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Motto:

“Individuals die, populations disappear, and species
become extinct. This is one view of the world.

But another view of the world concentrates not so
much on presence or absence as upon the numbers
of organisms and the degree of constancy of their

numbers”.

C. S. Holling

1. Wstep

Pojecie stabilnosci zajmuje szczegdlne miejsce w rozwazaniach ekolo-
gicznych. Wigkszos¢ wysitkow zmierzajacych do sformulowania praw ekolo-
gicznych dotyczyla 1 w dalszym ciaggu dotyczy stabilnosci ukiadow ekolo-
gicznych. Wystarczy tylko przypomnie¢ klasyczng probge okreslenia relacy
miedzy stabilno$cia a zlozonoscia ukladéw ekologicznych. W kregu tych
problemoéw pozostaje takze teoria regulacji liczebnosci populacy, zasada
konkurencyjnego wykluczania 1 liczne inne zagadnienia.

Sadzeg, ze wielu bardzo waznych problemow ekologicznych nigdy nie
bedzie mozna oddzieli¢ od rozwazan nad stabilnoscia uktadow ekologicznych.
Dzieje sie tak, gdyz w istocie rzeczy odpowiedZz na pytanie o stabilnosc
ukladu jest poszukiwaniem takiego prawa, czy tez skromniej mowiac takiego
przepisu, ktory pozwoli zbudowac¢ uklad trwaly lub tez wzmocni¢ jego
trwalo$é. Staramy sie, aby takie stwierdzenia stanowily trzon naszej wiedzy
o ukladach ekologicznych. Jednakze praw takich, precyzyjnych w Scisle
okreslonych granicach, praw jakie znamy z niektorych innych nauk przyrod-
niczych, nie udalo si¢ w ekologii sformulowac wykorzystujac pojecie stabil-
nosci. Warto mimo to przesledzic karier¢ tego pojecia, usystematyzowac
wysiki oraz, jesli to mozliwe, zastanowi¢ si¢ nad przyczynami porazek.

Musimy jednoczesnie zdawacC sobie sprawg¢ z tego, ze w przyrodzie
w kazdej chwili czasu istnieje prawdopodobnie wiele ukladow nietrwalych —
bardzo czgsto obserwujemy zjawiska, ktore moga $wiadczy¢ o ich zanikaniu
lub rozpadzie. Analiza stabilnosci ukladu, rozumiana w szerokim sensie,
pozwala takze badac i te zjawiska, wszystkie bowiem one dotycza dynamiki
ukladu. Z naszego ludzkiego punktu widzenia bardziej jesteSmy jednak zainte-
resowani okresleniem warunkow trwalosci niz rozpadu ukladu.

Na temat stabilno$ci i poje¢ pozostajacych z nig w relacji, jak zréwnowa-
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zenie, homeostaza, odporno$¢ itp., powiedziano i napisano bardzo wiele.
Wiegkszo$¢ jednak tych stwierdzen tonie w mrokach niejednoznacznosci
i braku precyzji. W slownych rozwazaniach ekolodzy nie sg najczescie)

w stanie wykazal, ze rzeczywiscie mowig o stabilnosci. Natomiast ta praca
porusza si¢ w Swiecie modeli matematycznych ukladow ekologicznych. Nie
jest to jej niedostatkiem. Swiat ten jest rownie dobry jak wszystkie inne
sposoby wyobrazania sobie rzeczywistoSci. Ma nawet jedng przewage. Tylko
bowiem dysponujac modelem matematycznym jesteSmy w stanie formulowac
w miar¢ ogolne 1 precyzyjne sady o badanym obiekcie. Takze tylko wtedy
mozemy precyzyjnie badac¢ zagadnienia przyrodnicze zwigzane ze stabilnoscig
ukladow ekologicznych, podawac definicje stabilnosci 1 klasyfikowaC rozne
rodzaje dynamiki tych ukladoéw. Sadze, ze mimo niezbednych uproszczen
powstajacych przy matematycznym modelowaniu proceséw ekologicznych
postepujac tak jestesmy blizej rzeczywistosci niz pozostajac-w kregu werbal-
nych rozwazan. i ,

Stabilnos¢ ukiadu ekologicznego jest zwigzana z jego zmianami w czasie.
Te ostatnie opisywa¢ mozna w rozny sposob. W ekologii najczesciej robi
si¢ to przedstawiajac zmiany w czasie liczebnosci gatunkoéw tworzacych
uklad. Opis taki jest naturalny i1 celowy, gdy wyjasni¢ chcemy eliminacje
1 wymieranie gatunkow, masowe pojawy lub cyklicznos¢ zmian liczebnosci
1 wiele innych kluczowych zagadnien ekologii. Umiejetnos¢ dostrzegania
osobnikOw_1 ich liczenia jest tym, co najlatwiej dostepne przy badaniu
ukiadu ehogicznego. Na pewno jednak nie jest tak, ze liczebnos¢ lub
zageszczenie stanowig znang z fizyki tak zwang zmienng stanu, to znaczy
wielkos¢, ktéra w sposOb pelny opisuje rozwazany uklad. Skomplikowana
jest relacja pomigdzy opisem przy uzyciu liczebnosci a spojrzeniem na
uklad ekologiczny z punktu widzenia genetyki lub na przyklad przepltywu
energii.

Taki zakres poruszanych problemow oraz taki sposob opisu uSwigcone
sa w ekologii dlugoletnia tradycja. Zagadnienia, o ktéorych mowa wyzej,
w bardzo szerokim zakresie podejmowala klasyczna ekologia matematyczna
operujagca modelami typu ,volterrowskiego™. . Szereg zalozen klasycznych
modeli nie wzbudzil jednak aprobaty wsrod biologow. Wiele wskazuje,
ze stoimy teraz na progu nowego w ekologii matematycznej. Mysle, ze
takze nowym podejsciom nie uda si¢ uciec od zagadnien zwigzanych z dy-
namika ukladow ekologicznych 1 ich stabilnoscia, gdyz oddzialtywania miedzy
gatunkami 1 ich rezultaty w postaci zmian liczebnosci sg zjawiskami obiek-
tywnymi, ktore interesuja nas chociazby z punktu widzenia praktyki. Tym
wigce] pozytku moze przynies¢ uswiadomienie sobie wszystkich zalozen
1 ograniczen a takze mozliwosci modeli klasycznych. Praca ta przede
wszystkim jest rezultatem przygdd autora wilasnie w dziedzinie klasycznej
ekologii matematyczne). Dlatego nasze zainteresowanie bedzie si¢ ogniskowac
na stabilnosci matematycznych modeli ukladoéw ekologicznych opisujacych
dynamike¢ liczebnosci tworzacych je gatunkow.
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2. Definicje

Aby dyskusj¢ uczyni¢ jak najogélniejsza, celowo zdecydowalem si¢ na
uzywanie terminu uklad ekologiczny. Bedzie. on stosowany w tej pracy
w tak samo szerokim znaczeniu, jak gdzie indziej uzywane pojecie uklad
fizyczny. Oznacza¢ wigc bedzie zarowno pojedyncza populacje jak 1 caly
ekosystem. Unikniemy w ten sposOb niejednoznacznosci, ktore pOJaW1a]q S1¢,
gdy probujemy zdefiniowac te szczegdétowe pojecia. |

Niech uklad ekologiczny opisywany bedzie w chwili ¢ wartosciami n
zmiennych N, (t), N, (t), ..., N, (t). Moga to byé liczebnoéci lub zageszczenia
tworzacych go gatunkow. Jesli bez zbytnich uproszczen mozna przyjad,
ze wszystkie procesy wplywajace na zmiany zmiennych N;,i= 1, ..., n, dzia-
laja w czasie w sposob ciagly, to wtedy w klasycznym podejsciu zmiany
~w czasie ukladu ekologicznego moga byC¢ opisane nastgpujacym ukladem
rownan rozniczkowych ‘

dN
dt‘ = f, (Ny,.5'N,)
21
dN,
dt _.f;l (le sav e Nu)

gdzie w postaciach funkcp f;(N,,..,N,), i=1,..,n, zawarta jest cala
soilologia” opisywanych procesow. Prawe strony rownan (2.1) zaleza oczy-
wiscie od szeregu parametrow.

W przypadku dwoch gatunkow ukiad (2.1) moze przyja¢ postac jednej
z wers)l klasycznego ukiadu drapieznik-ofiara Lotki-Volterry

“dN ' '
dtl =ry Ny —¢g N%_—'}’l N N,

- - | 22
IN, (2.2)
1t = —ry N,+y9, N; N,

gdzie N; — liczebnos¢ ofiar, N, — liczebnos¢ drapieznikow, ry, ry, &1, 71,
Y, — parametry modelu.

Takze klasyczny model pojedynczej populacji mozna uzyska¢ z ukladu
rownan (2.1). W ogolnej postaci przedstawia si¢ on nastepujaco

dN

~=/(N) ' (23)

W szczegolnosm moze to by¢ na przyklad réwnanie logistyczne Verhulsta-
-Pearla
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dN N
s —r(l K)N (24)
gdzie r 1 K s3 stalymi.

W bardzo wielu sytuacjach wlasciwszym opisem ukladu ekologicznego
jest przedstawienie jego zmian w dyskretnych krokach czasowych. Odpo-
wiednik ukladu (2.1) bedzie teraz ukladem roéwnan roznicowych wiazacych
ze soba wartosci zmiennych w kolejnych krokach czasowych ¢t 1 t+1

Nl (t+1) =f1 (Nl (t)a e 9 Nn (t))

E2)

Nn (t+1) =fn (Nl (t)a vey 3 Nn (t))

I znow, jak poprzednio w przypadku ukladu réwnan rozniczkowych,

~ ogolng posta¢ (2.5) mozna sprowadzi¢ do roznicowe) wersji wszystkich
znanych modeli ukladow ekologicznych. Na przyklad logistyczne rownanie
wzrostu pojedynczej populacji przyjmuje teraz forme |

N(t+1)=N(t)+rN(t)(1 ng)) (2.6)

Przedstawione tu ogolne postacie klasycznych modeli ukladow ekologicz-
nych nie obeymujgq oczywiscie wszystkich przypadkoéw. Poza takim schematem
pozostaja bowiem na przyklad modele uwzgledniajace opdznienia czasowe
w trakcie rozwoju ukiadu lub modele stochastyczne. Jednak te, ktore sa
najwazniejsze mozna do takich form sprowadzi¢. Interpretacje szczegéotowych
modeli, wyjasnienie znaczenia parametrOw w rownaniach (2.2), (2.3), (2.4)
1 (2.5) mozna znalez¢ w jakimkolwiek podrgczniku ekologii teoretyczne;.

Wro¢my do modelu ukladu ekologicznego danego réwnaniami réznicz-
kowymi (2.1). Prawe strony tych rownan informuja nas o przyrostach
wartosci zmiennych w zaleznosci od aktualnego stanu ukladu. Znamy przy-
rosty zmiennych, a chcielibySmy widzie¢, jak wyglada przebieg tych zmien-
nych z uplywem czasu, inaczej mowiac interesuja nas funkce N, =
= N, (t),.., N,= N, (t). Rozwigzanie takiego ukladu rownan rozniczkowych,
czyli znalezienie powyzszych funkcji, jest na ogoét trudne. Zauwazmy jednak,
ze przyrownujac prawe strony rownan ukladu (2.1) do zera 1 rozwiazujac
tak powstaly uklad rownan

fl (le-"an)::O

(2.7)
Jo (44 N )

uzyskujemy punkt lub punkty z przestrzeni n-wymiarowej, w ktorych zmienne
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N.,i=1,..,n, nie przyrastaja. Punkt taki nazywamy punktem osobliwym
uktadu. Oznaczamy go przez NF%, .., Ny. |

Wiele ciekawych zjawisk w dynamice ukladu, ktore moga nas interesowac
w zwiazku z jego stabilnoscia, odbywa si¢ w okolicach tego punktu
(0 odstepstwach bedzie mowa pdzniej). Z uplywem czasu wartosci zmiennych
moga si¢ oddala¢ lub zbliza¢c do punktu osobliwego. Najogoélniej rzecz
biorac punkt osobliwy nazywamy stabilnym, jezeli zmienne ukladu, ktore na
poczatku znajdowaly si¢ w punkcie osobliwym, a nast¢pnie zostaly przesu-
niete poza ten punkt, w dalszym ciagu nie oddalaja si¢ od niego. Przyj-
muje si¢ rozne definicje stabilnosci w zaleznosci od odleglosci, na ktora
dozwolone jest odejscie od punktu osobliwego. Przytoczmy niektore.

1. Jedli wartoéci zmiennych, mimo ze ciagle ulegaja zmianom, caly czas
pozostaja wewnatrz pewnych okreslonych granic, to moOwimy o stabilnosci
w sensie Laplace’a lub Lagrange’a (rys. 1).

Liczebnosc
Number of individvals

A

Chwila poczgtkowa Czas - lime
Initial instont

Rys. 1. Ilustracja stabilnosci w sensie Laplace’a i Lagrange’a. Warto§ci zmiennej nigdy nie
przekraczaja wyznaczonych granic. Zakres jej zmian zaznaCczono na 0Sl plIONOWE]
Stability as understood by Laplace and Lagrange

Values of variables never exceed their limits. Changes indicated on the vertical axis

7. O stabilno$ci w sensie Lapunowa moéwimy wtedy, gdy z tego, 1z
w chwili poczatkowej zmienne maja wartosci z pobliza punktu osobliwego
wynika, ze w nastepnych chwilach réwniez przebywac beda w jego bliskosci,
np. nie znajda si¢ dalej od punktu osobliwego niz na poczatku (rys. 2).

3. Jedli natomiast z uplywem czasu wartosci zmiennych zblizaja si¢ coraz
bardziej do punktu osobliwego, to mowimy, ze punkt ten jest asymptotycznie
stabilny w sensie Lapunowa (rys. 3).

Z biologicznego punktu widzenia z uwagi na mnogosc dzialajacych
czynnikow, czesto w sposob losowy, wigksze zastosowanie wydajq s1¢ miec
dwie pierwsze definicje, zostawiajace uktadom ekologicznym szersza swobodg.

W praktyce jednak, glownie z uwagi na dostgpny aparat matematyczny,
najczesciej spotykamy si¢ z trzecia definicja.
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Rys. 2. Ilustracja stabilnosci w sensie Lapunowa. Wartosci zmiennej nigdy nie znajduja sie
dalej od potozenia réwnowagi niz w chwili poczatkowej. Odlegloé¢ od polozenia rownowagi
w chwili poczatkowej zaznaczono na osi pionowej

Stability as understood by Lapunov. Variables are never further from the equilibrium than

in the initial instant. Distance from the equilibrium in the initial instant is indicated on the
vertical axis

i —
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Rys. 3. llustracja asymptotycznej stabilnosci w sensie Lapunowa. W miar¢ uplywu czasu zmienna
przyjmuje wartosci coraz bardziej zblizone do polozenia rownowagi

Asymptotic stability as understood by Lapunov. In the course of time the variable assumes
values closer to that of the equilibrium than in the initial time instant

W wielu sytuacjach zachowanie si¢ ukladu w poblizu punktu osobliwego
mozna szczegOlowo sklasyfikowac. Szczegolnie tatwo zrobi¢ to w przypadku
dwuwymiarowym, gdy tylko dwie zmienne N, 1 N, opisuja ukiad. Przedstawmy
zmiany w czasie ukladu na plaszczyznie (N,, N,) zwanej przestrzenia fazowa.
Rozwiazania ukladu (2.1) beda reprezentowane wtedy przez krzywa (tak
zwang trajektori¢), na ktorag skladaja si¢ punkty o wspodirzednych N, (1)
1 N, (t) odpowiadajacych wartosciom zmiennych w kolejnych chwilach czasu
(rys. 4). Lokalnie, w okolicach punktu osobliwego w przestrzeni fazowe;,
uklad moze si¢ zachowywa¢ zgodnie z jednym 2z ponizszych sposobow:
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Rys. 4. Graficzna reprezentacja dwuwymiarowej przestrzeni fazowej. Na osiach odlozono
liczebnosci N, 1 N, obu gatunkow. Zaznaczono przyklad trajektorii w przestrzeni- fazowe;.
Tworza ja punkty o wspoirzednych, ktore sg wartosciami zmiennych przyjmowanymi przez uklad
w kolejnych chwilach. Czas ,biegnie” wzdhuz trajektorii zgodnie ze strzatkami

Graphical illustration of two-dimensional phase space. On the axes numbers N, and N, of
both species are indicated. An example of trajectory in the phase space is shown. It is
formed by points having co-ordinates, which are variables assumed by the system in successive
instants. The time “runs” along the trajectory as indicated by arrows

4. Trajektorie moga przybieraé ksztalt spirali nawijajacej sie (lub rozwi-
jajace) sig¢) wokol punktu osobliwego. Obie zmienne przedstawione jako
funkcje czasu charakteryzujg si¢ zbieznymi (lub rozbieznymi) oscylacjami wokot
polozen rownowagi N¥ i N3% (rys. 5). Mowimy, ze taki punkt rOwnowagi
jest ogniskiem stabilnym (lub niestabilnym). _

5. Trajektorie mogg si¢ koncentrycznie zbiegac (lub rozbiegac) do punktu
osobliwego. Obrazem graficznym na wykresie zmienna-czas bedzie monoto-

niczne zblizanie si¢ (lub oddalanie) od punktow réwnowagi (rys. 6). Taki
punkt osobliwy nazywamy weziem stabilnym (lub niestabilnym). Zauwazmy,

ze w tych dwoch pierwszych przypadkach mamy do czynienia ze stabil-
noscia w kazdym z wczesniej wymienionych znaczen (takze z asymptotyczng
stabilnoscig w sensie¢ Lapunowa). | |

6. Trajektorie moga stanowi¢ zamknigte krzywe wokot punktu osobliwego.
Uklad porusza si¢ po bardziej lub mniej odleglej od punktu osobliwego
trajektorii w zaleznosci od warunkow poczatkowych. Jako funkcje czasu
obie zmienne wykazuja ciagle oscylacie wokot potozen rownowagn (rys. 7).
Taki punkt osobliwy nazywamy srodkiem. Sytuacja ta odpowiada znane]
z powszedniego doswiadczenia rownowadze obojetnej. Wedlug wcezesniejsze;
nomenklatury punkt taki jest stabilny tylko w sensie Laplace’a lub Lagrange’a.

7. Tak zwany punkt siodlowy. Ruch w jego poblizu przypomina poru-
szanie si¢ po okolicach przeleczy gorskiej. Istnieje tylko jedna linia, ta
laczaca dwa sgsiednie szczyty, wzdluz ktorej monotonicznie zmierza si¢ do
punktu osobliwego, lezacego w najnizszym punkcie przelgczy. Ruch po kazdej
innej drodze powoduje oddalanie si¢ od punktu osobliwego, w najlepszym
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Czas Time

(zas Time

Rys. 5. Punkt osobliwy typu ognisk'o
a — zachowanie si¢ trajektorii w poblizu stabilnego ogniska, b — zmiany jednej ze zmiennych
w zalezno$ci od czasu w przypadku stabilnego ogniska, druga ze zmiennych zachowuje si¢

w sposOb podobny, ¢ i d — analogiczne rysunki dla ogniska niestabilnego. Przedstawiono takze
ilustracj¢ mechanicznego modelu stabilnego ogniska
Singular point of focus type

a — behaviour of the trajectory in the vicinity of . stable focus, b — changes of one variable
depending on time in the case of stable focus, the other variable behaves similarly, ¢ and d —

analogous figures for the unstable focus. An illustration of a mechanical model of stable focus
1S also given

razie po okresie poczatkowego zblizania si¢ (rys. 8). Punkt ten nie jest
stabilny w Zadnym z wymienionych znaczen.

To, jak bedzie zachowywal si¢ w poblizu punktu osobliwego badany
uklad, zalezy od postaci rownan (2.1). Istniejq precyzyjne metody matema-
tyczne, dzigki ktérym po uprzednim znalezieniu punktu osobliwego (przez

- rozwigzanie ukiadu rownan (2.7)) na podstawie wilasciwosci prawych stron

rownan (2.1 ) mozna orzec, ktore z zachowan bedzie realizowane.
Przedstawione cztery rodzaje punktow osobliwych nie wyczerpuja wszyst-
kich mozliwych zachowan ukladu w dwuwymiarowej przestrzen1 fazowe.
Do tej pory mowiliSmy tylko o punktach, ktore maja wiasciwosci przyciggania
(lub odpychania) trajektorii ukladu. Cz¢sto moze si¢ jednak zdarzy¢ (jednakze
tylko w przypadku nieliniowych rownan rozniczkowych), 1z w przestrzeni
fazowe) 1stniejg juz nie punkty osobliwe, ale cala zamknigeta krzywa, ktora
przycigga lub odpycha trajektorie. Niech na przyklad w przestrieni fazowe;
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Rys. 6. Punkt osobliwy typu wezel

a — zachowanie si¢ trajektorii w poblizu wezla stabilnego, b — zmiany jednej ze zmiennych
w zaleznosci od czasu w przypadku wezla stabilnego, druga zmienna zachowuje si¢ w sposob
podobny, ¢ 1 d — analogiczne rysunki dla we¢zla niestabilnego. Przedstawiono takze ilustracje
mechanicznego modelu wezla stabilnego

Singular point of knot type

a — behaviour of the trajectory in the vicinity of stable knot, b — changes of one variable
depending on time in the case of stable knot, the other variable behaves similarly, ¢ and d —

analogous figures for the unstable knot. An illustration of a mechanical model of stable knot
1s also given

znajduje si¢ zamknieta krzywa o tej wlasciwosci, ze kazda trajektoria star-
tujaca z dowolnie odleglego punktu poczatkowego z biegiem czasu bedzie
si¢ nawijala na t¢ krzywa. Nazywamy ja wtedy stabilnym cyklem granicznym
(rys. 9a 1 b). W przeciwnym wypadku, gdy trajektorie rozwijaja si¢ 1 odda-
laja od cyklu granicznego méwimy, ze jest on niestabilny (rys. 9c i d). Obie
~zmienne N, i N, przedstawione jako funkcje czasu wykazywaé beda ciagle
oscylacje. W odroznieniu jednak od poprzednio omawianego srodka przesu-
nigcie punktu poczatkowego nie powoduje zmiany amplitudy drgan, lecz
stopniowy powrot do oscylacyi wyznaczanych przez ruch po krzywe] stano-
-wiace) cykl graniczny. T

Sytuacja bardziej si¢ komphkuje Jesh staramy  si¢ - badaé zachowame
ukiadu wielogatunkowego opisywanego zestawem n zmlennych Niy; 5w N}
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Czas Time

Rys. 7. Punkt osobliwy typu $rodek: a — zachowanie sie trajektorii w poblizu tego typu punktu
osobliwego, b — zmiany jednej ze zmiennych w zaleznosci od czasu w przypadku srodka, druga
zmienna zachowuje si¢ w sposob podobny. Przedstawiono takze ilustracj¢ mechanicznego
modelu srodka '

Singular point of centre type

a — behaviour of the trajectory in the vicinity of this type of singular point, b — changes of
one variable depending on time in the case of centre, the other variable behaves similarly.
An illustration of a mechanical model of the centre is also given

‘ -

Rys. 8. Punkt osobliwy typu siodlo

Pokazano przebieg trajektorii w jego poblizu oraz jego mechaniczny model

Singular point of saddle type |

The course of the trajectory in its vicinity i1s shown as well as its mechanical model

W dalszym ciggu jednak w podobny sposOb mozna znalez¢ punkty osobliwe
oraz wyobrazac sobie obraz zmian ukladu jako kreslenie trajektorii tym razem
w n-wymiarowej przestrzeni fazowej. Poprzednia klasyfikacja punktow osobli-
wych, stuszna dla ukladu dwuwymiarowego, przestaje oczywiscie obowigzywac.
Mozliwosct zachowan w poblizu punktéw osobliwych staja si¢ bogatsze,
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I,
NzL————_

Czas Time

Czas Time

Rys. 9. Cykl graniczny | |

a — zachowanie si¢ trajektorii w okolicach stabilnego cyklu granicznego, b — zmiany jednej ze
zmiennych w zaleznosci od czasu w przypadku stabilnego cyklu granicznego, druga zmienna zacho-
wuje si¢ w sposob podobny, ¢ 1 d — analogiczne rysunki dla niestabilnego cyklu granicznego
Limit cycle | | |

a — behaviour of the trajectory in the vicinity of stable limit cycle, b — changes of one
variable depending on time in the case of stable limit cycle, the other variable behaves similarly,
¢ and d — analogous figures for the unstable limit cycle

jednak ciagle przez amalogi¢ mozna mysle¢ o trajektoriach, ktére ogniskuja

si¢ lub nawijaja na stabilny punkt osobliwy (albo zachowuja si¢ przeciwnie,
jezeli mowimy o punkcie niestabilnym). Takze 1 w tym wielowymiarowym
przypadku 1istnieja metody matematyczne pozwalajagce badaé stabilnosé
punktow osobliwych.

Podobna analize¢ stabilno$ci mozna przeprowadzi¢ dla modelu reprezen-
towanego przez uklad rownan réznicowych (2.5). Punkty osobliwe, w tym
wypadku zwane takze punktami staltymi, N¥, .., N¥, to znaczy takie wartosci
zmiennych ukladu, ktére nie daja dalszego ich przyrostu, znajdujemy roz-
wigzujac ukiad réownan

Ny =fi (Ny, .., N,)

(2.8)

}Vu =fn(Nla g Nn)

241
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Wokot tych punktow dzieja sie sprawy, ktore moga nas interesowac
w zwiazku ze stabilnoscia ukladu. Dokladnych informacji o tym, czy tak
uzyskane punkty sa stabilne, czy tez nie, mozemy uzyska¢ uzywajac odpo-
wiednich metod matematycznych, przeznaczonych do analizy ukladow rownan
roznicowych. _

Tyle o matematyce. Zauwazmy jednak, Zze istnienie stabilnego punktu
osobliwego nie musi oznacza¢ stabilnosci ukladu w sensie biologicznym.
Powinien by¢ spelniony warunek, i1z wspolrzedne N¥,i= 1, .., n, punktu
osobliwego sa wigksze od zera. Nie nazwiemy bowiem stabilnym takiego
ukladu ekologicznego, w ktorym liczebnosci pewnych gatunkow daza do
zera.

Stabilnos¢ ukladow ekologicznych moze mie¢ wiele znaczen. To, co
wyze] powiedzieliSmy o matematycznej analizie stabilnosci, pozwala wpro-
wadzi¢ precyzyjne rozroznieniec mi¢dzy dwoma najwazniejszymi sposobami
rozumienia tych zagadnien w ekologii. Nalezy odr6zni¢ stabilnos¢ ukladu
ekologicznego od jego trwalosci (patrz np. Holling 1973, Rosenzweig
1977). Temu pierwszemu poj¢ciu nadaje si¢ znaczenie zdolnosci ukiadu
do powracania do potozenia rOwnowagi po usuni¢ciu czynnika zaburzajacego.
Natomiast druga definicja jest o wiele szersza 1 oznacza najogolniej zdolnos¢
ukladu do trwania przez wystarczajaco dlugi okres. W zasadzie z mate-
matycznego punktu widzenia obie te wiasciwosci ukladu bada¢ mozna po-
dobnymi metodami analitycznymi, to znaczy Sledzac przebieg trajektorn
w przestrzeni fazowej. Jednakze stabilnos¢ ukladu ekologicznego oznacza
najczescie] jego lokalng stabilno$¢ wokél polozenia réwnowagi, natomiast
do oceny trwalosci ukladu potrzebna jest znajomos¢ globalnej stabilnosci
‘ukladu oraz natury, nat¢zenia i rozkladu czynnikéw zaburzajacych.

Niestety, wiekszos¢ metod analitycznych shuzacych badaniu stabilnosci
dotyczy stabilnosci lokalnej, globalng stabilnos¢ badac¢ jest niestychanie
trudno. Prawie wszystkie metody klasyfikacji zachowan ukiladow, o ktorych
mowiliSmy wczesniej, dotycza tylko obszaru w sasiedztwie punktu osobliwego.
Z 1ich pomoca nie jesteSmy w stanie powiedzieC, czy na przyklad lokalnie
stabilny wezel (trajektorie zmierzaja do niego, jesli zaczynaja swoOj bieg
w pewnym jego otoczeniu) jest takze globalnie stabilny (skupia trajektorie
startujace z dowolnego punktu przestrzem fazowej). Poniewaz zamierzamy
mowi¢ o stabilnosci ukladow ekologicznych ogolnie, wigc tam, gdzie to
mozliwe, bedziemy przedstawia¢ ich globalne wilasciwosci, jednak najczescie;
nie jesteSmy w stanie siggac¢ tak daleko, ograniczymy si¢ wtedy z koniecz-

- nosci do stabilnosci lokalne;.

3. Zasada konkurencyjnego wykluczania

Nasze wyobrazenia o mozliwosciach matematycznego opisu zmian liczeb-
nosci w ukladzie skladajacym si¢ z dwoch konkurujacych gatunkow sprowa-
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dzaja si¢ najczesciej do klasycznego ukladu rownan po raz pierwszy zapro-
ponowanego przez Lotke (1925) 1 Volterre (1926, 1931)

dN |
dtl =ry Ny—¢g; N%"ﬁlz N; N,

3.1
o 2 (3.1)
c-it =r, N,—¢e,; N3—p,; N, N,

gdzie ry 1 r, s3 wewn¢trznymi tempami wZzZrostu ni€ograniCzonego, &; 1 &,
opisuja intensywnos¢ wewngetrznych ograniczen wzrostu obu populacj, nato-
miast B,, 1 B, wyznaczaja sit¢ wzajemnych konkurencyjnych oddzialywan
gatunkow.

Uklad ten we wszystkich interesujacych nas przypadkach, to znaczy gdy
sita konkurencji miedzygatunkowej jest wicksza od wewnatrzgatunkowych
ograniczen wzrostu populacji, zachowuje si¢ w sposob bardzo charaktery-
styczny. Punkty osobliwe ulokowane s3 bowiem na osiach wspoétrzednych,
co oznacza, z¢ w warunkach rownowagi tylko jeden z gatunkow ma nie-
zerowa liczebnosS¢ — drugi ulega eliminacji. Dzieje si¢ tak, gdy pozostajacy
gatunek jest wyraznie silniejszym konkurentem. Zalézmy, ze takimi wlasciwos-
ciami charakteryzuje si¢ pierwszy gatunek. Z analizy ukladu (3.1) wynika, ze
nie ulega on eliminacji, jesh spelnione s3 nastgpujace nierownosci mi¢dzy
parametrami

r r r r
_1_> 2 NuT >_2_
BZI 512

Takze w sytuacji, gdy oba gatunki sg rownie silnymi konkurentami, czyli
jesh

— > i — > (3.3)

€2 Bi. & P21

na placu boju pozostaje jeden z nich, lecz rezultat procesu eliminacji
zalezy od warunkow poczatkowych. Stabilne wspolistnienie gatunkow jest
mozhwe tylko wtedy, gdy oddzialywania konkurencyjne miedzy gatunkami
sq slabsze od wewne¢trznych mechanizmow hamujacych wzrost populacyi,
to znaczy jesh
) RN ry
L2 fop SR (34)
ﬁ21 61 &3 P12
ale ta sytuacja z punktu widzenia naszych rozwazan jest nieinteresujgca.
Analiza tych modeli zainspirowala Gausego (1934, 1935) do przepro-

(3.2)

243

wadzenia szeregu laboratoryjnych eksperymentow nad konkurencja o bakterie

lub drozdze pomig¢dzy roznymi gatunkami Paramecium. Uzyskiwany obraz
zachowan ukladu byl podobny: najczescie] jeden z gatunkow ulegal elimi-
nacjl. Wszystko to sklonilo ekologow do sformulowania tak zwanej zasady
konkurencyjnego wykluczania (Hardin 1960). R6zni autorzy formulowali jq
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na wiele odmiennych sposobow (patrz np. Armstrong i McGehee
1980). Tutaj przedstawimy ja w nast¢pujacej w miar¢ ogolnej wersji
(MacArthur i Levins 1964, Levins 1968): n gatunkéw nie moze trwale
wspolistnie¢ konkurujac o m rodzajow zasobow, gdy n > m, aby uklad
istniat trzeba, zeby co najmniej liczba zasobow rownala si¢ liczbie gatunkow
n<m. |

Pomiedzy klasycznym ukladem réwnan (3.1 ) opisujacym rezultaty konku-
rencji dwoch gatunkéw a zasada konkurencyjnego wykluczania istnieje
ogromny przeskok myslowy. W réwnaniach zasoby nie wystgpujq W SposOb
jawny. Trzeba dopiero sformulowa¢ przepis pozwalajacy powiaza¢ parametry
modelu z opisem mechanizmu konkurencji. Jeszcze bardziej rzuca si¢
w oczy roznica w stopniu ogolnosci obu stwierdzen. Zasada konkurencyj-
nego wykluczania rosci sobie pretensie do zajmowania miejsca posrod najogol-
niejszych praw ekologii, uklad (3.1) zas, poprzez wybor szczegdlnych postaci
prawych stron rownan, opisuje bardzo konkretna sytuacje.

Uporzadkujmy te zagadnienia. Rardzo pomocna w tym miejscu jest
cytowana wczesniej praca Armstronga 1 McGeheego (1980). W paru
nastepnych akapitach przeprowadzimy klasyfikacj¢ modeli ukiadow ekolo-
gicznych z punktu widzenia zasady konkurencyjnego wykluczania korzystajac
gldwnie ze spostrzezen tych autorow.

Zal6zmy mianowicie tak, jak robili to MacArthur 1 Levins (1964),
ze zmiany w czasie liczebnosci obu konkurujacych gatunkow zaleza w sposob
liniowy od ilosc1i V pewnego rodzaju zasobow

dN
—— =Ny (b V—0))
(3.5)
dN
dtz = N (by V—0¢,)

Jesli dodatkowo przyymiemy, ze w kazdej chwili czasu rOwnowaga mlgdzy
doplywem 1 zuzyciem zasobow daje zalezno$¢ liniowa

V'—" Vmax'—'al Nl"""az Nz | (36)

gdzie V... jest pewna stalg 1 podstawimy (3.6) do ukiadu (35), to przy
odpowiednim przedefinlowaniu parametrow uzyskamy uklad analogiczny do
klasycznego opisu zmlan liczebnosci konkurujacych gatunkow (patrz rownania
(3.1)). o
Wida¢ wiec, ze zasada konkurencyjnego wykluczania obowigzuje dla
ukladu liniowego (wzgledne tempa zmian liczebnoséci populacji sa liniowymi
funkcjami ilosci zasoboéw) 1 dla zasobow typu niebiotycznego (ilos¢ zasobow
okreslana jest przez limiowa regul¢ algebraiczng) Podobnie sprawa si¢ ma
z zasobami typu biotycznego przy nie zmienionej liniowej postaci rOwnan
(3.5). To znaczy w przypadku intensywnej konkurencj jeden z gatunkow
ulega eliminacji takze wtedy, gdy zasoby podlegaja regeneracji wedlug naste-

- pujacego roOwnania rozniczkowego:
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dV . .
—a't—=Vg(V,N1,Nz) (3.7)

gdzie g (V, Ny, N,) jest pewna, niekoniecznie liniowa funkcjg zmlennych
ukiadu.

Dowod stusznosci zasady konkurencyjnego wykluczania, zasugerowane)
pierwotnie przez Volterre (1926, 1931) dla n gatunkow 1 jednego rodzaju
zasobow, zostal rozciggniety na dowolng liczbe n gatunkow 1 m rodzajow
zasobow biotycznych i niebiotycznych (MacArthuri Levins 1964, Rescigno
1 Richardson 1965, Levins 1968, Levin 1970). Jednakze we wszystkich
tych wypadkach rozwazano tylko liniowe rownania opisujace zmiany liczeb-
nosci N,,.., N, od zasoboOw oraz uznawano za stabilny tylko taki uklad,
ktorego liczebnosci z uptywem czasu stabilizowaly si¢ na pewnych wybranych
wartosciach N%, ..., NX.

Jesli jednak zrezygnowac z tych dwoch ograniczen, to okazuje sig, ze
mozliwe jest trwale wspoélistnienie gatunkow, ktorych liczba jest wigksza od
liczby zasobow, o jakie konkuruja. Rozwazmy dwugatunkowy ukiad, w ktorym
przyrost liczebnosci jednego z gatunkow zalezy w sposéb nieliniowy od 1losci
zasobOw typu niebiotycznego

N
d—L=N1(—k1+clmv)

dt V+¢q
dN
dtz = Ny (—ky+cyn, V) _ (3.8)

dVv V Ny Ny )
o < Jeiiii i ks A
dt (r( K) Epg TR

Koch (1974), ktéry analizowal numerycznie ten uklad, uzyskiwal trwale
oscylacje wszystkich zmiennych. McGehee 1 Armstrong (1977) udowodnili
analitycznie stabilnos¢ tych oscylacyjnych zachowan.

Zicarelli (1975, cytowany wg Armstronga i McGeheego 1980)
rozszerzyl wnioski plynace z powyzszego modelu dowodzac, ze dowolna
liczba gatunkéw moze trwale wspolistnie¢ korzystajac z jednego rodzaju
zasobow typu biotycznego, byleby tylko przyrosty liczebnosci zalezaly w sposob
nieliniowy od zasobow i dozwolone byly oscylacje liczebnosci. Z kolei
Armstrong i McGehee (1976) udowodnili podobne wlasciwosci dla uktadu
sktadajacego si¢ z n gatunkoéw korzystajacych z czterech rodzajow niebio-
tycznych zasobdéw, przy czym n > 4. |

Niewielkie wigc zmiany klasycznego modelu ( 3.1 ), ktory zasugerowat
sformulowanie zasady konkurencyjnego wykluczania — zmiany nie budzace
~ z biologicznego punktu widzenia zadnych sprzeciwOw, sprowadzajace si¢ do
rezygnacji z liniowej zaleznosci tempa zmian liczebnoéci od zasobéw oraz
- uznania, ze ukiad wykazujacy stabilne oscylacje typu cykl graniczny jest takze

ukladem stabilnym — pozwolily na wskazame bardzo wielu sytuacji, w kto-
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rych zasada konkurencyjnego wykluczania nie obowiazuje, uswiadomily wrecz,
jak ograniczony jest zasigg jej zastosowania.

Wroémy teraz do wyjsciowego ukladu (3.7). Wiemy, 7e dwa gatunki
spelniajace zalozenia, jakie wynikaja z postact tych rownan, nie .moga
trwale wspolistnie¢ korzystajac z jednego rodzaju zasobow. Potrzebne do tego
sa co najmniej dwa rodzaje zasobow. W sposob naturalny pojawia sig
wiec pytanie: jak podobne moga by¢ te dwa rodzaje zasobow, aby utrzymac
w trwalym wspolistnieniu dwa konkurujace gatunki?

Zalozmy, ze rodzaj zasobow mozna opisa¢ pewna ciggla zmienng o.
Dobrego modelu dostarcza nam wyobrazenie pokarmu jako czastek o roz-
nych wymiarach. Oznaczamy przez u stopien wykorzystania roznych rodza-
jow zasobow przez wybrany gatunek. Jest on wypadkowa ich dostgpnosc
i preferencji gatunku. Funkcje u (¢) opisuje si¢ najczesciej krzywa o ksztalcie
rozkladu normalnego. Polozenie $redniej p* wyznacza rodzaj zasobow naj-
bardziej wykorzystywany, zas odchylenie standardowe w mowi o szerokosci
niszy ekologicznej zasiedlanej przez gatunek (rys. 10).

3\
Lo N T T

r [

Rys. 10. Zaleznos$¢ stopnia u wykorzystania zasobow od ich rodzaju ¢. Tak w klasycznych
modelach wyobrazano sobie jednowymiarowa nisz¢ ekologiczng. Krzywa ma ksztalt rozkiadu
normalnego. ¢* — najbardziej wykorzystywany rodzaj zasobow, w — miara szerokosci niszy
ekologiczne;j

Dependence of degree u of utilization of resources on their kind . One-dimensional ecological
niche as seen in classic models. The curve has the shape of normal distribution. ¢* — the most
used kind of resources, w — width of ecological niche

Przyymiymy dalej, ze konkurujace gatunki, ktorych liczebnos¢ mozna
opisywac ukladem (3.1 ), charakteryzuja si¢ krzywymi wykorzystania zasobow
u; 1 u,, zachodzacymi w pewnym obszarze na siebie. Parametry tych roz-
kladow oznaczmy odpowiednio indeksami 1 1 2 1 zalézmy, ze odleglosc
miedzy najbardziej wykorzystywanymi zasobami ¢} oraz ¢% rowna si¢ d
(rys. 11). Wtedy wspolczynniki B,, 1 f,, opisujace w ukladzie (3.1) inten-
sywnos$¢ konkurencji mozna przedstawi¢ w sposOb nastgpujacy (Levins
1968).

| uy (o) uy () do
I“l (Q)z do

Prz2= (3.9)
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Rys. 11. Ilustracja zachodzenia na siebie nisz ekologicznych. Nisze sa rownej szerokosci, d —
odlegios¢ migdzy najbardziej wykorzystywanymi rodzajami zasobow. Wspoiczynniki f,, 1 [,
z roOwnan (3.1) sa zwigzane z wielkoscia wspolnej czgsci pol pod obiema krzywymi
Overlapping ecological niches of an equal width, d — distance between the most used kinds
of resources. Coefficients f$,, and f8,, from equations (3./) are connected with the size of -
common field parts under both curves

5 uy (@) u, (o) do
I U (Q)Z do

Zalozenie takie zapewnia maksymalng intensywnos¢ konkurencji przy calko-
witym pokrywaniu si¢ krzywych wykorzystania zasobow oraz brak konkurencji
przy zupelnym ich rozsunigciu, gdyz oba wspolczynniki konkurencj (3.9)
i (3.10) wyznaczane s3 przez wspolna czes¢ pola zawartego pod obiema
krzywymi wykorzystania zasobow.

Wplyw stopnia zachodzenia na siebie krzywych wykorzystanla zasobow
na stabilno$¢ ukladow ekologicznych byl intensywnie badany migdzy innymi
przez Maya (1973, 1976b), przy czym autor rozwazal takze wielogatunkowe
uklady konkurencyjne opisywane analogicznymi do (3./) rOwnaniami, w kto-
rych czlony konkurencyjne sa proporcjonalne do sum iloczynow par liczeb-
nosci poszczegOlnych gatunkow, a szerokosci nisz jednakowe, roéwne w.

- Uzyskane przez Maya rezultaty mozna streScic w sposob nastepujacy.
W srodowiskach nie podlegajacych losowym fluktuacjom, to znaczy wtedy,
gdy wszystkie parametry ukladu (3.1) i podobnych do niego wielogatun-
kowych ukladow konkurencyjnych maja Scisle okreslone wartosci, krzywe
wykorzystania zasobOw moga by¢ nieograniczenie zblizane do siebie bez
powodowania = calkowitej destabilizacji ukladu. Nawet wtedy, gdy
-i -0 | | | | (3.11)

W

fa1 = (3.10)

istnieje taki zakres parametrow modelu, ktory zapewnia trwale wspolistnienie
wszystkich gatunkow konkurujacych. Jednakze dla d/w — 0 zakres tych war-
tosci jest bardzo ograniczony i maleje przy dalszym spadku ilorazu d/w
(rys. 12). Ponadto czas powrotu ukladu do polozenia rownowagi rosnie
ze spadkiem d/w i zmierza do nieskonczonosci dla d/w — 0. |
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Rys. 12. Zachowanie si¢ ukladu (3.1) opisujacego zmiany liczebnosci dwoéch konkurujacych
gatunkOow w zaleznosci od stopnia zachodzenia nisz ekologicznych mierzonego stosunkiem d/w.
Na osi pionowej odtozono stosunek szybkosci wzrostu nieograniczonego r, i r, obu gatunkow.
Uklad jest stabilny dla parametrow r; 1 r, pochodzacych z obszaru zakreskowanego, dla
parametroOw spoza tego obszaru jeden z gatunkow ulega eliminacji (wedlug Maya 1973)

Behaviour of system (3./) describing changes in numbers of two competing species depending
on the degree of overlapping of ecological niches measured by d/w ratio. On vertical axis the.
ratio of unlimited growth rate r, and r, of both species. The system 1s stable for parameters

r, and r, from the shaded area, for parameters from beyond this area one of the species s
eliminated (acc. to May 1973) : | |

Natomiast w srodowisku podlegajacym losowym fluktuacjom, ktére prze-
jawiaja si¢ w przypadkowosci o charakterze bialego szumu w wartosciach
r- wewnetrznych temp nieograniczonego wzrostu konkurujacych gatunkow,
ich nieograniczenie ciasne upakowanie nie jest mozliwe, gdyz uklad o duzym

czasie powrotu do rownowagi nie bedzie odpowiadal na fluktuacje Srodowi-
ska. Zaczyna wtedy obowigzywac¢ zasada ograniczonego podobienstwa gatun-
kow, ktorej tres¢ w tym wypadku sprowadza si¢ do stwierdzenia, ze
w losowym sSrodowisku konkurujgce gatunki moga trwale wspohistniec, tylko
jesli odleglos¢ d pomiedzy maksymami krzywych wykorzystania zasobow
jest rowna co najmniej szerokosct w nisz ekologicznych

d

W

WV

1 - ' - - (3.12)

Dla odmiennych modeli réznigcych si¢ na przyklad liczba konkurujacych
gatunkow granica podobienstwa moze leze¢ dalej lub blizej ponizej jednosci.
Ogoblnie jednak za granice¢ upakowania gatunkoéOw przyymuje si¢ odleglosc
rowng szerokosci niszy, nawet w przypadku ukiladoéw catkowicie determini-

stycznych bez losowych fluktuac)i srodowiska.

Podobnymi zagadnieniami zajmowali si¢ takze MacArthur 1 Levins
(1967). Podejscie do zagadnienia bylo jednakze inne. Podczas gdy May
rozpatrywal rzeczywisty wplyw gestosci upakowania gatunkow na osi zasobow
na stabilnos¢ ukladu konkurencyjnego, to MacArthur i Levins badali moz-
liwos¢ uwienczonego powodzeniem wprowadzenia nowego gatunku do stabil-
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nego ukladu konkurujacych gatunkéw w zaleznosci od gestosci rozmieszcze-
nia nisz ekologicznych. Ci ostatni autorzy sprawdzali wigc mozliwos¢ przy-
rostu liczebnosci intruza przy zalozeniu, ze jego poczatkowa liczebnosC
jest mala. May natomiast rzeczywiScie zajmowal si¢ stabilnoscia, gdyz roz-
wazal czas powrotu ukladu do polozenia rownowagi. Dlatego rezultaty
uzyskane przez MacArthura 1 Levinsa r6znig si¢ troch¢ od wynikow Maya,
lecz w zasadzie ostateczny wniosek jest podobny: inwazja nowego gatunku
jest mozliwa, jeshi gestos¢ upakowania spelnia nieréwnos¢ (3.12) (patrz
przyklady takich modeli u Christiansena 1 Fenchela 1977).

Do tego miejsca zastanawialiSmy si¢ nad wlasciwosciami ukladoéw skilada-
jacych si¢ tylko z konkurujacych gatunkéw. Okazywalo si¢, ze przy wystar-
czajaco ciasnym upakowaniu na osi zasobow jeden z gatunkow ukladu
(3.1) ulegal eliminacji. Nie uwzglednialiSmy jednak wplywu, jaki moze mie¢
obecno$¢ drapieznika. Niech uklad (3.1) rozszerzony o obecnos¢ drapieznika
ma postac

-le =r, Ny,—¢&; N\—B,, Ny N,—~ -rN% N
it | Ny et P13 B V2 TN N
dN N3 N
) &tz =ry N,—&; N3—B31 Ny N,—7, N1'2'|'N32 (3.13)
dN , Ni+ N3
= —ra N - N
ar r3 N3+73 N, +N, 3

gdzie N, jest liczebnoscig drapieznika, r; wewnetrznym tempem nieograni-
czonego wzrostu jego liczebnosci, za$ y,, y, 1 73 s3 parametrami opisujacymi
intensywnos¢ drapieznictwa 1 ,przetwarzania” zjedzonych ofiar w drapiezniki.
Zauwazmy, ze drapieznik w tym modelu charakteryzuje si¢ zdolnoscia do
przelaczania si¢ — dzieki nieliniowe) funkcji opisujace) jego wpltyw na populacje
ofiar, drapieznik korzysta znacznie bardziej z tej ofiary, ktoéra przewaza
liczbowo w ukladzie, niz to wynika z prostego stosunku liczebnosci ofiar.
Wiasnie ta wlasciwos¢ drapieznikOw stabilizuje uklad (Teramoto, Kawasaki
1 Shigesada 1979). Przy intensywne] konkurencji miedzy ofiarami, czyl
w sytuacji, ktora pod nieobecno$¢ drapieznika prowadzi do eliminacji jednej
z ofiar, dostajemy teraz, uwzgledniajgc wplyw drapieznikow, stabilny trojga-
tunkowy uklad.

Podobne rezultaty uzyskali Raughgarden i Feldman (1975), jednakze
z rozwazan przeprowadzonych w duchu MacArthura 1 Levinsa. Okazuje sig,
ze korzystajac z klasycznego wielogatunkowego ukladu drapieznik-ofiara
mozna udowodni¢ mozliwos$¢ udanej introdukcji nowego gatunku do ukladu
dwu konkurentoéw, przy ciasnym upakowaniu nisz tych gatunkow, jednakze
tylko pod warunkiem, ze uklad znajduje si¢ pod presja drapieznika.
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4. Zlozonos¢ a stabilnos¢ ukladow ekologicznych

Ustalenie relacji miedzy zlozonoscig a stabilnoscig ukltadow ekologicznych
bylo kolejna proba sformulowania prawa ekologicznego. Intuicja, czgsto mylacy
doradca, podpowiada nam, ze komplikujac uklad uzyskamy wzrost jego
stabilnosci. Elton (1958) przedstawil racjonalniejsze argumenty przemawiajace
za stwierdzeniem, ze bardziej stabilne sa uklady ekologiczne o wigkszej
ztozonosci — laboratoryjne modele ukladow ekologicznych istniejq przez diuz-
szy czas tylko wtedy, gdy wprowadza si¢ dodatkowe komplikacje struktu-
ralne: na przyklad w postaci kryjowek dla ofiar, naturalne uklady na matych
wyspach sa znacznie bardziej podatne na uszkodzenia niz ich odpowiedniki
na kontynentach, inwazje i masowe pojawy zdarzaja si¢ czg¢sciej w ukladach
sztucznych, na plantacjach i polach uprawnych, i w koncu skomplikowany
uklad, jakim jest tropikalny las deszczowy uznawany jest doS¢ powszechnie
za wzOr stabilnosci.

CzeSciowg pomoc przy ustaleniu relacji migdzy tymi dwoma pojeciami
stanowi analiza wlasciwosci modeli matematycznych ukiadow ekologicznych
o roznym stopniu zlozonosci. Wzrost tej ostatniej uzyskuje si¢ zwigkszajac
liczby gatunkow na poszczegélnych poziomach troficznych lub zwigkszajac
liczbe samych poziomow i powigzan miedzy nimi. May (1973) przeprowadzil
taka analize¢. Przytoczmy pokrotce uzyskane przez niego wyniki.

Najprostsza wersje ,,volterrowskiego” modelu ukladu drapieznik-ofiara
(r6zni si¢ ona od (2.2) brakiem logistycznego czionu w rownaniu opisujacym
zmiany liczebnosci ofiar) przedstawi¢ mozna w sposob nastgpujacy

dN ,
dt
“dN,

dt

. Nl""}’l N, N,
(4.1)

= —r, N,+7, N; N,

Liczebnosc drapieznikow ( ofiar
Number of predalors and preys
i
o
-

Czas Time

Rys. 13. Zmiany liczebnosci ofiary (linia ciagla) 1 drapieznika (linia przerywana) w klasycznym

ukladzie drapieznik—ofiara opisanym rownaniem (4.1) (wg Hassella 1976)

Changes in numbers of prey (solid line) and predators (dotted line) in the classic predator-prey
~ system described by equation (4.7) (acc. to Hassell '19_76)
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gdzie N, jest liczebnoscig ofiar, N, —liczebnoscia drapieznikéw, zas 7y,
i 7, s3 jak wczesniej parametrami opisujacymi intensywno$¢ drapieznictwa
i ,przetwarzania” zjedzonych ofiar w drapiezniki. Liczebno$¢ ofiar przy braku
drapieznikow rosnie, natomiast diczebnos¢ drapieznikoéw, ktore nie korzystaja
z populacyi ofiar, maleje. Uklad ten ma punkt osobliwy typu srodek 1 cha-
rakteryzuje si¢ tzw. neutralng stabilnoscig (patrz rozdziat 2. punkt 6).
Liczebnosci obu gatunkow oscyluja, przy czym zmiany liczebnosci ofiar
wyprzedzaja w czasie zmiany liczebnosci drapieznikow, przesunigcie warunkow
poczatkowych w inne polozenie powoduje zmian¢ amplitudy drgan, ale ich
czestosC pozostaje stala (rys. 13).

Jesli teraz napiszemy ana]oglczny uklad dla n ofiar N, ..., N, 1 n dra-
piezmkow N,,,.., N,

=rlNl— Z yklNlNk
dt k=n+1
dN .

gdzie i=1,..,n oraz j=n+1,..,2n, to okaze si¢, ze albo uklad taki
wykazuje takie same wlasciwosci, jak prosty uklad drapieznik-ofiara, albo
nie jest stabilny.

Z kolei pewne swiatlo na zwigzek mlqdzy stabilnoscia pojedynczego
poziomu troficznego a stabilnoscig calego ukladu rzuciC moze analiza za-
chowania si¢ dwoch drapieznikéw i dwoch ofiar, miedzy ktorymi wystepuje
konkurencja. Oznaczmy przez N,, N, liczebnosci ofiar, a przez N; 1 N,
liczebnosci drapieznikow. Wtedy

dN , 5 $
d =ry Ny,—&, N{—p,, Ny N,— Z 7x1 N1 N,
t k=3
dN -l
dt : =r; Ny—¢, N%"'ﬂZI Ny N,— Z'Yu N, N,
k=3
4.3
IN, A (4.3)
Fy =""3N3+ZY31N1 N,
=1
dN ¢
d4 = —rgNy+ ) 741Ny N,
L =1
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Stosunkowo latwo ustalic mozna dwa kryteria: pierwsze wyznacza wa-
runki, kiedy sam uklad konkurujacych ofiar bez udzialu drapieznikow jest
stabilny 1 drugie okreslajace stabilnos¢ calego wielogatunkowego modelu.
Okazuje si¢, ze losowo wybierajac parametry modelu najczgsciej spotykac
si¢ bedziemy z sytuacja taka, gdy stabilny poziom troficzny idzie w parze
ze stabilnoscia calego ukladu lub niestabilnos¢ poziomu 2zwigzana jest
z niestabilnoscig ukladu. Najrzadziej zas uzyskamy sytuacje, gdy dolaczenie
drapieznikow stabilizuje uklad jako calos¢, mimo ze uklad dwoéch ofiar
sam w sobie jest niestabilny.

Jak juz wspominaliSmy w rozdziale 2, kazdy klasyczny model opisujacy
dynamike¢ liczebnosci oddziatujacych gatunkow sprowadzi¢ mozna do ogodlne;
postaci (2.1 ). Dla kazdego takiego opisu ukladu ekologicznego skonstruowac

mozna tak zwana macierz zespolu [a;;] (Levins 1968), ktorej elementy
dane sa przez rOwnanie

o,

R oN, (4.4)

N¥,..,N*

gdzie N7, ..., N¥ jest punktem osobliwym ukladu. Macierz ta stanowi pewna
charakterystyke ukladu. Pozadiagonalne elementy maeierzy o;;, i # j informu-
ja o sile 1 kierunku oddzialywania gatunku j na gatunek i, ujemny znak
elementu pozwala sadzi€, ze oddzialywanie to prowadzi do spadku liczebnosci
gatunku i, dodatni za§ znak S§wiadczy o wzroScie liczebno$ci gatunku i

pod wplywem gatunku j. Natomiast elementy diagonalne o; macierzy zespotu
mowig nam o sile 1 kierunku wewngtrznych ograniczen wzrostu liczebnosci

gatunku i. Stabilnos¢ catego ukladu w okolicach punktu osobliwego okresla
si¢ badajac wilasciwosci macierzy zespotu.

Gardner1 Ashby (1970) badali stabilno$¢ duzych, n-gatunkowych model1
ukladow ekologicznych analizujac wlasciwosci odpowiednich macierzy zespo-
iow. Pozadiagonalne elementy tych macierzy wybierano losowo z rozkladu
normalnego o sredniej rowne)j zero. Elementy diagonalne byly rowne —1 we
wszystkich przypadkach. Tak wigc sila 1 kierunek oddzialywan miedzygatun-
kowych byla zmienng losowa, przy czym wariancja s rozkladu normalnego
byla miara sily oddzialywan charakteryzujaca caly uklad. W kazdej probie
ustalono jedynie procent C elementOw macierzy réznych od zera. Badano
prawdopodobienstwo P (n, C, s) tego, ze macierz wybrana ze zbioru macierzy

charakteryzowanych przez stale n, C,s bedzie odpowiada¢ ukladowi stabil-
nemu. Okazuje si¢, ze dla n > 1

P(n,C,s)~0 gdy s (mCO)'* < 1

oraz . ' {0 )
P(n,C,s)= 1 gdy s(nC)"* > 1

Duza wigc liczba oddzialywan migdzygatunkowych lub ich wysoka inten-
sywnos¢ prowadzi do niestabilnosci modelu wielogatunkowego ukladu ekolo-
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gicznego. Inacze) mowigc gatunki, ktore realizujg wiele oddzialywan w ramach
stabilnego wielogatunkowego ukladu ,,powinny” to robi¢ stabo, natomiast
te, ktore chca silnie oddzialywac¢ ,,musza” ograniczy¢ si¢ do niewielu ga-
tunkow. _

Jeszcze jednego ciekawego spostrzezenia dostarczaja badania Gardnera
1 Ashby’ego. Wezmy dla przykladu dwunastogatunkowy ukiad, w ktorym
realizowane jest 159 mozliwych zwiazkéw miedzy gatunkami (C = 0,15).
Ma on bliskie zeru prawdopodobienstwo tego, ze bedzie stabilny. Nato-
miast ten sam uklad podzielony na trzy czterogatunkowe podukiady bedzie
mial prawdopodobienstwo stabilnosci rowne 0,35 przy znacznie wyzsze)
liczbie oddzialywan, bo dla C =045 w obregbie podukiadow.

Na marginesie zwro¢my uwage, ze¢ Gardner 1 Ashby prowadzli swoje
rozwazania przy ustalonych elementach diagonalnych macierzy zespotow. Nie
badali wiec wplywu wewnetrznych mechanizmoéw regulacji liczebnosci poszcze-
golnych gatunkéw na stabilnos¢ catego ukladu. Ich analiza dotyczyla wplywu
oddzialywan migedzygatunkowych. Natomiast Yodzis (1981) pokazal, ze jesh
na diagonali macierzy zespolu znajduja si¢ elementy ujemne 1 zera, to zwigk-
szenie wewngtrznych ograniczen wzrostu liczebnosci gatunkow wyrazajace si¢
we wzroscie liczby elementow réznych od zera 1 ich bezwzglednych war-
tosc1 prowadzi do zwigkszenia prawdopodobienstwa znalezienia stabilnego
ukladu wsrod ukiadow z losowo wybranymi parametrami.

Nie ma wigc scisle okreslonej odpowiedzi na pytanie, jaka jest relacja
miedzy ziozonoscig a stabilnoscia ukiadow ekologicznych (Armstrong 1982).
Wigkszos¢ argumentOw, uzyskanych na podstawie analiz modeli matema-
tycznych, przemawia za tym, ze wzrost zlozonosci ukladu pocigga za soba
zmniejszenie jego stabilnosci (May 1973). Argumenty Maya dotyczace glownie
ukladow drapieznik-ofiara nalezy jednak oslabi¢ przypominajac wcze$niej
omawiang prac¢ Teramoty, Kawasakiego 1 Shigesady (1979) dotyczaca
takiego tez ukiadu z uwzglednieniem efektu przelagczania, ktory stabilizowat
poczatkowo niestabilny uklad dwoch konkurwjacych gatunkow ofiar oraz
model przytoczony przez Maynarda Smitha (1974) opisujacy uklad trzech
poziomow troficznych 1 szesciu gatunkow (dwie ofiary, dwoch drapieznikow
pierwszego rzedu 1 dwoch drugiego), w ktorym wprowadzenie konkurencii
migdzy szczytowymi drapieznikami (a wigc komplikacja ukladu) prowadzi
do stabilizacj catosci. O wiele bardziej ciekawa 1 jednoznaczna jest wymowa
przytaczane] przez Maya pracy Gardnera i Ashby’ego. W bardziej ogolny
sposob potwierdza on tezg¢ o tym, ze wazrost zlozonosci prowadzi do
zmniejszenia stabilnosci ukladu ekologicznego. ROwnie wazny jest inny wnio-
sek wynikajacy ze wszystkich tych prac. Otéoz wida¢, ze do tego, aby
model ztozonego uktadu ekologicznego byt stabilny, parametry jego powinny
by¢ wybrane w wysokim stopniu w sposéb nielosowy (May 1973, Maynard
Smith 1974). |
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5, Heterogenicznos¢ Srodowiska a stabilnos¢ ukladow ekologicznych

Heterogenicznosci Srodowiska oraz dyspersji organizmow przypisuje Si¢
najczesciej stabilizujacy wplyw na dynamike ukladow ekologicznych. Najbar-
dziej spektakularnym, laboratoryjnym potwierdzeniem tej relacji mi¢gdzy nie-
jednorodnoscia srodowiska a stabilnoscia sa zapewne klasyczne eksperymenty
Huffakera (1958). Podobng wymowe¢ maja wlasciwosci bardzo wielu modeli
matematycznych.

Heterogeniczne srodowisko przedstawia si¢ jako przestrzen o charakterze
mozaiki. Sa tam ,,wyspy”’, na ktoérych toczy si¢ ekologiczna gra, poprze-
dzielane barierami w postaci nie sprzyjajacych obszarow. Pomig¢dzy wyspami
odbywa si¢ migracja. Bada si¢ najczgscie] jej wplyw na stabilnosC¢ roz-
maitych wielogatunkowych ukladoéw ekologicznych funkcjonujacych w takiej
konfiguracji przestrzennej. Mozliwosci rozwigzan jest OCzywisCi€ znacznie
wiece] niz w przypadku ukladu w srodowisku jednorodnym. Asymptotycznie
osiggany stan stabilny moze wcale nie by¢ reprezentowany przez rowno-
mierny rozklad liczebnosci w przestrzeni. Natomiast stabilne oscylacyjne
rozwigzania prowadzi¢ moga do wahan liczebnosci, ktore w poszczegdlnych
podobszarach beda rozni¢ si¢ amplitudq 1 przesunigciem czasowym, cO
w rezultacie da skomplikowany, zmienny w czasie przestrzenny rozkiad
liczebnosci (Levin 1976).

Kawasakii1 Teramoto (1979) rozpatrywali klasyczny uklad drapieznik-
-ofiara (4.1 ) w srodowisku skladajgcym si¢ z lintowo utozonych podobszarow
roznigcych si¢ szybkosciami przyrostow obu skladnikow 1 intensywnoscig
drapieznictwa. Tylko drapiezniki mogly porusza¢ si¢ miedzy sasiednimi pod-
obszarami, nasilenie migracj uzaleznione bylo od réznicy liczebnosci drapiez-
nikow. Okazalo si¢, ze uklad, ktory w srodowisku homogenicznym (po
prostu rownania (4.1 )) charakteryzuje si¢ obojgtng rownowagq 1 oscylacjami
o stalym okresie w Srodowisku heterogenicznym (przyjmuje teraz postac
rownan (4.1 ) z cztonami dyfuzyjnymi) zmienia swoje zachowania — w kazdym
z podobszarow liczebnosci daza do pewnych rownowagowych wartosci, przy
czym rozklad tych liczebnosci jest nierownomierny. Podobne rezultaty uzyskal
Comins 1 Blatt (1974).

Stenseth (1980) przypomnial, ze mniej bezposrednie wprowadzenie nie-
jednorodnosct srodowiska wplywa na stabilizacj¢ innych wersj1 klasycznego
ukladu drapieznik-ofiara. I tak jesli si¢ zalozy (a zalozenie to wydaje sig
by¢ uzasadnione), ze w srodowisku heterogenicznym pojemno$¢ $rodowiska
dla ofiar lub wydamnos¢ drapieznikoOw w 1ch poszukiwaniu sg mniejsze
niz w obszarach jednorodnych, to z modelu Rosenzweiga 1 MacArthura

~ (patrz np. Rosenzweig 1 MacArthur 1963), ktory jest pewnym uogol-
nieniem modelu Lotki-Volterry wynika, ze przy odpowiednio duzym nasile-
niu roznic migdzy tymi srodowiskami uklad drapieznik-ofiara jest stabilny
w srodowisku heterogenicznym, niestabilny zas w homogenicznym. Podobnie
rzecz si¢ ma z modelem ukladu drapieznik-ofiara, do ktorego Maynard
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Smith (1974) wprowadzit matematyczny opis schronien dla ofiar. Zwykly
uklad Lotki-Volterry (4.1) charakteryzuje si¢, jak wiemy, neutralng stabil-
noscig, natomiast uklad z kryjowkami daje zbieznosc¢ liczebnosci obu gatun-
kow do pewnej stabilnej wartosci rownowagowe). Takze, jak zwraca uwage
Stenseth w modelu Tannera (1975), w ktorym rozwazano srodowisko po-
dzielone na dwa podobszary — w jednym czes¢ ofiar unikala drapieznictwa,
w drugim byla na nie narazona w calosci, jesli w wersji z jednym obsza-
rem istnmial cykl graniczny, czyli trwale stabilne oscylacje liczebnosci, to po
dodaniu drugiego podobszaru z kryjowkami uzyskiwano zanikajace oscylacje
wokoél polozenia rownowagi.

Christiansen 1 Fenchel (1977) opisali za pomoca klasycznego sche-
matu (3.1 ) los gatunku zasiedlajacego wyspe¢ otoczona obszarem zajmowa-
nym przez inny konkurujacy z pierwszym gatunek. Oba gatunki spotykaja
sie na wyspie, przy czym zewng¢trzny emigruje tam ze stala predkoscia.
Okazuje si¢, ze mimo iz gatunek rodzimy jest lepszym konkurentem 1 elimi-
nuje gatunek zewnetrzny w Srodowisku jednorodnym, to w srodowisku
heterogenicznym oba gatunki moga trwale wspohistnie¢. Z kolei Goh (1980)
pokazal, iz uktad dwoch konkurujacych gatunkow podlegajacy w srodowisku
jednorodnym zasadzie konkurencyjnego wykluczania (jeden z gatunkow ulega
eliminacji), w Srodowisku heterogenicznym z mozliwoscia migracji obu kon-
kurentow migdzy sasiednimi podobszarami, proporcjonalnej do réznicy liczeb-
nosci, charakteryzuje si¢ trwalym wspotistnieniem obydwu gatunkow.

6. Roznice miedzy osobnikami a - regulacja liczebnosci populacji

Fomnick: (1978, 1980a, 1980b) wysunal hipotezg, ze indywidualne
roznice mi¢dzy osobnikami 1 uksztaltowanie si¢ hierarchii w populacji
wyrazajace si¢ w nierOwnomiernym podziale zasobow pomigdzy osobnikami
prowadza do regulacj liczebnosci populacji, czyli czynia z niej uklad sta-
bilny. Z koniecznosci do wykazania tego autor musial poshuzy¢ sie zupelnie
odmiennym od dotychczas rozwazanych modelem dynamiki pojedyncze;
populacji. Kazdemu osobnikowi przypisal pewna range -x, odpowiadajaca
jego pozycji w populacji, jesli chodzi o ilo§¢ wykorzystywanych zasobow.
Funkcja y(x, N, V) opisuje ilos¢ zasobow (np. pokarmu) zuzywanych w cza-
sie cyklu zyciowego przez osobnika o randze x, jesli liczba osobnikow
w populacji rOwna si¢ N, a catkowita ilo§¢ zasobow V. Jezeli przez R
oznaczamy ilo$¢ zasobow potrzebna osobnikowi do przezycia do czasu wy-
dania potomstwa, a przez L liczbe osobnikow, ktore otrzymaty takg wystar-
czajaca porcje zasobow, to przy zalozeniu, ze zasoby sa przeksztalcane
w potomstwo z wydajnoscia h, otrzymamy nast¢pujgce rownanie wigzgce
liczebnos¢ populacji w dwoch kolejnych krokach czasowych

N(@+1)=h ) (v(x, VN @®)-R) (6.1)
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gdzie przyjeliSmy, ze ranga osobnika jest rOwna jego numerowi w hierarchii.
Rownanie to opisuje oczywiscie populacje z niezachodzacymi pokoleniami.
Nalezy takze dolaczy¢ do niego roOwnanie obrazujace dynamike¢ zasobow.

Okazuje si¢, ze przy skrajnie roOwnomiernym podziale zasobow, tzn.
gdy y(x, ¥, N)= V/N, uklad jest niestabilny, jesli tylko koszty przezycia
do okresu dojrzalosci sa wicksze od kosztow wydania jednego potomka,
a wiec w przewazajacej wiekszosci znanych przypadkow. Natomiast przy
skrajnie nierownomiernym podziale zasobow, gdy L osobnikow dostaje
maksymalnie mozliwa ilo$¢ zasoboéw rowna a, przy czym V= L-a, dla
pozostalych za§ y =0, uklad jest stabilny. Autor postuluje na podstawie
tych dwoch skrajnych przypadkow, ze przy stopniowym zmienianiu sposobu
rozdzialu zasobow, od skrajnie rownomiernego do skrajnie nierOwnomier-
nego, uzyskiwac¢ bedziemy uklady coraz bardziej stabilne — od rozbieznych
oscylacji liczebno$ci poprzez oscylacje stale az do zbieznych.

7. Czy uklady ekologiczne sa stabilne?

Ro6znice miedzy ukladami fizycznymi a biologicznymi polegajag na odmien-
nych mechanizmach ewolucji. Oba typy ukladow moga zmieniaC si¢ w czasie,
lecz tylko w przypadku ukladow biologicznych to, co obserwujemy, jest
rezultatem ewolucji pod wplywem doboru naturalnego. Tak wigc teoria
doboru naturalnego powinna rozstrzygac o najbardziej podstawowych kwestiach
biologicznych, w tym takze dotyczacych ukladow ekologicznych. Przyjmujac
program maksimum powinnismy dazy¢ do wyjasnienia zjawisk biologicznych
w kategoriach doboru naturalnego lub, przyjmujac program minimum, po-
przestac na takich wyjasnieniach, ktore z tg teorig nie sa sprzeczne (Lomnicki
1980b). Sadze, ze zadne inne wytlumaczenie zjawisk biologicznych nie jest
nas w stanie w pelni zadowolié. '

Pojecie doboru naturalnego, aczkolwiek kryje w sobie za kazdym razem
opis mechanizmu, ktorego warunki 1 sposob dzialania sq Scisle okreslone,
to jednak interpretowany jest na rozne sposoby — na przykiad w zaleznosci
od zalozenia dotyczacego poziomu, na jakim dziala. Na pierwszy rzut oka
wydaje si¢, ze stosunkowo latwo dowodzi¢ koniecznosci stabilnosci ukladow
ekologicznych w kategoriach doboru grupowego 1 w gruncie rzeczy wigkszos¢
stwierdzen dotyczacych tego zagadnienia jest wlasnie w tym duchu wypowia-
dana. Zaldozmy, ze nasz ,,$wiat” sklada si¢ z oddzialtywujacych na siebie lokal-
nych populacji rozmieszczonych wyspowo w srodowisku. Dobor grupowy
dziatlajacy na te lokalne populacje bedzie z definicji 1S¢ w kierunku selekcji
takich ich wiasciwosci, ktore zapewniaja im trwanie, czyli np. droga zwicksze-
nia stabilnosct dynamiki liczebnosci. Oczywiscie interesy poszczegdlnych
populacji moga by¢ na tyle sprzeczne, zakldcone jeszcze dodatkowo obecnoscia
innych poziomow troficznych, ze stan taki moze nie by¢ osiggalny. Moze
nie istnieC stabilna populacja tak wybrana, jak rowniez szerszy uklad,
w ktorym ona funkcjonuje, moze okazaC si¢ niestabilny. W kategoriach
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doboru grupowego dowdd twierdzenia, ze uklady ekologiczne sa stabilne,
nie jest taki prosty, jakby si¢ moglo wydawac, jesli chcemy przeprowadzic
go uczciwie. Trudnosci pojawiaja si¢ juz na etapie samego sformulowania
problemu. Wiele bowiem zalezy od tego, na jakim poziomie organizacji
zakladamy dzialanie doboru grupowego.

Okazuje si¢ jednak, ze dobor grupowy, jesli w ogole dziala, to jego
znaczenie Jest bardzo ograniczone (patrz np. Maynard Smith 1976,
Lomnicki1 1980c). Warto takze zapozna¢ si¢ z krytyka takich modeh
np. u Wade’a (1978). Niebezpiecznie jest wiec wyjasnia¢ za pomocag nie-
pewnego mechanizmu. Nie istnieja z kolei zadne w pelni przekonywajace
dowody oparte na doborze indywidualnym, ktore uzasadnialyby stabilnos¢
uktadow ekologicznych (Maynard Smith 1974). Nikt jednoznacznie nie
wykazal, ze interesy osobnikdOw moga byc¢ calkowicie realizowane tylko
w stabilnym ukladzie ekologicznym. Osobiscie jestem sklonny przyznac racje
tym, ktorzy twierdza, ze dynamika liczebnosci, jej ewentualna stabilnos¢
w roznych ukladach ekologicznych jest produktem ubocznym gry, ktéra
toczy si¢ o cos zupelnie innego — o przezycie 1 wydanie potomstwa przez
poszczegolne organizmy. |

To prawda, ze wiekszo$¢ modeli ukladow ekologicznych tylko w nie-
znacznym stopniu zahacza o te najistotniejsze problemy, a te prace, w ktorych
probuje si¢ dowodzi¢ stabilnosci uktadéw ekologicznych opierajac rozumowa-
nie na rozwazaniach nad doborem naturalnym, czynig to, jak juz mowiliSmy
najczescie] w sposob bardzo malo przekonywa]a.cy 1 dotycza bardzo szczegol-
nych sytuacji. Jednakze trzeba sobie zdawaé sprawe, ze modele ukladow
ekologicznych, te najbardziej powszechne — klasyczne, w wiekszosci przypad-
kow sa to modele specyficzne biologiczne, takie, ktore opisuja inne istotne
cechy ukladow ekologicznych. Mozna ich wigc uzy¢ do zasugerowania
odpowiedzi na tytulowe pytanie, do ustalemia wst¢gpnych warunkow, kiedy
odpowiedz ta jest pozytywna.

Analiza klasycznych modeli matematycznych ukladoéw ekologicznych
wskazuje, ze na ogot opisuja one uklady stabilne, chociaz trzeba im zarzucic,
1z t¢ stabilnos¢ maja niejako narzucong z zewnatrz w postaci specjalnych
form rownan gwarantujacych stabilno$é. Tak jest zaré6wno z klasycznymi
modelami wzrostu pojedynczych populacji (patrz rownanie logistyczne), jak
1 licznych ukiadow wielogatunkowych. Kolmogorov(1936) wykazal, ze wiek-
szosC wersjt klasycznego modelu ukladu drapieznik-ofiara, a takze pasozyt-
-zywiciel, gdyz matematyczne opisy tych ukladow sa podobne, jest stabilna —
charakteryzuja si¢ one albo stabilnym punktem, do ktorego liczebnosci obu
gatunkow z uplywem czasu zmierzaja, albo cyklem granicznym, czyli stabil-
nymi oscylacjami liczebnosci drapieznika i ofiary. Takze proby urealniania
klasycznego ukladu pasozyt-zywiciel (a co za tym idzie 1 drapieznik-ofiara)
przez wprowadzenie nielosowego poszukiwania zywiciela, uwzglednienie od-

~dzialywan miedzy pasozytami itd. prowadza najczesciej do wzrostu stabil-
nosci ukladu (Rogers 1 Hubbard 1974).
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Modele opisujace uklady gatunkow pozostajacych w zwigzkach mutuali-
stycznych, analizowane przez Maya (1976b), np. rownania

dN ;
dtl :r1N1-81N12+01N1N2
(7.1)
dN
dt2 =r2N2”82N22+62N1N2

opisuja na ogol uklady stabilne. Charakteryzuja si¢ one zanikajgcymi
oscylacjami liczebnosci wokét polozenia rOwnowagi lub jej monotoniczng
zbieznoscia do wartosci rownowagowych. Zakres parametrow odpowiadaja-
cych ukladowi stabilnemu jest szeroki, aczkolwiek stosunkowo tatwo znalezC
takie ich wartosci, kiedy jednemu z gatunkow wiedzie si¢ na tyle dobrze,
ze jego liczebnosC rosnie nieograniczenie. Charakterystyczng cecha modeli
ukladéw mutualistycznych jest to, 1z ich czas powrotu do potozenia réwno-
wagi jest wiekszy niz dla kazdego z gatunkéw z osobna.

Najwigce) problemow stwarzaja klasyczne modele ukiladow konkurencyj-
nych, przy czym stabilnos¢ takiego ukladu zawsze mozna uzyskac.- Zasade¢
konkurencyjnego wykluczania 1 zasad¢ ograniczonego podobienstwa mozna
traktowa¢ jako przepisy na konstrukcje stabilnych ukladow grupujacych
konkurencyjne gatunki. Ostros¢ tych zasad jest ostabiana 1 to w kierunku
zwiekszenia stabilnosci ukltadow przez obecnos¢ wyzszego pigtra troficznego —
drapiezniko6w korzystajacych z konkurujacych ofiar lub tez przez heteroge-
niczno$¢ srodowiska, co stwarza mozliwosci migrowania do wolnych frag-
mentow przestrzeni gatunkom, ktore sa stabszymi konkurentami.

Klasyczne modele typu ,,volterrowskiego™ opisujace dynamike liczebnosci
w rozmaitych uktadach ekologicznych konstruowano robiagc wiele niereali-
stycznych zalozen. Oto najwazniejsze: wszystko co si¢ dzieje w ukladzie
1 co ma wplyw na zmiany liczebnosci zalezy od tejze liczebnosci 1 to
w Scisle okreSlony sposbob; wszystkie procesy przebiegaja w sposob ciagly;
sSrodowisko jest stale w czasie 1 najczescie) w przestrzeni; nawet przy
najmniejszych liczebnosciach obowigzuja te same mechanizmy, czynniki losowe
niec maja wplywu na dynamike¢ liczebnosci; zmiany liczebnosct odbywaja
sie w sposob natychmiastowy bez opdznienia w czasie; organizmy trakto-
wane s3 jako jednakowe molekuly o cechach stalych w czasie. Rezygnujac
z poszczegbdlnych lub czesSci tych zalozen dostajemy nowe, bardziej reali-
styczne wersje klasycznych modeli uktadow ekologicznych, z ktorych pewne
zreszta wczesnie) omawialismy.

| Wprowadzenie opodznienia czasowego do modeli ukiadu ekologicznego
zmienia do$¢ znacznie jego dynamike. Zabieg taki moze by¢ np. uzasadniony
konieczno$cia uwzglednienia cyklu rozwojowego gatunkow skladajacych sig
na uklad, w przypadku ukladu ,zjadajacy — zjadany” skonczonym czasem
potrzebnym na restytuowanie liczebnosci dolnego poziomu troficznego. Gene-
ralnie rzecz biorac stabilnos¢ ukladu z opodznieniem moze byc zachowana
pod warunkiem. 7ze nie jest ono zbyt duze, wigksze opoznienia powoduja
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destabilizacj¢. Charakterystycznym nastgpstwem wprowadzenia opoznienia
czasowego sg oscylacje liczebnosci (rys. 14). Aczkolwiek przy malych war-
tosciach opdznien mozemy ciagle uzyskiwaé oscylacje zbiezne do polozenia
rownowagl, to zwigkszenie opoznienia daje cykle graniczne o amplitudach
oscylacyi przy duzych opodznieniach tak wysokich, ze praktycznie oznacza to
wyginigcie ukladu, przy dalszym zas wzroscie opdznienia dostajemy oczy-
wiscie rozbiezne oscylacje. Stwierdzenia te odnosza si¢ do modeli z opoz-
nieniem czasowym (dyskretnym 1 rozlozonym w czasie) opisujacym dynamike
pojedynczych populacji oraz modeli uktadow wielogatunkowych (May 1973,
Cushing 1976, 1977a, 1977b, 1977c, MacDonald 1978).
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Rys. 14. Oscylacje liczebnosci wywolane wprowadzeniem opoznienia czasowego do row-

nania logistycznego (2.4). Wyjsciowe rownanie logistyczne opisuje monotoniczny wzrost
liczebnosci do wartosci réwnowagowej. Rownanie z opodznieniem czasowym ma postac:
dN (H)/dt =r (1 =N (t — T)/K) N (1), gdzie T jest opOznieniem czasowym (wg Maya 1973)

Oscillations in numbers as a result of time delay introduced into logistic equation (2.4). Initial
logistic equation describes the monotonic increase in numbers to the equilibrium. The equation
with time delay is: dN (t)/dt = r (1 — N (t— T)/K) N (t) where T — time delay (acc. to May 1973)

Zatozenie, ze wszystkie procesy wplywajace na dynamike¢ liczebnosci
ukladu ekologicznego przebiegaja w czasie w sposob ciagly, wydaje si¢ byé
takze nieprawdziwe. W istocie bowiem prawie nic w przyrodzie nie dzieje
si¢ ciggle, rytm pracy ukladow ekologicznych wyznaczaja cykle zyciowe
organizmow, pory roku i1 wiele innych czynnikOw ujawniajacych si¢ tylko
w pewnych odcinkach czasu. Dlatego bardzo czgsto wiasciwszym opisem
niz rownania rozniczkowe jest uzycie rownan roznicowych, odtwarzajacych
zachowanie ukladu w kolenych, dyskretnych krokach czasowych. Mozna

na przyklad w ten sposdb opisywaé szczytowe liczebnosci populacji w. ko-

lejnych sezonach. Ilustracje tego podejscia stanowi roznicowa wersja logi-
stycznego rownania wzrostu liczebnosci pojedyncze; populacy (2:6).
Rownania roznicowe majq pewne cickawe wilasciwoscl. Zmiany parametrow
tych rownan prowadza do gwaltownych jakosciowych zmian zachowan ich
rozwigzan (L1 1 Yorke 1975, May 1976a, May 1 Oster 1976). Przesledzmy

to za Mayem na przykladzie roznicowej wersji rOwnania wzrostu liczebnosci
populacji w postaci
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Rys. 15. Roéznice w zachowaniu si¢ rownania réznicowego (7.2) w zalezno$ci od wartoSci
parametru r. Na osi1 pionowej odlozono liczebno$s¢ mierzong w wartosciach K. a—r = 1.8,
zanikajace oscylacje wokot polozenia rownowagi, b — r = 2,3, trwale oscylacje typu cykl gra-
niczny o okresie rownym dwom jednostkom czasu, ¢ —r = 2,6, trwale oscylacje typu cykl
graniczny o okresie rOwnym czterem jednostkom czasu, d, e i f — rézne przyklady chaotycznych
zachowan ukladu, w tych przypadkach r jest wigksze od wartosci granicznej 2,692 (wg Maya
1976a)

Differences in the behaviour of difference equation (7.2) depending on value of parameter r.
On vertical axis numbers measured in values K. a —r = 1.8, decreasing oscillations around
equilibrium, b — r = 2.3, permanent oscillations of limit cycle type of a period equal to two
units of time, ¢ — r = 2.6, permanent oscillations of limit cycle type of a period equal to four
units of time, d, e and f — various examples of chaotic behaviour of the system, in these
instances r is greater than the limit value 2.692 (acc. to May 1976a)

N (t+1) = N (1) exp ( r( pi. Né" )) (7.2)

gdzie r 1 K sg stalymi (rys. 15). Dla malych wartosc1t r (0 <r < 2,0)
rOwnanie opisuje monotoniczny wzrost liczebnosci do wartosci roOwnowa-
gowe]. Zwiekszanie r w tym zakresie powoduje wzrost szybkosci przyrostu
populacji, jednak w pewnej chwili pojawiaja si¢ oscylacje wokol polozenia
roOwnowagi, poczatkowo zanikajace o wzrastajacym czasie powrotu, az dla
r > 2,0 powstaja nie zanikajace oscylacje o charakterze stabilnego cyklu
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granicznego o okresi¢ rownym dwom krokom czasowym. Dalszy wzrost r
daje oscylacje o okresie 2,4, 8, ... krokow czasowych do momentu, gdy dla
r > 2,692 rozwigzania rownania (7.2) zaczynajq si¢ zachowywac¢ zupelnie cha-
otycznie, dajac nieregularne zmiany liczebnosci, przy czym charakter 1 zakres
tych zmian moga by¢ takie, ze praktycznie wykluczaja ich biologiczng
interpretacje 1 moga oznacza¢ wymarcie populacji.

Hassell, Lawton 1 May (1976) przeanalizowali tabele zyciowe kilkudzie-
sigciu gatunkow z réznych jednostek taksonomicznych i starali si¢ na pod-
stawie tych danych wybrac¢ dla kazdego z gatunkoéw parametry modelu opi-
sujacego zmiany liczebnosci w postaci ‘

N@+1)=N@®(1+aN () " (7.3)

Okazato si¢, ze dla przewazajacej wigkszosci gatunkow tak dobrane para-
metry lezaly w obszarze stabilnosci ukladu, co najwyzej byly to oscylacje
o0 krotkim okresie. Tylko dla kilku gatunkoéw parametry dawatly chaotyczne
rozwigzania. Takze w innym przypadku (Uchmanski 1 Petal 1982) para-
metry odmiennego od (7.3) modelu opisujacego dynamike liczebnosci kolonii
mrowek lezaly w zakresie asymptotycznej stabilnosci ukiadu.

Mueller i Ayala (1981) probowali thumaczy¢ powyzsze fakty dzialaniem
doboru indywidualnego, natomiast Thomas, Pomerantz i Gilpin {1980)
dla tego samego zjawiska szukali wyjasnienia w kategoriach doboru grupo-
wego. Niestety do obu tych prac w pelni odnosi si¢ to, co wczesnie]

mowiliSmy o podobnych usilowaniach wyjasnienia stabilnosci ukladow
ekologicznych dziataniem doboru naturalnego — obie s3 bardzo mieprzeko-

nywajace.

Dalszym urealnieniem klasycznego modelu jest uwzglednienie w nim
struktury wiekowej. Dla dyskretnego modelu pojedynczej populacji zrobi to
Leslie (1959) (p. omowienie w Pielou 1977) uwzgledniajac zaleznos¢ od
liczebnosci elementow macierzy ukladu. Rezultatem tego zabiegu byla stabili-
zacja dynamiki liczebnosci (zanikajace oscylacje wokot polozenia rownowagi)
oraz struktury wiekowej populacii.

Najwigkszym znanym mi odst¢gpstwem od tradycyjnego schematu ,,vol-
terrowskiego” sa modele proponowane przez f.omnickiego (patrz rozdziat 6).
Modele te w dyskretnych krokach czasowych rozpatruja uklad: populacja
1 jej zasoby, uwzgledniajac roznice migdzy osobnikami, nierowny podzial
zasobow, heterogenicznos¢ srodowiska 1 mozliwosc migracy. Opisuja one ukiad
stabilny. Liczebno$¢ populacji wykazuje zanikajace oscylacje wokoét potozenia
rownowagi. '

Podobnie sytuacja wyglada — uklady sga stabilne — w przypadku innych
nielicznych prob ,,nievolterrowskiego” podejscia do dynamiki pojedyncze) po-
pulacji. Tak -jest dla stymulacyjnego modelu dynamiki liczebnosci kohorty
owadow skonstruowanego przez Fujiego (1975). W modelu tym uwzglednia
si¢: 1stnienie stadiow rozwojowych, kanibalizm starszych stadiow rozwojowych
(zjadane sa mlodsze stadia) oraz zalezne od zaggszczenia ograniczenia w pro-
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dukcji jaj. Ponadto osobniki w tym modelu rosng, przy czym ci¢zar poczat-
kowy jest cechy indywidualng przypisywang poszczegolnym osobnikom, a szyb-
kos¢ przyrostu cigzaru zalezy od ilosci dostgpnego pokarmu w Srodowisku.
Przejscie do nastepnego stadium rozwojowego uzaleznione jest od osiggnigcia
odpowiedniego cigezaru, osobnik ulega zas eliminacji, jesli cigzar spadnie
ponize] pewnej wartosci progowe).

Stabilnos¢ ukladu jest takze rezultatem podejscia zaproponowanego przez
Matessiego (1980). W modelu tym z kolei uwzglednia si¢ dynamik¢ zasobow
populacji, od ktorych uzalezniony jest wzrost osobnikow. Niestety wszystkie
osobniki rosng jednakowo. Istnieje w modelu pewna standardowa krzywa
opisujaca zmiany cigzaru osobnika. Smiertelnos¢ wystepuje tylko wtedy, gdy
aktualny cigzar spada ponizej standardowego 1 jest proporcjonalna do ich
roznicy. Liczba zas nowych osobnikow produkowanych 'po zakonczeniu
wzrostu jest proporcjonalna do nadwyzki cigzaru koncowego nad koncowym
ciezarem standardowym. '

Kazdy z omawianych do tej pory modeli opisywal sytuacje stala, jesl
chodzi o skiad i1 strukture ukladu ekologicznego, jedynymi zmiennymi byly
liczebnosci. Widzielismy, ze model kazdej z tych wielu réznych sytuacji
ekologicznych posiadal taki zakres parametrow, ktory zapewnial mu stabilnosc.
Pojawia si¢ jednak pytanie: w jaki sposob w naturalnych warunkach moze si¢
uksztaltowac ukiad o takich wlasciwosciach? Nie wyjasnia tego trywialne na
pozor stwierdzenie, ze obserwujemy tylko stabilne uklady, gdyz niestabilne
~wyginely”. Przeciez proces ksztaltowanma si¢ ukladu przebiega na ogol po
zawile] drodze, ktorej nie wszystkie meandry sq znane. Trzeba dopiero udo-
wodni¢, ze jego rezultatem moze by¢ uklad stabilny.

Przesledzmy rozwazania Maynarda Smitha (1974) dotyczace tychze
problemow, uzupelniajac je kilkoma swiezymi przykiadami. Pewne swiatlo
na te zagadniema rzuca wniosek, jaki z analizy zaleznosci miedzy zlozo-
noscig 1 stabilnoscig ukladow ekologicznych uzyskat May (p. rozdz. 4). Aby
model ukladu byl stabilny, potrzeba zeby jego parametry wybrane byly
w wysokim stopniu nielosowo. W jaki sposob taki ,,wybor” moze prze-
biegac? Zalozmy, ze gatunki skladajace si¢ na uklad dzialaja na siebie
przez pewien czas. Wtedy, jesh tylko czas ten jest wystarczajaco dlug,
z duzym prawdopodobienstwem zajdg w nich jakies zmiany genetyczne wy-
wolane doborem naturalnym dzialajgcym w tym ukladzie. Gatunki beda
wspolnie ewoluowac, czyli podlegac¢ procesowi koewolucji (Maynard Smith
1974, Slatkini1 Maynard Smith 1979). Odbiciem tego procesu beda zmiany
parametrow modelu naszego ukladu ekologicznego. Jednak nie musi on
odbywac si¢ w kierunku stabilizacji ukladu. Kierunek zmian calego ukladu.

te) jego cechy, ktora jest najlatwiej dla nas dostgpna, czyli dynamiki liczeb-
nosci tworzacych go gatunkow. zalezy bowiem od zmian tego, co z kolei
najmnie} dostgpne. od wilasciwosct osobnikow.

W pewnych sytuacjach mozna jednak oczekiwa¢ przy okazjp wzrostu
stabilnosci calego ukladu. Pimentel (1961 1968, 1973) zaproponowal pewien
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mechanizm o bardzo ogdélnym charakterze, ktory zapewnia zmiany ukladu
w kierunku wigkszej stabilnosct — tak zwane genetyczne sprz¢zenie zwrotne.
Zauwazyl on mianowicie, ze kierunek dzialania doboru zaleze¢ moze od
liczebnosci gatunkow skladajgcych si¢ na uklad ekologiczny. Dzialanie gene-
tycznego sprzezenia zwrotnego w przypadku stabilizacyi dynamiki liczebnosci
ukladu dwoch konkurujacych gatunkow mozna wyobrazac sobie w sposob
nastepujacy. Jesli zalozymy, Ze pierwszy gatunek jest liczny, a drugi nie, to dobor
dziala¢ bg¢dzie na osobniki pierwszego gatunku w kierunku zwigkszenia ich
odpornosct na konkurencj¢ wewngtrzgatunkowa., w przypadku drugiego zwigk-
szana bedzie odpornos¢ na konkurencje miedzygatunkowa. Spowoduje to
oczywiscie wzrost liczebnosci drugiego gatunku wzgledem pierwszego. Podobnie -
genetyczne sprz¢zenie zwrotne dziala, jesh relacja migdzy liczebnosciami jest
odwrocona.

Ale nie jest to jedyny mozliwy sposob realizacji genetycznego sprzezenia
zwrotnego, ktore poprzez zmiany genetyczne w ukladzie konkurujgcych gatun-
kow powoduje jego stabilizacj¢. Mozna bowiem wyobrazac¢ sobie takze, ze
zmiany nie dotyczg oddzialujgcych gatunkow, lecz pokarmu, o ktory konkuruja.
Niech pod wplywem liczniejszego gatunku w pokarmie, ktérym moze byc
pewien trzeci gatunek, pojawia si¢ mechanizm odpornosciowy zmniejszajacy
jego uzytecznosc czy tez dostgpnosc¢ dla liczniejszego gatunku, ale zachodzacy
w takim kierunku, ze pokarm ten staje si¢ bardziej uzyteczny dla drugiego mniej
licznego gatunku. Wtedy liczebnos¢ pierwszego gatunku bedzie spadac, a dru-
giego rosng¢. Dokladme tak samo mechanizm ten dziala przy odwroconych
proporcjach liczebnosci. Poszukiwano takze skutkow dzialamia genetycznego
sprz¢zenia zwrotnego w innych uktadach ekologicznych. Laboratoryjne modele
wskazuja, ze moze ono dzialac rowniez w ukladzie roslina—roslinozerca
| pasozyt—zywiciel powodujgc ich stabilizacye.

Mozna sobie wyobrazi¢ inny mechanizm — dzialajacy nie poprzez zmiany
genetyczne, ale na drodze zmian skladu gatunkowego ukladu, zmian, ktore
w efekcie mogg dac¢ uklad ze stabilng dynamikq liczebnosci. Zalézmy, Zze na
nie zasiedlong wyspe przybywa w pewnej chwil szereg gatunkow. Powstaje
pewien system skomplikowanych relacji. Niektore gatunki zaczynaja konku-
rowa¢ ze soba. inne tworza uklady drapieznik-—ofiara, jeszcze inne pozostaja
w zwigzkach mutualistycznych. Oddzialywania te ehmmujcg wiele gatunkow.
Nie mozna jednak wyl\luu)c. ze w koncu ukszmltu‘]e_sw_ukldd stabilny,
skladajacy si¢ z mniejsze] niz wyjsciowa liczby gatunkow. o
Mozliwos¢ powstania stabilnego ukladu na drodze eliminacji gatunkow
wykazali ostatnio w eksperymentach numerycznych Tregonning 1 Roberts
(1979). Rozwazali oni. uklady poczatkowo 5kldddjqce SI¢ 7 melu s_atunkm\ -
( x 50) opisane og_olmml rownaniami

_(“\;i . SR " - . | ? ey . '. (G
R T Rl- A : | g
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gdzie i = 1, ..., n. Wspdlczynniki a;;, i = j, w kolejnych wersjach ukiadu wybie-
rano tak, aby z pewnym stalym prawdopodobienstwem C byly rozne od zera
i rOwne stalej g w tym przypadku, natomiast o wspolczynnikach r; i a;;
zakladano, ze sa rowne odpowiednio 1 1 —1. Wyjsciowe uklady na ogoél
byly niestabilne, usuwano wtedy kolejno te gatunki, ktorych liczebnosci prze-
kraczaly biologicznie uzasadnione wartosci 1 badano stabilnos¢ mniejszych
ukladow. Okazalo si¢, ze we wszystkich przypadkach (badano 25 takich
uktadow) srednio po 25 krokach eliminacji uzyskiwano uklad stabilny, przy
czym najwiekszy uzyskany ta droga uklad liczyl 29, a naymniejszy 21 gatunkow.
Porownano te metode uzyskiwania ukladow stabilnych z metoda losowe]
eliminacji (poprzednio usuwano gatunki ,najgorze)” si¢ zachowujace) 1 oka-
zalo sig, ze tylko w 24° | przypadkow prowadzita ona do ukiladow stabilnych,
ktore byly zreszta znacznie mniejsze, gdyz najwiekszy skladat sie tylko z 4
gatunkow.

8. Zakonczenie

Sprébujmy na to, o czym do tej pory mowiliSmy, popatrzeé troche
inacze). Rozpatrywalismy uklady proste, najczesciej dwugatunkowe. Uklady
rzeczywiste sq na ogo6l bardziej skomplikowane, a co za tym idzie czynniki
1 mechanizmy, ktore jak wynika z modeli klasycznych, sprzyjaja stabilnosci,
dzialaja nie we wzajemne) 1zolacj, ale lgcznie. Gatunki ulegaja eliminaci,
material genetyczny gatunkow tworzgcych uklady podlega zmianom, w miejsce
eliminowanych pojawiaja si¢ nowe gatunki, malo tego — $rodowisko abiotyczne
fluktuuje tak, ze uklady, ktore nawet posiadaja polozenia roéwnowagi, nigdy
si¢. w nich nie znajduja, najczesciej zdazaja tylko ciagle do tego stanu
(Connell 1978). Wszystko to oznacza, ze chociaz uklad ekologiczny w swojej
konkretnej postaci moze przestaé istnie¢, to Swiat istnieje dalej, podlegajac
cigglym zmianom. To od Hutchinsona (1951) pochodzi pojecie ,fugitive
species”, czyli gatunku tworzacego rozmieszczone wyspowo w srodowisku
niestabilne populacje, ktory lokalnie ustgpuje kazdemu innemu gatunkowi,
ale globalnie 1stnieje dzigki zdolnosci do dyspersji 1 kolonizacji nowych lub
zwalnianych obszarow. Miejmy tylko nadzieje, ze mozna ten Swiat zrozumied
za pomocg metod, jakich uzywalismy, a wnioski, ktore uzyskujemy, majg istotne
znaczenie.

Podsumujymy wigc krotko rezultaty wedrowek po zawilo$ciach ekologii
matematycznej. Jeden wniosek jest chyba najwazniejszy. Rzeczywiscie warto
zastanowi¢ si¢ nad stabilno$cia ukladow ekologicznych. Stabilno$é (wzglednie
niestabilnos¢) jest jedng z najwazniejszych cech uktadu ekologicznego, a wszyst-
kie je) uwarunkowania to bogate zrodlo informacji o jego funkcjonowaniu
1 strukturze.

Wiemy, ze klasyczne opisy matematyczne wszystkich ukladow ekologicznych
majq stabilne rozwiazania, a zakresy parametrow odpowiadajacych stabilnosci
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pozostaja w granicach naszych biologicznych wyobrazen o ich funkcjonowa-
niu. Swiat klasycznych modeli ekologicznych jest wigc stabilny. Najpelniejszy
wyraz temu przeswiadczeniu dal chyba w swojej ksigzce Slobodkin (1962).
Wszelkie proby urealnienia klasycznych modeli (uwzglednienie heterogenicz-
nosci srodowiska, wprowadzenie innych poziomow troficznych, itd.) nie osla-
biaja na ogot stabilnosci, a najczescie] zwigkszajg ja. JesteSmy takze w stanie
wyobrazi€ sobie przynajmniej dwa mechanizmy, ktore prowadza uklad do sta-
bilnosci, powodujq, ze parametry jego modelu pochodza z obszaru odpowia-
dajacego stabilnosci — jest to genetyczne sprze¢zenie zwrotne 1 eliminacja
gatunkow. |

Chociaz matematyka na tym polu poszczyci¢ si¢ moze wieloma sukcesami,
to jednak trzeba z cala stanowczosciga podkreslic, ze wszystkie te wnioski
zbudowano na podstawie klasycznych modeli typu ,,volterrowskiego”, w kto-
rych zaleznos¢ od zageszczenia gra role decydujaca, a czgsto jedyng. Musimy
wiec zdawacC sobie sprawe z tego, ze nasze wnioski nalezy ograniczyC tylko
do tych sytuacy, ktore odpowiadaja zalozeniom klasycznych modeli.

Wigkszos¢ rzeczywistych sytuacyi jest jednak daleka od zalozen modeli
klasycznych. Natomiast proby konstruowania modeli typu ,nievolterrow-
skiego”, to dopiero opisy dynamiki liczebnosci co najwyzej pojedynczych
populacji. Aczkolwiek nieklasyczne modele, ktore znamy, charakteryzuja sie
takze stabilnymi rozwigzaniami, to daleka jest jeszcze droga przed tym bardzie;
realistycznym podejsciem, jesli chcemy odpowiedzie¢ na pytanie stawiane
wczesnie) przed klasyczng ekologia matematyczng. Nie wiemy nawet, czy
odpowiedz uzyskamy, ale mozemy sie z kolei spodziewac, ze to nowe podejscie
stworzy nowe, przedtem nieznane pytania.
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Summary

Stability of ecological systems is one of the basic conceptions of mathematical ecology.
There has been many attempts to use it in shaping the ecological laws. The paper presents
problems connected with the stability of models, mainly classic ones, of ecological systems
describing the changes in numbers of species they consist of.

The general form of the classic model of ecological system is expressed presenting some
elements of the theory of differential and difference equations. Some definitions of stability are
given showing the relationship between the conception related to the ecological system and the
persistence of the latter. The paper gives also some elements of qualitative analysis of the
system of differential equations, classification of singular points for the two-dimensional system
and an 1illustration of limit cycle.

Various versions of systems describing changes in numbers as in the case of interspecific
competition have been analysed. The classic Volterra’s description of such situation allows to
express the so-called principle of competetive exclusion: in order to have stable coexistence of
competing species their numbers must at least equal that of various kinds of resources, otherwise
some species are eliminated. But this principle does not necessarily have to be always fulfilled.
It can be proved that some modifications of the model by introducing nonlinearity in a depen-
dance of changes of numbers on resources and allowing for oscillatory behaviour of the
system, make it possible to construct a stable system which doesn’t fulfil the principle of
competitive exclusion. Also the presence of predators may stabilize the system of competing
species, which fulfils this principle without the higher trophic level.

Results concerning the question to what extent the resources may be similar as to avoid
elimination of competitors, are also discussed. Papers on the so-called principle of limiting
similarity are presented. When imagining the ecological niches of species, on the axis of
resources, as a curve having the shape of normal distribution the distance between niches must
be greater than their width.

The increasing complexity of ecological systems is frequently connected with their increasing
stability. But according to classic models this is not the rule as increasing complexity frequently
decreases the stability of the system. When chosing the model parameters at random and increasing
the system complexity we shall usually come across unstable systems. In order to obtain a stable
multispecific system its parameters should not be chosen at random. Also discussed are papers
indicating that the relation between the complexity and stability depends on a strength of
interactions. A system in order to be stable “should” realize a number of weaker reactions,
or few but strong ones.

The stability of classic models of ecological systems greatly increases when considering
their spatial heterogeneity of environment. Papers confirming this thesis are presented. For
example, the system of competing species, subject to competetive elimination in a homo-
geneous environment. 1s a stable one in a heterogenous environment with the possibility of
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migration. The same is true for the predators—prey system. Thanks to heterogeneity the prey
can avoid the predator thus stabilizing the system.

Other than classic versions of models of single populations, constructed on the basis of
difference equations, indicate that such system is also stabilized by individual differences among
individuals and by hierarchic order among population members.

Nobody has managed to prove that ecological systems “should” be stable. Neither the
argumentation in categories of group selection (majority of oral statements) nor that in
categories of individual selection, have been convincing. There are only some clues provided
by models -of ecological systems. The world of classic models is a world of stable models. The
majority of classic models describing basic ecological interactions have stable solutions. Almost
all attempts of making these models real (introduction of time delay, age classes and the already
discussed elements: nonlinearity of equations, increasing complexity, heterogeneity of environment
etc.) do not destroy this stability and always allow to find such parameter values which either
result in stable solutions or increase it. Available are also descriptions of some mechanisms
showing the formation of stable ecological systems. One of them is the so-called genetic
feedback, which may stabilize the system of competing species and perhaps other ecological
systems. Its essence are genetic changes in acting species due to selection, the direction of
which depends on density. Another one is the elimination of some species from a large initial
system. By removing species, which disturb the dynamics of the whole system, it is most
likely that at the end of the elimination process a stable system will be obtained.



