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1. Wstęp

Niełatwo odpowiedzieć na pytanie, z ilu gatunków powinien składać się 
układ ekologiczny, aby’ można byłó nazWać go wielogatunkowym. G ili Cr 
(1984) podajć pewną empiryczną regułę wyznaczania wielkości przestrzeni 
zajmowanej przez układ ekologiczny i liczby gatunków, które śię nań skła
dają. Zacznijmy zliczać wszystkie gaturiki w pewnym niewielkim obszarze. 
Stopniowe żwiększhnie obszaru ’ powoduje wzrost liczby ’ gatunków, ale nie 
w spósób nieograniczony. Od pewnej wielkości obszaru liczba gatunków 
już nie przyrasta. Najmniejszy obszar o tej właściwości wyznacza przestrzenne 
granice układu i liczbę gatunków tworzących teh układ. W ekologii matema
tycznej przyjmuje się, że pewne rozważania dotyczą układu wielogatunkowego, 
jeśli są prawdziwe' dla dowolnej, dużej liczby gatunków.

W tej części’ ekologii matematycznej, która zajmuje się wielogatunkowymi 
układami ekologicznymi rozważa się przede wszystkim’ próblem, czy układ 
taki jest’ przypadkowym zbiorem ’ obojętnych wzglądem siebie gatunków, 
czy’ też kształtuje się pod wpływem oddziaływań między gatunkami. W tym 
celu buduje się tżw. modele zerowe (Harvey i in. 1983, May 1984), 
w których zakłada się, że układ ekologiczny jest’ przypadkowym zbiorem 
gatunków, bada się właściwości takiego układu i porównuje z obserwowanymi 
właściwościami rżeczywiśtych układów. W niektórych wypadkach udaje się 
na tej drodze odrzucić hipotezę leżącą u podstaw modelu zerowego lub 
przeciwnie — wykazać, że opisuje on rzeczywistą sytuację.

2. Z ilu gatunków składa się układ ekologiczny?

Istnieją empirycznie ustalone równania, które wiążą liczbę gatunków 
w układzie ekologicznym z wielkością pbwierzchni żajmowanej przez ten 
układ. Zwykle bierze się pod uwagę określone grupy gatunków (ptaki, 
rośliny lądowe itp.) zamieszkujące rzeczywiste wyspy o podobnym środowisku 
z tego samego archipelagu. Bez większego trudu można te rozważania 
przenieść na „lądowe wyspy”, jeżeli będziemy pamiętać, że najwłaściwszym 
wyobrażeniem środowiska na kontynencie jest przedstawienie go właśnie 
w postaci częściowo izolowanych wysp.

Jćśli przez S oznaczymy liczbę gatunków w układzie, a przez A zajmo
waną przezeń powierzchnię, to zwykle

S = cAz,
1 1

(2.1)
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gdzie c i z są stałymi. Przeważnie wartość stałej z dla bardzo wielu grup 
gatunków i różnych środowisk pochodzi z zakresu 0,18—0,35 (D iam ond 
i May 1981) lub 0,13—0,37 (May 1975) (podobne dane także u M acA rth u ra  
i W ilsona 1963). Wartość c zależy od zespołu gatunków, który bierze się 
pod' uwagę i od użytych jednostek. Można w sposób bardzo przybliżoriy 
powiedzieć na podstawie zależności (2.7), że dziesięciokrotne zmniejszenie 
obszaru zajmowanego prżez układ ekologiczny pozbawi go połowy gatunków.

Przy obu skalach logarytmicznych równanie (2.1) obrazowane jest przez 
linię prostą. Wykładnik potęgi staje się wtedy współczynnikiem kierunkowym 
próstej regresji, czyli’ może być przedstawiony jako iloćzyn wśpółczynnika 
korelacji S i A  oraz ilorazu błędów standardowych tych zmiennych. C onrior 
i M cCoy (1979) założyli, że oba te czynniki w powyższym iloczynie są 
iiiezależnymi zmiennymi losowymi o rozkładach równomiernych na odćinku 
(0,1). Uzyskąli wtedy średnią wartość z równą 0,25. Jest to wartość zbliżona 
do tej, którą najczęściej obserwuje się w układach naturalnych. Skłoniło to 
Connora i McCoya do stwierdzenia, że prawdziwy jest model zerowy 
zakładający, iż równanie (2.7) nie jest wynikiem oddziaływań w układzie 
ekologicznym, lecz uzyskiwać je będziemy’ także w układach o losowej 
strukturze.

Jednakże S ug ihara  (1981) zwrócił uwagę na fakt, iż nie tylko średnia 
wartość z uzyskańa w modelu Connora i McCoya może być porównywana 
z wartościami obserwowanymi w rzeczywistych ekosystemach. Jeśli w modelu 
Connora' i McCoya obliczy się wariancję z, to okazuje się, że jest ona 
większa niż wariancja z dla rzeczywistych układów. Dlatego wydaje się, 
że na podśtawie czułego tekstu Sugihary zerowy model Connora i McCoya 
powinien być odrzucony.

3. Dlaczego tyle gatunków?
w

Pierwszy P resto n  (1962a, 1962b), a później twórcy biogeografii wysp 
M acA rthur i W ilson (1963, 1967) przyjęli, że liczba S gatunków w "danym 
środowisku jest wartością równowagową wynikającą ze zrównoważenia dwóch 
przeciwstawnych procesów: imigracji i ubywania gatunków, na które skła
dają się wymieranie i emigracją. ’ ’

Niech szybkość E ubywania gatunków z układu będzie rosnącą funkcją 
liczby gatunków. W pierwszym przybliżeniu przyjmijmy’ zależność liniową 
(rys. la)

E = /.S , (3.1)

gdzie 2 jest stałą. Niech szybkość I imigracji będzie malejącą liniową 
funkcją liczby gatunków (rys. la). . . .

1
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Modele t)ioqeo;.',i a lu  
liniow a

'A V S P

za leżnęść szybkość i
Rys. 1.
a
ków E od liczby gatunków S, S* 
gatunków,
gatunków w czasie.
i mniejszej ou S*

imigracji l oraz emigracji i wymierania gatun-
— równowagowa liczba gatunków, St — liczba 
imigracji równa się zeru; b — zmiany liczby 

czątkowej większej
przy której szybkość

Pokazano dwie krzywe dla wartości

Models of island biogeography
a — linear dependence of immigration ratę I and ratę of emigration and extinction 
of sipecies E in the numiber of sipecies S, S* — eąuilibrium number of species,

— numiber of species, at which immigration ratę iis zero; b — changes in the 
numiber of species in time. Two curves for initial value bigger and smaller than 
S* are shown

gdzie /j. i S T są stałymi, przy czym S T ma interpretację maksymalnej 
liczby nisz ekologicznych dostępnych w danym środowisku.

Szybkość zmian liczby gatunków będzie więc opisywana równaniem
, • , . • t « ’

—  = I — E = /.i (ST — S) — /S  (3.3)
dt
Posiada ono stabilny punkt równowagi, w którym dS/dt = 0, dla

Z upływem czasu liczba gatunków zmierza do wartości równowagowej S* 
niezależnie od waruhków początkowych’ (rys. Ib), nawet Wtedy, gdy w chwili 
początkowej środowisko jest nie zasiedlone.

'  Równanie (3.4) w sposób jakościowy (tzn. bez uwzględniania konkretnych 
postaci funkcji) wyjaśnia opisaną w rozdziale 2 zależność między S i A 
w warunkach równowagi. Można bowiem przyjąć, że najczęściej przyrost 
powierzchni środowiska prowadzi do Wzrostu /z i ST , a być móże oznacza
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także spadek wartości A. Daje tó w rezultacie wzrost równowagowej liczby 
gatunków S*. '

Podobnie równanie to tłumaczy często w literaturze odnotowywany 
(np. D iam ond 1972)' spadek liczby gatunków na’ wyspach o tych samych 
powierżchniach, lecz położonych coraz dalej od kontynentu. Można bowiem 
przyjąć, że że wzrostem odległości od kontynentu maleje wartość parametrii /i, 
co prowadzi do spadku S*.

W ogólriym przypadku trzeba założyć, że szybkość imigracji I i szybkość 
ubywania gatunków E są nieliniowymi funkcjami liczby’ gatunków S. Nie
liniowości te mogą wynikać na przykład z tego, że w przypadku konkurencji 
między częścią lub wszystkimi gatunkami układu ekologicznego funkcja I (S) 
maleje, a funkcja E (S) rośnie szybciej niż odpowiednie funkcje liniowe. Na 
przykład (D iam ond i M ay 1981):

E(S) = eSn' (3.5)
oraz

I (S) = vSn> (3.6)

gdzie e, v, oraz n2 są stałymi. Jak stwierdzili G ilp in  i D iam ond 
(1976) oraz Schoener (1976), waftości ni zawierają się w przedziale od 
2 do 4, a wartość n2 ~  6 dla ptaków zamieszkujących rzeczywiste’ wyspy 
na Pacyfiku. W przypadku nieliniowych funkcji I (S) i E (S) wyglądać one 
mogą tak, jak przedstawiono ’ tó ha rys. 2.

S* S
Rys. 2. Nieliniowa zależność szybkości 
gatunków E od liczby gatunków S; S*

im igracji l uraz em .gracj: i wym ierania
— równowagowa liczba gatunków

Non-linear dependence of ratę of immigration 1 and ratę of emigration and extin- 
ction of species E on the number of species S: S* — equilibrium inumber of

Wyobrazić sobie można jeszcze inną sytuację: na wyspie może żyć co 
najwyżej S*' gatunków. Każdy gaturiek ponad S*, który usiłuje osiedlić się 
na wyspie, nie ma na to szans. Wtedy:

= J 0  d l a  s < s *
(o o d la S > S * ' (3.7)
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Żadna jednak z wersji modelu nie zmienia jakościowych wniosków, które
•  4

były już widoczne w jego najprostszej, liniowej wersji: liczba gatunków 
w układzie ekologicznym jest wartością równowagową wynikającą z równo
wagi między imigfacją a wymieranierti i emigracją.

4. Liczebności gatunków w układzie ekologicznym

4.1. Wprowadzenie

Przejdźmy teraz od rozważań o tym, ile jest gatunków w układzie 
ekologicznym, do tego ile osobników składu się na poszczególne gatunki.
Niech w układzie ekológicznym' współwystępuje S gatunków. Liczebność 
i-tego gatunku oznaczmy przez N { (i = 1,... S).

Nie ma powodu oczekiwać, że liczebności będą podobne. To w jaki 
sposób wyglądają liczebności gatunków w układzie ekologicznym można 
przedstawić na dwa' sposoby.’

Zbudujmy rozkład o gęstości S (N) taki, że wyrażenie S (N) dN  mówi
o tym, ile jest gatunków, których liczebności zawierają się w przedzialć 
od N  do N + dN. Użyte tu zostało’ ciągłe przybliżenie tógo dyskretnego 
histogramu, który uzyskamy analizując rzeczywisty układ. W dalszych roz
ważaniach pozostanę przy idealizacji rzeczywistych histogramów w postaci 
rozkładów S (N). Całkowitą liczbę gatunków w układzie ekologicznym można 
przedstawić jako

00

Natomiast całkowitą liczbę osobników w postaci:
oo

N T = f NS (N)dN
o

Przy okazji zdefiniujmy wielkość J  jako

min

gdzie N min jest liczebnością gatunku reprezentowanego przez najmniejszą 
liczbę osobników.

Drugi spósób polega, po pierwsze, na unormowaniu liczebności (Ni/N t ), 
a następnie na uszeregowaniu względnych liczebności N i/N t  w porządku 
malejącyni, gdzie i = 1,..., S óznacza teraz rańgę gatunku w tym uporządko
waniu. Wyniki’ takiego zabiegu przedstawia się na wykresie, na którego 
osi pionowej odłożone są względne liczebności N t/N T , na osi poziomej 
zaś rUngi gatunków. 1 9
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Istnieje zależność między oboma sposobami przedstawiania liczebności 
gatunków w układzie ekologicznym. M ay (1975) podaje róWnaiiie, którć 
pozwala policzyć N-/NT dla każdego i, jeśli znamy S (N).

Wyróżnia się trzy podstawowe typy rozkładów S (N): rozkład logaryt- 
miczno-normalhy, rozkład wyrazów postępu geometrycznego i rozkład typu 
„broken-stick” (W hittaker 1965, 1970, 1972). Na wykresie, na którego 
poziomej osi odłożone będą w liniowej skali rangi osobników, a na osi 
pionowej w skali logarytmicznej względne licżebnośći Ni/N r , te trzy typy 
rózkładów utworzą charakterystyczne i różne krzywe (rys. 3). Rozkład 
wyrazów postępu geometrycznego zaprezentuje się w postaci linii prostej, 
a dwa pozostałe rozkłady w postaci linii o podobnych kształtach, jednakże 
krzywa odpowiadająca rozkładowi „broken-stick” ma odcinek dla małych

RANGA GATUNKU
RANK 0F SPECIES

Rys. 3. Zależność między względnymi hczebnosciami gatunków' a rangami gatun
ków dla trzech różnych rzeczywistych układów ekologicznych: a — odpowiada 
rozkładowi typu „broken-stick”, b — jest przykładem rozkładu wyrazów postępu 
geometrycznego, natomiast c — odpowiada rozkładowi logarytmiczno-normalnemu 
Linie a dopasowano do danych o zespole ptaków, linie b i c do danych o zespołach 
roślin. Wg M ay a  (1975)
Relationship between relative numbers of species and ranks of species for three 
dlifferent real ecological systems: a — corresponds to the “broken-stick” distniibu-
tion, b — corresponds to the geometrie series distribution whereas c corres-
ponids to the lognormal distribution
The linę a is fitted to the data on the cornmunity of birds, whereas b and c 
to the data on plant associations. Acc. to M a y (1975)
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rang położony wyraźnie nie tak stromo ja k ' odpowiedni odcinek krzywej 
odpowiadającej rozkładowi logarytmiczno-normalnemu.

Każdy z tych trzech rożkładów odpowiada innemu modelowi oddziaływań 
między gatunkami tworzącymi układ ekologicżny. Przy tym każdemu rozkła- 
dówi może być przyporządkowanych kilka różnych modeli generujących ten 
rozkład (May 1975, P ie lou  1977). Te najczęściej omawiane w literaturze 
zostaną przedstawione niżej.

4.2. Rozkład logarytmiczno-normalny

Zdefiniujmy szybkość per capita zmian liczebności i-tego gatunku w 
postaci: ’ ’ . ’ '

(4.4)

Równanie to można rozwiązać w sposób całkowicie formalny dla każdej 
postaci funkcji r{ (t), nawet’ dla takiej, kiedy r, zależy od liczebności gatun
ków różnych od gatunku i-tego,' gdyż sprowadza się to w istocie do 
zależności rf od czasu. Uzyskać można następujące rożwiązanie: ’

1 1 1

N,(t) = N ,(t0 ) e x p ( / r i (t)dt) (4.5)
* 0

gdzie N { (t0) jest liczebnością i-tego gatunku w początkowej chwili t0 . Po 
zlogarytmowaniu óbu stroń mamy:

I

t

ln N t (t) — ln Ni (t0) + f r, (t) di. (4.6)
* 0

Przyjmijmy teraz, że układ składa się z dużej liczby gatunków podlegających 
dużej liczbie czynników biotycznych i abiotycznych działających losowo. 
Wtedy rf (t) w każdej chwili jest zmienną lośową, a całka z rf (i) na pewnym 
odcinku czasu sumą zmiennych lósowych. Rozkładu rt nie znamy. Jeśli 
jedńak założymy, że r, W kolejnych chwilach są wzajemnie niezależne, tó 
można zastosować tzw. centralne twierdzenie graniczne, które ńiówi w tym " 
przypadku, że niezależnie od postaci rozkładów całka po wystarczająco 
długim odcinku czasu z 'r f będzie zrriienną losową o rozkładzie normalnym. 
Tak 'więc także ln N t (t) będzie zmienną losową o rozkładzie normalnym, 
a to oznacza, że zmienna N\ (t) pochodzi z rozkładu loga'rytmiczno-nor- 
malnego.

Model ten opisuje układ ekologiczny składający się z dużej liczby gatunków 
podlegających wpływom czynników losowych. Nić jest prawdą jednak, że 
każdy logarytmiczno-normalny rozkład liczebności gatunków jest wynikiem 
takich właśnie Cech układu.
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Gęstość rozkładu logarytmiczno-normalnego S (N) można zapisać w 
postaci:

So exp
-  (In N -  ln N m)2

2<t2
(4.7)

gdzie N m jest wartością modalną rozkładu, czyli liczbą osobników w ga
tunkach najliczniej reprezentowanych w układzie,’ S'o jest maksymalną war
tością S (N) osiąganą dla N = N m , natomiast cr — wariancją rozkładu.

Dokonajmy zamiany zmiennych. Zamiast liczebności gatunków będziemy 
używać teijaz zmiennej R zdefiniowanej równaniem:

1 I ł

i

co oznacza, że
N = 2R N m .

Wtedy funkcja gęstości rozkładu będzie miała postać
J * - • «

’ • «

S (R) = So exp (— a2 R 2)/

gdzie
1

a (2<72) - i /2

(4.9)

(4.10)

(4.11)

W praktyce rozkład S (R) rozciąga się nie od R =  — oo do R = oo, lecz 
raczej od pewnego Rmin, czyli pćwnej najmniejszej liczebności (określonej 
równaniem (4.8)) gatunku w układzie do Rmax, czyli największej, podobnie 
zdefiniowanej liczebności.

*

Użyjmy jesżcze jednego rozkładu o gęstości N (R), gdzie N (R) dR jest 
liczbą wszystkich osobników w układzie ekologicznym należących do gatun
ków, których ’ liczebności zawarte są’ w przedziale (R ,R + dR). Rozkłady 
S (R) i N (R) są ze sobą’ związane następującą zależnością:

1 1  1

N (R) dR =  NS (R) dR (4.12)

Podstawiając (4.9) i (4.10) do (4.12) uzyskujemy
1 1

N (R) dR = So N m 2R exp ( - a 2 R 2) dR = So N m exp ( - a 2 R 2 + R ln 2) dR (4.13) 

Widać więc, że gęstość rozkładu N  (R) jest z dokładnością do stałego 
czynnika równa rozkładowi normalnemu zmiennej R — ln 2/2a2 a jego maksi
mum jest przesunięte o R N 
o gęstości S (R) (rys. 4).

Zdćfiniujmy wielkość y jako iloraz RN i Rmax
1 1  1 1 1

—7 D
I x max

ln 2/2u2 na prawo względem maksimum rozkładu

(4.14)
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N(R)

Rys. 4. Ilustracja ułatwiająca zrozumienie
logarytimiczno-normalnyciągła przedstawia 

znaczono rozkład N(R). Na osi ziomej

kanonicznej hipotezy Prestona. Linia 
rozkład S(R). Linią przerywaną za- 
odłożono „oktawy” R= ln2N/Nm , więc

rozkład S(R) ma kształt rozkładu normalnego. Skale na osiach pionowych są cał
kowicie umowne. Maksimum rozkładu S(R) wypada dla R —0, natomiast maksi
mum rozkładu N(R) dla R —Rn. W hipotezie kanonicznej Preston stwierdza, że 
Rn  ~  Rm a x- Wg M a y a  (19ŃT5), rysunek zmodyfikowany
Illiustration making it easier to understand Preston’s canonical hypothesis. Solid 
linę presents the lognormal distribution S(R). Broken linę indicated the N(R) 
distribution. On the horizontal axis “octaves” R= ln2N/Ntn are indicated and thus 
distribution S(R) has the form of normal dlistribution. Scales on vertical axes are 
entirely conventional. Maximum of S(R) distribution is for R = Q, whereas maxi- 
mum of N(R) distribution — for R = R n. Preston in his canonical hypothesis has 
stated that Rjn~Rmaz. Acc. to M a y (1975); modified Figurę

Użyjmy jeszcze jednego parametru dla rozkładu logarytmiczno-normalnego. 
Oznaczmy go przez A (May 1975). Niech

A = (ln S0)1/2 (4.15)
gdzie So jest parametrem z rozkładu (4.10).

W celu pełnego określenia wartości funkcji gęstości rozkładu logaryt
miczno-normalnego potrzeba' trzech pafametrów (p. równanie (4.7)), np. So , 
N'm i u lub S, N t  i o albo też u, y i A. Jednakże jeśli nie jesteśmy 
zainteresowani absolutnymi wartościami liczebności, to dla większości ekolo
gicznych zastósowań wystarczy charakteryzować rozkład logarytmicżno-nor- 
riialny za pomocą dwóch parametrów (May 1975). Wybierzmy w' tym celu 
parametry a i y, wtedy wszystkie pozostałe wartości związane z logaryt- 
miczno-normąlnym rozkładem S ’(N) lub S (R) będą określone wartościami 
tych dwóch parametrów (May 1975).

Dla dużych wartości całkowitej liczby gatunków w układzie S można 
pokazać (May 1975), żć ’ ’

s  “  ( e x p  ( J  2)
(4.16)
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Jeśli weźmiemy pod uwagę równanie (4.15), to można napisać, że:

ln S ~  d 2 = ln So (4J7)

Podobnie dla S »  1 można udowodnić (May 1975), że:

dla y < 1 
dla y > .1

Równanie powyższe łącznie z równaniem (4.17) pozwalają napisać

(4.19)
gdzie

w

z = (1 +y) 2 dla y < 1

1
4y dla y > 1

(4.20)

Z powyższych równań nie można uzyskać zależności między całkowitą 
liczbą gatunków a powierżchnią zajmowaną przez układ ekólogiczny. Wpro
wadzić trzeba dodatkówe założenie o związku między całkowitą liczbą 
osobhików J a powierzchnią A (May 1975):

J ~  A (4.21)

co łącznie z równaniem (4.19) prowadzi do potęgowej zależności między 
S i A. Przypadek kiedy y = 1 jest omówiony niżej.

Analizując bardzo bogaty i zróżnicowany materiał obserwacyjny zauwa
żono, żć parametry y i a nie przyjmują dowolnych wartości, lecz raczej 
są stałymi o tych samych wąrtościach dla bardzo różnych układów ekolo
gicznych. ’

W tak zwanej kanonicznej hipotezie P reston  (1962a, 1962b) stwierdza, że

y = 1 (4.22)

Oznacza to, że R N = Rmax- Tłumacząc ją na język bardziej zrozumiały 
można powiedzieć, że kanoniczna hipoteza Prestona postuluje, iż w układach 
ekologicznych funkcjonujących tak, jak to opisano na początku rozdziału 4.2, 
maksyinalną liczebność ma tyle gatunków, że gatunki te reprezentowane są 
łącznie przez największą liczbę osobników (rys. 4).

Ptzyjęcie hipotezy Prćstona zmniejsza liczbę parametrów opisujących 
rozkład S (N) lub S (R) do jednego.' Wielogatunkowe układy ekólogiczne 
zaczynają być opisywane przez jednoparametrową rodzinę kanonicżnych 
rozkładów logarytmiczno-normalnych.

H u tch in so n  (1953) spostrzegł jako pierwszy, że dla wielu rzeczywistych 
układów ekologicznych >

a »  0,2 (4.23)
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Ta przybliżona równość była wielokrotnie później potwierdzana dla układów 
ekologicznych różniących się ’ położeniem geograficznym i obejmujących 
bardzo różne zespoły gatunków (np. W h ittak e r 1972, C ólinvaux 1973).

Korzystając z równania (4.11) można Stwierdzić, że jeśli prawdziwa jest 
równość (4.23), to wariancja rozkładu S (N) jest równa 1/(0,2 ^/l). '

Podobnie jak w przypadku hipotezy Prestona przyjęcie hipotezy Hut- 
chinsona redukuje zbiór rozkładów S (N) i S (R) do jednoparametrowej 
rodziny.

Przyjmijmy kanoniczną hipotezę Prestona (y = 1). Wtedy można wykazać, 
że całkowita liczba gatunków S i całkowita liczba osobników J w układzie 
ekologicznym w sposób przybliżony opisańe są dla niezbyt małych S 
następującymi przybliżonymi równaniami (May 1975):

2ti1/2 \
ln 2 -J A exp (A2)

oraz

(4.24)

(4.25)

Owe równania nie prowadzą w tej postaci do żadnej prostej zależności 
między S i A. Jednakże dla S »  1 w prawych stronach obu powyższych 
równań dominują funkcje eksponencjalne. Daje to (May 1975) przybliżone 
równanie

ln S «  — ln A + const4 (4.26)

co odpowiada wartości z (p. równanie (2.1)) równej 0,25.
Wartość parametru 'z w przypadku kanonicznej hipotezy Prestona można 

uzyskać w inny jeszcze sposób. Jak wiadomo, rozkłady S (R) i N (R) są ze 
sobą związane równaniem (4.12). P res to n  (1962a) rozpatrywał wiele hipote
tycznych, ale całkowicie określonych kanonicznych rozkładów o różnych 
wartościach S. Dla odpowiadających im rozkładów N (R) obliczał J i metodą 
najmniejszych kwadratów’ dopasował linię prostą do tak Wygenerowanych 
wartości S i J. Uzyskał z = 0,262. J a k ' widać, obie te metody prowadzą 
w przypadku przyjęcia kanonicznej hipotezy Prestona do podobnych wy
ników.

4.3. Rozkłady typu „broken-stick”

Rozkład tego typu wprowadzony został do literatury ekologicznej przez 
M acA rthu ra  (1957, 1960). Powstaje on wtedy, gdy układ, którego organizację 
wyznacza jeden dominujący czynnik, składa się z pewnej liczby ekologicznie 
podobnych gatunków współwystępujących ze sobą w jednorodnym środo
wisku. Oczekiwać wtedy można w zasadzie równomiernego podziału zasobów.
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Jćśli jednak przyjmiemy, że owa rówriomierność jest zakłócona pewnym 
losówym zaburzeniem, to doprowadzi to do rozkładu typu „broken-stick” 
Nazwa rozkładu bierze się stąd, że formalnie zagadnienie to jest identyczne 
z poszukiwaniem rozkładu długości części, ha które fnożna losowó podzielić 
pręt o skońcżonej długości.

Liczba osobników gatunku zajmującego i-tą pozycję w szeregu gatunków 
ułożonych od najbardziej do najmniej liczebnego będzie w tym przypadku 
dana równaniem ' ’ ’

1

(4-27)

Funkcja gęstości S (N) tego rozkładu opisywana jest następującym rów
naniem (Webb 1974):

Natomiast dla S »  1 można tę funkcję gęstości przedstawić w sposób 
przybliżony w postaci (May 1975)

(4.29)

Rozkład charakteryzowany jest przez jeden parametr, np. S. Posiada on 
bardzo prosty związek S z J i A (z tym ostatnim, jeśli przyjmierńy zało
żenie (4.21)) (May 1975). Mianowicie: ’ ’

%
• • • •

J  = S2 (4.30)
oraz

S = cA112

4.4. Rozkład wyrazów postępu geometrycznego

Wyobraźmy sobie, że we wczesnych stadiach rozwoju układu ekologicz
nego obowiązuje następujący hierarchiczny model zasiedlania początkówo 
pustego, alć ograniczonego środowiska. Niech gatunek' osiedlający się jako 
pierwszy zajmuje część k całego 'środowiska, następny ’ gatunek żajmuje 
cżęść k pozostałego fragmentu środowiska itd. Taki sposób podziału zasobów 
wymaga w zasadzie, aby organizację układu ekolbgicznego wyżnaczał jeden 
najważniejszy czyrtnik, inaczej rhówiąc, aby nisza ekologiczna była charakte
ryzowania przez jeden' dominujący wymiar.' Jeśli dodatkowo założyć, że 
liczebność gatunku jest proporcjonalna do wielkości środowiska zajętego 
przez ten gatunek, to wtedy '

Nt = P ^ r k ^ - k ) 1- 1 (4.32)
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•  ----- *

• «

gdzie i jest rangą gatunków, jeśli uporządkujemy 
liczebności (również jest ona kolejnością zasiedlania 
fi jest stałą, która powinna mieć taką wartość, 
wszystkich gatunków była równa N T . Dlatego

• • ••

je według malejących 
środowiska), natomiast

z

aby sUma liczebności
1 1

(4.33)

Z równania (4.32) widać, że liczebność i-tego gatunku równa jest i-temu 
wyrazowi postępu georiietrycznego o ilorazie (1 — k). Stąd pochodzi nazwa 
rozkładu'omawianego w tym rozdziale’(po angielsku: geometrie serićs distri- 
bution). ’ ’ ’ . . . .

Funkcję gęstości rozkładu S (N) można dla tego przypadku przedstawić 
według sposobu zaproponowanego przez M aya (1975). w sposób następujący

• . . •

S (N) = ------
N in

1
-~1 ' (4.34)

Jest to rozkład opisywany dwoma parametrami, np. N T i k, gdyż trzeci 
parametr jest wyznaczany przez dwa pozostałe. ’

Dla J »  1 można pokazać (May 1975), że:

S -  a ln J + const (4.35)

gdzie a =  — 1/ln (1 — k), a przyjmując dalej założenie (4.21) także

S «  a ln A -I- const (4.36)

Pewnym przybliżeniem rozkładu wyrazów postępu geometrycznego jest 
tzw. rozkład wyrażów’ ciągu logarytmicznego (ang. logseries distribution) 
(May 1975, P iel o u 1977). Powstaje on' przy podobnych założeniach jak te, 
które prowadź^ do rozkładu wyrazów postępu geometrycznego i charaktery
zuje się także podobnymi właściwościami. Na przykład związek między 
całkowitą liczbą S gatunków w' układzić i powierzchnią A zajmowaną 
przez Układ’przy założeniu (4.21) jest opisywany także przez równanie (4.36).

5. O znaczeniu hipotezy kanonicznej, reguły a = 0,2 i zależności S (A)

Dla kanonicznego rozkładu logarytmiczno-normalnego (y 
zależność między a oraz S w postaci (May 1975):

✓

1) istnieje

ln 2 
a ~ ----- / =

2 v  ln S
r

Przedstawiono tę zależność na rys. 5. Widać, że jeżeli S zmienia się od 20 
do 10 000; to wartość a zmienia się od 0,3 do 0,12,’ czyli pożostaje przez

(5.1)
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Rys. 5. Zależność między całkowitą liczbą gatunków S w układzie oraz parame
trem a dla kanonicznego rozkładu logarytmiczno-normalnego, iktóra ilustruje nie
wielką czułość a na zmiany S. Wg M ay a  (1975)
Relationship between total number of species S in the system and the parameter 
a for canonical lognormal distribution illustrating slight sensitivity of a to chan- 
ges in S. Acc. to M ay (1975)

cały czas praktycznie w okolicach postulowanej przez Hutchinsona war
tości 0,2. Wynika stąd wniosek o bardzo słabej zależności a od całkowitej 
liczby gatunków S w układzie opisywanym kanonicznym rozkładem logaryt- 
fniczno-normalnym.

Podobnie May (1975) przedstawił zależność S od J dla różnych wartości 
a i y rozkładu logarytmiczno-normalnego (rys. 6, gdzie a zmienia się od

8

6

u) 4

2

5 10 15

log J

Rys. 6. Obszar zakreskowany wyznacza takie wartości S j J. które mogą być 
opisane rozkładami logarytmiczno-normalnymi o zaznaczonych wartościach y i a. 
Widać, że bardzo nieznaczne zmiany wartości y i a mogą w tym obszarze prowa
dzić do bardzo różnych wartości S i J. Wg M ay a  (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 ąuite different values S and J. Acc. to M ay (1975)
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0,1’ do 0,4, natomiast y od 0,5 do 1,8). Widać, że dla bardzó szerokiego 
zakresu wartości S (od 10 do 106 gatunków) oraz J (od 10 do 1'015) 
wartości parametrów a i y rozkładu logarytmiczno-normalnego pozostają 
w takim zakresie, iż można praktycznie stwierdzić, że a k , 0,2 oraz y «  1.

Oba te spostrzeżenia skłoniły M aya (1975) do wyciągnięcia wniosku, 
że hipoteza kanoniczna Prestóna (y = 1) oraz reguła a «0,2 nie niosą 
żadnej biologicznej treści, lecz są jedynie wyrazem matematycznych właści
wości logarytłniczno-nortnalnego rozkładu S (7V).

1 5 10
log A

S 105

10*

103

102

10

Rys. 7. Zależność między całkowitą liczbą gatunków <S i powierzchnią A zajmo
waną przez układ ekologiczny dla różnych typów rozkładu S(N)
a — rozkład typu ,,broken-stick”; rozkłady logarytmiczno-normalne: b — y — 0,8, 
c — y — 1, d — y ~  1,3; e — rozkład wyrazów ciągu logaryitmiczmego. Wg M a y a  
(1975)
Relationship between the total numiber of species S and surface A occupied by 
the ecological system for different types ot S(N) distrilbution
a — “ibroken-stick” distrilbution; lognormal distributions: b — y ~ 0.8, c — y — 
— 1, d — y — 1.3; e — logseries distribution. Acc. to M ay (1975)

Na rysunku' 7 przedstawiono zależność między S oraz A dla różnych 
rozkładów S (7V). Z danych doświadczalnych Cynika, że najdokładniej jest 
ona przybliżana potęgową zależnością S od A (p. równanie (2.7)). A to 
z kolei powoduje najlepszą zgodność z cechami logarytmiczno-normalnego 
rozkładu S (7V). Dla niekanonicznych postaci tegó rozkładu ’(y /  1) wykładnik 
z opisany jest równariiem (4.20). Można więc pokazać, że zmieniając wartości 
parametru y od 0,6 do 1,6, uzyskuje się wartości wykładników od 0,39 
do 0,16, co dobrze zgadza się z obserwowanym zakresem zinian wartości 
wykładnika z. ' ' '

Pozwala to uzupełnić poprzednie wnioski z tego rozdziału jeszcze jednym. 
Większość rzeczywistych układów ekologicznych (badanych pod tym kątem) 
opisywana jest log^rytmiczno-normalnymi rozkładami S (7V). Takie rozkłady
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z ńatury swojej charakteryzują się wartościami parametru y zbliżónymi do 1. 
Niewielkie odstępstwa wartości y od jćdnóści powodują jednak rozrzut 
wńrtóści wykładnika z  w granicach takich, jakie obserwuje się w przyrodzie. 
Odpowiedzi wymaga wtedy tylko pytariie, dlaczego różne rzeczywiste układy 
ekologiczne charakteryzują się różnymi’ wartościami y.

S ug ihara  (1980) pokazał jednak, że kanoniczna hipoteza Prestona jest 
w układach ekologicznych spełniana ze zbyt dużą dokładnością, aby była 
tylko wyrazem matematycznych właściwości rozkładu logarytmiczno-normal- 
nego. Dla każdej wartości y istnieje w rozkładzie logarytmicznó-normalnym 
jednoznaczna zależność niiędży d i S, gdzie jest wariancją rozkładu S (N). 
Analizując tę zależność dla dużego zbioru danych i porównując punkty 
doświadczalne z wykreślonymi na podstawie teoretycznych rozważań krzy
wymi zależności u od S Sugihara doszedł do wniosku, że punkty doświad- 
czaliie leżą bliżej krzywej odpowiadającej y-= 1 niż wynikałoby to tylko 
z matematyczńych właściwości rózkładu logarytmiczno-nórmalnego.' Przy
wrócił w ten sposób kanonicznej hipotezie Prestona jej biologiczne znaczenie. 
S ug ihara  (1980) przedstawił także model sekwencyjnego podziału środowiska 
i zaśobów pomiędzy S gatunków, dobrze pasujący do obserwowanej zależ
ności a od S, który daje także znakomitą zgodność z zależnością <7 od S 
charakterystyczną dla kanonicznego rozkładu logarytmiczno-nornialnego.

6. Wskaźniki różnorodności i dominacji

Bardzo często pełną informację o rozkładzie liczebności gatunków w 
układzie ekologicznym próbuje się zastąpić jedną liczbą — wskaźnikiem 
różnorodności lńb dominacji. Bardziej znane z nich to’: 1 1

N- N-1 1 1 1 1 1 1
n t n t

(6.1)

Ni
Nt

(6.2)

1
D = c

N d = Nt

(6.3)

(6.4)

gdzie N max jest największą liczebnością gatunku w układzie.
May (1975) badał, czy przy ustalonej całkowitej lieżbie gatunków S 

wartości tych wskaźników dla różnych rozpatrywańych tu rozkładów S (N) 
są różnć. Okazało się, że dla rozkładów logarytmiczno-normalnych o różnych 
wartościach y i rożkładu typu „broken-stick” wartości wskaźnika H, jeżeli
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S < 100, są podobne na tyle, że nie pozwalają na rozróżnienie, iia podstawić 
jakiego rozkładu zostały policzone (brane były pod uwagę średnie wartości H, 
jak również jego wariancja). Z drugiej strony, żeby dla kanoniczhego rozkładu 
logarytmiczno-normAlnego osiągnąć H > 5, potrzeba układu ekologicznego 
o S «  105 gatunkach. W tej mAtematycznej właściwości kanonicznego rózkładu 
logarytmiczno-normalnego leży prawdopodobńie wyjaśnieriie spostrzeżenia 
poczynionego przez M argalefa  (1972), że H > 5  n ie jeśt obserwowane 
w rzecżywistych układach ekologicznych.

Indeks D już dla S > 10 pozwala na rozróżnienie między kanonicznym 
rozkładem logarytmiczno-normalnym a rozkładćm typh „broken-stick”
rozkładem wyrazów postępu geometrycznego. Natomiast indeks d, najpfostszy 
jeśli chodzi o łatwość obliczeń, dostarcza nie mniej infotmacji o charakterze 
rozkładu ńiż indeks H  Dla S mniejszegó od kilkudziesięciu rozkłady są 
praktycznie nićrozróżnialne na podstawie indeksu d. D1A miększych wartości 
S widać różnice między wartościami d óbliczonymi z kanoriicznego rozkładu 
logArytmicznó-normalnego i rózkłAdu typu
wyrazów postępu geometrycznego indeks d dla S > 100 przyjmuje stałą 
wartość.

i

1

„bróken-stick” Dla rozkładu

7. Stabilność wielogatunkowych układów ekologicznych

.  .  .  .  .

Wielogatunkowe układy ekologiczne mogą być układami złożonymi. 
Złożoność układu ekologicznego wzfasta, jeśli rośnie liczba gatunków w nirti 
zawartych, jeśli wzrasta liczba interakcji między gatunkami oraz jeżeli rośhie 
siła tych oddziaływań.

Przez stabilność układu ekologicznego rozumie się zdolność do powracania 
do położenia równowagi po uprzednim zaburzehiu lub też, w nieco szerszym 
znaczeniu, żdolność do ttwania mimo’ciągłych perturbacji (Uchriiański 1983). 
W przypadku matematycznych rhodell układów ekologicznych przy Analizo
waniu ich stabilności bierze się pod ' uwagę zmiany liczebności poszczegól
nych gAtunków’.

W latach pięćdziesiątych i sześćdziesiątych stabilność układów ekologicz
nych dość powszechnie wiązAno z ich’złożonością. E lton  (1958) sformułował 
zasadę ekologiczną, w myśl której większa złożoność układu ekologicznego 
pociąga za sobą jego większą stabilność.

Jednakże May (1973) pokazał,’ że właściwości modeli matematycznych 
układów ekologicznych sugerują raczej odwrotną zależność fniędzy złożonością 
a stabilnością. Wzrost złożoności pociąga za sobą bardżo często spadćk Z*
stabilności tnodelu matematycznego (p. także omówienie tych zagadnień 
w pracy U chm ańskiego 1983).

Ogólną postać modelu matematycznego wielogatunkowego układu ekolo- • 
gicznego stanowi model Lotki-Yolterry. Niech’układ składa się z S gatunków.
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Wtedy zmiany liczebności i-tego gatunku opisane są naśtępującym rów-
naniem:

•
1

• •

1

= r, N, [1 + £  N j  (7.1)
ar i

•

gdzie i — 1,...,S. Stała rt (i — 1,...,S) jest szybkością przyrostu per capita 
liczebności gatunku i-tego nieograniczonego wpływariii własnego zagęszczenia 
óraz zagęszczenia pozostałych gatuńków. Natomiast współczynnik stanowi 
miarę oddziaływania gatunku j-tego na gatunek i-ty dla i /  j, dla j  = i jest 
zaś miarą wewnętrznych ograniczeń przyrostu liczebności gatunku i, zwykle 
bowiem zakłada się, że au < 0. Dla układu drapieżca—ofiara mamy sgn = 
= —sgnuj7, jeśli’ i # ) 1, natomiast dla układu opisującego konkurencję

< 0 dla i /  j.'
W pobliżu położenia równowagi można dokonać linearyzacji układu (7.7) 

i sprowadzić go do bardziej prostej postaci. Niech N* będzie równowagową 
liczebnością dla i-tego gatunku. Wtedy dla howej zmienńej X i = N i — N* 
równanie dynamiki i-tego gatunku w pobliżu położenią równowagi będzie 
miało postać: ’ ' ’ '

dX (- 
dr (7.2)

gdzie 0^ jest miarą oddziaływania j-tego gatunku na szybkość zmian 
liczebności i-tego' gatunku.

Przy analizowaniu właściwości powyższych modeli wielogatunkowych 
układów ekologicznych bierże się’ pod uwagę: liczbę gatunków S, liczbę

4

zrealizowanych połączeń troficznych jako ułamek C całkowitej liczby topolo- 
giczriie możliwych połączeń troficznych oraz miarę średniej siły’ oddziaływań 
rńiędży gatuhkami oznaczaną przez b. ' ' ' ■

R oberts  (1974) analizował numerycznie dynamikę nieliniowych modeli 
typu (7.1) z losowo wybranymi parametrami a^' dla 'i¥ 'j , wartości a# 
były cały czas mniejsze od zera. Pokazał, że prawdopodobieństwo uzyskania 
układu stabilnego z dodatnimi liczebnościami gatunków ińaleje, gdy rośnie 
liczba gatuńków w układzie (p. także G ilp in  1975). G oh i Jennings 
(1977) rozważając analitycznie właściwości modeli Robertsa wykazali, że 
prawdopodobieństwo użyskańia w ten spósób stabilnego układu jest ’ pro- ■ 
porcjonalne do 2 - s . Ostatnio’także M artens (1987) potwierdził, że wzrost 
liczby gatunków w układżie prowadzi do spadku prawdopodobieństwa 
Uzyskania stabilnego układń przy losowym wyborze parametrów modelu 
nieliniowego. M artens (1987) pokazał także, że prawdopodobieństwo to 
W prźypadku modeli nieliniowych typu (7.7) zależy również od C i zależność

1 Funkcja signum; sgn i
; d la  x  >• <..•
0 dla x — 0

I —1 dla x <  0
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uzyskania stabilnego modelu układu maleje ze Wzrostem C. Jednakże dla 
mniejszych wartości C obserwuje się maksimum prawdopodobieństwa, którego 
położenie i wysokóść zależy od liczby gatunków w układzić.

PodObńą zależność między liczbą gatunków w układżie ekologicznym 
a prawdopodobieństwem uzyskania stabilnego układu przy losowym wyborze 

jego parametrów obserwuje się dla liniowych modeli typu (7.2) (p. Ashby 
1950, który jednak budował sWoje modele z myślą o opisie sieci nerwowych, 
a także M ak rid ak is  i W ein trau b  1971 oraz M ak rid ak is’ i Facheux 
1973). Badając ńumetycżnie i ąnalitycznie dynamikę liniowych modeli układów 
ekologicznych (p. równanie (7.2)) z losowo Wybranymi wartościami para
metrów afJ- stwierdzono (G ardner i Ashby 1970, May 1972 i M cM urtie 
1975), że dla ixa = —1, gdzie i=  1,...,S, i dużych wartości S układ jest 
stabilny, jeśli:

i niestabilny w przeciwnym przypadku. Oznacza to, że model liniowy wielo
gatunkowego układu’ ekologicznego staje się niestabilny, jeżeli Wzrasta pónad 
pewną granicę liczba gatunków, siła oddżiałyWań lub liczba' zrealizowanych
powiązań troficżnych (chociaż p. D an ielś i M ackay 1974, gdzie kwestio-

od obszaru niestabilności). ’ ’ ’ ’
G ilp in  iC a s e  (1976) pokazali badając numerycznie podobne, losowe 

modele ćkośystemów, że układy składające się na początku z S gatunków 
na drodze eliminacji takich, których liczebności osiągały wartości zerowe 
lub ujemne, tożpaddły się na wiele prostych pódukładów złożonych z co ■ 
najwyżej czterech gatunków. Przy tym stan końcowy układu zależał od 
początkowego zestawu gatunków w układzie.

Z kolei Caswell (1976) porównywał różnorodność rzeczywistych eko
systemów, czyli takich, które trwale istnieją przez wystarczająco długi okres, 
z modelami nćutralnymi, czyli modelami takich układów, w których zało
żono brak Oddziaływań między gatunkami. Okazało się, że układy rzeczywiste 
są mniej różnorodne niż modele neutralne, przy czym obserwował on większe 
różnice dla ekosystemów tropikalnych, w których należy oczekiwać intensyw
niejszych oddziaływań między gatunkami. Oznacza to, że rzeczywiste układy 
ekologiczne „Osiągają” swoją stabilność dzięki mniejszej liczbie tworzących 
je gatunków ldb też bardziej zaznaczonej domińacji nićwićlu gatunków, 
co też jakby efektywnie zmniejsza wielkość układu.

Do tej pory rozwdżałem związek między stabilnością a złożonością na 
podstawie modeli układów ekologicznych z losowo wybranymi parametrami. 
Mniej jednoznacznie zależność ta przedstawia się, gdy rozwdżamy bardzićj 
konkretne układy ekologiczne. I tak model dwóch poziomów troficznych 
zawierający n drapieżców i n ofiar (n > 1 i ofiary nie konkurują ze sobą) 
nie jest bardziej stdbilny (najczęściej jest mniej stabilny) niż prosty model
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jeden drapieżca—jedna ofiara (May 1973). Jednakże w prżypadku, gdy do 
bardziej złożonego modelu jednego poziomu troficznego (opisującego np. kon
kurujące gatunki) dołączony zostanie opis drugiego poziomu troficznego 
(np. drapieżcę), tó odpowiedź nie jest tak jednoznaczna (Svirezev i Logofet 
1978). W takim wypadku wzrost złożoności może prowadzić dó obniżenia 
stabilności układu, ale może ją także zwiększyć lub pozostawić nie zmienioną. 
Pi mm (1979a) badał wpływ usunięcia jednego gatunku z sześciogatunkowych 
modeli układów ekologicznych różniących się ułamkiem zrealizowanych po
wiązań (wartość C była w tym wypadku miarą złożoności układu). Model 
nazywano odpornym na takie zaburzenia, jeżeli usunięcie jednego gatunku 
pozostawiało pozostałe w półożeniach tównowhgi. Okażało się, że w tym 
wypadku’ wiele zależy od tego, z' którego pozioinu troficznego usuwa się 
gatunek. Jeśli operacji tej dokonywano na drapieżcach najwyższego rzędu 
lub losowo na wszystkich gatunkach, to obserwowano spadek tak rozumianej 
stabilności ze wzrostem złożoności układu. Jednakże usuwanie gaturików 
z najniższego poziomu troficznego prowadziło do wniosku przeciwnego. 
Obserwowano wzrost stabilności bardziej złożonych układów, czyli taki 
związek między tymi cechami układu, jaki postulował Elton.

Modele’ z losowó wybrariymi parametrami mogą zawierać biologicznie 
nieuzasadnione powiązania trofićzne. Analizując modele matematyczne od
twarzające poprawnć z biologicżnego punktu widzenia sieci troficzne można 
stwierdzić (Lawlor 1978, Pim m  1979b), że są one bardziej stabilne niż 
ich' odpowiedniki z losowo Wybranymi parametrami, oraz żć ich stabilność

wzrostem złożoności. Jednakże, jak się wydaje, nie obserwuje - się 
u nich ostrej granicy między stabilnością a ’ niestabilnością wyznaczanej

• z  * Z ^7 O X 1 1 1 1 1 ’nierównością (7.3).
’ Można więc za M ayem (1973, 1979) dokonać następującego podsumo

wania. W przypadku „losowo konstruowanych” matematycznych modeli

na Wszystkie iriodele, chociaż jak wiadomo z póprzednich akapitów, zależność
między stabilnością a złożonością’ w niektórych wypadkach ’ może nie
tak jednoznaczna’. Jeśli jednak ’ przyjmiemy powyższy ogólny wniosek, to 
można oczekiwać, że’ w stabilnych i przewidywalnych środowiskach 
istnieć będą złożone i bogate w gatunki ekosysterriy, podczas gdy niestabilne 
i nieprzewidywalne środowiska będą w’ stanie utrzymać tylko proste układy 
ekólogiczrie. Z drugiej stróny rzeczywiste Układy ekologiczne są wynikiem 
długiego procesu kóewolucji. Nie mogą więc być zestawiane losowo.’ Aby 
model złożonego układu ekologicznego był Stabilny, jego parametry powinny 
być wybrane w wysokim stopniu w sposób niblosowy (p. także M aynard  
Sm ith 1974).

To ostatnie stwierdzenie znalazło ładne potwierdzenie w pracy Tregon- 
ninga i RobertsU  (1979). Badali oni numerycznie dyńamikę modeli mate- 
niatyczriych wielogatunkowych układów ekologiczriych z losówo wybieranymi
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parametrami. Najczęściej uzyskiwali układy niestabilne. Stosowali przy tyrń 
dwie metody eliminacji gatunków z układu, aby otrzymać układ stabilny. 
Usuwając losowo gatuhki uzyskiwali na końcu tego procesu układ stabilny 
tylko w 1/4 wszystkich prób ą kóńcowe, stabilne układy były małe, co 
najwyżej czterogatunkowe. Jeśli natomiast systematycznie usuwano z układu 
tylko te gatunki, których liczćbności przekraczały biologicznie uzasadnione 
wartości, to we wszystkich tych próbach uzyskali na końcu procesu eliminacji 
znacznić większe, bo kilkunastogatunkowe stabilne układy. ' ’

Modele matematyczne wskazują, że układy ekologiczne nie są losowymi 
zbiorami gatunków. Dynamiczne własności układu ekologiczhego zależą od 
sposobu, w jaki gatunki reąlizują oddziaływania między sobą. Korzystając 
z pracy M aya (1979) można wymienić takie cechy układu ekologicznego, 
które sprzyjają jego stabilności. Otó óne.

Jeśli chodzi o dynamikę liczćbności, z dwóch modeli układu ekologicznego, 
opisanych przez równanie (7.2), obydwu zawierających taką samą liczbę 
gatunków, ten jest bardziej stabilny, który zbudowany jest w taki spósób, 
że oddziaływania między gatunkami skupione są głównie w mniejszych 
podukładach (May 1972, McMurtie'1975). Ś iłjak (1974, 1975a, 1975b, 1978) 
oraz L adde i Ś iljak (1976) nadali tym stwierdzeniom bardziej rygorystyczną 
postać korzystając z wprowadzonego przez siebie pójęcia „connective stability”, 
które oznacza stabilność układu przy dowolnych, dopuszczalnych zmiariach 
struktury sieci troficznej układu ekologicznego.

Tymi samymi zagadnieniami w odniesieniu do modeli nieliniowych zajmo
wał się G oh (1979). Zaburzał ón dynamikę modeli układów'ekologicznych 
zmieriiając warunki początkowe oraz pąrametry fnodeli. Badał także od- 
potnóść modeli na inwazje nowych gatunków. Okazało się, że modele 
wielogatunkowych układów ekologicznych są odporne na pówyższe zabu
rzenia, jeżeli składają się z wielu podukładów, z których każdy, jeśli 
izolówany, jćst układem śtabilnyńi i jeżeli oddziaływania pomiędzy podukła- 
dami są słabsze niż interakcje wewnątrz'podukładów.'

Innym powodćm stabilizacji wielogatunkowych układów ekologicznych 
może być ograniczona długóść łańcuchów troficznych. Zwykle za powód tego, 
że łańcuchy troficzne zawierają najwyżej do' czterech lub pięciu poziomów 
troficznych uważa się ograniczenia energetyczne. Przy stałej wydajności 
przćpływu energii prżez poziom troficzny więcej ich nie może utrzymać się 
z danej porcji energii (H utćh inson  1959). Pimm i L aw ton (1977) zasu
gerowali inne,' nie wykluczające poprzedniego wyjaśnienie. Powód ograniczonej 
długości łańcuchów troficznych może lćżeć w dynąmicznych właściwóściach 
układu ekologicznego. Ahalizując najrozmaitsze volterrówskie modelć układów 
ekologicznych doszli do wniosku, że długie łańcuchy troficzne wywołują 
silne fluktuacje liczebności, aż do eliminacji niektórych gatunków włącznie. 
Przy tym w modelach tyćh obserwowano Stabilizujący wpływ producentów, 
których „znaczenie” dla całego układu malało’ z wydłużaniem łańcuchów 
troficznych (Sauńders 1978).
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Oprócz wyżej omówionych przypadków interakcje między gatunkami 
w układzie ekologicznym' mogą charakteryzować się innymi jeszcze cechami, 
które jak się sądżi, sprzyjają stabilności dynamiki układu. Warunek (7.3) 
był sformułowany dla liniowego Układu typu (7.2) z losowo wybieranymi 
parametrami a0-. Jednakże obecność drapieżców charakteryzujących się specjal
nymi, choć hie tak rzadkimi właściwościami reakcji funkcjonalnej (rip. typ III 
reakcji funkcjonalnej — N unney 1980) lub pewne Specjalne zależności między 
diagońalnymi i pozadiagonalnymi elementami macierzy zespołu [ai7] (tżw. kon
trola donorowa — D eA ngelis 1975) mogą prowadzić do takiej modyfikacji 
kryterium (7.3), że jego prawa strona zaczyna być'rosnącą funkcją liczby 
gatunków S, względnej liczby zrealizowanych połączeń troficznych C i średniej 
ich siły b (May 1979). Pozwala to na zbudowanie stabilnego modelu 
układu ekologicznego ze znacznie większą niż wynikałoby to z postaci 
kryterium (7.3)’liczbą gatunków i ’to silniej oddziałujących na siebie. Wska
zuje się także, żę wszystkożerność części gatunków tworzących układ ekolo
giczny sprzyja jego stabilności (Pimm i L aw ton 1978). Podobny wpływ 
na dynamikę układu ekologicznego móże mieć brak pętli w jego sieci 
troficznej (May 1981).

8. Zakończenie

Od paru lat wśród ekologów, głównie amerykańskich, toczy się dość 
ognisty spór o to, w jaki sposób są zorganizowane i jak funkcjonują 
wielogatunkowe układy ekólogiczne (Lewin 1983). Wyódrębniły się dwa 
wyraźne stanowiska. Pierwsze, tradycyjne, Wyrosłe jeszcze z lat sześćdziesią
tych, z modeli Roberta MacArthura, reprezentowane jest współcześnie prżez 
Jareda Diamónda. Sprowadza się ono do stwierdzenia, że układy ekolo
giczne są układami znajdującymi się w równowadze, a główną siłą rządzącą 
nimi jest konkurericja między gatunkami. Drugie stanowisko, którego wyra
zicielem jest m.in. Daniel Simberloff, bardziej podkreśla’ znaczenie drapież- 
riićtwa i czynników losoWych. Wynika stąd tfaktowanie układu ekologicznego 
jdko zńajdująćego się poza stanetn równowagi lub ’ zupełnie niezrównowa
żonego. ' . . .

W sporach tych biorą udział przede wszystkim ekolodzy pracujący 
w terenie. Spory dotyczą też częściowo metod eksperymentalnych. Zwolennicy 
pierwszego stanowiska preferują naturalne eksperymenty, przedstawiciele 
drugiego wolą eksperymentować z naturą. Ekologia matematyczna, nić tak 
bardźo zaangażowana w te spory, znalazła miejsće pomiędzy zwaśnibnymi 
stronami. Jej stanowisko dobrze oddają słowa’, które pojawiły się ną mar
ginesie dyskusji o związku między złożonością a stabilnością układów ekolo
gicznych: „Różnorodność naturalnych zespdłów może być utrzymywana na 
przekór raczej, niż dzięki biologicznym oddziaływaniom między gatunkami” 
(Caswell 1976).
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Modele matematyczne wielogatunkowych układów ekologicznych to w 
przeważającej części modelć deterministyczne. Analiza stabilności takich 
modeli jest trudna, ale tam gdzie jest móżliwa, rozpatruje się układy stabilne. 
Układami niestabilnymi ekologia matematyczna interesuje się tylko pó to,

to stabilność typu „punktowego” (w prźestrzehi fażowej istnieją izolowane 
punkty' równowagi). Uświadomiono sobie jednak, że determiniśtyczhe układy 
dynamiczne mogą zachówywać się „chaotycznie”. Ekologia’ matematyczna
dostrzegała módelach pojedynczej populacji 
(p. U chm ański 1986), ale ostatnio obserwuje się je także w modęlach 
bardziej złożonych układów (Smalę 1976, Vance 1978 i G ilp in  1979 — dla 
układu złożonego z dwóch ofiar i jednego drapieżcy; ’ A tneodo i in. 
1982 — dla konkurujących gatunków oraz Schaffer i Kot 1986). Analiżując 
właściwości matematycznych modeli układów ekologicznych rozpatruje się 
je najczęściej w stanie równowagi. Nikt nie wątpi, żć jest to tylko bardżo 
wygodne Uproszczenie. Nie zawsze źresztą trzeba zakładać, że układ jest 
w równowadze, aby’ czegoś ciekawego się o nim dowiedzieć. Modele te 
dopuszczają także najrozmaitsze oddziaływania’ między gatunkami. Naj
lepszym przykładem są modele typu (7.1) lub (7.2) z losowo wybieranymi 
parametrami.

Można Się pytać o fakty potwierdzające spostrzeżenia zrobione przy
< : , • •

okazji analiży modeli matematycznych wielogatunkowych układów ekolo
gicznych. No cóż, biogeografii wysp nie’ trzeba reklamować. Jej modele 
wielokrotnie były potwierdzane, a odstępstwa dawały się wytłumaczyć (p. prze
gląd literatury u D ian ionda i M aya 1981). Istnienie różnych, omawianych 
w rozdziale 4, rozkładów liczebności gatunków jest dobrze udokumentowane 
(wiele przykładów u W illiam sa 1964 i W h ittak e ra  1970, 1972). Testo
wanie hipotez o zależności między stabilnością a złożonością układów 
ekologicżnych polega głównie na’ udawadnianiu, iż w tropikach obserwuje się 
mniejsże fluktuacje liczebności niż w strefach’ umiarkówanych (Owen i 
C han ter 1972, Leigh 1975, W olda 1978). W naturalnych układach obser
wuje się, że iloczyh SC przyjmuje stałą wartość (M cN aughton 1978 — 
SC «  4,7 dla traw afrykańskich; R ejm anek i S tary 1979 — SC «  7 dla 
układów roślina — mszyca — parazytoid; Y odzis 1980 oraz-Briand 1983). 
Oznaczać to może, że układ ze zwiększoną liczbą gatunków zachować może 
stabilność tylko wtedy, gdy nastąpi redukcja: w liczbie powiązań troficznych, 
stąd’ stałość iloczynu SC. Podział układu ekologicznego na słabo oddźiałujące 
na siebie pódukłady obserwuje się w zasadzie wtedy, gdy układ jest na 
tyle duży, że obejmuje różne środowiska. Rozpada się wtedy na pódukłady 
ograniczone do poszczególnych środówisk (Pimm iL a w to n  1980, Pi mm 
1982).’ Dalszych podziałów w obrębie podukładów Ograniczonych do jedno
rodnych środowisk raczej się nie obserwuje. I na koniec B riand (1983) 
nie stwierdził różnic w średriich długościach łańcuchów troficznych w środo-
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wiskach stałych i podlegających losowym zmianom, czyli pomiędzy takimi 
typami środowisk, gdzie można oczekiwać mniej i bardziej Stabilnych układów 
ekologicznych.'

Barbarze Diehl pragnę wyrazić podziękowanie za możliwość korzystania z jej 
księgozbioru. Praca napisana w ramach CPBP 04. 03.
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Summary

habitat. Three distributions of the numbers of species are distinguished 
ecological system; lognormal, geometrie series distribution and “ibroken- 

distribution. The lognormal distribution corresponds to the situation 
there are many random interactions. “Broken-stick” distribution occur-s

• • • * * z-

The answer to how many species form atn ecological system, is the empiri- 
caliy determined power relationship -between the numiber of species and the

• • •

surface area occupied by the system. Why a certain number of species forms
• ~ W • • *

an ecological system is explained by models of island biogeography. They des-
• •

cribe the balance between immigration and emigration and the species extinction 
in the 
in an 
-stick” 
when
when the system consists of equivalent species eąiuallysharing the resources. The 
geometrie series distribution is when there is a hierarchie division of resources 
in the ecosystem. There are two hypotheses for parameters of lognormal distribu
tion of numbers. One of them is called Preston’® 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 morę comp-lex systems are less stable. This has been con- 
firmed by several numerical experiments, where model parameters are chosen 
at random. In order to have a stable system these parameters have to be choseń 
in a highly non-random way. There are several mechanisms which can stabilize 
the dynamics of model of multi-species ecological system, such as fragmentation 
of the system into subsystems weakly interacting and limited length of trophic 
chains. Mathematical ecology has an intermediate 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.

. 4 • 4 • • . •

I (wpłynęło: 11 1 1988 r.)


