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1. Wstep

Nielatwo odpowiedzie¢ na pytanie, z ilu gatunkow powinien skladac si¢
uklad ekologiczny, aby' mozna bylo nazwaé go wielogatuhkowym. Gillér
(1984) podajé pewna empiryczng regule wyznaczania wielkosci przestrzeni
zajmowane] przez uklad ekologiczny i1 liczby gatunkow, ktore $i¢ nan skia-
daja. Zaczniyjmy zlicza¢ wszystkie gaturnki w pewnym niewielkim obszarze.
Stopniowe zwigekszanie obszaru powodujé wzrost liczby' gatunkow, ale nie
w sposOb nieograniczony. Od pewnej wielkosci obszaru liczba gatunkow
juz nie przyrasta. Najmniejszy obszar o tej wlasciwo$ci wyznacza przestrzenne
granice ukiadu 1 liczb¢ gatunkow tworzacych ten ukiad. W ekologii matema-
tycznej przyjmuje sie, ze pewne rozwazania dotycza ukladu w1elogat’unkowego
jesli sa prawdziwe' dla dowolne), duzej liczby gatunkow.

'W tej czesci ekologii matematyczne), ktora zajmuje si¢ wielogatunkowymi
- uktadami ekologicznymii rozwaza si¢ przede wszystkim' problem, czy uklad
taki jest przypadkowym zbiorem 'obojetnych wzglédem siebie gatunkow,
czy tez ksztaltuje si¢ pod wplywem oddzialywan miedzy gatunkami. W tym
celu buduje si¢ tzw. modele zerowe (Harvey 1 in. 1983, May 1984)
w ktorych zaklada si¢, ze uklad ekologiczny jest' przypadkowym zbiorem
gatunkow, bada sie¢ wlasciwosci takiego ukladu 1 porownuje z obserwowanymi
wlasciwosciami rzeczywistych 'ukladow. W niektérych wypadkach udaje si¢
na tej drodze odrzuci¢ hipoteze lezaca u podstaw modelu zerowego lub
przeciwnie — wykazac, ze opisuje on rzeczywista sytuacje.

2. Z ilu gatunkoéw sklada si¢ uklad ekologiczny?

Istnieja empirycznie ustalone réwnania, ktére wiaza liczbg gatunkow
w ukladzie ekologiczhym z wielko$cia powierzchni zajmowanej przez ten

uklad. Zwykle bierze si¢ pod uwage okreSlone grupy gatunkéw (ptaki,

ro§liny ladowe itp.) zamiészkujace rzeczywiste wyspy o podobnym srodowisku
-z tego samego archipelagu. Bez wigkszego trudu mozna te rozwazania

przenies¢ na ,Jadowe wyspy”, jezeli bedziemy pamigtac, ze najwlasciwszym
wyobrazeniem sSrodowiska na kontynencie jest przedstawienie go wiasnie
w postaci cze$ciowo izolowanych wysp. | '

Jésli przez S oznaczymy liczbe gatunkéw w ukladme a przez A zajmo-
wang przezen pow1erzchn1r-;, to zwykle

S = cA?, (2.1)
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gdzie ¢ 1 z sa stalymi. Przewaznie wartos¢ stalej z dla bardzo wielu grup
gatunkow 1 roznych Srodowisk pochodzi z zakresu 0,18—0,35 (Diamond
1 May 1981) lub 0,13—0,37 (May 1975) (podobne dane takze u MacArthura
1 Wilsona 1963). Wartos¢ ¢ zalezy od zespotlu gatunkow, ktory bierze sig
pod 'uwage 1 od uzytych jednostek. Mozna w sposOb bardzo przyblizony
powiedzie¢ na podstawie zaleznosci (2.1), ze dziesieciokrotne zmniejszenie
obszaru zaymowanego przez ukiad ekologiczny pozbawi'go polowy gatunkow.

Przy obu skalach logarytmicznych réwnanie (2.1) obrazowane jest przez
linie prosta. Wykladnik potegi staje sie wtedy wspdlczynnikiem kierunkowym
prostej regresji, czyli' moze byé przédstawiony jako ilo¢czyn wspodiczynnika
korelacyi S 1 A oraz ilorazu bledow standardowych tych zmiennych. Conrnor
1 McCoy (1979) zalozyli, ze oba te czynniki w powyzszym iloczynie s3
niezaleznymi zmiennymi losowymi o rozkladach réwnomiernych na odc¢inku
(0,1). Uzyskalh wtedy srednig wartos¢ z rowng 0,25. Jest to wartos¢ zblizona
do tej, ktora 'najczescie) obserwuje si¢ w ukltadach naturalnych. Sklonilo to
Connora 1 McCoya do stwierdzenia, ze prawdziwy jest model zerowy
zakladajacy, 1z rownanie (2.1) nie jeést wynikiem oddzialywan w ukladzie
ekologicznym, lecz qusklwac 1€ deZlemy takze w ukladach o losowgj
-strukturze.

Jednakze Sugihara (1981) zwrdcit uwage na fakt, iz nie tylko srednia
wartosC z uzyskana w modelu Connora 1 McCoya moze by¢ poréwnywana
z wartosciami obserwowanymi w rzeczywistych ekosystemach. Jesli w modelu
Connora '1 McCoya obliczy ' si¢ wariancje z, to okazuje si¢, Ze jest ona
wigksza mniz wariancja z dla rzeczywistych ukladoéw. Dlatégo wydaje sig,
z€ na podstawie ‘czulego tekstu Sugihary zerowy model Connora 1 McCoya
prWlIlleIl by¢ odrzucony:.

3. Dlaczego tyle gatunkow?

Pierwszy Preston (1962a, 1962b), a pozniej tworcy biogeografii wysp
MacArthur 1 Wilson (1963, 1967) przyjeli, ze liczba S gatunkow w' 'danym
srodowisku jest wartoscig rownowagowa wyhnikajaca ze zrownowazenia dwoch
przeciwstawnych procesoOw: imigracj 1 ubywanla gatunkow, na ktore skla-

daja si¢ wymieranie 1 emigracja.
~ Niech szybkos¢ E ubywania gatunkow z ukladu bedzie rosnaca funkcija

liczby gatunkow. W plel’WSZYm przybhzemu przy]mljmy zaleznos¢ liniowa
(rys. l1a) A

E=7S. (3.1)

gd21e 4 jest stalag. Niech szybkos¢ 1 1m1grac31 b@lee malejqca hmowa
funkcjg hczby gatunkow (rys 1a). ‘

= 4(S,=9) - (32
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Rys. 1. Modeile bilogeograliin wysp

a — liniowa zalezngs¢ szybkosci imigracji I oraz emigracji 1 wymierania gatun-

kow E od liczby gatunkow S, S* — rownowagowa liczba gatunkéw, S — liczba

gatunkow, przy ktorej szybkosé imigracji réwna sie zeru; b — zmiany liczby

gatunkéw w czasie. Pokazano dwie krzywe dla wartosci poczatkowej wxekszej
1 mniejszej ou S*

- Models of island biogeography

a — linear dependence of immigration rate I and rate of emigration and extinction
of species E in the number of species S, S* — equilibrium number of species,
S+ — number of species, at which immigration rate is zero; b — changes in the

number of species in time. Two curves for initial value bhigger and smaller than
§* are shown

gdzie u i S, sa stalymi, przy czym S; ma interpretacje maksymalne;
liczby nisz ekologicznych dostgpnych w danym Srodowisku.
Szybko$é zmian liczby gatunkéw bedzie wigc opisywana rownaniem

S
(:1t =]—E=u(Sr—S)—4S ' (3.3)
Posiada ono stabilny punkt rOwnowagi, w ktorym dS/dt =0, dla
U Vi
X .
3% 5 St _ (3.4)

Z uplywem czasu liczba gatunkow zmierza do warto$ci rownowagowej S*
niezaleznie od waruhkow poczatkowych (rys. 1b), nawet wtedy, gdy w chw111

poczatkowe) srodowisko jest nie zasiedlone.
" RoOwnanie (3.4) w sposob jakosciowy (tzn. bez uwzgledniania konkretnych

postaci funkcji) wyjasnia opisana w rozdziale 2 zalezno$¢ miedzy S 1 A4
w warunkach réwnowagi. Mozna bowiem 'przyjac, ze najczescie) przyrost
powierzchni srodowiska prowadzi do wzrostu p 1 Sy, a by¢ moze oznacza
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~ takze spadek wartos$ci 4. Daje t0 w rezultacie wzrost rOwnowagowej llczby
gatunkow S*. ‘ ‘

Podobnie rownanie to tlumaczy czesto w literaturze odnotowywany
(np. Diamond 1972) spadek liczby gatunkéw na wyspach o tych samych
powierzchniach, lecz polozonych coraz dalej od kontynentu. Mozna bowiem
przyjac, ze ze wzrostem odleglosci od kontynentu maleje wartosc parametru u,
co prowadzi do spadku S*.

W ogolnym przypadku trzeba zalozy¢, ze szybkos¢ imigracji I i szybko$é
ubywania gatunkow E sa nieliniowymi funkcjami liczby gatunkéw S. Nie-
liniowosci te moga wynika¢ na przyklad z tego, ze w przypadku konkurencji
migdzy czgScia lub wszystkimi gatunkami ukiadu ekologicznego funkcja I (S)
maleje, a funkcja E (S) roénie szybciej niz odpowiednie funkcje hmowe Na

. przyklad (Dlamond 1 May 1981):

o E(S)=¢S" (3.5)

oraz | _ ' 9
I(S)= vS" (3.6)

gdzie ¢, v, n; oraz n, sa stalymi. Jak stwierdzili Gilpin i Diamond
(1976) oraz Schoener (1976), wartosci n, zawieraja sie¢ w przedziale od
2 do 4, a wartos¢ ny ~ 6 dla ptakoOw zamieszkujacych rzeczywiste wyspy
na Pacyfiku. W przypadku nieliniowych funkcji I (S) 1 E (S) wyglada¢ one
moga tak, jak przedstawiono'to ha rys. 2. ‘

¥

S S
Rys. 2. Nieliniowa zaleznosé¢ szybkoscl imiugrac) | oraz emigracjy @ wymleranta
gatunkéw E od liczby gatunkow S8; S* — rownowagowa liczba gatunkow

Non-linear dependence of rate of immigration I and rate of emigration and extin-
ction of species £ on the number of species S: §* — equilibrium mnumber of

Wyobrazi¢ sobie mozZna jeszcze inna sytuacje: na wyspie moze zy¢ co
- najwyzej S* gatunkow. Kazdy gaturiek ponad S*, ktory usiluje 051edhc su:;
na wysple nie ma na to szans. Wtedy: -

0 dla § < S*
Jmmz{ dla §> S* 13:7)
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Zadna jednak z wersji modelu nie zmienia jako$ciowych wnioskow, ktore
byly juz widoczne w jego najprostszej, liniowej wersji: liczba gatunkow
-~ w ukladzie ekologicznym jest wartoscig rOwnowagowa wynikajaca z rowno-

wagl migdzy imigracja a wymieraniem 1 emigracja. '

4. Liczebnosci gatunkéow w ukladzie ekologicznym

4.1. Wprowadzenie

Przejdzmy teraz od rozwazan o tym, ile jest gatunkow w ukladzie
ekologicznym, do tego ile osobnikow sklada si¢ na poszczegdlne gatunki
Niech 'w uktadzie ekologicznym' wspolwystepuje S gatunkow. LiczebnoscC
i-tego gatunku oznaczmy przez N;(i=1, .. §). |

- Nie ma powodu oczekiwaé, ze liczebnosci beda podobne. To w jaki
sposOb wygladaja liczebnosci gatunkow w ukladzie ekologlcznym mozna
przedstawi¢c na dwa’' sposoby. |

Zbudujmy rozklad o gestosci S (N) taki, ze wyrazenie S (N)dN mowi
o tym, ile jest gatunkéw, ktorych liczebnosci zawierajd sie w przedziale
od N do N+dN. Uzyte tu zostalo' ciagle przyblizenie tégo dyskretnego
histogramu, ktory uzyskamy analizujac rzeczywisty ukiad. W dalszych roz-
wazaniach pozostan¢ przy idealizacji rzeczywistych histogramow w postaci
rozkladow S (N). Caltkowitg liczbe gatunkow w ukladzie ekologicznym mozna
przedstawi¢ jako

NI (3)? S (N)dN ' (4.1)
Natomiast calkowita liczbe osobnikéw w postaci:
N i f NS (N)dN . S (4.2)
Przy okazji zdefiniuymy wielkos¢ J jako

Ny

e Nmin

gdzie N,;, jest liczebnoscia ‘gatunku reprezentowanego przez na]mmejsza
liczbe osobnikow. ‘ |

Drugi sposob polega, po pierwsze, na unormowaniu liczebnosci (N;/N 1),
a nastepnie na uszeregowaniu wzglednych liczebnos¢i N;/N, w ‘porzadku
malejacym, gdzie i = 1, ..., S 0znacza teraz rang¢ gatunku w tym uporzadko-
waniu. Wyniki‘ takiego zabiegu przedstawia si¢ na wykresie, na Kktorego
osi ‘pionowe] ‘odlozone s3 'wzgledne hczebnosm N;/N;, nd o0si poziomej
za$ rangi gatunkow. ‘
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Istnieje zalezno$¢ miedzy oboma sposobami przedstawiania liczebnosci
catunkOw w ukladzie ékologicznym. May (1975) podaje’ roWname ktore
pozwala policzy¢ N;/N, dla Kazdego i, jesli znamy S (N).

Wyréznia sie trzy podstawowe typy rozkladow S (N): rozkilad logaryt-
miczno-normalhy, rozklad wyrazéow postepu geometrycznego 1 rozkilad typu
,oroken-stick” (Whittaker 1965, 1970, 1972). Na wykresie, na ktorego
‘poziomej osi odlozone begda w liniowej skali rangi osobnikOw, a na osi
pionowej w 'skali logarytmiczne; wzgledne liczebnosci N,;/N,, te trzy typy
rozkladow utworza charakterystyczne 1 rézne krzywe (rys. 3). Rozkiad
wyrazow postepu geometrycznego zaprézentuje si¢ w postaci linii proste),
a dwa pozostate rozklady w postaci linii o podobnych ksztaltach, jednakze
krzywa odpowiadajaca rozkladowi ,broken-stick” ma odcinek 'dla matych
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Rys. 3. Zaleznos$¢ miedzy wzglednym: liczebnosciami gatunkow a rangami gatun-

kOw dla trzech réznych rzeczywistych uktadow ekologicznych: a — odpowiada
rozkladowi typu ,broken-stick”, b — jest przykladem rozkiadu wyrazbéw postepu
geometrycznego, natomiast ¢ — odpowiada rozkladowi logarytmiczno-normalnemu

Linie a dopasowano do danych o zespole ptakéw, linie b i ¢ do danych o zespotach
roslin. Wg Maya (1975)

Relationship between relative numbers of species and ranks of species for three
different real ecological systems: a — corresponds to the “broken-stick” distribu-
tion, b -— corresponds to the geometric series distribution whereas ¢ — corres-
ponds to the lognormal distribution

The line a is fitted to the data on the community of birds, whereas b and A
to the data on plant associations. Acc. to M ay (1975)
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rang polozony' wyraznie nie tak ‘stromo jak ‘odpowiedni 'odcinek krzywej
odpowiadajace) rozktadowi' logarytmiczno-normalnemu. |

Kazdy z tych trzech rozkladow odpowiada innemu modelowi oddziatywan
miedzy gatunkami tworzacymi ukiad ekologiczny. Przy tym kazdemu' rozkla-
dowi moze by¢ przyporzadkowanych kilka rc')inych modeli generujacych ten
rozklad (May 1975, Pielou 1977). Té¢ na_]CZQSCIC_] omaw1ane W hterdturze

zostang przedstaw1one nizey.

4.2. Rozklad logarytmiczno-normalny

Zdefiniujmy szybko$¢ per caplta zmian 11czebn0301 i-tego gatunku w
posta01 : |

PR dN; (1)
Lol N, () dt

(4.4)

Rownanie to mozna rozwigza¢ w sposob calkowicie formalny dla kazdej
postaci funkgcji r; (¢), nawet dla takiej, kiedy r; zalezy od liczebnosci gatun-
kow roznych' od gatunku i-tego,” gdyz sprowadza si¢ to w istocie do
zaleznosci r; od czasu. Uzyska¢ mozna nastgpujace rozwigzanie: =
4
N; (t) = N (to) exp () r; (¢) dt) (4.5)
Lo
gdzie N, (ty) jest liczebnosScia i-tego gatunku w poczatkowe;j chw111 o Po
zlogarytmowanlu Obu stron’ mamy: -

In N; (t) = In N, (ty)+ jt r; (¢) dt. (4.6)

Przyymiymy teraz, ze uklad sklada si¢ z duzej liczby gatunkoéw podlegajacych
duzej liczbie czynnikdéw biotycznych 1 abiotycznych dzialajacych losowo.
Wtedy r; (t) w kazdej chwili jest zmienna loSowa, a calka z r; () na pewnym
odcinku czasu sumg zmiennych losowych. Rozkladu r; nie znamy. Jesli
jednak zalozymy, ze r; w kolejnych chwilach sa wzajemnié¢ niezalezne, to
mozna zastosowac tzw. centralne twierdzénie graniczne, ktore mowi w tym -
przypadku, ze niezaleznie od postaci rozkladow 7; calka po wystdrczajaco
dhugim odcinku czasu z'r; bedzie zmienng losowa o rozkladzie normalnym.
Tak' wigc takze In N; () bedzieé zmiénng losowa o rozkladzie normalnym,
a to oznacza, ze zmienna N; (1) pochodm z rozkladu 10garytm1czn0 -nor-
malnego. -

Model ten opisuje uklad ekologiczny skiadajacy si¢ z duzej liczby gatunkow
podlegajacych wplywom czynnikdw losowych. Ni¢ jest prawda jednak, ze
kazdy logarytmiczno-normalny ‘rozkiad llczebnosa gatunkow jest wynlklem
takich wlasnie cech ukladu.
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'‘Gestos¢ rozkladu logarytmlczno normalnego S (N) mozna zaplsac W
postaci: |

(4.7)

S(N):SO exp( 20_2

—(n N—In N,,)? )
gdzie N, jest wartoscia modalng rozkiladu, czyli liczba osobnikow w ga-
- tunkach najliczniej reprezentowanych w ukladzie, S, jest maksymalna war-
toscig S (N) osiggang dla N = N,,, natomiast ¢ — wariancja rozkladu.
Dokona_]my zamlany zmiennych. Zamiast liczebnosci gatunkow b@leemy
uzywac¢ teraz zmiennej R zdefiniowanej rownaniem:

'13 = In, ( A]]V ) (4.8)

CO Oznacza, 7€
N=2"N_ ¥ (4.9)

Witedy furikcjaj gestosci rozkladu bedzie miala postaé
. S (R) = S, exp (—a*R?) (4.10)
gdzie
i a = (26%) 12 (4.11)

W praktyce rozkiad S (R) rozciaga si¢ nie od R= —oo0 do R = o0, lecz
~raczej od pewnego R,;,, czyli péwnej 'najmniejszej liczebnosci (okreslone;
‘réwnaniem (4.8)) gatunku w uklad21e Ao R, czyh na]w1kaze], podobnie

zdefiniowane liczebnosci.

Uzyymy jeszcze jednego rozkladu o gestosci N (R), gdzie N (R)dR jest
liczba wszystkich osobnikow w ukladzie ekologicznym nalezacych do gatun-
koéw, ktorych' liczebno$ci zawarte sa’' w przedziale (R, R+dR). Rozklady

S(R) 1 N (R) sg ze soba Zwlazane nastgpujaca zénleznosmac

N (R)dR = NS (R)dR (4.12)
Podstama]qc (4.9) 1 (4.10) do (4.12) uzyskujemy
N (R) dR So N, 2R exp(—a*R*)dR =Sy N, exp (—a*R*+R In 2) dR (4.13)

Widac¢ wu;c ze gestosC rozkiadu N (R) jest z dokladnoscia do stalego
czynnika réwna rozkladowi normalnemu zmiennej R —In 2/24% a jego maksi-
mum jest przesunigte o Ry = In 2/2a* na prawo wzgledem maksimum rozkladu
o gestosci S (R) (rys. 4).

Zdefiniluyymy wielkos¢ y jako iloraz Ry 1 R,

PR (4.14)
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Rys. 4. llustracja ulatwiajgca zrozumienie kanonicznej hipotezy Prestona. Linia
ciggla przedstawia logarytmiczno-normalny rozklad S(R). Linig przerywang za-
znaczono rozklad N(R). Na osi poziome] odlozono ,oktawy” R=In,N/Nn, wiec
rozkiad S(R) ma ksztalt rozkladu normalnego. Skale na osiach pionowych sg cal-
kowicie umowmne. Maksimum rozkiladu S(R) wypada dla R=0, mnatomiast maksi-
mum rozkiadu N(R) dla R=Ry. W hipotezie kanonicznej Preston stwierdza, ze
RN =R__. Wg Maya (1975), rysunek zmodyfikowany -

- Ilﬂustratmn making it easier to understand Preston’s canonical hypothesis. Solid
- line presents the lognormal distribution S(R). Broken line indicated the N(R)
distribution. On the horizontal axis “octaves” R=In,N/N., are indicated and thus
distribution S(R) has the form of normal distribution. Scales on vertical axes are
entirely conventional. Maximum of S(R) distribution is for R=0, whereas maxi-
mum of N(R) distribution — for R=Rpy. Preston in his canonical hypothesis has
stated that Ry =Rmar. Acc. to May (1975); modified Figure

Uzyjmy jeszcze jednego parametru dla rozkladu logarytmiczno-normalnego.
_Oznaczmy go przez 4 (May 1975). Niech

= (In Sy)*/? - (4.15)

gdzie S, jest parametrem z rozkiladu (4.10).

W celu pelnego okreslenia wartosct funkcj gestosci rozkladu logaryt-
miczno-normalnego potrzeba' trzech parametréw (p. rownanie (4.7)), np. S,,
N, 10 lub S, N 1 o albo tez a, y i A. Jednakze jeS§li nie jesteSmy
zainteresowani absolutnymi wartosciami liczebnosci, to dla wigkszosci ekolo-
gitznych zastosowan wystdrczy charakteryzowac rozklad logarytmiczno-nor-

- malny za pomoca dwoch parametréow (May 1975). Wyblerzmy w' tym celu

parametry a 1 y, wtedy wszystkie pozostale wartosci zwigzane z logaryt-
miczno-normalnym rozkladem S'(N) lub S (R) beda okreslone wartosc1am1
tych dwoch parametrow (May 1975). ‘

Dla duzych wartosci catkowite) 11czby gatunkow w ukladzie S mozna
pokaza¢ (May 1975), z¢ | |

7t1/2 ;
S~ ( ) exp (42) (4.16)

a



264 °°

TANUSZ UCHMANSK!

- . - .. :_Iq.‘-;_‘._-._--.....g.—.—-z':--.-— . -l—::—_'_-. _ﬂ.‘_ I -lﬁ- P -‘ o Reimem s ‘-';‘- ** f -ﬂ-— = - ;_—q-_--?ﬁ__ﬁ_i!:qﬂll"—_-‘.

Jesh wezmlemy pod uwage rowname (4.15), to mozna naplsac 7Ze:

_ R A (4.17)
Podobnie dla S > { mozna udowodni¢ (May 1975), ze

A*(1+9?  dla y<1
In J ~ (2 P G (4.18)
4y A dla y>1
Réwnanie powyzsze lacznie z rOwnaniem (4.17) pozwalaja napisac
S ~ J ' | (4.19)
gdzie |
| z=(1+y)"2 dlay<l
: (4.20)
Z = e dla y>1

Z powyzszych rownan nie mozna uzyskaC zaleznosci miedzy catkowitg
liczba gatunkow a powierZchnia zajmowana przez ukiad ekologiczny. Wprto-
wadzi¢ trzeba dodatkowe zalozenie o zwiazku miedzy calkowna llczbq
osobhnikow J a pow1erzchn1a A (May 197)):

¥dig (4.21)

co tacznie z rownaniem (4.19) prowadzi do potggowej zalezn0501 mlcdzy
S 1 A. Przypadek kiédy y =1 jest oméwiony nize;.

Analizujac bardzo bogaty 1 zréZnicowany material obserwacyjny zauwa-
zono, z¢ parametry y 1 a nie przyjmuja dowolnych wartosci, lecz raczej
sa stalymi o tych samych wartosmach dla bardzo réznych ukladow ekolo-
gicznych.

" W tak zwanej kanonicznej hipotezie Preston (1962a, 1962b) stwierdza, ze

= 1 422

Oznacza to, ze Ry = R,,,,. Thumaczac ja na j¢zyk bardziej zrozumialy
mozna powiedzie¢, ze kanoniczna hipoteza Prestona postuluje, 1z w ukladach
ekologicznych funkcjonujacych tak, jak to opisano na poczatku rozdziatu 4.2,
maksymalna liczebnos¢ ma tyle gatunkow, Ze gatunki te reprezentowane s3a
facznie przez najwigksza liczb¢ osobnikow (rys. 4).

Przyjecie hipotezy Préstona zmniejsza liczbe parametrow opisujacych
rozklad S(N) lub S (R) do jednego. Wielogatunkowe uklady ekologiczne
zaczynaja byC opisywane przez jednopdrametrowa I‘OleIlQ kanonlcznych
rozkladow logarytmiczno-normalnych.

Hutchinson (1953) spostrzegt jako p1erwszy, ze dla w1elu rzeczyw1stych
uktadow ekologlcznych :

a %02 (4.23)
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Ta przyblizona rownos¢ byla wielokrotnie pdznie) potwierdzana dla ukiadow
ekologicznych roznigcych si¢ ' polozeniem geograficzanym 1 obeymujacych
bardzo rozne zespoty gatunkow (np. Whittaker 1972, Colinvaux 1973).

Korzystajac z rOwnania (4.11) mozna stwierdzi¢, ze jesli prawdziwa jest
rowno$é (4.23), to wariancja rozkladu S (N) jest réwna 1/(0,2 \/2). °

Podobnie jak w przypadku hipotezy Prestona przyjecie hipotezy Hut-
chinsona redukuje zbior rozkiadow S (N) i S(R) do jednoparametrowe;
rodziny. | ‘

Przyjmijmy kanoniczng hipoteze Prestona (y = 1). Wtedy mozna wykazac,
ze catkowita liczba gatunkow S 1 calkowita liczba osobnikéw J w ukladzie
ekologicziym ' w sposdb przyblizony opisane sg dla 'niezbyt matych 'S
nastgpujgcymi przyblizonymi rOwnaniami (May 19795):

B @ i '
S & ( - ) A exp (42) (4.24)
oraz
| nl/Z
J~ ( i )A exp (44?) (4.25)

Owe roéwnania nie prowadza w tej postaci do zadnej prostej zaleznosci
miedzy S i A. Jednakze dla S>> 1 w prawych stronach obu powyzszych
rownan dominujg funkcje eksponencjalne. Daje to (May 1975) przyblizone
rownanie |

1

InS= X In A + const (4.26)

co odpowiada wartosci z (p. rOwnanie (2.1)) réwnej 0,25.

Wartos$¢ parametru z w przypadku kanonicznej hipotezy Prestona mozna
uzyska¢ w inny jeszcze sposob. Jak wiadomo, rozklady S (R) 1 N (R) sa ze
soba zwigzane rOwnaniem (4.12). Preston (1962a) rozpatrywal wiele hipote-
tycznych, ale calkowicie okreslonych kanonicznych rozkiadow "o roéznych
wartosciach S. Dla odpowiadajacych im rozktadéw N (R) obliczat J 1 metoda
najmniejszych kwadratéw' dopasowal lini¢ prosta do tak wygenerowanych
wartosci S 1 J. Uzyskal z =0,262. Jak 'widac, obie te metody prowadza
w przypadku przyjecia kanonicznej hipotezy Prestona do podobnych wy-
nikow. ' | |

4.3. Rozklady typu ,,broken-stick”

~ Rozklad tego typu wprowadzony zostal do literatury ekologicznej przez
MacArthura (1957, 1960). Powstaje on wtedy, gdy uklad, ktorego organizacje
wyznacza jeden dominujacy czynnik, sklada si¢ z pewnej liczby ekologicznie
podobnych gatunkéow wspotwystepujacych ze soba w jednorodnym $rodo-
wisku. Oczekiwaé wtedy mozna w zasadzie rownomiernego podzialu zasobow.



266 JANUSZ UCHMANSKI

Jésli jednak 'przyjmiemy, ze owa rownomiernos¢ jest zaklocona pewnym
losowym zaburzeniem, to doprowadzi to do rozkladu typu ,broken-stick”.
Nazwa rozktadu bierze si¢ stad, ze formalnie zagadnienie to jest identyczne
z poszukiwaniem rozkladu diugosci czqsm na ktore mozna losowo podzmhc
pret o skonczonej diugosci. |

Liczba osobnikOw gatunku zajmujacego i-ta pozycje w szeregu gatunkow

utozonych od na]bardmej do na]mmej hczebnego deZle w tym przypadku
dana rownaniem

S
Z i (4.27)

Funkcja gestosci S (N) tego rozkiadu oplsywana jest nastgpujacym row-
naniem (Webb 1974):

A S—2
S (N) = ( ;s (fVT D ) (1 & l\i ) (4.28)

Natomlast dla S>> 1 mozna t¢ funkce ngtosc1 przedstaw1c W Sposob
przyblliony W poetam (May 1975)

S* SN
S (N) = N, exp (-—- N ) (4.29)
T

Rozklad charakteryzowany jest przez jeden parametr, np. S. Posiada on

bardzo prosty zwiazek S z J i A (z tym ostatmm Jesh przy_]mlemy zato-
zenie (4.21)) (May 1975). Mlanow1c1e

e S8 (4.30)
oraz

S = cAl? ¥ (4.31)

4.4. Rozklad wyrazéw postepu geometrycznego

Wyobrazmy sobie, ze we wczesnych stadiach rozwoju ukladu ekologicz-
nego obowiazuje nastepujacy hierarchiczny ‘'model zasiedlania poczatkowo
pustego, al¢ ograniczonego srodowiska. Niech gatunek' osiedlajgcy si¢ jako
pierwszy zajmuje 'czgSC k calego ' Ssrodowiska, nastepny 'gatunek zajmuje
czes¢ k pozostatego fragmentu srodowiska itd. Taki sposdb podzialu zasobow
wymaga w zasadzie, aby organizacj¢ 'ukiadu ekologicznego wyznaczal jeden
najwazniejszy czynnik, inaczej mowiac, aby nisza ekologiczna byla charakte-
ryzowana przez jeden’ dominujacy wymiar.' Jesli dodatkowo zalozyé, ze
liczebno$C gatunku jest proporcjonalna do w1e1kosc1 srodow1ska zajetego
przez ten gatunek, to wtedy

=N k(=R (432)
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o o ——

gdzie iujest rahga gatunkow, jesli uporzadkujemy je wedlug malejacych
liczebnosci (rowniez jest ona kolejnoscia zasiedlania srodowiska), natomiast

B jest stala, ktéra powinna mieC¢ taka wartos¢, aby suma hczebnOsm
wszystklch gatunkow byld rowna' N,. Dlatego

B=01-(1-k]"" (4.33)

Z rownania (4.32) widac, ze liczebnos¢ i-tego gatunku réwna jest i-temu
wyrazow1l postgpu geometrycznego o ilorazie (1—k). Stad pochodzi nazwa
rozkladu omawianego w tym rozd21ale (po anglelsku geometric seriés distri-
bution). | ‘ ‘ e

Funkcje gestosci rozkladu S (N) mozna dla tego przypadku przedstawic
- wedhug sposobu zaproponowanego przez Maya (1975) w sposob nastg¢pujacy

1

N1 :
“(ﬁNrk(l—-k))

Jest to rozklad opisywany dwoma parametrami, np. N, 1 k, gdyz trzeci
parametr jest wyznaczany przez dwa pozostale. ‘ ‘
Dla J > 1 mozna pokazaC (May 197)5), ze:

~ o In J+ const 2 (4.35)

S (N) = (4.34)

gdzie « = —1/In (1—k), a przyjmujac dalej zalozenie (4.21) takze
S ~ a In A+ const 3 i 30)

Pewnym przyblizeniem rozkladu wyrazoéw post¢pu geometrycznego jest
tzw. rozklad wyrazoéw' ciggu logarytmicznego (ang. logseries distribution)
(May 1975, Pielou 1977). Powstaje on przy podobnych zalozeniach jak te,
ktore prowadza do rozkladu wyrazéw postepu geometrycznego 1 'charaktery-
- zuje sie takze podobnymi wlasciwosciami. Na przyklad zwigzek miedzy
calkowitg liczbg S gatunkow w' ukladzi¢ 1 powierzchnia A zajmowana
przez uklad przy zalozeniu (4.21) jest opisywany takze przeéz réwnanie (4.36).

5. O znaczeniu hipotezy kanonicznej, reguly a = 0,2 1 zaleznosci S (A)

oL kanonicznego rozkiadu logarytmiczno-normalnego (y =1) istnieje
zalezno$¢ miedzy a oraz S w postaci (May 1975):

a~ (5.1)

2./InS

Przedstawiono te zalezno$¢ na rys. 5. Wida¢, ze jezeli S zmienia sie¢ od 20
do 10000, to wartos¢ a zmienia si¢ od ‘0,3 do 0,12," czyli pozostaje przez
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Rys. 5. Zaleinos¢ miedzy calkowitag liezbg gatunkéw S w ukladzie oraz parame-

trem a dla kanonicznego rozkladu logarytmiczno-normalnego, ktéra ilustruje nie-
wielkg czulo$é a na zmiany S. Wg Maya (1975)

Relationship between total number of species S in the system and the parameter

a for canonical lognormal distribution illustrating slight sensitivity of ¢ to chan-
ges in S. Acc. to May (1975)

caly czas praktycznie w oKolicach postulowanej przez Hutchinsona war-
tosci 0,2. Wynika stad wniosek o bardzo slabej zaleznosci a od calkowitej
liczby gatunkoéw § w ukladzie opisywanym kanonicznym rozkiadem logaryt-
miczno-normalnym. ‘ ‘ ‘

' Podobnie May (1975) przedstawil zaleznos¢ S od J dla roéznych wartosci
a 1 y rozkladu logarytmiczno-normalnego (rys. 6, gdzie a zmienia si¢ od

Rys. 6. Obszar zakreskowany wyznacza takie wartosca S : J. kidre mogg byt
opisane rozkiadami logarytmiczno-normalnymi o zaznaczonych wartoSciach v i «.
Widaé, ze bardzo nieznaczne zmiany wartosci ¥ i a mogg w tym obszarze prowa-
dzi¢ do bardzo réznych wartosci S i J. Wg Maya (1975) '

Shaded area determines values S and J, which can be described by lognormal
distributions with indicated values y and a. Slight changes of values ¥y and a in
that area may result in quite different values S and J. Acc. to May (1975)
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0,I do 04, natomiast y od 0,5 do 1,8). Wida¢, ze dla bardzo szerokiego
zakresu wartosci S (od 10 do 10° gatunkéw) oraz J (od 10 do 10%°)
wartosci paramétrow a 1 y rozkiadu logarytmiczno-normalnego pozostaja
w takim zakresie, 1z mozna praktycznie stwierdzi¢, ze a ~ 0,2 oraz y ~ 1.

Oba te spostrzezenia sklonily Maya (1975) do wyciggniecia wniosku,
ze hipoteza kanoniczna Prestona (y=1) oraz regula 'a ~'0,2 nie niosg
zadnej biologiczne) 'tresci, lecz sq jedynie wyrazem matematycznych wlasc:l-
- woscl logarytmiczno-norimalnego rozktadu § (N).

S 10°

104

103

Rys. 7. Zaleznos¢ miedzy calkowitag liczbg gatunkdéw S i powierzchnia A zajmo-
wang przez uklad ekologiczny dla réznych typéw rozkladu S(N)

a — rozklad typu ,,bmksen-stmk” rozkiady logarytmiczno-normalne: b — y = 0,8,
¢c—9y=1,d—y = 13, e — rozklad wyrazbw ciggu logarytmicznego. Wg May a
(1975)

Relationship between the total number of species S and surface A occupied by
the ecological system for different types of S(N) distribution

a — “broken-stick” distribution; lognormal distributions: b — 9 = 08, ¢ — y =
= 1,d —9 = 13; e — logseries distribution. Acc. to May (1973)

Na rysunku 7 przedstawiono zalezno$¢ miedzy S oraz A dla réznych
rozkladow S (N). Z danych doswiadczalnych wynika, ze na]dokladme] jest
ona przyblizana potggowa zaleznoscia S od A4 (p. rownanie (2. ). A to
z kolei powoduje najlepsza zgodnoé¢ z cechami logarytmiczno-normalnego
rozkiadu S (N). Dla niekanonicznych postaci tego rozkladu (y # 1) wykladnik
z opisany jest roOwnaniem (4.20). Mozna wiec pokazaé, ze zmieniajac wartosci
parametru y od 0,6 'do 1,6, uzyskuje si¢ wartosci wykladnikéw od 0,39
do 0,16, co dobrze zgadza su; z obserwowanym zakresem zmian wartosci
wyktadnika z. ‘ ‘

Pozwala to uzupetni¢ poprzednie wnioski z tego rozdzialu jeszcze jednym.
Wigkszos¢ rzeczywistych ukladéw ‘ekologicznych (badanych pod tym katem)
opisywana jest logarytmiczno-normalnymi rozkladami S (N). Takie rozklady
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z natury swojej charakteryzuja si¢ warto$tiami parametru 7 zblizonymi do 1.
Niewielkie odstepstwa wartosci y od jeédnosci powoduja jédnak tozrzut
wartoésci ‘'wykladnika z w granicach takich, jakié obserwuje si¢ w przyrodzie.
Odpowiedzi wymaga wtedy tylko pytanie, dlaczego rézne rzeczywwte uklady
ekologiczne charakteryzujg si¢ réznymi wartosciami 7.

Sugihara (1980) pokazal jednak, ze kanoniczna hipoteza Prestona jest
w ukladach ekologicznych spelniana ze zbyt duza dokladnoscig, aby byla
tylko wyrazem matematycznych wlasciwosci rozktadu logarytmiczno-normal-
nego. Dla kazdej wartosci y istnieje w rozkladzie logarytmiczno-normalnym
jednoznaczna zaleznos¢ miedzy 4 1 S, gdzie ¢ jést wariancjy rozkltadu S (N).
Analizujac te zaleznos¢ dla duzégo zbioru danych i porownujac punkty
doswiadczalne z wykreslonymi na podstawie teoretycznych rozwazan krzy-
wymi zaleznoéci ¢ od S Sugihara doszed! do wniosku, ze punkty doswiad-
czalne leza blizej krzywej odpowiadajacej y-= 1' niz wynikaloby to tylko
z matematyczhych wlasciwosci rozkladu logarytmiczno-normalnego. Przy-
wrocit w ten sposOb kanoniczné) hipotezie Prestona jej biologiczne znaczenie.
Sugihara (1980) przedstawit takze' model sekwencyjnego ‘podziatu srodowiska
1 zasobow pomiedzy S gatunkow, dobrze pasujacy do obserwowane) zdlez-
nosci ¢ od S, ktory daje takze znakomita zgodnosC¢ z zaleznoscia ¢ od S
charakterystyczng dla kanonicznego rozKladu logarytmiczno-normalnego.

6. Wskazniki réoznorodnosci 1 dominacji

Bardzo czesto pelng informacje o rozkladzie liczebnosci gatunkow w
ukfadzie ekologicznym probuje si¢ zastapi¢ jedni liczbg —-—-—wskazmklem
roznorodn0501 lub dommacp Bard21e] znane z mch to:

- N N-
I = 6.1
lgl NT NT ( )
: .
N.
(== ‘ 6.2
2, _, (6.2)
D —-1— (6.3)
B |
N
d o max ,
N, ‘ (6.4)

- gdzie N, . jest najwigksza liczébnoscia gatunku w ukladzie.

May (1975) badal, czy przy ustalone) calkowite; liczbie gatunkow S
warto$ci tych wskaznikow dla réznych rozpatrywanych tu rozkladéw S (N)
sq rozne. Okazalo si¢,'ze dla rozkladow logarytmiczno-normalnych o réznych
wartosciach y 1 rozkladu typu ,broken-stick” wartosci wskaznika H, jezel



MODELE WIELOGATUNKOWYCH UKEADOW EKOLOGICZNYCH 27 1

S < 100, s3 podobne na tyle, ze nie pozwalaja na rozréznienie, ha podstawié
jakiego rozkladu zostaly policzone (brane byly pod uwage Srednie wartosci H,
jak' rowniez jego wariancja).'Z drugiej strony, zeby dla kanoniczhego rozkladu
logarytmiczno-normadlnego osiagna¢ H > 5, potrzeba ukladu ekologicznego
o S ~ 10° gatunkach. W tej matematycznej wlasciwosci kanonicznego rozkladu
logarytmiczno-normalnego lezy prawdopodobnie wyjasnienie spostrzezenia
poczynionego przez Margalefa (1972), ze H > 5 nie "jest obserwowane
w rzeczywistych ukladach ekologicznych.

Indeks 'D juz dla S > 10 pozwala na rozrdznienie migdzy kanonicznym
rozkladem logarytmiczno-normalnym a rozkladém' typu ,,broken-stick” 1
rozkladem wyrazow postepu geometrycznego. Natomiast indeks d, najprostszy
jesli chodzi o latwos¢ obliczen, dostarcza nie mniej informacji o charakterze
rozkladu niz indeks H. Dla S mniejszego od kilkudziesigciu rozkilady sa
praktycznie nierozréznialne na podstawie indeksu 'd. Dla wigekszych wartosci
S wida¢ roéznice migdzy wartosciami d obliczonymi z kanoricznego rozkiadu
logdrytmiczno-norinalnego 1 rozkiadu typu ,broken-stick”. Dla rozkiadu
wyrazow' postgpu geometrycznego 1ndeks d dla S > 100 przyymuje stalg
wartosc.

7. Stabilno$¢ wielogatunkowych ukladéow ekologicznych

Wielogatunkowe uklady ekologiczne moga by¢ ukladami zlozonymu.
Ztozonos¢ ukiadu ekologicznego wzrasta, jesli rosnie liczba gatunkow w nirh
zawartych, jesli wzrasta liczba 1nterakq] mlgdzy ga‘tunkam1 oraz Jezeh rosme
sita tych oddziatywan. |

Przez stabilnos$¢ ukladu ekologicznego rozumie si¢ zdolnos¢ do powracania
do polozenia réwnowagi po uprzédnim zaburzehiu'lub tez, w nieco szerszyim
znaczeniu, zdolno$¢ do trwania mimo' cigglych perturbacji (Uchmanski 1983).
W przypadku matematycznych modeli ukladow ekologicznych przy analizo-
waniu ich stabilnosci bierze SlQ pod ‘uwage zmlany 11czebnosc1 poszczegol-
nych gatunkow. b

' W latach pieédziesiatych i sze$édziesiatych stabilnoéé ukladow ekologicz-
nych do$¢ powszechnié wigzano z ich'ztozonoscia. Elton (1958) sformulowatl
zasade ekologiczng, w mysl ktorej wigksza ztozonos¢ ukladu ekologlcznego
pociaga za soba jego wigksza stabilnosC.

Jednakze May (1973) pokazal, ze wlasciwosci modeli matematycznych
ukladéw ekologicznych sugeruja raczej odwrotna zaleznos$¢ miedzy ztozonoscia

~ a stabilno$cig. ‘'Wzrost zlozonosci pociaga za sobg bardzo czgsto spadek
stabilnosci modelu matematycznégo (p. takze omowienie tych zagadmen
w pracy Uchmanskiego 1983).

- Ogo6lna posta¢ modelu matematycznego wielogatunkowego uktadu ekolo- -
gicznego stanowi model Lotki-Volterry. Niech'uklad sklada si¢ z S gatunkow.
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Wtedy zmiany hczebnosc1 i-tego gatunku oplsane sq nastgpujacym row-
naniem:

dN, R
Ty N, [1+ X a; N} (7.1)

i

gdzie i=1,..,S. Stala r; (i=1, .., S) jest szybkoscia przyrostu per capita
liczebnosci gatunku i-tego nieograniczonego wplywami wilasnego zageszczenia
Oraz zageszczenia pozostaly¢ch gatunkow. Natomiast wspoiczynnik a;; stanowi
miar¢ oddzialywania gatunku j-tego na gatunek i-ty dla i #j,'dla j =i jest
zd$ miarg wewngtrznych ograniczen przyrostu liczebnosci gatunku i, zwykle
bowiem zaklada sig, ze a“ < 0. 'Dla ukiadu drapiezca—ofiara mamy sgn q;;

= —sgna;, Jesh i #j°, natomlast dla ukiadu oplsujacego konkurenqg

;<0 dlai#j

W poblizu potozenia rownowagi mozna dokonac¢ linearyzacji ukladu (7.1)
1 sprowadzi¢ go do bdrdzie) proste] postaci. Niech N¥ bedzie rownowagowq
liczebnosciy dla i-tego gatunku. Wtedy dla howej zmienne; X, = N,— N¥
rownanie 'dynamiki i-tego gatunku w pobhzu polozema rownowag1 deZ]e
mlalo postac: ‘

S
= ) %; X 7.2)
j=1

gdzie o;; jest miarag oddzialywania j-tego gatunku na szybko§¢ zmian
liczebnosci i-tego 'gatunku. '

Przy analizowaniu wilasciwosci powyzszych modeli wielogatunkowych
ukladow ekologicznych bierze si¢ pod uwage: liczbe ‘gatunkow S, liczbe
zrealizowanych polaczen troficznych jako ulamek C catkowitej liczby topolo-
giczriie mozliwych polaczen troficznych oraz mlarq sredmej s1ly odd21alywan

' n’nquy gatunkami oznaczang przez b.

Roberts (1974) analizowal numerycznie dynamike nieliniowych modeli
typu (7.1) z losowo wybranymi parametrami a;;" dla 'i #j, wartosci a;
byly caly czas mniejsze od zera. Pokazal, ze prawdopodobienstwo uzyskania
ukladu stabilnego’ z dodatnimi liczebnosciami gatunkéw maleje, gdy rosnie
liczba gatunkow w ukladzie (p. takze Gilpin 1975). Goh i1 Jennings
(1977) rozwazajac analitycznie wlasciwosci miodeli Robertsa wykazali, ze
prawdopodobienstwo uzyskania w ten sposéb stabilnego ukladu jest "pro-
porcjonalne do 27°. Ostatnio takze Martens (1987) potwierdzil, ze wzrost
liczby gatunkow w ukladzie prowadzi do spadku prawdopodobienstwa
uzyskania stabilnego ukladu przy losowym wyborze parametréw modelu
nieliniowego. Martens (1987) pokazal takze, ze prawdopodobienstwo to
w przypadku modeli nieliniowych typu (7.1) zalezy réwniez od C i zalezno$¢

v dda X - G
! Funkcja signum: sgn € = l 0dla x =0
‘;—«-1 dla < 0
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‘ta nie jest monotoniczha. Dla duzych wartosci C prawdopodobienstwo
uzyskania stabilnego 'modelu ukladu maleje ze wzrostem C. Jednakze dla
mniejszych wartosci C obserwuje si¢ maksimum prawdopodobienstwa, ktorego
polozenie 1 wysokos¢ zalezy od liczby gatunkow w ukladzié.

Podobna zaleznos¢ miedzy liczba gatunkow w ukladzie ekologicznym
a prawdopodobienstwem uzyskania stabilnego ukladu przy losowym wyborze
jego parametrow obserwuje si¢ dla liniowych modeli typu (7.2) (p. Ashby
1950, ktory jednak budowat swoje modele z mysla o ‘opisie sieci nerwowych,
a takze Makridakis 1 Weintraub 1971 oraz Makridakis 1 Facheux
1973). Badajac numetycznie 1 analitycznie dynamike liniowych modeli ukladow
" ekologicznych (p. rownahié (7.2)) z losowo wybrdnymi warto$ciami para-
metrow o;; stwierdzono (Gardner i Ashby 1970, May 1972 1 McMurtie
1975), ze dla o = — 1, gd21e i=1,..,8, 1 duzych wartosci 'S uklad jest

stabllny, ]esh
g, vl ~ (7.3)

1 niestabilny w przeciwnym przypadku. Oznacza to, ze model liniowy wielo-
gatunkowego ukladu’ ekologicznego staje si¢ niestabilny, jezeli wzrasta ponad
pewna granice liczba gatunkow, sila oddzialywan Iub liczba zrealizowanych
powiazan troficznych (chociaz p. Daniels i Mackay 1974, gdzie kwestio-
nuje si¢ istnienie granicznej wartosci dla C oddzwlajacej obszar 'stabilnosci
od obszaru niestabilnosci). ' ‘ ‘

Gilpin 1" Casé (1976) pokazali badajac numerycznie podobne, losowe
modele ékosystemoOw, ze uklady skladajace sie¢ na poczatku z S gatunkow
na drodze eliminac) takich, ktorych liczebnosci osiggaly wartosci zerowe
lub wjemne, rozpaddly si¢ na wiele prostych podukladow ziozonych z co
najwyzej czterech gatunkow. Przy tym stan koncowy ukladu zalezal od
poczatkowego zestawu gatunkow w ukladzie.

Z koler Caswell (1976) porownywal roznorodnos¢ rzeczywistych e¢ko-
systemoOw, ‘czyl1 takich, ktore trwale istnieja przez wystarczajaco diugi okres,
z modelami1 néutralnymi, czyli modelami takich ukladéw, w ktorych zato-
zono brak oddzialywan migedzy gatunkami. Okazalo sig, ze uklady rzeczywiste
sa mniej roznorodne niz modele neutralné, przy czym obserwowal on wigksze
roznice dla ekosystemow tropikalnych, w ktorych nalezy oczekiwaé intensyw-
niejszych oddzialywan migdzy gatunkami. Oznacza to, ze rzeczywiste uklady
ekologiczne ,,0s13gaja” swoja stabilnos¢’ dzigki mniejszej liczbie tworzacych
je gatunkow Iub tez bardzie) zdznaczonej dominacji niewiélu gatunkow,
co tez jakby efektywnie zmniejsza wielkos¢ ukladu. ‘

Do tej pory rozwazalem zwigzek miedzy stabilnoscia a zlozonoscia na
podstawie modeli ukladow ekologicznych z losowo wybranymi parametrami.
Mniej jédnoznacznie zalezno$¢ ta przedstawia si¢, gdy rozwdzamy bardziej
konkretne uklady ‘ekologiczne. I tak model dwoch poziomoéow troficzhych
zawierajacy n drapiezcOw 1 n ofiar (n > 1 1 ofiary nie Konkurujg zé soba)
nie jest bardziej stabilny (najczgSciej jest mniej stabilny) niz prosty model
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jéden drapiezca—jedna ofiara (May 1973). Jednakze w przypadku, gdy do
bardziej ztozonego modelu jednego poziomu troficznego (opisujacego np. kon-
kurujace gatunki) dolaczony zostanie' opis drugiego poziomu troficznego
(np. drapiezce), t6 odpowiedz nie jest tak jednoznaczna (Svirezev 1 Logofet
1978). W takim wypadku wzrost zlozonosci moze prowddzi¢ do obnizenia
stabilno$ci uktadu, ale moze ja takze zwiekszy¢ lub pozostawié nie zmieniona.
Pimm (1979a) badat wplyw usunigcia jednego gatunku z szesciogatunkowych
modeli ukladow ekologicznych rozniacych si¢ ulamkiem zrealizowanych po-
wigzan (wartos¢ C byla w tym wypadku miarg zlozonosci ukladu). Model
nazywano odpornym na takie zaburzenia, jézeli usuniecie jednego gatunku
pozostawialo pozostale w polozeniach rOwnowagi. Okazalo sig, ze w tym
wypadku' wiele zalezy od tego, z' ktoérego poziomu troficznego usuwa si¢
gatunek. Jesli operacji tej dokonywano na drapiezcach najwyzszego rzedu
lub losowo na wszystkich gatunkach, to obserwowano spadek tak rozumianej
stabilnosci ze wzrostéem zlozonosci ukladu. Jednakze usuwanie gatunkow
Z najnizszego poziomu troficznegd prowadzilo do wniosku ‘przeciwnego.
Obserwowano wzrost stabilnosci bardziej zlozonych ukladow, czy11 tak1
zwigzek miedzy tymi cechami ukladu, jaki postulowal Elton.

'Modele z losowd wybranymi parametrami moga zawierac blologlczme
nieuzasadnione powiazania troficzne. Analizujjc modele matematyczne od-
twarzajace poprawne z biologicznego punkitu widzenia sieci troficzne mozna
stwierdzi¢ (Lawlor 1978, Pimm 1979b), ze sa one bardziej stabilne niz
ich’ odpowiedniki z losowo wybranymi parametrami, oraz z¢ ich stabilnos¢
maleje ze wzrostem zlozonosci. Jednakze, jak si¢ wydaje, nie ‘'obserwuje- si¢
u nich ostre; gramcy miedzy stab11nosc1q a nlestabllnosma wyznaczane]
nieroOwnoscig (7.3). '

Mozna 'wiec za Mayem (1973, 1979) dokonac¢ nastepujacego podsumo-
wania. W przypadku ,losowo konstruowanych” matematycznych modeli
ukladow ekologicznych wzrost ich zlozonosci prowadzi do obnizenia stabil-
nosci dynamiki ‘liczebnosci tych ukladow. Wniosek ten chetnie’ uogolnia sig
na wszystkie modele, chociaz jak wiadomo z poprzednich akapitow, zaleznosc
miedzy stabilnoscia a zlozonoscia' w niektorych wypadkach ‘'moze nie byc
tak jednoznaczna. Jesli jednak 'przyjmiemy powyzszy ogolny wniosek, to
mozna oczekiwa¢, z¢ w stabilnych' 1 przewidywalnych srodowiskach
istnie¢ beda zlozone 1 bogate w gatunki ekosystenmiy, podczas gdy niestabilne
i nieprzewidywalne srodowiska beda w' stanie utrzymac tylko proste uklady
ekologiczne. Z drugiej strony rzeczywiste uklady ekologiczne sa wynikiem
dlugiego procesu koewolucji. Nie moga wigc byC zestawiane losowo. Aby
model zlozonego ukladu ekologicznego byl stabilny, jego parametry powinny
by¢ wybrane w wysokim stopmu W SposOb melosowy (p. takze Maynard
Smith 1974). |

To ostatnie stwierdzenie znalazio ladne potwierdzenie w pracy Tregon-
ninga 1 Robertsa (1979). Badali oni numerycznie dynamik¢ modeli mate-
matycznych wielogatunkowych uktadow ekologicznych z losbwo wybi€ranymi
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parametrami. 'Najczesciej uzyskiwali uklady niestabilne. Stosowali przy tym
dwie metody eliminacji gatunkow 'z ukladu, ‘aby otrzymac ukidd stabilny.
Usuwajac losowo gatuhki uzyskiwali na koncu tego procesu uklad stabilny
tylko w 1/4 wszystkich prob a koncowe, stabilne uklady byly male, co
najwyzej czterogatunkowe. Jesli natomiast systematycznie usuwano z ukladu
tylko te gatunki, ktorych liczebnosci przekraczaly biologicznie uzasadnione
wartosci, to we wszystkich tych probach uzyskali na koncu procesu ehmmacp
znacznie wigksze, bo kilkunastogatunkowe stabilne ukiady. |

Modele matematyczne wskazuja, ze uklady ekologiczne nie sa losowymi
zbiorami gatunkow. Dynamiczne wilasnosci ukladu ekologiczhego zaleza od
sposobu, w jaki gatunki realizuja oddziatywania migdzy soba. Korzystajac
z pracy Maya'(1979) mozna wymieniC takie cechy ukladu ekologlcznego
ktore sprzyjaja jego stabilnosci. OtO oOne.

Jesli chodzi o dynamike liczebnosci, z dwoch modeli uktadu ekologicznego,
opisanych przez rOwnanie (7.2), obydwu zawierajacych taka sama liczbe
gatunkow, ten jest bardziej stabilny, ktory zbudowany jest w taki sposob,
ze oddzialywania miedzy gatunkami skupione sa glownie w mniniejszych
podukladach (May 1972, McMurtie '1975). Siljak (1974, 1975a, 1975b, 1978)
oraz Ladde i Siljak (1976) nadali tym stwierdzeniom bardziej rygorystyczna
postac korzystajjc z wprowadzonego przez siebie pdjecia ,,connective stability”,
ktore oznacza stabilnos¢ ukiladu przy dowolnych, dopuszczalnych zmlanach
struktury sieci troficznej ukladu ekologicznego.

Tymi samymi zagadnieniami w odniesieniu do modeli nlehmowych Za)jmo-
wal s1¢ ' Goh (1979). Zaburzal on dynamike¢ 'modeli ukladow' ekologicznych
zmieriajac warunki poczatkowe oraz parametry modeli. Badal takze od-
potnos¢ modeli na inwazje nowych gatunkdéw. Okazalo si¢, ze modele
wielogatunkowych ukiadoéw ekologicznych sa odporne na powyzsze zabu-
rzenia, jezeli skiadajg si¢ z wielu podukladow, z ktérych kazdy, jesh
izolowany, jést ukladem stabilnym 1 jezeli oddzialywania pomlqdzy podukia-
dami1 sg slabsze niz interakcje wewnatrz' podukladow."

Innym powodém' stabilizacji wielogatunkowych ukladow ekologicznych
- moze byC ograniczona diugos¢ tancuchow troficznych. Zwykle za powdd tego,
ze tancuchy troficzne zawieraja najwyzej do’ czterech lub pigciu poziomow
troficznych uwaZa si¢ ograniczenia energetyczne. Przy stale] wydajnosci
przéptywu energn przez poziom troficzny wiecej ich nie moze utrzymac si¢
z dane) porci ehergili (Hutchinson 1959). Pimm 1 Lawton (1977) zasu-
gerowali inne, nie wykKluczajace poprzedniego wyjasnienie. Powod ograniczone]
diugosci tancuchow troficznych moze léze¢ w dynamicznych wiasciwosciach
ukiadu ekologicznego. Ahalizujac najrozmaitsze volterrowskie modele ukladow
ekologicznych' doszli do wniosku, ze dlugie lancuchy troficzne wywotuja
stine fluktuacje licze€bnosci, az do eliminacji niektérych gatunkoéw wilacznie.
Przy tym w modelach ty¢h obserwowadno stabilizujacy wplyw producentdw,

ktorych ,znaczenie” dla calego ukladu malalo’ z wydluzaniem lancuchow
troficznych (Saunders 1978). |
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Oprocz wyzej omowionych przypadkéw interakcje miedzy gatunkami
w ukladzie ekologicznym' moga charakteryzowad sie innymi jeszcze cechami,
ktore jak si¢ sadzi, sprzyjaja stabilnosci dynamiki ‘'ukladii. Warunek (7.3)
byl sformulowany 'dla liniowego ukiadu typu (7.2) z losowo wybieranymi
parametrami ¢;;. Jednakze obecnos¢ drapiezcow charakteryzujacych si¢ specjal-
nymi, cho¢ nie tak rzadkimi wlasciwosciami reakc)i funkcjonalnej (np. typ III
 reakcji funkcjonalnej — Nunney 1980) lub ‘pewne specjalne zaleznoséci miedzy
diagonalnymi 1 pozadiagonalnymi elementami macierzy zespotu [o;;] (tzw. kon-
trola donorowa — DeAngelis 1975) moga ‘prowadzi¢ do takiej modyfikacji
kryterium (7.3), ze jego prawa strona zaczyna byc¢' rosnaca funkcjg liczby
gatunkow S, wzglednej liczby zrealizowanych polaczen troficznych C i srédnie;j
ich sty b (May 1979). Pozwala to na zbudowanie 'stabilnego’ modelu
uktadu ekologicznego ze znacznie wigksza niz wynikaloby to z postaci
krytertum (7.3) liczba gatunkéw 1'to silniej oddzialujacych na siebie. Wska-
zuje si¢ takze, z& wszystkozernos¢ czesci ‘gatunkéw tworzacych uklad ekolo-
giczny sprzyja jego stabilnosci (Pimm' i1 Lawton 1978). Podobny wplyw
na dynamike¢ ukladu ekologicznégo moze mie¢ brak p@tll W Jego siecl
troﬁcznej (May 1981).

8. Zakonczenie

Od paru lat wsrod ekologéw, glownie amerykanskich, toczy sie dosé
ognisty spor o to, w jaki sposéb sa Zzorganizowane'i jak funKcjonuja
wielogatunkowe uklady ekologiczne (Lewin 1983). Wyodrebnily sie dwa
wyrazne stanowiska. Pierwsze, tradycyjne, wyrosle jeszcze z lat ‘sze$édziesia-
tych, z modeli Robertd MacArthura, reprezentowane jest wspolczesnie przez
Jareda Diamonda. Sprowadza si¢ ono do stwierdzenia, ze uklady ekolo-
giczne s3 ‘ukladami znajdujacymi' si¢ w roGwnowadze, a 'gtéwna sila rzadzaca
nimi jest konkurencja miedzy gdtunkami. Drugie stanowisko, ktérego wyra-
zicielem jest m.in. Dani¢l Simberloff, bardziej 'podkres$la znaczenie drapiez-
nictwa 1 czynnikoéw losowych. Wynika stad traktowanie ukladu ekologicznego
jako znajdujacego su; poza stanein rownowag1 lub zupelme nlezrownowa-
Zonego. .

W sporach tych biora udzial przede wszystkim ekolodzy pracujacy
w terenie. Spory dotyczg tez czgSciowo metod eksperymentalnych. Zwolennicy
pierwszego stanowiska preferujg naturalne eksperymenty, przedstawiciele
drugiego wola eksperymentowa¢ z natura. Ekologia matematyczna, nié tak
bardzo zaangazowana w te spory, znalazla miejs¢e pomiedzy zwasnionymi
stronami. Jej stanowisko dobrze oddaja stowa, ktére pojawily sie na mar-
ginesie dyskusji o zwiazku miedzy ztozonoscia a stabilnoscia ukladéw ekolo-
gicznych: ,,Ré2norodnos$¢ naturalnych zespoléw moze byé utrzymywana na
przekor raczej, niz dzigki biologicznym oddzialywaniom miedzy gatunkami”
(Caswell 1976).
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Modele matematyczne wielogatunkowych ukladéw ekologicznych to w
przewazajace] czesSci modelée deterministyczne. Analiza stabilnosci takich
modeli jest trudna, ale tam gdzie jest mozliwa, rozpatruje si¢ uklady stabilne.
Ukladami niestabilnymi ekologia matematyczna interesujé si¢ tylko po to,
aby wyznaczyé granice miedzy stabilno$cia i niestabilno$cia. ‘Najczeséciej jest
to stabilnos¢ typu ,,punktowego” (W przZestrzeni fazowej 'istniejg 1zolowane
punkty rownowagi). Uswiadomiono sobie jednak, ze deterministyczne uklady
dynamiczne mogq zachowywal sie ,.chaotycznie”. Ekologia’ matematyczna
dostrzeégala to zjawisko przede wszystkim w modelach pojedynczej populacji
(p. Uchmanski 1986), ale ostatnio ‘obserwuje si¢ je takze w modglach
bardziej zlozonytch ukladoéw (Smale 1976, Vance 1978 1 Gilpin 1979 —dla
ukladu zlozonego z dwoch ofiar 1 jednego drapiezcy; ' Arneodo 1 1n.
1982 — dla konkurujacych gatunkow 'oraz Schaffer 1 Kot 1986). Analizujac
wlasciwosci matematycznych modeli ukladéw ekologicznych rozpatruje sie
je najczesciej w stanie rOwnowagl. Nikt nie watpi, z¢ jest to tylko bardzo
wygodne uproszczenie. Nie zawsze Zresztj trzeba zakladal, ze uklad jest
w rownowadze, aby' czego$S ciekawego si¢ 0 nim dowiedziec. Modele te
dopuszczaja takze najrozmaitdze oddmalywama - migdzy gdtunkami Naj-
lepszym przyldadem sa modele typu (7.1) lub (7.2) z losowo wybieranymi
parametrami. | PR

Mozna 5i¢ pyta¢ o fakty potwierdzajace spostrzezenia zrobione przy
okazji analizy modeli matematycznych wielogatunkowych ukladow ekolo-
‘gicznych. No co6z, biogeografii wysp nie' trzeba reklamowac. Jej modele
wielokrotnie byly potwierdzane, a odstgpstwa dawaly SIQ wytlumaczy¢ (p. prze-
glad literatury u Diamonda i Maya 1981). Istnienie réznych, omawianych
w rozdziale 4, rozkladow liczebnosci gatunkow jest dobrze udokumentowane
(wiele przykiadow u Williamsa 1964 1 Whittakera 1970, 1972). Testo-
wanie hipotez o zalezhosci miedzy stabilnoscia a zlozonoscia ukiladow
ekologicznych polega glownie na' udawadnianiu, iz w tropikach obserwuje si¢
mniejsze fluktuacje liczebnosci niz w strefach’ umiarkowanych (Owen 1
Chanter 1972, Leigh 1975, Wolda 1978). W naturalnych ukladach obser-
wuje sie, ze iloczyn SC przyjmuje stalg wartos¢ (McNaughton 1978 —
- SC ~ 4,7 dla'traw afrykanskich; Rejmanek 1 Stary 1979 —SC~ 7 dla
ukltadow ro§lina — mszyca — parazytoid; Yod21s 1980 oraz: Briand 1983).
Oznaczaé to moze, ze uklad ze zw1¢kszona liczba gatunkéw zachowaé moze
stabilno$¢ tylko wtedy, gdy nastapi redukcja w liczbie powiazan troficznych,
stad’ stalos¢ 1loczynu SC. Podziat uktadu ekologicznego na stabo oddzialujace
na siebie poduklady obserwuje si¢ w zasadzie wtedy, gdy uklad ‘jest na
tyle duzy, ze obejmuje rdzne §rodowiska. Rozpada sie wtedy na poduklady
ograniczone do poszczegOlnych srodowisk (Pimm 1'Lawton 1980, Pimm
1982). Dalszych podzialéw w obrebie podukiadéw ograniczonych do jédno-
rodnych Srodowisk raczej si¢ nie obserwuje. I na koniec Briand (1983)
ni€ stwierdzit r6znic w srednich dlugosciach tancuchow troficznych w srodo-
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wirskach statych 1 podlegajacych losowym zmianom, czyli pomigdzy takimi

i

typami Srodowisk, gdzie mozna oczekiwaé mniej i bardziej stabilnych uktadow
ekologicznych.’

Barbarze Diehl pragne wyrazi¢ podziekowanie za mozliwos¢ korzystania z jej
ksiggozbioru. Praca napisana w ramach CPBP 04. 03.
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Summary

The answer to how many species form an ecological system, is the empiri-
cally determined power relationship between the number of species and the
surface area occupied by the system. Why a certain number of species forms
an ecological system is explained by rnlodels of island biogeography. They des-

cribe the balance between immigration and emigration and the species extinction .

in the habitat. Three distributions of the numbers of species are distinguished
in an ecological system; lognormal, geometric series distribution and “broken-
-stick” distribution. The lognormal distribution corresponds to the situation

when - there are many randorn interactions. “Broken-stick” dLsctrlfburtwn occurs |

when the system consists of equivalent species equallysharing the resources. The
geometric series distribution is when there is a hierarchic division of resources
in the ecosystem. There are two hypotheses for parameters of lognormal distribu-
tion of numbers. One of them is called Preston’s canonical hypothesis. The tradi-
tionally used indices of species diversity do not always allow to distinguish - the
types of numbers distribution. Mathematical models of multi-species ecological
systems suggest that more complex systems are less stable. This has been con-
- firmed by several numerical experiments, where model parameters are chosen
at random. In order fto have a stable system these parameters have to be chosed
in a highly non-random way. There are several mechanisms which can stabilize
the dynamics of model of multi~species ecological system, such as fr agmentation
of the system into subsystems weakly interacting and limited length of trophic
chains. Mathematical ecology has an intermed iate approach to the dispute, whether
multi-species ecological systems are random sets of species, or whether they
‘are equilibrium systems formed mainly by interspecific competition.
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