15. TÉTEL

Populációs alapjelenségek. Populációdinamikai modellek.

Populációs kölcsönhatások. Túlélési görbék. Kompenzáció és niche. 

(Felhasznált irodalom: Nánási, I. (szerk.) (1999): Humánökológia, pp: 112-142.)
Populációs alapjelenségek

Populáció = Népesség: szupraindividuális szerveződés szerkezeti és működési alapegysége. Egy adott faj térben és időben együtt előforduló, tényleges szaporodási közösséget alkotó egyedsokaság.

[A populáció meghatározott közös tulajdonságokkal rendelkező, egymással kölcsönhatásban levő kellően nagyszámú egyedek halmaza, amely mint önálló működési egység viselkedésében független sajátságokkal bír. (Majer 2004, nyomán)]
Metapopuláció: egy faj térben egymástól elkülönült azon helyi populációi, melyek között genetikai állománycsere nem lehetséges.

Az ökológiai vizsgálatok alapegysége a populáció. Az egyedek, mint a populáció képviselői jöhetnek szóba.

egyedszám: N(t) (kis egyedszám ( kevesebb génváltozat ( kisebb alkalmazkodás)

Minden faj számára létezik egy kritikus egyedszám, mely alatt kipusztul a populáció.

Az ún.gradáció során előre nehezen jósolható, hirtelen egyedszám változás következik be. Ez okozza például a sáskajárást. A gradációnak a fajok szétterjedésében nagy szerepe van.

A populáció egyedszáma t időpillanatban függ:

· B: születések száma

· D: halálozások száma

· I :bevándorlók száma

· E :kivándorlók száma

A populációk számos olyan sajátossággal rendelkeznek, melyek csak egyedsokaságra jellemző. Ezek a tulajdonságok a populáció szerkezetére és időbeli változásával kapcsolatos.

1. populációméret (N): populációt alkotó egyedek száma

Egyedsűrűség = Denzitás: térfogat – vagy területegységre jutó egyedszám. 
Becslése mintavételezés útján történik. Ilyenkor a népességnek csak egy kicsiny, általában véletlenszerű hányadát veszik számba, azt feltételezve, hogy hűen reprezentálja az egész populációt. Módja az élőlények fajtájától függ.

Lehet ismert mintanégyzeten az egyedek számolásával vagy fogás-jelölés-visszafogás módszerrel.

Mintavételezéssel egyedsűrűséget kapunk, de ha ismerjük a populáció által elfoglalt terület nagyságát, akkor a populáció teljes egyedszáma is megbecsülhető.
Egyes esetekben az abszolút populációnagyság még így sem állapítható meg, ilyenkor alkalmazzák a relatív egyedszám mutatókat (abundancia index).
2. korcsoportszerkezet: a populációt különböző korú egyedek alkotják, melyek eltérő mértékben járulnak hozzá a szaporulathoz.
Korcsoport:

· fiatal: még nem szaporodóképes (juvenilis) egyedek,

· kifejlett és szaporodó ivarérett egyedek,

· öreg: a szaporulathoz már hozzá nem járuló szervezetek.
Ezek részesedése a populáción belül az ún. korcsoportszerkezet vagy koreloszlás, szerepe meghatározó a populációméret jövőbeni alakulása szempontjából.
A természetes populációk korcsoportszerkezete sokféle lehet, mégis 3 fő típus jelölhető ki a populációméretre gyakorolt hatás szerint: növekvő (A), stabil (B), hanyatló (C).
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A populáción belül az egyes korosztályok szaporodási üteme rendszerint változatlan, így a populációk időben állandó korcsoportszerkezet felé tartanak, de a környezeti hatások megakadályozhatják annak eltérését. A koreloszlás fajspecifikus tulajdonság is, kialakításában jelentős szerkezete van a faj életmenet-sajátságainak.
3. születési ráta: nőivarú egyedek által létrehozott egyedek száma egységnyi időre pl.: 1év

(A világ legszaporább állata a termesz, évente elméletileg 15 millió utód származhat a termeszanyától.)
4. átlagos élettartam

5. születési ütem = natilitás (b): Időegység alatt a populáció egy egyedére jutó születések száma. 
b = B/N

B: összes újszülött
N: összes egyedszám

Korlátozza az élőlény biológiai adottságai és a környezeti hatások. A valóságban a nagysága alulmarad az élőlény élettani képességétől, az ún. maximális születési ütemtől (bmax).
Erősen befolyásolja az élőlény életmenet-sajátosságai és a szaporodás módja.

Fekunditás: ténylegesen napvilágot látott utódok száma

Fertilitás: életképes szaporodási képletek (pl. magok, peték, tojások aránya)
6. halálozási ütem = mortalitás (d): időegység alatt egy egyedre jutó halálozások száma.

d = D/N

D: elpusztult egyedek száma

Nettó szaporodási ütem: A születési és halálozási ráta különbsége. 
 r = b-d
7. borítás(dominancia): a faj mekkora területe fed le a felület százalékában.
A populációk területigénye függ attól, hogy növényről vagy állatról van –e szó, állatoknál számít az egyed testnagysága, a legelő vagy vadászterület nagysága valamint a táplálékláncban elfoglalt hely. Fontos tényező az adott helyen élő többi populáció is.

Zavaráskor vagy más hatásra először a nagy területigényű fajok pusztulnak ki

8. diszpergáltság: az egyedek térbeli eloszlása.
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Három alaptípust különböztetünk meg:

· szabályos eloszlás (infradiszpergáltság):
A populáció egyedei egyenlő távolságra helyezkednek el egymástól.

pl.: énekesmadarak,

· [image: image9.png].

dN,/dt=0

dIN,/dt=0




véletlenszerű / random eloszlás:

Az egyedek elhelyezkedése a területen egymástól független.

A természetben ritka.

virágpor pl.: gyermekláncfű,
· [image: image10.png]


csoportos / aggregált eloszlás (szupradiszpergáltság):

Az gyedek csoportokban jelennek meg.

pl.: hangyaboly, seregélyek
9. populáción belüli hatások: együttműködés, önzetlenség, agresszió, megtévesztés
10. elterjedési terület (área) :Ez az a terület , ahol az adott faj életképes populációi élnek.

11. szaporodási stratégiák: korlátlan szaporodás, szabályozott szaporodás
Populációdinamikai modellek

Populációdinamika: A populációméret időbeli változását és annak okait vizsgálja.

A populációméret változása két időpont között leírható az 

N1 = N0 + B – D + I – E

összefüggéssel, ahol: N0 illetve N1 a kiindulási, illetve a végső populációméret




B a születések száma




D a halálozások száma




I a bevándorló egyedek száma




E az elvándorló egyedek száma   

Amennyiben a teljes populációméret nem állapítható meg, ott a megfelelő egyedsűrűség-értékek alkalmazandók. 

A valóságban sokszor bonyolult populációs egyedszám-változások törvényszerűségeit modellek segítségével vizsgáljuk. A következőkben bemutatott alapvető populációnövekedési modelleknél (az egyszerűség kedvéért) zárt populációkról lesz szó (I = 0, E = 0).

Külön kezeljük az elkülönülő (diszkrét) és az átfedő nemzedékekkel szaporodó élőlényeket. Az előbbieknél az egyes generációk szaporodási ciklusa időben elválik, míg az utóbbiaknál egyidejűleg több nemzedék vesz részt az utódok létrehozásában. 

1. Exponenciális (korlátlan) növekedés
Sok rövid életű élőlény (egyéves növények, sok rovar) egyedei elpusztulnak az egyszeri szaporodás után, így a szülő és utódgeneráció egyedei nem találkoznak egymással (elkülönülő nemzedékek). Ilyenkor a populáció egyedszámának változása diszkrét lépésekben zajlik és egyszerűen leírható: 

N1 = N0 * R0


ahol: N0 a szülő-, N1 az utódgeneráció populációmérete



         R0 szorzótényező, a nemzedékenkénti nettó szaporodási ütem

A nemzedékenkénti nettó szaporodási ütem megadja, hogy egy egyed átlagosan hány utóddal járul hozzá a következő generációhoz. Ha értéke 1-nél nagyobb, a populáció mérete nő, ha kisebb, csökken. R0 = 1 esetén a populáció pontosan újratermeli önmagát. Továbbgondolva a fenti egyenletet: 

N2 = N1*N0 = N0* R02
t számú generáció elteltével: 

Nt = N0 * R0t       szerint alakul.

Aazaz a populációméret exponenciálisan nő (ha R0 ( 1) vagy csökken (ha R0 ( 1)

Folyamatosan szaporodó élőlényeknél az egyes nemzedékek elkülönítése nem lehetséges és egyidejűleg több generáció is részt vehet a szaporodásban. Ilyenkor korlátlan növekedésnél az egyedszám változását a 
dN/dt = rmax * N
differenciálegyenlet írja le tetszőlegesen rövid idő (dt) alatt, ahol N az egyedszám, r pedig a populáció belső növekedési rátája (malthusi paraméter). Ez utóbbi a populáció egy egyedére eső születési és halálozási ráta különbsége, kifejezi a populáció pillanatnyi szaporodási ütemét. Legmagasabb értékét viszonylag kis populációméret , bőven rendelkezésre álló források és alacsony halálozási ütem esetén veszi fel. Az egyenlet integrálásával tetszőleges t időegység eltelte után megkaphatjuk a populációméretet (Nt): 
Nt = N0 * e r max*t
ahol e a természetes logaritmus alapja.

Amennyiben r értéke pozitív, a populációméret exponenciálisan nő, negatív r-nél az egyedszám exponenciálisan csökken, r =0-nál változatlan marad. 

2. Logisztikus (korlátlan) növekedés
A valóságban a populációk növekedése csak nagyon alacsony egyedszám mellett folytatódhat exponenciálisan. Ennek korlátot szabnak a véges mennyiségben rendelkezésre álló források, melyekért versengés lép fel a populáció egyedei között (intraspecifikus kompetíció), növekvő egyedszám mellett csökken az egyedenként elsajátítható források mennyisége, így az egyedek életképessége is, ami végül a születési ráta csökkenését és a halálozási ráta emelkedését eredményezi.

Az a populációméret, ahol a születési és a halálozási ráta egyenlő (így a populáció növekedése zérus), a környezet eltartóképességének (K) nevezzük. Ebben az esetben a populáció növekedése a logisztikus egyenlettel írható le: 

dN/dt = r * N * (K – N)/K

Ezt az egyenletet úgy kaptuk, hogy az exponenciális egyenletet bővítettük egy, a sűrűségfüggést figyelembe vevő tényezővel.

Exponenciális növekedés



Logisztikus növekedés
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A logisztikus növekedési görbe azt mutatja, hogy eleinte a populáció exponenciálisan, majd egyre lassulva növekszik a környezet eltartóképességéig, ahol a növekedés megáll. Ha a populációméret mégis túllépné K-t, akkor a (K – N)/K hányados negatív lesz, így az egyedszám csökkenni fog. K értéke populációnként más és más lehet, az élőlények eltérő környezeti igényei szerint. A valóságban K nem egy állandó érték, hanem egy ingadozási tartomány.
Hogy modellünk valósághűbb legyen, figyelembe vesszük azt a tényt is, hogy egy kritikus populációnagyság alá süllyedve a népesség már nem szaporodóképes (pl.: az egyedek nem találnak egymásra, beltenyészet alakul ki). Ezért az ún. kihalási küszöbbel (M) bővítjük az egyenletet:
dN/dt = r * N * (K – N)/K * (N – M)/N
Amíg az egyedszám (N) jóval magasabb a küszöbértéknél (M), az (N – M)/N hányados értéke közel 1, tehát a populációnövekedés a logisztikus görbét követi. Ahogy N megközelíti a kritikus M értéket, az egyenlet utolsó tényezője 1-nél jóval kisebb lesz, így mérséklődik a gyarapodás üteme. Ha N értéke M alá süllyed, (N – M)/N negatívvá válik, így az egyedszám csökken, végül a népesség kihal.

Vannak olyan populációk, ahol a populációnövekedés pillanatnyi értékét az x idővel korábbi populációméret befolyásolja (késleltetett sűrűségfüggés). Ez érvényesül akkor, amikor a források pillanatnyi szintje egy korábbi populációméret fogyasztási aktivitását tükrözi, vagy ahol hosszú az egyedek juvenilis (nem szaporodóképes) állapota. Ilyenkor egyenletünk (K – N)/K tényezőjében N helyett Nt-x-et helyettesítünk. A késleltetés általában a populációméret destabilizálódásához vezet, mert az egyedszám csak késéssel és jelentős amplitúdóval követi a környezeti változást. 

A korlátos növekedés modellje az elkülönült generációkkal szaporodó élőlényekre is felírható, sőt itt az is kimutatható, hogy az egyedek közötti versengés természete és a szaporodási ráta (R) nagysága szerint a populációk sokféle dinamikai tulajdonságot mutathatnak a monoton csillapodó növekedéstől a kaotikus ingadozásig.
A populáció növekedése elvileg az egyensúlyi populáció felénél (K/2) a leggyorsabb. Ez azt jelenti, hogy ekkora egyedszám fenntartása mellett emelhető ki a populációból a legtöbb egyed anélkül, hogy csökkenne a szaporulat (optimális hozam). Ennek gyakorlati jelentősége az emberi vadászati és halászati tevékenységnél van.
Az optimális hozam pontos meghatározása a populáció valós dinamikájának alapos, a demográfiai sajátságokat is figyelembe vevő tanulmányozás szükséges.
Az élőlények rendkívül sokfélék genetikailag meghatározott életmenet-sajátsságaik szerint.

pl.:
 mennyi ideig él egy egyed

milyen hosszú a juvenilis szakasz

hányszor szaporodik élete során

egy szaporodási ciklusban mennyi utódra fordít befektetést
A bizonytalan vagy rövid ideig benépesíthető élőhelyeken olyan fajok részesülnek előnyben, melyek gyors populációnövekedésre képesek, azaz rövid életűek, korán szaporodnak, sok utódot hoznak létre és az utódok nagy távolságokra képesek eljutni. Az ilyen élőlényeket r-stratégiájúaknak, az őket létrehozó evolúciós folyamatot r-szelekciónak nevezzük. pl.: egyéves növények, algák, sáskafajok, házi és mezei veréb, seregély stb.
Az állandó vagy szabályosan évszakos élőhelyeken azok az élőlényeké az előny, melyek képesek az erős versengés közepette nagy populációméret tartós fenntartására. Az ilyen élőlények hosszú életűek, életük során később és többször szaporodnak, egyszerre csak kevés, de „jól ellátott” utódot hoznak létre. Ezeket a szervezetek K-stratégiájúaknak, evolúciós kiválogatódásukat K-szelekciónak nevezzük. pl.: fák, évelő növények, nagytestű madarak, emlősök.

Valójában az r- és K- stratégia két szélsőség, a természetben a kettő között folytonos átmenet figyelhető meg, ezért beszélnek sokszor r-K-kontinuumról.
A populációs kölcsönhatások

A társulást felépítő populációk aktivitásuk során sokféleképpen befolyásolják egymás működését. Az ennek nyomán kialakuló kapcsolatszerkezet alapegységei az elemi kölcsönhatások vagy kölcsönhatástípusok, melyek két populáció kölcsönös viselkedését emelik ki. A kölcsönhatás végső eredménye a populáció szaporulatának, így a következős nemzedék népességének a változása. Ezért a hatást akkor minősítjük kedvezőnek (+), hátrányosnak (-) vagy semlegesnek (0) a populáció számára, ha azáltal nő, csökken vagy nem változik a populáció egyedszáma a továbbiakban.
Az elemi populációs kölcsönhatások közül, mint jelentős szabályozó tényezők, kiemelt jelentőséget tulajdonítanak az interspecifikus kompetíciónak, a növény-növényevő, a ragadozó-zsákmány és a gazda-parazita kapcsolatoknak.
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Mutualizmus vagy kölcsönös segítség

Mindkét fél számára kölcsönösen előnyös. pl.: a virágok porzását végző méhek, levéltetveket „tenyésztő” hangyák.
A legismertebb formája a szimbiózis, amikor a két fél szorosan együtt él (pl.: emlősök emésztőcsatornájában elő baktériumflóra). Csak újabban derült fény arra, hogy a jelenség jóval szélesebb körben terjedt el az élővilágban, mint ahogy azt korábban gondoltuk. 

Az endoszimbióták egy másik szervezeten belül élnek és sokszor jelentősen hozzájárulnak a gazda táplálásához, részt vesznek detoxikációs folyamatokban, biolumineszcenciát keltenek, vagy egyéb módon növelik a gazda túlélését, növekedését és szaporodását. Egyes esetekben a gazda biomasszájának 50%-át is kitehetik. Ugyanakkor a szimbionták specializációja gyakran jelentősen kisebb mértékű, mint a parazita szervezeteké.

Predáció vagy zsákmányszerzés
A fogalom tágabb értelmezését használjuk, mikor a tényleges ragadozás mellett a növényevést is ide soroljuk. Ezek közös vonása, hogy az egyik élőlény elfogyasztja a másikat / vagy annak egy részét / úgy, hogy a zsákmány élő szervezet. A fogyasztó élete során sok zsákmányt sajátít el.
A ragadozó-zsákmány egymás egyedszámát kölcsönösen szabályzó Lotka-Volterra-modelljét időben vizsgálva ún. neutrális stabilitást mutat, vagyis az időben folyamatosan, azonos amplitúdókkal oszcillál.

Jellemző a ragadozó egynegyednyi fáziskésése. A sarki nyúl és a kanadai hiúz populációs ciklusai az egyik közismert példa az ún. csatolt osszcillációjú populációdinamikai szabályozásra.
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A természetben nem található ilyen modell, mivel itt figyelmen kívül hagyja a környezet változásait. A zavarások hatására a populációk nagysága változik, de a rendszer a diszturbanciák után törekszik arra, hogy az eredeti állapotba visszatérjen, feltéve, ha a zavarás megszűnik. Ily módon a természetben stabil határciklusok találhatók.

A ragadozó-zsákmány rendszerek egyensúlyi állapotát számos tényező határozhatja meg. pl. a ragadozó önkorlátozása, zsákmány elmenekülése, környezet heterogenitása (zsákmány a ragadozómentes foltban kis egyedszámú populáció esetén is szaporodhat, ahonnan újabb területeket hódíthat meg)

Parazitizmus vagy élősködés (patogenezis)

Az egyik élőlény (élősködő) egy másikat (gazda) támad, de nem öli meg rögtön, hanem annak életfolyamatait tartósan a saját működésére, szaporodására fordítja. Ez végül a gazda halálát okozhatja, és az élősködő élete folyamán csak egy vagy néhány gazdát hasznosít. További jellemzők a szoros, speciális kapcsolat, az ebből következő függőségi állapot, valamint, hogy a gazda részéről is valamilyen (például védekezési) válasz jelentkezik. A sejteken belül élősködő vírusoktól a nagytestű állatok kültakaróján megtelepedő ektoparazitákig sok formája létezik. 
Az a parazita, amely csak az élő szervezetet képes hasznosítani, biotróf típusú, ellenben az, amely a gazda pusztulása után is tovább él benne, nekrotróf. Gyakorlati szempontok alapján a parazitáknak két nagyobb csoportját tudjuk elkülöníteni. A mikroparaziták a gazda sejtjein belül szaporodnak (például vírusok, baktériumok és egysejtűek—álomkór, malária). Átvitelük lehet direkt és közvetített. A makroparaziták a gazda üregeiben (endoparaziták: laposférgek, fonálférgek) vagy testfelületén (ektoparaziták: tetvek, atkák, bolhák, kullancsok) tartózkodnak és szaporodnak. A direkt vagy indirekt jelleg itt is jellemző. Az indirekt átvitelnél egy intermedier fázis is megjelenik, amely elhagyva az elsődleges gazdát, másodlagos gazdát keres, amelyből a megfelelő átalakulások után a fertőzésre képes alak jelenik meg. 

A felsőbbrendű növények körében is találunk parazita szervezeteket. Holoparaziták azok, amelyek nem rendelkeznek klorofillal és a gazda kész tápanyagaira van szükségük. A hemiparaziták (pl.: fagyöngyfajok) változó mértékben képesek fotoszintézisre és ehhez változatos módon hasznosítják a gazda anyagait: az egyes fajok a kész tápanyagokat, mások csak a vizet és az ásványi anyagokat szállító nyalábokat csapolják meg.
A gazda-parazita viszony sajátságai:

1.  Specializáltság (egy gazda-egy parazita kapcsolat): Viszonylag gyakran jelentkezik nagyfokú specializáltság a parazita részéről. Ez a vonás vezetett a Fahrenholz-szabály megállapításához, amely kimondja, hogy a parazita törzsfejlődése a gazdáét tükrözi. Régen nagy jelentőséget tulajdonítottak ennek, de ma már a szabály érvényessége gyengült vagy éppen ne áll.
2.  Megbetegítő képesség (virulencia): A parazitát (kórokozót) jellemezhetjük azzal a tulajdonsággal, hogy milyen gyorsan és milyen mértékben képes a gazdaszervezetre hatást gyakorolni, melynek kimenetele halállal is végződhet. Ezt a képességet a virulencia elnevezéssel szokták jelölni. Egy kórokozó nagyon virulens, ha a gazdapopuláció nagy része gyorsan és súlyosan megbetegszik. Komplex sajátságot jelöl tehát, mert az átvitel hatékonyságára és a gazda immunválaszának legyőzésére egyaránt utal. A virulencia nem azonos a fertőzőképességgel, mert nagy megbetegítő képességű kórokozók lehetnek csökkent fertőzőképességűek és fordítva. A virulencia a szervezet ellenálló-képességének megtörésével, míg a fertőzőképesség elsősorban a kórokozó terjedési képességével és a gazdapopuláció sajátosságaival kapcsolatos.
3.  Rezisztencia és érzékenység: A növényi kórokozók és gazdáik kapcsolatának behatóbb vizsgálata vezetett a gén-génért elmélet felállításához. Ennek lényege, hogy a koevolúció következtében a gazda egy-egy megváltozását, amellyel a parazita hatása alól kikerül, szorosan, lépésekben követi a parazita megváltozása és így újból alkalmassá válása az újabb gazdaváltozat hasznosítására (reciprokhatás). Az új gazdaváltozatot sikeresen kolonizáló parazitát biotípusnak nevezik. A parazita megváltozása nem szükségszerűen foglal magába genetikai változásokat. Lehetségesek ciklikus fenotipikus válaszok is, melyek a rendelkezésre álló testfelületi antigén állandó változását jelentik és genetikai változásokat nem igényelnek.
4.  A gazda válaszreakciói: A legsikeresebb parazita az, amelynek jelenlétét a gazda észre sem veszi. Ez az állapot már nem is gazda-parazita kapcsolat, hanem a kommenzalizmus körébe tartozhat, amikor az egyik partner számára a másik jelenléte közömbös. A kapcsolatok többsége azonban nem ilyen. A gazda vagy a szervezete intenzíven válaszol a parazita jelenlétére. Az immunválasz a szervezet azon képessége, amely lehetővé teszi számára a „nem önmaga” biokémiai úton való felismerését. A gerinctelenek esetében a behatoló antigén ellen fagociták működnek, míg a gerincesek körében további bonyolult felismerési és védekezési mechanizmusok is beindulnak. A rovarok egyik védekezési mechanizmusa az enkapszuláció, azaz az idegen test betokozással való elkülönítése.

A gazdaszervezet válaszaiból két fontos vonás emelhető ki: a védekezési válasz segít a fertőzésből való felépülésben, de ugyanilyen fontos, hogy a szervezet emlékezni fog a kórokozóra a legközelebbi fertőzéskor és ez meghatározhatja a reakció intenzitását. Ha a fertőzöttségi állapot hosszú, akkor az immunválasz rövidebb és gyengébb, valamint állandó újrafertőzés van. 

Kommenzalizmus vagy asztalközösség

A kölcsönhatás az egyik populációra előnyös, a másikat nem befolyásolja. A detrivória (korhadékevés) és a dekompozíció (az elhalt szerves anyag lebontása) a legelterjedtebb típusú kölcsönhatás, bár kevésbé feltűnő, mégis rendkívül nagy élőlénysokaság vesz benne részt. Mivel az egyik résztvevő nem élő szervezet, a kapcsolat csakis egyoldalú lehet. 

Amenzalizmus vagy hátrányos asztalközösség

Felfogható, mint egyik erősen aszimmetrikus versengés, ahol az egyik fél hatása elenyésző a másiké mellett. De ilyen számos allelopatikus kölcsönhatás is (pl.: az egyik növénytársulás bomlástermékei gátolják egy másik növekedését).

Neutralizmus vagy közömbös kapcsolat

A közösségek bonyolult kapcsolatrendszerében nem könnyű ilyet találni, hiszen, ha direkt interakció nem áll fenn két populáció között, közvetett úton mégis befolyásolhatják egymást. A cönózis olyan elemei lehetnek egymásra elhanyagolhatóan kis hatással, melyek eltérő forrásigényekkel, aktivitási mintázattal rendelkeznek. 

Kompetíció vagy versengés
1. A populáción belüli (intraspecifikus) versengés
Az egyedszám exponenciális növekedése nem folytatható tartósan. Ennek korlátot szab a véges mennyiségben rendelkezésre álló forrásokért a populáció egyedei között zajló versengés, vagyis az intraspecifikus kompetíció. Következésképpen csökken az egyedenként elsajátítható források mennyisége, így a túlélési és a termékenységi tulajdonságok is, melynek hatása az egyedek csökkent hozzájárulása a következő nemzedékhez. A populáción belüli versengés általában erősebb a populációk közöttinél, hiszen azonos fajhoz tartozó egyedek ökológiai igénye nagyobb valószínűséggel esik egybe, mint különböző fajúaké.
Versengés csakis olyan forrásért történhet, melynek felvehető mennyisége korlátozott. Így például nem beszélhetünk a légköri oxigénért folytatott kompetícióról annak ellenére, hogy a valamennyi élőlény számára nélkülözhetetlen forrás. Olyan nagy mennyiségben fordul elő, ugyanis a természetben, hogy jóval felülmúlja az élőlények igényeit. Ugyanakkor a légkör 78%-át alkotó nitrogén a növényi növekedés egyik gyakori korlátozója, mert felvehető állapotban igen szűkös mennyiségben áll rendelkezésre a talajban. Hasonlóan egy ritka félsivatagi növényzetben a fény nem limitáló tényező, egy lomboserdő aljnövényzetében viszont már igen.
A populáción belüli kompetíciónak több formája ismert: 

a. Exploitatív (forráskimerítő): közvetett interakciókon alapul, ilyenkor a versengő egyedek egymás tevékenységét csak a források csökkent mennyiségén keresztül észlelik. Például: növényeknél egymás árnyékolása, ragadozó állatoknál a zsákmány ritkítása.
b. Interferencia (összetűzéssel járó): közvetlen kontaktusok alakulhatnak ki a forrás megszerzéséért. Például növényeknél az allelopátia, állatoknál a territórium védelme.
c. Területfoglalás: A versengés eredményét sokszor az adott élőhelyen megtelepedés időrendisége határozza meg úgy, hogy a korábban érkezett egyedek behozhatatlan előnyre tesznek szert a korlátozott források kiaknázásában a később belépőkkel szemben.
Intraspecifikus kompetíciónál a forráscsökkentő hatás a részt vevő partnerek számára kölcsönös, de nem feltétlenül szimmetrikus. Egy korábban kelt, nagyobb termetű palánta könnyen túlnövi és elnyomja kisebb fajtársát, a fészekalj fiókái közül is az erősebbek jutnak több táplálékhoz gyengébb testvéreik rovására. Ennek a következménye, hogy kompetíció esetén relatíve nagyobb lesz a populáció versenyképesebb egyedeinek hozzájárulása az utódnemzedékhez, mint versengés nélkül. Ugyanakkor az egész populációra nézve csökken az átlagos szaporulat.

A kompetíciós hatás sűrűségfüggő, azaz az egyedi életképesség, illetve termékenység egyre csökken a versengésben részt vevők számának emelkedésével. Növényeknél megfigyelték, hogy kompetíció folyamán a populációkban az egyedek mérete és denzitása összhangban változik egymással. A növények súlyának időbeli növekedésével lineárisan csökken az egyedsűrűség (a leggyengébbek elpusztulnak). A jelenséget önritkulásnak nevezzük. Az egységnél nagyobb meredekség azt mutatja, hogy a növekedő és önritkuló populációkban az egyedek súlya gyorsabban emelkedik, mint ahogy a denzitás csökken, vagyis a populáció összsúlya nő. Ez nem folytatódhat végtelenül, ezért elvileg a meredekségnek egy idő után –1 értékbe kéne áthajolni, amikor a két folyamat épp kiegyenlíti egymást. A természetben csak a legritkább esetekben sikerül ezt az áthajlást megfigyelni. 

2. A populációk közötti (interspecifikus) versengés

Ha különböző faji minőségű egyedek között zajlik a versengés egy vagy több limitált mennyiségben lévő készlet tényezőért, akkor interspecifikus, fajok, pontosabban különböző faji minősítésű populációk közötti versengésről beszélhetünk. Interspecifikus versengés akkor alakul ki, ha valamilyen készlet mennyisége nem elég az azt használó egyedek számára (resource-limitáció). A készlet zsákmányolása alapján két típust különítenek el:
a. Exploitatív (kizsákmányoló): közvetett interakciókon alapul, ilyenkor a két populáció egyedei nem kerülnek fizikai összeütközésbe. A versengő partner jelenlétét a hiányban levő készlet folyamatos csökkenéséből érzékelik.

b. Interferencia: közvetlen kontaktusok alakulhatnak ki, ahol a nagyobb kompetíciós képesség fizikai fölényt jelenthet.

A versengés definíciója szerint a résztvevő populációk mindegyike hátrányt szenved a kapcsolatban. Ennek ellenére legtöbbször azt tapasztaljuk, hogy az interspecifikusan versengő populációk egymásra hatása aszimmetrikus. Az egyiknél - ezt nevezzük vesztes populációnak - sokkal erőteljesebben érvénysül a negatív hatás, mint a másiknál (győztes populáció). Egyes vizsgálatok felhívják arra figyelmünket, hogy egyféle készletért folyó versengés befolyásolja a szervezetet egy másik készletért folyó versengésben.
Az interspecifikus versengés leírásához a Lotka-Volterra modellt használjuk, mely megmutatja, milyen feltételek mellett alakulhat ki stabil egyensúly két versengő populáció között. A modell a fajok egymásra hatását kompetíciós koefficiensekkel ((12 és (21) méri, amelyek az egy egyedre vonatkozó kompetíciós hatást fejezik ki. A kompetíciós koefficiens segítségével beépíthetjük a másik faj hatását az egyik faj populációnövekedési egyenletébe, mivel (12  (az 12 index jelentése: a második faj hatása az első fajra) reciproka azt fejezi ki, hogy hány egyed fejt ki a második fajból az első fajra ugyanakkora hatást, mint az első faj egyetlen egyede. (Pl.: (12 = 1/10, akkor ez azt jelenti, hogy tíz egyed a második fajból ugyanakkora hatást fejt ki az első fajra, mint egy egyed az első fajból.). Az (12 segítségével az N2-t átkonvertálhatjuk N1-é és felírhatjuk: 



dN1 = r1N1 (K 1 -N1 - (12N2)


 dt                     K1          

ugyanez a másik fajra: 



dN2 = r2N2 (K2-N2- (21N1)


 dt                     K2         

Ahol:

K1  és K2  
a két faj környezeti eltartóképessége,
 r1 és r2 
a két faj belső növekedési rátája,

N1 és N2 
a két faj egyedszáma. 

Az egyes faj nulla növekedési egységét úgy számíthatjuk ki, hogy 0 növekedést feltételezve (dN1/dt = 0), az egyenlet jobb oldalát egyenlővé tesszük nullával:


r1 N1 (K1 - N1 - (12  N2) = 0

r1 illetve N1 egyenlő nulla evidenciáktól eltekintve vizsgáljuk meg azt az esetet, amikor a harmadik tag egyenlő 0-val: 



(K1 - N1 -  (12 N2) = 0

N1-et kifejezve a következő egyenletet kapjuk: 

N1 = K1 -  (12 N2, 
amelyből két pontot meghatározva megkapjuk a 0 növekedési egyenest.

Ha N1 = 0, akkor N2 = K1/ (12   illetve ha N2 = 0, akkor N1 = K1 megadja a két keresett pontot.
Ugyanezt elvégezve a másik fajnál egy egyensúlyi egyenest is felrajzolhatunk.

A stabilitás vizsgálatához a két faj egyensúlyi egyeneseinek egyesítését négyféleképpen tehetjük meg:
1.  Az első faj egyenese magába foglalja a második faj egyenesét. Ilyenkor az első faj intraspecifikus hatása nagyobb, mint a másodiké. Ugyanakkor az első faj hatása a második fajon nagyobb, mint a második hatása magán. Ez azt jelenti, hogy az első faj erős kompetíciós képességgel rendelkezik, a második faj pedig veszít a versengésben és kipusztul. Stabil egyensúly az első faj környezeti eltartóképessége körül alakul ki. (1. ábra)
2.  A második esetben hasonló a helyzet, csak a második faj egyenese foglalja magába az első fajét. Ekkor a második faj a nyertes és az első faj eliminálódik. (2. ábra)
3.  Mindkét fajnál az interpopulációs hatások erősebbek. Attól függően, milyen egyedszám-kombinációból indulunk ki, a versengés kimenetele változhat, vagy az első, vagy a második faj nyer és kiszorítja a másodikat. Pontosan kiegyensúlyozott populációnagyság-kombináció mellett instabil helyzet is kialakulhat, ám kis változás az egyedszámokban kibillenti a populációt ebből az egyensúlyból és a folyamat az egyik faj kiszorulásához vezet. Például növényeknél találkozunk az allelopátia jelenségével, amikor az egyik növény olyan toxikus anyagot termel, amely más fajú élőlényekre káros, de a saját fajú egyedeket nem gátolja. Ebben az esetben is a versengés kimenetelét a kiindulási denzitások fogják meghatározni. (3. ábra)
4.  Az intraspecifikus hatások korlátozzák a populáció növekedését és az interspecifikus hatások kevésbé fontosak. Ebben az esetben stabil koegzisztencia alakulhat ki a fajok között. (4. ábra)
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1. ábra: Egy populáció (N2) zérus növekedési görbéje a kompetíciós modell szerint. Az egyenesen kívül a populáció egyedszáma csökken, az egyenesen belül a létszám nő. A vektorok az egyedszámváltozás irányát jelzik.
2. ábra: Két populációból (N1 és N2) álló rendszer viselkedése. Az 1. faj zérus növekedési görbéje végig a 2. fajé fölött halad: minden kezdeti egyedszámarányból az 1. kerül ki győztesen.
3. ábra: Instabil egyensúly: ha két faj zérus növekedési egyenese keresztezi egymást, s a kezdeti állapottól függően a versengésben valamelyik kihal.
4. ábra: A versengés kimenetele: a két faj stabil együttlétezése (koegzisztenciája).
A Lotka-Volterra egyenletek egyszerűségük és sokszor nem érvénysülő feltételezéseik miatt ritkán alkalmazhatók természetes szituációkra, segítségükkel azonban szemléletessé tehető a fajok közötti versengés kimenetele. A kétfajú kapcsolatokban az (-k és a K-k viszonya szabja meg a versengés kimenetelét, három faj egymásra hatásánál az r-ek is szerepet kapnak. Az r-ek az egyensúlyi állapot elérésének sebességére utalnak, vagyis ebben a szituációban fontos, melyik faj éri el előbb az egyensúlyi állapotot. 

A stabilitási vizsgálatokból láthatjuk, hogy két vagy több populáció versengése ritkábban az egyik kizáródásához, gyakrabban koegzisztáláshoz vezet. Niche-elméleti alapokon az előző esetre azt mondhatjuk, hogy teljesen azonos niche-ű fajok nem élhetnek tartósan egymás mellett. Ugyanezt fejezi ki a Kompetitív Kizárás Elve is. A második esetben azt tapasztaljuk, hogy a koegzisztencia niche-elkülönüléssel jár. A fajok a versengés elkerülésére (annak nyomására) megváltoztatják niche-üket és bizonyos mértékű szegregációt mutatnak. A természetben ez a gyakoribb eset, vagyis a versengés niche-szegregációs mintázatot eredményez.

A koegzisztencia lehetőségei:
1. Hiányfoltok benépesülése: Bizonyos természeti katasztrófák (erdőtűz, vulkánkitörés) olyan területek (hiányfoltok) kialakulásához vezetnek, amelyekről kipusztulnak az élőlények és „szűz” területként lehetőséget adnak az újra benépesülésre. Ezeken a területeken először a kis kompetíciós képességű, pionír fajok telepednek meg, majd később átveszik az uralmat a jobb kompetíciós képességű fajok. Ez játszódik le a tengerparti hullámverés-zónákban, ahol a tenger görgető hatása miatt bizonyos nagyság alatti kövek felszíne újra és újra benépesíthető hiányfoltként jelenik meg.
2. Fluktuáló ökológia környezet: Mielőtt a kompetíciós hatások következtében fajok záródnának ki a közösségből az ökológiai környezet megváltozik és a jobb kompetíciós képességű fajok egyedszáma jelentősen csökkenhet, így hatásuk a többi fajra gyengül. Az állandó fluktuáció (változás) a kompetíciós hatások csökkentésével lehetővé teszi a stabil koegzisztálást. Például plankton-pradoxon.
3. Foltos környezet hatása: Ha a versengő populációk foltosan elhelyezkedő készleteket használnak, gyakran előfordul, hogy az intraspecifikus hatások felerősödnek és fontosabbakká válnak, mint az interspecifikus hatások.
4. Látszólagos versengés: Ilyenkor egy predátor fogyaszt két prédapopulációt, amelyek a predátoron keresztül vannak kapcsolatban. A predátor az egyes prédát fogyasztva csökkenti annak egyedszámát, saját populációnagysága viszont ennek következtében nő, ami hatékonyabb vadászatot tesz lehetővé a másik préda esetében is, így annak egyedszáma is csökken. Mivel mindkét prédapopuláció igyekszi elkerülni a predációt, niche-szegregációt megfigyelhetünk, ami az ellenségmentes helyek különböző hasznosítását jelenti. Ha nem ismernénk a kapcsolatrendszerben a predátor szerepét, feltételezhetnénk, hogy a két faj (egymásra negatívan hatva) versengésben áll és koegzisztenciájuk éppen a niche-szegregációval realizálódott. Ez a fajta versengés inkább csak elméletben fontos, a gyakorlatban nem láttak rá túl sok példát. 

Túlélési programok

A túlélési program azt mutatja, hogy milyen valószínűséggel érik el az egyedek az egyes életkorosztályokat (pl.: ha az ivarérett korra csak az újszülöttek fele marad meg, akkor e korosztály elérési valószínűsége 0,5). Fajonként és élőhelyenként nagyon változó a túlélési program, amelynek három alaptípusa van.

Az I. típusba az egyedek nagy része megközelíti az életkor felső határát, annak közelében viszont rohamosan emelkedik a mortalitás. Ilyen például a fejlett társadalomban élő ember vagy az állatkerti fogságban nevelkedett különböző állatok.

A II. típusú élőlényeknél a halálozás valószínűsége állandó marad az életkor változásával. Ilyen például a talajban eltemetett növényi magbank, a hidrák és számos énekesmadár.

A III. típusnál a korai életszakaszban (pl.: lárvaállapotban) igen magas a halandóság, de az éltben maradottak nagy valószínűséggel élnek meg magas kort. Ebben a típusba tartoznak pl. a halak, kagylók, polipok, amelyeknél a tengernyi ivadéknak csupán töredéke érheti meg a kifejlett kort (pl.: ragadozók áldozatául esnek, nem találnak megfelelő élőhelyet). 


E három típusnak számos kombinációja és átmeneti formája fordul elő a természetben. Az r-stratégiájú élőlények inkább a III., a K-stratégiájúak főleg az I. típust közelítik.
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Kompenzáció
Növény – Herbivor kapcsolata

1. kompenzációs válaszok

A növényekre gyakorolt hatások különféle módokon tolerálhatók, ha nem olyan súlyosak, hogy abba a növény belepusztul. kompenzáció általában akkor fordul elő, ha a herbivor általi fogyasztás olyan alacsony, hogy nem okoz csökkenést a növény normális életfolyamataiban és a növény képes pótolni az elvesztett vagy károsodott részeket


Növényi válasz





Növényevő táplálkozási intenzitása

2. Hatással nem arányos (diszproporcionális) következmények

Károsodás akkor következik be, ha a produkció gyorsabban csökken a herbivoria következtében

Niche
A niche eredetileg francia szó, fülkét jelent. Alapvetően a kompetíció folyamata és kimenetele határozza meg az adott közösségben együtt élő fajok számát. A populációk tartós együttélésének kérdéseivel - hány faj milyen módon osztja fel egymás közt a releváns környezeti tényezők által kijelölt sokdimenziós teret - a niche-elmélet foglalkozik. Az ökológiai niche valójában az ökológiai optimum megközelítés többdimenziós kiterjesztése, s a modern, máig is operatív meghatározása Hutchinson nevéhez fűződik. A niche-tér egy olyan sokdimenziós absztrakt tér, amelynek tengelyein a fajok életfeltételei szempontjából lényeges források és élőhelyi jellemzők értékeit tüntetjük fel. Minden egyes  környezeti faktornak van egy, a populációt limitáló alsó és egy felső értéke.
Beszélhetünk a niche méretéről is, ezt niche-szélességnek nevezzük. Egy populáció niche-szélessége akkor nagy, ha a niche dimenzióinak nagy terjedelmét foglalja el. Ezek a generalista fajok, míg a specialisták esetében a niche-szélesség kicsi.
A természetben a populációk nem önmagukban, hanem társulásokban fordulnak elő, ezért a rendelkezésre álló ökológiai tér egy részét “meg kell osztaniuk” más populációkkal. Meg kell tehát különböztetni a fundamentális és a realizált niche fogalmát.
Egy faj fundamentális niche-je ennek az n-dimenziós állapottérnek az az altere, amely biztosítani képes egy adott faj populációjának tartós fennmaradását a versengő partnerek hiányában. A kompetíció mértékétől függően a fundamentális niche-ek átfedődhetnek. Az átfedés (overlap) zónában kompetitív kizárás léphet fel: ebben az esetben a két versengő populáció közül a jobb kompetíciós képességű kiszorítja a gyengébbet.


Kétdimenziós fundamentális niche elvi ábrázolása két faj (S1 és S2) példáján. Mindkét környezeti változó mentén a genetikailag kódolt, fiziológiailag lehetséges tartomány szélső értékei vannak kijelölve, nincs jelezve, hogy „mennyire jó” (Krebs, 1979)
Egy fajra jellemző realizált niche a fundamentális niche-nek az a része, ahol az adott faj populációja versenytársak, ragadozók és paraziták jelenlétében is képes a tartós fennmaradásra. A gyakorlatban a realizált niche-ek is átfedődhetnek. Ilyenkor a két populáció együtt létezéséről, koegzisztenciájáról van szó. Ez általában akkor következik be, ha a közös tényező bőségben van.
Az előzőek alapján a Gaus-elv most már úgy is megfogalmazható, hogy két teljesen azonos realizált niche-sel rendelkező faj tartósan nem élhet együtt. Megfontolandó azonban, hogy a valóságban van-e értelme a fundamentális-realizált niche-felosztásnak, tekintettel arra, hogy az élőlények populációi nem önmagukban élnek a természetben, hanem kompetíciós partnereikkel együtt a közösségekben.
A közösségen belül az élőlényeknek az olyan csoportját, amelynek tagjai a forrást ugyanolyan módon használják ki, guildnek nevezzük. Az azonos forrásokat használó fajok között niche-differenciálódás alakul ki. A guild fontos vonása, hogy tagjainak nem kell szükségszerűen taxonómiai rokonságban állniuk egymással.

A kompetitív kizáródás elve általános érvényességének ellentmond számtalan evidencia és megfigyelés: érvényesülése esetén a közösségek igen fajszegények lennének. A természetben a hasonló forrásokat igénylő fajok tartós együttélése gyakran megfigyelhető (elsősorban a trópusi esőerdőkben). A kompetitív kizárás elve és a tapasztalt nagy fajgazdagság közötti ellentmondás feloldására született elképzelések két nagy csoportba oszthatók:
1. Egyensúlyi hipotézis: magába foglalja a niche-szegregációt, a forráselosztás, a térbeli heterogenitás, mozaikosság és a forrásarány hipotéziseket.
2. Nem egyensúlyi hipotézis: ezek közül kiemelkednek az egyenlő esélyek, a folytonosan változó környezet és a közepesen zavaró hatás hipotézisei.
A niche-szegregáció klasszikus háttere, hogy a fajok populációinak zöme nem a fiziológiai optimumában él a természetben, hanem ettől távolabb, a szuboptimumban vagy a szubpesszimumban. Az olyan közösségekben, ahol a szélsőséges abiotikus környezeti tényezők korlátozó hatása erősen érvényesül (pl.: sivatagok, sós mocsarak, tundra), gyakran már egy-két niche-dimenzió is jól szegregálja a populációkat. Az együtt élő fajok közötti erős interspecifikus kompetíció (illetve az ezt követő kizáródás) a niche-dimenziók számának növelésével védhető ki. A trópusok nagy fajdiverzitását többek között a bonyolult niche-szegregáció biztosítja.
Pl.: Ellenberg kísérlet: a fajok közötti ökológiai viselkedés tiszta vetésben (a) és kevert vetésben (b). 

Mindkét faj fiziológiai optimuma a közepesen nedves tartományban van.

A versengés következtében az Réti ecsetpázsit ökológiai optimuma a nedves, a Sudár rozsnok a száraz tartományba szorul.

[image: image6.emf]
A természetben számos lehetőség van az együtt élő fajok szegregációjára. Az állatvilágban a táplálék, mint forrástényező, a táplálkozási helyek és a táplálkozási idő, mint lényeges niche-dimenziók tényezők. A növényeknél szintén fontos szegregáló tényező az idő. Emellett még számos egyéb lehetőség is kínálkozik a realizált niche-ek részleges szétválására, például a fundamentális és a realizált niche-k időbeni változásai, növények térbeli elhelyezkedése, katasztrófák, mikroniche-k kialakulása és a növények hatékonyságának szempontjai.
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Tökéletes kompenzáció azonban ritka ás az érintett szövet érték, valamint a hatás súlyossága és ismétlődése határozza meg a végső kimenetett.





pl.: egy ismétlődő 60-70 %-os defoliáció (elsorvasztás) egy lágyszárú növényre nézve végzetes lehet.








_1222759615

