fajok az Atropa bella-donna, az Urtica dioica és a Scrophularia nodosa voltak (x. táblázat). A széldöntéses lékek legdominánsabbjainak számító Rubus fajok a mesterséges lékekben, a vizsgálat időszakában, még alárendeltebb szerepben voltak, de az ugyanezen területeken tovább folyó kutatás eredményei szerint 2006-ban a R. fruticosus már a legnagyobb borítással rendelkezett (Kelemen 2007).

A lágyszárú fajokat különböző csoportokba soroltuk annak alapján, hogy a kis és nagy lékek különböző megvilágítási zónáiban mekkora borítást érnek el. Ún. „fény fajoknak” tekinthetők azok, amelyek a nagy lékek legnagyobb megvilágítású foltjain (leggyakrabban az északnyugati negyed centrálisabb helyzetű kvadrátjaiban) érik el legnagyobb borításukat, és a fénnyel illetve a csupasz talajfelszínnel mutatnak pozitív korrelációt. Ilyen a Scrophularia nodosa, vagy az Conyza canadensis. Az olyan fajok, melyek kifejezetten a lékek középső zónájában voltak dominánsak, tekintet nélkül a lék méretére, és a fény mellett a talajnedvességgel mutattak pozitív korrelációt. Ebbe a csoportba sorolható az Urtica dioica mellett sok, az erdészeti szaknyelvben „vágásnövényként” számon tartott faj, mint az Atropa bella-donna, az Epilobium montanum, vagy a Hypericum perforatum, melyek a kis lékek közepén tömegesen fordultak elő, miközben a nagy lékek hasonló megvilágítású, de itt az erdő széléhez közelebb található zónáiban kevéssé jellemzők. Ennek alapján feltételezhető, hogy a vágásterületek növényzetében a dominanciaviszonyok kialakításában a fény mellett talajnedvességnek is döntő szerepe lehet. A talajnedvesség szerepének jelentőségét több szerző is kiemeli (Collins & Pickett 1987, 1988, Schumann et al.  2003). A fajok harmadik jellegzetes csoportjába tartozó fajok legnagyobb borítási értékeiket kis lékekben, vagy a zárt lombsátor alatt érték el. Az ilyen, tipikusan zárt erdei fajok közé számít a Viola reichenbachiana, vagy a Galium odoratum (L.) Scop. A fénnyel és a taljnedvességgel nem mutatnak pozitív korrelációt. Vizsgálataink alátámasztják azokat a megállapításokat, mely szerint az erdei lágyszárúak fényre adott válaszaik alapján jellegzetes csoportokba sorolhatók (Bazzaz & Carlson 1982, Schumann et al.  2003) 

A vizsgált edényes növényfajok kolonizációs folyamatai (megtelepedés, borításnövekedés stb.) lékenként jelentős különbségeket mutattak (x. ábra), ami aláhúzza az olyan véletlen események szerepét, mint amilyen a kezdeti fajösszetétel, vagy az egyes fajok érkezési sorrendje. A kiindulási eltérések még a vizsgálat harmadik évében is nyomon követhetők voltak, különösen lombsátor alatti, vagy a lékek szélső kvadrátjai esetében. A lékek belsejében a különbségek jobban elmosódtak, mivel a források megnövekedésére adott válasz elfedi a kezdetben meglévő növényzeti mintázatokat. A területen folytatott későbbi vizsgálatok szerint ez a tendencia az idő előrehaladtával tovább erősödött (Kelemen 2007).

A széldöntéses lékekben mindkét mintaterületen, mindkét mintavétel hasonló összborítás növekedést mutatott, azzal az eltéréssel, hogy mikroélőhelyekre vonatkozó mintavétel során a 15B területen az utolsó adatgyűjtés alkalmával már a borítás visszaesését tapasztaltuk. Mivel a 43E területen ilyen visszaesés nem történt, feltételezhető, hogy az okok a 15B terület termőhelyi adottságaival kapcsolatosak. Mivel alacsonyabb fekvésű, szárazabb területről van szó, elképzelhető, hogy a 2006. év meleg és csapadékszegény időjárása (OMSZ 2008) ezen a területen egyes fajok biomassza csökkenését okozta.

A domináns fajok (melyek mindkét területen előfordulnak, legalább egyik területen jelentős borítással) részaránya a mesterséges lékekhez hasonlóan a széldöntéses lékekben is növekvő tendenciát mutatott, ezért borításnövekedésük dinamikája egyre inkább meghatározza az összborítás változását. Kivételképpen megemlíthető, hogy a szisztematikus mintavétel alapján, a 15B területen 2001-ben a domináns fajok borítása átmenetileg lecsökkent, miközben a nem dominánsaké ugyanerre az időszakra megnövekedett. A nem domináns fajok borítása az utolsó mintavétel idejére mindkét területen lecsökkent, aminek oka lehet, hogy a domináns fajok, különösen a Rubus-fajok a forrásokat egyre nagyobb arányban hasznosítják. 

A mikroélőhelyeken történt speciális adatgyűjtés a lágyszárú fajok borítási értékeinek változásával és a fásszárú újulat megjelenésével kapcsolatban hasonló eredményeket hozott, mint a mesterséges lékekben, illetve az ugyanezen területeken elvégzett szisztematikus adatgyűjtés. A növényi válaszok alapján a mikroélőhelyek markánsan, „szigetszerűen” nem különülnek el az érintetlen erdőtalajtól, de jól látható és mérhető mértékben módosítják annak növényzetét. A sérült talajfelszínnel és / vagy meredek felszínekkel jellemezhető, gyakran rossz vízháztartású mikroélőhelyek, mint amilyen a gyökértányér két oldala, a gödör és annak pereme, kisebb borítási értékeket mutatnak, az érintetlen erdőtalaj és a fatörzsek védelmében meghúzódó mikroélőhelyek pedig nagyobbakat. A 15B területen a fatörzsek melletti mikroélőhelyeken magasabb borítást tapasztaltunk, mint az érintetlen erdőtalajon, a 43E területen viszont fordított a helyzet. Az eltérés ismét a két terület termőhelyi különbségeivel magyarázható. A szárazabb klímájú területeken a fatörzsek árnyékoló és nedvességet tároló, illetve biztosító szerepe jelentősebben érvényesül (Harvey et al. 1979). A kapott eredmény alátámasztja azokat a megállapításokat, melyek szerint ugyanaz a mikroélőhely különböző erdőtípusok esetén eltérő szerepet tölt be.

Az egyes fajok mikroélőhelyekhez kötődése eltérő. A nagy dominanciájú Rubus fajok minden mikroélőhelyen nagy borítást értek el, bár relatív részesedésük mikroélőhelyenként eltér. Különösen a 43E területen jellemző, hogy a sérült felszínű mikroélőhelyen nagyobb a Rubus idaeus részesedése (x. ábra). Bár a két Rubus faj fény és nedvességigénye az irodalmi adatok alapján hasonló, mégis markáns eltérés van a két széldöntéssel érintett terület között a két faj dominanciájában. A 15B területen a R. fruticosus a legnagyobb borítású faj, a 43E területen pedig a R. idaeus tölti be ugyanezt a szerepet. Saját terepi tapasztalataink alapján feltételezzük, hogy a R. idaeus az üdébb termőhelyen jellemzőbben fordul elő. A Rubus fajok bolygatás utáni előretörését más kutatások is igazolják Európában (Watt 1925, Butaye et al. 2001, Decoq et al. 2004), illetve Észak-Amerikai fajok esetén is (Ehrenfeld 1980). A Rubus allegheniensis vizsgálata mutat rá arra, hogy a többféle mikroélőhely kolonizálására a nemzetséget apró magvai (Peterson et al. 1990); azonnali megjelenését pedig hosszútávú magbankja (Peterson & Carson 1996, Webb 1999) teszi alkalmassá. Egy észak-amerikai lomberdőre vonatkozó hipotézis szerint az idős (>125 év) és a fiatalabb, másodlagos erdők jelentősen különböznek egymástól a felújulási dinamikájukat tekintve, mivel előbbiekből már hiányzik a pionír fásszárúak, köztük a Rubus fajok (R. allegheniensis, R. hispidus L., R. odoratus L.) magbankja. Az idős erdők szukcessziója az árnyéktűrő klimax fajok irányában lassúbb, mivel a közepesen toleráns nemzetségek (Fraxinus, Betula) hosszabb idő alatt adják át helyüket. A kétféle felújulási dinamika hirtelen válthatja fel egymást az állomány 100-130 éves kora között (Peterson & Carson 1996). A Rubus nemzetséghez hasonló domináns, a fás újulat szempontjából általában kompetítor szerepet játszanak más erdőtípusokban az Ericaceae család nemzetségei (Vaccinium, Kalmia, Empetrum, Rhododendron), valamint a különféle bambusz nemzetségek (Chusquea, Sasa, Sinarundinaria) (Nakashizuka 1989, Webb 1999, McCarthy 2001).
Speciálisan mikroélőhelyhez kötődő fajokról a mintaterületünkön nem beszélhetünk, ugyanakkor néhány faj borítása jellemzően magasabb volt a kidőlt fa körül kialakuló mikrohabitatok egyikén, vagy az intakt talajon. Az Atropa bella-donna a 15B területen a gödrökben fordult elő leginkább, ami jól magyarázható a faj nedvességigényével. Más erdőtípusokban megfigyelték, hogy a gyökérgödrök gyakran adnak otthont higrofil fajoknak (Falinski 1978, Bobiec et al. 2005) Az Urtica dioica és a Galium aparine fatörzsek melletti gyakoriságát szintén a nedvességigény indokolhatja, míg a Fragaria vesca megtelepedésében szerepet játszhat, hogy termését a fatörzsön megpihenő madarak hullatják el. (Schaetzl et al. 1989). Igen feltűnő volt (és statisztikailag is kimutatható) a Verbascum austriacum gödörperemeken való megjelenése. Mivel a faj esetenként mélyen eltemetődő, hosszú távú magbankkal rendelkezik (Csontos 1998), feltételezhető, hogy a gödör kialakulásával a felszínre kerülő magok juthattak olyan szignálhoz, amely a kicsírázást elindította. Észak-Amerikai lomberdőkben vizsgálatok az általunk elvégzetthez képest elérő eredményt mutatnak. Ezekben az erdőtípusokban a kidőlt fákhoz kötődő mikroélőhelyek jellegzetes fajkészlettel rendelkeznek (Beatty 1984) 

A kvadrátonkénti átlagos fajszám alakulása a mesterséges lékekben azt mutatja, hogy a források felszabadulása egyre több faj számára teremt jó megtelepedési és / vagy csírázási feltételeket, amint azt más vizsgálatok is megállapítják (Goldblum 1997). A vizsgálat időtartama alatt a fajszám folyamatosan nőtt. A nagy lékek területén a fajszám növekedés még gyorsabb volt, ami a nagyobb forrás felszabadulással hozható összefüggésbe. A széldöntéses lékek területén a kvadrátonkénti átlagos fajszám a borításhoz hasonlóan a 43E területen folyamatos növekedést mutatott, ezzel szemben a 15B területen az utolsó mintavételkor lecsökkent. A későbbiekben elvégzett mikroélőhely mintavétel már mindkét területen a fajszám csökkenését mutatja, ami annak lehet következménye, hogy a domináns fajok (különösen Rubus spp.) minden mikroélőhelyen megfigyelhető térnyerése a többi faj rovására történt. Mindez jól alátámasztja azt a megállapítást, mely szerint az élőhely jelentős megváltozását követő szukcesszió az erőteljes kompetítoroknak kedvez, amelynek következménye végül a fajgazdagság lecsökkenése (Butaye et al. 2001).  

5.3 Fásszárú újulat

A fásszárúak egyedszáma mindhárom mintaterületen a borítási értékekhez hasonlóan növekedett. A mesterséges lékekben a bükk újulatának növekedését befolyásolta egy ún. bőtermő év (2001), aminek következtében 2002-ben néhány lékben hirtelen megnőtt az újulat egyedszáma. Kis lékekben a bükk újulata valamivel nagyobb egyedszámban volt jelen, ami összefüggésbe hozható a relatíve nagy magot termő bükk terjedési korlátaival (Watt 1925, Peltier et al. 1997). A lékek között (lékmérettől függetlenül) a bükk egyedszámában jelentős eltérések voltak. Mindhárom fényzónában jelentősen nőtt a bükk újulat mennyisége a léknyitást követő negyedik évre (Mihók et al. 2005). Különösen a nagy lékek legmegvilágítottab belső területein (Z3 zóna) nőtt meg legnagyobb méretosztályba tartozó egyedek mennyisége. Ennek oka lehet, hogy az időközben nagy borítást elérő és magasra növő lágyszárú aljnövényzet menedéket jelent a növényevők rágása ellen, így az újulat túlélése leginkább itt biztosított. Egyes vizsgálatok szerint a lágyszárúak ilyen módon fontos szerepet játszanak a felújulási folyamatokban (Maguire & Formann 1983). További magyarázatként merül fel, hogy a magas aljnövényzet hatására az újulat nagyobb növekedési rátát mutat, így a nagyobb méretosztályt képviselő egyedek ugyanolyan korúak is lehetnek, mint a lékek más részein található kisebbek (Bodor 2007, személyes közlés). Mindemellett a területen 2004-ben történt elemzések kimutatták, hogy a túl magas (80% feletti) aljnövényzeti borítás mellett mind a bükk, mind a pionír karakterű fűz átlagos egyedszáma lecsökken (Mihók et al. 2005).
A széldöntéses mintaterületeken az újulat mennyisége szintén növekedett a vizsgálat időtartama során. A bükk esetében a 2001-es bőtermő év elsősorban a 15B területen okozott lendületes egyedszám növekedést, vagyis a bő termés térbeli foltossága, akárcsak a mesterséges lékek esetében, itt is megnyilvánult. A bükk mellett előforduló többi fafaj egyedszámának dinamikája többféleképpen alakult, ami feltételezhetően a kis egyedszám mellett érvényesülő sztochasztikus folyamatok eredménye. Kiemelendő, hogy a széllel terjedő, az állományban szálanként is ritkán előforduló pionír fafajok (nyár, nyír) mennyisége a harmadik mintavétel idején növekedett meg, elsősorban a 43E területen. Az újulat a 15B területen negatív korrelációt mutatott az alnövényzeti borítottsággal, míg a 43E területen ez csak a magról kikelt bükk újulatra volt igaz. Hasonló negatív korrelációt találtunk egy másik vizsgálatunk során a Bükki Őserdőben az újulat és az Urtica dioica által dominált foltok összefüggésében (Mihók et al. 2007). A nyár és nyír újulat pozitív korrelációt mutatott az aljnövényzettel.

A fás szárú újulat a vizsgálataink időtartama alatt csak statisztikailag nehezen értékelhető mennyiségben volt jelen, ami a mikroélőhelyeken történő megtelepedés elemzéséhez nem elegendő. Előzetes, nem szignifikáns eredményeink alapján a bükk és a pionír fafajok egyedei is jellemzőbben az intakt talajon fordulnak elő. Mindez nem szükségszerűen jelenti azonban azt, hogy a mikroélőhelyeknek a magoncok későbbi túlélésében nem lesz jelentős szerepe. Más vizsgálatok (Peterson & Pickett 1995) során bebizonyosodott, hogy a mikroélőhelyek, bár nem jelentenek optimális megtelepedési felszínt az adott faj számára, a herbivorok hatása miatt évtizedes időskálán mégis nagyobb arányban biztosítják az újulat túlélését. A területen tovább folyó vizsgálatok során szintén tapasztaltuk, hogy a fásszárúak lékképződésre adott válasza a szukcessziós folyamatok előrehaladásának későbbi szakaszában válik mérhetővé (Kelemen 2007). 

5.4 Következtetések

Kérdéseinkre a következő válaszokat kaptuk:

a.)Hogyan változik a lágyszárú aljnövényzet fajösszetétele, összborítása és a fás szárú újulat mennyisége mesterséges és természetes lékekben, a kialakulásukat követő évek során?
Az aljnövényzet borítása a vizsgálatok időtartama alatt (6, 4 ill. 6 év) a mesterséges lékekben és a 43E széldöntés területén monoton növekedést mutatott, a 15B területen visszaeséseket tapasztaltunk, ami arra enged következtetni, hogy a borítás növekedése bizonyos termőhelyi feltételek mellett néhány év alatt lelassulhat, sőt egyensúlyba kerülhet a degradációs folyamatokkal. A források felszabadulása nyomán expandáló aljnövényzetben egyre nagyobb hangsúlyt kap néhány domináns faj, ami a fajgazdagság csökkenéséhez is vezet. A dominancia sorrend időben változik, vagyis a kezdetben előretörő fajokat később még dominánsabbak váltják fel. Az általunk vizsgált területeken a legnagyobb borítást végül a Rubus-fajok (R. idaeus, R. fruticosus) érték el. Az egyes helyszíneken zajló szukcesszióra jellemzőek a sztochasztikus folyamatok, vagyis hasonló abiotikus feltételek mellett másképpen változik a fajösszetétel és növényzet összborítása. A változatosság hátterében az egyes fajok életmenet tulajdonságai állhatnak, melyek közül a bükk ún. bőtermő éve jellegzetes példaként említhető. 

A különféle aljzattípusokhoz való kötődés mind a lágyszárúakra, mind a fásszárú újulatra kimutatható volt. Kiemelhető a sebzett talajfelszín, amelynek megléte elsősorban a vágásterületeken gyakori, erős kompetítor fajok számára jelent előnyt. 

b.) Különböznek-e a mikroélőhelyek (és ha igen, melyik és milyen mértékben) az intakt erdőtalajtól az aljnövényzet fajösszetétele, összborítása és a fás szárú újulat mennyisége tekintetében? c.) Vannak-e olyan fajok, illetve fajcsoportok, melyek kötődnek a lékek bizonyos tulajdonságú részeihez, vagy az olyan speciális mikroélőhelyekhez, mint a gyökértányér és –gödör, vagy a kidőlt fák közvetlen környéke?

Az általunk vizsgált, mérsékelt övi lomberdők széldöntéses területein a kidőlt fák által létrehozott mikroélőhelyek nem rendelkeznek speciális fajkészlettel, illetve ezekhez kizárólagosan kötődő fajokkal. Az egyes fajok borítási értékei ugyanakkor mikrohabitatonként eltérőek. Általában kisebb borítás, és az erős kompetítornak számító domináns fajok relatíve nagyobb borításbeli részaránya jellemző a gyökértányérokon illetve a gödör és a peremeken általában sebzett talajfelszínein. A fatörzsek melletti mikroélőhelyeken az intakt erdőtalajhoz hasonló, vagy annál nagyobb borítással találkozhatunk.     
d.) Van-e kimutatható összefüggés a fás- és lágyszárú fajok előfordulásában?

A fásszárú újulat előfordulását a vizsgálataink szerint nem, vagy csak enyhén befolyásolja az aljnövényzet borítása. Ameddig a lágyszárúak borítása nem jelentős, addig nem befolyásolja a fásszárúak megtelepedését és fennmaradását. A széllel terjedő, fényigényes fafajok pozitívan korreláltak a közepes mennyiségű aljnövényzettel, az árnyéktűrő bükk magoncai enyhe negatív korrelációt mutattak.  

A bevezetés végén megfogalmazott hipotézisekkel kapcsolatban a következő megállapítások tehetők. 

1. A lékfelosztás hipotézisét jól alátámaszják a széllel terjedő magvú puhafák újulatának megjelenését bemutató adatok. A puhafák mellett a kevésbé kutatott lágyszárúak is jól jelzik a hipotézis gyakorlati alkalmazhatóságát. Behatárolható azon fajok köre, melyek a lékekben kialakuló forrás felszabadulásra leginkább reagálnak, és amelyek dominanciája néhány éves időszak alatt egyre inkább meghatározza a szukcesszió során létrejövő növényzet tulajdonságait.

2. A mikroélőhelyekre vonatkozó hipotézis az általunk vizsgált erdőtípusban kevésbé érvényes. A mikroélőhelyek jelenléte kevésbé befolyásolja a szukcesszió folyamatát, és az idő előrehaladtával, a domináns fajok térnyerésével a jelentőségük tovább csökken. Ugyanakkor, mivel a mikroélőhelyek kialakulása része a természetes erdődinamikának, feltételezhető, hogy az ezekhez többé-kevésbé kötődő fajok fennmaradásában fontos szerepet játszanak. A teljes erdei életközösség védelme, ezáltal az erdő természetessége csak akkor biztosítható, ha az erdőgazdálkodás legalább részben megkíméli e fontos szerkezeti elemeket.

3. A véletlen folyamatok fontosságát hangsúlyozó hipotézist egyfelől alátámasztják a szukcesszió vizsgálata során térben és időben tapasztalt jelentős eltérések. Másfelől azonban jól láthatók azok a konvergens folyamatok is, amelyek a kezdeti állapot fajösszetételbeli és borításbeli különbségeinek elhalványodása irányába hatnak. 

A hazai, mérsékelt övi bükkösök szerkezetének és fajösszetételének kialakításában szerepet játszó folyamatok megértésében mindhárom fent tárgyalt hipotézis hasznos segítséget nyújt. A bolygatások során felszabaduló forrásoknak, a mikroélőhelyeknek, vagy a véletlennek ugyanakkor más-más szerepe lehet a különféle éghajlaton, különféle földtörténeti múlttal rendelkező erdők folyamatainak szervezésében (Webb 1999), ezért az adott erdőtípusra vonatkozó részletes ismereteket leginkább helyben végzett kutatásokkal lehet szerezni.

A legfontosabb összefüggések feltárása mind a természetvédelem, mind az erdőgazdálkodás számára elsődleges fontosságú volt eddig is. A jelenleg zajló, egymással összefonódó társadalmi és környezeti változások hatása pedig egyre inkább szükségessé teszi, hogy az erdők működését megértsük, és ezen keresztül képesek legyünk a hosszú távú fennmaradásukat elősegíteni. A legmegfelelőbb eszköz lehet mindehhez, ha érvényesülni hagyjuk a természetes erdődinamikai folyamatok minél teljesebb körét, gazdasági erdőkben és a természetvédelem oltalma alatt álló erdőkben egyaránt.
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1. Függelék: térkép
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	1. térkép: A mintaterületek elhelyezkedése a Börzsöny hegység déli részén (piros körökkel jelölve)

	


2. Függelék: Képmelléklet
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	1. kép: A Börzsöny hegység látképe déli irányból, 2005. július.
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	2. kép: A mintaterületek elhelyezkedése Királyréthez képest (piros körökkel és fényképekkel jelölve, légifotón)
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	3. kép: A Szén-patak völgye, 2007. október
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	4. kép: Tervezés a Szén-pataknál, 2000. október 
	5. kép: Mesterséges nagy lék, 2007. október
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	6.-7. kép: Mesterséges kis lék, 2007. október
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	8. kép: Széldöntéses mintaterület (Szokolya 43E) a távolból, 2006. május
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	9.-10 kép: Szokolya 43E, 2006. május
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	11-12. kép: Szokolya 15B, 2006. május. Bükk újulat és aljnövényzettel benőtt gyökértányérok
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	13. kép: Gyökértányér, Szokolya 15B, 2007. október
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	14. kép: Mikroélőhelyek. 1-2: tányér, 3: gödör, 4: perem, 5-6: törzs (völgy és hegy felé), 7: intakt erdőtalaj 
	15. kép: Gyökértányér, fiatal bükkcsemetével 
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	15. kép: Vadszeder (Rubus fruticosus), gyökértányéron
	16. kép: Fekvő holtfa, hat évvel az 1999. évi dőlés után, 2006. május


Összefoglalás

A mérsékelt övi lomberdőkre természetközeli állományaiban jellemző a széldöntések nyomán kialakuló lékdinamika. Az állomány felújulása lékekben történik, amelyek sajátos fény- és talajnedvesség viszonyaik, valamint mikroélőhelyeik révén számos erdei faj számára biztosítják a fennmaradást. Vizsgálataink során arra kerestük a választ, hogy hogyan változik a lágyszárú aljnövényzet fajösszetétele, összborítása és a fás szárú újulat mennyisége mesterséges és természetes lékekben, a kialakulásukat követő évek során, valamint a mikroélőhelyek milyen szerepet játszanak ebben a folyamatban. 

Az adatgyűjtést a Börzsöny hegységben, középhegységi bükkös állományokban végeztük el. Három mintaterületünk közül kettő széldöntéssel érintett, egy pedig attól mentes bükkös állományban található. A széldöntéstől mentes állományban kétféle méretű mesterséges léket hoztunk létre. A lágy- és fás szárú aljnövényzetre vonatkozó adatokat minden mintaterületen rögzítettük, többféle mintavétellel. Az abiotikus változók értékeit a mesterséges lékekben vizsgáltuk.

Eredményeink szerint az aljnövényzet borítása a vizsgálatok időtartama alatt a mesterséges lékekben és a széldöntéses területeken is kezdetben monoton növekedést mutatott, a 15B területen visszaeséseket tapasztaltunk. Az aljnövényzetben a források megnövekedése következtében néhány domináns faj szerepe megnő, ami a fajgazdagság csökkenéséhez is vezet. A legnagyobb borítást végül a Rubus-fajok (R. idaeus, R. fruticosus) érték el. Az egyes helyszíneken a sztochasztikus folyamatoknak nagy szerepe van. A különféle aljzattípusokhoz való kötődés mind a lágyszárúakra, mind a fásszárú újulatra kimutatható volt. 

Az általunk vizsgált, mérsékelt övi lomberdők széldöntéses területein a kidőlt fák által létrehozott mikroélőhelyek nem rendelkeznek speciális fajkészlettel, az egyes fajok borítási értékei ugyanakkor mikrohabitatonként eltérőek. Általában kisebb borítás, és az erős kompetítornak számító domináns fajok relatíve nagyobb borításbeli részaránya jellemző a gyökértányérokon illetve a gödör és a peremeken általában sebzett talajfelszínein. A fatörzsek melletti mikroélőhelyeken az intakt erdőtalajhoz hasonló, vagy annál nagyobb a borítás.     
A fásszárú újulat előfordulását a vizsgálataink szerint nem, vagy csak enyhén befolyásolja az aljnövényzet borítása. 

Summary

Creation of gaps by windthrow and gap-dynamics is characteristic in near-natural stands of temperate deciduous forests. Regeneration occurs in gaps, where special light and soil moisture conditions are different, and special microhabitats ensure the existence of several plant species. In our research our questions were: How the species composition and cover of herb layer and also the number of woody regeneration changes in artificial and natural gaps during the first years after their creation, and what is the role of the microhabitats in these process. 

Data collection was carried out in the Börzsöny Mts. of Northern Hungary, in submontane beech stands. Two of our three sampling areas were affected by severe windstorm. Artificial gaps of two sizes were created in a stand not affected by wind disturbance. The herb layer and the woody regeneration were sampled in all of the sampling areas in different ways. Abiotic variables were measured int he artificial gaps only.
Our results show that cover of herb layer grew monotoniously in both the artificial gaps and natural ones at the beginning, however in one of the natural gaps (15B) there has been some backdrop in the last year of sampling. According the higher level of sources some of the dominance of certain species grew, which caused some reduction in the species richness. The most dominant species were Rubus fruticosus and R. idaeus. The role of stochastic processes at the certain sites were pronounced. Relation to special surface types were characteristic for herb species and woody regeneration as well. 

The microhabitats of the deciduous stands which we are studied were not to be characterized by special species assemblage, however the coverage of certain species can be very different among microhabitats. Lower coverage and the higher proportion of the dominant species can be seen on rootplates, on the fringe of pits and in pits where the disturbed ground is more characteristic. By the tree trunks, the cover is similar or higher than that of the intact soil.

The occurence of the woody regeneration was not, or slightly influenced by the cover of herb layer. 
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� Megjegyzendő, hogy összefoglaló tanulmányok szerint (McCarthy 2001) a léknek nevezett bolygatások méretének felső határa 0,2 ha körül van, így ennek alapján az általunk vizsgált lékeket helyesebb „széldöntés által érintett terület”-nek nevezni.
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