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1. Wstęp

Problem relacji między róż nor odn ośc ią gatu nkową a funk cjon owa niem  ekosys­
tem ów pojawiał się w ekologii od dawna i po wielokroć  (M acA rt hur 1955, M ay 
1974, M cC an n 2000). Zag adnienie to  nabrało  jednak szczególnego znaczenia  w la­
tach  90. XX wieku, kiedy  term in „różno rod ność biologiczna” zyskał pop ularność 
nie  tylko w nauce, ale i w mediach. Dodatkowym i czynnik ami  wpływającymi na 
wzrost zainteresowania  tą tema tyką  były: zagrożen ie zmn iejszeniem różnorod no ­
ści biotycznej w skali globalnej (R ose nzw ei g 1995) oraz  pytanie, w jaki sposób 
zmn iejszanie r óżn oro dno ści  ga tunkowej drzew może  się odbić  na akumulacj i węgla 
w ekosys temach trop ikalnych lasów deszczowych (B unker  i in. 2005).

Wydana p od redakcją  S ch ul ze  i M ooney a (1994) książka podsumowała ówcze ­
sny stan wiedzy na temat tych relacj i; jak nap isał w słowie wstępnym E hrl ic h  (1994): 
„Wiemy na temat zwią zkó w m iędzy różnorodnością a fun kcjono waniem ekosystemów 
wystarczająco dużo, aby niezwłocznie przys tąpić  do dzia łania , czyli do ochrony różno­
rodności. Z  drugiej strony jednak, z czysto naukowego punk tu widzenia, ta wiedza jest 
w da lszym ciągu bardzo niedoskonała i pełna luk”.

To, co w kontekśc ie rozważań  nad różn oro dnośc ią bio logiczną  określa się mian em 
„funkc jonowa nia ekosystem ów” obejmuje kilka różnych aspektów, w tym dosta r­
czan ie przez  ekosystemy różnego rodzaju  „ dóbr” (goods) czy „świadczeń” (services). 
W pierwszym z tych  pojęć mieszczą się zwykle właściwości ekosystemów, takie  jak 
wielkości pul (np. pula  mate rii organicznej)  czy t empo procesów, j ak np. przepływ 
ene rgii  (H ooper i in. 2005). W praktyce, wiele badań podejmujących tematykę 
związku róż nor odn ośc i biolog icznej  z funkc jonowa niem  ekosystem ów koncen truje 
się na  łatwo mierzalnych procesach, jak pro duk cja  pierwo tna , czy na łatwych do 
oszacow ania  cechach ekosystemu, jak  wie lkość biom asy czy ilość  zakum ulowanego 
węgla  ( M al hi  i in. 2004, B unker  i in. 2005, V ila  i in. 2005).
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Wielu ekologów oczekuje stwierdz enia  pozytywnej relacji między różn or od no ­

ścią g atunkową a produ ktyw nośc ią; botanicy skłaniają się raczej ku zależności opa­
sanej krzywą jedn owierzc hołk ową  (humped-back relationship), polegającej na tym , 
że przy niskiej prod ukty wno ści występuje związek dodatn i, przy umiark owa nej  
róż norod ność gatunkowa osiąga war tość  największą, a przy dużej prod ukty wno ' 
ści r óżn oro dność  gatunkowa maleje (M it te lb ach  i in. 2001). Może też być tak,  że 
związek między różn oro dno ścią gatunkową a p roduktywnością  okaże się nieis totny, 
a w konkretnych przypadkach może on  też  być negatywny (P re tz sc h 2005). Ponieważ 
na poparcie każdej z tych ewentualności m ożna znaleźć konkretne przykłady, prawidło 
wo postawione pytanie powinno brzmieć nie: „jaki jest związek między różnorodnością 
gatunkową a produktywnością?’, ale „jaki związek występuje najczęściej?’, albo „w jakich 
okolicznościach wystąpi konkretny typ związku?’ (M it te lb ac h i in. 2001).

Dzięki licznym ekspery mentom, wyk onanym  w ciągu ostatn ich  kilkunastu latt, 
wiemy już stosunkowo  dużo  na temat relacji między różnorod nością gatunkową 
a funkcjo now aniem ekosystem ów trawiastych (T ilm an  i D ow nin g  1994, Tilm am  
i in. 1996, W aide  i in. 1999, T il m an  i in. 2002, M uld er i in. 2004). To właśnie 
bad ania eksperymentalne nad układami o różne j liczbie gatu nków i g rup  fun kcjo­
nalnych przyczyniły  się w latach 90. XX wieku do ożywienia mo cno  już przygasłego 
spo ru na temat relacji między różnorod nością gatunkową a stab ilnością  ekosyste­
mów  (T ilm an  i in. 1997) i sprawiły, że tematyka  ta jest n ie ty lko s tale obecn a w cza 
sopismach typowo ekologicznych , ale p ojawia się też regularnie  na łamach Nature  
czy Science (M cC an n 2000, L ore au  i in. 2001, W il li s i W h it ta k e r 2002, B unker  
i in. 2005).

2. Bogactwo gatunkowe producentów a produktywność
ekosystemu: kontekst praktyczny

Związek między r óżn oro dno ścią gatun kow ą a wielkością produkcji pierw otnej to 
jeden z tradycy jnych tematów  ekologii, isto tny  również dla prak tycz nego rolnictwa 
i l eśnictwa. Wsp ółcz esne  rolni ctwo  w zasadzie ogranicza się do forsowania upraw 
jedn ego  gatunku na okreś lonym areale; osiąga  w tym zakres ie imponu jące  sukce ­
sy mie rzone wielkością plonu, ale jest  też przedm iotem  potężne j krytyki z uwagi 
na środowiskowe skutki takiej dzia łalności. Prób y uprawiania wielu gatunków ra­
zem na jednym kawałku z iemi ograniczają  się g łównie do ekstensywnego rolnictwa 
w krajach  sub trop ikalnych i tropika lnych lub do eks perymentów prow adzonych  na 
niewielką  skalę w rama ch tak zwanego „rolnictwa organic znego”, znaneg o bardziej 
jako  „rolnictwo ekologiczne”. Układy wielogatunkowe przeważa ją też w zbiorowi­
skach trawiastych, użytkowanych jako  łąki  lub pastw iska,  choc iaż i w tym przypad-
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ku występuje tenden cja  do intensyfikacji użytkowania połączonej z protegowaniem 
jednego lub, co najwyżej kilku, najbardzie j produktyw nych ga tunk ów traw czy roślin 
motylkowych. Zbiorowiska trawiaste  stały się też, ze względu na łatwość ma nip u­
lacji, jednym z najczęstszych  obiek tów bad ań ekspery men talnych  nad  związk iem 
między ró żno rod nością gatunkową a produktywnośc ią (T ilm an  i D ow nin g  1994, 
T ilm an i in. 2002).

Inaczej prze dsta wia  się sytuacja w leśnic twie (H ooper i in. 2005), gdzie mim o 
dwóch  stuleci wprowadzan ia jednogatunkowyc h upraw drzew, w dalszym ciągu 
dużą część lasów gospodarczych tworzą drzewostany wielogatunkowe (K el ty  i in. 
1992), a znaczna  część lasów eksploatow anych  w umiarkowa ny sposób ma nadal 
charakter zbliżony do naturalne go. Ze względu  na zajm owaną pow ierzchn ię oraz  
ilość zakumulowan ego  w bioma sie węgla, to właśnie ekosystemy leśne są szczególnie 
ważne  dla globalnego bilan su węglowego.

3. Bogactwo gatunkowe producentów a produktywność
ekosystemu: mechanizmy

3.1. Wprowadzenie

Istnieje  szereg hipotez próbujących wyjaśnić , dlaczego układy  wielogatunkowe 
mają -  lub mogą mieć -  przewagę nad układa mi je dno gatunkowy mi,  znanymi w ro l­
nictw ie i leśnictwie pod nazwą monokultur. Poniżej prze dstawiamy dwie z nich, 
często cytow ane w dyskusjach nad  rolą róż norodnoś ci biotycznej: „kompleme n- 
tarność nisz ” i „hip otezę ubezpieczeniową”. Ws pominam y też „hipotezę neutralną” 
H ubbell a  (2001),  która podważ a znaczenie  zróż nicowan ia nisz  i może stanowić  
poważny  problem dla znacznej części teorii ekolog icznej,  rozwin iętej z wyk orzy sta­
niem koncepcji niszy.

3.2. Kom plem entarność ni sz

Według tej koncepcji, różne gatunki roślin eksp loatu ją zasoby środowiska 
w różny sposób  lub w różnym czasie. Gatunk i różnią  się znacząco  pod względem 
wyk orzy stan ia energii świetlne j, ilości wody  transpirowa nej  na gram  produko­
wanej suche j masy, ilości pierwias tków biofilnych zużytych na wyprodu kowanie  
grama suche j masy, proporcji, w jakich  poc hłaniaj ą kon kre tne  pierw iastk i, pozio ­
mu gleby, z k tóry ch je czerp ią itd. (R ot he  i B in kle y 2001). Pom imo  tego, że k o­
rzystają w zasad zie z tych samych  zasobów, mogą je eksploatow ać -  do pewnego 
stopnia -  w sposób  kom plem enta rny.  Żaden pojedynczy gatu nek  nie jest  w stanie
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w sposób optymalny wykorzystać wszystk ich dostę pnych w dany m miejscu zaso ­
bów. Stąd powstała  koncepcja , że zestaw odp owiednio  dobranych gatu nków może 
eksploatować zasoby środowiska w sposó b pełniejszy  n iż jeden  gatunek, nawet  te n 
najbardzie j produktywny.

Koncepcja jes t logiczna, ale dane empirycz ne n ie zawsze ją potwierdzają ( Hoo p e r  
i in. 2005). Interakcje między g atunkami mogą spowodować, że w zbiorowisku zł o­
żonym z wielu gatunków większość z nich  nie będz ie w stanie zrealizować  swojego 
potencjału  w takim stopniu,  w jakim  robi to w czystych kul turach  (L ore au  i He c-  
to r 2001, K ah m en  i in. 2006). Produkcja biom asy w wielu zbiorowiskach zależy 
w znacznym stopniu od jednego, najbardz iej produk tyw nego gatunku ; zjawisko to 
występuje szczególnie często w warunkach bardzo  sprzyja jących wzros towi roślin. 
Z drug iej stron y jednak , w wielu lasach trop ikalnych charakte ryzu jących się wysoiką 
pro duk tyw nością  żaden gatunek nie osiąga statusu  dom inanta , a większość drze w 
składających  się na drzewostan to gatu nki  średnio liczne (L au ra nce  i in. 2004, 
M o n ta gn in i i Jo rd an  2005).

3.3. Hipoteza ubezpie czen iowa (Insurance hypot hes is)

Nawet  jeżel i w warun kach optyma lnyc h mo nokultu ry okazują się bardz iej pr o­
duktywn e niż układy wielogatunkowe, to nie znaczy, że będzie tak samo  w w aru n­
kach odbiegających od optymalnych.  W zbiorowiskach natu ralnych rośliny prędzej  
czy późnie j będą  narażone  na  stres. Zgodnie  z regułą „kompromisów  ewolucyjnych” 
gatunki najlepiej wykorzystu jące zasoby w war unk ach  ich obfito ści z reguły  dużo  
słabiej radzą sobie w przypadku  ich niedob oru . W ukła dach wielogatunkowych 
gatunki, które są mnie j pro duk tyw ne w w arunkach optymaln ych, mogą się okazać 
tymi,  na których  w znacznej mie rze opierać się będz ie pro dukcja biom asy wtedy, 
kiedy gatunki zwykle bardziej wydajne  wyraźnie ucie rpią  z pow odu niedoboru 
wody ( T ilm an  i in. 1996).

Hipoteza ubezpieczeniow a, określana też n iekiedy jako portfo lio effect zakłada, że 
ukła dy złożone z większej liczby gatunków są mnie j narażo ne na ryzyko związane 
z wystąpieniem silnego  stresu środo wisk owego lub różne go rodzaju zaburzeń, po ­
dobnie  jak inwestor g iełdow y lokujący kapi tał w wiele różnych spółek ponosi mn iej­
sze ryzyko stra t w razie wystąpienia kra chu  na giełdzie  (L or ea u i in. 2003). Jest to 
koncepcja  intu icyjnie oczywis ta, chociaż jej potwierdzenie  na p odstawie danych em­
pirycznych  wcale nie  jest łatwe (Yachi i L ore au  1999).
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3.4. H ipoteza neutralna

Hipo teza  ta zosta ła sformułowana przez  H ubbell a  (2001) jako próba alt ern a­
tywnego wyjaśnienia zróżnicowan ia gatunkowego lasów tropikalnych. Jej i stotą  jest 
założenie, że wszystkie gatunki, bez względu na wszelkie odm iennoś ci występujące 
między nim i, nie różnią  się pod  względem dostosow ania . Żaden z tych gatunków  
nie jest a ni istotnie lepszy, ani gorszy o d innych; a zatem wykluczanie  konkur encyj­
ne praktycznie  nie występuje. W długim czasie gatunki mogą „wypadać z gry” w wy­
niku losowego wym ieran ia, ale pojawiają się też nowe w procesie specjacji. Liczba 
gatunków występujących w danym zbiorowisku jest wynikiem tych dwóch  pro ce­
sów oraz o gran iczeń dyspersji, natomiast n ie zależy od liczby nisz (H ubbel l 2001).

W skali lokalnej można  h ipotezę neu tra lną  sprowadzić  do absurdu na pods tawie 
danych empirycznych lub prostych eksperym entów, w których  jeden gatu nek  wy­
piera drugi w określon ych warunkach środowiskowych, a w innych warunkach jest 
przezeń wypierany. Układem odn iesienia  dla h ipotezy  neutralne j są jednak wielko­
obszarowe wzorce róż norodnoś ci biolog icznej  oraz  dłu gotrwałe procesy.

4. Problemy interpretacyjne

W toku bad ań eksp erym enta lnyc h nad związkami między różn orodno ścią g atun­
kową a p rod uktywnością  pojawiły  się dwa problemy, których  rozwiązanie okazało 
się bardzo istotne w tego  typu badaniach. Pierwszy z tych problem ów to tak zwany 
„efekt p róbk owa nia” (sampling effect), a d rugi -  to  przekr aczanie wydajności m on o­
ku ltu r (overyielding).

Efekt próbkowan ia wiąże się z faktem, że często o wielkości prod ukcj i pie rwot­
nej e kosystemu może decydować  jeden wyjątkowo efektywny ga tunek lub  niewielka 
gru pa takich gatunków.  W wyniku tego większa p roduktywność w ukła dach wie lo­
gatu nkowyc h może  wynikać nie z samej liczby gatunków, ale z większego prawdo­
pod obieństw a, że jest wśród nich gatu nek  odznaczający się wyjątkowo dużą p rodu k­
tyw noś cią  ( H ust on  i M cB ride 2002).

Problem efektu próbkowania był podno szo ny zazwyczaj w stosunku  do bad ań ek s­
per ym entalnych (włączając w to długotrwałe doświadczenia po łowę) , w których eks­
perym entatorz y tworzą mnie j lub bardz iej przypadkowe składy gatunkowe. Nie da 
się jedn ak  wykluczyć możliwości, że po dobny mechanizm działa również w układach 
natu raln ych . Problem efektu p róbkow ania  kieru je nas  w stronę drug iego  zagadnienia 
-  przekra cza nia  wydajności monokultur ( F ri d le y  2001, L o r e a u i in. 2001).

Zag adn ien ie to zostało sformułowane znacznie  wcześniej w tok u e ksp erymenta l­
nych badań nad  prod ukty wno ścią . Sprowadza się do prostego stwierdzenia: jeżeli
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produk tyw ność jest pozytywnie związana z różnorod nością gatunkow ą, to układy 
mieszane  z udz iałem najbardziej  p rod uktywneg o gatunku powinny wykazywać p ro ­
dukcję większą n iż m onokultury  owego najba rdziej produk tyw neg o gatunku. Każdy 
praw idłowo przepro wadzony e ksp eryment pow inien zawierać por ównan ie gatunku 
najbardziej produk tyw nego w m onokulturz e i w zmieszaniu z innymi  gatunkami.

5. Związek między bogactwem  gatunkow ym drzew
a produktywnością i biomasą ekosystemów  leśnych

W odr óżn ien iu od ekosystemów trawiastych, ekosystemy leśne są bardzo  tr ud­
nym obiektem  do  prac  o cha rakterze  doświad czalnym. P rzyczynia się do tego d ług o­
wieczność drzew  oraz ich rozmiary. Długowieczn ość drzew  sprawia, że aby uzyskać 
znaczące wyniki, należałob y prowadzić eks peryment  prz ez wiele lat. Duże rozm iary  
drzew powodują, że w długotrwałych bad aniach  powierzchnie dośw iadczalne po ­
winn y być znacznie  większe niż się to powszechnie przyjmuje w praca ch ekspery ­
men talnych. Stosowanie  zbyt małych  p ole tek  szybko prow adzi  do sytuac ji, w której 
wpływ pole tek sąsiednich  staje się zbyt duży, aby można go było nada l ignorować. 
Wszy stko to razem wzięte sprawia , że ekspery men towanie z drzewam i wymaga 
ogromn ego  nakładu  pracy, środków i przede wszystkim czasu.

Kilka bard zo ambitnych i szeroko zakrojon ych eks perymentów z drzewami le­
śnymi zostało założonych  w ostatn ich  pa ru latach w lasach borealnych, w lasach 
strefy umiarkowanej oraz  w trop ikalnych lasach deszczowych (S ch er er - L ore nze n 
i in. 2005c). O ile p owierzc hnie  badawcze  w lasach trop ikalnych Panamy i Borneo 
mogą już  niedługo dosta rczyć inte resu jących wyników, pon ieważ wzrost drzew 
jest  tam bardzo  szybki, to pow ierzchn ie eksperymentalne założone w Niemczech 
i w Fin landii każą zapew ne czekać jeszcze bardzo  długo na isto tne rezultaty.

Mimo p roblemów z ek sperym entowaniem oraz  braku  wcześniej założonych do­
świad czeń z d rzew ami leśnymi, prz eno szenie  na ekosystemy leśne wiedzy uzyska­
nej w bad aniach  ekosystemów traw iastych też nie wchodzi w rach ubę  (S ch er er - 
L ore nzen  i in. 2005b). Prob lematyka skalowania w ekologii nie jes t wcale  banalna;  
badanie  obiektu w min iatu rze  wydaje się być kuszącym  rozwiązaniem, ale może p ro­
wadzić na manowce. W wielu przypa dka ch okazu je się, że wyniki uzyskane  w labo­
ratoriu m nie dają  się w prosty sposób  eks trapolow ać na  realn ie istniejące ekosystemy 
(W il lis i W h it ta k e r 2002).

Większość  danych pochodzących  z e kosystemów leśnych  to albo wyniki pom ia­
rów prowadzonych na pow ierz chn iach badawczych, albo wynik i inwentaryzacj i 
prow adzonej głównie dla celów gospodarczych. Te pierwsze odn oszą się z regu­
ły do niewielkich powierzchni, niek iedy  wybrany ch w sposób subiektywny. Dane
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drugiego typu  są zbierane w sposób system atyczny lub losowy, ale dotyczą z reguły 
układów, których  skład gatunkowy został ukształ towany przez człowieka, czasem 
w sposób zasadniczo odmie nny  niż miało to miejsce w przeszłości,  zanim wpływ 
człowieka n a ekosystemy leśne stał się tak  wyraźny jak obecn ie.

Z analizą danych pochodzący ch z b adań terenowych lub z inwentaryzacji  wią- 
że się jeszcze jeden prob lem. Tradycyjnie sformułowane  pytanie o związek między 
różn orodno ścią gatunkową a cechami ekosystem u, takimi  jak produk tyw ność czy 
akum ulac ja biomasy, było odn iesione  do konkretnych, jednol ityc h warunków śro ­
dowiskowych: jak w danych warunkach klimatycznych  i glebow ych prze dstawia  się 
wielkość produkcji pierw otne j w układach wielogatunkowych  w porów nan iu z mo­
nokulturami? Tak pos tawione  pytan ie najlepiej  rozwiązywać w drod ze ekspe rym en­
tu w kontrolowanych warunkach środowiskowych, tak jak  to rob iono  w przypadku 
ekosystemów trawiastych (T ilm an  i D ow nin g  1994). Na tomiast  analizy o c harak ­
terze makroekologicznym, dotyczące związku róż norod ności  ga tunkowej z cechami 
ekosystemu,  napo tyka ją na zasadniczą  przeszkodę: war unk i środow iskowe w po ­
równywanych obiek tach nie są jednakowe, a różn ice te wpływają  na cechy ekosys te­
mu (np. produk tywność) i zaciemnia ją wpływ róż norod ności  ga tunkowej (H ooper 
i in. 2005).

6. Relacje między różnorodnością  a produ ktywnością
w warunkach wysokiej różnorodności
gatunkowej (lasy tropikalne)

Lasy t rop ika lne  i sub trop ikalne mają  większą liczbę gatu nków roślin  i zwierzą t 
niż inne  ekosystemy. Bogactwo gatunkowe lasów tropika lnych w sposób szczególn ie 
jaskrawy  przejawia się w przyp adku roślin  drzewias tych. Wskazują na to wyraźnie 
wynik i pro gramu Ce ntr um  Badania  Lasów Tropika lnych (CTFS -  The Center fo r 
Tropical Forest Science), zainicjowany prze z Smithson ian Tropical Research Inst itute  
(C ond it  i in, 2000, H ubbell  2001). W ram ach  tego pro gra mu  uda ło się p rze pro­
wadzić b ada nia  składu gatun kowego i st ruktury lasów tropikalnych na stosunkowo  
dużych powierzchniach ; co więcej, zrobiono to w jednol ity metodycznie sposób na 
różn ych kon tyn entach  (w Ameryce  Połu dniowej , w Afryce i w połu dniow o-w sch od­
niej Azji).

Dan e uzyskane  w trakcie realizacji pro gra mu  CTFS potw ierdzają  ogromn e 
bogactw o gatunkowe  drzew w tropikalnych lasach deszczowych; na  jednym hektarze 
takiego lasu może  rosn ąć więcej gatu nków drzew niż  w lasach  całej Europy. Na przykład  
na 25-hektaro wej pow ierzchn i badawczej w Pa rku Narodo wym Yasuni w Ekwadorze 
zna lez iono więcej gatunków drzew n iż liczy sobie den dro flora Ame ryki  Północnej,
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kon tyn entu znacznie bardzie j obfitego w gatunki niż Europa (K órn er  2005). 
W najbogatszych w gatu nki  tropikalnych lasach deszczowych trzeba się niekiedy 
mo cno  na trudzić, aby znaleźć dwa okazy tego samego gatunku; zagęszczenie okazów 
reprezentującyc h jeden gatunek na obszarze 1 ha lasu tropikalneg o m oże być bardzo 
niskie (M o n ta g n in ii jo rd an 2 0 0 5 ).  We wspom nianym  powyżej Parku  Narodowym 
Yasuni w Ekwadorze, z puli  1104 gatu nków 40% wystąpi ło w zagęszczeniu  niższym 
niż 25 osobników na 25 hek tarach, a 64 gatunki były reprezentowan e tylko przez 
pojedyncze osobnik i na pow ierzchn i 25-hektarowe j (Val  e n c i a i in. 2004).

Prace  badawcze prowad zone wspó łcześnie  w lasach  deszczowych ukaz u­
ją też ogrom ne zróż nicowan ie wew nęt rzne w obręb ie biomu lasów tropikalnych. 
Szczególnie wyraź nie zaznacza się to  w Ameryce Połu dniowej,  posiadające j najbar­
dziej zwar ty i najlepiej zachowany kompleks leśny w tropikach. Przeprowadzane 
tam  ostatn io badania wykazały istn ieni e wyraźnego gra dientu  bogactwa  gatu nko­
wego (t er St ee ge  i in. 2006) oraz  równie wyra źnego gradientu  produktywności 
(M al hi  i in. 2004). Oba  wzorce są wizualn ie podobne do siebie; zarów no największe 
zróż nicowan ie gatunkow e, jak i największa produk tyw ność wystąpiły w zachodniej 
części basenu  Amazonk i, u pod nóża Andów. Przyczyny tego stanu są dosyć złożo­
ne. Bogac two gatunkow e jest ujemnie skore lowane z długością  pory suchej  (defi­
niowanej pop rzez śred nie mies ięczne opady poniżej 100 m m);  prze z to najuboż­
sze w gatunki są lasy na północnych, połudn iow ych  i wschodnich krań cach basenu 
Amazon ki, gdzie opady są mniej sze, a okres  suchy  stosunkow o długi  (t er  Steege  
i in. 2006). Nie uda ło się jed nak znaleźć isto tnego związku między ilością opadów 
czy dług ością okresu suchego a p rod uktywnością  tych lasów, chociaż stwierdzono  
ujem ny związek  p roduktywności z te mpera turą . Natomiast  bardzo wyraźny wpływ 
na produk cję  biom asy w tych ekosystemach ma żyzność gleby (M al hi  i in. 2004). 
Określenie zależności między bogactw em gatunkowym  a produk tyw nością  jest 
trudne, pon ieważ zarów no bogactwo ga tunkowe, jak i pro duk tyw ność są w znacznej 
mierze kształtowan e przez  czynniki  środowiskowe.

Badania  prow adzone  w lasach deszczowych  basenu  Amazon ki ujawn iły również 
inne ciekawe zależności. Dom inacja  drzew należących  do rodziny  motylkowych 
(Fabaceae) zaznaczyła się najwyraźniej  n ie na glebach najuboższych -  jak  tego ocze­
kiwano -  ale na obszarach charakteryz ujących się małą  częstością występowa na 
natura lnych zaburzeń. Ponieważ  większość gatu nków z rod ziny Fabaceae ma sto­
sunkow o duże owoce i n astępn ie bardziej  cien iowy trzymałe siewki w porów nanu  
do przed stawiciel i inny ch rodzin,  występują one  stosunkow o częściej w lasach, 
gdzie natura lne  zaburz enia  są rzadsze , natomia st na teren ach  charakteryzujących  sę  
większą częstością  za burzeń  domin ują  gatunki drzew  o mnie jszych diasporach  (ter 
St ee ge  i in. 2006).
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Ogromne zróżnicow anie tropikalnych lasów deszczowych byna jmniej nie ułatwia  
badań związku między różnorodno ścią gatunkow ą a p rodu ktyw nością.  Obie te c ha­
rakterys tyki  są w lasach tropikalnych największe w skali globalnej. Jednak stwier­
dzon e do tej p ory  zróżnicow anie p rodukty wności (o d 200 do  513 Mg suchej masy na  
hek tar -  Cha ve  i in. 2003, M onta gn in i i Jord an  2005) jest dwukrotnie  mniejsze 
niż zróżnicowanie różnorodności gatunkowej (od 56 d o 283 gatunków  na hektar,  
P h il li p s i in. 1994). Znajomość tej drug iej jest wciąż niepełna nawet w o dnies ie­
niu do identyfikacji  gatunków; znacznie  m niej wiadom o na temat ich biologii,  a z u­
pełnie mało na temat warunków środow iskowych; zróżnicowan ie gleb jest pozna ne 
w sposób fragmentaryczny, a zmienność  wa runk ów klima tycznych  do  niedawna nie 
była wcale znana. Przez długi  czas zadow alano  się stwierdzeniem , że t emperatu ry są 
optymalne, a opady obfite. Dopiero rozpoczęcie regu larnych pom iaró w pokazało,  
że w wielu tropikalnych  lasach deszczowych okresowy niedos tatek opadów  może 
wpływać w sposób istotny na asymilację i wielkość prod ukcj i, a nawet prowadzić do 
zwiększonej śmierte lności drzew  (C ond it  i in. 2000) oraz  do powstawania  poża­
rów. W związku z dużą z miennością  czynników środowiskowych próba wyjaśnien ia 
związków m iędzy  różno rodnoś cią  gatunkową a pro duk tyw nością  w lasach tropik al­
nych napo tyka  -  i będzie napo tykać -  na liczne przeszkody; mimo  dynamiczne go 
rozwoju badań prow adzonych  w tropika ch tru dn o się spodziewać , aby zagadnien ie 
to udało  się rozwiązać w najbliższym czasie.

7. Relacje m iędzy różnorodnością a produktywnością
w warunkach niskiej różnorodności  gatunkowej
(lasy strefy umiarkowanej i lasy borealne)

Lasy borealne i lasy strefy umiarkowane j są pod w ielom a wzg lędami n iemal p rze ­
ciwieństwem lasów tropikalnych. Składają się z b ardzo niewielu gatunków  drzew, 
są dobrze pozna ne pod względem zróż nicowan ia war unk ów środowiskow ych (gle­
by, klim at) oraz  prod ukty wno ści,  a większość gatu nków drzew tworzących  te lasy 
doczeka ła się wielu naukowych mon ogra fii, niek iedy  wielo tomowych. Można się 
więc spodziewać, że w przy pad ku lasów borealnych  i lasów strefy umia rkow anej , 
zwłaszcza w Europie i w Ameryce Północnej, związek  m iędzy zróż nicowan iem ga­
tun kow ym a funkcjonowaniem ekosystemów pow inie n być stosunkowo  łatwy do 
określenia.

Ważnym etapem na drod ze do dok ona nia  syntezy dotychczasowej wiedzy 
o związkach między różnorodn ośc ią gatunkową a funk cjon owa niem  ekosy stemów 
leśnych w strefie klim atu  umiarkowa nego i w lasach  borealnych był 176 tom  z se­
rii Ecological Studies, wydany pod redakcją  S ch ere ra -L o re n zen a  i in. (2005a).
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W jednym  z rozdziałów tej książki zosta ły p ods umowane  wyniki dług otrw ałych ba ­
dań  nad p rod uktywnością  drzewostanów , prowadzonych na stałych pow ierzchn iach  
badawczych na terenie Niem iec i Skandynawii,  Wyniki te j edn ozn acznie  wskazują 
na przew agę drze wos tanów jednogatunkowyc h nad drzewo stan ami mieszanymi 
pod względem łącznej masy  pni drzew na jednos tkę  powierzchni (P re tz sc h  2005). 
Trudno oprzeć  się refleksji, że leśnicy  wprowadzający w XIX wieku na szeroką skalę 
lite drze wos tany  świerkowe w dużej części środkowej Europy, mieli za sobą pewne 
rac jonalne arg umenty -  chociaż w owych czasach  pytanie, czy d rzew ostany j edno- 
gatunkowe pro dukują więcej biomasy niż  w ielogatunkowe,  nie było jeszcze  jed no ­
znacznie r ozst rzygnięte (A ss m an n 1968). Z drugiej stro ny war to jednak zauważyć, 
że taka rac jonalność  może być złudna; drzew ostany, na podstaw ie których  w yliczo­
no  pr zyrosty biomasy, to te, k tórym udało  się dot rwać w pe łnym  zwarciu do wieku 
dojrzałośc i. Wiele drze wos tanó w uległo  jednak wcześniej rozpadowi wskutek dzia­
łalności wiatru, patogenicznych grzybów czy gradacji owadów. Drzewostany, któ ­
re uległy rozpadow i, zosta ły wyeliminowane z próby i nie ujęto  ich w obliczeniach 
(P re tz sc h  2005). Gdyby poró wnywać  całą pulę  drze wos tanów jednogatunkowyc h 
i wie logatunkowych, włączając  w to także  te, k tóre  rozpadły się przed  osiągnięciem 
dojrzałości, różnica na korzyść  drze wostan ów jedn oga tunkow ych  mogłaby zostać  
zniwe lowana, gdyby drzewostany  wielogatunkow e odzn acza ły się istotnie większą 
trwałością. Niestety, takich analiz nad al nie ma, co opró cz znaczącej luki pozna w­
czej przy nosi także nega tywne konsekw encje praktyczne ; rac hun ek ekonomiczny 
w dalszym ciągu wskazuje na przewagę  monokultu r, a wszelkie argumenty po dn o­
szone  przeciwko mo nokultu rom  w lasach nie dają się przełożyć na język  ekonomii 
(P re tz sc h  2005).

W istoc ie rzeczy problem jest jeszcze bardziej z łożony - cy towane prz ez Pre tz sc ha 
(2005) prace odn oszą się bowiem  tylko do masy i produkcji drewna pni, pomijając  
zupełnie li stowie i korzenie. O ile w p rzypad ku bad ania s tanu  biomasy l istowie i ko­
rzen ie możn a po minąć  bez ryzyka popełn ien ia dużych błędów, w badan iach  prod uk ­
cji tak ie bł ędy  są trud ne  do  un iknięcia . Listowie w starszych drze wos tanach  stanowi 
jedynie kilka pro cen t biom asy nadziemnej, ale może  stanowić  aż 40% nadz iemnej 
rocznej prod ukc ji suchej masy (L ie th  i W h it ta k e r 1975). Masę korzeni w odn ie­
sieniu do masy  pni mo żna  przyjąć  jako pewien stały procen t (cho ciaż  ryzyku jemy 
tutaj popełnienie  błędu wynikającego z różnych proporcji na różnych siedliskach),  
ale pr odukcja  ko rzeni, zwłaszcza  drobnych, może się szybko  zm ieniać i jest na ogół 
tru dn a do oszacowania.

Przew aga produk cji drze wos tanó w mieszanych nad  m onokultura mi  została ud o­
kum entowana  jedyn ie w d rzew ostana ch złożonych z brzozy b rodaw kowatej, sosny 
pospoli tej i świerka p ospolitego  na  terenie Finlandi i or az w drze wos tanach  m odrzę-
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wiowo-świerkowych na terenie Niemiec (P re tz sc h  2005). W obu przypadkach są 
to przykłady drze wos tanó w wielopiętrowych (stratifed  mixtures),  w których górne 
piętro tworzy gatune k szybko rosną cy i światłożądny, a dolne p iętro -  g atunek  wol­
niej rosnący i c ieniowytrzymały (K el ty  i in. 1992). Jest to jedna z niewielu sytuac ji, 
w których  jes teśmy  w stan ie jednoznacznie  określić mechanizm (w tym przypa dku  
jest to „komplementarność n isz”) oraz z dużym praw dop odo bieństwem  przewidzieć 
jego skutki (duża część drze wostan ów tego typu  odznacza się większą produk tyw ­
nością niż lite drze wos tany  gatunków , które wchodzą  w skład danego drze wostanu 
mieszanego).

W gruncie rzeczy znacznie bardz iej interesujące są dla nas drzewostany  na tura l­
ne lub zbliżone do natura lnych (C h ri s te n sen  i E m borg  1996). W biom ie tajgi la­
sów takich jest w E uropie niewie le (K el lo m ak i 2000), ale na Syberii i w Ameryc e 
Północnej jest ich nadal  dużo. Natomias t w całej s trefie umiarko wanej lasy o ch ara k­
terze  natura lnym  są nieliczne  i rozproszo ne. Danych dotyczących produk tyw ności 
tych lasów jest więc sto sunkow o mało, a zatem t rudn o znaleźć dobrze  udo ku men to­
wane przyk łady ana lizy relacji między ich zróż nicowan iem gatunkowym a p ro du k­
tywn ością  ( D eC le rc k  i in. 2005).

8. Konk luzje

Obecny stan  wiedzy na tem at zależności między róż nor odn ośc ią gatunkową 
a produktywnośc ią ekosystemów leśnych można  p odsumować nastę pująco: nie  ma 
jedn ej, uniwersalnej zależności opisującej relacje zachodzące między ró żn orod no ­
ścią gatunkow ą a produkcją , natomiast stwierdz any w bad aniach  wzorzec zależy 
głównie od skali (H ust on  i in. 2000, W h it ta k e r i H eegaard  2003). Najczęściej  
spotykamy się z zależ nością dodatnią  (M it te lb ach  i in. 2001), pot em ujemną, 
rzadzie j z wyraźnym  maksimum róż norodnoś ci przy  średnich war tośc iach  pr o­
duktywnośc i (humped-back relationship),  a czasem  z zupełnym brak iem zależn o­
ści. Analizy makroek olog iczn e na ogół nie wykazują istn ienia związku, ale ich 
wia rygo dność jest obniż ona przez zmienność czynników środowiskowych mię­
dzy poró wnywanymi  obiektam i oraz  przez  tru dn e do uniknięcia  problem y meto ­
dyczne (W h it ta k e r i H eegaard  2003). Popularność tem atu  sprawia, że każda  
nowa koncepcja dotycząca  tych zagadnień spotyka się bardzo  szybko  z k om enta­
rzem , pole miką lub krytyką, co p rzyczynia  się do szybkiego postępu w b adaniach. 
Z drugiej  strony jedn ak, ogrom na liczba publikow anych na ten temat prac  ma też 
skutki ujemne: cora z trudniej  jes t stworzyć miarodajną syntezę dotychczasow ego 
sta nu  wiedzy.
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Summary

The long-last ing debate concern ing relationship between the species diversity and p roductivity 
of  ecosystems has been recently revived, primarily as a result of numerous well-designed exper i­
ments conducted in grasslands. Their results showed, that  although monocultures of  fast-growing 
species can be more produc tive than species m ixtures in environmental condi tions  close to an 
optimum , the  reverse can be true in case of biotic stress, fo r example a drought. Therefore in long 
run ecosystems conta ining  many  species can be in effect m ore productive than monocultures of 
fastest-g rowing species. In case of forest ecosystems the situat ion is much less clear; conducting 
experiments in  forests is very difficult and only recently  several large-scale experiments have been 
establi shed in boreal,  temperate and tropical forests. Most of  the data concerning relationship 
between  species diversity of trees and productivity o f forest ecosystems come from observat ional 
studies in long -term  sample plots or from large-scale forest inventories; they span relatively short  
time, so the question concerning stability of high levels of productivity remains unresolved. Many 
of the recen t studies  focused on analyzing macroecological patte rns, especially in tropical rain
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forests. The results showed, that the variation in productivity, although substantia l, is very low 
compared to  the enormous varia tion in species richness; some of  the tropical forests are domina­
ted by a few tree species, while in the others num ber  of species per one sample plot can be larger 
than the number of tree species native to the entire continent in boreal and temperate  regions. 
Results of macroecological studies need careful interpreta tion,  as the environmenta l factors vary 
a lot among analyzed study sites, obscuring the effect of  species richness on ecosystem prod uc­
tivity. In most cases p resented in the literature the relationsh ip between the num ber  of species 
and productivity is positive; there are also m any examples of a h ump ed-back relationship, with 
the maxim um richness at a moderate level of  productivity, and several well documented  cases 
of a negative relationship between num ber of species and tree s tand produc tion . The questions: 
which pattern is the  most comm on one, and what is the  tempora l variat ion in productivity  of 
forest ecosystems with various numbers of tree species, remain open.
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