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Bevezetés

Az algafajok tudomanyos lefrdsa a 19. szdzadban kezd6dott, s a nehézségeket - melyek a
kriptogdm flérakutatds minden teriiletén jelentkeznek - jOl jellemzi, hogy sz€1sGséges esetben
még ma is évtizedekig tart egy-egy viz domindns fajadnak meghatarozdsa (Branco & Senna,
1991). A forditott mikroszkdpot - mely a legmegbizhatébb eszkoz a fitoplankton fajok
mennyiségénck egyedi meghatdrozasara - a 20. szdzad els6 felében fejlesztette ki Utermohl
(1958). Fitoplankton id&sor leirdsokat csak szazadunk negyvenes-Stvenes éveiben kezdtek
koz6lni, s olyan idésorok, melyben a fitoplankton adatokat a vizkémiai valtozékkal és a
zooplankton adatokkal egyiitt kezelték, csak a hatvanas években jelentek meg (pl. Nauwerck,
1963). Ezek utdn nem csoda, hogy az els§ koherens planktonszukcessziés modell (az un. PEG-
modell) csak 1986-ra kérvonalazddott, szamos esettanulményt felhasznalva €s szdmos kortdrs
planktonolégus egylittes munkdjanak eredményeképp (Sommer et al., 1986). A PEG-modell
a mérsékelt 6vi mély tavak planktonszukcesszidjat tobbnyire j61 kozeliti, minden egyéb viz-
tipusra (sekély tavak, trépusi mély tavak, kisvizek, dramlé vizek stb.) csak részlegesen, de
tobbnyire egyaltalan nem alkalmazhato.

Magyarorszag teriiletén természetes, rétegzett, mély tavak nincsenek. Némely mélyebb,
mesterséges viztér rétegzédhet, ennek mintdzata azonban kiilonb5z8 okokndl fogva eltér a
természetestSl. Vizeink abba a kategéridba esnek, melyek planktonja véltozdsainak értel-
mezésére dltalanos modell nincs.

Sekély tavaknak nevezziikk azokat a tavakat, melyekben homérsékleti, ill. ezzel
kapcsolatos masodlagos vizkémiai rétegzettség az év egyetlen szakdban sem alakul ki, pon-
tosabban, ha mégis, az nem haladja meg azt a szintet, amely a mély tavak epilimnionjiban
id6nként tapasztalhat6 dn. méasodlagos rétegzettség mértékét jellemzi.

A sekélység kozvetlen kovetkezménye a polimixis: e tavak nagysaguktol, mélységiikidl,
a sz€lerOsségtdl, valamint szdmos jarulékos tényez6tdl (domborzati viszonyok, hémérséklet,
sotartalom, stb.) fiiggéen évente tobb, mint legaldbb két alkalommal felkeverednek. A felke-
veredés mértéke és gyakorisdga a szélerGsség, a "kitettség", a szabad vizfeliilet nagysdga és-a
vizmélység ismeretében hidrodinamikai fiiggvényekkel lefrhat6. 2 és 8 m s-1 kozti szél-
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sebesség képes a nagyobb sekély tavak 1-3 méter mély vizének iiledékig valé felkeverésire,
5,5 méteres vizek iiledékének felkeveréséhez mar 15 m s-1 szélsebesség sziikséges.

Nem ismerjiik elméleti akadalyét annak, hogy egy polimiktikus t6 akdr ultra-oligotréfikus
is legyen, mindemellett tény, hogy a polimiktikus tavak gyakran egyittal hipertréfikusak is.
A hipertréfia a polimixist6] fiiggetleniil is oka lehet a vizminGség vdltozasainak, az alga-
populdciok hirtelen novekedésének és pusztuldsinak, annak minden kovetkezményével
egylitt. Az eutrdf tavak hasonl6 valtozéinak kilengése Iényegesen csillapitottabb.

Vannak olyan vizek, melyekben a makro- és mikrofitonok dominancidja évenként viltozik
az id6jdrds, ill. a vizdllds fliggvényében, mely napjaink irodalmdban egyre gyakrabban jelenik
meg, dltaldban a "viltakozé ekvilibrium dllapotok” (alternative equilibria) elmélete (Jepper-
sen et al. 1990; Moss, 1990) koré csoportosulva.

Akdr a polimixia, akdr a hipertrofitds, akdr az dn. alternativ ekvilibrium dllapotok fenn-
dlldsa onmagdban is elég ok arra, hogy fitoplankton tarsuldsok nagyfokd, és sok esetben
magyardzhatatlan valtozékonysagat elGrevetitse. A gyakorlatban igen ritkdk a "tiszta esetek”,
tobbnyire a fenti jelenségek kiilonféleképp stlyozott médozataival taldlkozunk, leggyakrab-
ban a polimixidbdl és a hipertrofitdsbdl ered6 kombinalt véltozattal. Latni kell azonban, hogy
a szélsBséges polimixia és a szélsGséges hipertréfia mas-mds evoldcids adaptéltsagot kivan.

A hatvanas években az északi félteke szamos tavdban felismert "kellemetlen" jelenségek
(eutrofizal6das) kapcsan hamar kideriilt, hogy ezek a fitoplankton biomassza- és produkci6
meghatdrozdsdval igen pontosan nyomonkévethet6k. Vollenweider munkdssdga nyomdn
(Vollenweider, 1968; Vollenweider & Kerekes, 1982) az is tudottd vilt, hogy az eutrofiza-
16dds oka a tavakat érd tdpanyag - az esetek elsopr6 tobbségében foszfor - mennyiségének
novekedése. A hetvenes évek modellezési korszaka (pl. Somlyédy et al., 1983) a fitoplanktont
egyetlen "black box"-ként kezelte, és lényegesen t5bb energidt fektetett a feltételezett hattér-
fiiggvények mind pontosabb parametrdldsdra, mint annak akdrcsak emociondlis percep-
tudldsdra, hogy "a" fitoplankton, mint olyan, nem létezik, az ilymédon cimkézett black-box
sok szdz, évmilliés torténete sordn kiilonbozGképp evolvdlodott faj sokasdga, mely fajok
rdaddsul tarsuldsdinamikai szempontb6l valamiképp rendezettek. E megdllapitds fontossdgan
és valdsdgtartalman nem viltoztat az a tény, hogy e rendezettségrsl vajmi keveset tudunk. Az
1970-es évek "big modell"-jeibdl desztilldlédott tobbnyire Iényegesen kisebb modellek nem
lépnek fel voluntarista igényekkel (Jgrgensen, 1994). Jobban tarsuldsbarat szemléletiik mellett
sem képesek azonban egyeltre a fitoplanktont akdrcsak csoportok szerint kezelni: minddssze

hét funkciondlisan kiil6nb5z6 csoportra bontés is megbénitja a parametraldst (Jorgensen &
Padisak, 1996).

A produkcids-funkcionalista szemléleten messze tillépett Tilman (1982; Tilman et al.,
1982) a készletfelosztasi modellek kidolgozdsa és kisérleti rendszerckben valé tesztelése
sordn. Ezek alapjdn a tdpanyagardnyok elmozduldsa mentén mar bizonyos populacié-dina-
mikai véltdsokat is lehetett értelmezni.

A polimiktikus és/vagy hipertréfikus fitoplankton szezondlis szukcesszi6ja a mély tavi
fitoplanktonénal sokkal t6bb, kiilonféle eredetii (dradés, vihar, sz€l keltette felkeveredés, stb.}
zavardsnak van kitéve. Emiatt az egyébként autogén szukcesszié menete megtorik. Erds
torések eredménye egy 4j, szokatlan szekvencia lefutdsa lehet (shift), gvengébb hatdsra a
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tarsulds egy korabbi fdzisba tér vissza {reverzid) és onnan folytatédik a folyamat a megszokott
mederben (Reynolds, 1984). Az a kérdés, hogy a fitoplankton egy-egy zavardsra miért éppen
ugy reagdl ahogy, hogy vajon a viltozdsok megfelelnek-e jol ismert mintdzatoknak, és
legf&képp, hogy az ekvilibrium &llapot hogyan prognosztizalhat6, kordntsem csupédn elméleti
szempontb6l érdekes. Ahhoz, hogy egy-egy, bdarmilyen szempontbdl kellemetlen, az év
bizonyos szakdban menetrendszerlien megjelend alga elszaporoddsdt meg lehessen gitolni -
akdr a normdl szukcessziés mintdzatba valé beavatkozas 4rdn -, az adott szervezet autoko-
16giai paraméterein tidl ismerni kell az alapvetd tarsulds-dinamikai folyamatokat is.

A polimiktikus és a hipertréf tavak fitoplanktonja gyakori kiils6 vagy belsé zavardsoknak
van kitéve, melyek a szukcesszi6 autogenitdsdt idorol id6re megtorik. Az ilyen fitoplankton
tarsuldsok dinamikdjdnak értelmezésében a diszturbancia-elméletnek kiemelt jelentGsége
van,

Elméleti hattér

A kompetitiv kizarasi elv (ha tobb faj versenyez ugyanazért a forrdsért, a legjobban
adaptilt ki fogja szoritani a tobbit) azt jésolja hogy, a szukcessziés folyamat alacsony
diverzitasi ekvilibrium (klimax) dllapot felé tart (Hardin, 1960). A mérsékelt 6vi fitoplanktont
ritkdn limitdlja egyidejlien tobb mint 1-3 alapvetd forrds (nitrogén, foszfor, szilicium
magdban, vagy kombindltan, fény). Emiatt a kompetitiv kizdrasi elv értelmében a szukceszié
az 1-3 faj dominancigjdval jellemzett ekvilibrium allapot fel€ tart. Tapasztalati tény, hogy a
fitoplankton tdrsuldsok igen fajgazdagok. Ha er®s stressztényez$ nincs, 30-50 kozti éves
mintaszdm esetén mennyiségi vizsgalatokban tétipustdl, égovtdl, trofitastdl fiiggetleniil 80-
140 faj keriil el6 az év sordn, vagyis sokkal tébb, mint ahdny a kompetitiv kizdrdsi elv alapjan
vérhat6. Az eclmélet és a tapasztalat iitkozik. Az ellentmondds legkordbbi és mindmdig
legelegdnsabb megfogalmazdsa Hutchinson (1961) egyaltaldn nem csak a planktonra ér-
vényes "plankton paradoxon"-ja.

Hutchinson (1961) mar eredeti cikkében felvetette azt a lehetdséget, hogy a paradoxon
megoldésa feltehetSen abban van, hogy a "peremfeltételek” elég gyorsan viltoznak ahhoz,
hogy a kompetitiv hierarchidk folytonosan médosuljanak, ezért kizdrds nem kovetkezik be.
Ezt fogalmazta djra Richerson et al. (1970) a "contemporaneous disequilibrium” néven. A
paradoxon megolddsara tett kés6bbi kisérletek elméleti (Grenney, 1973; Armstrong & Mc-
Gehee, 1976; Levins, 1979; Ebenhoh, 1988; Grover, 1990) és kisérletes (Turpin & Harrison,
1980; Robinson & Sandgren, 1983; Sommer, 1984, 1985; Gaedeke & Sommer, 1986; Grover,

1988, 1989, 1991) megkozelitéssel egyarant éltek.

A trépusi esGerd6k és korallzdtonyok fajgazdagsdga mindent feliilmil. Ha kompetitiv
kizdrds zajlik is, az bizonyosan nem hatékony. Connell (1978) feltételezte, hogy miutdn ezek
atarsuldsok a legkiilonfélébb zavardsoknak (talajrétegek megcsuszasa, tiiz, er8s viharok, stb.)
vannak kitéve, aligha juthat a szukcesszi6 a kevés fajjal jellemzett ekvilibrium dllapotba. Ez
a feltételezés szolgdltatja a Connell-féle Koztes Diszturbancia Elmélet (eredetiben: Inter-
mediate Disturbance Hypothesis, IDH) alapjat. :

Connell (1978) hipotézise a kdvetkezdket allitja:
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1. Zavards hidnydban a kompetitiv kizdras a diverzitdst minimdlisra csokkenti.

2. Nagyon intenziv zavards esetén csak igen kevés (pionir) faj képes a novekedésre az
egyedi diszturbancia-eseményeket kovetSen, ami szintigy alacsony diverzitdst ered-
ményez.

3. Ha a zavardsok gyakorisdga és erdssége kozepes, a pionir fajok - melyek egyébként
kiszorulndnak - minden egyedi diszturbancia-esemény utdn djbdli névekedésnek indul-
hatnak, ugyanakkor a sikeres, kés6i fazisokra jellemzd fajok felszaporoddsdra a zavars-
sok kozott van id6, de arra nincs, hogy egyeduralkodévd valjanak. Emiatt a diver-
zitdsmaximum koztes frekvencidji és intenzitdsu zavarasi hattérmintdzat mellett 41l be.

A jelen dolgozatban targyalt kutatdsok kézponti témdja a Koztes Diszturbancia Elmélet
sekélytavi fitoplankton tdrsuldsokra valé alkalmazhatdsdgdnak vizsgdlata volt. Az ered-
mények €s azok értékelése tobb, az elmélet adaptilasatdl csak latszolag fiiggetlen, az 4ltaldnos
okolégiai szempontbdl fontos aspektust vetett fel. Ezek koziil itt csak a terresztris ndvény-
tarsuldsok id6beli dinamikdja szempontjabdl fontosakat emelem ki.

A kutatasi eredmények 6sszefoglalasa

Hosszan tart6é csendes id&szakok alatt a sekély tavak mdsodlagosan rétegzédnek. A
vertikdlis pozicidjukat aktivan véltoztatni képes fitoplankton fajok (kékalgédk, ostorosok)
el6nybe keriilnek, a tobbi nagyrészt kiiilepszik. Ilyen id6jardsi koriilmények kozott kezdtiink
egy 24 6ras vizsgalatot a Balatonon 1977 nyardn, 3 6ranként 4 mélységbtl véve a mintdkat.
Az 6tddik mintavétel utdn egy ers és elére nem jelzett vihar tort ki. A mintavételi hellyen
jellemz6 3,2 m-es vizoszlop iiledékig val6 felkeveréséhez legfeljebb mintegy 6 - 6,5 m s " -os
szélsebesség sziikséges. Ennek mértékét a kitort vihar meghaladta. A mennyiségi fitoplankton
adatok clusteranalizise j6l mutatta a felkeveredést (1dsd Padisdk 1985 - 5. dbra). A csendes
id6szakban a legalsé vizréteg élesen elkiiloniilt, a felsékben a vertikalis mozgésra képes fajok
cirkadidlis ritmusabdl fakadé "keresztmozgdsok” voltak regisztralhatok. A vihar e szerkezetet
megtorte, a mdsnap hajnali igen laza kapcsoléddsok mar horizontdlis vizmozgésok hatdsdra
utalnak.

J6néhany domindns algafaj biomasszdjdban a két, reggel 7 érai mintavétel adatait hason-
litva szignifikans kiilonbséget tapasztaltunk (1asd Padisdk et al. 1990 - 5. dbra). A Nitzschia
fajok mennyisége a viz-iilledék hatdrrél valé felkeveredés miatt nétt (ez meroplankton
dinamikaként értelmezhetd, v. 6. Padisdk & Dokulil 1994), a fonalas algafajok és koztiik a
domindns Aphanizomenon flos-aquae egyedszdma jelentGsen csokkent. A clusteranalizissel
kimutathat6 strukturdlis elvdlds csak részben volt kGvetkezménye a felkeveredésnek, abban a
szelektiv kompetitiv hierarchidk valtozdsanak is fontos szerepe volt.

Egy hénapon 4t tarté nydri mindennapos vizsgalatokban clusteranalizissel elemezve a
fitoplankton szerkezeti valtozdsait, a kistermetli (<10 pm) algdk rendre a viharokat
kozvetleniil kovetGen rendezddnek clustermagvakba, mely magok 4-5 nap utdn "szétesnek™.
A nagyobb algdk (> 10 um) clusterein vihar utdn 3-4 nappal kezd6dnek az erdsebb csoportok
s tartanak a kovetkez6 viharig (1dsd Padisak 1985 - 10. abra).
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A viharok kozti csendes idGszakokban (ha azok nem tartanak "tal" sokdig) a diverzitds
el6bb né, majd csokken, emiatt hosszabb tdvon hulldmzé lefutdsi (14sd Padisdk, G.-Té6th &
Rajczy 1988 - 6. dbra). A fenti, kontrasztos mintdzat akkor jelenik meg, ha a viharok k6zott
10-15 napos csendes periédusok vannak. Ha a viharok til gyorsan kovetik egymast, a vélto-
zdsok folyamatos jellegliek.

A clustermagok alakuldsdnak hatterében az adott méretcsoporthoz tartozé fajok popu-
lacidinak szinkron novekedése &ll, mig szétesésiik e szinkronizdltsdg megsziinésének
eredménye. Viharok utdn az apré termetd fajok indulnak gyors novekedésnek a vihar altal az
iiledékb6l szabadda valé tapanyagok - elsGsorban a foszfor - felhaszndlasdval. J6 fény-
hasznositdsuk a vihar utdni zavaros vizben is lehet6vé teszi fotoszintézisiiket. Emliteni kell,
hogy a Balaton fitoplanktonja a foszforterhelés névekedése miatti nagyfokd eutrofizdlédés
ellenére is szélsGségesen foszforhidnyos maradt a t6 vizének dllandéan alacsony oldott foszfor
tartalma miatt. Emiatt az iiledékbdl a viharok okozta felkeveredés soran kikeriilé foszfor-
16késeknek jelentds részesedésiik lehet az algik foszforfelvételében.

A fajok egyedi fontossdganak becslésére dolgoztuk ki az in. DIVDROP médszert (Rajczy
& Padisdk, 1983), melynek segitségével kimutattuk, hogy a Balatonban nyaron a heterocitas
cianoprokariéta szervezetek - az 1976-78-as periédusban elsSsorban az Aphanizomenon flos-
aquae, 1980 utdn a Cylindrospermopsis raciborskii - az a csoport, mely a hosszan tart6 csen-
des id6szakok alatt egyre nagyobb dominancidt ért el.

A Balatonban az 1982-ben, 1992-ben és 1994-ben lezajlott Cylindrospermopsis raci-
borskii vizvirdgzasok alatt bonyolult médszerck (DIVDROP) nélkiil is demonstralhaté volt

egy tobb, mint 90 %-os dominanciat elérd faj hatdsa a tdrsulds diverzitdsara (lasd Padisdk,
1993 - 14. 4bra).

A fentiekbdl elSre vetiil, hogy a sekélytavi fitoplankton nyéri szukcesszidja a Koztes Disz-
turbancia Elmélet joslatdnak megfelelGen viselkedik, de az ezt demonstralé 6sszefoglal6 dbra
elkészitéséhez - a skdla szélesitése érdekében - a Fertd és két szennyvizoxidacids t6 adatait is
fel kellett hasznélni.

A Fert6 sekélyebb, mint a Balaton, a vidék szelesebb is, emiatt szinte folytonosan a teljes
felkevertség allapotdban van, de kétnaponkénti teljes felkeveredést mindenképp lehet
kalkuldlni. A szennyvizoxidéciés tavak Piispokladdnyban taldlhatSk, hdztartdsi szennyvizet
fogadnak, mégpedig a kibocsétés iitemében. A hdztartdsi szennyviz kibocsdtdsdnak reggeli és
esti csticsa van, mely igy 12 6rés diszturbancia frekvencidnak felel meg. Emliteni kell, hogy
a vizsgdlatok ideje alatt a szennyvizatfolyds sziinetelt, igy a 12 6rds diszturbancia-
frekvencidnak csak annyibdl van jelent6sége, hogy e tavakban bizonyosan zavardstiird fajok
voltak jelen. Az Osszehasonlitdsba csak a fajszdm, a diverzitds és az egyenletesség kezdeti
értékeit vontam be. A kisérleti medencében egy kezdeti mesterséges tdpanyaglokés utdn
viharosan valtottdk egymdst a fitoplankton fajok (lasd Padisdk 1993 - 17/5. dbra).

PR

Ha a Balaton, a Fert6 és a szennyvizoxidéciés medencék diverzitdsanak aritmetikai atlagat
a jellemz8 zavardsi frekvencidk fliggvényében dbrazoljuk (1. dbra), a Connell (1978) dltal
josolthoz kisértetiesen hasonlito lefutdst kapunk: nagy- vagy alacsony diszturbancia-frekven-
cia esetén alacsony a diverzitds, kozepes frekvencidji zavards esetén maximumot mutat.
Lithaté az is, hogy nagyfrekvencidju zavards esetén a fajszam alacsony volta (a bemutatott



92 Padisdk J.

A 801
I ——BA> &
——B80
8 40; B76 —B82b
< 2 —g—F
:C
B ? 801 ¢ 76
® __s0l/ BB2bb==Bllggo
e | e —B78
E 40{ —¢ —B82b
> 204
@
C B&2bb ) )
o B??
% 3 P 580 __g7g
-
$ 2 —B82b
T 14 =€ :
1 5 10 15 20 25 30 35

zavarasi frekvencia (nap)

1. dbra. A fajszdm (A), az egyenletesség (%; B) és a Shannon diverzitds (C) aritmetikai 4tlaga
kiilonboz8 jellemzs zavardsi frekvencidk mellett kiilénbozd tavakban ill. években. Roviditések: B76:
Balaton 1976; B77: Balaton 1977; B78: Balaton 1978; B80: Balaton 1980; B82bb: Balaton 1982 a
Cylindrospermopsis vizvirdgzas el6tt; B82b: Balaton 1982 a Cylindrospermopsis vizvirdgzas sordn; F:
Fert3; e: szennyvizoxidaciés tavak kisérleti medencéje; c: szennyvizoxidéaciés tavak kontroll
medencéje.

dbrdn alacsony fajszam taldlhat6 alacsony diszturbancia esetén is; megmutathaté - v. o.
Padisdk, 1993 -, hogy ez az alkalmazott szdmléldsi médszer eredménye, amiigy a faj-
gazdagsdg nem csokkent), alacsony frekvencidji zavards esetén pedig a kis egyenletesség
okozza a diverzitas alacsony értékeit. E tapasztalat Connell (1978) magyarazatdval Ggyszintén
egybeesik.

Az eredmények altaldnosabb diszkusszidja szempontjdbd!l kiemelendd a szennyviz-
oxiddciés medence fitoplanktonjéval kapcsolatos azon tapasztalat, hogy a rendszeres zavards
kikapcsoldsa (a szennyvizdtfolyds megsziintetése) nem jart egyetlen nagymeértékben adaptalt
faj dominédnssd véldsdval, a fitoplankton eredend fajszegénysége miatt pionir populdcick
viéltottdk egymadst nagy sebességgel.

A diszturbancia hatds fontossdgat a fitoplankton tdrsuldsok szerkezetének alakitdsaban és
id6beli dinamikdjuk értelmezésében egyéb esettanulmdnyok sora is igazolja (Jacobsen &
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Simonsen 1993, Olrik & Nauwerck 1993, Sommer 1993, Chorus & Schlag 1993, Trifonova
1993, Holzmann 1993, Descy 1993, Acs & Kiss 1993, Kullberg 1995, Romo & Miracle 1995,
Calijuri & Dos Santos 1996, Barbiero et al., 1996, Quelimanos 1997).

Altalanos diszkusszié, a terresztris névénytarsulasokra kidolgozott modellekkel
val6 vsszevethetdség

A fitoplankton- és szdrazfoldi novénytarsuldsok kozotti alapvetd kiillonbségek szembe-
stlsek. A fitoplankton fajok aprék (107 - 10°® m), és rovid ideig élnek (10% - 107 sec). A
szdrazfoldek primer producensei - kiilondsképp az erddk fai - Skoszisztémadik legnagyobb és
leghosszabb életii tagjai. A tapldléklancok jellegzetes csoportjai (novények, névényevok,
egyéb gerinctelenek, gerincesek) genericididejét és testméretét Gsszevetve Cohen (1994)
vildgosan bemutatja a tengeri- és szdrazfoldi tipldléklancok egymashoz képest "fejreallitott”
jellegét.

A nagyfoki diverzitds mind szarazfoldi-, mind vizi tarsuldsok esetén magyardzhaté bels6
és kiilsé mechanizmusokkal, illetve ezek térbeli és id6beli foltossdgdval. Terresztris tarsu-
lasokban hagyoményosan a bels vagy autogén folyamatokon a hangsily, mig a nyfltviz
tarsuldsaindl a kiils§ faktorok fontossdgdt szokds hangsdlyozni. Ennek okét abban 14tjak
(Steele, 1991), hogy a tengerben a fizikai és bioldgiai 1éptékek (skélak) atfednek, mig
szarazfoldon szegregdlédnak. A kiilonbségek a valds térben ldtszanak, az azonossdgok
kimutatdsdhoz az absztrakt tér dimenziéi mentén kell mozognunk.

Valdszinfileg Elton (1927, 59-60. old.) volt az elsd, aki rdmutatott, hogy egységes torvé-
nyek kell hogy érvényesiiljenek vizben és szdrazfoldon egyardnt. Bar hires piramisait min-
denki elfogadja, a bizalmatlansag - f6képp terresztris oldalon - igen nagy. Nem véletlen, hogy
napjaink (vizi) okolégusai nem gy6zik hangsilyozni, hogy a fizika, a kémia és a bioldgia
térvényei foldon és vizen azonosak kell legyenek (Cohen, 1994), vagy, hogy az dkoldgia
térvényszerliségei nem fognak megvéltozni pusztdn attél, hogy a tényanyagot kiillonb6z6
rendszerekb8l meritik (Reynolds, 1997a). Az elmiilt 15 év kutatdsai szerint ha fitoplanktont
sajdt tér- és id6beli jellemzdi kozott vizsgaljuk, akkor a fajok tidlélése és ndvekedése, tarsulds-
szervez6dése és szukcesszionilis fejldése megfelel minden (pl. kompozicids, stratégiai, ter-
modinamikai, stb.) kritériumnak, melyeket konvenciondlisan a tdrsuldsszervez6dés
szempontjabodl fontosnak tartunk (Odum, 1969). Nevezetesen:

1. A fitoplankton tdrsuldsok jelentSs valtozdsokon mennek keresztiil egy naptari éven
beliil, melyet a planktonskol6gusok szezondlis szukcesszidnak neveznek.

2. A fitoplankton szezondlis szukcessziGja tobb hasonlésdgot mutat a terresztris vege-
tdcid szukcesszidjaval, mint annak aszpektudlis véltozdsaival.

3. A folyamatban sok, égdviinkon jellegzetesen mintegy 40 generaci6 kdveti egymadst.

4. A szezonidlis szukcesszié egymadst kovet6 fazisokbdl all, direkciondlis €s kimenetele
nagy val6szintiséggel elGre jelezhetd. Bizonyos fizikai és kémiai feltételek megléte
esetén a korai és kozépst fazisok autogén tranziens jellege (v. 0. facilitdciés modell,
Fekete 1985) megmutathaté. Példdul a tavaszi diatomapopuldcié fejlédésének gyakran
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az vet véget, hogy a viz sziliciumtartalma a kiiszébkoncentrdcié ala siillyed, -agyis
maga a populdcié médositja kornyezetét olymédon, hogy az a tovabbi névekedést lehe-
tetlenné teszi, s olyan fézis kell kovetkezzen, melyben a nem sziliciumigényes fajok jel-
lemz&ek.

5. A hidroldgiai koriilmények szerencsés alakuldsa esetén a végs6 (ekvilibrium- vagy
klimax-) fazis Onfenntarté jellege megmutathats. A legjobb példat a trépusi tavak
szolgéltatjdk, ahol egy adott asszocidcié t6bb éven &t is domindlhat. Sommer (1991) leir
egy esetet, melyben egy mérsékelt vi mély t6 a kiilonleges id6jards miatt igen kordn
rétegz6dott: a hdmérsékleti valtéréteg (termoklin) nagyon hatdrozott volt és mélyen
helyezkedett el. A minden évben a végsé fazisra jellemz6 domindns Ceratium populdcid
6 héttel hamarabb alakult ki, mint egyéb években és ugyanidgy az 6szi dtkeveredésig éllt
fenn, mint egyéb években. A példa arra enged kivetkeztetni, hogy ha tn. klimax 4llapot
kialakul egyaltaldn, az meglehetSsen perzisztens.

6. Kisérleti rendszerekben kimutattdk, hogy a fitoplankton szukcesszidja konvergens,
vagyis az ekvilibrium édllapotot kizdrélag a kompeticiéban 4ll6 fajok tulajdonsigai, ill.
igényei hatdroztdk meg és az fiiggetlen ezen fajok kezdeti sfirtiségét6l. Egy mdsodik
trofitdsi szint bekapcsolasa az ekvilibrium fézis bealldsanak idejét meghosszabbitotta, de
annak jellemzdit nem véltoztatta meg. A konvergencia természetben megnyilvdnuld jele
az, hogy egy adott téban a szukcessziondlis szekvencia lefutdsa évr8l évre igen hasonld.
Geografiai, hidrolGgiai, morfometriai és vizkémiai értelemben is hasonlé tipusd tavak-
ban a szezondlis szukcesszié sordn megjelend fazisok, ill. az azok domindns szervezetei
generikus szinten mindenképp, de sokszor faji szinten is igen hasonléak (Reynolds 1980,
1997b, Sommer 1986). Masképpen: a fitoplankton tdrsulds koordindlt (v. 6. Juhasz Nagy

és Vida 1978).

7. A generacidid6t alapul véve a planktonszukcesszié néhdny hénapja fiives tdrsulds
esetén évtizedeknek, erdGtarsuldsra vonatkoztatva pedig évszdzadoknak felel meg. Az,
hogy a planktonszukcesszié minden évben eldlrél kezd6dik, kiils6 kényszerfaktorok
(évszakossdg, hidrolégia) eredménye. Ilymédon a "planktonév" a glacidlis és inter-
glacialis periédusok véltakozasaval analég (Padisdk, 1994).

A szérazfoldi tarsuldsok szukcesszijara kidolgozott, széles korben elterjedt elméletek a

20. szdzad elsd évtizedeire vezethetSk vissza (Clements, 1916; Gleason, 1917, 1927).
Hasonléan éltaldnos leirdsok a fitoplanktonra tetemesen késtek. Mire az elsé koherens
planktonszukcessziés modell (PEG, Sommer et al, 1986) napvilagot ldtott, a klasszikus
szukcessziés elméletek is lényeges véltozdsokon mentek at (Pickett & McDonnell, 1989),

melyek koziil a jelen 9sszehasonlitds szempontjab6l Drury & Nisbet (1973) munkdja kiilonos

jelent6séggel bir: ramutattak, hogy a szukcesszi6 - csakiigy, mint minden, a szupraindividudlis
szinten lezajlé bioldgiai folyamat - sztochasztikus jellegli, vagyis a fazisvaltasok valdszi-
niiségi fiiggvényekkel frhatdk le. Ez a megkozelités a fitoplankton okolégusok szdmadra azért

o o

fontos, mert a tarsuldsvéltozasoknak éppen a sztochaszticitdsa a legszembet{ingbb; sokszor

alig lehet a zajt és a trendet elkiiloniteni.
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A kozelmiltban végzett vizsgalatok mutattdk be (Czardn & Bartha, 1992), hogy a ter-
resztris szukcesszié korai fazisaiban a direkcionalitds korantsem olyan nyilvanval6, mint azt
kordbban gondoltuk.

A "Mozaik-ciklus Elmélet" (Remmert, 1991) szerint minden 1étez6 tarsulds a kiilonb6z6
fdzisok mozaikja; az elmélet megkérdGjelezi a szukcesszié végsd 4llapotdnak Onfenntartd
jellegét, ezdltal a klimax &llapot 1étét. A fitoplankton tdrsuldsokkal val6 Gsszevetés szem-
pontjabdl ez az elmélet - t6bboldald tdmadottsdga ellenére - azért fontos, mert hosszd idon at
szinte dogmatikus tétel volt, hogy a fitoplankton tdrsuldsokban azért nem lehet szukcessziérél
beszélni, mert igazi klimax soha nem alakul ki (permanens aklimax - Whittaker, 1974).

Hutchinson (1961) plankton paradoxonja sokkal dltaldanosabb koncepcié anndl, mintsem,
hogy csak a plankton tarsuldsokra vonakozzon (Grime, 1973). "Megold4sdra" szamos elmélet
létezik (Wilson, 1990), melyek durvdn két tipusba: ekvilibrium és non-ekvilibrium
elméletekre oszthaték. A non-ekvilibrium elméletek feltételezik, hogy a kompetit{v kizdras
azért nem val6sul meg, mert "nincs rd id6", miel6tt bekovetkezne, kiilsd hatdsok a tarsuldst
folyvdst visszavetik egy korabbi fazisba. Az ekvilibrium elméletek nem élnek ezzel a felté-
telezéssel. Részletes kifejtés taldlhat6 e témakorr6l Gallé (jelen kotet) munkdjaban.

Wilson (1990) 12 ilyen magyardzatot vett szdmba és vizsgdlta érvényességiiket Uj-Zéland
szarazfoldi novénytdrsuldsainak példajan. Részletes analizisének eredménye szerint a Kdztes
Diszturbancia (IDH) hatds jelentGsége az adott esetben igen korlatozott. A diverzitas fenn-
tartdsdban alegnagyobb szerepe a gradudlis klimavéltozdsoknak (GCC) van. Mindkét feltevés
non-ekvilibrium jellegii, és j6 alapot szolgdltatnak arra, hogy konkrét elméletek, illetve azok
értelmezése alapjan hasonlitsuk 6ssze a szdrazfoldi novényzetet €s a fitoplanktont. Ezel6itt
azonban nem lehet megkeriilni néhany 4ltaldnos kérdést, példaul azt, hogy egyéltalan mi a
diszturbancia, honnan ered, miképp lehet felismerni és nem utolsésorban, hogy hogyan lehet
mérni.

Eredeti cikkében Connell (1978) a diszturbanciat belsg folyamatokbdl (pl. erdei nyila-
dékok keletkezése az dreg fdk kid6lése miatt) eredezteti. Mindemellett nincs okunk annak
feltételezésére, hogy a kiils§ eredetii diszturbancidnak ne lenne hatdsa, vagy hogy kiilonb6z6
hatédsa lenne a tarsuldsok diverzitdsdra. Az eredet - kiils$ vagy bels - kérdését masodlagosnak
kell tekinteniink ahhoz képest, hogy zavards, mint olyan megtorténik-e, vagy sem. Mds uton,
de ugyanerre a kovetkeztetésre jutott Steele & Henderson (1994).

£ n

A planktonolégusok hajlamosak a stabil termdlis rétegzettség id6szakdt a t6 "zava-
rdsmentes" dllapotdnak tekinteni. Meg kell azonban jegyezni, hogy pl. a folytonos cirkuldcié
is kevéssé diszturbdlt dllapotnak foghaté fel, amikoris pl. egy hirtelen rétegzﬁdés jelenti a
"megzavart” dllapotot. ("Intermediate Quiescence" - Chorus & Schlag, 1993). Szarazfoldi
példaval élve a rendszeres legelést vagy az allandé kerti flinyirast zavardsmentes iddszaknak
lehet tekinteni, mikoris a tevékenység felhagydsa a diszturbanciafaktor.

A zavarast vagy diszturbanciat igen sok szerz6 hasznélja anélkiil, hogy megprébalna
definidlni, a kivételek (pl. Grime, 1979: Pickett et al., 1989, Bartha et al., in press) sz6rvd-
nyosak. Reynolds et al. (1993) a fitoplanktonra a kovetkez6 munkadefiniciét dolgoztik ki: A
zavardsok elsdsorban abiotikus, sztochasztikus események, melyek hatdrozott és hirtelen
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tdrsuldsszerkezeti vdlaszt provokdlnak és amelyek interferdalnak az okologiai ekvilibrium
dllapot felé tarto dnszervezddés beliilrdl irdnyitott folyamatdval.

Igen nehéz azt eldonteni (pl. mert a vizkémiai adatok hidnyoznak, nem megfelels a min-
tavételi gyakorisag, stb.), hogy egy-egy adott fazis ekvilibrium allapotnak tekinthetd-e vagy
sem. Tapasztalati alapon a kdvetkez javaslatot tettiik (Sommer et al., 1993, Appendix): Ek-
vilibrium dllapot fennélldsa feltételezhet akkor, ha

* 1,2 vagy 3 algafaj (igen valdsziniitlen ugyanis, hogy ennél tobb kornyezeti forras -
dltalaban: P, N, Si, fény - limitalnd egyidejlien az Osszprodukcidt) egyiittesen az
Osszbiomassza legalabb 80 %-it adja és

* ez az Allapot elég sokdig (tobb, mint 1-2 hétig) fenndll, tovdbba

* ezen idGszak alatt az Osszbiomassza nem nd szdmottevGen (fitoplankton esetén
minimdlis névekedés a hipolimnionbél vagy az iiledékb6l vald lassd tdpanyagbe-
keriilés miatt még elfogadhaté).

Esettanulményok bizonyitjdk (Romo & Miracle, 1995, Harding, 1996), hogy ez az em-
pirikus meghatédrozds a gyakorlatban hasznélhatd.

Nem lehet eléggé és elégszer hangsilyozni: zavards csak lgy énmagéban nem létezik.
Definidlni sem lehet annak az entitdsnak a bevondsa nélkiil, amire vonatkozik.

E cikk 1. dbrdjat az dltaldnosithatésdg érdekében célszerl djrarajzolni, mégpedig oly
mddon, hogy az x tengelyen ne napok szerepeljenek, hanem az egyedi diszturbancia-
események kozotti fitoplankton generdcidk szdma (2. dbra). Ezen interpretdcié Connell
(1978) eredeti dbrdjdval szoros rokonsdgot mutat és két vonatkozdsban is annak tovéabb-
fejlesztéseként értékelhets. ElsGsorban azért, mert az x tengely pontosan parametralva van,
mdasodszor pedig, mert megmutatja, hogy a diszturbancia-diverzitds gorbe lefutdsa nem szim-
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Generaciok szama az egyedi zavarasok kézott

2. abra. Az 1C dbra simitott véltozata: diverzitds fiiggése a zavardsok kozétti generdcick szamatdl (a).
Az 1C 4brén az x tengelyen szerepl napokat egymadst kovet6 generdciok formajdban fejeztem ki. A
tengelyek ardnya megfelel Connell (1978) eredeti diverzitis-zavaras dbraja ardnyainak, melynek
vonalvezetését a b gérbe mutatja.
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metrikus: a korai fazisokban a zavards lényegesen nagyohb tdrsuldsvélaszokat indukal, mint
a késeiekben. Barmennyire is meggy6z6 az IDH relevancidja fitoplankton tarsulasokban, nem
lenne célravezetd elhallgatni a koncepcié gyengéit, melyeket szintén esettanulményok sora
hozott felszinre.

Néhdny esetben egy-egy feltételezett zavarasi esemény semmiféle hatdssal nem volt a
tarsulds diverzitdsdra. PL. egy finn téban a fitoplankton strukturdlis komplexitdsa folyama-
tosan nétt kés6 nydrig a zavardsi héttérmintdzat jellegétdl teljesen fiiggetleniil (Eloranta,
1993). Feltehetd, hogy az északon jellemzs igen rovid vegetdcios id6 alatt a tarsuldsfejlédés
autogenitdsa oly hatdrozott, hogy azt olyan események, melyek egyébként jellegiiknél és/vagy
ersségiiknél fogva mds helyiitt diszturbancidnak min6siilnek, megzavarni nem tudjdk.

2oz

A planktonszukcesszié ciklikusan visszatér6 jelentSs eseményei (pl. a zooplankton lege-
1ésének hirtelen ndvekedése a tisztavizes fazis elején, &szi lehiilés, stb.) a tarsuldsszerkezet és
a diverzitds drdmai véltozdsaival jarnak egyiitt. Emiatt a kozepes ersségli zavardsokra
ténylegesen érzékeny periddusok azok, melyekben a "gyenge kolcsonhatasok", pl. a kompe-
tici6 jatszanak fontos szerepet. Igy szezonalisan az IDH jelent6sége a tavaszi, ill. késé nyri
ekvilibrium &llapotok kialakuldsa sordn a legnagyobb. Nehéz, vagy lehetetlen az elméletet
olyan tavakban alkalmazni, melyekben az dtmosddési rita magas (= a viz retenciés ideje
kicsi), nagyon savasak, nagyon ldgosak, vagy barmely més okbél "extrém"-nek minSsiiltek.

A diszturbancia kvantifikdldsdval kapcsolatos nehézségek (ldsd kés6bb) ellenére vildgos,
hogy a zavards eredményessége nemcsak a hatds er6sségét6l fiigg, hanem attdl is, hogy az
érintett tarsulds éppen milyen éllapotban van. Altalban elmondhaté, hogy a korai szuk-
cesszi6s fazisok nagyobb €s gyorsabb kompoziciés vélaszt adnak. Ugy tiinik, a kés6i fazisok
kiils§ zavardsra lényegesen kevésbé érzékenyek.

Az IDH egy tovébbi ellentmonddsos tulajdonsdga az, hogy nemcsak fenntartja egy tarsulds
magas diverzitdsdt, hanem mint mechanizmus igényli annak de facto meglétét. Ha az ek-
vilibrium 4llapotra jellemz6 fajok (K-stratégistdk) nincsenek jelen propagulum formdban,
akkor hidba adottak a koriilmények egy olyan fézis kialakuldsdra, melyben uralomra juthat-
nédnak, ez nem kdvetkezik be, helyette alternativ korai kolonistak populdciéi véltjak egymadst
nagy sebességgel, meglehet6sen hektikus mintdzatokat produkdlva (Padisdk, 1993).

Hidba demonstralhaté 1atvanyosan a diverzitds és a diszturbancia kozotti kapesolat, 1dtni
kell, hogy azok nem kozvetleniil, hanem a tdrsulds komplex és hierarchikus strukttirdjan
keresztiil kapcsolédnak egymdshoz. E hierarchikus struktira a hatdst (zavards) tompitja, de
akdr fel is erGsitheti, szinte reménytelenné téve ezaltal a diszturbancia intenzitdsdnak mérését.
Ha a hatds er8ssége helyett a tarsuldsvalaszon 4t prébaljuk magat a hatdst mérni, akkor a
mérhetBség problémajat ugyan megoldottuk, de helyette a korkoros érvelés csapdajaba esiink
(Sommer, 1993). Legf6képp emiatt jutott Juhdsz-Nagy arra a kovetkeztetésre, hogy az IDH
még mindig til gyenge akdr arra, hogy bizonyitsuk, akdr arra, hogy cafoljuk (Juhdsz-Nagy,
1993).

Az IDH relevancidjat vizsgalva Wilson (1990) szdmos, mas szerz6 4ltal lefrt diverzitas-
diszturbancia esetet vizsgalt, s arra a kdvetkeztetésre jutott, hogy ezek (a gondolatot idézem)
"tdl nagy" teret fednek le és/vagy "til hosszi" id6skdlan jatszédnak le. Véleménye szerint az

IDH-nak csak a magashegyi zéndban a héolvadds, ill. a talaj felengedése sordn jelentkez6
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torések vegetdcidja vonatkozdsaban, ill. az dreg fik kid6lése nyoman keletkez6 nyiladékok
djratelepiilésével kapcsolatban van jelentSsége. Uj-Zéland egyéb novénytarsuldsai szem-
pontjdbdl a gradudlis klfmavdltozdsok szerepe a legnagyobb a magas diverzitds fenn-
tartdsaban.

A fitoplanktonnal kapcsolatban tapasztaltak ismeretében nehéz Wilson (1990) magya-
rdzatait elfogadni. Feliiletes értékelése két forrasbdl fakad: egyrészt a skdldzas hidnyabdl,
masrészt Connell (1978) eredeti koncepcidjanak félreértésébil.

Wilson (1990} rendkiviil sok figyelmet fordit a "megfelel" térbeli skala megtaldldséra,
majd ezt 1000 m>-ben allapitja meg, s ezt az értéket fixdlja, mint amelyen beliil az alfa
diverzitds értelmezhetd. E fixalds kozvetlen eredménye, hogy kizdrja a legtobb esetet (1dsd az
idézett cikk 1. tabldzatdt), melyek az IDH-t aldtdmasztandk, mondvdn, hogy azok vagy til
kicsik, de inkdbb til nagyok ahhoz, hogy az alfa diverzitdst értelmezni lehessen. Onként
adddik a kérdés: vajon helyes-e, megengedhets-e az 1000 mZ-es fixélds? Vannak tarsuldsok,
melyek ennél jéval nagyobbak, mig méasok mind6ssze négyzetméterekre terjednek ki. Nem
kell-e valahogy mégis a tényleges terjedelemmel szdmolni? Valdszintileg Wilsonban is fel-
meriilt ez a kétely, mert kiilonben nem irna arrdl, hogy pontosabban kell dokumentédini mind
a diszturbancia, mind a vegetaciés vélasz térbeli koordinatdit.

Egy hasonlé fixalasnak (Wilson [1994] szerint ez az él6lények méretével ardnyosan 10 x
10 sz) fitoplankton esetében semmi értelme, mert nincs az a transzformacid, mellyel egy
kétdimenzids szildrd/légnemi hatarfeliiletet hdromdimenziés folyékony kozeggé lehetne
alakitani, melyben rdaddsul a sz6banforgé él6lények passzivan sodrédnak. (A fitoplankton
vertikdlis rétegzettsége a szdrazfoldi tarsuldsok szintezettségével analég, pl. mert szigoridan
vertikdlis gradiensekhez kotott).

Mig Wilson igen akkurdtus a térbeli skéla definidldsat illetSen, az idéskdla tekintetében
nyoma sincs hasonlé erfeszitésnek. A fitoplankton vizsgalatokbdl egyértelmfien kovetkezik,
hogy annak megitéléséhez, hogy a zavarési frekvencia "hosszd", "révid" vagy éppen "koze-
pes", tudnunk kell, hogy kb. mennyi a generdcidideje azoknak a populdciGknak, melyekre e
zavards hat. A generdcididd kulcsfaktor, ha tetszik "az egység" a diverzitds-diszturbancia vi-
szony tekintetében. Ha nem tudjuk, semmi esély arra, hogy egy frekvencidt mingsitsiink.
Bizonyos, hogy szarazfoldi novénytarsuldsok esetén - mar csak a nyilvanvalé komplexitds
miatt is - megoldhatatlannak tiind "mérési problémak" sora jelentkezik. Az azonban bizonyos,
hogy a kiilonféle tarsuldsok (gyepek, erd6k és ezek tipusai, stb.) megdjuldsi ideje is kiilon-
boz6, emiatt a "koztes” zavarisfrekvencia is mds és més. Ami az egyiknek hosszi, a masiknak
koztes vagy épp tdl gyakori. Emiatt eleve elhibdzott egy akkora egység, mint Uj-Zéland né-
vénytarsuldsait egységként kezelni €s megkisérelni egyetlen mechanizmus kivilasztdsat belsé
folyamataik magyarazatdra. Hasonlé problémaval dllunk szembe, amikor primer és szekunder
szukcesszids szerieszeket hasonlitunk 0ssze (Major, 1974) s kimutathaté (Fekete 1992), hogy
a gytkerek ismét csak a Clements-i és a Gleason-i alapfelfogds kiilonbozGségére vezethetk
vissza.

A jelenséggel talalkozott Acs és Kiss (1993), amikor perifiton tdrsuldsokra prébdlta az
IDH-t alkalmazni. A vperifitikus algdk rogziiltek, nagyobbak, emiatt hosszabb a
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generdcibidejitk. "Koztes" frekvencidjinak is kb. kétszer akkora id6nként jelentkezd zavards
bizonyult, mint planktontdrsulasoknal.

Itt kell emliteni, hogy Whittaker (1974) kiindul6pontja helyes volt, amikor aszerint
probalta osztdlyozni a kiilonféle formacidkat, hogy miképp viszonylik életciklusuk hossza a
kornyezeti fluktudcidhoz. Ennek nyomadn jutott arra a (helytelen) kdvetkeztetésre, hogy a
klimax dllapot a planktonnél sose johet létre (permanens aklimax), mert életciklusuk a
kornyezeti fluktudcidhoz képest igen rovid. Amit Whittaker figyelmen kiviil hagy az az, hogy
a "kornyezeti fluktudcié" nem sziikségképp azonos az évszakok periodicitdsdval. A rovid
generdcioidé miatt a planktontdrsuldsok érzékenyek az idGjdrds viltozésaira. A partmenti
vegetdcid szdmdra jelentéktelen id6jarasvaltozds a fitoplanktonnak klimavéltozassal ér fel
(Sommer et al., 1993)!

Wilson (1990) szerint a Plankton Paradoxon megoldésa az dj-zélandi névénytdrsuldsokat
illetSen leginkabb a folyamatos klimavéltozdsokban taldlhaté meg.

-----

az erddk esetén a planktonikus generdci6idé analégidjara kb. 100-300 éves megdjuldsi id6t
feltételeziink, s ezzel egy feltételezett 1000 éves klimaperiddust osztunk, akkor a kapott szdm
3 és 10 generdcié kozott van, vagyis éppen ott, ahol a diszturbancia-frekvencia kdztesnek
mondhaté! A révidebb, mezoklimatikus ciklusok (pl. a szdrazabb és nedvesebb periédusok
valtozdsai) években vagy évtizedekben mérhetdk, ez valdszinfileg az erddknél rdvidebb
generdcididejli gyepek szempontjabdl lehet "koztes" frekvencia.

Ha figyelembe vessziik a fentieket, valamint azt, hogy Connell (1978) hipotézisét ki kell
egésziteni a GCC egy komponensével (jelen kell legyen egy alapvetd propagulumkészlet), az
IDH és GCC kozti kiilonbség szinte eltlinik.

Wilson IDH-t elvet$ konkldzi6janak fontos eleme, hogy Uj-Zélandon azért nem jelentds
- s6t jelentéktelenebb, mint barhol mésutt - a diszturbanciahatés, mert nagyon kevés a pionir
névényfaj, és néhdny klimax-faj pionirként is tud viselkedni. Ez éppen forditva ugyan, de
hasonl6 ahhoz a szennyvizoxidacids tavak fitoplanktonja kapcsan leirt példdhoz, amikor nem
az ekvilibrium feltételek, hanem az ezt kihaszndlni tudé fajok hidnya miatt maradt el a vért
tarsuldsvélasz. E két, meglehetGsen szimmetrikus allitds ramutat arra, hogy mind az IDH,
mind a GCC igényli egy bizonyos fajkészlet legaldbb propagulum formdjéban valé jelenlétét.

A fitoplankton 6kolégiai eredmények részben konkretizaltak (az id6skdla mértékesitése),
részben kiegészitették (florisztikai készlet szitkségessége) Connell (1978) elméletét, azonban
bizonyos vagyok abban, hogy nem olyan médon, ami az eredeti gondolatot 1ényegesen
modositand. Ezek az eredmények leginkdbb gy foghatdk fel, mint apré 1épések afelé, hogy
a koncepcidt altalanosithassuk és gyengeségeit csdkkentsiik. Ez anndl is fontosabb, minthogy
apillanatnyilag feloldatlannak 14tsz6 hidnyossagok ellenére az IDH egyszeriien til hasznos €s
til sok mindent megmagyardz ahhoz, hogy elvessiik (Reynolds et al., 1993). Ezt kozvetve
igazolja az a vita, mely a New Zealand Journal of Ecology Forum rovatdban éppen a fenti
kérdésekrl kezd6dott €s folyik jelenleg is. Wilson (1990) itt tobbszor idézett, s a tobboldald
kritika ellenére kivdlé cikke nyomdn fogalmaztam meg azt a koncepciét (Padisdk 1994),
melyet a fentiekben vazlatosan ismertettem. Wilson (1994) reflexi6ja szerint az IDH a folt-
dinamikdn alapul, s alkalmazhat6sdganak legf6bb kritériuma, hogy a diszturbanciahatds fol-
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ton beliil (within patch) vagy foltok k6ztt (between patch) érvényesiil. Miutdn a diszturbancia
(pl. heves es@) bizonyosan nagyobb teriileten érvényesiil, mint pl. 10 x 10 cm (ekkordra becsli
Wilson a fitoplankton foltossdgot- 14sd fentebb), az elmélet alkalmazésa elhibdzott. Reynolds
(1995) a fitoplankton térbeli folyamataira koncentralva bemutatta, hogy a folyékony kozeg
transzportja a kritikus foltméretet kilométeres nagysagrendfire nveli, emiatt a "within patch”
feltétel is teljesiil, figgetleniil attdl, hogy kell-e hozzd szigordan ragaszkodni vagy sem. Col-
lins & Gienn (in press) szerint a within-patch - between-patch elkiilonités nem abszokit
kritérium és az IDH, ill. a GCC nem egymadssal versenyz6 modellek, hanem térben és id6ben
hierarchikusan rendezettek, s hogy nem is annyira tesztelhet6 modellek, mint inkdbb azok
koncepciondlis keretei. Bartha és misai (in press) Lotka-Volterra modellen mutattdk meg,
hogy az IDH alkalmazhatdsigédhoz terresztris tarsuldsok esetén nem feltétlentl sziikséges tér-
koordindta bevezetése. Emellett mindegyik, e vita sordn megjelent cikk szdmos egyéb, a
vegetdcitfejlodés-diszturbancia viszony tisztazdsdhoz lényeges részletet érint, melyek ismer-
tetése meghaladja e munka kereteit, de amelyek mindegyike alapvet&en hozzéjdrul vegetdcio-
dinanamikai tuddsunk szélesedéséhez.

Tudomanytorténeti hattér

Tudomadnytorténeti szempontbdl a limnol6gia és az dkolGgia gydkerei mashonnan ered-
nek, s az eredet kb. a szazadforduléra vezethet vissza (Ringelberg, 1993). A limnoldgia egyik
alapité atyja, Thienemann (1956) szerint a limnolégia "édesviztudomany" (Binnen-
gewisserkunde) vagy "Osszehasonlité tétudomdny” (vergleichende Seenkunde), tdrgykore
igen széles, kezdve a tavak és 6cednok cirkulacidjdt lefrd hidrolGgiai egyenletekttl a bioldgiai
jelenségek leirasdig. Az tkoldgia figyelme a fajokra, a populdcidkra és tdrsuldsokra irdnyult,
és iranyul ma is. Emiatt az dkol6gia kezdeteit6l a bioldgiai tudomdny, mint egységes egész
integrans része, ami a limnolégidnak csak részteriileteire igaz.

A limnolégia mindig is "tkoszisztéma" kézponti volt. Még ha gyfijtiink is adatokat (bio-
massza, produkeid, stb.) az egyedi populdciékrél, azokat szinte minden esetben megprébaljuk
szerintiink értelmes funkciondlis csoportokba szedni (z6ldalgdk, kovaalgdk, stb.), hogy
végiilis a fajok teljesen "eltlinjenek", s az anyag és energia lehetSleg minél kevesebb kompart-
ment k6zo6tt dramoljon. Ez a gyakorlat kétségkiviil leegyszertisiti, konnyen 4tlathat6va teszi a
helyzetet, a gyakorlatba konnyen 4tvihetd eredményeket ad, de egyittal stlyos informdci6-
vesztéshez vezet. Ez nem is lenne baj, ha a csoportositds mindig az informdciévesztés
tudatdban torténne. A latszélagos sikerek (pl. az, hogy az Gsszes biomassza €s az §sszes
rendelkezésre all6 tapanyag kozt jO eséllyel lehet szoros korreldcidkat keresni, mig ha ezt
egyedi populacidk szintjén tessziik, az eredmény sokszor zavaros és értelmezhetetlen) - sajnos
- id6nként arra a kovetkeztetésre vezetnek, hogy a fajokkal és populdcidkkal vald pepecselés
haszontalan id6pocsékolds. A legriasztébb példdkat az egyik divatigban, az vin. biomani-
puléciés kutatdsokban lehet fellelni, ahol gyakran el6fordul, hogy 14tszélag azonos "kezelés”
tokéletesen ellentétes kompartmentszintli valaszokat indukal, s nemigen lattam még olyan
munkdt, ahol ezt ne tudtdk volna "tokéletesen", megmagyardzni. Valdjdban a tarsuldsszint{
vizsgalatok adjak meg az igazi miértet: barmely kezelés kimenetele alapvetSen fligg annak a
rendszernek az dllapotétdl, tarsuldsszintli szervezettségétsl, melyet a kezelés (ez is felfoghaté
diszturbancignak) ér. Erthetetlen, hogy a "top-down" és "bottom-up" magyardzatok dzsun-
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gelében ez miért marad olyannyira észrevétlen. Ez az a pont, ahol a 1aj-, populdcié- vagy
tdrsuldsszintii vizsgdlatok, ill. szemlélet hidnya az értelmezést gatolja. Az abiotikus faktorok
(pl. sszes foszfor, nitogén, fény, stb.) kétségkiviil limitdlnak, de nem reguldlnak. Ahhoz,
hogy bdrmely gyakorlati kérdésre adekvit vilaszt kapjunk, nemcsak a limitdcids hattér-
mintdzatot kell ismerni, hanem populdcidk kozti kolesonhatdsokat, reguldciés folyamatokat
is. A Balaton eutrofizdléddsanak torténete itt is tanulsdgos. A ndvekvd alga biomasszat pon-
tosan, a Vollenweider modellnek megfeleléen kapcsolatba lehetett hozni a novekv foszfor-
terheléssel. A rekonstrukcidval kapcsolatos P-terhelés csokkenés soran e kapcsolat latszdlag
megbomlott (Iényegesen kisebb volt a tdrsuldsvdlasz, mint varhat6) s csoporton beliili, ill.
fajszintli bontdsra volt sziikség ahhoz, hogy a jelenségeket legalabbis részben értelmezni
lehessen (Padisdk €s Istvdnovics, in press).

Szemléleti szempontbd] a limnolégia és az 6kolGgia valdszintileg a hatvanas-hetvenes
években dlltak egymdshoz a legkozelebb az IBP keretében végzett produkcids kutatdsok
folytan. Ezutdn - bar az IBP kutatdsokbdl szamos kutatdsi irdny n6tt ki - az 6kolégiai kutatdsok
jorészt visszatértek "sajat medriikbe", az "ecosystem approach” kezdett egyre jobban hattérbe
szorulni. Nem lehet nem észrevenni azt, hogy a limnoldgia ezzel parhuzamosan kezd popu-
l4ci6- és tarsuldsorientalt szemléletet magdéva tenni, s ebben - sajét fogalmi- €s eszkoztdra
alapvetSen nem 1évén - az éltaldnos tkoldgia terminusait kezdi haszndlni. A két legijabb,
véleményem szerint legjobb, de pillantnyilag csak német nyelven hozzéférhetS tankonyv
(Lampert & Sommer, 1993 Limnodtkologie ill. Sommer, 1994 Planktologie) ugyanigy, mint
Reynolds (1997b, Vegetation processes in the pelagic: a model for ecosystem theory)
kozelmiltban megjelent konyve mér cimében is hordozza a szemléletvaltdst.

Koszonetnyilvanitas: Koszonom Bartha Sandornak és Scheuring Istvdnnak a kézirat kordbbi vilto-
zatdhoz ffizot értékes javaslatait, kiegészitéseit. E kutatdsokat az Orszdgos Tudomdnyos Kutatdsi
Alap (No. 3172) valamint a Miniszterelnoki Hivatal Balaton Programja timogatta.
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