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1. Uwagi wstepne

Rozwazania o strukturze i zaleznosciach troficznych w roéznych eko-
systemach trawiastych sa tematem niniejszego artykulu. Przez zalez-
nosci troficzne rozumie sie zaleznosci miedzy pokarmem a jego konsu-
mentami. Rozwaza¢ tu bedziemy duze grupy konsumentow. Struktura
troficzna ekosystemu to zbior skladowych czesci ekosystemu wydzielo-
nych wedlug ich charakterystyk troficznych. Najwieksze rozwazane przez
nas czesci w strukturze ekosystemu to poziomy troficzne, nazywane tez
podsystemami — podsystem roslinozercéw, podsystem destruentéw itp.
Jest wiele mniejszych grup organizmdé6w opisywanych jako odrebne ogni-
wa troficzne dzieki ich specjalnemu zachowaniu lub umiejscowieniu w
strukturze troficznej ekosystemu; proby klasyfikacji w tym zakresie po-
dejmowali swego czasu np: Balogh (1958) i Schwerdtfeger
(1963). Nie wchodzac w te klasyfikacje, jako przyklad takiej mniejszej,
lecz wyraznie wydzielonej grupy troficznej podaé mozna koprofagi, szcze-
golnie liczne i znaczace w ekosystemach pastwisk.

W ekosystemach trawiastych zapasy materii organicznej pochodzenia
roslinnego sg wielokrotnie wieksze od zapaséw materii pochodzenia zwie-
rzecego, mimo ze liczba gatunkow roslin wyzszych jest wielokrotnie
mniejsza od liczby gatunkéw zwierzat. Rozpoznanie pochodzenia materii
organicznej jest oczywiste w przypadku organizmoéw zywych, tatwe dla
niedawno obumartych, trudne lub prawie niewykonalne w miare rozdrab-
niania sie materii. W rezultacie tych trudnosci metodycznych wiemy
sporo o niewielkich nawet grupach troficznych skladajacych sie z orga-
nizmow zywych, a niewiele o frakcjach materii organicznej rozdrobnionej
w glebie, mimo ze w naszej strefie klimatycznej stanowi ona najwiekszg,
bardzo stalg pule materii organicznej w strukturze ekosystemu. Szcze-
golnie dobrze poznani sg producenci ekosysteméw trawiastych. Sklad
gatunkowy zbiorowisk trawiastych znany jest dla bardzo wielu ich
typow — od tundr po sawanny, suche stepy i prerie, a takze niektére
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pustynie. Fenologia, tempo wzrostu, wymagania srodowiskowe, a czesto
i inne szczegdlowe charakterystyki znane sg dla duzej czesci tych gatun-
kow. Mniej wiadomos$ci mamy o poziomie roslinozercow w ekosystemach
trawiastych poza tymi czesciami swiata, gdzie stanowig one wyrazne,
konkurencyjne wobec potrzeb czilowieka, zagrozenie dla produkcji traw,
tak jak mp. szaranczaki w niektorych typach amerykanskiej prerii.
W ostatnich latach wzrasta takze zainteresowanie innym poziomem tro-
ficznym, destruentami, i ich rolg w przywracaniu koniecznych do pro-
dukcji roslinnej pierwiastkow biofilnych. Jest to rola szczegodlnie wazna
w regionach, gdzie pula dostepnych pierwiastkow biofilnych jest nie-
wielka, a nie ma mozliwosci nawozenia. Sytuacja taka wystepuje np. na
wielkich obszarach sawann w rozwijajacych sie krajach Ameryki Po-
ludniowej. Gleby sg tam czesto ubogie, tempo produkcji wysokie (sty-
mulowane przez sprzyjajace warunki klimatyczne), mozliwosci nawo-
zenia praktycznie zadne. Tak wiec jedyng szansg przywracania roslinom
pierwiastkow biofilnych sg mechanizmy wlasne ekosystemoéw, giownie
przez podsystem destruentéow, bardzo malo znany w sawannach.

W sumie wydaje si¢, ze mimo wielu brakow, szczegolowa wiedza
ekologow o ekosystemach trawiastych jest juz dos¢ bogata. Pierwsze
syntezy dorobku Miedzynarodowego Programu Biologicznego ukazaly
si¢ juz w druku (Coupland 1979, Numata 1979, Breymeyer
1 Van Dyne 1980). Podsumowywane sg badania lokalne, takie jak
np. kompleksowe badania sawanny na Wybrzezu Kosci Stoniowej (L a-
motte 1975) lub stepéw w zachodniej Syberii (Kovalev 1974, 1976).
Tak wigc duza ilosé¢ informacji zgromadzonych w literaturze ekologicznej
w ostatnich latach oczekuje na analizy poréwnawcze; wydaje sie, ze
sytuacja w ekologii ekosystemoéw wrecz ,,prosi sie” o takie analizy. Wie-
my bowiem sporo o budowie i funkcjonowaniu réznych ekosystemoéw, ale
jest to zazwyczaj wiedza o pojedynczych obiektach. Nie znamy powszech-
nosci i powtarzalnosci tych charakterystyk na zadnym wiekszym terenie,
a zmiennos¢ naszego ekosystemu w skali geograficznej nie da sie wyde-
dukowac¢ ze zmienno$ci klimatycznej.

2. Autotrofy — rosliny wyzsze w ekosystemach trawiastych

2.1. Produkcja

Rozpietos¢ wielkosei produkcji pierwotnej w ekosystemach trawias-
tych oceniana bedzie na podstawie dwu najwiekszych znalezionych w
literaturze zbioréw danych, gromadzonych tymi samymi metodami w du-
zych programach badawczych. Sa to dane radzieckie, zbierane ekspedy-
cyjnie i przedstawione w opracowaniu Bazilevich, Rodina i Ro-
zova (1971) oraz dane amerykansko-kanadyjskie gromadzone w pro-
gramie MPB i przedstawione w opracowaniu Simsa i Couplanda
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Tabela 1

Roczna produkcja suchej masy roslinnej w roéznych ekosystemach trawiastych

Wybrane dane wedlug Simsa 1 Couplanda (1979) dla USA i wg Bazilevich, Rodina
i Rozova (1971) dla ZSRR

Yearly production of dry plant biomass in various grassland ecosystems

Recalculated data after Sims and Coupland (1979) for North America and after Bazilevich,
Rodin and Rozov (1971) for Soviet Union

Typ ekosystemu, g-m~?'r.”!' | Typ ekosystemu, ZSRR EE el gt
Ameryka Poéinocna
Ecosystem type, North America g'm~*-yr~! Ecosyst‘em ty ?e, g'm~* yr~!
| Soviet Union
Pustynna preria, Nowy Meksyk Stepowiejgca pustynia
Desert grassland, New Mexico 295 Steppified desert* 300—400
Preria mieszana, Saskatchewan Pustynne i poOlpustynne stepy
Mixed prairie, Saskatchewan 702 ‘Desert and semidesert steppes* 500—900
Preria kroétkotrawiasta poinocna, Gorskie stepy i ki
Kolorado Mountain steppes and
Shortgrass northern prairie, meadows** 700- 1200
Colorado 740 ' Suche stepy na czarnoziemach
Preria mieszana, ' Dry steppes on chernozems*  80( —1300
Poludniowa Dakota . Wilgotne prerie na czarno-
Mixed prairie, South Dakota 782 ziemach i
Preria goérska, Montana Herbaceous prairie on cher-
Mountain grassland, Montana 801 nozemlike soils* 1500
Preria wysoka, Oklahoma Sawanna (wtorna) na
True prairie, Oklahoma 887 czarnych glebach
Preria krotkotrawiasta poludniowa, Secondary tall-grass savanna
Teksas on black soils*** 1500
Shortgrass southern prairie, Sawanna (wtorna) nd czer-
Texas : 890 wonych, zelazistych glebach
Preria Srodziemnomorska, Secondary tall-grass savanna
Kalifornia on red, ferralitic soils*** 1600
Mediterranean grassland,
California 905
Preria mieszana, Poélnocna Dakota
Mixed prairie, North Dakota 1283
Preria mieszana, Kansas
Mixed prairie, Kansas 1425

* Pas subborealny, ** pas borealny, **¥* pas tropikow wilgotnych.
* Subboreal belt, ** boreal belt, *** humid tropics belt.

(1979). Obie serie danych zestawiono w tabeli I. Badane w programie
amerykanskim prerie rozciggaja sie od Saskatchewan do Oklahomy 1 No-
wego Meksyku; mozna je ustawi¢c w dos¢ ostrym 'gradiencie wilgotnosci
od ‘suchych, péipustynnych prerii krétkotrawiastych (Kolorado, Nowy
Meksyk) po wilgotne prerie wysokie, nazywane nawet czasem subtropi-
kalnymi (Oklahoma). Bazilevich, Rodin i Rozov (1971) zna-
lezli zblizong rozpietos¢ produktywnosci dla Srodowisk trawiastych w
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Zwiazku Radzieckim: roczna produkcja pierwotna waha sie tam od
300 g-m~2 (stepowiejgce pustynie) do 1600 g-m=2 (poiozone na poiud-
niowych krancach kraju wilgotne zbiorowiska trawiaste uznane za wtor-
ng sawanne). Rozpietos¢ zatem dla obu kontynentéow bylaby okolo 95-
-krotna; dane radzieckie i amerykanskie sa prawie identyczne, nie tylko
rozpieto$é, ale i same przytaczane wartosci sa bardzo podobne na obu
kontynentach. Ekstremalne wartosci obu przedstawionych serii maja
juz korekty: jesli chodzi o wartosci najwyzsze, ukazaly sie w literatu-
rze informacje o bardziej produktywnych sawannach. Singh (1976) w
podsumowaniu badan z terenu Indii podaje, ze notowano do 4000 g-m~2
rocznie, Breymeyer (1978) dla sawanny panamskiej znajduje okotlo
3000 g'm™2 (dziennie do 20 g'm™2). Wrigley (1972) opierajgc sie na
danych z FAO podaje, ze na pastwisku w Queensland dzienna produkcja
trawy zwanej ,,pangola” wynosi 19 g-m~2; trawa ta po nawozeniu azo-
tem ma dawac¢ przyrost 280 g-m~2 dziennie. Tak wysokich wartosci nie
spotyka sie w literaturze ekologicznej i wydaje sie, ze ze wzgledu
na mozliwosci roznic w metodach stosowanych przez ekologéw 1 przez
stacje rolnicze nie nalezy na razie uzywac¢ tych danych do poréwnan.
Pozostajac zatem przy maksymalnych notowanych w literaturze ekolo-
gicznej 3000—4000 g-m™2 rocznie, stwierdzamy, ze rozpietosc miediy
produkcja maksymalng a minimalng w ekosystemach trawiastych jest
ponad 10-krotna. Nad wartosciami minimalnymi podawanymi w obu
omawianych seriach nie zatrzymujemy sie, gdyz sg to minima w jakims
stopniu umowne. Nie mozna zmierzy¢, na jakich wartosciach produk-
tywnosci koncza sie zbiorowiska trawiaste, a zaczynajg pustynie. Jest to
rownie trudne przy analizie coraz suchszych prerii lub stepéow klimatu
umiarkdwanego, jak i przy zestawianiu coraz suchszych sawann klimatu
tropikalnego. I w jednym i w drugim przypadku przy przechodzeniu
do coraz suchszych, wreszcie wyraznie pustynnych stanowisk mozemy
miec stale do czynienia ze zbiorowiskami trawiastymi i jest sprawa
umowy, od jakiego miejsca zaczniemy je nazywac¢ pustynia.

Wielkos¢ produkcji nadziemnej w ekosystemach trawiastych uzalez-
nia sie na ogoét od opadow. Korelacje taka, miedzy opadami a produkcja
nadziemng, otrzymuje dla 52 stanowisk Lauenroth (1979). Singh
1 in. (1980) znajdujg wyrazng zaleznos$¢ pcocmiedzy produkcjg nadziemna
a dostepng w glebie wodg w 10 stanowiskach prerii pélnocno-amery-
kanskiej. Zebrano w pracach publikowanych w ostatnich latach okotlo
100 rownoczesnych pomiaréw opadow i produkcji nadziemnej w eko-
systemach trawiastych z roéznych czesci swiata i przedstawiono je na
rysunku 1. Produkcja nadziemna przedstawianych ekosysteméw uzalez-
niona jest od wielkosci opaddéw szczegdlnie wyraznie w niskoproduktyw-
nych regionach. Zebrany na rysunku 1 zestaw pomiarow nie spelnia
jednak proponowanej przez Waltera (1964) reguly, wedlug ktorej
produkcja pedéw nadziemnych mialaby wzrasta¢ w proporcjach 10 g-m—2
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na kazdy centymetr przyrostu opadow atmosferycznych. W naszych ma-
terialach zalle_iOéé miedzy produkcjg nadziemng a opadami wydaje sie
by¢ bardzo zblizona do prostoliniowej w zakresie do 1000—1200 g-m—2
rocznie, powyzej tych wartosci zaleznos¢ miedzy produkcja a opadami
nie jest jasna.
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Rys. 1. Wielkos¢ opaddw atmosferycznych (w mm) i roczna produkcja nadziemna
(2 suchej masy na 1 m? dla 99 stanowisk trawiastych z réznych czeSci Swiata
Dane wedlug: 1 — Couplanda (1979), 2 — Lauenrotha (1979), 3 — Brey-
meyer (1978)

Precipitation (mm) and annual above-ground net production (g dry wt-m-2) for
99 various grasslands

After 1 — Coupland (1979, 2 — Lauenroth (1979, 3 — Breymeyer
(1978)

Analizujgc dostepne w literaturze pomiary produktywnosci systemow
korzeniowych w réznych ekosystemach trawiastych nie znaleziono ich
uzaleznienia od wielkosci opadow. Coupland (1979) sugeruje zalez-
nos¢ miedzy biomasg podziemng a Srednig roczng temperaturg w okotlo
00 analizowanych przez niego ekosystemach trawiastych z roéznych
czesci swiata. Autor nie podaje jednak zadnych obliczen statystycznych,
a tylko zestawia zebrane pomiary, ktore wykazujg pewna tendencje za-
leznosci negatywnej, tj. biomasa roslinna podziemna zmniejsza sie wraz
ze wzrostem Srednich rocznych temperatur.

2.2.Wskaznik P/B

Stosunek P/B moze by¢ dobrym wskaznikiem produktywnosci dla
kazdego poziomu troficznego; obliczony dla autotrofow jest charakte-
rystyka catkowitej potencjalnej produktywnosci ekosystemu. Rodin
i Bazilevich (1965) uznaja, ze wskaznik P/B wyroznia ekosystemy
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trawiaste’ sposréod innych ladowych ekosystemow. Autorzy ci podaja
P/B réwne 10—20% dla tundry, 2—5%/ dla lasé6w borealnych i subbo-
realnych, 8—10% dla lasow tropikalnych, a az 20—55%0 dla ekosystemow
trawiastych. Runge (1973) na podstawie badan w Projekcie Solling
(RFN) oblicza wskaznik P/B stanowisk lgkowych na 58%, a stanowisk
lesnych tylko 5%. Breymeyer (1978) analizujgc wskaznik P/B
czterech typow ekosystemow trawiastych podaje wartosci nastepujace:

sucha preria péinocnoamerykanska 35%o
1gki w dolinie Wistly 41—68%0
pastwisko w Pieninach 59%0
sawanna w Panamie 78—90%0

Tak wiec ekosystemy trawiaste charakteryzujg sie bardzo wysokag pro-
dukcja na jednostke istniejgcej biomasy (na jednostke standing-crop)
1 nalezg niewatpliwie do najbardziej wydajnych producentéw masy
roslinnej wsrod tzw. naturalnych ekosysteméw ladowych.

2.3. Pionowy rozklad materii organicznej

Pionowy rozklad zapasow materii organicznej w ekosystemach tra-
wiastych wydaje sie by¢ warunkowany glownie iloscia dostepnej w
danych warunkach wody. We wspomnianych juz zestawieniach Bre y-
meyer (1978) wykazuje, ze rozlozenie biomasy w czeSciach nadziem-
nych i podziemnych roslin w krancowo dobranych ekosystemach uzalez-
nione jest od uwilgocenia badanych s$rodowisk (rys. 2). W wilgotnej
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Rys. 2. Procentowy udzial cze$ci nadziemnych i podziemnych w calkowitej bio-
masie roslin trzech ekosysteméw trawiastych o roéznej wilgotnosci

S — sawanna w Panamie, M — 1lgka w dolinie Wisly, P — preria niskotrawiasta
w Kolorado |

The share of above-ground and underground parts of plants in three wvarious
grasslands

S — Panamanian savanna, M — meadow in the Vistula Valley, P — shortgrass
prairie in Colorado
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tropikalnej sawannie nadziemne czesci roslin stanowia ponad 80%o calej
ich biomasy, podczas gdy w suchej prerii wahaja sie okolo 10%%. Nad-
wislanskie lgki wykazujg proporcje posrednie: nadziemne i podziemne
czeSci stanowig po okolo 50% calkowitej biomasy roslin. Podobng pra-
widlowosé stwierdzaja Sims i Singh (1971) na preriach Ameryki
Péinocnej. Wysokotrawiasta preria w poludniowej Oklahomie (najwil-
gotniejsze stanowisko w serii, prawie 900 mm opadow rocznie) ma
stabo rozwiniete korzenie zajmujgce tylko 35—429s calkowitej biomasy
roslin. Natomiast niska, sucha preria z Kolorado (niewiele ponad 200 mm
opadow rocznie) ma 90% catkowitej biomasy roslin w korzeniach. Po-
dobnie dane z duzych serii Srodowisk opisywanych przez Bazile-
vich, Rodina 1 Rozova (1971) potwierdzajg te tendencje: biomasa
korzeni wzrasta wraz z wysuszaniem sie stepu. W suchych stepach
biomasa ta zajmuje 74—95% w biomasie calkowitej, w stepach czarno-
ziemnych i Igkach stepowych 65—90%, na torfowiskach i lgkach mszys-
tych moze spada¢ do 10%. Do rozstrzygniecia, czy sygnalizowana wyzej
tendencja ma zasieg geograficzny, zebrano wiekszg liczbe najnowszych
danych na ten temat (tab. II). Zestawiano wielkoé¢ opaddéw atmosfe-

Tabela 11

Stosunek materii organicznej podziemnej do zielonej (U/G) i opady na 49 stanowiskach
Ratio of underground to green organic matter (U/G) and precipitation on 49 grasslands

-

L]

Opady Autor danych |

Stanowisko, kraj U/G
Stand and country | Precip. Author of data collection
| (mm)
1 t 2 3 |
Kurukshetra, India | 790 1,0
Varanasi, India 843 0,2—-0,3
Sagar, India 1410 5,4 Singh 1 (and) Joshi (1979) |
Ratlam, India ° 1257 7,5 |
Ujjain, India | 1030 4,5
Pacora, Panama ]' 1900 | 0,3 |
Pacora, Panama | 1900 0,5 Breymeyer (1978) |
Pawnee, USA 231 19,7 Coupland i (and)
Matador, Kanada (Canada) 202 22,5 } Van Dyne (1979)
Gurwan Turuu, Mongolia 215 294 40 :
R Wbl | 215 38.1 Matuszkiewicz, Roo-Zie-
R 215 223 ] linska 1 Solon, nie publ.
Atk ‘ 215 24.1 (unpubl.) 1980
Calabozo, Wenezuela (Venezuela) | 1294 2,6
TR 1294 2,0 |
La Guanota, Wenezuela 1959 1,1 |
(Venezuela) | | Breymeyer i in. (et.al.)
R | 1959 0,6 nie¢ publ. (unpubl.) 1977
Mantecal, Wenezuela (Venezuela) | 1674 2,8
R b 1674 1145 |

121
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c.d. Tabeli Il
| 1 | 2 : |
- Kursk, ZSRR (USSR) | 687" ] 8,4
Nowosybirsk, ZSRR (Novosibirskii‘
| District, USSR) | 480 2,0
Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) | 238 9,3
' Priobskoje, ZSRR (Priobskoe |
~ Plateau, USSR) 370 | 5,6
- Zabajkale, ZSRR (Zabaikalie, USSR) 320 36,8
-~ Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) 438 15.7
' Askania Nowa, ZSRR (Askaniya f
Nova, USSR) 380 | 11:2
Kraj Attajski, ZSRR (Altaiskii
- Krai, USSR) 250 6,7
Moravia, CSRS (Moravia, Czecho-
| slovakia) 585 9,0
Tambowskie, ZSRR (Tambovskii |
District, USSR) 457 6,6
' Nowosybirsk, ZSRR (Novosibirskii
District, USSR) 380 o i
Moravia, CSRS (Moravia, Czecho-
- slovakia) 585 3.4
Okre¢g Leningradzki, ZSRR (Lenin- |
gradskii District, USSR) 525 3,7 I
Solling, RFN (Solling, West } Bazilevich i (and)
Germany) | 1100 2.4 Titlyanova (1980)
Khokaido, Japonia (Khokaido,
. Japan) 2335 2,6
Tambowskie, ZSRR (T ambovskn
| District, USSR) 457 9,7
Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) 438 10,0
Okreg Omski, ZSRR (Omskii
. District, USSR) | 300 7,5
Terschelling, Holandia (The Ne-
therlands) 760 6.4
Morawia, CSRS (Moravia, - .
Czechoslovakia) - 585 3,1
Terschelling, Holandia (The Ne- t
therlands) 760 6,7
Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) | 438 42,7
' Nizina Wegierska, Wegry (Hunga- | X
ry, lowland) 650 20,0
Missouri, USA | 520 7,0
Nowosybirsk ZSRR (Novosibirskii
. District, USSR) 350 10,1
- Ujszentmargita, Wegry (Hungary) 620 4,7
Rownina Kaspijska, ZSRR (Pri- | |
caspian Plain, USSR) 280 11,2
' Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) | 438 | 20,1
| Karaczi, ZSRR (Karachi, USSR) | 438 i 5,6 I ;
Nowosybirsk, ZSRR (Novosibirskii | :
District, USSR) 440 | 6,0 l
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rycznych i stosunek masy podziemnej roslin do masy zielonej. Rozklad
tego stosunku w zaleznosci od uwilgocenia Srodowisk przedstawiono
na wykresie (rys. 3). Korelacja ujemna miedzy wskaznikiem przewagi
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Rys. 3. Wielko$¢ opadow atmosferycznych a stosunek podziemnej biomasy roslin
do zielonej w roéznych typach ekosystemow trawiastych

Precipitation and ratio of underground plant biomass to green biomass for various
tvpes of grasslands

1 — Bazilevich i (and) Titlyanova (1980), 2 — Singh i (and) Joshi
(1979), 3 — Breymeyer (1978), 4 — Coupland i (and) Van Dyne (1979),

5 — Breymeyer (nie publ. dane z Mongolil) (unpubl. data from Mongolia), 6 —
Breymeyer (nie publ. dane z Wenezueli) (unpubl. data from Venezuela)

masy roslinnej podziemnej a opadami atmosferycznymi jest bardzo wy-
razna w zestawionych pomiarach pochodzgcych z 49 ekosystemow roz-
rzuconych w roéznych czeSciach swiata. Mozna zatem uznac¢, ze punkty
akumulacji materii organicznej rozmieszczone sg roznie w roznych eko-
systemach trawiastych i ze wykazujg one uzaleznienie od wielkosci
opaddéw atmosferycznych. Prawidlowos¢ ta jest wyrazna, gdy zestawia
sie pomiary z roéznych stref klimatycznych. W ekosystemach ze stref
o duzych opadach atmosferycznych gléwna czes¢ materii organiczne]
zakumulowana jest w czeSciach nadziemnych roslin. W miare wysu-
szania Srodowisk akumulacja materii organicznej przenosi sie pod zie-
mie; jest to akumulacja w postaci bardzo duzej masy zywych korzeni
(stwierdzone dla suchej prerii amerykanskiej) badz bardzo duzej masy
rozdrobnionej w glebie martwej materii organicznej (stwierdzone dla
lak w dolinie Wisly). Zasadniczo podobng dystrybucje materii orga-
nicznej w lasach dwu stref klimatycznych, umiarkowanej i tropikalnej,
stwierdzajag Kira i Shidei (1967): w ekosystemach lasow tropikal-
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nych giéwna czes¢ materii organicznej zakumulowana jest w zywych
czesciach nadziemnych, podczas gdy w lasach strefy umiarkowanej nie-
porownanie wieksza czeS¢ materii organicznej akumuluje sie w glebie.

3. Heterotrofy — charakterystyki ekologiczne
1 rola w krazeniu materii w ekosystemie

Struktura i funkcjonowanie podsystemu konsumentow w ekosyste-
mach trawiastych warunkowane sg wyraznie przez sposob uzytkowania.
Jesli jest to pastwisko, to dzialalnos¢ bydla obniza wyraznie liczebnosc
innych, bezkregowych roslinozercéw, a rownoczesnie prowokuje powsta-
nie nowych ciggéw troficznych (mys$le tu o lancuchu koprofagow)
i wzrost liczebnosci i aktywnosci grup troficznych zwiazanych z tymi
ciaggami. Przedstawienie fragmentu uproszczonej struktury troficzne]
Igki kosnej i pastwiska (rys. 4) wskazuje, w jaki sposéb przebudowuje

Pastwisko owcze tgka kosna
Sheep pasture Mown meadow

i \ i
48 o 61

SD
77 /7//4: ’
66

i S0 I
\
5
319 320
F i izp/siiziicciidd 7444
. 5000 | 33900
Materia organiczna gleby Materia organiczna gleby
Seil ofganic matter Soil organic matter

Rys. 4. Fragment uproszczonego modelu przeplywu wegla przez dwa roznie uzyt-
kowane ekosystemy trawiaste

Strzatki — przeplywy roczne C w g'-m-2, prostokagty — retencja C w g-m-2 SG —
czesci zielone roslin, SD — nadziemne czesci martwe roslin, F — fekalia. Wg
Breymeyer i Kajak (1976, zmienione)

Part of the simplified model of carbon flow in two differently utilized grasslands

Arrows — flows of C in g-m~2-y~1. Boxes — retention of C in g-m-2-y~-1, SG —
standing green, SD — standing dead, F — faeces. After Breymeyer and
Kajak (1976, changed)
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sie funkcjonowanie ekosystemu roznie uzytkowanego. Sam wypas, jesli
utrzymany jest na odpowiednim poziomie, zwieksza produkcje rosiinng
i przyspiesza rotacje masy roslinnej. Sims i Singh (1971) stwier-
dzaja to dla wielu badanych w USA typow prerii, na ktorych stoso-
wano dawkowany wypas przez krowy. Duze kopytne, tak charakterys-
tyczne dla srodowisk trawiastych, nalezg do najwiekszych konsumentow
- utrzymywanych przez ekosystemy ladowe. Masa roslinna wytwarzana
jest na pastwiskach przez producentow o miewielkich rozmiarach — czy
oznacza to, ze w ekosystemach opartych na produkcji drobnych pro-
ducentow oczekiwa¢ nalezy duzych, wymagajacych pokarmowo konsu-
mentéw? Runge (1973) stwierdza, ze igka potrzebuje o wiele wiece]
pierwiastkow biofilnych niz las, aby zwiaza¢ te sama ilo$¢ energii,
a wiec na pastwisku wytwarzana jest bardziej wartoSciowa masa ros-
linna niz w lesie. |

Kat duzych roslinozercow pozostajacy na pastwiskach jest poczat-
kiem glownego strumienia przywracania pierwiastkow biofilnych w tych

ekosystemach, pod warunkiem, ze funkcjonuje w nich dobrze rozwiniety -

podsystem Kkoprofagow (rys. 9). Bezkregowce koprofagiczne przyspie-
szaja rozkilad nawozu (Olechowicz 1974, 1976), rozrzucajg (rozno-

- Fekalia
Faeces A
7650%

Koprofagi

Scard-
baeidae

>10,00%

wierzetc
Animals
6140%

Detrytus
Detritus

Diptera
16.00%

Mikroflora

Microbes
38.60%

Przenikanie
do gleby
Into soil

64 70%

Rys. 5. Przekazywanie energii w lancuchu pokarmowym koprofagéw na pastwisku

owczym w Jaworkach (Pieniny) wg Olechowicz 1974, zmienione, Breyme-

ver 1974)

The transfer of energy in the coprophagous food chain of the sheep pasture in
the Pieniny Mountains (after Olechowicz 1974, modified, Breymeyer 1974)
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szg) 1 zakopujg w ziemi fragmenty nawozu (Breymeyer 1974),
stymuluja aktywnos¢ bakterii zyjacych w nawozie, zwigzanych z prze-
mianami zwigzkéw azotowych (Breymeyer, Jakubeczyk i Ole-
chowicz 1975). W ekosystemach, w ktérych nie ma tej grupy tro-
ficznej lub jest ona niewydajna, nawoéz duzych roslinozercow lezy diugo
na pastwisku, niszczy darn, a uwiezione w nim pierwiastki biofilne nie
powracaja do Kkrazenia. Sytuacje takie opisywane sa dla pastwisk
australijskich, gdzie wspo6lczesnie podejmowane sg proby introdukeiji
owadow koprofagicznych. Gillard (1967), Anonymus (1972) i Fe r-
rar (1973) rozwazajg korzysci i zagrozenia ekologiczne zwigzane z wpro-
wadzeniem chrzgszczy koprofagicznych (Scarabaeidae) na pastwiska
australijskie. Wydaje sie, ze gatunki koprofagow wprowadzane do
Australii saq dobrze poznane pod wzgledem ich specjalizacji i obyczajow
pokarmowych i rola ich w funkcjonowaniu ekosystemow australijskich
pastwisk bedzie wyraznie korzystna pod warunkiem oczywiscie, ze
ustrzezono sie¢ przed zawleczeniem wraz z nimi nie znanych na konty-
nencile australijskim chorob lub pasozytéw. Wprowadzane do Australii
chrzaszcze z rodzaju Aphodius pochodzg z Afryki, poddawane sa do-
kladnej kwarantannie i, jak wynika z pierwszych obserwaciji, wydam
si¢ dobrze aklimatyzowa¢ na pastwiskach australijskich,

Rozklad biomas konsumentéw w roznych ekosystemach trawiastych
analizowany bedzie na podstawie danych przedstawionych przez Z1 o-
tina (1970), Breymeyer (1978) i Dyera (1979) (tab. III). Pra-
widlowosScig powtarzajgcg sie we wszystkich badanych ekosystemach jest
wyraznie obfitsze. wystepowanie bezkregowych konsumentow pod zie-
mia; biomasa ich waha sie w granicach 64—99%/, biomasy calkowitej
bezkregowcow, Srednio wynosi 88,5%. JesSli rozpatrywa¢ bezkregowce
z tych ekosystemow wedlug ich specjalizacji troficznej, to wyraznie
najwiekszg biomase reprezentujg saprofagi, ich $redni udzial w calej
biomasie konsumentéw bezkregowych wynosi 79,6%. Notuje sie tu jed-
nak takze 3 przypadki innego rozkiadu biomas; wystepuja one na naj-
suchszych stanowiskach badanych przez Zlotina w goérach Tien-Szan.
Stanowiska te — pierwsze osiem w tabeli III — ustawione sg wedlug
wzrastajacego niedosytu wilgoci i malejgce] w zwigzku z tym produk-
tywnosci. W gradiencie tym zarysowuja sie pewne prawidiowosci w
rozkladzie biomas bezkregowych konsumentow. Wraz z obnizaniem sie
uwilgocenia srodowisk i zmniejszaniem sie produkcji pierwotnej udzial
drapieznikow w calej biomasie bezkregowcow wydaje sie wazrastac;
drapieznikow jest stosunkowo wiecej w srodowiskach ubozszych. Prze-
ciwng tendencje wykazuja saprofagi, ktorych liczebno$¢ jest najwyzsza
w Srodowiskach wilgotnych o stosunkowo duzej produkeji roslinnej.
Formy roslinozerne wykazujg gwaitowny wzrost biomasy w trzech
najsuchszych srodowiskach z serii Tien-Szan. Sa to roslinozerce przede
wszystkim nadziemne, bo te wlasnie stanowiska majg najwyzszy udzial
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Tabela 111

Biomasa bezkregowcow i jej struktura w roznych typach ekosystemow trawiastych

Dane wg Zlotina (1970), Breymeyer (1978), Dyera (1979). Stanowiska /—8 polozone sa
w gorach Tien-Szan, 9—171 w centralnej i poludniowej Polsce, 12—13 w Panamie, 14—21 w Pin.

Ameryce od Saskaczewan po Nowy Meksyk. Pomiary biomasy dotycza masy suchej z wyjatkiem

stanowisk z Tien-Szan

Biomass of invertebrates and its distribution in various types of grassland ecosystems

After Zlotin (1970), Breymeyer (1978) and Dyer (1979). Grasslands /—8 are in the Tien-Szan
Mountains, 9—I11 in central and southern Poland, /2—1/3 in Panama, /4—217 in North America
from Saskatchewan to New Mexico. Measurements of biomass concern dry mass with the
exception of the Tien-Szan sites :

Udzial w biomasie (%)
Biomasa Percentage in biomass
bezkrego- Grupy troficzne
wCcoOw Fauna :
Typ ekosystemu : Trophic groups
Inverte- .
Ecosystem type hiotas T .. | saprofagi | ro§lino- | drapiezce
: nad ziemia|pod ziemig A LR A g
nannas above- under- sk i |
(2 m~2) arioind | o ges herbivo- rf)us
| res animals
1 2 3 4 5 | 6 ! -
1. Wilgotne 1gki |
Wet meadows 54,04 0,5 99.5 97,6 1,9 0,5
2. Stepowiejace 1aki
Steppe meadows 21,39 0,9 99,1 96,7 3,0 0,3
3. Blota -
Marshes 10,95 1,2 98,8 98,2 1,1 0,7
4. Zimne stepy
Cool steppes 2,69 6,4 93,6 87,7 10,4 1,9
5. Torfowiska
| Peat bogs v | BEE 1.4 986 | 82,2 13,9 3.9
| 6. Suche stepy
Dry steppes 0,96 24,3 Y b 43,4 51,7 49 |
7. P6lpustynie | |
Semideserts 0,60 | 31,1 68,9 31,2 65,8 3,0
. 8. Pustynie |
Deserts 0,19 234 | 76,6 53,8 34,3 11,8
9. Laki Strzeleckie
Strzeleckie meadows 6,48 6,0 94.0 91,0 2.0 6,0
10. Laki Kazun | |
| Kazun meadows 7,43-12,33| 6,0-3,0 |94,0-96,0 | 94,0-96,0| 4,0-2,0 | 2,0-1,0
11. Pastwisko Pieniny { |
Pieniny pasture 6,0 1,0 90 | 930 5,0 ¢ 1) B
 12. Sawanna, rezerwat
Savanna, reservation 1,02-1,49 | 13,0-31,0 | 87,0-69,0 | 76,0-60,0 | 10,0-29,0 | 19,0-11,0
13. Sawanna, pastwisko
Savanna, pasture 0,32-1,68 | 6,0-10,0 | 94,0-90,0 | 92,0-80,0 | 8,0-10,0 0-19.0
14. Step krzaczasty =
Shrub steppe 1,59 5,0 95,0 |
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c.d. Tabehli III

| 1 Wil o el gl 6 7
15, Pastwisko gorskie i | E -
Mountain grassland 2,16 | 24 4 75,6 i

16. Preria mieszana, Dakota | :
| Mixed prairie P8 R KRS W 90,7

17. Preria pustynna | |
| Desert grassland R o L & S g o
- 18. Preria mieszana, |
| Matador | | |
. Mixed prairie g T L B
- 19. Preria prawdziwa | |
; True prairie 2,09 10,9 vy Rt
' 20. Preria niska, Pantex | l
| Shortgrass prairie 1,28 35,7 | 64,3 5
| 21. Preria niska, Pawnee | |
| Shortgrass prairie 0,95 110 R |

fauny nadziemnej i najnizszy saprofagicznej. Tak wiec suche, polpus-
tynne ekosystemy trawiaste w Tien-Szan charakteryzuja sie specyficzng
strukturg troficzng, w ktérej biomasa konsumentow rozdzielona jest w
przyblizonych proporcjach miedzy saprofagi i roslinozerce; stosunkowo
duza czes¢ biomasy, bo 5—12%s przypada na drapiezniki. Z danych ze-
branych w tabeli III wynika tez wyraznie, ze fauna bezkregowcow na
tgkach europejskich jest obfitsza niz w pozostalych badanych srodo-
wiskach trawiastych; prawdopodobnie w europejskiej strefie klimatu
umiarkowanego bezkregowce glebowe nie sa ograniczane zadnym z dras-
tycznie dzialajgcych czynnikéw limitujgcych — pokarm w postaci mar-
twej materii organicznej odpowiednio uwilgoconej wystepuje obficie
przez caly rok i ani dlugotrwale susze, ani intensywna insolacja nie
ograniczajg rozwoju fauny glebowej.

Rola, jakg odgrywaja w przekazywaniu materii w ekosystemach rozni
konsumenci moze by¢ rozna, zalezy ona zarowno od charakterystyk
fizjologicznych zwierzat jak i od ich obyczajéw pokarmowych, takich jak
sposOb pobierania pokarmu, ilo$¢ materialu pokarmowego niszczonego
lub uszkadzanego w czasie konsumpcji, rytmicznos¢ odzywiania si¢ w
stosunku do rytmicznosci dostawy pokarmu, itp. Generalnie konsumenci
przedluzajg czas obrotu substancji odzywczych w ekosystemach wigzac
w swych tkankach cze$é pierwiastkéw na czas swego zycia. Z drugiej
strony wiadomo jednak, ze np. konsumenci pierwotni wydalajg duze
ilosci kalu zawierajacego wiele substancji odzywczych, ktoére szybko wra-
caja do obiegu przez lancuchy pokarmowe koprofagéow, a nawet bezpo-
Srednio filtrowane sg do gleby w roztworach wodnych. Tak wiec konsu-
menci wydalajagcy duze ilosci katu przyspieszajg krgzenie substancji od-
zywezych w ekosystemie (rys. 6). Dane pewnych autorow sugeruja, ze
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Rys. 6. Utylizacja energii pokarmu przez populacje Acrididae na 100 m2 afrykan-
skiej sawanny w Lamto (Wybrzeze Kosci Sloniowej) |

A — asymilacja, C — konsumpcja, F — fekalia, R — respiracja, P — produkcja,
P. — przyrost ciata, P, — reprodukcja. Wszystkie pomiary w kJ-m-2-r-1, Wg
Lamotte’a (1975, zmienione)

Energy utilized annually on 100 m2?2 by population of Acrididae in African savanna
(Lamto, Ivory Coast)

A — assimilation, C — consumption, F — faeces, R — respiration, P — production,
P. — growth, P, — reproduction. All measurements in kJ-m-2-year-1. After
Lamotte (1975, modified)

ro$linozerce maja niskg asymilacje pokarmu, a drapiezniki wysokg
(Kleiber 1961, Reichle 1971, Heal i McLean 1975). Czy
zatem roslinozerce zaopatrujg ekosystemy w duze ilosci kalu i przy-
spieszaja obrot skiadnikami pokarmowymi, a drapiezce obrot ten zwal-
niaja?' Wracamy do tego pytania analizujac dane zebrane w wiekszych
ilosciach w ostatnio wydanych syntezach MPB. Zebrane przez Gyllen-
berga (1980) i Kajak (1980) pomiary bioenergetyczne dla roslino-
zernych i drapieznych bezkregowcow s$rodowisk trawiastych pozwalaja
na porownanie tych grup tylko wedlug jednego wskaznika: asymilacja/
/konsumpcja (A/C):

roslinozerce 41,9%0

drapiezce 70,7%0

Jeszcze nizsze wartosci dla roslinozernego Bootettix punctatus (Scudder)
podaje Mispagel (1978), ktory wskaznik A/C ocenia na 20—23%b.
W analizie Gyllenberga (1980) roslinozerce zgryzajace, przede
wszystkim szaranczaki, majg wskaznik A/C rowny 37,7% (+3,5), wy-
raznie nizszy od roslinozercéw ssacych (48,9%/0+4,5) oraz wydzielonych
W osobng grupe roslinozernych chrzgszczy i luskoskrzydiych (46,2%0+%
+4,0). Tak wigc roslinozerce gryzace majg najnizszg wydajnos¢ asymi-

2 r
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lacji (A/C) w swoim poziomie troficznym, oczywiscie oprocz roslinozer-
cow stalocieplnych, ktore charakteryzuja sie o wiele wyzszym wskazni-
kiem A/C wynoszacym wedlug Gyllenberga s$rednio 77,5%0 (*6,4).

Caltkowicie odmiennie uklada sie wsrod grup roslinozercow wskaznik
wydajnosci produkcji P/A. Wynosi on odpowiednio w procentach (wg

Gyllenberga):

u statocieplnych * 2,46 +0,46
u bezkregowcoéw gryzacych 45,00+1,90
u bezkregowcow ssgcych | 29,201+4,80
u Lepidoptera i Coleoptera 50,00+ 3,90
u zmiennocieplnych $rednio 44,60+2,10

Z porownania tych dwu wskaznikéw A/C i P/A wynika wykalkulo-
wana przez Couplanda i Van Dyne’a (1979) i uznawana przez
nich za zadziwiajaca relacja miedzy szaranczakami a bydlem pasionym
na suchej prerii w Saskatoon. Okazuje sie mianowicie, ze szaranczaki
niszcza co najmniej tyle samo trawy, co krowy, asymiluja jej wyraznie
mniej (109 kJ rocznie w stosunku do 615 kJ), ale produkcja ich nie
jest tak wiele nizsza od produkcji wolowiny (38 kJ krowy, 21 kJ-m™?
rocznie szaranczaki).

Bardzo wysoka wydajnos¢ respiracji znana jest dla roéznych grup
bezkregowcow; juz w 1964 r. Golley i Gentry oceniajg roczna
produkcje tkanki w populacji Pogonomyrmex badius Letr. na najwyzej
190 w stosunku do produkcji ciepla przez te populacje. Potwierdzaja
to pozniejsze badania Horn-Mrozowskiej (1976)i Petal (1977),
ktore tez znajdujg dla innych gatunkéw mrowek wskazniki R/A prze-
wyzszajace 90%. Nieco nizsze wskazniki R/A przedstawia Kajak
(1980), srednio z 11 pomiaréw dla bezkregowych drapiezcow wydajnosc
respiracji R/A wynosi 71%. Mispagel (1978) podaje 55—68°0 dla
szaranczaka, Lamotte (1975) 93% dla dzdzownicy Millsonia anomala
Omodeo z Wybrzeza Kosci Sloniowej. O proporcjach miedzy iloscia
energli wydatkowanej na produkcje tkanek ciala i na oddychanie w
calym ekosystemie doskonale wyobrazenie daje kalkulacja przeprowa-
dzona przez Colemamna i in. (1976) na podstawie badan prerii w
Kolorado. Produkcja netto tej prerii wynosila rocznie 14 452,8 kJ-m~?2
(z tego 85%0 pod ziemig). Wszystkie heterotrofy dzialajace w tym eko-
systemie (lacznie z bydlem) zjadaja rocznie 90°0 wyprodukowanej przez
autotrofy masy organicznej, a uzyskanag w ten sposob energie zuzywaja
na produkcje tkanek ciala w 23%p i na respiracje w 77%. Z kolei ener-
gla respiracji rozklada sie miedzy roézne grupy heterotrofow w sposob

nastepujacy: \
heterotrofy nadziemne 1%/
heterotrofy podziemne 99

w tym mikroorganizmy 97%/0
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Wszystkie grupy tr-oﬁczne badane na prerii w Kolorado wykazujag
wielokrotng nadwyzke kosztow energetycznych oddychania nad produk-
cja, stosunek R/P (respiracja/produkcja) waha sie jak nizej:

heterotrofy nadziemne 4,9
roslinozerce 48
bydio 6,9
drapiezce 9,0
heterotrofy podziemne 3.3
saprofagi 3,3
mikroorganizmy 3,3
nicienie | 2,2

Tak wiec wydatki energetyczne przewyzszajg 3—9 razy wydatki na
produkcje tkanek ciala heterotroféw na badanej prerii. Trzeba tu jeszcze
raz podkresli¢, ze omawiane proporcje osiggniete zostaly przez Cole-
mana 1 in. 1976 droga kalkulacji opartych na pewnej liczbie pomia-
row empirycznych. Wiadomo na podstawie tych pomiarow, ze rozne
organizmy maja rozne zdolnosci do akumulowania i rozpraszania energii.
Jednak ocena roli calych grup gatunkéw w gospodarce energetycznej
oraz materialowej ekosystemu jest stale jeszcze trudna i takie uogol-
nienia musi poprzedzi¢ sporo badan szczegolowych i porownawczych.

S3 grupy heterotrofow, ktére robia wrazenie zycia ,,za darmo”, bez
zadnego wyraznego wplywu na strukture troficzng ekosystemu, bez uzyt-
kowania jego podstawowych zasobow. Wiens (1972) powiada o ptakach
prerii amerykanskich ze sa ,falbankami”, ,jozdébkami” (frills) w eko-
systemach, w ktéorych wystepuja. Zyja one i rozmnazaja sie bez wyraz-
nego wpilywu na ekosystem. Wydaje sie, ze grupy takie rozwija¢ sie
moga np. na okresowych nadmiarach produkcji organicznej, ktore jako
depozyty lub odpady akumulujg sie w pewnych punktach sieci troficz-
nej. Podobnie dzieje sie w przypadkach zuzywania przez migrujace
zwierzeta zasobow produkowanych w ekosystemach w takich ilosciach,
ze nie moga one byc¢ spozyte przez stalych mieszkancéw. Bourliere
1 Hadley (1970a, 1970b) uwazaja, ze zasoby takie akumulowane sg
w ekosystemach dzieki nierytmicznej produkcji roslinnej materii orga-
nicznej. W wielu ekosystemach strefy tropikalnej charakteryzujgcych sie
sezonowoscig klimatu (pora sucha — pora deszczowa) materia roslinna
produkowana jest w ckresie mokrym w tak szybkim tempie, ze miejsco-
wi konsumenci nie sa w stanie jej zuzywac. Jest to zresztg prawidlowosc
powtarzajgca sie, moze w mniej ostrej formie, w wielu innych ekosyste-
mach. Nierytmiczna produkcja masy roslinnej daje w wyniku jej sezo-
nowa akumulacje — sezonowg akumulacje pedow zielonych, sezonowa
akumulacje nasion. Na tych wlasnie okresowych nadmiarach, depozytach
lub -odpadach utrzymuja sie czesto imigranci, dajac wrazenie zycia ,,za
darmo”, bez wplywu na aktualne przekazy energii w ekosystemie.
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Obserwuje sie takze sytuacje przeciwne, kiedy konsumenci wystepuja
w takich zaggszczeniach, ze nie moze wystarczy¢ dla nich pokarmu ze
znanych w ekosystemie zasobow. W ten sposdéb wystepujag np. pajaki
z rodziny Lycosidae w maksymalnie korzystnych dla nich warunkach
srodowiska abiotycznego na torfowiskach. Lycosidae wystepujg w tych
siedliskach w zageszczeniach bardzo wysokich i obserwuje sie, ze zywig
sie” mniejszymi przedstawicielami wlasnej rodziny (Breymeyer nie
publ.). Oczywiscie takie zamkniete petle przeplywoéw energii i materii
w ekosystemie nie sg catkowicie samowystarczalne, do utrzymania ich
potrzebny jest doplyw energii z zewngtrz, ale mozna spodziewac sie, ze
jest to doplyw maly. Utrzymywanie sie nowych generacji drapieznikow
kosztem wilasnej populacji znane jest z obserwacji i eksperymentow.
Fischer (1961) i Kiran Datta (1974 ,,Ecology of odonatan nymphs
living in temporary ponds’’, badania w Varanasi, India) stwierdzajg, ze
larwy wazek karmione gléwnie, a nawet wylacznie przedstawicielami
wlasnego gatunku rosty znakomicie i wszystko wskazuje na to, ze mo-
glyby osiagnaé¢ dojrzalos¢ plciowa. Nie doszlo do tego, gdyz w jednym
z opisywanych doswiadczen wysechl zbiornik okresowy pcd Varanasi,
w ktorym dokonywano obserwacji, a w eksperymencie laboratoryjnym
nie wystarczylo pokarmu na ostatnie stadia rozwojowe. Nie sposob
ocenic¢, jak czeste sg podobne sytuacje w funkcjonujacych, zrownowazo-
nych ekosystemach, czy zaliczyé je nalezy do patologii w funkcjonowa-
niu ekosystemu czy tez niektore drapiezniki mogg w ten sposdob utrzy-
mywac i1 reprodukowa¢ swoje populacje. Z punktu widzenia obrotu
materiag w ekosystemie oznacza to okresowg retencje pierwiastkow w
obrebie jednego gatunku lub grupy spokrewnionych, bliskich troficznie
gatunkow. Jest to retencja diugotrwata, gdyz biomasa populacji moze
utrzymywac si¢ na stalym poziomie, mimo ze populacja przechodzi w
tym czasie rozne stadia fenologiczne. Wlasnie dla jednego z gatunkow
Lycosidae stwierdzono stalos¢ biomasy populacji: w czasie ,,mlodosci”
populacji byla to biomasa duzej liczby malych osobnikéw, w czasie
»,dojrzalosci” populacji — biomasa nielicznych, lecz duzych osobnikow
dorostych (Breymeyer 1967). Tak wiec w swej stalej biomasie po-
pulacje bezkregowych konsumentow moga przechowywac¢ bardzo diugo
okreslong pule pierwiastkéw niedostepnych w tym czasie w obrocie ma-
terii w systemie i nie zasilajagcych produkcji roslinnej. Oczywiscie takie
,petle” w strumieniach materii zwalniajg jej przeplywy miedzy pozio-
mami troficznymi.

Najmniejsi- konsumenci w ekosystemach trawiastych, mikroorganiz-
my, sg organizmami najbardziej czulymi na zmiany temperatury, wil-
gotnosci i napowietrzenia. Srodowiska, w ktérych zmienno$é tych czyn-
nikow przekracza mozliwosci adaptacyjne mikroorganizméw, charak-
teryzujg sie nieregularng, niewydajna destrukcjg resztek organicznych.
Nalezg do takich np. torfowiska, bagna, wiele rodzajow chlodnych igk
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gorskich, pustynne i polpustynne stepy i prerie, a takze niektore eko-
systemy tropikalne. Niska wydajnos¢ podsystemu destruentow daje w
rezultacie stala lub okresowg akumulacje materii organicznej w glebie;
akumulacja ta mnie jest wielka, jesli produkcja’ ekosystemu jest niska
(np. pustynie i pélpustynie). Jesli natomiast produkcja jest wysoka, aku-
mulacja takze moze by¢ wielka. By¢é moze ogromne zapasy energii
zgromadzone wraz z materig organiczng w glebach w dawnych epokach
geologicznych znalazly sie tam dzieki wielkiej produkcji 1 minimalne]
lub zerowej destrukcji w owczesnych ekosystemach. Czy ewolucja eko-
systemow polegala na coraz doskonalszym réwnowazeniu wydatkow na
produkeje i doptywow zapewnianych przez podsystem destruentow? Wy-
daje sie, ze bylaby to strategia korzystna, zapewniajgca diugotrwale
istnienie systemu w tych samych warunkach, a takze ulatwiajaca za-
siedlanie srodowisk ubogich w zwiazki biofilne.

4. Piramidy troficzne w ekosystemach trawiastych

Przedstawianie struktury troficznej ekosystemu jako piramidy E 1t o-
na (1966) wymaga uproszczen, daje jednak syntetyczny obraz budowy
calego systemu uzyteczny przy rozwazaniach poroéwnawczych. Entu-
zjasci piramidy stosujgc jg prébowali uogoélnia¢ rozmaite zjawiska w
ekosystemie. I tak na przykiad Clarke (1954) w swej interesujace]
ksigzce ustawia w piramide tempo produkcji, a nawet materie usuwang
z ekosystemu — obie proby wydaja sie nietrafne. Rigler (1973, 1979)
. krytykuje koncepcje poziomow troficznych wskazujgc na jej podstawo-
wa 1 dos¢ oczywistg slabos¢: jest wiele gatunkéw, ktore trudno ,,przy-
dzieli¢” do okreslonego poziomu troficznego, gdyz korzystaja one z roz-
nych zrodet pokarmu. Jest to prawda ewidentna, w kazdym ekosystemie
zyje wiele gatunkéw wszystkozernych. Wystarczy jednak okreslic ilos-
ciowo skiad ich diety, aby oceni¢ proporcje, w jakich korzystaja z roz-
nych poziomow troficznych. Badania takie, oceniajgce ilos¢ pokarmu
pochodzenia zwierzecego i roslinnego, znane sa m.in. u mrowek (Petal
1967, Rogers, Lavigne 1 Miller 1972), ptakow (Moss 1969,
Wiens 1972) i ssakow (Fleharty i Olson 1969, Zemanek
1972). Warto tu podkresli¢, ze winny to by¢ badania polowe, nie zmie-
niajace naturalnych warunkow codziennego Zzycia badanych zwierzat.
Wiadomo bowiem, Ze zwierzeta stawiane w sytuacjach przymusowych,
niezwyklych dla nich, mogg zmienia¢ obyczaje pokarmowe bardzo dras-
tycznie — znane sg przypadki hodowli laboratoryjnych drapieznikow
karmionych z powodzeniem serem i inne, réwnie niezwykle zmiany
diety. |

Piramidy troficzne oparte na danych gromadzonych w ciggu ostat-
nich lat w amerykanskich badaniach prerii przedstawiaja French,
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Steinhorst i Swift (1979). Badania prowadzono na wszystkich
giownych typach prerii amerykanskiej (8 stanowisk) w ciggu kilku se-
zonow. Autorzy wybierajg po trzy daty dla kazdego stanowiska i zesta-
wiajg dla nich pomiary biomas nastepujacych badanych komponentow
ekosystemu — z poziomu producentow: korzenie, Sciétka, stara materia
martwa, tegoroczna materia martwa, materia zywa; z poziomu konsu-
mentow pierwszego rzedu: bezkregowce nadziemne, stawonogi podziem-
ne, nicienie, drobne ssaki, susty, zajeczaki, sarny, antylopy, losie, ptaki;
z poziomu konsumentéw drugiego rzedu: bezkregowce nadziemne, sta-
wonogi podziemne, gady, ptaki, drobne ssaki, kujoty. Na podstawie tych
materialow autorzy zestawiajg trzypoziomowe piramidy troficzne, wy-
rozniajgc wsrod konsumentow biofagi i saprofagi (rys. 7). Po analizie
statystycznej tak pogrupowanych materialow uzyskano dos$¢ skgpe uogol-
nienia. Wszystkie stanowiska procz pustynnych wykazuja zblizony, ra-
cze] splaszczony ksztalt piramidy. Preria pustynna charakteryzuje sie
wiekszym od pozostalych szczytem piramidy — powodem tego jest
wzgledna obfitos¢ drapieznych gadow w tym ekosystemie. Takze to jedno .
stanowisko nie potwierdza prawidlowosci znalezionej dla wszystkich
pozostatych: wszedzie mianowicie biomasy podziemne wyraznie prze-
‘wyzszaja nadziemne. Dla wszystkich natomiast typéw prerii nie znale-
ziono roznic w ksztalcie i rozmiarach piramid konstruowanych dla réz-
nych momentéw sezonu na tym samym stanowisku. Zatem piramidy
biomas nieco rézne dla roznych stanowisk nie zmieniajg sie jednak w
czasie — zmiany fenologiczne dotycza jednostek mniejszych od ekosys-
temu i kompensujg sie.

Takze wedlug danych z ostatnich lat zbudowana jest piramida tro-
ficzna dla afrykanskiej sawanny (Lamotte 1975, rys. 8). Uzyto tutaj
warto$ci Srednich i nie mozna wnioskowa¢ o zmiennos$ci sezonowej sa-
wanny ani tez poréwnywaé¢ podsystemu nadziemnego z podziemnym;
uderza natomiast roznica w wygladzie piramidy w poréwnaniu z oma-
wianymi materiatami amerykanskimi — dysproporcja miedzy biomasg
producentow a konsumentow wydaje sie by¢ tu duzo wieksza.

9. Relacje iloSciowe miedzy poziomami troficznymi

Do obliczen proporcji ilosciowych miedzy poziomami troficznymi
uzyto danych liczbowych przedstawionych w opracowaniach Zlotina
(1970, 1975), Lamotte’a (1975), Frencha, Steinhorstai Swif-
t a (1979), oraz materialéw wilasnych nie publikowanych i publikowanych
(Breymeyer 1978). Z obliczen przedstawionych w tabelach IV—VI
wynika, ze na amerykanskiej prerii stosunek biomasy autotroféow do
heterotroféw waha sie okolo 1000. Oznacza to, ze az 1000 jednostek masy
producentéw przypada na jednostke masy konsumentéw. Dos¢ podobny
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Rys. 7. Piramidy biomas dla trzech rodzajow prerii amerykanskiej
1 — preria pustynna w Nowym Meksyku, dane z maja, lipca, wrzesnia 1972; 2 — preria niska pé6inocna w Kolorado, dane
Zz czerwca, lipca, sierpnia 1972; 3 — preria Kkepiasta w stanie Waszyngl{ n, dane z marca, maja, czerwca 1972. Po prawej stro-
nie osi * odkladane. sg biomasy madziemne, po lewej podziemne w gram:ch suchej masy na 1 m2 B — biofagi, S — saprofagi,
R — korzenie, L. — S$cidtka, G — zielone czeSci roslin, D — martwe czgSci roSlin (Wg Frencha, Steinhorsta, Swifta

1979)

Piramids of biomass for three types of American prairies
1 — desert prairie in New Mexico, data from -May, July, September 1972; 2 — shortgrass prairie in Colorado, data from June,
July, August 1972; 3 — bunchgrass prairie in Washington State, data from March, May, June 1972. Above-ground and under-
ground biomass in g dry wt per m® B — biophages, S — saprophages, R — roots, L — htter G — green parts of plants, D —
dead parts of plants (After French, Steinhorst and Swift 1979)
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Rys. 8. Piramida biomas dla sawanny afrykanskiej wedlug Lamotte’a (1975)
P — produkcja pierwotna w kg-ha-ir-1, CI — konsumenci pierwotni, DI —
destruenci materii roslinnej, C2 — konsumenci wtérni, D2 — destruenci materii
zwierzece]. Zakreskowane ukos$nie czeSci bloku produkcji pierwotnej zaznaczajg
te cze$¢ biomasy ro$linnej, ktéra tracona jest w czasie wypalania sawanny
Biomass pyramid of African savanna ecosystem after Lamotte (1975)

P — primary production in kg-ha-1-yr-1, Cl — primary consumers, Cl — de-
composers of plant matter, C2 — secondary consumers, D2 — decomposers of
animals bodies. Parts of plant biomass lost during the fire are shown as shaded
parts of the primary production box

Tabela 1V

Stosunki biomas kolejnych poziomoéw troficznych w rdéznych rodzajach prerii amerykanskiej
Wyliczenia z danych 1972 przedstawionych w pracy Frencha, Steinhorsta 1 Swifta (1979)

Rations of the biomass of consecutive trophic levels in various American prairies
Calculations on the basis of 1972 data from French, Steinhorst and Swift (1979)

Producenci | Producenci |Konsumencil
Rodzaj prerii ' Konsumenci | Konsumenci I Konsumenci 11
Type of prairie Producers Producers |[Consumers I
Consumers |Consumers I JConsumers 11
|
Kepiasta |
Bunch prairie | 1375 1984 . 2
Niska potudniowa ,
Shortgrass southern 1832 2071 | 7
Niska poinocna
Shortgrass northern 1322 1657 4
Wysoka
Tall 1306 1376 18
Mieszana
Mixed 737 1124 2
Gorska oty | |
Mountain *L 748 922 4
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Tabela V

Stosunek biomas producenci/konsumenci w o$miu gorskich ekosystemach trawiastych w masywie

- Tien-Szan

Przeliczenia oparte na danych z rozprawy Zlotina (1971); dane dotyczace biomasy roslin usred-
niano, sucha mase zwierzat wyliczono jako 1/3 masy mokrej -
Producers/consumers biomass ratio in eight mountain grasslands in the Tien-Szan

Calculations based on Zlotin (1971); dry mass of animals calculated as 1/3 of fresh biomass

_—

Producenci
Typ ekosystemu Konsumenci
Ecosystem type Producers |
| Consumers |
Blota | !
Bogs 1917
Roslinno$¢ poduszkowa
Cushion-like plants 2034
Wilgotne laki |
. Wet meadows 221
I Stepowiejace igki
Steppe meadows 313 |
Zimne stepy
Cool steppes 786
Suche stepy |
Dry steppes 1375
Po6lpustynie
Semideserts 2115
Pustynie
Deserts 3785 ,
Tabela VI

Stosunki biomas poziomow i grup troficznych w kilku typach ekosysteméw trawiastych (wg
Breymeyer 1978); obliczenia dla roslin wyzszych i fauny bezkregowcow

Ratios of the biomass of tropic levels and groups in various grassland ecosystems (after Brey-
meyer 1978); calculations for higher plants and invertebrates

—

| Producenci/konsumenci Producenci
! Typ ekosystemu Producers/consumers Konsumenci
{  Ecosystem type nad ziemig | pod ziemig | Producers

‘above-ground | underground | Consumers

Sawanna-rezerwat

Savanna-reservation 5718 481 ' 2227
Eaki Strzeleckie

Strzeleckie Meadows 325 79 89
¥ aki-Kazun |

Kazun Meadows 650 44 77

Pastwisko-Jaworki
Jaworki pastures i A 100 113 ,
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stosunek biomas producentéw do konsumentéw otrzymuje Lamotte
(1975), ktory oblicza go na 750 dla afrykanskiej sawanny. Dla sawanny
panamskiej] Breymeyer (1978) znajduje az 2000 razy wiekszg bio-
mase autotroféow od heterotrofow. Autorka skilonna jest szukac¢ niedo-
ciggnie¢ metodycznych powodujgcych sztuczne obnizenie faktycznie
wiekszej masy heterotrofow. Jednak dane Zlotina (1970, 1975) po-
zwalajg wyliczy¢ wartosci jeszcze wyzsze (tab. V). Wediug danych tego
autora najwieksze roznice w biomasach producentéw 1 konsumentow
spotyka sie w srodowiskach ekstremalnych: dla grupy bardzo suchych
srodowisk stosunek producentow do konsumentow waha sie od 1375 do
3789, dla srodowisk najwilgotniejszych wynosi on okoio 2000. Najeiek-
tywniejsza transformacja biomasy producentéw w biomase konsumentow
zachodzi w ekosystemach znajdujacych sie w bardziej umiarkowanych
warunkach srodowiskowych — dla 1gk stepowiejacych i1 wilgotnych sto-
sunek producentéw do konsumentéow waha sie od 221 do 313. Jeszcze
nizsze wartosci tego wskaznika podawane se przez Breymeyer
(1978) dla polskich Igk i pastwisk — waha sie on od 77 do 113 (tab. VI).
Nie trzeba dodawa¢, ze sg to takze lgki i pastwiska umiarkowanych
warunkow srodowiskowych. Inna powtarzajgca sie w materiatach przed-
stawionych w tabeli VI prawidlowos¢c to wielokrotnie wyzszy stosunek
producentow do konsumentow w pietrze nadziemnym. Ilos¢ biomasy
roslinnej przypadajaca nma 1 g biomasy konsumentéw jest wyraznie
wieksza w warstwie traw niz w warstwie korzeni. Tak wiec biomasa
bezkregowcow glebowych jest wieksza zaréowno w jednostkach bez-
wzglednych (jak wykazano w poprzednim rozdziale), jak i w stosunku
do biomasy roslinnosci. Prawdopodobne zatem jest, ze zwierzeta glebowe
lepiej wykorzystujg pokarm, bardziej jednak prawdopodobne, ze wiele
z nich zywi sie czgstkami rozdrobnionej materii organicznej i mikro-
organizmami znajdujgcymi sie w glebie, a tej puli pokarmu nie potra-
fimy na razie oceni¢ ilosciowo.

Na podstawie materialdéw amerykanskich (tab. IV) prébowano obli-
czyc przeplyw materii miedzy drugim a trzecim poziomem troficznym
(konsumenci I rzedu—konsumenci II rzedu). Stosunek biomas miedzy
tymi dwoma poziomami troficznymi waha sie od 2 do 18, jest zatem
o kilka rzedow nizszy od wszystkich uprzednio obliczanych wskaznikow
producenci/konsumenci. Dowodzi to, ze przekazywanie materii na wyz-
szych poziomach troficznych jest efektywniejsze. Niewatpliwie bowiem
stosunek biomas dwu pozioméw troficznych moze by¢ traktowany jako
wskaznik wydajnosSci przekazywania biomasy i tak go bedziemy nazy-
wac. Jest to wskaznik obarczony niewatpliwie mniejszym bledem niz
spotykany w literaturze ekologicznej wskaznik wydajnosci produkcji
oparty na ocenach produkcji odpowiednich poziomow troficznych. Bledy
w ocenach produkecji catych poziomoéw troficznych muszg by¢ bardzo
duze, szczegblnie na wyzszych pietrach drabiny troficznej — konsumenci



STRUKTURA TROFICZNA EKOSYSTEMOW TRAWIASTYCH 139

wystepuja w wielkiej liczbie gatunkow, ktorych przyrosty biomasy,
plodnos$¢ 1 zageszczenie oceni¢ jest trudno. Odum (1971) podaje war-
tosci od 10 do 20%e jako rozpietos¢ wydajnosci produkcji miedzy pozio-
mami troficznymi w réznych ekosystemach (obliczane jako NP,/NP,-y).
Ciekawe wyniki w tym zakresie podaje Reichle (1971), ktory oblicza
~ stosunek A,/NP,-; (gdzie A, jest asymilacjg poziomu n, a NP,-y pro-
dukcja netto na poziomie n—1) dla kilku poziomoéow troficznych:

saprofagi | 0,11—0,17
fitofagi 10,02—0,07
drapiezniki 0,02

Tak wiec wydajnos¢ produkcji (tak nazywa jg autor, cho¢ wydaje
sie, ze precyzyjniej byloby méwi¢ o wydajnosci asymilacji) miedzy po-
ziomami troficznymi waha sie od 2 do 17%, bedac najnizszg dla dra-
pieznikdw, a najwyzszg dla saprofagow. Niska wydajnos¢ drapieznikow
kiéci sie z wyobrazeniami ekologow o ekonomicznym wykorzystywaniu
pokarmu przez te grupe zwierzgt, wyniki Reichlego wydaja sie bardzo
dyskusyjne. Duza rozpietos¢ wskaznikéw podawanych przez roznych
autorow sugeruje, ze nie jest mozliwe przewidywanie produkcji wtornej
ekosystemow z ich produkecji pierwotnej. ,,Dane wspoiczesne nie daja
podstaw do sadzenia, ze heterotrofy po prostu ,pasozytuja” na autotro-
fach” — powiada O’'Neil (1976). Nie byloby zatem mozliwe ocenianie
biomasy, produktywnosci i innych wskaznikéw bioenergetycznych kon-
sumentéw na podstawie biomasy i produktywnosci producentow, ani
fez uzaleznianie od siebie poszczegoélnych grup konsumentow. O’Neil
analizowal strukture szesciu roznych ekosystemow i1 stwierdzil, ze nie
ma zaleznosci miedzy biomasg heterotroiow a produktywnoscig autotro-
fow. Zachodzi natomiast wyrazna zaleznos¢ miedzy stosunkiem biomas
heterotrofy/autotrofy a czasem obrotu dla calego systemu (,,system turn-
-over time”). O’Neil naduzywa tu nieco naszego zaufania, trudno bo-
wiem, znajgc stan dzisiejszej wiedzy uwierzyc, ze mozliwe jest wyzna-
czenie rzeczywistego czasu obrotu dla duzych, naturalnych ekosystemow
ladowych. Generalna sugestia autora, ze zbyt prosto wyobrazamy sobie
uzaleznienie pokarmowe heterotroféw od autotrofow jest jednak z pew-
noscig stuszna. Z niezgodnego z rzeczywistoScig upraszczania tej zalez-
nosci wynikajg prawdopodobnie klopoty przy konstruowaniu budzetow
energii przeplywajgcej miedzy poziomami troficznymi. Trojan (1967,
1968), Ryszkowski(1972), Andrews i in. (1974) zakladali, ze pro-
duktywnos¢ heterotrofé6w winna by¢ proporcjonalna do produktywnosci
autotrofow. Tymczasem jest wielce prawdopodobne, ze zaleznos¢ ta
jest bardziej skomplikowana.



l 40 ALICJA BREYMEYER

—_— e e E——— S ——

6. Rozwazania o ,strategiach” ekosystemow trawiastych

Jak juz sugerowano, wydaje sie oczywiste, ze diugowieczne, ustabi-
lizowane ekosystemy — zanim do tej stabilizacji doszly — stawiane byly
w trakcie ewolucji wobec koniecznosci dostosowywania sie do zmian
klimatu i podloza. Sposoby przystosowywania sie do tych zmian nazy-
wac¢ bedziemy, liczgc troche na wyrozumialo$¢ czytelnikow, ,,strategia-
mi”’ ekosystemow. I tak w zakres roznych strategii ekosystemow pro-
wadzacych do zapewnienia im doplywu pierwiastkow inwestowanych
stale w produkcje materii organicznej wchodzg roézne sposoby przywra-
cania tych pierwiastkow do obiegu. Destrukcja materii organicznej na-
lezy do procesow ekologicznych bardzo czulych na zmiany w Srodowisku
abiotycznym. W szczegélnosci ostatni czion tego tancucha troficznego,
mikroorganizmy, wykazuje natychmiastowg i ostrg reakcje na zmiany
czynnikow abiotycznych. Dezaktywacja mikroorganizméw (przy np. gle-
bie zbyt suchej lub zbyt wilgotnej, w czasie wiekszych mrozéw, itp.)
zwalnia tempo rozkladu i prowadzi do akumulacji resztek organicznych
i zawartych w nich pierwiastkéw biofilnych. Ekosystemy rozwijaja me-
chanizmy wspomagajace dziatalnos¢ mikroflory. Na przyklad na takach
w dolinie Wisly rozwija sie bardzo liczna makrofauna glebowa zlozZona
giownie z geofagow (dzdzownice) przepuszczajacych przez swéj przewdd
pokarmowy wielkie iloSci gleby i stymulujgcych w ten sposoéb rozwoj
mikroflory. W warunkach suchych stepow i prerii dzdzownice nie znaj-
dujg warunkow do zycia, ale liczne sg tu saprofagiczne chrzaszcze roz-
drabniajgce materie roslinng, a takze rozwija sie ogromna masa mikro-
organizmow, ktére maja zdolnoS¢ przezywania okreséow suszy w stanie
nieaktywnym i natychmiastowego uaktywniania sie po deszczu. Jeszcze
inna ,,strategia’” przywracania pierwiastkow biofilnych do krazenia opi-
sywana jest dla ekosystemow sawann w wilgotnych strefach tropikal-
nych. Went i Stark (1968) przedstawiaja teorie prostego (bezpo-
sredniego — direct) krazenia pierwiastkéw biofilnych 'w ekosystemach
tropikalnych: grzybnia rozwinieta w tamtejszych warunkach zaréwno
w warstwie humusowej jak i na powierzchni gleby moze prawdopo-
dobnie sama ,,trawi¢” martwe resztki organiczne i przeprowadza¢ naste-
pnie rozpuszczone zwigzki odzywcze bezposrednio do zywych komoérek
korzeni. Podobne sugestie wysuwaja Odum, Lugo i Burns (1970)
uznajac, ze w wilgotnym lesie rownikowym mikoryza dziala jako chwy-
tacz pierwiastkéw biofilnych rozpuszczonych w wodzie deszczowej.
W ten sposob w tropikalnych strefach wielkich deszczéw pierwiastki
biofilne przywracane sg do krazenia zanim dotrg do gleby, gdzie grozi
im szybkie wyplukanie. Badania Zlotina (1971) sugeruja jeszcze
inny sposob przywracania pierwiastkow biofilnych do obiegu w ekosys-
temach trawiastych. Autor podkresla role destrukeji abiotycznej, tj. roz-
kladu zachodzacego na skutek roznych dziatan fizycznych i chemicznych
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na martwa materie w ekosystemach. Zlotin eliminowal dzialanie orga-
nizméw zywych i stwierdzil, ze znikanie martwej materii uzyskiwane
wylacznie drogg abiotyczna stanowi¢ moze okolo 50% catkowitej de-
strukcji w ekosystemach stepowych. Tak wigc ekosystemy dysponujg
roznymi mechanizmami przywracania pierwiastkow biofilnych do obiegu.
Podjecie rozwazan, ktéore z tych mechanizmow sg pierwotniejsze, ktore
wyksztalcily sie pozniej i jakie sa strategie ,,wyboru” ktoregos z nich,
bedzie mozliwe dopiero wtedy, gdy nagromadzi sie wiecej danych po-
rownawczych dokumentujgcych charakter i tempo destrukeji materii
organicznej w roznych typach ekosystemow.

Tempo przekazywania materii organicznej miedzy poziomami tro-
ficznymi zalezne jest od ilosci i réznorodnosci konsumentow dzialajgcych
w systemie. W opracowaniach z ostatnich lat podkresla sie regulacyjna
role konsumentéw, niezalezng od stosunkowo niewielkich biomas. Lee
i Inman (1975) oraz O'Neil (1976) przedstawiajag dowody matema-
tyczne sugerujgce, ze konsumenci odgrywaja role regulatorow tempa
proceséw ekosystemowych i zwiekszajg zdolnoS¢ ekosystemu do powrotu
do réwnowagi w przypadku pojawienia sie zaklocen. Wedle teoretycz-
nego dowodu potrzebne sg tylko niewielkie zmiany biomasy hetero-
irofow, azeby z powrotem ustalic rownowage w systemie. Mechanizmy
ekologiczne prowadzgce do osiggniecia tej rownowagi moga byc¢ prawdo-
podobnie rézne. Dobér odpowiedniego zestawu konsumentow ustawio-
nych w odpowiedniej dlugosci lancuchy daje mozliwosci manipulowania
zarobwno tempem jak i iloscia materialu przekazywanego z jednego po-
ziomu troficznego na drugi. Ekosystemy o dobrze rozwinietej strukturze
troficznej, zbudowane z duzej liczby konkurujacych ze sobg gatunkow,
charakteryzuja sie wolnym przeplywem materii miedzy glc’m&nymi po-
ziomami troficznymi, poniewaz duze porcje pierwiastkéw biofilnych sa
zawsze zamkniete w ciatach licznych i réznorodnych konsumentow. Do-
brym przykladem takiego ekosystemu sg Lgki Strzeleckie, lgki badane
przez wiele lat w Kampinoskim Parku Narodowym, na ktorych od chwili
zakazu ich uzytkowania zaczeta sie powolna sukcesja w kierunku lasu.
Coraz bogatszy zestaw nisz ekologicznych byl zajmowany stopniowo
przez coraz bardziej zroznicowany zestaw konsumentow polgczonych
w diugie, rozbudowane lancuchy troficzne. Stwierdzono, ze czesto liczba
gatunkow konsumentow znajdowanych w obrebie pojedynczej grupy
taksonomicznej lub ekologicznej przewyzsza liczbe gatunkow wszyst-
kich ros$lin naczyniowych tego ekosystemu (Breymeyer 1971).
W szczegolowo analizowanych lancuchach troficznych doliczano sie kon-
sumentéow IV, a nawet V rzedu (Breymeyer i Petal 1968, P e¢-
tal i Breymeyer 1969). Tak liczni konsumenci wilaczajacy sig
w przekazywanie materii zwalniajg tempo tego procesu. Mozna si¢ spo-
dziewac, ze im zwierzeta wieksze, tym bardziej opozniajg przekazywanie
pierwiastkow biofilnych. Najszybciej przekazywane sg pierwiastki bio-
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filne przez populacje organizméw malych, o krétkim zyciu. Ewolucja
gatunkow prowadzi do powstawania form wiekszych, diluzej zyjacych,
ktore skuteczniej bronig sie w walce o byt, m.in. sg efektywniejsze w
utrzymywaniu pierwiastkéow biofilnych w obrebie swego ciata. Czy ewo-
lucja ekosystemoéw doprowadza do ustalania proporcji migdzy popula-
cjami zwierzat dlugo zyjacych i populacjami szybkich ,,przekaznikow’?
Czy ekosystemy przyjmuja (utrzymujg) okreslona liczbe populacji obu
rodzajow w zalezno$ci od mozliwosci materialowych 1 energetycznych
siedliska? Wydaje sie, ze w czasie ewolucji ekosysteméw musiato docho-
dzi¢ do wyboréw strategii odpowiednich ze wzgledu na dostepne zasoby,
klimat i1 zestaw gatunkow do obsady systemu.

Dobor konsumentow w ekosystemach rozwazac mozna z jeszcze inne-
g0 punktu widzenia: zwierzeta magazynujace w cialach pierwiastki bio-
filne stuza jako mechanizm rozpraszania w czasie dostawy tych pier-
wiastkéow do ro$lin. Calkowite uwolnienie pierwiastkow zwigzanych w
ciele zwierzg¢cia nastepuje w chwili jego sSmierci, a frekwencja tych
Smierci zalezna jest przede wszystkim od rodzaju i wielkosci organizmu
i od warunkow klimatycznych. Southwood (1976) przedstawia dane
ilustrujgce zaleznos¢ miedzy rozmiarami ciata a czasem trwania generacjl
u rozmaitych organizmow. Lamotte i1 Meyer (1977) prezentuja
wyniki dowodzace przyspieszania wymiany pokolen u zwierzat zyjacych
w afrykanskiej sawannie, tj. w klimacie bardzo cieplym. A zatem zwie-
rzeta o odpowiednim tempie umierania, tj. tempie uwalniania zawartych
w ich ciatach pierwiastkow, moga by¢ dobierane w ekosystemach. Wobec
stwierdzonej wyraznej nierytmicznosci w produkowaniu materii roslin-
nej, przetrzymywanie pierwiastkow biofilnych w cialach konsumentow
1 stopniowe ich uwalnianie w rytmie umierania zwierzat jest niewgtpli-
wym mechanizmem rozciggania w czasie zarowno retencji pierwiastkow
w systemie, jak i ich dostawy do plyndéw glebowych i roslin. Czy jest to
mechanizm znaczgcy w Kkrazeniu materii w ekosystemach, w przekazach
materii z jednego poziomu troficznego na drugi? Prawdopodobnie bywa
roznie. Na przyklad nie wydaje sie to by¢ wazny mechanizm w opisywa-
nych wyzej wilgotnych sawannach tropikalnych, gdzie bardzo korzystne
warunki abiotyczne stymulujg tempo produkcji zielonych czesci roslin.
Konsumenci tych ekosysteméw nie przystosowali sie do tak duzej pro-
dukcji masy roslinnej i, w rezultacie, biomasa zielona jest w niewielkim
stopniu przez nich zuzywana. Konsumenci odgrywaja zatem prawdo-
podobnie niewielkg role w regulacji krazenia pierwiastkow w tych
ekosystemach.

Rozwazajac jednak dalej konsekwencje opisanej sytuacji mozna
stwierdzi¢, ze w ekosystemach tych akceleracja tempa produkeji w jed-
nym podsystemie (na jednym poziomie troficznym) nie doprowadzila
do odpowiedniego tempa rozwoju innego, zaleznego podsystemu (pozio-
mu troficznego). Tak wiec rozmiary poziomu troficznego (jednego pod-
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systemu) sa w pewnym tylko stopniu zalezne od poprzedniego poziomu
troficznego (od innych podsystemow). Jaki jest stopien ich niezaleznosSci?
Rozne czeSci ekosystemu moga w réznym tempie osigga¢ klimaksowe
zrownowazenie z ich otoczeniem (Margalef 1968, Bazilevich
i Titlyanova 1980). Oznacza to, ze w ekosystemie koegzystuja pod-
systemy, ktore juz wysycaja pojemnos¢ swego Srodowiska oraz podsys-
temy, ktore nie osiggnely jeszcze tego zrownowazenia. W dzisiejszych
warunkach ciaglej ingerencji czlowieka w naturalng sukcesje¢ ekosyste-
mow rozwoOj pewnych podsystemow bywa permanentnie hamowany lub
przyspieszany i nigdy nie osiggajg one zrownowazenia ze Srodowiskiem.
W ten sposob wzajemna zaleznos¢ poziomow troficznych we wspolczes-
nych ekosystemach wydaje sie zmniejsza¢, zmniejsza si¢ tez szansa
uzyskiwania wewnetrznej spoistosci tych systemow 1 zwigzana z tym
zdolno$é przystosowan do $rodowiska.
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STRUKTURA TROFICZNA EKOSYSTEMOW TRAWIASTYCH

Summary

This is a review and analysis of the latest ecological works on the trophic
structure of grassland ecosystems. The analysis has been made as follows: (1) In-
troduction to the topic and definitions of basic terms used, (2) Autotrophs—
—vascular plants in grassland ecosystems, this including (2.1.) Production, (2.2.)
P/B index, (2.3.) Vertical distribution of organic matter. The series of measure-
ments of productivity of grassland ecosystems are compared (Table I) showing
great similarity on the large areas of North America and Soviet Union. The
difference between the highest and the lowest primary production is about ten-
-fold. The relationship between the above-ground plant production and the pre-
cipitation (Fig. 1) looks quite distinct. The prevalence of underground organic
matter over the green one increases with the decreasing amount of water available
in the environment (Figs. 2, 3, Table II). Grassland ecosystems have a very high
P/B index which proves their high production efficiency as compared with other
terrestrial ecosystems. (3). Heterotrophs — their ecological characteristics and role
in matter cycling in the ecosystem. Distinct conditioning of trophic structure by
ecosystem utilization, e.g., grazing, mowing is shown (Fig. 4). As a result of
grazing in the grassland ecosystems a trophic chain of coprophagous forms is
developed (Fig. 5). An analysis of the biomass distribution of various invertebrate
consumers shows that the absolute prevalence is obtained usually by soil fauna,
consisting mainly of saprophages (Table 1II). As regards bioenergetics charac-
teristics, consumers of grassland ecosystems show a great variety (Fig. 6, analyses
of indices A/C, P/A, R/A, in the paper). But always the expenditure of energy
on living costs distinctly exceeds that on production of body tissues. (4) Trophic
pyramids in grassland ecosystems and (5) Quantitative relations among trophic
levels. On the basis of American (Fig. 7 and French literature (Fig. 8) trophic
pvramids of different grassland ecosystem types are discussed and then the
quantitative relations among trophic levels are calculated (Tables IV—VI). It has
been found that even several thousands (2000—3000) units of heterotrophe biomass
fall per a unit of autotrophe biomass — as it happens in ecosystems under bad,
extreme abiotic conditions. Whereas it is 70—300 in ecosystems of temperate zones.
The biomass ratio for levels of consecutive consumers (phytophages/predators)
ranges from 2 to 18 and thus is several rows lower. The last chapter ,Remarks
on the strategy of grassland ecosystems” is a discussion of various possible ways
of evolution of grassland ecosystems.
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