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ABSTRACT
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"This paper addresses the question of whether or not and to which extent two common tree species mixtures
(Norway spruce — European beech; sessile and pedunculate oak — European beech) vary in volume growth from
their monocultures. To this end, the results from selected long-term experimental plots located in Germany,
Poland and Switzerland, with many of them under survey since the 1890’s, were employed. We found than
on average both type of mixtures exceeded volume growth in pure stands by almost 30%. The analysis at the
species level showed than only a Norway spruce response to mixture was neutral on average, while other
tree species were benefitted by mixture. An empirical derived model for mixed stand of oak and European
beech disclosed that the interaction can range from facilitation and overyielding on poor sites, through the
neutral response under mesotrophic conditions, up to underyielding on fertile sites triggered by competition.
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Wstep

Produkcja surowca drzewnego stanowi — obok roli ekologicznej i spoteczno-kulturowej — réwno-
rz¢dng funkcje lasu oraz buduje filar ekonomiczny zréwnowazonego lesnictwa ekosystemowego.
Odwieczne pytanie, jak ksztattuje si¢ produkcyjnosé (w tym przyrost migzszosci) w drzewosta-
nach mieszanych na tle drzewostanéw jednogatunkowych, pozostaje wcigz otwarte, mimo ze
burzliwa dyskusja na ten temat trwa juz ponad 200 lat (ryc. 1) [Pretzsch 2005; Piotto 2008].
Wydajnos¢ drzewostanéw mieszanych zalezy od wielu czynnikéw, a sam efekt zmieszania moze
by¢ dynamiczny, zmieniajgcy si¢ w czasie i przestrzeni [Pretzsch 2009; Mason, Connolly 2013;
Forrester 2014]. Znalezienie ogdlnych prawidtowosci w ksztaltowaniu si¢ przyrostu migzszosci
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Produkcyjnosé réznych kategorii drzewostanéw mieszanych w stosunku do drzewostanéw jednogatunkowych
Productivity of mixed-species versus pure stands

(+/-) oznacza sytuacje, gdy pierwszy gatunek zyskuje na zmieszaniu, natomiast drugi traci

(+/-) indicates that first tree species benefits, while other one loses from its growth in mixture

w drzewostanach mieszanych jest niezwykle trudne, a wedtug Assmanna [1968] ,,prawie nic do
przezwycigzenia”. Problemy te wynikajg z niedostatku wieloletnich i systematycznych badaii
[Bartelink, Olsthoorn 1999; Pretzsch 2009]. Z kolei istniejaca sie¢ dtugoletnich powierzchni
cksperymentalnych, w ktérych bezposrednio sgsiadujg ze sobg drzewostany mieszane i jedno-
gatunkowe, poréwnywalne pod wzgledem warunkéw siedliskowych oraz dotychczasowego
sposobu pielggnowania, jest stosunkowo uboga [Condés i in. 2013].

Z punktu widzenia hodowli i produkcyjnosci lasu poznanie wartosci i zmiennosci przyro-
stu migzszosci i sumarycznej produkcji w drzewostanach mieszanych o najczgsciej spotykanych
sktadach gatunkowych oraz najbardziej pozadanych z punktu widzenia ekonomicznej atrak-
cyjnosci jest bardzo pozgdane. Wyniki te powinny byé wykorzystywane przy wyborze gatunku
drzewa i formy zmieszania, a wigc w ustaleniu sktadu gatunkowego drzewostanu [Jaworski
2005]. Ponadto mogg one istotnie wptynaé na decyzje, czy w Europie bedg promowane drze-
wostany mieszane [Bartelink, Olsthoorn 1999].

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie, jak ksztattuje si¢ biezacy roczny przyrost
migzszosci w pospolicie wystepujacych w Europie drzewostanach swierkowo-bukowych oraz
debowo-bukowych na tle drzewostanéw jednogatunkowych. Ponadto, na podstawie dtugolet-
nich danych o biezacym przyroscie migzszosci drzewostanéw debowo-bukowych, dgbowych
i bukowych, przeanalizowano, jak warunki siedliskowe i udziat poszczegdlnych gatunkéw mogg
modyfikowaé efekt zmieszania w postaci zwigkszonego lub zmniejszonego przyrostu wzdluz
gradientu Zyznosciowego.

Materiat i metody

OBIEKT BADAN. Obiekt badawczy stanowig drzewostany mieszane swierkowo-bukowe ($w/bk)
oraz debowo-bukowe (db/bk). Gtéwnym powodem, dla ktérego wybrano pierwszg kategori¢ drze-
wostangw, jest ich nickwestionowana rola z punktu widzenia produkcyjnosci lasu w Europie
Srodkowej [Bartelink, Olsthoorn 1999; Pretzsch 2005]. Drzewostany db/bk odgrywaly wicksza
role w przesztosci. Ich udziat na przestrzeni ostatnich wiekéw zmalat z powodu prowadzonych
na szerokg skale wylesieri na potrzeby rolnictwa lub zostaty zastgpione monokulturami swierko-
wymi oraz sosnowymi [Kenk 1992]. Rola drzewostanéw mieszanych db/bk moze w przysziosci
znacznie wzrosngd, gléwnie ze wzgledu na prognozowane zmiany klimatu (w kierunku bardziej
suchego i cieptego), co moze doprowadzi¢ do regresji dotychczas waznych gospodarczo gatunkéw
drzew, ze swierkiem na czele [Pretzsch, ]v)ursk? 2002; Spellmann i in. 2011; Bruchwald, Dymeterko
2012; Korzybski i in. 2013].

W przypadku drzewostanéw $w/bk oraz db/bk najbardziej rozbudowana sie¢ statych po-
wierzchni obserwacyjnych istnieje na terenie Europy Srodkowej. Najstarsze z nich zostaly
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zatozone pod koniec XIX wieku w ramach dziatalnosci Stowarzyszenia Niemieckich Instytutéw
Badawczych Lesnictwa oraz jego pézniejszego sukcesora: Migdzynarodowej Unii Lesnych Orga-
nizacji Badawczych (IUFRO). Dzigki wspétpracy réznych osrodkéw naukowych z Niemiec,
Polski oraz Szwajcarii dtugoletnie wyniki pomiar6w zgromadzono w unikalnej bazie danych.
W przypadku drzewostanéw $§w/bk zgromadzono dane z 23 powierzchni eksperymentalnych,
z ktérych kazda zawierata przynajmniej jeden drzewostan mieszany oraz dla por6wnania mono-
kultury $wierkowe i bukowe, tworzgc tzw. triplety. Drzewostany db/bk byly reprezentowane
przez 37 analogicznych statych powierzchni obserwacyjnych. W celu uniknigcia putapek takso-
nomicznych i probleméw zwigzanych z jednoznaczng identyfikacjg debéw do gatunku (bezszy-
putkowy, szyputkowy lub mieszarice obydwu) [Boratyriski i in. 2006] w pracy utworzono jedng
grupe o nazwie dagb. Wszystkie powierzchnie odznaczaty si¢ zageszezeniem zblizonym do maksy-
malnego i w przesztosci byty poddawane co najwyzej stabym zabiegom trzebiezowym. Pozwolito
to oddzieli¢ efekt zmieszania od wplywu zabiegéw hodowlanych na przyrost migzszosci drze-
wostanéw. Podstawowe informacje dotyczace analizowanych drzewostanéw przedstawiono
w tabeli. Dokladniejszy ich opis znajduje si¢ w opracowaniach Pretzscha i in. [2010, 2013a].

[LOSCIOWE UJECIE EFEKTU ZMIESZANIA. W pierwszym etapie dla kazdego drzewostanu i 5-10(15)-let-
nich cykléw pomiarowych obliczono biezacy roczny przyrost miazszosci (m3/ha/rok). W drugim
etapie otrzymane wyniki poréwnywano w ramach poszczegdlnych tripletéw i okreséw przyro-
stowych, tj. bezposrednio sgsiadujgcych ze sobg drzewostanéw mieszanych i jednogatunko-
wych w tym samym wieku. Przyjeto, ze Zv, i Zv, oznacza¢ bgdg biezacy roczny przyrost
migzszosci, odpowiednio gatunku 112 w drzewostanie jednogatunkowym, natomiast Zv, ,, oraz
79y, tych samych gatunkéw w drzewostanic mieszanym. Catkowity biezacy roczny przyrost
migzszosci drzewostanu mieszanego wynosi: Zo, ,=2v, , +20,, ,-

W pierwszym kroku dla kazdego tripletu i okresu pomiarowego obliczono biezacy roczny
przyrost migzszosci w wartosciach wzglednych (RZv, ,) wedtug nast¢pujacego wzoru:

A
RZ-zUL2 = Zvl’z/Zz)L2 [1]

Tabela.

Zakres wybranych warunkéw fizjograficznych oraz parametréw taksacyjnych analizowanych drzewostanéw
W ostatnim terminie pomiarowym

Range of the physiographical conditions and selected stand parameters as for the last survey

C $w; $w/bk; bk db; db/bk; bk
echa . .

min. maks. min. maks.
Szerokosé geograficzna (N) 46°51° 5141 4652 5415
Dtugosé geograficzna (E) 0701 1645 06°36’ 1443
Wysoko$¢ [m n.p.m.] 150 800 30 585
Srednia roczna temperatura ['C] 55 8,5 6,0 9,3
Roczna suma opadéw [mm] 700 1270 550 1120
Pierwszy i ostatni pomiar [lata] 1895 2009 1890 2010
Liczba pomiaréw [n] 1 16 1 16
Wiek drzewostanéw [lata] 33 150 28 238
Udzial g.atunkow. na 0.05 0.95 0,01 0.99
podstawie suchej masy
Bonitacja sw i db [m]* 19,7 52,1 16,9 35,2
Bonitacja bk 100 lat [m]* 18,8 45,1 15,7 46,7

*przecigtna wysokos¢ w wieku 100 lat w drzewostanach jednogatunkowych
*mean height at the age of 100 years in pure stands
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gdzie:
ZAvl ’ = biezgcy roczny przyrost migzszosci drzewostanu mieszanego,
ZULZ —spodziewany biezgcy roczny przyrost migzszosci drzewostanu mieszanego przy
zatozeniu, ze efekt zmieszania Zv, , jest zerowy.

A
Wartos¢ Zv, , jest sktadowg biezacych rocznych przyrostéw migzszosci dwéch gatunkéw w drze-
wostanach litych Zv, i Zv, zredukowanych odpowiednio ich udziatem m, i m,.

A
Zv1,z =m - Zvl + oy sz [2]

Udziat gatunkéw m, i m, w poszczegdlnych terminach pomiarowych obliczono na podstawie
suchej masy czgsci nadziemnej wedtug ponizszych wzoréw:

my =W (W, + W, [3]
m, = WI(W, + W) [4]
gdzie:
W,, W, — biomasa cz¢sci nadziemnej, odpowiednio gatunku 11 2, w drzewostanie miesza-
nym [Pretzsch 2009].

W przypadku gdy RZv, ,=1, efekt zmieszania jest zerowy, czyli wzajemne zmieszanie dwdch ga-
tunk6éw nie wywotuje zmian w przyroscie migzszosci na poziomie catego drzewostanu. Wartosci
RZv,,>1iRZv, ,<1 oznaczajg odpowiednio, Ze przyrost migzszosci wynikajgcy z wymieszania
obydwu gatunkéw w drzewostanie mieszanym jest wigkszy lub mniejszy w stosunku do sgsia-
dujgcych monokultur.

W kolejnym kroku obliczono wzgledny biezgey roczny przyrost migzszosci (RZv, ,, i RZv,,) ,)
na poziomie poszczegélnych gatunkéw:

Rva) = Zv1,(z)/ m, [ Zv, [5]
RZ‘ZJU),Z = Zv(1),z/ ’”z/ sz [6]
Warto zauwazy¢, ze wartosci:
20y gy = Loy o) my [7]
oraz ,
20’ (1)5 = Zogyp 8]

sq biezgcymi rocznymi przyrostami migzszosci poszczegélnych gatunkéw drzew w drzewostanie
mieszanym w przeliczeniu na 1 ha.
W ostatnim kroku obliczono zaleznosci:

RPZv, 5, = 70, )| 20, 9]
RPZ2, | 7o, [10]

oraz

2 =202

ktére wykorzystano do zilustrowania efektu zmieszania na poziomie poszczegélnych gatunkéw
i catego drzewostanu (RPZv, ,=RPZv, oHRPZv ;) ) w postaci diagraméw krzyzowych.

GRAFICZNA PREZENTACJA EFEKTU ZMIESZANIA. Wyniki powyZzszych obliczeri przedstawiono w for-
mie graficznej za pomocg tzw. diagraméw krzyzowych (ang. cross diagrams) [Kelty 1992]. W tego
typu diagramach przyrost migzszosci gatunku 1 i 2 w drzewostanach jednogatunkowych jest stan-
daryzowany do jednosci i prezentowany odpowiednio na lewej i prawej osi rz¢dnych (ryc. 2). Na osi
odcietych prezentowany jest udziat poszczegdlnych gatunkéw, ktéry wyczerpuje wszystkie mo-
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Diagramy krzyzowe do identyfikacji efektu zmieszania w dwugatunkowych drzewostanach mieszanych:
pozytywny efekt zmieszania w postaci zwigkszonego przyrostu migzszosci (a) oraz negatywny w postaci
zmniejszonego przyrostu (b) w stosunku do odpowiednich drzewostanéw jednogatunkowych

Cross diagrams for displaying of mixing effects on volume growth in two-species mixtures with overyielding
(a) and underyielding (b)

zliwe kombinacje: od litego drzewostanu gatunku 1, przez drzewostan mieszany o wyréwnanym
udziale, az po monokultur¢ gatunku 2. Linie przerywane tgczace punkty (0,1) z (1,0) i (1,1)
z (0,0) przedstawiajg wartosci, w ktérych efekt zmieszania wyrazony wzglednym przyrostem
migzszosci jest zerowy na poziomie analizowanych gatunkéw. Natomiast przerywana linia
taczaca punkty (0,1) z (1,1) wskazuje na zerowy efekt zmieszania na poziomie catego drzewo-
stanu. Jezeli przyrost migzszosci poszczegélnych gatunkéw i calego drzewostanu jest wigkszy
lub mniejszy w drzewostanie mieszanym w stosunku do monokultur, wéwczas odpowiednie
wartosci pojawiaja si¢ powyzej lub ponizej przerywanych linii.

Wykorzystujac nastgpujace funkcje nieliniowe o postaci:
RPva) =mx (1 +a; xm,) [11]

RPZvy, = myx (1 +a, x m)) [12]

i algorytm dopasowania Levenberga-Marquardta, zbudowano proste modele opisujace kierunek
oraz rozmiar reakeji jednego gatunku na obecnos¢ drugiego. Parametry funkcji «, i @, opisujg
charakter interakeji (pozytywna: a>0 (ryc. 2a), negatywna: a<0, (ryc. 2b) lub neutralna: a=0) oraz
jej moc (im wicksze wartosci, tym silniejsze wzajemne oddziatywanie, odzwierciedlone stop-
niem wklgstosci lub wypuklosci funkcji). Wykresy funkeji [11] i [12] zaprezentowano takze na
diagramach krzyzowych.

Wyniki
Analizowane drzewostany §w/bk i db/bk w ujeciu §rednim ze wszystkich okreséw pomiarowych
odznaczaja si¢ odpowiednio o 8 i 4% wigkszym biezgcym przyrostem migzszosci w poréwnaniu
z litymi (wartosci Srednie powyzej linii identyfikujgcej zerowy efekt zmieszania=1,0). W warto-
Sciach absolutnych odpowiada to +0,51 oraz +0,32 m*/ha/rok (ryc. 3). Maksymalne réznice
w przyroscie w poszczegélnych okresach pomiarowych na korzysé drzewostanéw §w/bk i db/bk
wynosity odpowiednio +11,06 i +13,46 m3/ha/rok, natomiast in minus 7,23 oraz 9,94 m3/ha/rok

(ryc. 3c, f).
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Biezgcy roczny przyrostu migzszosci w drzewostanach mieszanych oraz litych
Periodic annual volume increment in mixed stands vs pure stands
a, b, d, e - poziom gatunkowy; ¢, f - poziom calego drzewostanu

a, b, d, e - tree species level; ¢, f - whole stand level

Na poziomie poszczegdlnych gatunkéw wylacznie swierk odznaczat si¢ srednio nieco niz-
szym przyrostem (-0,94 m3/ha/rok, —2%) w drzewostanach mieszanych w stosunku do jednoga-
tunkowych (ryc. 3a). W przypadku debu przyrost byt wyzszy o +0,83 m3/ha/rok (11%), natomiast
buka az o +2,65 m*ha/rok (ponad 20%) w zmieszaniu ze §wierkiem i tylko o +0,10 m3/ha/rok
(1%) z debem (ryc. 3b, e).
Przyrost migzszosci w wartosciach wzglednych w ramach analizowany tripletéw i okreséw
przyrostowych rozbito na poziom poszczegdlnych gatunkéw (ryc. 4a, b i 4d, e) oraz calego drze-
wostanu mieszanego (ryc. 4c, f). Funkcje [11] i [12], w zaleznosci od sktadu gatunkowego,
przyjmujg nastepujgcg postac:

RPZv g, gy = me, - (1= 0,013 (£0,007) - m)
0 =236, R? = 0,12, p<0,03 (swierk);
RPZv,g,, = mbk - (1 + 1,115 (20,116) - m,)

n =221, R* = 0,33, p<0,001 (buk);

RPZ‘UMM) =m - (1 +0,827 (£0,124) - m,))

n =297, R? = 0,38, p<0,001 (dab);

RPZv 4y, = - (1 + 0,363 (£0,077) x 1)

n =464, R* = 0,33, p<0,001 (buk);

[13]

[14]

[15]

[16]
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gdzie:
n  — liczba analizowanych spostrzezedt (RPZv, ) lub RPZvy, ,),
R? — wspétczynnik determinacii, '
p - prawdopodobieristwo testowe.

Efekt zmieszania na poziomie catego drzewostanu, przy zalozeniu, ze udziat poszczegélnych gatun-
kéw bedzie wyréwnany (5Sw5Bk i 5Db5Bk), wynosi odpowiednio 27 i 30% na korzys¢ drzewo-
stanéw mieszanych. Analizy na poziomie gatunkowym pokazuja, Ze wylgcznie swierk (ryc. 4c)
traci nieznacznie na przyroscie (2,=—0,013), rosngc w zmieszaniu z bukiem (réwnanie [13]). Pozo-
stale gatunki reagujg pozytywnie na obecnos¢ innego gatunku (#>0). Warto zaznaczy¢, ze w przy-
padku buka efekt zmieszania jest silniejszy w zmieszaniu ze swierkiem niz z dgbem.

W celu przeanalizowania, jak warunki siedliskowe oraz udziat poszczegélnych gatunkéw
mogg modyfikowaé efekt zmieszania w drzewostanach db/bk, rozbudowano funkcje [11] i [12]
o interakcje mi¢dzy udziatem danego gatunku i przecigtng wysokoscig w wieku 100 lat (4¢700).
Zmienng objasniajgcg 4g100 (dalej zwang bonitacja) przyjeto jako substytut potencjalnych zdol-
nosci produkcyjnych siedliska, w tym zyznosci. Funkcje przyjmujg nastepujgcg postaé:
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Wzgledny biezacy przyrost migzszosci w drzewostanach swierkowo-bukowych (a-c) i debowo-bukowych (d-f)
Relative volume increment for spruce-beech (a-c) and oak-beech (d-f) stands

Punkty odzwierciedlajg stosunek biezgcego rocznego przyrostu migzszosci w drzewostanie mieszanym w stosunku do litego w ramach
danego tripletu i okresu pomiarowego; krzywe przedstawiajg Srednig reakcje poszezegdlnych gatunkéw i ich wypadkows na poziomie
catego drzewostanu — wykreslono na podstawie réwnar [13-16]

Points represent the observed relative volume productivity of mixed versus pure stands; the curves represent the average mixing reac-
tions of each tree species and total stand according to equations [13-16]
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RPZ‘U( =+ (1 + 4,033 (£0,468) - m , — 0,122 (£0,016) - m , - hq100,,)

n =428, R* = 0,37, p<0,001 (buk)

ab)ok [18]

W przypadku obu gatunkéw zyznosé siedliska wptywa istotnie i w sposéb negatywny na efekt
zmieszania wyrazony wzglednym przyrostem migzszosci, co oznacza, ze im lepsze warunki
siedliskowe (bonitacja), tym efekt zmieszania jest stabszy (ryc. 5). Na siedlisku oligotroficznym
dochodzi do kooperacji (wzglgdnie redukeji konkurencji) i obopélnej korzysci dwéch gatunkdw.
Pozytywny efekt zmieszania przejawia si¢ w zwigkszonym przyroscie migzszosci na korzys¢
drzewostanéw mieszanych o 66% (+4,8 m3/ha/rok), z czego 41% przypada na dab i 25% na buk
(ryc. 5a, d). Na zyZniejszym siedlisku efekt zmieszania jest blisko o potowe mniejszy, cho¢ wcigz
przyrost migzszosci w drzewostanie mieszanym jest 0 35% (+3,0 m3/ha/rok) wigkszy w poréw-
naniu z litymi drzewostanami dgbowymi i bukowymi (dgb wnigst 23, a buk 12%) (ryc. 5b, e).
Tylko w przypadku siedliska eutroficznego dochodzi do konkurencji i wzajemnego ograniczania
si¢ we wzroscie. W efekcie przyrost migzszosci drzewostanéw mieszanych jest mniejszy o 11%
(-1,3 m’/ha/rok) w odniesieniu do drzewostanéw jednogatunkowych. Na poziomie gatun-
kowym odpowiada to stracie wysokosci 2% u d¢bu i 9% w przypadku buka (ryc. 5S¢, ). Wartosci
graniczne bonitacji, przy ktérych efekt zmieszania jest zerowy, tj. r6wnomierne zmieszanie
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Efekt zmieszania w postaci zwigkszonego lub zmniejszonego przyrostu migzszosci (a-c — wartosci wzgledne,
d-f — wartosci bezwzgl¢dne) wzdtuz gradientu zyznosciowego

Mixing reaction of oak and beech in terms of relative (a-c) and absolute (d-f) volume increment along site
condition gradient

Bonitacja dgbu: 21 m (a, d), 26 m (b, ¢), 33 m (c, f); bonitacja buka: 25 m (a, d), 29 m (b, ¢), 36 m (c, f); krzywe wykreslono na podstawie
réwnar [17] i [18]

Oak site index: 21 m (a, d), 26 m (b, e), 33 m (¢, f); beech site index: 25 m (a, d), 29 m (b, e), 36 m (c, ); curves are plotted according to
equations [17] and [18]
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dwéch gatunkéw nie wywotuje zmian w przyroscie, w przypadku debu wynosi 32,5 m, natomiast
buka 33,0 m.

Dyskusja
Opinia, iz drzewostany wiclogatunkowe majg wigcej zalet niz jednogatunkowe, jest szeroko roz-
powszechniona i akceptowana [Kenk 1992]. Nie ulega watpliwosci, ze im wi¢cksze zréznicowa-
nie sktadu gatunkowego, tym wicksze rozproszenie ryzyka hodowlanego [Thomasius 1988;
Schiitz 2002; Brzeziecki i in. 2013] oraz nizsze straty ekologiczne i ekonomiczne (przy zmiesza-
niu gatunkéw bardziej odpornych z mniej opornymi) zwigzane z wystapieniem szkodliwych
czynnikéw biotycznych i abiotycznych [Bruchwald, Dmyterko 2011, 2012; Griess i in. 2012].
Ponadto drzewostany mieszane odznaczajg si¢ wigkszym bogactwem potencjalnych nisz ekolo-
gicznych [Scherer-Lorenzen i in. 2005].

Niniejsza praca, na przykladzie drzewostanéw sw/bk i db/bk, wykazuje wigkszy przyrost
migzszosci drzewostanéw mieszanych w okreslonych warunkach siedliskowych. Taki trend
zauwazono takze w innych kategoriach drzewostanéw mieszanych, co potwierdzajg wyniki
pilotazowych badai z tego zakresu (ryc. 6). Wyniki uzyskane w ramach niniejszej pracy
potwierdzajg tez rezultaty najnowszych badani o charakterze eksperymentalnym [Amorosos,
Turnblom 2006; Condés i in. 2013; Gampfeldt i in. 2013; Mason, Connoly 2013] oraz przegla-
dowo-eksperymentalnym [Piotto 2008; Morin i in. 2011; Zhang i in. 2012]. Ostatnie badania
oparte o wiclkoobszarowg inwentaryzacj¢ stanu lasu w strefie laséw borealnych i umiarkowa-
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Rye. 6.
Efekt zmieszania na poziomie catego drzewostanu (razem) i poszczegélnych gatunkéw w pospolicie wys-
tepujacych w Europie drzewostanach mieszanych
Mixing effects at the stand (razem) and species level for common mixed-species stands in Central Europe
Wartosci srednie (£blad standardowy) wskazujg na wigkszy przyrost biomasy w drzewostanach mieszanych w stosunku do odpowiednich
monokultur (linia identyfikujaca zerowy efekt zmieszania=1,0)
Mean values (+standard error) indicate that the biomass growth in mixture mostly significantly exceeds the biomass growth of the pure
stands (1.0-reference line)
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nych wskazujg silng zalezno$¢ migdzy réznorodnoscig gatunkowsg a produkcjg biomasy. W przy-
padku drzewostanéw w Srednim wieku (60-70 lat) i pigciu gatunkéw produkcja biomasy byta
o okoto potowe wicksza niz w przypadku jednego gatunku [Gampfeldt i in. 2013]. Nie nalezy
jednak zapominad, ze zar6wno w cytowanych powyzej pracach, jak i wynikach uzyskanych
w ramach niniejszej pracy znajdowaly si¢ i takie drzewostany mieszane, ktére odznaczaly si¢
nizszym przyrostem migzszosci (a tym samym i nizszg produkcyjnoscia) niz jednogatunkowe
(np. monokultury swierkowe). Liipke i Spellmann [1997] badali produkcyjnosé drzewostanéw
bk/$w (wick 68-140 lat) na terenie laséw Dolnej Saksonii. W przypadku wigkszosci powierzchni
prébnych migzszosé drzewostanéw mieszanych byta przecigtnie o 10-20% nizsza w poréwnaniu
z monokulturami §wierkowymi. Wylgcznie kilka drzewostanéw (w wieku okoto 140 lat), gdzie
szczegblnie duzy zapas uzyskal buk, przewyzszalo nieznacznie pod wzgledem tej cechy lite
drzewostany $wierkowe. W Polsce produkceyjnoscig drzewostanéw mieszanych db/bk zajmowat
si¢ Mis [1970], ktdry doszedt do wniosku, ze na siedlisku LMs$w i L§w produkcja drzewostanéw
mieszanych, wyrazona we wzglednych jednostkach migzszosci, wigze sig scisle z udziatem debu.
Najwigkszg ,,wydajnoscia” cechuja si¢ drzewostany z 80-90-procentowym udziatem debu i 10-20-
-procentowym buka. Do podobnych wnioskéw doszli réwniez Hein i Dhote [2006], kt6rzy
badali przyrost piersnicowego pola przekroju w drzewostanach db/bk w warunkach péinocnej
Franciji.

Teza o lepszym wzroscie i wyzszej produkeyjnosci drzewostanéw mieszanych w poréwna-
niu z jednogatunkowymi oparta jest na teorii nisz ekologicznych, ktéra zaktada, ze poszczegélne
gatunki do swojego rozwoju wykorzystujg rézne zasoby w czasie i przestrzeni (zasada komple-
mentarnosci wykorzystywania zasobéw srodowiskowych). W takim przypadku ograniczona jest
konkurencja zaréwno w warstwie koron, jak i korzeni, co prowadzi do optymalnego wykorzysta-
nia mozliwosci produkeyjnych danego siedliska [Kelty 1992; Morin i in. 2011; Forrester 2014].
Wedtug Assmanna [1968] i Jaworskiego [2005] takiego efektu mozna si¢ spodziewaé w drzewo-
stanach mieszanych o zrézZnicowanej budowie pionowej, w ktérych gérne pigtro tworzg gatunki
$wiatlozgdne, a pigtro srodkowe i dolne gatunki pélcieniste i cieniozno$ne. Drzewa nizszych
pigter mogg wykorzystywacd §wiatto przechodzace przez azurowe korony gatunkéw swiattozad-
nych, tworzgcych pigtro gérne, i w ten sposéb odlozy¢ dodatkowy przyrost [Kelty 1992]. Folster
iin. [1991] zbadali uktad korzeni drobnych w drzewostanie $w/bk i wykazali, ze uktadajg si¢ one
warstwowo. Korzenie drobne $wierka nie pozwalajg na wytwarzanie mykoryzy bukowi, dlatego
jego korzenie zajmuja glgbsze poziomy profilu glebowego. W przypadku jednostkowej domie-
szki swierka w drzewostanach bukowych gatunek ten wytwarza o 20% wigcej korzeni drobnych
w poréwnaniu z litym drzewostanem $wierkowym. W drzewostanie db/bk dagb z jednej strony
zakorzenia si¢ glebiej niz buk, ale za to odznacza si¢ rzadszg siecig korzeni drobnych [Folster
i in. 1991]. Uklad warstwowy korzeni drzew w drzewostanach mieszanych $w/bk i db/bk oraz
réznorodnosé wystepujacych w nich mykoryz pozwalajg przypuszczad, ze zjawisko to jest migdzy
innymi odpowiedzialne za optymalne wykorzystanie zasobéw zawartych w glebie przez poszcze-
gélne gatunki, co w konsekwencji odbija si¢ na ich przyspieszonym wzroscie. Badania Pretzscha
i in. [2013b] wykazuja, ze w przypadku gatunkéw iglastych ($wierk, jodta) zwigkszony przyrost
migzszosci w drzewostanach mieszanych wynika gléwnie z przyspieszenia ich wzrostu, a przez
to i wigkszych finalnych wymiaréw (grubsza piersnica i/lub wyzsza wysoko$¢). Gatunki lisciaste
(buk, dab) zyskujg przewaznie z powodu nizszej naturalnej Smiertelnosci w drzewostanach
mieszanych, co odbija si¢ na ich zwi¢kszonym zag¢szezeniu i wyzszym sumarycznym przyro-
$cie calego drzewostanu. Rezultaty uzyskane przez Amorososa i Turnbloma [2006] sugeruja, ze im
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zageszczenie drzewostanu mieszanego wigksze (drzewostan poddawany jest mniej intensywnym
trzebiezom), tym silniejszy efekt zmieszania w postaci zwickszonej produkcyjnosci w stosunku
do litych drzewostanéw.

W niniejszej pracy wykazano, ze typ interakcji zachodzacy pomigdzy dwoma gatunkami
(wzajemna kooperacja, kompensacja efektu zmieszania oraz konkurencja) zalezy w duzej mierze
od zasobnosci siedliska. Uzyskane w tym zakresie wyniki potwierdzajg shusznos¢ hipotezy sformu-
lowanej przez Callawaya i Walkera [1997] o zr6znicowanej strategii poszczegélnych gatunkéw wraz
ze zmieniajgcymi si¢ warunkami srodowiska wzdtuz okreslonego gradientu (ang. stress-gradient
hypothesis). Do kooperacji mi¢dzy gatunkami dochodzito przy gorszych bonitacjach siedliska,
do kompensacji efektu zmieszania — na srednio Zyznym siedlisku, natomiast do konkurencji do-
chodzito w przypadku siedlisk zasobnych.

Uzyskane wyniki potwierdzajg teze, ze drzewostany mieszane lepiej lub przynajmniej
w takim samym stopniu realizujg postulaty lesnictwa wielofunkcyjnego w poréwnaniu z mato
naturalnymi monokulturami [Hector, Bagchi 2007; Piotto 2008; Forrester 2014], pozwalajg one
bowiem tatwiej i w wigkszym stopniu godzi¢ funkcj¢ ekonomiczng z ekologiczng.

Whnioski

# Przyrost migzszosci drzewostanéw mieszanych $wierkowo-bukowych i dgbowo-bukowych o wy-
réwnanym udziale, okreslony w oparciu o state dlugoletnie powierzchnie badawcze w Europie
Srodkowej, przewyisza przecigtnie o 27 i 30% przyrost drzewostanéw jednogatunkowych.

4 Swierk w drzewostanach $wierkowo-bukowych osigga w ujeciu Srednim podobny przyrost
migzszosci jak w litych, podczas gdy buk w zmieszaniu charakteryzuje si¢ prawie o potowe
wigkszym przyrostem w stosunku do jego monokultur.

# W drzewostanie mieszanym dg¢bowo-bukowym obydwa gatunki zyskujg na zmieszaniu, a ich
przyrost miazszosci jest wigkszy o odpowiednio 40 i 20% w stosunku do monokultur debo-
wych i bukowych.

# Pozytywny efekt zmieszania w przypadku buka, w postaci zwickszonego przyrostu migzszo-
$ci w stosunku do monokultur, jest bardziej widoczny w zmieszaniu ze swierkiem niz dgbem.

# Efekt zmieszania w drzewostanach dgbowo-bukowych w postaci zwickszonego lub zmniej-
szonego przyrostu migzszosci w stosunku do monokultur zmienia si¢ wzdtuz gradientu
zyzno$ciowego siedliska: od pozytywnego efektu na siedliskach oligotroficznych, przez neu-
tralny w mezotroficznych, az po negatywny w przypadku siedlisk eutroficznych.

% W gwietle uzyskanych wynikéw i z punktu widzenia lesnictwa wielofunkcyjnego prefero-
wanie drzewostanéw mieszanych jest w pelni uzasadnione. Pozwalajg one tatwiej i w wigkszym
stopniu, w poréwnaniu z drzewostanami jednogatunkowymi, godzi¢ funkcj¢ ekonomiczng
z ekologiczng.
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SUMMARY

Volume growth of mixed-species versus pure stands: results from selected
long-term experimental plots in Central Europe

The paper presents volume growth of mixed-species versus pure stands of Norway spruce and
European beech, as well as sessile/pedunculate oak and European beech under growth condi-
tions of Central Europe. For this purpose we pooled data from selected long-term experimen-
tal plots in Germany, Poland and Switzerland. Firstly, a method for quantification of over- and
underyielding and indication of effects of facilitation and competitive reduction in mixed
stands, is introduced (fig. 2). Secondly, the extent of over- and underyielding in terms of vol-
ume growth for the subjected mixtures, is presented (fig. 4). Thirdly, the mixing reactions for
mixtures of oak and European beech in dependence on site conditions, were analysed (fig. 5).
We found than on average both type of mixtures exceeded the volume growth in pure stands.
The mixed stands of Norway spruce and European beech benefitted by 27% from mixture,
while oak and European beech combination was characterized by 30% higher volume growth
than the corresponding pure stands. Norway spruce can profit, but also suffer from mixture and
came off neutral on average, whereas the mixing effect for European beech on average was pos-
itive. In case of oak-beech mixed stands both species benefitted from the mixture. A fitted
empirical interaction model for mixture of oak and European beech disclosed that the interac-
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tions can change from facilitation and overyielding on poor sites, to neutral mixing effect on
mesotrophic sites, and underyielding on fertile sites. In terms of stand volume growth that
means gain of 66% (5 m3/ha/yr) to loss of 11% (1.3 m%/ha/yr). Analysed species mixtures behave
in accordance with the stress-gradient hypothesis, which predicts positive interactions on harsh
and negative interactions on fertile sites.



