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WPEYW NIECIAGLOSCI KRAJOBRAZU NA LICZBE I LICZEBNOSC GATUNKOW
- MODEL SYMULACYJNY

INFLUENCE OF LANDSCAPL DISCONTINUITY ON THE AMOUNT AND NUMBERS OF SPECIES — A SIMULATION
MODLEL

Synopsis. On the basis on simulation model there have been analysed problems of the effect
on environment heterogeneity, both in spatial and temporal aspect, on the amount and numbers of
species occurrence. Moreover, the effect of spatial heterogeneity on disturbances in the occurrence of
species of difterent strategy has been analysed. During simulation a two-species model has been ap-
plied, then a model with ten species, and in the final stage - a model with ten separate "ecological
areas”. The expension proceeded through multiplication and gradual taking into considerstion the
conditions and parameters.

Key words: ecological modelling, ecological areas, landscape discontinuity.

WSTEP

W ckologii krajobrazu duzo miejsca zajmuje problem znaczenia heterogennos-
ci (zarbwno w aspekcie przestrzennym, jak i czasowym) srodowiska dla wystepowa-
nia gatunkéw. Ozywiona dyskusj¢ wywotuja zwlaszcza pojecia barier i korytarzy.
I daleko jeszcze chyba do jednoznacznych rozstrzygnieé.

Uzupelnieniem prowadzonych w krajobrazie badart empirycznych (ktére z ko-
nieczno$ci wymagaja dhugich lat obserwacji) moga by¢ symulacje. Wykorzystanie
komputeréw pozwala na postugiwanie si¢ nawet ztozonymi modelami oraz umoi-
liwia $ledzenie symulowanej sukcesji w dhugich okresach.

Model symulacyjny z koniecznosci zawsze jest uproszczeniem rzeczywistosci
przyrodniczej. Pozwala jednak na dostrzezenie logicznych konsekwencji przyje-
tych zalozedi i mechanizméw funkcjonowania w dhuzszych okresach. Mimo upro-
szczenia pozwala zweryfikowa¢ uogdlnienia powstajace na drodze analizy danych
obserwacyjnych oraz w sposéb precyzyjny i obiektywny sprawdzi¢, co wynika
z przyjetych zalozen.

Celem niniejszej pracy jest przedstawienie wynikéw symulacji sukeesji (rozu-
mianej jako zmiana biocenozy w czasie) w warunkach nieciaglego srodowiska oraz
préba odpowiedzi na pytanie, jaki jest wplyw heterogennosci przestrzennej krajo-
brazu oraz zabuizen na wystgpowanie gatunkéw o réznych strategiach.
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OPIS MODELU

(3

Model powstat dla zobrazowania niekt6rych mechanizméw sukcesji, w duzej

czgici zostal zainspirowany opracowaniem Brzezieckiego (1990). Zaklada: istnie-

/ nie wyodrebniajacych sig¢ ,wysp” (zasobéw, platéw, luk itp., por Shugart 1984;

Chmielewski 1988; Allen i Hoekstra 1992; Czachorowski 1993b); istnienie gatun-

kéw o réznych strategiach (oportunisci, specjalisci; Bruton 1989; Brzeziecki 1990;

Czachorowski 1993a);istnienie pewnego poziomu przypadkowosci (nieokreslonos-
ci), zwlaszcza w zakresie rozrodczosci i wzrostu biomasy gatunkéw.*

Symulacj¢ realizowano etapami. Najpierw w modelu dwugatunkowym (ryc.
1A), nastgpnie w modelu z 10 gatunkami (ryc. 1B), a w koricu w modelu z dziesie-
cioma wyodrgbniajacymi sig ,wyspami” (ryc. 7). Rozbudowa modelu nastgpowata
przez multiplikacj¢ oraz stopniowe uwzglednianie dodatkowych warunkéw i para-
metréw.

-~

SYMULACJE
1. Srodowisko jednorodne

1.1. Model dwugatunkowy
Uwzgledniono dwa sprzezone ze soba Zrédta zasobéw oraz konkurujace ze so-

b dwie strategie (ryc. 1A), gdzie: P — wolne zwigzki mineralne, tatwo dostepne

w glebie (jakiekolwiek zasoby dostgpne dla oportunistéw ekologicznych), R -

zwigzki mineralne zdeponowane w detrytusie (zasoby dostepne dla specjalistow),

D - proces destrukgji, transformacji biogenéw bez udzialu analizowanych gatun-

kéw (wartodci od 0 do 1), E — gatunek oportunistyczny (,eurybiontyczny”), korzy-

sta wylacznie z zasoboéw P (ryc. 1A), EP - wspélczynnik rozrodczosci, ES - §mier-

telno$¢ (niezalezna od zageszczenia), S - specjalista (gatunek ,,stenobiontyczny”),

korzysta wylacznie z zasobéw R, SP - wspétczynnik rozrodczosci, SS - $miertel-
' #~nos¢ (niezalezna od zageszczenia). Wartoéci dobierano tak, aby EP zawsze bylo
. wigksze od SP oraz analogicznie ES od SS.

Przemieszczaniu pomicdzy elementami modelu (E, R, E, S) podlegaja umowne
jednostki biomasy wyrazane w liczbach naturalnych. W jednym cyklu (jednostka
czasu umownego) obliczany jest wzrost ,biomasy” obu gatunkéw. Wspétczynnik
rozrodczosci pomnozony przez wygenerowang liczbg losowa z przedziatu od 1 do
6 (dla kazdego gatunku osobno) daje wzrost potencjalny, ktéry moze by¢ zrealizo-
wany tylko wtedy, gdy analogiczna warto$§¢ umownej biomasy dostepna jest we
wiasciwym dla danego gatunku Zrédle zasobéw (P lub R). Nastepnie obliczano $mier-
telno$¢ obu gatunkéw, a powstala w ten sposéb ,martwa materi¢ organiczng” prze-

* Programy symulacyjne wykorzystane w niniejszej pracy zostaly napisane w jezyku Basic i sg prze-
chowywane w Zakladzie Fkologii i Ochrony Srodowiska WSP w Olsztynie.
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mieszczano do puli R. W wyniku destrukgji czgs¢ ,biomasy” detrytusu z puli
R przemieszczala si¢ do puli P Wartosci biomasy wszystkich elementéw systemu wy-
prowadzano jako czastkowy stan biocenozy 1 przystgpowano do nastepnego cyklu.

Wzrost umownej biomasy gatunkéw moze byé rozumiany jako wzrost liczby
osobnikéw lub wzrost wielkosci osobnikéw w populagji.

W kolejnych modyfikacjach modelu uwzgledniono takze: ZA - doplyw lub od-
plyw biogenéw spoza ukladu, K1 - czesto$é katastrof, K2 - sita katastrof (od 0 —
catkowita eliminacja do 1 — brak jakiejkolwiek dodatkowe; $miertelnosci) (ryc. 1).

W prezentowanym modelu dwugatunkowym, jak réwniez z 10 gatunkami za-
ktada sie, ze zawsze wystepuje mozliwos¢ pojawienia si¢ kazdego gatunku, zawsze
sa jakie§ propagule lub brak barier przed migracja z zewnatrz. Dlatego tez o moz-
liwoéci wzrostu gatunku nie decyduje jego wczesniejsza obecnos¢ w biocenozie
{(,wyspie™).

Symulacje z reguly rozpoczynano od umiejscowienia calej biomasy umownej
w puli B co symulowa¢ miato sukcesjg po duzym zaburzeniu lub sukcesj¢ wiérna.

1.1.1. Sukcesja w warunkach stabilnych
Przebieg przykladowej symulacji sukcesji przedstawia ryc. 2. Zauwazalne sg trzy

fazy: 1 — duzego poziomu zasobéw w puli P i eksplozywnego przyrostu biomasy =

gatunku E, II - powolnego spadku biomasy E, powolnego wzrostu biomasy gatun-
ku S, niskich zasobéw w P i R, III - stalej i najwyzszej biomasy S, braku gatunku E,
bardzo niskich zasobéw P i R. Ostatnia faz¢ mozemy nazwac umownie ,klimak-
sem”. Trzecia faza przypomina sytuacje w lasach réwnikowych, w ktérych wig-
kszo$¢ materii i biogenéw zmagazynowana jest w biomasie drzew.
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Ryc. 2. Przykladowa symulacja sukcesji w warunkach stabilnych, model dwugatunkowy, [-111 - fazy su-
kcesji (opis w tekicie)
Exemplary simulation of succession in stable conditions, two-species model, I-I1I - succession stages
(description in the text)
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Przez zmiany puli poczatkowej (P=200, 500 itd.) oraz wartosci wspétczynnika
destrukcji wykres nie ulega zasadniczym przeobrazeniom, zmieniajg si¢ tylko dhu-
gosci poszczegélnych faz: calosé ,sukcesji” ulega wtedy spowolnieniu lub przy-
spieszeniu bad? tez zwigkszaja si¢ maksymalne warto$ci biomasy Ei S.

1.1.2. Sukcesja w warunkach niestabilnych

Powyisza symulacja zmodyfikowana byla poprzez wprowadzenie dodatkowych
elementéw, powodujacych zwigkszanie §miertelno$ci obu gatunkéw. Modyfikowa-
na byla zaréwno czesto$¢ katastrof (K1), jak i ich sita (K2).

Przy takich warunkach ,niestabilnych” oba gatunki utrzymywaly si¢ w bioceno-
zie, a ich biomasy umowne ulegaly wahaniom (ryc. 3). W sukcesji mozna bylo wy-
rézni¢ dwie fazy: I — analogiczng do pierwszej fazy sukcesji w warunkach stabil-
nych oraz 11 - faze ,oscylujacego klimaksu”. Przy pewnych wartosciach D, K1, K2

. oba gatunki utrzymywaly podobna biomasg, a losowo na krétki okres (kilka kolej-

nych cykli) przewage uzyskiwat raz jeden, raz drugi. Przy relatywnie wigkszej nie-
stabilnosci (czestsze lub silniejsze zaburzenia) wyrazng przewage w biomasie uzy-
skiwal gatunek E.

Tak wiec w warunkach stabilnych korzystniejsza byta strategia specjalisty (S),
za§ w warunkach niestabilnych lub tuz po zaburzeniu, katastrofie (I faza), korzyst-
niejsza byla strategia oportunisty (E).

Analizowana sytuacja przypomina warunki panujace w strefie umiarkowane;
(zimy mozna traktowaé jako elementy zaburzen), gdzie duza ilo§¢ biogenéw znaj-
duje si¢ stale w glebie (wolne zwiazki mineralne), a cz¢$¢ zmagazynowana jest
w biomasie organizméw. Podobne sytuacje obserwuje si¢ w warunkach duzej an-
tropopresji, np. w Sudetach duze zanieczyszczenia powietrza doprowadzity do wy-
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Ryc. 3. Preykladowa symulacja sukeesji w warunkach niestabilnych, model dwugatunkowy, I - faza po-
czatkowa, 11 - faza klimaksowa” (opis w tekscie)
Exemplary simulation of succession in non-stable conditions, two-species model, 1 - preliminary
phase, 11 - “climax" phase (description in the text)
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giniecia laséw, a tereny skolonizowaly byliny i trawy, ktére w stosunku do dhigo-
wiecznych drzew realizujg bardziej oportunistyczng strategig zycia.

1.1.3. Doplyw zasobow z zewnatrz
Do regut warunkéw stabilnych (1.1.1) wprowadzono modyfikacje stalego do-

ptywu do puli P pewnej liczby biogenéw (umownej biomasy). Przy takich warun-
kach oba gatunki systematycznie zwigkszaly swoja biomasg (ryc. 4), w kazdym mo-
mencie zasoby P i R byly spore. Dla D = 0,8 (szybka destrukcja) wyraznie wigksza
biomase uzyskiwat E (np. dla E = 493 w tym samym cyklu $ = 85), zaSdlaD = 0,2
szybciej wzrastat S (dla tego samego cyklu E = 276, za$ S = 289).

Otrzymang symulacje mozna poréwnaé do sytuacji obserwowanej w lesne,
oczyszczalni §ciekéw koto Iawy (staly doptyw biogenéw, nawozenie): zwickszone-
mu przyrostowi drzew towarzyszyt bujny wzrost roslin zielnych uniemozliwiajacy
samoistne odnowienia drzewostanu i ogromnie utrudniajacy wzrost miodych
drzew, nawet w pielqgnowanych szkotkach.

Przeprowadzono tez symulacj¢ z ubytkiem zasobéw. Poczatkowo przebieg
zmian przypominat sukcesje w warunkach stabilnych (1.1.1), lecz fazy ulegly bar-
dzo silnemu skréceniu. Dla ZA = -5 juz w 12 cyklu catkowicie zostal wyeliminowa-

ny gatunek E, a w cyklu 23 takze S.
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Ryc. 4. Przykladowy przebieg sukcesji przy doplywie biogendw, model dwugatunkowy (opis w tekscie)
Exemplary course of succession with inflow of biogenes (description in the text)
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Analiza przeprowadzonych symulacji modelu dwugatunkowego (co najmniej
kilka powtérzeni dla kazdych warunkéw) pozwala stwierdzi¢, ze o biomasie gatun-
kéw decydowaly bezposrednio zasoby — im wigksze, tym dynamiczniejszy wzrost.
Warunki $rodowiska: stabilno$¢ albo niestabilnos¢ badz tez doplyw biogenéw de-
cydowaly o poziomie zasobéw, a w konsekwencji o biomasie gatunkéw. Poziom de-
strukcji (przeptywu z R do P) decydowal o stosunku wielkosci tych zasobéw,
a w konsekwencji o wielkosci biomasy obu gatunkéw. Przewaga ktérego$ z gatun-
kéw moze ustali¢ si¢ ze wzgledu na wielko$¢ tego przeplywu. Zaburzenia ograni-
czaly rozwéj obu gatunkéw.

1.1.4. Jednakowe strategie

W powyiszych symulacjach uwzgledniano dwa gatunki o wyrainie réznych
strategiach. A jak bedzie zachowywat si¢ model, gdy oba gatunki beda o takiej sa-
mej strategii (wspélczynnik wzrostu, $miertelno$¢), rézniac si¢ jedynie korzysta-
niem z zasobéw? Podstawowy model zmodyfikowano wigc ujednolicajac wspél-
czynniki rozrodczosci 1 §miertelnoéci (EP = SB, ES = SS).

Symulacj¢ zapoczatkowano tak jak w punkcie 1.1.1. (warunki stabilne, wszy-
stkie biogeny w puli P). Po kilku cyklach sytuacja ,ustabilizowata sie” (bez zmian
w dalszych cyklach), a gatunek S w ogéle nie zaistniat.

Symulacj¢ powtérzono, jednakze polowg zasobéw umieszczono w B a druga
w R. Sytuacja ,ustabilizowala” si¢ bardzo szybko, oba gatunki osiagne¢ly stale po-
ziomy biomasy umownej. Ostateczny poziom biomasy E i S zalezat od zdarzen lo-
sowych w pierwszych decydujacych cyklach. Przy wigkszym D zdecydowanie wig-
ksza biomasg uzyskiwal E, a nawet calkowicie wypieral S po kilku kolejkach. Przy
niskich warto$ciach D (np. 0,2) przewage, az do catkowitej eliminacji konkuruja-
cego gatunku, uzyskiwat gatunek S.

W warunkach niestabilnych (z zaburzeniami) oba gatunki utrzymywaly sic
z wahajacymi si¢ liczebnosciami (wartosciami biomasy umownej).

1.1.5. Smiertelno$é zalezna od zageszczenia

Do dwugatunkowego modelu wprowadzono modyfikacje, uwzgledniajaca
$miertelno$¢ zalezna od zageszczenia. Smiertelnos¢ obliczano nie przez odejmo-
wanie stalej liczby osobnikéw (umownej biomasy), lecz przez mnozenie przez
wspolczynnik §miertelno$ci. W wyniku tego §miertelnoé¢ gatunku w danym cyklu
uzalezniona byla od jego umownej biomasy.

Przy takiej modyfikacji, w symulacjach pule zasobéw P i R zawsze byly stosun-
kowo duze, a liczebnosci obu gatunkéw si¢ wahaly. Efekt koricowy byl taki sam jak
w warunkach niestabilnych. Z przyczyn losowych $miertelno$¢ obu gatunkéw byla
niezalezna, w konsekwencji na ,katastrofy” oba gatunki reagowaly niezaleznie
1 niekoniecznie w tych samych cyklach. Przy wigkszym D (np. 0,7) gatunek E uzy-
skiwal wigksze biomasy, za$ przy niskim D (np. 0,2) liczniejszy byl gatunek S.

Zmieniano parametry $miertelnosci wprowadzajac silniejszy efekt zaburzen
(wigkszy wspélczynnik §miertelnosci) lub stabszy. Uwzgledniono takze dodatkowe
katastrofy (K1, K2). Efekty uzyskiwano podobne jak w przypadku warunkéw nie-
stabilnych (1.1.2).
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A wiec, przy $miertelnosci zaleznej od zaggszczenia symulowana sukcesja przy-
pominala sukcesj¢ w warunkach niestabilnych, a wzrost biomasy danego gatunku
uzalezniony byl gléwnie od wspéiczynnika $miertelnosci, nie za$ od poziomu za-
sobéw. W trakcie symulacji po poczatkowej fazie wzrostu nastepowata faza ,klima-
ksu”, z wahajaca si¢ biomasa wokét pewnego i statego poziomu granicznego.

1.2. Model dziesi¢ciogatunkowy

Podstawowy model dwugatunkowy rozszerzono do 10 gatunkéw (ryc. 1B),
w tym 5 gatunkéw E (strategia oportunisty, zasilanie z P) i 5 gatunkéw S. Strategia
gatunkéw, tj. wspélczynnik rozrodczosci i §miertelno$¢ zmieniala sie w sposéb cia-
gly od najbardziej oportunistycznego E1 (EP = 10, ES = 10) do najbardziej wys-
pecjalizowanego S1 (SP = 1, 8§ = 1). Gatunki uszeregowano zgodnie z malejaca
konkurencyjnoscia (ryc. 1B). Konkurencyjnos¢ polegata na kolejnosci korzystania
2 zasobéw — im wieksza, tym wezesniej w danym cyklu. Réznice strategii migdzy
skrajnym E i S byly takie same jak pomiedzy kolejnymi E czy S.

Model umozliwia éledzenie sukcesji przy jednoczesnej konkurencji migdzy ga-
tunkami jednej strategii (to samo Zrédio pokarmu, te same zasoby) oraz jedno-
czesnie, tak jak w modelu dwugatunkowym, konkurowanie dwu alternatywnych
strategii (E i S).

1.2.1. Sukcesja w warunkach stabilnych

Przyktadowa symulacje przedstawia ryc. 5. W przebiegu sukcesji mozna zauwa-
iy¢ trzy wyrazniejsze fazy.

Faza I. Gwaltowny wzrost biomasy gatunkéw z grupy E, wzrost biomasy gatun-
kéw z grupy S. Potem powolna eliminacja gatunkéw z grupy E. Spadek liczebnos-
ci (biomasy) gatunkéw E jest bardzo podobny. O dhugosci utrzymywania si¢ w bio-
cenozie decydowal poziom osiagnigte] maksymalnej biomasy w poczatkowym
okresie. Przy danym poziomie biogenéw nie zaistnial gatunek S5. Natomiast ga-
tunek S4 trzykrotnie si¢ pojawial 1 tylez razy ginal.

Faza II. Powolny spadek liczebnosci gatunku E1, spadek liczebnoéci gatunkéw
S3 1 S2, ciagly wzrost S1.

Faza I11. Obecnosé w biocenozie jedynie gatunku S1 na stalym poziomie (,kli-
maks”). Sytuacja ta przypomina warunki stabilne symulacji z dwoma gatunkami
(ryc. 2).

W odréznieniu od modelu dwugatunkowego, konkurowaly ze sobg gatunki
o tym samym Zrédle zasobow. Kolejne symulacje ukazywaly podobny obraz, jed-
nakze losowo zmienial sie w niewielkim stopniu okres 1 czas pojawu $4, jak réw-
niez maksymalna biomasa osiggana przez gatunki E2-E5.

Przy zwiekszonej destrukcji (D = 0,8) gatunki E1-E5 uzyskiwaly wigksze mak-
symalne biomasy, mniej byto gatunkéw z grupy S (catkowicie brak S5 i S4, a S3
pojawil sig sporadycznie), co wynikato z mniejszych zasobéw R. Przy zmniejszone]
destrukcji (D = 0,2) pojawialy si¢ wszystkie gatunki z grupy S oraz znacznie szyb-
ciej eliminowane byly gatunki z grupy E.

Analizujac kilka symulacji mozna byto zauwaiy¢, ze E1 jest wyraznym domi-
nantem. 7aé E2-E5 w podobny sposéb osiggaly maksymalna biomase, a ich czas
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Ryc. 5. Przykladowy przebieg sukcesji w warunkach stabilnych, model dziesigciogatunkowy (opis w tekscie)
Exemplary course of succession in stable conditions, ten-species model (description in the text)

utrzymywania si¢ w biocenozie bywat rézny i uzalezniony od przypadku. Zazwy-
czaj jednak cze$ciej wiekszg biomase uzyskiwal E2, za$ najmniej konkurencyjne
okazywaly si¢ E4 i E5. W grupie gatunkéw S konkurencyjno$é byla bardzo wyrai-
nie zaznaczona: od S1 o najwigkszej konkurencyjnosci do S5 najszybciej wypiera-
nego, o najmniejszej konkurencyjnoéci. Przy zwigkszaniu zasobéw poczatkowych
wszystkie fazy ulegaly wydluzeniu, a w biocenozie pojawialo si¢ wigcej gatunkéw
(wszystkie z grupy S).

Podsumowujac, liczba gatunkéw i poziom biomasy uzaleznione byly od wiel-
kosci zasobdw. W stadium , klimaksu” pozostat jeden gatunek o maksymalnej bio-
masie, tak jak w symulacji dwugatunkowej. Zwycigzca okazywal si¢ zawsze gatunek
najbardziej wyspecjalizowany (gatunek z grupy S o najwiekszej konkurencyjnosci).

1.2.2. Sukcesja w warunkach niestabilnych

Do wyzej zaprezentowanej symulacji wprowadzono modyfikacje, uwzgledniaja-
ca pojawiajace si¢ katastrofy o réznej sile i czgstosci (K1, K2). Przykladowa symu-
lacjg przedstawia ryc. 6. Dla zachowania przejrzystosci na wykresie zaznaczono tyl-
ko fragmenty wykreséw biomasy kilku gatunkéw. W poréwnaniu do symulacjt
w warunkach stabilnych, nawet przy mniejszych zasobach poczatkowych pojawiato
si¢ wiecej gatunkéw (przy P = 500 pojawily si¢ wszystkie gatunki ~ 10, podczas
gdy wczedniej tylko 8-9). Ponadto wszystkie gatunki w ukiadzie utrzymywaly sie
bardzo dlugo. Gatunki z obu grup najmniej konkurencyjne czesto wymieraly i po-
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jawialy si¢ ponownie. Wahania biomasy gatunkéw zmienialy si¢ w pewnych prze-
dziatach (ryc. 6). W grupie gatunkéw E biomasa, wokét ktérej oscylowaly wartosci,
zmniejszata si¢ zgodnie ze spadkiem konkurencyjnosci oraz zmiejszaniem sig sto-
pnia oportunizmu. W grupie gatunkéw S dla pierwszych czterech gatunkéw Sred-
nia biomasa rosla wraz ze spadkiem konkurencyjnosci i wzrostem oportunizmu.
Swiadczy¢ to motze, ze korzystniejsza byla strategia bardziej oportunistyczna. Od
tej zaleznosci odbiegal gatunek S5. Zajmowat trzecig pozycje w dominacji. Ten
fakt mniejszej biomasy w stosunku do realizowanej strategii uzalezniony byt od
ograniczonych zasobéw. Biomasa gatunku S5 byla ograniczana silniej przez bar-
dziej konkurencyjne gatunki.

W kolejnych symulacjach zmieniano silg i czgsto$¢ zaburzen. Przy bardziej sta-
bilnych warunkach sukcesja byta w wigkszym stopniu zblizona do warunkéw sta-
bilnych, z wickszym ograniczajacym wplywem konkurengji. Natomiast w warun-
kach bardziej niestabilnych gléwne znaczenie mialy strategie w zakresie oportu-
nizm-specjalizacja i to w obu grupach gatunkéw. Przy katastrofach rzadkich i sla-
bych nastepowala powolna eliminacja gatunkéw E, w koricu pozostawat tylko El
i E2 (E1 jako wyrazny dominant), oraz utrzymywala si¢ wahajaca sig liczebno$¢
gatunkow $1-S5 na zréznicowanych poziomach.

A wiec, warunki niestabilne (z zaburzeniami) pozwalaja na wystgpowanie w sy-
mulowanej biocenozie (wyspie) wigkszej liczbie gatunkéw. Liczby gatunkéw i ich bio-
masy zalezaly od poziomu zasobéw. W warunkach niestabilnych i przy duzych zaso-
bach decydujacy wplyw na poziom biomasy gatunkéw w biocenozie mialy strategie zy-
cia, niezaleznie od wykorzystywanych zasobéw. W warunkach stabilniejszych lub mniej-
szych zasobach wiekszy wplyw miata konkurencyjno$¢ w ramach grupy gatunkéw.

200 D=0,5 K1=3 K2=0,3

E2 E1g2

A
100 J' E3 S4

$3S5

‘g 82
g E4 e
3 S1
20 \ l -

50

Ryc. 6. Przyktadowy przebieg sukcesji w warunkach niestabilnych, model driesigciogatunkowy, zazna-
czono tylko fragmenty wykreséw biomasy kilku gatunkéw, z prawej strony zaznaczono wahania bioma-
sy gatunkéw w fazie ,klimaksu” (opis w tekscie)

Exemplary course of succession in non-stable conditions, ten-species model, marked are only frag-
ments of diagrams of several species' biomass, on the left there are marked fluctuations in species bio-
mass in the "climax" phase (description in the text)




1.2.3. Jednakowe strategie

Zmodyfikowano model i w symulacjach uwzgledniono 10 gatunkéw o jednako-
wych wspélczynnikach rozrodczodci i $miertelnosci. W symulowanej sukcesji w wa-
runkach stabilnych w pierwszej fazie gwaltownie wzrastaly gatunki z grupy E (zasi-
lanie z P}, potem stopniowo pojawialy si¢ takze z grupy S (zasilanie z R). W dal-
szych cyklach obserwowano staly wzrost biomasy gatunku E1 (najwieksza konku-
rencyjno$¢ w grupie), spadek pozostalych gatunkéw z grupy E (zgodnie z malejg-
ca konkurencyjnoscia) i jednoczesnie powolny wzrost S1, a spadek pozostalych S
(S84 1 S5 przy poczatkowym P = 500 w ogble si¢ nie pojawialy). W koricowej fazie
»klimaksu” utrzymywat si¢ jednakowy poziom biomasy E1 i S1 na ustalonym pew-
nym poziomie (np. S1 = 268, E1 = 222, te warto$ci mogg si¢ w kolejnych symula-
cjach nieco zmieniad).

Jezieli rozpoczynano symulacj¢ z réwnym poziomem zasobéw w P i R, to poja-
wialy si¢ wszystkie gatunki, jednakze faza koricowa (,klimaks”) byla taka sama. Po
uwzglednieniu zaburzeri w uktadzie pojawialy si¢ wszystkie gatunki i utrzymywaly
si¢ caly czas (z ewentualnymi okresowymi ekstynkcjami).

A zatem liczby gatunkéw i ich biomasy zalezaly od poziomu zasobéw. W wa-
runkach stabilnych pozostaja dwa gatunki, po jednym najbardziej konkurencyj-
nym z kazdej grupy (rézne zrédla zasobéw). W warunkach niestabilnych utrzymu-
je si¢ wigcej gatunkéw w stadium , klimaksu”.

2, Srodowisko niejednoredne (model z 10 wyspami)

Model 10-gatunkowy przez multlphkac_]q przeksztalcono na model identycz-

—-nych 10 wysp (ryc. 7), z takimi samymi dziesiecioma gatunkami (ryc. 1B). Wpro-

wadzono jednak dodatkowa modyfikacje: symulacjg¢ rozpoczynano z dodatnia bio-
masg wszystkich gatunkéw. Jednocze$nie dany gatunek rozwijac¢ si¢ mégt jedynie
wtedy, gdy w konkretnej wyspie jego biomasa byla wicksza od zera. Tak wiec po
ekstynkgji gatunek nie mégl ponownie sie pojawi¢. Symulacje rozpoczynano
z cze$cig umownej biomasy w puli B a z czgécig w R (zeby umozliwi¢ przezycie ga-
tunkéw S w pierwszych fazach sukcesji).

2.1. Sukcesja w warunkach izolacji

W symulacji kazda z dziesigciu identycznych wysp byta izolowana (ryc. 7C), nie
bylo mozliwo$ci migracji gatunkéw pomiedzy nimi. W efekcie liczba gatunkéw sy-
stematycznie spadala, z rézna szybkoscia w kazdej z wysp (uzaleznione bylo to lo-
sowo). W koricu w kazdej wyspie pozostawat wylacznie jeden gatunek (1.1.1.
i 1.2.1.). Tempo ekstynkgji uzaleznione bylo od poziomu zasobéw — im mniejszy
poziom, tym szybciej nastgpowala faza ,jednogatunkowego klimaksu”.

Po wprowadzeniu zaburzen ekstynkcje gatunkéw byly znacznie wolniejsze,
a stadium klimaksowe byto kilkugatunkowe (uzaleinione od zasobéw, sily i cze-
sto$ci zaburzefi oraz tempa destrukgji).
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2.2. Sukcesja z czesciowa izolacja

Powyzszy model zmodyfikowano i wprowadzono migracje miedzy sasiadujacy-
mi wyspami (ryc. 7B). Poziom migracji zmieniano, najcz¢iciej jednak ustalano
maksymalng biomase migracyjng w wielkosci 10% lokalnej biomasy danego ga-
tunku w konkretnej wyspie. Tak wigc poziom migracji (mierzony wielkoscig bio-
masy umownej) zalezal od biomasy lokalnej populacji. Wraz z migracjami waha-
niom mogly ulegaé catkowite zasoby biomasy umownej danej wyspy.

2.2.1. Sukcesja w warunkach stabilnych

W warunkach stabilnych liczba gatunkéw tylko nieznacznie spadta (utrzymywa =
fo si¢ 7 w kazdej wyspie). Przy takich samych warunkach, a tylko zmiennej migra-
cji, w poréwnaniu do symulacji w calkowitej izolacji, spadek liczby gatunkéw byt
wolniejszy 1 ostatecznie wigcej gatunkéw utrzymywalo si¢ w stadium , klimaksu”
w dziesigciowyspowym krajobrazie.

Dla poréwnania, czy efekt ten nie wynika z poziomu sumarycznych zasobéw,
przeprowadzono symulacj¢ w modelu jednowyspowym (ryc. 7A), z poziomem za-
sobow rownym sumie zasobéw w 10 wyspach. W odréznieniu od przedstawionych
modeli dwu- i dziesi¢ciogatunkowych, w obecnej modyfikacji gatunek mégt rozwi-
jac sie tylko wtedy, kiedy jego biomasa byla wicksza od zera, a wigc po nawet jed-
norazowej ekstynkcji nie mégl ponownie pojawic sie. Po 400 cyklach pozostat tyl-
ko jeden gatunek. W modelu 10 wysp czgéciowo izolowanych w tym samym czasie
(400 cykli) pozostawalo §rednio 4,4 gatunku w wyspie.

2.2.2. Sukcesja w warunkach mestabllnych

Do modelu 10 wysp z mozliwo$cig migracji wprowadzono zaburzenia. W kr ajo-
brazie 10-wyspowym i kaidej wyspie osobno utrzymywalo sie¢ po 10 gatunkéw
(z okresowymi wahaniami i spadkiem liczby gatunkéw w poszczegélnych wys-

pach).

Ryc. 7. Schemat modelu sukcesji w $rodowisku niejednorodnym, A - jednorodna wyspa, B - cz¢sciowa
izolacja, C - catkowita izolacja wysp (komponentéw krajobrazu)
A scheme of succession model in heterogeneous environment, A — homogeneous island, B - partial
isolation, C - total isolation of islands (landscape components)
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2.2.3. Jednakowe strategie

Model zmodyfikowano tak, aby wszystkie gatunki mialy takie same wskazniki
rozrodczoséci i $miertelnosci (jednakowe strategie). W symulowanych sukcesjach
zaobserwowano szybsze tempo ekstynkcji gatunkéw. W warunkach bez migracji
i z zaburzeniami (okoto cyklu 50) pozostawaly tylko dwa gatunki (najbardziej kon-
kurencyjne z grupy E i S), gdzie biomasa gatunku E byla minimalna, za$ S maksy-
malna i gromadzaca prawie wszystkie jednostki umownej biomasy. W warunkach
z migracjami w tym samym czasie (50-80 cyklu) pozostawalo 8-9 gatunkéw
w kazdej wyspie. W warunkach stabilnych sytuacja byla podobna - dzieki migracji
utrzymywalo si¢ znacznie wigcej gatunkéw, przy odpowiednio wysokim poziomie
zasobéw wszystkie 10.

-

WNIOSKI

Przeprowadzone symulacje przy przyjetych zatozeniach uwzglednionych w mo-
delu pozwalaja na sformutowanie nastepujacych wnioskéw:

1. Liczba gatunkéw oraz ich biomasy zalezne sa od wielkosci zasob6éw. Wniosek
ten jest trywialny, podkresla jedynie trafnoé¢ (adekwatnosc) przyjetego modelu.
Model ten nie jest wiec sprzeczny z dotychczasowa wiedzg i obserwacjami empiry-
cznymi.

9. Niestabilno§¢ (sila i czestos¢ katastrof, zaburzen) sprzyja utrzymywaniu sie
w komponentach krajobrazu wigkszej liczby gatunkéw. Dotyczy to zwlaszcza opor-
tunistéw.

3. Heterogenno$¢, niejednorodno$¢ przestrzenna umozliwia utrzymywanie sig

~ w poszczegdlnych wyspach oraz calym ,krajobrazie” wigkszej liczby gatunkéw.

4. Im mniejsze zasoby, tym silniejsza konkurengja i szybsza eliminacja konku-
rujacych o zasoby gatunkéw.

5. Zroinicowanie strategii sprzyja utrzymywaniu sig wiekszej liczby gatunkéw.

6. W warunkach niestabilnych korzystniejsza jest strategia oportunistyczna, za$
w warunkach stabilnych strategia specjalisty.

“~~ Tak wiec mozna przyjaé, ze nieciagtos¢ krajobrazu zar6wno w aspekcie czaso-
wym (zaburzenia), jak 1 przestrzennym (cze$ciowo izolowane wyspy) moze sprzyjac
wigkszej pojemnosci gatunkowej, umozliwiajac egzystencje wickszej liczbie gatunkow.

Inaczej ujmujac mozna powiedzie¢, ze o roznorodnosci gatunkowej decydowac
moga nastepujace czynniki:

a) odmiennnos¢ strategii, przede wszystkim rézne (lub przynajmniej niejedna-
kowe) Zrédia zasobéw, w mniejszym stopniu tempo wzrostu (strategia R 1 K, opor-
tunizm, specjalizacja),

b) migracje pomiedzy komponentami (brak silnych barier),

¢) heterogenno$¢ krajobrazu (zréznicowana izolacja komponentéw),

d) zaburzenia (czgstosc i sila zaburzen).

Nalezy podkresli¢, ze wieksza liczba gatunkéw czy wieksza réznorodno$é nie
oznacza wcale wiekszej liczby tych samych gatunkéw.
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Do powyzszych wnioskéw nalezy jednak podchodzi¢ z rezerwg i konieczne sa
dalsze symulacje z uwzglednieniem dodatkowych parametréw oraz nalezy stwo-
rzy¢ model bardziej ztozony.
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