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Problem relacji migdzy réznorodnoscig gatunkows a funkcjonowaniem ekosys-
temow pojawial si¢ w ekologii od dawna i po wielokro¢ (MacArthur 1955, May
1974, McCann 2000). Zagadnienie to nabrato jednak szczegélnego znaczenia w la-
tach 90. XX wieku, kiedy termin ,,r6znorodno$é¢ biologiczna” zyskat popularnoéé
nie tylko w nauce, ale i w mediach. Dodatkowymi czynnikami wptywajacymi na
wzrost zainteresowania t3 tematyka byly: zagrozenie zmniejszeniem réznorodno-
Sci biotycznej w skali globalnej (Rosenzweig 1995) oraz pytanie, w jaki sposob
zmniejszanie réznorodnosci gatunkowej drzew moze si¢ odbi¢ na akumulacji wegla
w ekosystemach tropikalnych laséw deszczowych (Bunker i in. 2005).

Wydana pod redakcja Schulze i Mooneya (1994) ksigzka podsumowata wcze-
sny stan wiedzy na temat tych relacji; jak napisat w stowie wstepnym Ehrlich (1994):
»Wiemy na temat zwigzkéw migdzy réznorodnoscig a funkcjonowaniem ekosysteméw
wystarczajgco duzo, aby niezwlocznie przystgpi¢ do dziatania, czyli do ochrony rézno-
rodnosci. Z drugiej strony jednak, z czysto naukowego punktu widzenia, ta wiedza jest
w dalszym ciggu bardzo niedoskonata i peina luk”.

To, co w kontekscie rozwazari nad réznorodnoscia biologiczng okresla si¢ mianem
»funkcjonowania ekosysteméw” obejmuje kilka réznych aspektéw, w tym dostar-
czanie przez ekosystemy r6znego rodzaju ,,dobr” (goods) czy ,swiadczen” (services).
W pierwszym z tych poje¢ mieszcza sig zwykle whasciwosci ekosysteméw, takie jak
wielkosci pul (np. pula materii organicznej) czy tempo proceséw, jak np. przeptyw
energii (Hooper i in. 2005). W praktyce, wiele badai podejmujacych tematyke
zwigzku réznorodnosci biologicznej z funkcjonowaniem ekosysteméw koncentruje
si¢ na tatwo mierzalnych procesach, jak produkcja pierwotna, czy na tatwych do
oszacowania cechach ekosystemu, jak wielkos¢ biomasy czy ilo§¢ zakumulowanego
wegla (Malhi iin. 2004, Bunker i in. 2005, Vila i in. 2005).
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Wielu ekologéw oczekuje stwierdzenia pozytywnej relacji miedzy réznorodno-
$cig gatunkowg a produktywnoscia; botanicy sktaniajg si¢ raczej ku zaleznosci opii-
sanej krzywa jednowierzchotkowa (humped-back relationship), polegajacej na tym,
ze przy niskiej produktywnosci wystepuje zwiazek dodatni, przy umiarkowanej
réznorodno$¢ gatunkowa osigga warto$¢ najwigksza, a przy duzej produktywno-
$ci réznorodno$¢ gatunkowa maleje (Mittelbach iin. 2001). Moze tez by¢ tak, ze
zwigzek miedzy réznorodnoscig gatunkowa a produktywnoscia okaze si¢ nieistotny,
a w konkretnych przypadkach moze on tez by¢ negatywny (Pretzsch 2005). Poniewaz
na poparcie kazdej z tych ewentualno$ci mozna znalez¢ konkretne przyklady, prawidio-
wo postawione pytanie powinno brzmie¢ nie: ,,jaki jest zwigzek miedzy roznorodnoscig
gatunkowg a produktywnoscig?, ale ,jaki zwigzek wystgpuje najczesciej?”, albo ,w jakich
okolicznosciach wystgpi konkretny typ zwigzku?” (Mittelbach iin. 2001).

Dzieki licznym eksperymentom, wykonanym w ciagu ostatnich kilkunastu lat,
wiemy juz stosunkowo duzo na temat relacji migdzy réznorodnoscia gatunkowa
a funkcjonowaniem ekosystemoéw trawiastych (Tilman i Downing 1994, Tilman
iin. 1996, Waide i in. 1999, Tilman i in. 2002, Mulder i in. 2004). To wlasnie
badania eksperymentalne nad ukladami o réinej liczbie gatunkéw i grup funkcjo-
nalnych przyczynily si¢ w latach 90. XX wieku do ozywienia mocno juz przygastego
sporu na temat relacji miedzy réznorodnoscig gatunkows a stabilnoscig ekosyste-
mow (Tilman iin. 1997) i sprawily, ze tematyka ta jest nie tylko stale obecna w cza-
sopismach typowo ekologicznych, ale pojawia si¢ tez regularnie na tamach Nature
czy Science (McCann 2000, Loreau iin. 2001, Willis i Whittaker 2002, Bunker
iin. 2005).

2. Bogactwo gatunkowe producentéw a produktywnos¢
ekosystemu: kontekst praktyczny

Zwiazek miedzy roznorodnoscia gatunkows a wielkoscig produkcji pierwotnej to
jeden z tradycyjnych tematéw ekologii, istotny rowniez dla praktycznego rolnictwa
i le$nictwa. Wspétczesne rolnictwo w zasadzie ogranicza si¢ do forsowania upraw
jednego gatunku na okreslonym areale; osigga w tym zakresie imponujace sukce-
sy mierzone wielkoscig plonu, ale jest tez przedmiotem poteznej krytyki z uwagi
na srodowiskowe skutki takiej dziatalnosci. Proby uprawiania wielu gatunkow ra-
zem na jednym kawatku ziemi ograniczaja si¢ glownie do ekstensywnego rolnictwa
w krajach subtropikalnych i tropikalnych lub do eksperymentéw prowadzonych na
niewielka skale w ramach tak zwanego ,,rolnictwa organicznego’, znanego bardziej
jako ,rolnictwo ekologiczne”. Uktady wielogatunkowe przewazaja tez w zbiorowi-
skach trawiastych, uzytkowanych jako taki lub pastwiska, chociaz i w tym przypad-
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ku wystepuje tendencja do intensyfikacji uzytkowania potaczonej z protegowaniem
jednego lub, co najwyzej kilku, najbardziej produktywnych gatunkéw traw czy roslin
motylkowych. Zbiorowiska trawiaste staly si¢ tez, ze wzglgdu na tatwo$¢ manipu-
lacji, jednym z najczgstszych obiektéw badan eksperymentalnych nad zwiazkiem
migdzy r6znorodnoscig gatunkows a produktywnoscig (Tilman i Downing 1994,
Tilman i in. 2002).

Inaczej przedstawia si¢ sytuacja w lesnictwie (Hooper i in. 2005), gdzie mimo
dwoch stuleci wprowadzania jednogatunkowych upraw drzew, w dalszym ciagu
duzg czgs¢ laséw gospodarczych tworza drzewostany wielogatunkowe (Kelty i in.
1992), a znaczna czg$¢ lasow eksploatowanych w umiarkowany sposéb ma nadal
charakter zblizony do naturalnego. Ze wzgledu na zajmowana powierzchni¢ oraz
ilos¢ zakumulowanego w biomasie wegla, to wlasnie ekosystemy lesne s3 szczegélnie
wazne dla globalnego bilansu weglowego.

3. Bogactwo gatunkowe producentéw a produktywnosé
ekosystemu: mechanizmy

3.1. Wprowadzenie

Istnieje szereg hipotez prébujacych wyjasni¢, dlaczego uktady wielogatunkowe
maj3 - lub moga mie¢ - przewage nad ukladami jednogatunkowymi, znanymi w rol-
nictwie i lesnictwie pod nazwa monokultur. Ponizej przedstawiamy dwie z nich,
czgsto cytowane w dyskusjach nad rolg réznorodnosci biotycznej: , komplemen-
tarnos¢ nisz” i ,hipotez¢ ubezpieczeniowy”. Wspominamy tez ,hipoteze neutralng”
Hubbella (2001), ktéra podwaza znaczenie zréznicowania nisz i moze stanowic
powazny problem dla znacznej czgsci teorii ekologicznej, rozwinietej z wykorzysta-
niem koncepcji niszy.

3.2. Komplementarnos¢ nisz

Wedtug tej koncepcji, rozne gatunki roslin eksploatujg zasoby srodowiska
w rézny spos6b lub w réznym czasie. Gatunki r6znig si¢ znaczaco pod wzgledem
wykorzystania energii $wietlnej, ilosci wody transpirowanej na gram produko-
wanej suchej masy, ilosci pierwiastkéw biofilnych zuzytych na wyprodukowanie
grama suchej masy, proporcji, w jakich pochtaniaja konkretne pierwiastki, pozio-
mu gleby, z ktérych je czerpig itd. (Rothe i Binkley 2001). Pomimo tego, ze ko-
rzystaja w zasadzie z tych samych zasobéw, moga je eksploatowa¢ - do pewnego
stopnia - w sposéb komplementarny. Zaden pojedynczy gatunek nie jest w stanie
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w sposob optymalny wykorzysta¢ wszystkich dostgpnych w danym miejscu zaso-
béw. Stad powstata koncepcja, ze zestaw odpowiednio dobranych gatunkéw moze
eksploatowa¢ zasoby srodowiska w sposob pelniejszy niz jeden gatunek, nawet tem
najbardziej produktywny.

Koncepcja jest logiczna, ale dane empiryczne nie zawsze j3 potwierdzajg (Hooper
i in. 2005). Interakcje miedzy gatunkami moga spowodowac, ze w zbiorowisku zto-
zonym z wielu gatunkéw wigkszo$¢ z nich nie bedzie w stanie zrealizowac swojego
potencjatu w takim stopniu, w jakim robi to w czystych kulturach (Loreau i Hec-
tor 2001, Kahmen i in. 2006). Produkcja biomasy w wielu zbiorowiskach zalezy
w znacznym stopniu od jednego, najbardziej produktywnego gatunku; zjawisko to
wystepuje szczeg6lnie czesto w warunkach bardzo sprzyjajacych wzrostowi roslin.
Z drugiej strony jednak, w wielu lasach tropikalnych charakteryzujacych si¢ wysoka
produktywnoscig zaden gatunek nie osigga statusu dominanta, a wigkszos¢ drzew
sktadajacych si¢ na drzewostan to gatunki $rednio liczne (Laurance i in. 2004,
Montagnini i Jordan 2005).

3.3. Hipoteza ubezpieczeniowa (Insurance hypothesis)

Nawet jezeli w warunkach optymalnych monokultury okazujg si¢ bardziej pro-
duktywne niz uktady wielogatunkowe, to nie znaczy, ze bedzie tak samo w warun-
kach odbiegajacych od optymalnych. W zbiorowiskach naturalnych rosliny predzej
czy pozniej beda narazone na stres. Zgodnie z reguta ,,kompromiséw ewolucyjnych”
gatunki najlepiej wykorzystujace zasoby w warunkach ich obfitosci z reguly duzo
stabiej radza sobie w przypadku ich niedoboru. W ukladach wielogatunkowych
gatunki, ktére s3 mniej produktywne w warunkach optymalnych, mogg si¢ okazac
tymi, na ktérych w znacznej mierze opiera¢ si¢ bedzie produkcja biomasy wtedy,
kiedy gatunki zwykle bardziej wydajne wyraznie ucierpia z powodu niedoboru
wody (Tilman iin. 1996).

Hipoteza ubezpieczeniowa, okreslana tez niekiedy jako portfolio effect zaklada, ze
uklady zlozone z wigkszej liczby gatunkéw s3 mniej narazone na ryzyko zwigzane
z wystgpieniem silnego stresu srodowiskowego lub réznego rodzaju zaburzen, po-
dobnie jak inwestor gietdowy lokujacy kapitat w wiele réznych spotek ponosi mniej-
sze ryzyko strat w razie wystgpienia krachu na gieldzie (Loreau i in. 2003). Jest to
koncepcja intuicyjnie oczywista, chociaz jej potwierdzenie na podstawie danych em-
pirycznych wcale nie jest fatwe (Yachi i Loreau 1999).
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3.4. Hipoteza neutralna

Hipoteza ta zostala sformutowana przez Hubbella (2001) jako préba alterna-
tywnego wyjasnienia zréznicowania gatunkowego laséw tropikalnych. Jej istotg jest
zalozenie, ze wszystkie gatunki, bez wzgledu na wszelkie odmiennosci wystepujace
miedzy nimi, nie réznig si¢ pod wzgledem dostosowania. Zaden z tych gatunkéw
nie jest ani istotnie lepszy, ani gorszy od innych; a zatem wykluczanie konkurencyj-
ne praktycznie nie wystepuje. W dhugim czasie gatunki moga ,wypada¢ z gry” w wy-
niku losowego wymierania, ale pojawiaja si¢ tez nowe w procesie specjacji. Liczba
gatunkéw wystepujacych w danym zbiorowisku jest wynikiem tych dwéch proce-
sOw oraz ograniczen dyspersji, natomiast nie zalezy od liczby nisz (Hubbell 2001).

W skali lokalnej mozna hipotez¢ neutralng sprowadzi¢ do absurdu na podstawie
danych empirycznych lub prostych eksperymentéw, w ktérych jeden gatunek wy-
piera drugi w okreslonych warunkach §rodowiskowych, a w innych warunkach jest
przezen wypierany. Ukladem odniesienia dla hipotezy neutralnej s3 jednak wielko-
obszarowe wzorce réznorodnosci biologicznej oraz dtugotrwate procesy.

4. Problemy interpretacyjne

W toku badan eksperymentalnych nad zwigzkami miedzy réznorodnoscia gatun-
kowg a produktywnoscig pojawily si¢ dwa problemy, ktérych rozwigzanie okazato
si¢ bardzo istotne w tego typu badaniach. Pierwszy z tych probleméw to tak zwany
»efekt probkowania” (sampling effect), a drugi - to przekraczanie wydajnosci mono-
kultur (overyielding).

Efekt prébkowania wigze si¢ z faktem, ze czesto o wielkosci produkcji pierwot-
nej ekosystemu moze decydowac jeden wyjatkowo efektywny gatunek lub niewielka
grupa takich gatunkéw. W wyniku tego wigksza produktywnos$¢ w uktadach wielo-
gatunkowych moze wynikac nie z samej liczby gatunkow, ale z wiekszego prawdo-
podobieristwa, ze jest wsréd nich gatunek odznaczajacy sie wyjatkowo duza produk-
tywnosciag (Huston i McBride 2002).

Problem efektu prébkowania byt podnoszony zazwyczaj w stosunku do badar eks-
perymentalnych (wiczajac w to dtugotrwate doswiadczenia polowe), w ktérych eks-
perymentatorzy tworzg mniej lub bardziej przypadkowe sktady gatunkowe. Nie da
si¢ jednak wykluczy¢ mozliwosci, ze podobny mechanizm dziata réwniez w uktadach
naturalnych. Problem efektu prébkowania kieruje nas w strong drugiego zagadnienia
- przekraczania wydajno$ci monokultur (Fridley 2001, Loreau iin. 2001).

Zagadnienie to zostalo sformutowane znacznie wczesniej w toku eksperymental-
nych badan nad produktywnoscig. Sprowadza si¢ do prostego stwierdzenia: jezeli
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produktywnos¢ jest pozytywnie zwigzana z réznorodnoscia gatunkows, to uktady
mieszane z udziatem najbardziej produktywnego gatunku powinny wykazywac pro-
dukcje wigksza niz monokultury owego najbardziej produktywnego gatunku. Kazdy
prawidlowo przeprowadzony eksperyment powinien zawiera¢ poréwnanie gatunku
najbardziej produktywnego w monokulturze i w zmieszaniu z innymi gatunkami.

5. Zwigzek migedzy bogactwem gatunkowym drzew
a produktywnoscia i biomasa ekosystemow lesnych

W odréznieniu od ekosysteméw trawiastych, ekosystemy lesne s3 bardzo trud-
nym obiektem do prac o charakterze do§wiadczalnym. Przyczynia si¢ do tego dtugo-
wiecznos¢ drzew oraz ich rozmiary. Diugowieczno$¢ drzew sprawia, ze aby uzyskac
znaczace wyniki, nalezatoby prowadzi¢ eksperyment przez wiele lat. Duze rozmiary
drzew powoduja, ze w dtugotrwalych badaniach powierzchnie do$wiadczalne po-
winny by¢ znacznie wigksze niz si¢ to powszechnie przyjmuje w pracach ekspery-
mentalnych. Stosowanie zbyt matych poletek szybko prowadzi do sytuacji, w ktorej
wplyw poletek sasiednich staje si¢ zbyt duzy, aby mozna go byto nadal ignorowac.
Wszystko to razem wzigte sprawia, ze eksperymentowanie z drzewami wymaga
ogromnego naktadu pracy, srodkéw i przede wszystkim czasu.

Kilka bardzo ambitnych i szeroko zakrojonych eksperymentéw z drzewami le-
$nymi zostalo zalozonych w ostatnich paru latach w lasach borealnych, w lasach
strefy umiarkowanej oraz w tropikalnych lasach deszczowych (Scherer-Lorenzen
i in. 2005c¢). O ile powierzchnie badawcze w lasach tropikalnych Panamy i Borneo
moga juz niedtugo dostarczy¢ interesujacych wynikéw, poniewaz wzrost drzew
jest tam bardzo szybki, to powierzchnie eksperymentalne zalozone w Niemczech
i w Finlandii kaza zapewne czeka( jeszcze bardzo dlugo na istotne rezultaty.

Mimo probleméw z eksperymentowaniem oraz braku wczesniej zatozonych do-
$wiadczen z drzewami le$nymi, przenoszenie na ekosystemy lesne wiedzy uzyska-
nej w badaniach ekosysteméw trawiastych tez nie wchodzi w rachubg (Scherer-
Lorenzen iin. 2005b). Problematyka skalowania w ekologii nie jest wcale banalna;
badanie obiektu w miniaturze wydaje si¢ by¢ kuszacym rozwigzaniem, ale moze pro-
wadzi¢ na manowce. W wielu przypadkach okazuje si¢, ze wyniki uzyskane w labo-
ratorium nie daj3 si¢ w prosty sposob ekstrapolowac na realnie istniejace ekosystemy
(Willis i Whittaker 2002).

Wigkszos¢ danych pochodzacych z ekosysteméw lesnych to albo wyniki pomia-
réw prowadzonych na powierzchniach badawczych, albo wyniki inwentaryzacji
prowadzonej gtéwnie dla celéw gospodarczych. Te pierwsze odnosza si¢ z regu-
ly do niewielkich powierzchni, niekiedy wybranych w sposéb subiektywny. Dane
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drugiego typu s3 zbierane w sposéb systematyczny lub losowy, ale dotycza z reguty
ukladéw, ktorych sktad gatunkowy zostal uksztaltowany przez czlowieka, czasem
w sposob zasadniczo odmienny niz mialo to miejsce w przesztosci, zanim wplyw
czlowieka na ekosystemy lesne stat si¢ tak wyrazny jak obecnie.

Z analizg danych pochodzacych z badan terenowych lub z inwentaryzacji wig-
ze si¢ jeszcze jeden problem. Tradycyjnie sformutowane pytanie o zwigzek migdzy
roznorodnoscig gatunkowg a cechami ekosystemu, takimi jak produktywnosé¢ czy
akumulacja biomasy, byto odniesione do konkretnych, jednolitych warunkéw $ro-
dowiskowych: jak w danych warunkach klimatycznych i glebowych przedstawia sie
wielkos¢ produkcji pierwotnej w uktadach wielogatunkowych w poréwnaniu z mo-
nokulturami? Tak postawione pytanie najlepiej rozwigzywa¢ w drodze eksperymen-
tu w kontrolowanych warunkach srodowiskowych, tak jak to robiono w przypadku
ekosystemow trawiastych (Tilman i Downing 1994). Natomiast analizy o charak-
terze makroekologicznym, dotyczace zwigzku réznorodnoéci gatunkowej z cechami
ekosystemu, napotykaja na zasadnicza przeszkod¢: warunki srodowiskowe w po-
réwnywanych obiektach nie s3 jednakowe, a réznice te wptywaja na cechy ekosyste-
mu (np. produktywnos¢) i zaciemniajg wptyw réznorodnosci gatunkowej (Hooper
iin. 2005).

6. Relacje migdzy réznorodnoscia a produktywnoscia
w warunkach wysokiej ré6znorodnosci
gatunkowej (lasy tropikalne)

Lasy tropikalne i subtropikaine majg wigkszg liczbe¢ gatunkéw roélin i zwierzat
niz inne ekosystemy. Bogactwo gatunkowe laséw tropikalnych w spos6b szczegélnie
jaskrawy przejawia si¢ w przypadku roélin drzewiastych. Wskazuja na to wyraznie
wyniki programu Centrum Badania Laséw Tropikalnych (CTFS - The Center for
Tropical Forest Science), zainicjowany przez Smithsonian Tropical Research Institute
(Condit i in. 2000, Hubbell 2001). W ramach tego programu udato si¢ przepro-
wadzi¢ badania sktadu gatunkowego i struktury laséw tropikalnych na stosunkowo
duzych powierzchniach; co wigcej, zrobiono to w jednolity metodycznie sposéb na
réznych kontynentach (w Ameryce Potudniowej, w Afryce i w potudniowo-wschod-
niej Azji).

Dane uzyskane w trakcie realizacji programu CTFS potwierdzaja ogromne
bogactwo gatunkowe drzew w tropikalnych lasach deszczowych; na jednym hektarze
takiegolasumoze rosna¢ wigcej gatunkéwdrzew niz wlasach calej Europy. Naprzyktad
na 25-hektarowej powierzchni badawczej w Parku Narodowym Yasuni w Ekwadorze
znaleziono wigcej gatunkéw drzew niz liczy sobie dendroflora Ameryki Péinocne;j,
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kontynentu znacznie bardziej obfitego w gatunki niz Europa (Kérner 2005).
W najbogatszych w gatunki tropikalnych lasach deszczowych trzeba si¢ niekiedy
mocno natrudzi¢, aby znalez¢ dwa okazy tego samego gatunku; zageszczenie okazéw
reprezentujacych jeden gatunek na obszarze 1 ha lasu tropikalnego moze by¢ bardzo
niskie(MontagniniiJordan 2005). We wspomnianym powyzej Parku Narodowym
Yasuni w Ekwadorze, z puli 1104 gatunkow 40% wystapito w zageszczeniu nizszym
niz 25 osobnikéw na 25 hektarach, a 64 gatunki byly reprezentowane tylko przez
pojedyncze osobnikina powierzchni 25-hektarowej (Valencia iin. 2004).

Prace badawcze prowadzone wspolczesnie w lasach deszczowych ukazu-
ja tez ogromne zréznicowanie wewnetrzne w obrebie biomu lasow tropikalnych.
Szczegolnie wyraznie zaznacza si¢ to w Ameryce Potudniowej, posiadajacej najbar-
dziej zwarty i najlepiej zachowany kompleks lesny w tropikach. Przeprowadzane
tam ostatnio badania wykazaly istnienie wyraznego gradientu bogactwa gatunko-
wego (ter Steege i in. 2006) oraz réwnie wyraznego gradientu produktywnosci
(Malhi iin. 2004). Oba wzorce s3 wizualnie podobne do siebie; zaréwno najwigksze
zréznicowanie gatunkowe, jak i najwigksza produktywno$¢ wystapity w zachodniej
czesci basenu Amazonki, u podnéza Andéw. Przyczyny tego stanu s3 dosy¢ ztozo-
ne. Bogactwo gatunkowe jest ujemnie skorelowane z dhugoscig pory suchej (defi-
niowanej poprzez $rednie miesieczne opady ponizej 100 mm); przez to najubo:-
sze w gatunki s3 lasy na ptnocnych, potudniowych i wschodnich krancach basenu
Amazonki, gdzie opady sa mniejsze, a okres suchy stosunkowo dlugi (ter Steege
i in. 2006). Nie udalo si¢ jednak znalez¢ istotnego zwiazku migdzy iloscig opaddw
czy dlugoscig okresu suchego a produktywnoscia tych lasow, chociaz stwierdzono
ujemny zwigzek produktywnosci z temperaturg. Natomiast bardzo wyrazny wplyw
na produkcje biomasy w tych ekosystemach ma zyzno$¢ gleby (Malhi i in. 2004).
Okreslenie zaleznosci miedzy bogactwem gatunkowym a produktywnoscig jest
trudne, poniewaz zaréwno bogactwo gatunkowe, jak i produktywnos¢ s3 w znacznzj
mierze ksztalttowane przez czynniki srodowiskowe.

Badania prowadzone w lasach deszczowych basenu Amazonki ujawnily réwniez
inne ciekawe zaleznosci. Dominacja drzew nalezacych do rodziny motylkowych
(Fabaceae) zaznaczyta si¢ najwyrazniej nie na glebach najubozszych - jak tego ocze-
kiwano - ale na obszarach charakteryzujacych si¢ malg czestoscig wystgpowana
naturalnych zaburzer. Poniewaz wigkszo$¢ gatunkow z rodziny Fabaceae ma sto-
sunkowo duze owoce i nastepnie bardziej cieniowytrzymate siewki w poréwnanu
do przedstawicieli innych rodzin, wystepuja one stosunkowo czesciej w lasach,
gdzie naturalne zaburzenia sa rzadsze, natomiast na terenach charakteryzujacych s¢
wieksza czgstoécia zaburzen dominujg gatunki drzew o mniejszych diasporach (ter
Steege iin. 2006).
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Ogromne zréznicowanie tropikalnych lasow deszczowych bynajmniej nie utatwia
badan zwigzku migdzy réznorodnoscig gatunkowg a produktywnoscia. Obie te cha-
rakterystyki s3 w lasach tropikalnych najwigksze w skali globalnej. Jednak stwier-
dzone do tej pory zréznicowanie produktywnosci (od 200 do 513 Mg suchej masy na
hektar - Chave i in. 2003, Montagnini i Jordan 2005) jest dwukrotnie mniejsze
niz zréznicowanie réznorodnosci gatunkowej (od 56 do 283 gatunkéw na hektar,
Phillips i in. 1994). Znajomo$¢ tej drugiej jest wciaz niepetna nawet w odniesie-
niu do identyfikacji gatunkéw; znacznie mniej wiadomo na temat ich biologii, a zu-
pefnie malo na temat warunkéw srodowiskowych; zréznicowanie gleb jest poznane
w sposdb fragmentaryczny, a zmienno$¢ warunkéw klimatycznych do niedawna nie
byla wcale znana. Przez dtugi czas zadowalano si¢ stwierdzeniem, ze temperatury s3
optymalne, a opady obfite. Dopiero rozpoczecie regularnych pomiaréw pokazato,
ze w wielu tropikalnych lasach deszczowych okresowy niedostatek opadéw moze
wplywac w sposob istotny na asymilacje i wielko$¢ produkgji, a nawet prowadzi¢ do
zwigkszonej $miertelnosci drzew (Condit i in. 2000) oraz do powstawania poza-
réow. W zwigzku z duza zmiennoscia czynnikéw srodowiskowych proba wyjasnienia
zwigzkow migdzy réznorodnoscia gatunkows a produktywnoécig w lasach tropikal-
nych napotyka - i bedzie napotykaé - na liczne przeszkody; mimo dynamicznego
rozwoju badan prowadzonych w tropikach trudno si¢ spodziewa¢, aby zagadnienie
to udalo si¢ rozwigza¢ w najblizszym czasie.

7. Relacje migdzy réznorodnoscig a produktywnoscia
w warunkach niskiej réznorodnosci gatunkowej
(lasy strefy umiarkowanej i lasy borealne)

Lasy borealne i lasy strefy umiarkowanej s3 pod wieloma wzgledami niemal prze-
ciwienstwem laséw tropikalnych. Skladajg si¢ z bardzo niewielu gatunkéw drzew,
s3 dobrze poznane pod wzgledem zréznicowania warunkéw srodowiskowych (gle-
by, klimat) oraz produktywnosci, a wigkszo$¢ gatunkéw drzew tworzacych te lasy
doczekala si¢ wielu naukowych monografii, niekiedy wielotomowych. Mozna sie
wigc spodziewa¢, ze w przypadku laséw borealnych i laséw strefy umiarkowanej,
zwlaszcza w Europie i w Ameryce Pétnocnej, zwigzek migdzy zréznicowaniem ga-
tunkowym a funkcjonowaniem ekosysteméw powinien by¢ stosunkowo tatwy do
okreslenia.

Waznym etapem na drodze do dokonania syntezy dotychczasowej wiedzy
o zwigzkach migdzy réznorodnoscia gatunkows a funkcjonowaniem ekosystemow
lesnych w strefie klimatu umiarkowanego i w lasach borealnych byt 176 tom z se-
rii Ecological Studies, wydany pod redakcja Scherera-Lorenzena i in. (2005a).
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W jednym z rozdzialéw tej ksigzki zostaly podsumowane wyniki dfugotrwatych ba-
dan nad produktywnoscig drzewostanéw, prowadzonych na statych powierzchniach
badawczych na terenie Niemiec i Skandynawii. Wyniki te jednoznacznie wskazujg
na przewage drzewostanéw jednogatunkowych nad drzewostanami mieszanymi
pod wzgledem tacznej masy pni drzew na jednostke powierzchni (Pretzsch 2005).
Trudno oprze¢ sie refleksji, ze le$nicy wprowadzajacy w XIX wieku na szerokg skalg
lite drzewostany swierkowe w duzej czgéci srodkowej Europy, mieli za sobg pewne
racjonalne argumenty - chociaz w owych czasach pytanie, czy drzewostany jedno-
gatunkowe produkuja wiecej biomasy niz wielogatunkowe, nie bylo jeszcze jedno-
znacznie rozstrzygniete (Assmann 1968). Z drugiej strony warto jednak zauwazyc,
ze taka racjonalno$¢ moze by¢ ztudna; drzewostany, na podstawie ktérych wyliczo-
no przyrosty biomasy, to te, ktérym udato si¢ dotrwa¢ w pelnym zwarciu do wieku
dojrzato$ci. Wiele drzewostanéw ulegto jednak wczesniej rozpadowi wskutek dzia-
talnosci wiatru, patogenicznych grzybéw czy gradacji owadéw. Drzewostany, kto-
re ulegly rozpadowi, zostaly wyeliminowane z proby i nie ujeto ich w obliczeniach
(Pretzsch 2005). Gdyby poréwnywa¢ calg pule drzewostanéw jednogatunkowych
i wielogatunkowych, wiaczajac w to takze te, ktore rozpadty si¢ przed osiggnigciem
dojrzatosci, réznica na korzy$¢ drzewostanéw jednogatunkowych mogtaby zosta¢
zniwelowana, gdyby drzewostany wielogatunkowe odznaczaly si¢ istotnie wigksza
trwalo$cia. Niestety, takich analiz nadal nie ma, co oprécz znaczacej luki poznaw-
czej przynosi takze negatywne konsekwencje praktyczne; rachunek ekonomiczny
w dalszym ciggu wskazuje na przewage monokultur, a wszelkie argumenty podno-
szone przeciwko monokulturom w lasach nie daja si¢ przetozy¢ na jezyk ekonomii
(Pretzsch 2005).

W istocie rzeczy problem jest jeszcze bardziej ztozony - cytowane przez Pretzscha
(2005) prace odnosza si¢ bowiem tylko do masy i produkcji drewna pni, pomijajac
zupelnie listowie i korzenie. O ile w przypadku badania stanu biomasy listowie i ko-
rzenie mozna poming¢ bez ryzyka popetnienia duzych btedéw, w badaniach produk-
cji takie bledy sa trudne do uniknigcia. Listowie w starszych drzewostanach stanowi
jedynie kilka procent biomasy nadziemnej, ale moze stanowi¢ az 40% nadziemne;j
rocznej produkeji suchej masy (Lieth i Whittaker 1975). Mas¢ korzeni w odnie-
sieniu do masy pni mozna przyjac jako pewien staty procent (chociaz ryzykujemy
tutaj popelnienie bledu wynikajacego z réznych proporcji na réznych siedliskach),
ale produkcja korzeni, zwlaszcza drobnych, moze si¢ szybko zmieniac i jest na ogét
trudna do oszacowania.

Przewaga produkcji drzewostanéw mieszanych nad monokulturami zostata udo-
kumentowana jedynie w drzewostanach zlozonych z brzozy brodawkowatej, sosny
pospolitej i $wierka pospolitego na terenie Finlandii oraz w drzewostanach modrze-
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wiowo-$§wierkowych na terenie Niemiec (Pretzsch 2005). W obu przypadkach s3
to przyklady drzewostanéw wielopigtrowych (stratifed mixtures), w ktérych gérne
pigtro tworzy gatunek szybko rosnacy i $wiattozadny, a dolne pigtro - gatunek wol-
niej rosnacy i cieniowytrzymaty (Kelty i in. 1992). Jest to jedna z niewielu sytuacji,
w ktdrych jeste$my w stanie jednoznacznie okresli¢ mechanizm (w tym przypadku
jest to ,komplementarnos¢ nisz”) oraz z duzym prawdopodobieristwem przewidzie¢
jego skutki (duza czg$¢ drzewostanow tego typu odznacza sig wigksza produktyw-
noscig niz lite drzewostany gatunkoéw, ktére wchodza w sktad danego drzewostanu
mieszanego).

W gruncie rzeczy znacznie bardziej interesujace sa dla nas drzewostany natural-
ne lub zblizone do naturalnych (Christensen i Emborg 1996). W biomie tajgi la-
sow takich jest w Europie niewiele (Kellomiki 2000), ale na Syberii i w Ameryce
Pétnocnej jest ich nadal duzo. Natomiast w calej strefie umiarkowanej lasy o charak-
terze naturalnym s nieliczne i rozproszone. Danych dotyczacych produktywnosci
tych laséw jest wigc stosunkowo malo, a zatem trudno znalezé dobrze udokumento-
wane przyklady analizy relacji migdzy ich zréznicowaniem gatunkowym a produk-
tywnoscig (DeClerck i in. 2005).

8. Konkluzje

Obecny stan wiedzy na temat zalezno$ci miedzy réznorodnoscia gatunkows
a produktywnoscig ekosysteméw lesnych mozna podsumowa¢ nastepujaco: nie ma
jednej, uniwersalnej zaleznosci opisujacej relacje zachodzace migdzy réznorodno-
Scig gatunkowg a produkcjg, natomiast stwierdzany w badaniach wzorzec zalezy
glownie od skali (Huston i in. 2000, Whittaker i Heegaard 2003). Najczesciej
spotykamy si¢ z zaleznoscig dodatnig (Mittelbach i in. 2001), potem ujemna,
rzadziej z wyraznym maksimum réznorodnosci przy srednich wartosciach pro-
duktywnosci (humped-back relationship), a czasem z zupelnym brakiem zalezno-
Sci. Analizy makroekologiczne na ogét nie wykazujg istnienia zwiazku, ale ich
wiarygodnos$¢ jest obnizona przez zmienno$¢ czynnikéw $rodowiskowych mie-
dzy poréwnywanymi obiektami oraz przez trudne do uniknigcia problemy meto-
dyczne (Whittaker i Heegaard 2003). Popularnoé¢ tematu sprawia, ze kazda
nowa koncepcja dotyczaca tych zagadnier spotyka si¢ bardzo szybko z komenta-
rzem, polemikg lub krytyka, co przyczynia si¢ do szybkiego postepu w badaniach.
Z drugiej strony jednak, ogromna liczba publikowanych na ten temat prac ma tez
skutki ujemne: coraz trudniej jest stworzy¢ miarodajng synteze dotychczasowego
stanu wiedzy.
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Nauki i Szkolnictwa Wyzszego. Dzigkujemy dr. Januszowi Szewczykowi za krytyczne uwagi doty-
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Summary

The long-lasting debate concerning relationship between the species diversity and productivity
of ecosystems has been recently revived, primarily as a result of numerous well-designed experi-
ments conducted in grasslands. Their results showed, that although monocultures of fast-growing
species can be more productive than species mixtures in environmental conditions close to an
optimum, the reverse can be true in case of biotic stress, for example a drought. Therefore in long
run ecosystems containing many species can be in effect more productive than monocultures of
fastest-growing species. In case of forest ecosystems the situation is much less clear; conducting
experiments in forests is very difficult and only recently several large-scale experiments have been
established in boreal, temperate and tropical forests. Most of the data concerning relationship
between species diversity of trees and productivity of forest ecosystems come from observational
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 recent studies focused on analyzing macroecological patterns, especially in tropical rain
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forests. The results showed, that the variation in productivity, although substantial, is very low
compared to the enormous variation in species richness; some of the tropical forests are domina-
ted by a few tree species, while in the others number 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 interpretation, as the environmental factors vary
a lot among analyzed study sites, obscuring the effect of species richness on ecosystem produc-
tivity. In most cases presented in the literature the relationship between the number of species
and productivity is positive; there are also many examples of a humped-back relationship, with
the maximum richness at a moderate level of productivity, and several well documented cases
of a negative relationship between number of species and tree stand production. The questions:
which pattern is the most common one, and what is the temporal variation in productivity of

forest ecosystems with various numbers of tree species, remain open.
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