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ROSLINNOSCI

ZAINTERESOWANIE FUNKCJA

Znaczenie nauk ekologicznych, w tym
ekologii roslin, jest nie do przecenienia w
czasach gwaltownych globalnych zmian Sro-
dowiska naturalnego. Jednak krytycy w
ostatnich dekadach niejednokrotnie zarzu-
cali ekologii roslinnosci stabos¢ w tworzeniu
teorii, wskazujac na lokalne znaczenie od-
kry¢ (PETERS 1991). Sugerowano, ze posred-
nia skala, w ktorej operuje ekologia roslin,
utrudnia formutowanie ogélnych regut (LAW-
TON 1999). Wskazywano, ze podczas gdy ma-
kroekologia pozwala wykrywaé zjawiska wi-
doczne w duzej skali, a badania szczegélowe
pojedynczych populacji umozliwiaja dobra
kontrole analizowanych czynnikéw, to ekolo-
gia rozwijana w posredniej skali przestrzen-
nej (w skali zbiorowisk roslinnych) zmaga
sie z badaniem stabo widocznych prawidio-
wosci przy olbrzymiej ztozonosci badanych
systemow. Roéwnolegle z ubolewaniem nad
powierzchowna opisowoScia i niedostatecz-
nie szybkim rozwojem dziedziny, formutowa-
no programy naprawcze, jak np. zwrocenie
sie w strone modelowania predykcyjnego czy
przywiazywanie wieckszej wagi do aspektu
ewolucyjnego w ekologii (WEINER 1995). Zu-
pelnie nowa perspektywe mechanistycznego
wyjasniania proceséw ekologicznych otworzy-
ta propozycja ,odbudowania” ekologii od po-
staw, jakimi mialyby by¢ cechy funkcjonalne
(ang. functional traits) (McGILL i wspoétaut.
2006). Istotnie, cho¢ podejscie funkcjonalne
do badan zbiorowisk wielogatunkowych ist-

nialo od dziesiecioleci, poczawszy od lat 90.
ubiegltego wieku, obserwuje sie jego bardzo
szybki rozwéj i wzrost popularnosci (Ryc. 1).

Z ekologicznego punktu widzenia gatu-
nek jest zbiorem osobnikow posiadajacych
fenotypowe 1 behawioralne cechy, ktore
okreslaja warunki jego wystepowania oraz
interakcje z osobnikami innych gatunkow
(McGILL i wspoélaut. 2006). Podejscie funk-
cjonalne skupia sie na tych cechach, abstra-
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Ryc. 1. Procent publikacji wyszukanych za pomo-
ca serwisu Web of Science dla lat 1991-2017 za-
wierajacych ,functional trait” razem z ,ecology” w
tytule, abstrakcie Iub slowach kluczowych (czarne
shupki), w poréwnaniu z procentem publikacji za-
wierajacych ,community ecology” (jasne, poiprze-
zroczyste shupki). Efekt nakladania sie shupkow
jest widoczny jako posredni szary kolor (patrz Ca-
DOTTE i wspoétaut. 2011).
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Tabela 1. Przyklady cech funkcjonalnych roslin i ich znaczenia dla wystepowania gatunku w zbioro-

wisku.
Cecha Znaczenie
Wysokosé Zdolnos¢ do konkurowania o swiatto

Stosunek powierzchni liscia do jego masy
(ang. specific leaf area, SLA)
Wielkos§¢ nasion

Rozprzestrzenianie wegetatywne

Optymalizacja efektywnosci fotosyntezy

Zdolnos¢é kietkowania w zacienieniu
Szybka kolonizacja przylegajacych obszarow; zwieksza szanse

utrzymania sie gatunku w srodowisku, w ktorym rozmnazanie

przez nasiona jest utrudnione

Rozprzestrzenianie przez wiatr

Zdolnos¢ kolonizacji nowych siedlisk

hujac niejako od taksonomicznej przynalez-
nosci badanych organizméw. W konsekwen-
cji, podczas gdy w klasycznej ekologii roslin
zbiorowisko widzimy jako zlozone z osobni-
kow nalezacych do poszczegdlnych gatunkow
(ktore z kolei moga posiada¢ pewne cechy),
to w ekologii funkcjonalnej zbiorowisko staje
sie zbiorem osobnikéw posiadajacych pewne
cechy (a przy okazji osobniki te naleza do
pewnych gatunkow). W badaniu zbiorowisk
roslinnych porzuca sie wiec pytanie ,lle jest
gatunkow i dlaczego?” na rzecz pytania ,Jak
zroznicowane sa funkcje gatunkow w bioce-
nozie i dlaczego?”. Oznacza to spojrzenie na
Srodowisko niejako z punktu widzenia ro-
§liny, czyli tych cech, ktére odpowiadaja za
kluczowe dla niej funkcje.

CECHY FUNKCJONALNE

Cechy funkcjonalne sa to cechy morfo-
logiczne, biochemiczne, fizjologiczne, struk-
turalne, fenologiczne czy behawioralne, mie-
rzalne na poziomie osobnika, zwigazane z od-
powiedzia organizmu na warunki srodowiska
(VIOLLE i wspoélaut. 2007). W przypadku ro-
§lin sg to cechy, ktore okreslajg ich funk-
cjonowanie w Srodowisku, czyli zdolnos¢ do
pozyskiwania zasobow oraz reakcji na kon-
kurencje i stres siedliskowy (GRIME 2006a),
przy czym stresem siedliskowym nazywa sie
niekorzystne warunki Srodowiska, ograni-
czajace wzrost biomasy. Aby okreslic cechy,
ktére uznamy za funkcjonalne w danym
kontekscie, nalezy zadac sobie pytanie o to,
ktore cechy umozliwia gatunkowi przezycie
w danym siedlisku i dadza mu przewage
nad innymi (Tabela 1). Warto wspomniec,
ze, choc¢ definicja cech funkcjonalnych mowi
o poziomie osobnika, w praktyce badawczej
zazwyczaj operuje sie cechami gatunkow,
przyjmujac naturalne zalozenie, Ze zmien-
nos¢ wewnatrzgatunkowa cech jest mniejsza
niz miedzygatunkowa (zalozenie to jest jed-
nak coraz czesciej krytykowane, patrz AL-
BERT i wspétaut. 2010).

Ekologia oparta na cechach (ang. trait-
-based ecology), jak réwniez nazywa sie eko-
logie funkcjonalna, opiera sie wiec na bada-
niu cech, a wilasciwie rozkladow ich warto-
Sci wsrod gatunkow tworzacych zbiorowisko,
odpowiadajac przy tym na szereg pytan: Jak
cechy funkcjonalne wplywaja na obfitoS¢ ga-
tunkéw w zbiorowisku? A jak wplywaja inte-
rakcje cech? Jak cechy zmieniaja sie wzdluz
gradientow ekologicznych? Jakie cechy wy-
stepuja tacznie, jakie sie wykluczaja? Jak
zestawy cech wplywaja na procesy w eko-
systemie? W koncu - jakie cechy nie maja
w danym kontekscie zadnego znaczenia?

Rozrézniono dwa aspekty wnioskowa-
nia przy uzyciu cech funkcjonalnych (LAvo-
REL i GARNIER 2002). Po pierwsze zwrocono
uwage, ze rozne warunki srodowiska sortu-
ja rozne kombinacje cech gatunkow. Sa to
wiec cechy odpowiedzi (ang. response traits),
czyli cechy, ktére odzwierciedlaja przystoso-
wania gatunkow i warunkuja ich odpowiedz
na czynniki srodowiska. Po drugie, rozne
kombinacje cech wplywaja na sSrodowisko,
ksztaltuja je. Nazywa sie je cechami efektu
(ang. effect traits), poniewaz kluczowe jest,
jaki efekt wywotuja w Srodowisku. Przykta-
dem cechy odpowiedzi moze by¢ wczesny
termin pierwszego kwitnienia, poniewaz po-
zwala wydaé¢ nasiona na siedlisku o wyso-
kim natezeniu zaburzen. Z kolei przyklada-
mi cech efektu u roslin sg cechy tak zwa-
nych inzynieréw ekosystemowych (ang. eco-
system engineers), ksztaltujacych swoje sie-
dlisko, jak chocéby zdolnos¢ czesci gatunkéw
turzyc do tworzenia kep, skutkujaca specy-
ficzna mikrotopografia opanowanych przez
nie torfowisk niskich. Cechg efektu jest row-
niez sklad chemiczny tkanek spowalniaja-
cy rozklad rosliny i sprzyjajacy odktadaniu
sie torfu. Niektore cechy funkcjonalne moga
by¢ interpretowane jako cechy odpowiedzi
lub cechy efektu w zaleznosci od kontekstu
lub wartosci cechy. Niewielki wzrost rosliny
jest cecha odpowiedzi, gdy wskazuje reak-
cje rosliny na brak presji selekcyjnej, np.
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w warunkach niskiej konkurencji. Ale duza
wysokos¢ rosliny jest juz cecha efektu, gdy
powoduje znaczne zacienianie innych roslin
w otoczeniu. Cechy odpowiedzi maja znacze-
nie na poziomie zbiorowiska, podczas gdy
cechy efektu nabieraja kluczowego znaczenia
na poziomie ekosystemu (VIOLLE i wspotaut.
2007). Skalowanie znaczenia cech od po-
szczegolnych czesci roslin do calych ekosys-
temow ma kluczowe znaczenie dla wykrywa-
nia trendéw globalnych. W ten sposoéb cechy
funkcjonalne staja sie ogniwem laczacym
czynniki Srodowiskowe, roslinnos¢ i funkcje
ekosystemu, réwniez te kluczowe dla gospo-
darki czlowieka (DIAzZ i wspotaut. 2007).

Poszczegolne cechy roslin nie wystepuja
w izolacji, lecz sa powiazane kompromisami
fizjologicznymi w ramach osobnika. Czynni-
ki srodowiskowe, a w szerszym kontekscie
ewolucja, dzialaja wiec na zestawy cech row-
noczes$nie. Pytanie, jak sztywno okreslone sg
relacje pomiedzy cechami oraz jak zmieniajg
sie one w gradientach Srodowiskowych jest
aktualnym przedmiotem zainteresowania ba-
daczy (DWYER i LAUGHLIN 2017, L1 i wspol-
aut. 2017). Waznym dokonaniem w tej dzie-
dzinie bylo odkrycie wspolzaleznosci pomie-
dzy szeregiem chemicznych, strukturalnych
i fizjologicznych cech lisci, reprezentujacych
spektrum od lisci szybko wymienianych, ,ta-
nich” energetycznie, do trwalych, ktorych
wytworzenie wymaga od rosliny duzych na-
kltadow energii i skladnikéw odzywczych.
Wspoblzaleznosci te, okreslone jako spektrum
ekonomii liSci (ang. leaf economics spec-
trum) (WRIGHT i wspélaut. 2004) okazaly sie
niezalezne od formy wzrostu rosliny czy bio-
mu, w ktérym ona wystepuje.

TERMINOLOGIA

Nieduzo jest publikacji w jezyku pol-
skim dotyczacych ekologii funkcjonalnej,
dlatego dla wielu poje¢ brakuje powszech-
nie przyjetego polskiego slownictwa. Juz
zastosowanie przymiotnika funkcjonalny w
tym znaczeniu nie bylo zawsze oczywiste.
Niektoérzy badacze argumentowali, powotu-
jac sie na SLOWNIK JEZYKA POLSKIEGO (2006),
ze ,funkcjonalny” oznacza przede wszystkim
,dobrze spelniajacy swoja funkcje, uzytecz-
ny”. Na okreslenie ,zwiazany z funkcjg” w
kontekscie ekologii uzywali natomiast sto-
wa ,funkcyjny” (KNYSAK i wspoélaut. 2003,
KRASZEWSKI 2009). W literaturze naukowej
utrwalila sie jednak forma ,funkcjonalny”
(patrz ZARzYCKI i MISzZTAL 2015), prawdopo-
dobnie poprzez analogie z ,cechami funk-
cjonalnymi” opisywanymi w mikrobiologii,
ekologii krajobrazu, geografii spotecznej,
rolnictwie czy inzynierii i budowie maszyn,
a nawet w dietetyce.

CECHY FUNKCJONALNE A REGULY
POWSTAWANIA ZBIOROWISK

Wykrycie ogolnych regul wystepowania
gatunkow w gradientach sSrodowiskowych,
szczegblnie zas zwigzek pomiedzy czynnika-
mi abiotycznymi i konkurencja a wystepo-
waniem i cechami gatunkéw lezy w glow-
nych zainteresowaniach ekologii roslin (patrz
LAVOREL i GARNIER 2002). Ekologia funkcjo-
nalna otwiera na tym polu nowe mozliwosci,
dostarczajac nowych narzedzi do badania
mechanizméw odpowiadajacych za osiedle-
nie sie gatunkéw w danych warunkach i ich
wspotwystepowanie, czyli regul tworzenia sie
zbiorowisk roslinnych (ang. assembly rules).
Jesli stres abiotyczny (siedliskowy) jest glow-
nym czynnikiem ksztaltujacym sklad gatun-
kowy zbiorowiska, czyli jest glownym filtrem
Srodowiskowym (ang. environmental filter)
ograniczajacym pule gatunkéw, to spodzie-
wany zakres cech funkcjonalnych odpowia-
dajacych na ten stres bedzie waski (WEIHER
i KEDDY 1995). Filtrowanie przez nisze (ang.
niche filtering) wykluczy bowiem gatunki o
cechach zle zaadaptowanych do danego eko-
systemu. Badane zbiorowisko bedzie mialo
zas gatunki podobne do siebie, czyli funk-
cjonalnie redundantne (CORNWELL i wspol-
aut. 2006), a jego roznorodnos¢ funkcjonal-
na bedzie charakteryzowac zbieznos¢ (ang.
convergence). Zbieznos¢ funkcjonalna ob-
serwowano szczegblnie w siedliskach nisko-
produktywnych, niekorzystnych dla roslin
(CORNWELL i ACKERLY 2009). Z kolei w wa-
runkach silnej konkurencji, czyli filtra bio-
tycznego oddziatujacego na pule gatunkow,
nalezy spodziewac sie zwigkszonego zréznico-
wania gatunkow, umozliwiajacego pobieranie
i wykorzystywanie zasobéw mimo obecno-
Sci konkurentéw. Prawidlowosé ta okreslana
jest koncepcja ograniczonego podobienstwa
(ang. limiting similarity) (MACARTHUR i LE-
VINS 1967). Wynikiem konkurencji staje sie
zatem rozbiezno$é funkcjonalna (ang. diver-
gence), ktora mozna okresli¢ jako duze zroz-
nicowanie wzglednych obfitosci cech gatun-
kow w ramach zbiorowiska. Przy pytaniu o
wzgledna site dzialania filtrow biotycznych i
abiotycznych nalezy jednak braé¢ pod uwage
skale przestrzenna (NAVAS i VIOLLE 2009).
Podczas gdy czynniki abiotyczne dzialaja za-
zwyczaj w skali regionalnej (na przyklad wy-
sokos¢ opadu), czynniki biotyczne majg zna-
czenie lokalne (na przyklad konkurencja o
Swiatlo dotyczy bezposrednio sasiadujacych
roslin).

Cho¢ niekorzystne dla roslin warunki
srodowiska powoduja zazwyczaj zbieznosc
cech w ramach waskiego podzbioru opty-
malnych wartosci, w pewnych sytuacjach
moga sprzyja¢ specyficznym specjalizacjom
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(na przyktad sukulenty lisciowe), zwiekszaja-
cym zroznicowanie funkcjonalne zbiorowiska
(FRESCHET i wspotaut. 2011). Co wiecej, jed-
ne gatunki moga umozliwia¢ przetrwanie in-
nym, funkcjonalnie réznym. Takie zjawisko,
oparte na relacji utatwiania (ang. facilitation)
(CALLAWAY i WALKER 1997), moze sprawiac,
ze rozbieznos¢ cech funkcjonalnych nie be-
dzie zmniejszaC sie wraz z rosnacym nate-
zeniem stresu siedliskowego. Z kolei konku-
rencja, mimo ze sprzyja rozbieznosci cech
(WiLsoN 2007), moze réwniez powodowac
zbieznos¢ cech odpowiadajacych na konku-
rencje (NAVAS i VIOLLE 2009). Podobnie za-
burzenia, czyli czasowe zmiany w Srodowi-
sku, ktore powoduja zaklécenie w funkcjo-
nowaniu organizméw, choc¢ ogblnie sprzyjaja
rozbieznosci, moga skutkowacé zbieznoscig
cech zwiazanych specyficznie z odpowiedzig
na ten czynnik (GRIME 2006b). Nalezy wiec
pamietac, ze rozroznienie pomiedzy rozbiez-
noscig a zbieznoscig funkcjonalna zbiorowi-
ska moze by¢ w niektérych sytuacjach trud-
ne (PERRONNE i wspoétaut. 2017).

Co wiecej, procesy ksztaltujace sktad
zbiorowisk moga dawacC sprzeczne wzorce
cech, czasem nieodroznialne od losowego
doboru gatunkéw do zbiorowiska. Niezalez-
nie od cech gatunkéw, dziataja procesy lo-
sowe, takie jak efekt masy czy efekt pierw-
szenstwa, zaklocajace obraz funkcjonalny
analizowanych zbiorowisk (MASON i wspol-
aut. 2013). Efekt masy (ang. mass effect)
zachodzi, gdy zréznicowanie siedlisk i dy-
namika metapopulacji pozwalaja gatunkom
osiedla¢ sie w malych pokryciach w warun-
kach, w ktorych nie moglyby one stworzyc¢
trwalej populacji. RICHARDSON i wspoétaut.
(2012) zwracaja uwage, ze obecnoSc filtrow
poznamy raczej po cechach dominujacych
gatunkow, gdyz rzadkie gatunki o skrajnych
cechach moga sie utrzyma¢ w niskich -
czebnosciach. Dominujgce gatunki sga nato-
miast poddane silniejszemu filtrowaniu niz
rzadkie. Efekt pierwszenstwa (ang. priority
effect) jest istotny zwlaszcza podczas sukce-
sji zbiorowisk, gdy kolejnos¢ kolonizowania
siedliska wplywa na wynik konkurencji mie-
dzygatunkowej. W efekcie w podobnych wa-
runkach siedliskowych obserwujemy rézne
zbiorowiska. Dlatego niektorzy badacze za-
lecaja uzycie komplementarnych metod ba-
dania mechanizméw ksztattujacych zbiorowi-
ska roslinne, takich jak metody filogenetycz-
ne czy analiza wspolwystepowania gatunkow
(CAVENDER-BARES i wspoétaut. 2004).

Sklad gatunkowy zbiorowiska zalezy nie
tylko od lokalnie dzialajacych filtréw eko-
logicznych, ale w duzym stopniu réwniez
od skladu regionalnej puli gatunkéw, czyli
wszystkich tych, ktére ze wzgledu na histo-
rie ewolucyjna oraz biogeograficzng regio-

nu maja potencjal osiedlenia sie w danym
miejscu (ZOBEL 2016). Okreslanie pul gatun-
kow umozliwia wykrycie ukrytej réznorodno-
Sci (ang. dark diversity) (PARTEL i wspoétaut.
2011), czyli zestawu gatunkéw nalezacych
do puli, a nieobecnych w danym siedlisku.
Badanie tej roznorodnosci polega nastepnie
na porownywaniu struktury funkcjonalne;j
gatunkow obserwowanych w danych
warunkach z gatunkami, ktére naleza do
puli, ale zostaly wyeliminowane przez filtry.
Uzyskane w ten sposéb wnioski na temat
czynnikow, ktére selekcjonuja lokalnie
wystepujace gatunki, sg cenna informacja
rowniez w praktyce ochrony przyrody, np.
jako wskazowka w przewidywaniu inwazji
biologicznych (LEwWIS i wspélaut. 2017).

ROZNORODNOSC FUNKCJONALNA

W ostatnich dekadach niezwykle szybki
spadek ro6znorodnosci biologicznej spowodo-
wal rozwoj badan nad jej wplywem na funk-
cjonowanie ekosysteméw (LOREAU i wspélaut.
2001, ROSCHER i wspoétaut. 2012). Opraco-
wywane sa wciaz nowe narzedzia do bada-
nia roéznorodnosci biologicznej, pozwalajace
na eksploracje przyczyn i skutkow jej zmian.
Klasyczne wskazniki réznorodnoSci opieraja
sie wystepowaniu gatunkéw w Srodowisku.
Do najpopularniejszych naleza: bogactwo ga-
tunkowe, udzial poszczegélnych gatunkow w
zbiorowisku (wskaznik Shannona-Wienera) i
wskazniki okreslajace prawdopodobienstwo,
ze dwa losowo wybrane osobniki naleza do
roznych gatunkéw (np. wskaznik Simpso-
na). Wskazniki te traktuja wszystkie gatunki
identycznie. Tymczasem funkcja ekologiczna
(rozumiana jako wplyw na otoczenie) po-
szczegolnych gatunkéw w ekosystemie jest
rozna (PETCHEY i GASTON 2002). Dlatego
wazne miejsce wsrod wskaznikéw réznorod-
nosci biologicznej zajely w ostatnich latach
wskazniki réznorodnosci funkcjonalne;.

Roznorodnosé funkcjonalna (ang. func-
tional diversity) okresla sie jako wartosci i
zakres tych cech gatunkow, ktore wplywaja
na dziatanie ekosystemu (TILMAN i wsp6t-
aut. 1997). Inna definicje, analogiczna do
hutchinsonowskiej definicji niszy ekologicz-
nej, podal ROSENFELD (2002): réznorodnosé
funkcjonalna jest rozmieszczeniem gatunkéw
w wielowymiarowej przestrzeni funkcjonal-
nej, w ktoérej osiami sa cechy funkcjonal-
ne. Jest ona bardziej przydatna w kontek-
Scie definiowania wskaznikéw roznorodnosci
funkcjonalnej, ktore opisuja matematyczne
wlasnosci tego rozmieszczenia. Analiza 1r6z-
norodnosci funkcjonalnej jest wiec badaniem
skltadu gatunkowego zbiorowisk pod wzgle-
dem jakoSciowym, a nie tylko iloSciowym,
jak w przypadku klasycznych wskaznikow
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roznorodnosci biologicznej. O rosnacej po-
pularnosci tego podejscia moze sSwiadczyc
fakt, ze od lat 90. liczba publikacji z okre-
Sleniem ,functional diversity” w tytule, abs-
trakcie lub stowach kluczowych gwaltownie
sie zwieksza (SCHLEUTER i wspotaut. 2010).

Koncepcja roznorodnosci funkcjonalnej
stanowi bezposredni lacznik pomiedzy pro-
cesami zachodzacymi w zbiorowiskach ro-
§linnych a uslugami ekosystemowymi (ang.
ecosystem services) (COSTANZA i DALYy 1992).
Pochodzace z pogranicza ekologii i ekono-
mii pojecie ustug ekosystemowych pomaga
ukazywac korzysci, jakie czlowiek czerpie z
funkcjonowania naturalnych ekosystemow.
Sa to na przyklad: sekwestracja dwutlen-
ku wegla, regulacja klimatu i cykli hydro-
logicznych czy produkcja pierwotna. Dostar-
czanie ustug ekosystemowych moze zostac
zaklécone w wyniku zaburzen, wymierania
lub inwazji gatunkéw. Analiza réznorodno-
Sci funkcjonalnej zbiorowisk bywa wiec wy-
korzystywana do badania ekosystemoéw pod
katem ich odpornosci i zdolnosci do powro-
tu do poprzedniego stanu po zaburzeniach
(ang. ecosystem resilience), aby struktura
ustug ekosystemowych pozostala niezmienio-
na (PETCHEY i GASTON 2009). Uzupelnianie
sie nisz (ang. niche complementarity) jest
jednym z mechanizméw laczacych réznorod-
nos¢ funkcjonalng z procesami ekosystemo-
wymi. Jesli gatunki rézniag sie pod wzgledem
wykorzystania zasobow (nisza alfa, WILSON
1999), zbiorowisko bedzie mialo wyzsza pro-
duktywnos¢ i odpornosé na inwazje (hipote-
tycznie nie bedzie w nim niewykorzystanych
zasobow, ktére moglyby zosta¢ tatwo wyko-
rzystane przez gatunek inwazyjny). Z kolei,
jesli gatunki réznig sie pod wzgledem spo-
sobow radzenia sobie ze stresem siedlisko-
wym (nisza beta, WILSON 1999), zbiorowisko
bedzie mialo hipotetycznie wyzsza odpornosc
na zmiany klimatyczne (poniewaz nawet jesli
warunki siedliskowe ulegna zmianie, w zbio-
rowisku beda obecne gatunki przystosowane
réowniez do nowych warunkoéw). Ocena ry-
zyka w dostarczaniu ustug ekosystemowych
przy réznych scenariuszach zmian w Srodo-
wisku (Diaz i wspoétaut. 2013) jest przykla-
dem waznego osiggniecia ekologii funkcjo-
nalnej ostatnich lat.

Istnieje wiele metod analizy réznorodno-
Sci funkcjonalnej zbiorowiska. Najprostsza
jest tworzenie grup funkcjonalnych, tacza-
cych gatunki o zblizonych cechach. Klasyfi-
kacja taka pozwala na szybkie i proste za-
stosowania, nie oddaje jednak rzeczywistej
ciaglej zmiennosci réznorodnosci funkcjonal-
nej zbiorowisk (FONSECA i GANADE 2001). In-
nym sposobem jest konstrukcja dendrogra-
mu, na ktérym umieszcza sie gatunki we-
dtug podobienstwa ich cech. Miarg réznorod-

nosci funkcjonalnej zbiorowiska jest wtedy
suma dtugosci gatezi dendrogramu (PETCHEY
i GASTON 2002). Jednak wyniki uzyskane
poprzez taka analize zaleza w duzym stop-
niu od przyjetego algorytmu konstruowania
dendrogramu (Poos i wspétaut. 2009). Bez-
posrednia ciggla miarg zmiennosci pojedyn-
czej cechy jest jej sSrednia wartoS¢ wazona
udziatlem gatunkow w calkowitym pokryciu
(ang. community-level weighted mean, CWM)
(LAVOREL i1 wspoétaut. 2007). Na podstawie
Srednich wartosci cech w zbiorowisku moz-
na wnioskowacé¢ o sile oddzialywania czynni-
kow selekcjonujacych poszczegédlne cechy.

WSKAZNIKI ROZNORODNOSCI
FUNKCJONALNEJ

Oprocz Sredniej wartosci cechy, istnie-
je szereg wskaznikoéw opisujacych rozktad
cechy w zbiorowisku lub, méwiac inaczej,
rozmieszczenie gatunkow wzdhuz osi wyra-
zajacej wartosci cechy. MASON i wspélaut.
(2005) opracowali ich typologie, wyréznia-
jac: bogactwo funkcjonalne (ang. functional
richness), rownomiernos¢ funkcjonalna (ang.
functional eveness) oraz rozbieznos¢ funkcjo-
nalng (ang. functional divergence). Kazdy z
tych aspektéw réznorodnosci funkcjonalnej
moze by¢ opisany przez wskaznik jednowy-
miarowy, charakteryzujacy rozklad jednej
cechy, lub przez wskaznik wielowymiaro-
wy. Wtedy kazdej z kolejnych cech zostaje
przypisana kolejna os wielowymiarowej prze-
strzeni funkcjonalnej. Podczas gdy wskazniki
jednowymiarowe sprawdzaja sie lepiej przy
badaniu prostych zaleznosSci, niektore me-
chanizmy sa mozliwe do wykrycia wylacznie
przy uzyciu wskaznikow wielowymiarowych
(VILLEGER i wspotaut. 2011).

Bogactwo odzwierciedla zakres wartosci
cech spotykanych w zbiorowisku. Zostat wy-
kazany jego zwigzek z natezeniem stresu sie-
dliskowego, ktory ogranicza spektrum moz-
liwych strategii w danym siedlisku (MCGILL
i wspotaut. 2006). Przykladem wskaznika
jednowymiarowego dla bogactwa jest FR (za-
kres funkcjonalny, ang. functional range)
(MasoN i wspétaut. 2005). Jest to zakres
cech gatunkéw nalezacych do zbiorowiska,
podzielony przez zakres cech istniejacych w
caltej regionalnej puli gatunkow. Wielowymia-
rowym odpowiednikiem tego wskaznika jest
FRic (bogactwo funkcjonalne, ang. functional
richness) (VILLEGER i wspoétaut. 2008), kto-
re mozna okreslic jako objetos¢, w wielowy-
miarowej przestrzeni cech, otoczki wypuktej
(ang. convex hull), czyli najmniejszego zbioru
wypukltego zawierajacego gatunki tworzace
dane zbiorowisko (Ryc. 2a). Okresla, w ja-
kim stopniu zbiorowisko wypelnia przestrzen
funkcjonalng i tradycyjnie byl traktowany
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Cecha 2

Cecha 2

Cecha 1

Cecha 1

Ryc. 2. Schemat ilustrujacy konstrukcje wielowymiarowych wskaznikéw réznorodnosci funkcjonalnej na
dwuwymiarowej plaszczyznie cech (wg VILLEGER i wspoélaut. 2008, LALIBERTE i LEGENDRE 2010). Krop-
ki przedstawiaja hipotetyczne 6 gatunkéw nalezacych do zbiorowiska, o wartosciach cech okreslonych
przez polozenie wzdluz osi i obfitoSci proporcjonalnej do wielkosci kropki. Krzyzyk na panelach c) i d)
oznacza Srodek ciezkosci zbioru gatunkéw. Linie przedstawiaja obiekty matematyczne shuzace do obli-
czenia kolejnych wskaznikéw: a) Otoczka wypukla obejmujaca wszystkie gatunki. b) Minimalne drzewo
rozpinajace laczace wszystkie gatunki. c¢) Okrag wyznaczony przez Srednia odleglos¢ gatunkéw do ich
Srodka ciezkosci oraz odleglosci gatunkéw od tej Sredniej. d) Odleglosci gatunkéow od srodka ciezkosci.

jako miara catkowitego filtrowania w zbioro-
wisku, zaréwno przez czynniki biotyczne, jak
i abiotyczne.

Rownomiernosé¢ funkcjonalna wskazu-
je na rownomiernos¢ rozkladu biomasy (lub
innych miar obfitosci) gatunkow wzdluz gra-
dientu cech. W przeciwienstwie do bogac-
twa uwzglednia zatem wzgledne iloSciowosci
gatunkow. W zbiorowiskach roslinnych ma
zwiazek z intensywnosScia zaburzen (PAKEMAN
2011). Jednowymiarowym wskaznikiem row-
nomiernosSci jest FRO (regularnos¢ funkcjo-
nalna, ang. functional regularity) (MOUILLOT
i wspétaut. 2005). Jego wartosci wzrastaja,
jesli gatunki i ich obfito§¢ sa réwnomiernie
roztozone wzdluz osi cech, a spadaja, gdy
obfitsze gatunki sa zgrupowane w jednej
czeSci gradientu. Wielowymiarowym wskazni-
kiem réwnomiernosci funkcjonalnej jest FEve
(rownomierno$¢ funkcjonalna, ang. functio-
nal evenness) (VILLEGER i wspélaut. 2008),
obliczana na podstawie minimalnego drzewa
rozpinajacego (ang. minimum spanning tree)
w przestrzeni cech, laczacego gatunki nale-
zace do zbiorowiska (Ryc. 2b). FEve moze
by¢é miara zachodzenia nisz gatunkéw na
siebie oraz wysycenia przestrzeni nisz ga-
tunkami. Wskaznik ten oddaje wiec stopien
komplementarnosci nisz (ang. niche comple-

mentarity), wplywajaca na skutecznos¢ wy-
korzystania zasobéw przez gatunki danego
zbiorowiska (PETCHEY i GASTON 2000).

Rozbieznos¢ funkcjonalna opisuje, jak
daleko dominujace gatunki sg rozrzuco-
ne w stosunku do Sredniej wartosci cechy
w zbiorowisku. Jednowymiarowym wskazni-
kiem rozbieznosci jest Fvar (wariancja funk-
cjonalna, ang. functional variance) (MASON i
wspotaut. 2003). Jest to wariancja wartosci
cech w zbiorowisku, w ktéorej kwadraty od-
chylen wazone sa ilosciowoscig danego ga-
tunku. Wielowymiarowym odpowiednikiem
tego wskaznika jest FDiv (rozbieznosé¢ funk-
cjonalna, ang. functional divergence) (VIL-
LEGER i wspoélaut. 2008), obliczany analo-
gicznie w wielowymiarowej przestrzeni cech
(Ryc. 2c). Wysokie wartosci FDiv zwigzane
sa wiec z duzym zréznicowaniem nisz wsrod
gatunkow tworzacych zbiorowisko: oznacza-
ja, ze dominujace gatunki sa bardzo niepo-
dobne do siebie i slabo konkuruja (MOUCHET
i wspoélaut. 2010).

Jako rozszerzenie koncepcji wspomnia-
nych wskaznikéw wielowymiarowych LALI-
BERTE i LEGENDRE (2010) opracowali wskaz-
nik FDis (rozproszenie funkcjonalne, ang.
functional dispersion). Jest on S$rednia od-
legloscia gatunkéw od centroidu wyznaczo-



Punkt widzenia roslin

773

nego na ich podstawie w przestrzeni cech
(Ryc. 2d). Podobnie jak FEve i FDiv, wskaz-
nik ten uwzglednia iloSciowo$s¢ gatunkow.
Dzieki temu rzadkie gatunki o skrajnych ce-
chach nie maja na niego tak duzego wply-
wu jak w przypadku FRic. FDis moze by¢
wiec rozumiany jako miara bogactwa funk-
cjonalnego wazona wzgledna obfitoscia ga-
tunkow (np. udzialem w biomasie lub w po-
kryciu powierzchni). FDis przyjmuje podobne
wartosci do indeksu réznorodnosci funkcjo-
nalnej RaoQ (ang. Rao’s quadratic entropy
Q) (BOTTA-DUKAT 2005); symulacje wykazaty
wysoka korelacje obu wskaznikéw, jednak
konstrukcja matematyczna FDis daje szer-
sze mozliwosci jego stosowania (LALIBERTE i
LEGENDRE 2010). W przeciwienstwie do po-
zostalych wymienionych wskaznikow, indeks
RaoQ opiera sie na macierzy odleglosci po-
miedzy gatunkami, a nie bezposrednio na
wartosciach cech. Bazuje na sumie odleglo-
§ci pomiedzy parami gatunkéw, wazonych
ich udzialem w zbiorowisku i wskazuje, jaka
jest Srednia réznica cech funkcjonalnych po-
miedzy dwoma losowo wybranymi ze zbioro-
wiska osobnikami.

Wielu badaczy uwaza, ze wskazniki roz-
norodnosci funkcjonalnej sa bardziej czulym
narzedziem w badaniu zbiorowisk roslinnych
niz klasyczne wskazniki réznorodnosci ga-
tunkowej i pozwalaja na bardziej szczego-
lowe wnioskowanie (np. TILMAN i wspoétaut.
1997, MOKANY i wspotaut. 2008). Powsta-
lo wiele prac przegladowych poréwnujacych
dziatanie poszczegélnych wskaznikéw i po-
rzadkujacych ich klasyfikacje (MOUCHET i
wspoélaut. 2010, PAVOINE i BoNsALL 2011 -
w zestawieniu ze wskaznikami réznorodno-
Sci gatunkowej i filogenetycznej). Wykazano
tez, ze wnioskowanie o procesach ekologicz-
nych jest pelniejsze, gdy pod uwage bierze
sie zestaw réznych wskaznikéw zamiast ich
indywidualng analize (ROSCHER i wspotaut.
2012). Wciaz jednak trudno jest jednoznacz-
nie wskazacé¢ najlepszy wskaznik do konkret-
nego pytania badawczego. Nalezy tez miec
na uwadze, ze wskazniki wielowymiarowe
przyjmuja bardzo rézne wartosci dla jednego
zbiorowiska w zaleznosci od zestawu cech,
ktory uwzgledni sie w obliczeniach (ZHU i
wspolaut. 2017). Dlatego wyniki uzyskane
przy pomocy tych metod nalezy interpreto-
wac¢ wylacznie w kontekscie mechanizmoéow
ekologicznych zwiazanych 2z cechami wy-
branymi do analiz. W przyszlych badaniach
nalezaloby sie tez zastanowic¢, na ile wyniki
analiz symulacyjnych, w ktorych cechy sg
generowane losowo (np. MASON i wspétaut.
2013, FONTANA i wspélaut. 2016), odzwiercie-
dlaja odpowiedz wskaznika na modelowany
mechanizm ksztaltowania sie zbiorowiska, a
na ile cechy jego matematycznej konstrukgcji,

i jak wnioski z takich analiz powinny rzuto-
wacC na interpretacje badan opartych na da-
nych obserwowanych w naturze.

MODELOWANIE

Uwaza sie, ze zdolnos¢ predykcji jest
papierkiem lakmusowym kazdej teorii na-
ukowej (PETERS 1991). W przypadku ekolo-
gii roslin byloby to przewidywanie struktury
funkcjonalnej zbiorowisk czy tez przewidywa-
nie funkcjonowania ekosystemu o znanym
skladzie gatunkowym. Opisywanie zlozono-
Sci zbiorowisk przy pomocy cech funkcjonal-
nych i prognozowanie ich reakcji na zmiany
w §rodowisku nazywane jest wrecz Swietym
Graalem ekologii roslin (SUDING i GOLDSTEIN
2008). Dorobkiem ostatnich dekad jest bo-
gate scharakteryzowanie strategii gatunkow
przy pomocy cech i ich wspélzaleznosci (np.
WRIGHT i wspoétaut. 2005), ktoére mogloby
by¢ jednak uznane za analogiczne do kla-
sycznego podejscia klasyfikujaco-opisowego,
tym razem przy pomocy cech funkcjonal-
nych. Prawdziwie obiecujace jest natomiast
mechanistyczne zrozumienie wplywu cech
na funkcjonowanie organizmow, zbiorowisk
i ekosystemow i przejscie od badan opiso-
wych do predykcyjnych (VERBERK i wspolaut.
2013). Wielu badaczy podkresla role mode-
lowania zbiorowisk roslinnych jako sposobu
podsumowania dotychczasowej wiedzy i dro-
gi do formulowania uogoélnien (patrz WARTON
i wspoélaut. 2015b). Do rozwoju modelowa-
nia przyczynit sie w ostatnich latach rozwoj
metod numerycznych i mozliwosci oblicze-
niowych powszechnie dostepnych kompute-
row, jak rowniez wzrost popularnosci cyfro-
wych baz danych, przechowujacych ogromne
zasoby informacji o roslinnosci. W literatu-
rze wspomina sie o milionach zdigitalizowa-
nych zdje¢ fitosocjologicznych (SCHAMINEE i
wspotaut. 2009), czyli schematycznych opi-
s6w platow roslinnosci. Dostepne sa rowniez
olbrzymie bazy danych siedliskowych, kli-
matycznych i funkcjonalnych (baza TRY, w
obecnie dostepnej wersji 4 zawiera niemal 7
milionéw rekordéw danych) (KATTGE i wspot-
aut. 2011).

Celem modelowania zbiorowisk roslin-
nych moze by¢ miedzy innymi przewidywa-
nie wystepowania i obfitosci gatunkow w
zadanych warunkach siedliskowych, biorac
pod uwage cechy funkcjonalne tych gatun-
kow. Opisane w literaturze modele roznig
sie poziomem szczegdlowosci przewidywanej
charakterystyki zbiorowiska: od rozstrzyga-
nia pomiedzy dwoma typami roslinnosci, po-
przez zastosowanie regresji logistycznej (To-
NER i KEDDY 1997), do przyblizania rozkla-
du iloSciowosci poszczegélnych gatunkéw w
gradiencie Srodowiskowym (BAASTRUP-SPOHR
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i wspoétaut. 2015). Roznia sie tez specyfi-
ka uwzglednianych parametrow, m.in. cech
funkcjonalnych. Przypisywanie usrednionych
potencjalnych charakterystyk gatunkom ro-
§lin na podstawie baz danych jest stosowa-
ne przy badaniach filtrowania abstrakcyjne;j
puli gatunkow. Natomiast uwzglednienie pla-
stycznosci fenotypowej i interakcji miedzy
osobnikami wymaga pomiaréw cech gatun-
kow w terenie, dla proby osobnikéw z okre-
Slonego miejsca analizowanego gradientu.
Najbardziej zaawansowane modele tworze-
nia sie zbiorowisk roslinnych uwzgledniaja
zmiennoS¢ wewnatrzgatunkowa 1 plastycz-
nos¢ cech roslin, niektére biora pod uwage
rowniez interakcje miedzygatunkowe.

Model CATS (ang. community assembly
through trait selection) (SHIPLEY i wspoétaut.
2006) opiera sie na koncepcji maksymalnej
entropii i przewiduje wzgledna obfitos¢ ga-
tunkéow na podstawie ich cech funkcjonal-
nych. Maksymalizuje on réwnomiernos¢ roz-
ktadu cech w zbiorowisku biorac pod uwage
nalozone na nie ograniczenia. Model TRAIT-
SPACE (LAUGHLIN i wspoétaut. 2012) pozwa-
la wzia¢ pod uwage zmiennos¢ wewnatrzga-
tunkowsg cech. Przyjmuje niskie prawdopo-
dobienistwo wystepowania kazdego gatunku,
ktorego rozklad cechy nie odpowiada okre-
Slonemu filtrowi $§rodowiskowemu. Modelo-
wanie rownan strukturalnych (ang. structu-
ral equations modeling, SEM) jest rowniez
wykorzystywane w ekologii roslin (LAUGH-
LIN i ABELLA 2007). Podobnie jak w mode-
lu CATS, w podejsciu SEM nie uwzglednia
sie zmiennosci wewnatrzgatunkowej, ale jest
mozliwos¢ badania wspéblzaleznosci cech
funkcjonalnych w ramach gatunkoéw. Inte-
rakcje pomiedzy osobnikami i zmiennosc¢
cech w populacji moga by¢ natomiast bra-
ne pod uwage w modelowaniu osobniczym
(ang. individual-based modelling, IBM). Sa
to zazwyczaj modele przestrzenne (ang. spa-
tially explicit), w ktérych mozliwe jest prze-
§ledzenie dynamiki populacji zlozonej z po-
szczegbdlnych osobnikéw, podlegajacych mo-
delowanym regutom dotyczacym przetrwania
czy rozsiewania, a takze presji Srodowiska
(WEISS i JELTSCH 2015). Modele indywidual-
ne maja rowniez potencjal szczegoétowego ba-
dania wplywu konkurencji w skali, w jakiej
ona dziala w rzeczywistosci, czyli na pozio-
mie sasiadujacych osobnikéow (WYSZOMIRSKI i
WEINER 2009).

Wazna grupa modeli sg modele regresyj-
ne, sposrod ktorych najbardziej zaawanso-
wane sga uogolnione liniowe modele miesza-
ne (ang. generalized linear mixed models,
GLMM). Ich uzycie dla zbiorowisk wieloga-
tunkowych zostalo sformalizowane w meto-
dzie wspoélnych modeli rozmieszczenia ga-
tunkow (ang. joint species distribution mo-

dels, JSDM) (WARTON i wspélaut. 2015a).
Metoda JSDM rozbudowana zostata nastep-
nie przez hierarchiczne podejScie bayesow-
skie i opisana jako hierarchiczne modelowa-
nie zbiorowisk (ang. hierarchical modelling
of species communities, HMSC) (OVASKAINEN
i wspoétaut. 2017). Modele HMSC uwzgled-
niajg czynniki srodowiska oraz cechy funk-
cjonalne roslin, biorac pod uwage wzorce
wspotwystepowania gatunkow. W zaleznosci
od kontekstu, moga odpowiedzie¢ na szereg
pytania badawczych. Pozwalaja badac¢ przede
wszystkim, jak cechy gatunkéw wplywaja na
ich wystepowanie w gradientach srodowisko-
wych oraz jakie grupy gatunkéw sg zwigza-
ne z poszczegdlnymi czeSciami gradientow.
Pozwalaja §ledzi¢ nastepnie, jak warunki
Srodowiska wybieraja pomiedzy strategiami
gatunkow, rozumianymi jako zestawy cech,
okreslone przez wewnetrzne kompromisy
ewolucyjne. Modele takie umozliwiaja tez
okreslenie proporcji czynnika losowego (lub
tez niewytlumaczonego w danym modelu)
w tworzeniu sie zbiorowisk w stosunku do
filtrowania siedliskowego i interakcji biotycz-
nych.

PRAKTYCZNE ASPEKTY PRACY
Z CECHAMI

W miare rozwoju ekologii funkcjonal-
nej pojawiaja sie kolejne prace przegladowe,
ktore podsumowuja dorobek metodologicz-
ny dziedziny i moga stuzy¢ jako podreczniki
dla oséb rozpoczynajacych prace z cecha-
mi funkcjonalnymi (LEPS i wspoélaut. 2006,
MOUCHET i wspoétaut. 2010, FUNK i wspol-
aut. 2017). Metodyka ekologii funkcjonalnej
obejmuje kilka etapow. Pierwszym jest dobor
odpowiednich cech funkcjonalnych do da-
nego pytania badawczego i ustalenie zZrodla,
z ktérego beda uzyskane. Znane sa liczne
bazy danych o cechach funkcjonalnych ga-
tunkow z roznych czesci swiata. W niekto6-
rych z nich dane sa dostepne publicznie
(dla gatunkéw roslin Europy Srodkowej sa
to przede wszystkim Leda) (KLEYER i wspol-
aut. 2008), Bioflor (KLOoTZ i wspoétaut. 2002)
czy Clo-pla (KLIMESOVA i DE BELLO 2009).
W innych wymagane jest zlozenie wniosku
z uzasadnieniem prosby o dostep do cech
(TRY) (KATTGE i wspoélaut. 2011). Pewnym
ulatwieniem w korzystaniu z publicznie do-
stepnych baz moze by¢ pakiet TR8 (Bocci
2015) napisany w Srodowisku R (R CORE
TEAM 2016). Funkcje dostepne w ramach
tego pakietu pozwalaja na zautomatyzowa-
ne przeszukiwanie najpopularniejszych baz,
sprawdzanie dostepnosci danych dla zadanej
listy gatunkéw, importowanie danych i ad-
ministrowanie ich zrodlami. Nalezy jednak
pamietaé, ze automatyczne tworzenie tabel



Punkt widzenia roslin

775

cech uzywanych w dalszych analizach niesie
ze soba duze ryzyko bledow. Moze byc to
niezgodnos¢ protokotow eksperymentalnych,
wedtug ktorych zbierane byly rézne dane
istniejace w ramach jednej bazy, powodujace
systematyczny blad zwigzany z pewna cze-
Scig gatunkow. Nastepnie moze byc¢ to nie-
prawidlowe zaimportowanie przez program
formatu danych, skutkujace np. brakiem
danych dla gatunkéw, dla ktérych wartosci
liczbowe zostaly odczytane jako tekst. Du-
zym problemem sa nieScislosci w jednost-
kach, w ktorych podawane sa wartosci cech
oraz rozbiezne typy danych w ramach jednej
cechy. Dla przykladu kwerenda w danych z
bazy TRY, dotyczaca binarnej cechy ,wigza-
nie azotu” dla 1300 gatunkéw nizowej Euro-
py, daje 23 rozne unikatowe wartosci (dane
udostepnione przez TRY na podstawie wnio-
sku z 25.04.2014). Przypisanie im jednej z
dwoch mozliwych wartosci logicznych, ktore
moze przybiera¢ ta cecha, pozostaje spra-
wa intuicji wyszukujacego. W koncu, nawet
przy zalozeniu poprawnie podanej wartosci
cechy i dokladnych metadanych, pozostaje
problem roznego pochodzenia geograficznego
danych i mozliwych roéznic miedzy wikarian-
tami (dwa blisko spokrewnione ze soba ga-
tunki wystepujace w podobnych, ale geogra-
ficznie oddzielonych od siebie srodowiskach).

Alternatywa dla korzystania z baz danych
jest oczywiscie pomiar cech funkcjonalnych
wybranych gatunkéw w warunkach ekspe-
rymentalnych lub w terenie. Dane uzyskane
w ten sposoéb sa zazwyczaj bardziej wiary-
godne i lepiej dopasowane do konkretnych
pytan badawczych, jednak z powodow tech-
nicznych nie beda nigdy dotyczy¢ tak wie-
lu gatunkow i réznych cech, jak dane zgro-
madzone w bazach jako wieloletni dorobek
wielu zespoléw badawczych z calego swiata.
W przypadku badan dotyczacych plastycz-
nosci gatunkéw, ich odpowiedzi na czynnik
eksperymentalny, wlasne pomiary sa jedynag
mozliwoscig. Natomiast w przypadku badan
mechanizméw ksztaltujacych zbiorowiska ro-
Slinne i czynnikéw filtrujacych abstrakcyjna
regionalng pule gatunkéw, dane z baz da-
nych moga dobrze spelni¢ swoja role, ob-
razujac potencjalny, usredniony fenotyp ga-
tunku. Istnieja opublikowane protokoly do
pomiaru cech funkcjonalnych, a dane zbie-
rane w standardowy spos6b zgodnie z ich
wytycznymi moga byc¢ wlaczane do istnieja-
cych baz i tatwo dostepne do wykorzysta-
nia przez innych naukowcéw (CORNELISSEN i
wspotaut. 2003).

Nastepnie dane dotyczace cech funkcjo-
nalnych musza zosta¢ przygotowane do ob-
robki statystycznej badz do wiaczenia do
obliczen wskaznikow roznorodnosci funkcjo-
nalnej. Wartosci cech mierzonych w réznych

jednostkach musza by¢ przeskalowane do
wspolnego zakresu. Niektorzy autorzy prak-
tykuja standaryzowanie cech do wspolnej
wartosci Sredniej i odchylenia standardo-
wego (VILLEGER i wspotaut. 2008), inni za-
lecaja wylacznie transformowanie skal (LEPS
i wspoétaut. 2006, SCHLEUTER i wspoblaut.
2010). Wazng decyzja jest okreSlenie puli
gatunkow, w ramach ktorej dokonuje sie
standaryzacji badz transformacji cech. Gatu-
nek o skrajnej wartosci cechy istotnie wpty-
wajacy na przebieg analiz, moze nie by¢ tak
odstajacy w kontekscie innej puli gatunkow.
Co wiecej, wartosci wskaznikow, oparte na
cechach transformowanych w ramach puli
gatunkow wystepujacych w danej analizie,
nie beda poréownywalne z wartoSciami ob-
liczonymi w ramach innej puli gatunkoéow,
chocby cata metodyka badania byla iden-
tyczna. Cechy dotyczace wzrostu, takie jak
wysokosS¢ czeSci wegetatywnych, generatyw-
nych czy wielko§¢ nasion roSliny, bywaja
czesto logarytmowane ze wzgledu na multi-
plikatywny raczej niz addytywny charakter
tych cech.

Istnieja rozne podejscia do wspolzalez-
nosci cech uwzglednianych w jednej anali-
zie. Korelacja roznych cech w ramach puli
gatunkéw moze wynika¢ z nieuniknionych
kompromiséw ewolucyjnych, mimo ze eko-
logiczne znaczenie kazdej z nich jest inne
(na przyklad ujemna korelacja masy nasion
i liczby nasion). Szczegélowo do zagadnienia
korelacji cech odnosza sie LEPS i wspoélaut.
(2006). Proponuja oni przypisywanie wag ce-
chom i zmniejszanie w ten sposéb znacze-
nia cech w zaleznosci od ich obserwowane;j
redundancji. Przestrzegaja jednak przed ce-
chami, ktore sg niezwiazane zupelnie z ana-
lizowanym ekologicznym procesem, nie na-
leza do kontekstu analizy i dlatego sa nie-
skorelowane z innymi, przez co moga dostac
najwieksze wagi. Podobnie jak w przypadku
transformacji cech, przypisywanie im wag
w zaleznosci od stopnia korelacji w ramach
danych badan czyni wyniki analizy trudny-
mi do zestawienia z wynikami uzyskanymi
w innych badaniach, na przyklad w innych
zbiorowiskach roslinnych, w ktorych macierz
korelacji cech moze ksztaltowac sie inaczej.
Inny sposob wyboru cech funkcjonalnych
polega na wykonaniu analizy gléwnych skta-
dowych dla tabeli cech danej puli gatunkow
i okresleniu grup cech zwiazanych z kolej-
nymi osiami, po czym wybranie jednej cechy
z kazdej grupy (BUTTERFIELD i SUDING 2013).
Pewnym wyjSciem jest tez dobranie cech re-
prezentujacych zestaw LHS (ang. leaf-height-
-seed), czyli charakterystyki lisci, wysokosci
i nasion roSliny. Te trzy aspekty obejmuja
podstawowe procesy w funkcjonowaniu ro-
§liny i pozwalajg syntetycznie opisa¢ zmien-
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nos¢ zbiorowisk w gradiencie sSrodowisko-
wym (WESTOBY 1998).

Rozne jest tez podejscie badaczy do kom-
pletnosci danych na temat gatunkéw wyste-
pujacych w danym zbiorowisku. Zwlaszcza w
przypadku badan prowadzonych w wiekszej
skali przestrzennej lub na zbiorowiskach
bardzo bogatych gatunkowo zgromadzenie
pelnego zestawu cech funkcjonalnych na-
strecza trudnosci. Pojawiaja sie nieuniknio-
ne braki danych, ewentualnie rézne sposoby
imputacji brakujacych danych (TAUGOURDEAU
i wspoétaut. 2014). Mozna sie spodziewac, ze
przy duzej liczbie gatunkow glowne trendy w
cechach funkcjonalnych mozna zaobserwo-
wac prawidlowo analizujac jedynie kilka do-
minujacych gatunkéw. Jednak w przypadku
cech, ktére maja zazwyczaj duza zmiennosé
w obrebie zbiorowiska, jak np. cechy zwia-
zane z regeneracja, analiza wylacznie domi-
nujacych gatunkéw nie wystarcza (GARNIER i
wspotaut. 2004). Wskazuje sie tez na duze
znaczenie rzadkich gatunkéw dla struktury
funkcjonalnej zbiorowiska, rozumianej jako
wskaznik stabilnosci i odpornosci zbiorowisk
(LEITAO i wspoélaut. 2016). Wraz z rozwojem
badan roéznorodnosci funkcjonalnej badacze
sa coraz bardziej swiadomi, jak silnie wyniki
analiz zaleza od wszystkich wyboréw meto-
dologicznych na kolejnych etapach pracy z
cechami funkcjonalnymi (PERRONNE i wspol-
aut. 2017).

PODSUMOWANIE

Mimo ze koncepcja cech funkcjonalnych
roslin, jako ich wlasciwoSci mierzalnych na
poziomie osobnika, odpowiadajacych za od-
dzialywanie rosliny z otoczeniem, jest bardzo
intuicyjna, formalna ekologia funkcjonalna
roslinnosci jest dorobkiem ostatnich dekad
(McGILL i wspotaut. 2006). Polega w uprosz-
czeniu na odczytywaniu funkcjonowania
ekosystemow na podstawie zréznicowania
cech organizmow. Obejmuje zaréwno analize
poszczegolnych cech, jak rowniez opisywa-
nie i badanie zréznicowania funkcjonalnego
wielogatunkowych zbiorowisk przy pomocy
zaawansowanych matematycznie wskazni-
kéw (np. LALIBERTE i LEGENDRE 2010). Eko-
logia funkcjonalna moze umozliwi¢ Sledzenie
mechanizmow ksztaltowania sie zbiorowisk
roslinnych, bedace w kregu zainteresowan
ekologii teoretycznej. Probuje réwniez od-
powiada¢ na pytania ekologii stosowanej i
ochrony przyrody. Bada odpornos¢ i stabil-
nosc¢ ekosystemow na zmiany w Srodowisku,
czyli zagadnienia bedace w ostatnich latach
w centrum zainteresowania ekologow. Szcze-
g6lnie istotny jest wktad analiz funkcjonal-
nych w zrozumienie proceséw warunkuja-
cych dostarczanie wustug ekosystemowych

(Diaz i wspétaut. 2013), réwniez w skali
globalnej. Chociaz predykcja funkcjonowania
gatunkow w gradientach Srodowiskowych
pozostaje wciaz wyzwaniem ekologii roslin,
to ukazuja sie prace, ktore dowodza, ze
analiza cech funkcjonalnych wyjasnia pewna
proporcje zmiennosci w dziataniu ekosyste-
mu (np. emisji metanu z obszaréw podmo-
kltych, SUTTON-GRIER i MEGONIGAL 2011).

Najbardziej obiecujaca wydaje sie jednak
mozliwos¢ mechanistycznego wyjasniania
zwiazkow  cecha-sSrodowisko, pozwalajace-
go na fizyczne zrozumienie obserwowanych
zaleznosci ekologicznych (np. znaczenie hy-
drauliki liSci w kontekscie gradientéw Sro-
dowiskowych, BLONDER i wspétaut. 2017).
To wlasnie zdolnos¢ wyjasniania procesow
ksztaltujacych ekosystemy jest sprawdzia-
nem dla ekologii funkcjonalnej. Odsiewa no-
wopowstale pojecia i narzedzia, ktore pozo-
staja bez zastosowania, tak jak na przyklad
szereg wskaznikéw réznorodnosci funkcjo-
nalnej, sposrod ktorych tylko niektére do-
czekaly sie jasnych ekologicznych interpre-
tacji, potwierdzonych przez dane empiryczne
(MOUCHET i wspoétaut. 2010).

Warto wspomnie¢ na koniec o znaczeniu
ekologii funkcjonalnej dla edukacji przyrod-
niczej. Pozwala ona na intuicyjne podejscie
do zbiorowisk roslinnych i wyjasnianie zalez-
nosci ekologicznych na podstawie prostych
obserwacji terenowych bez koniecznosci roz-
poznawania gatunkéw, bedac przy tym no-
woczesng metodga naukowa, rozwijana w
skali miedzynarodowe]j przez najwyzszej kla-
sy naukowcow.

Streszczenie

Ekologia funkcjonalna roslinnosci jest nowoczesna i
dynamicznie rozwijajaca sie dziedzina wiedzy. Niniejsza
praca ma na celu przeglad podstawowych teorii ekologii
funkcjonalnej, moze stuzy¢ réwniez jako zestawienie klu-
czowych publikacji z tej dziedziny i rezerwuar polskich
tlumaczen poje¢ powszechnie uzywanych w literaturze
anglojezycznej. Zaczynam od opisu koncepcji ekologii
funkcjonalnej i podstaw analizy cech funkcjonalnych.
Nastepnie wskazuje przyklady mechanizméw reguluja-
cych sklad zbiorowisk roslinnych, ktére mozna dzieki tej
metodzie analizowaé. Opisuje idee réznorodnosci funk-
cjonalnej oraz jej klasyczne wskazniki i przedstawiam
ich role w badaniach zbiorowisk roslinnych. Wspominam
o mozliwosciach modelowania zbiorowisk przy uzyciu
cech funkcjonalnych, ktore moze by¢ kolejnym krokiem
naprzéd w zrozumieniu proceséw rzadzacych zbiorowi-
skami roslinnymi. Na koniec odnosze sie do praktycz-
nych aspektéow stosowania cech funkcjonalnych w bada-
niach naukowych.
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THE PLANTS’ POINT OF VIEW - FUNCTIONAL ECOLOGY OF VEGETATION

Summary

Functional ecology develops vigorously since last decades. The present review provides an overview of funda-
mental theories building functional ecology. It contains references to the most important papers from that domain.
Furthermore, it can serve as a collection of Polish translations of the scientific terms widespread in English litera-
ture. First, I describe the general idea of the functional approach. I present the basic concepts of functional traits
analysis and trait-based analyses of plant community assembly rules. Next, I describe the notion of functional di-
versity, the classical functional diversity indices and their interpretation in community ecology studies. I report the
progress in plant communities modelling using different model types. Finally, I discuss practical aspects of applying

functional approach in scientific research.
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