Az elokOoz0ssegek stabilitasa

MAJER JOZSEF

Minden trofikus szinten talalunk néhany fajt, amelyek a forrasok hasznositasaert
versengenek vagy éppen egyuttmikddnek (kooperalnak) egymassal. Az egész
kozosséget a kblcsbnhatasok haldja fogja dssze. Egy ilyen kdlcsdonhatasi modelit
mutat az 1 abra. Az elGjelek versengl (- -), L ragadoz6 és zsakmany (+ -)
viszonyt, valamint szamos visszacsatolast jeleznek. Ezek a visszacsatolasok
azonban nemcsak ket egymassal kdzvetlen kapcsolatban allé faj kozott vannak
meg, hanem a visszacsatolas mechanizmusaba t6bb fajpopulacidja is bekapcso-
lodhat. Példaul Ci-Hi-H2-C1.Ebben a visszacsatolasi renszerben két névényevo
(7-i és H2) és egy husev6 (C\) vesz részt. Az a rendszer, amelyben két negativ
és egy pozitiv visszacsatolas van, 6nmagaban instabil lehet. *

»

1 abra
Egy trofikus kozdsség egyik lehetséges kapcsolatrendszere
Az elljelek a kélcsdnhatasok mindsegeétjelentik

Mi stabilizalja az élok6zosségeket?

Egy élokozOsseg stabilitasa két alapvetd dologtol fligg:

- a kbzosseget alkotdo populaciok belso jellemzoitadl,

- a populacidok kozotti kapcsolatoktol.

Egy elok6z6ssog (tarsulas) stabilitasat egyszerien afajabundancia-viszonyokkal szo-
kas jellemezni. Gyakran mondjak, hogy ha az egyes kdz6ssegeket alkoto fajok (helye-
sebben fajpopulaciok) relativ gyakorisaga hosszabb ideig nem valtozik, akkor az a ko-
z0sség stabil. Ez meglehetosen statikus szemlélet mar csak azért is, mivel a hatoképes

* Reszlet a PSzMP segitsegevel a Szaktudas Kiadonal megjelent konyvbal.
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kornyezeti tenyezOk is valtoznak vagy legalabbis adott hatarertekek kozo6tt ingadoznak.
Az elokozosség mint az adott élohely kbrnyezeti téenyezoi 6sszessegének indikatora, leg-
alabb a nagyobb fluktuaciokat mindenképpen jelzi. Atarsulas tirokepességet meghalado
hatasra atarsulas mintazata megvaltozik. Ha azonban e kedvezo6tlen hatas megszunik,
akkor az adott kdz6sség képes magat regeneralni és visszarendez6dni, azaz Ujra felven-
ni a tarsulasra jellemz0 eredeti szerkezetet és dsszetételt. A rendszer regeneralodott,

mert a valtozasok reverzibilisek.
Az Onszabalyozd rendszereket visszacsatold mechanizmusok matematikai feltarasat

a loop-analizissel vegezhetjik el (loop=hurok, itt visszacsatolast jelent). Ha egy popula-
cidonak dnszabalyoz6 visszacsatolasi mechanizmusa van, ezt S-sel, a populaciok kdzaotti
kapcsolatot C-vel, modelliinkben az egyes populacidokat korokkel jeloljuk (2. abra). A
visszacsatolast egyszerten huroknak hivjuk, + és - elQjellel jeloljik. Az A és a 6 popu-
lacio kolcsdnds visszacsatolasi mechanizmussal kapcsolodik egymashoz, mivel a ket
populacido egy k6zdos forrasert verseng (-cab) (-cba). A versenges visszahatasa pozitiv
(minél jobban kiszoritja az egyik populacié a masikat a forrasboél, annal nagyobb részét
tudja a forrasnak sajat maga birtokolni

2. sSzint =

2. abra
Populaciok o6nszabalyozo visszacsatolasi mechanizmusa

Anélkul, hogy a hurok-vagy loop-analizisbe elmélyednénk (Searleés Levin munkaiban
errOl részletesen tajekozodhatunk), annak elemeivel vizsgaljuk meg modelljeinket. Alap-
veto kérdés az, hogy kéepes-e a rendszer visszatérni egyensulyi allapotaba az abbdl valo
kitérés utan? Az el0z0 fejezetekben lattuk, hogy a rendszereket a negativ visszacsato-
lasok, hurkok stabilizaljak. A loop-analizis is ezen az elven alapszik.

Egy renszer csak akkor stabil, ha minden szintjén a negativ visszacsatolasok domi-
nalnak. A 2. abran az A és B populacionak egy sajat visszacsatold mechanizmusa van,
hurokja van Saa és Shb (1. szint) (indexben az elsd betd mindig a hatas kiindulasi pontjat,
a masodik bet( pedig azt a populaciot jelzi, amelyre a visszacsatolas hat), €s hurok van
a két populacid kdzott cab cba (2.Szint). Az s aa €S .bb diszjunkt hurok, mivel csak egy
populacidhoz tartozik, a két populacid kdzotti visszacsatolas a populacidkat dsszekdati,
ez a konjuktiv hurok. Egy rendszer akkor stabil, ha valamennyi szintjén a hurkok 6sszege
negativ, igy a rendszer hurkainak 6sszege (F) is negativ. A szintek egymast nem egészitik
ki. Az egyik szint + visszacsatolasat a masik szint - hurka nem semlegesitheti. Ez alap-
veto torvényszerldség. Az abrara alkalmazva szamoljuk ki az F értékét szintenként:

1.SzINt Fi=LSii=(-Saa)+(Saa+Sbb)=-(Saa+Sbbh)

2. Szint F2=(CabCba)+('Saa)(-St>b)
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A hurokanalizis szabalyainak megfelelden, ha valamennyi diszjunkt hurok negativ, ak-
kor a hatasuknak egy adott szinten is negativnak kell lennitik. Enek megfelelben az F2
értéke altalanossagban:

F2= ICijCji-ISi|S]i

a mi esetlinkben:

F2=CabCba' SaaShb

A masodik szinten negativ és pozitiv hurkok vannak. A diszjunkt hurkok negativak, a
konjuktiv hurok pozitiv. Az F2 szint stabilitasat a + és - hurkok aranya donti el. Ha az:

SaaSb > CaCoa stabil, ha az

SaaShbb < CabCba instabil (az F2 pozitiv), ha az

SabbSbb=CabCba bizonyalan (az F2) semleges).

A hurok- (loop-) analizissel meghatarozhatjuk egy komplex rendszer stabilitasat anél-
kil, hogy az egyes OsszetevGk értékeir6l bamit is tdnank. Altalanossagban adott szint
F-értékéet a kovetkezO képlettel szamoljuk ki:

Fk=1(-1)nmL(m,n)

Fk=a k-adik szint
ahol:

m a diszjunkt hurkok szama,

n valamennyi hurok szama,

L (m,n) az n kapcsolatainak szama m-mel.

Elemezzink most egy kicsit dsszetettebb modellt (3. abra):

Az elsO szinten szamba vesszik eés 6sszegezzik a diszjunkt hurkot

-G ShSe)

3. dbra
Egyszerd kdzésseg, harom generaciobal all és két forrasért verseng. B mindkettovel, A és C
csak B-vel verseng

Ezen a szinten a rendszer stabil, mert a hurkok 6sszege negativ. A masodik szinten
ket konjuktiv hurkunk van, amelyek dsszekapcsoljak az A-1a 6-vel, ill. a 6-t a C-vel. A
masodik szint a kdvetkez6keppen all 6ssze:

(GO~ HIO-C)GA) ) -((IO)(ESO)ESO(SH)-

=CabCba+ChbcCcbh-SaaSbh"SbbScc‘SccSaa

A masodik szint stabil, ha:

(SaaShb+*ISoctSocSaa) > (CataChaCah)

Az F3visszacsatolasait az altalanos kepletbdl levezetve a kdvetkezd egyenlet segit-
segével kapjuk meg:

F3= ICijCjkCki-ISUC|kCkj+ISUS]jjSkk
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Az egyenlet elsO tagja az 6sszes populaciot 6sszekapcsolodd hurkokat 6sszesiti. A 3.
abrabol kitinik, hogy a B mind az A, mind a C populaciéval versengésben van. A C és
az A nincsenek egymassal kdzvetlen kélcsbnhatasban, ezért nem is lehet mindharmat
érintd hurok, igy a

|ICijCjkCki=0

A masodik tag 6sszegezi a diszjunktiv és konjuktiv hurkokat, a mi esetlinkben ezek a
kbvetkezOk: )

Sy () OS5 SOGdE). |

Az Sbb-t nem vontuk be, mivel a 6 mindkét kdlcsdnhatasnak tagja.

A harmadik rész a diszjunkt hurkok kombinéacioit foglalja magaba. Ez a konkrét pél-
dankban:

-SaaSbbScc
aZ F3=0-(-SaaCbcCcb'SccCabCba)+(-SaaSbbScc)

F3=SaaCbcCcb+SccCabCha-SaaSbbScc
A harmadik szinten a hurkok 6sszege alapvetben eltér a masodik szintétol:

- a masodik szinten az Sec és az Sbb csak negativ komponensnek volt része, itt két
pozitiv 6sszetevohoz kapcsolodik;

- a diszjunkt hurkok a kézdsseg populacioit kilon-kulon ugyan stabilizaljak (mert ne-
gativak) de ertekik novelese az egész kdzGssegre stabilitasat rontja.

A 3. abran felvazolt modell stabil lehet, ha 6 -hez tartozo diszjunkt hurok nagyon erds
a tobbi kolcsbnhatashoz képest. Ez kbnnyen belathato, ha figyelembe vesszik, hogy
csak az Sbb nem jarul hozza az F3 szinten a pozitiv réeszekhez. Ha tehat az Shb joval
er0sebb, mint az s aa €s sec, akkor a rendszer stabil. Ez az el6z06 fejezetekben kifejtettek
alapjan azt jelenti, hogy a B populacié kdzel van az egyensulyi létszamhoz, mivel a po-
pulacion belluli kompeticid (sbb) nagyon intenziv.

Ha az egymassal verseng0 populaciok barmelyike a versenytarsak nélkuli egyensulyi
letszama kozelében van, ez csakis akkor lehetséges, ha a versenytarsak joval gyengéeb-
bek, azaz esetiinkben acab €sccb kicsi. A 6 a gyenge cab €s c cb erteket ketfele mdédon
érheti el:

- vagy sokkal er0sebb versenytarsa a masik kettonek,

- vagy opportunista és kitér a verseny eldl.

Ha a modellinkh6z meég tovabbi versengd populaciot adunk, akkor a viszonyok még
bonyolultabbak lesznek, és atarsulas stabilitasaval kapcsolatos feltételek meg szigorub-
ba valnak. Ha tovabbi populaciok is tartosan e k6zdsseg tagjai akarnak maradni, akkor
ez csak ugy erhetd el, ha a populacion belili kompeticio (és igy a stabilitas) n0, a popu-
laciok kozotti versenges pedig meg gyengebb lesz. Ha az egeszet a masik oldalrol nez-
zuk, akkor az atalakulasok felgyorsulasat lathatjuk. Az Ujabb és Gjabb versenytarsak be-
lepésével és a rendszer relativ stabilizalasaval a tarsulas dinamikusan halad a klimaxal-
lapot felé. A klimxallapotban a tarsulast alkoto populaciok tartosan képesek egydtt élni,
mert minimalisra tudjak leszoritani az egymas kdzoOtti versengést, s igy a gyenge kom-
peticios nyomas lehetbve teszi az egyensulyi létszamhoz kozeli értékek elteréseét.

Ez az alapvet0 trofikus kapcsolat alapvetden meghatarozza a taplalkozasi lancokat,
halézatokat. LeegyszerUsitve a ndveny (P)-névenyevo (A) lanc egy dnszabalyozasra ke-
pes zsakmany és a tlOle fliggd ,ragadozo” modelljével irhato le (4. abra).

Az Fi szinten csak egy diszjunkt hurok van, ezeért az:

Fi=-S pp

A masodik szinten viszont mindéssze egy konjuktiv (populacio kozotti) hurok van:

F2=(Cpa)(-Cap)=-CpacCap

A kOz0Osseég stabil, feltetelezve azt, hogy a kdlcsénhatasoknak nincs nagy id6beli kés-
leltetestk (a késleltetés destabilizalhat, ahogy azt az el6z6ekben lattuk).

Legyen egy komplikaltabb rendszerink (5. abra), ahol két névényevo populacio (A,B)
él ugyanazon ndvénypopulaciobol (P), igy egymassal szikségképpen versengenek.

Vizsgaljuk meg a szinteket:
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4. abra
Ragadozo (A) és zsakmany (P) kdlcsbnhatasa

Egy névényi taplalékforrason (P) verseng ket névenyevo (A,B)

Fi=Spp

F2=(Cpa)('Cap)+(Cpb)( Cbp)+("Cab)(*Cba)=*CpaCap'CpbCbp+CabCba-

Az F2 szinten a rendszer stabil, ha a ket n6vényevo k6zott meglévd pozitiv visszacsa-
tolas gyengébb, mint a nbvényevoOk és a ndveny kozotti negativ visszacsatolas.

Mivel harom populacio kélcsdnhatasarol van szo, meg kell vizsgalni a loop-analizis 3.
szintjét (vigyazat, e szintek nem trofikus szinteket jelentenek, hanem matematikai fogal-
mak!) Az altalanos képlet alapjan az

F3=CabCbpCpa+CapCpbCba+SppCabCha.

A 3. szint instabil, ezért az egész rendszer (fuggetlenil attol, hogy az Fi és F2 stabil
volt) instabil. A loop-analizis is egyeérteimilen igazolja a Gause-féle kompetitiv kizarasi
elvet, amely kimondja, hogy két, azonos forrasért versengd populacio tartdos egyuttlete-
zése nem lehetséges. Atermészetbol azonban szamos tapasztalati példat tudunk hozni,
amikor ugyanazon forrason a ragadozok komplex csoportja stabil tarsulast alkotva tarto-
san meg tud élni. Ezek ellentmondananak a loop-analizis eredményeinek? Ez az ellent-
mondas gyakran latszélagos. Mar tanultunk egy afrikai rezervatum novényevoi kapcsan

aforras térbeli és idObeli felosztasarol, ezzel elkeriilve a versengést. Ekkor az A-B kozotti

kapcsolat megszlnik es a renszer stabilizalodik:
Fi=-Spp
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F2=-CpaCap-Cpt>Cbp

A gerinctelenek kdzott gyakran el6fordul, hogy bar névényevok, az azonos ndvényen
taplalkozok egymast is fogyasztjak (tobbnyire egymas petéit vagy larvait). Kulon is stabil
a rendszer, ha az A sokkal sikeresebben ragadozza a B-1 mint forditva. Az A mint szuper
predator (ragadozod), mind a névényt, mind a versenytarsat sikerrel fogyasztja. llyenkor

a rendszer igen stabilla valik, addig, amig CpaCabCbp nem tul erés.
FI=3mp

Ha az F3 résztvevoit jobban szemuligyre vesszik, azt latjuk, hogy a stabilitas akkor is
nd, ha a B faj csdkkenti a hatasat a kdzdos forrasra (a névenyre), pl. a maradekot vagy a
hulladékot fogyasztja, amikor is 03070, ennek kovetkeztében az F3 pozitiv visszacsato-
lasu része eltlinik. Ha a negativ visszacsatolasi hurkok hosszabba valnak, vagy a negativ
visszacsatolasokba mind t6bb és tobb populaciét vonnak be, a hatasok késleltetesének
avaloszinlsége mind nagyobb. Az idGbeli kesleltetés egyensulyi érték kortli ingadozast,
oszcillaciot okoz. A negativ visszacsatolasok er6ssege szerepet jatszik a stabilitasban.
Levin elemzeései szerint, ha a magasabb szinteken a negativ visszacsatolasok kevésbe
erosek, akkor a rendszer stabilabb, az oszcillacié elmarad. Ennek a feltételet a kdvetke-
zOképpen irhatjuk le:

F1F2+F3 >0

Ez a feltétel akkor teljestl, ha A szuperpredatorra valik, vagy ha B populacio hul-
ladekevO lesz. A rendszer még stabilabba valik, ha A kizarolag fi-t fogyasztja es ezzel
belép egy masik trofikus szint [producens (P), primer konzumens (fi), szekunder kon-
zumens (C)].

Az alaphe yzetbdl (egy forrast azonos idoben, azonos mddon hasznositd két populcid
tartdsan egyutt nem létezhet) kiindulva az ut tébb felé visz:

- az egyik kiszoritja a masikat,

- az egyik opportunista lesz (hulladékevové valik),

- az er0sebb versengoO részben vagy teljesen szuperpredator lesz, és beléep egy har-
madik trofikus szint;

- a ket versengo felosztja a forrast térben vagy idoben, esetleg mindkettoben.

A stabilitas szlkseges velejaroja egy életk6zdsség vagy tarsulas fennmaradasanak.
A stabilitds igenye az a szelekcidos nyomas, amelyik arra iranyul, hogy a fejlodést abba
az iranyba terelje, hogy az a populaciok kdzotti kblcsénhatasokat ugy maddositsa, hogy
a rendszer mind stabilabba valjon (a szukcesszio halad a klimax fele). Ezt a folyamatot
az evolucios visszacsatolasi mechanizmus a kdvetkezOképpen szabalyozza: az instabil
élok6z0ssoghol fajpopulacidok szorulnak ki, ill. tinhetnek el. Ez a szelekcios nyomas egye-
sek magatartasat ugy modositja, hogy a viszonyukat megvaltoztatjak mas populaciok
vonatkozasaban. Ez az adaptacios valtozas megvaltoztatja a visszacsatolasi mechaniz-
musokat. A sikeres fajok megtartjak (vagy megerositik) a helytiket a k6zésségben, mig
a sikertelenek eltinnek.

Ha a folyamatokat evolucids idoben elemezziik, atermészetben leirt tarsulasok lénye-
gében a koevollcios fejlodes (amely kilonb6zo szinteken adaptalodott fajpopulaciok
génkészletének az atalakulasaval jar) eredményei. Ha figyelembe vesszik azt, hogy k6z-
ben a hatoképes kdrnyezeti tenyezOk megvaltozhatnak, akkor érzékelhetjik, hogy egy
élokozosseg stabilitAsa mennyire torekeny lehet.

A ragadozas stabilizalo hatasa

Paine (1966) a Kaliforniai-O0bo6l ar-apaly zonajaban egy taplalékhalézatot vizsgalt. (6.
abra)

A taplaleklanc csucsan atengeri csillag, a Heliaster kubiniji volt. Ezt eltavolitotta
és ket even belll a parti kozosség létszama nyolcra csokkent. Vizsgaljuk meg egy
egyszerd modellben a ragadozo hatasat. Tanulmanyozzuk a visszacsatolasi mecha-
nizmusokat:
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A taplaléklanc csucsarol a ragadozo tengeri csillag eltavolitasa miatta rendszer instabilla valt, és
a létszam két év alatt nyolcra csokkent

7. abra
Egy ragadozo (P) két egymassal versengd zsakmanyt (A, B) fogyaszt, s a ragadozo stabilizalja a
rendszert
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FI=—Saa"S

F2=CabCba’' CapCpa-CbpCphb-SaaShb

F3=CabChaCpa+CapCpbCha'SaaChpCplb-SbbCapCpa

Az F2 és az F3ragadozo nélkil bizonytalan lenne. Errol konyen meggyozodhetink. Ha
a ragadozo negativ visszacsatolasa er0sebb, mint két egymassal verseng6 zsakmany
onstabilizald negativ hurka és a két populacido versengésbél szerzett elébnyének kilénb-
sége, akkor a 2. szint stabil:

CabCba-SaaShbapCpa+ChbpCpb

Ha a ragadozo intenziven vadaszik, vagy ha a zsakmanyok elég erzékenyek, akkor
az elobbi egyenldtlenség megvalodsul. A 3. szint bizonytalanabb. Ha aversengés folyaman
szerzett elony kompenzalja a sajat negativ visszacsatolasat, akkor ragadozo nelkil a
rendszer instabil. Ha a ragadozo egyforman zsakmanyol mindkét populaciobol, akkor a
hatast egyszerten Cp. és C.p-vel jeloljuk. A 3. szint ragadozo nelkdil:

F3=Cp.C.p(Cab+Cba*Saa"St>b)

A zsakmany versengése kdzben nyereséghez jut. Versengése a masik populacioval
szemben annal eredmenyesebb, minél nagyobb a denzitasa. Ez igaz a versenytarsra is.
A denzitdsnovekedés az 6nszabalyozo negativ visszacsatolast nemcsak kiegyenliti, ha-
nem felll is mulja, ezzel pozitiv visszacsatolassa alakul és igy az instabilitas lesz a jel-
lemz0. Az intenziv ragadozas ezt a letszamemelkedést akadalyozza meg, és igy fejti ki

stabilizalé hatasat.
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