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Πρόλογος

	Η διαμόρφωση του υλικού που περιλαμβάνεται σ’ αυτήν την ηλεκτρονική έκδοση ξεκίνησε με την προετοιμασία παρουσιάσεων που χρησιμοποιήθηκαν κατά τη διδασκαλία του μαθήματος "Δυναμική Πληθυσμών και Βιοκοινοτήτων" στους δευτεροετείς φοιτητές του Τμήματος Βιολογίας του ΑΠΘ. Με στόχο την ικανοποίηση των φοιτητικών αναγκών, το υλικό των παρουσιάσεων περιορίστηκε, αρχικά, στις πληροφορίες που παρείχαν κλασικά συγγράμματα του πεδίου. Αργότερα, οι διαφάνειες πήραν τη μορφή κειμένου, το οποίο εμπλουτιζόταν συνεχώς με προωθημένη πληροφορία που προέκυπτε από την ερευνητική ενασχόληση των συγγραφέων. Στην τελική μορφή της έκδοσης, την οποία παρουσιάζουμε εδώ, καταβλήθηκε προσπάθεια εξισορρόπησης ανάμεσα στις ανάγκες των φοιτητών για βασική γνώση και στην ανάγκη ύπαρξης ενός συγγράμματος που να πραγματεύεται τη συγκρότηση και λειτουργία των βιοκοινοτήτων με βάση την πλέον πρόσφατη διεθνή βιβλιογραφία. 

	Στην παρούσα έκδοση, το υλικό διαρθρώνεται υπό μορφή βιβλιογραφικής ανασκόπησης σε οκτώ κεφάλαια, καθένα από τα οποία υποδιαιρείται σε υποκεφάλαια. Το κάθε υποκεφάλαιο κλείνει με την κωδικοποίηση της πληροφορίας, η οποία παρέχεται και παρουσιάζεται με τη μορφή σύνοψης εντός πλαισίου. Πρόσθετη πληροφορία, η οποία δεν σχετίζεται άμεσα με το υπό συζήτηση θέμα, κρίνεται, όμως, ότι διευκολύνει την κατανόηση των ζητημάτων, παρουσιάζεται επίσης με τη μορφή πλαισίου. 

	Το πρώτο κεφάλαιο πραγματεύεται ζητήματα που σχετίζονται με την οργάνωση της βιοκοινότητας. Στο πρώτο μέρος αυτού του κεφαλαίου μάς απασχόλησαν δομικά στοιχεία των βιοκοινοτήτων, όπως είναι η ιεραρχικότητα, η ταξινόμησή τους και τα μοντέλα που περιγράφουν τη δομή τους. Στο δεύτερο μέρος, εστιάσαμε σε ζητήματα λειτουργίας τους. Στο πρώτο υποκεφάλαιο, το ζήτημα της επιλογής οικοθέσης δεν αναλύθηκε λεπτομερειακά, λόγω του ότι η σχετική πληροφορία θεωρήθηκε μάλλον γνωστή, ενώ, αντίθετα, εκτενέστερη αναφορά έγινε στο ζήτημα της επιλογής ενδιαιτήματος. 

	Τα επόμενα τρία κεφάλαια εστιάζουν στις τροφικές σχέσεις. Στο δεύτερο κεφάλαιο πραγματευτήκαμε τις τροφικές αλυσίδες και τις τροφικές ακολουθίες. Ιδιαίτερη έμφαση δόθηκε στις έμμεσες σχέσεις και στην κατεύθυνση της ρύθμισης των πληθυσμιακών μεγεθών από τους ανώτερους θηρευτές (ρύθμιση από τα πάνω) ή από τους παραγωγούς (ρύθμιση από τα κάτω). Το κεφάλαιο κλείνει με την ανάδειξη της σημασίας των ειδών-κλειδιών και ιδιαιτέρως της γενετικής ποικιλομορφίας αυτών των ειδών για τη δομή της βιοκοινότητας. Στο τρίτο κεφάλαιο αναλύθηκαν χαρακτηριστικά της δομής των τροφικών πλεγμάτων, επεκταθήκαμε, όμως, και στο γενικότερο πρόβλημα της δομής και των πάσης φύσεως σχέσεων, και παρουσιάσαμε μεθόδους δικτυακής ανάλυσης. Τέλος, στο τέταρτο κεφάλαιο ασχοληθήκαμε με τη μεθοδολογία ανάλυσης ροών σε στατικά δίκτυα τροφικών σχέσεων. 

	Εκτενέστερο όλων είναι το πέμπτο κεφάλαιο, που αφιερώθηκε σε ζητήματα οικολογικής διαδοχής. Αρχικά, παρουσιάσαμε θέματα που αφορούν τις δομικές και λειτουργικές μεταβολές που συμβαίνουν κατά την ανέλιξη των φαινομένων. Στη συνέχεια, εστιάσαμε στο ζήτημα των σχέσεων της υπέργειας βλάστησης με το έδαφος, αξιοποιώντας το ως παράδειγμα που αναδεικνύει τη σημασία της βιοτικής και της αβιοτικής κληρονομιάς (κληροδοτήματος) για την κοινοτική δομή και δυναμική, καθώς και για τη δυνατότητα αντίστασης της βιοκοινότητας στην εισβολή ξενικών ειδών. Το τελευταίο βρίσκεται στην αιχμή της οικολογικής έρευνας και βρίσκει εφαρμογή σε προγράμματα αποκατάστασης υποβαθμισμένων συστημάτων. 

	Τα δύο επόμενα κεφάλαια, έκτο και έβδομο, αφιερώθηκαν σε ζητήματα ισορροπίας. Στο έκτο κεφάλαιο αναλύονται οι έννοιες της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας. Στη συνέχεια, εξετάσαμε σε τρία χωριστά υποκεφάλαια τη σημασία αυτών των παραμέτρων για τη δυναμική των πληθυσμών, των τροφικών πλεγμάτων και της βιοκοινότητας. Το έβδομο κεφάλαιο αρχίζει με την παρουσίαση της έννοιας της ισορροπίας και τις κλασικές απόψεις για τη σταθερότητα. Ωστόσο, το μεγαλύτερο μέρος του κεφαλαίου ασχολείται με τις εκτός ισορροπίας βιοκοινότητες και παρουσιάζει παραδείγματα εφαρμογής της ιδέας των πολλαπλών ισορροπημένων καταστάσεων σε περιπτώσεις διαχείρισης μεσογειακού τύπου σχηματισμών. 

	Το όγδοο και τελευταίο κεφάλαιο αφορά την οικολογία των μετακοινοτήτων. Τα δύο πρώτα υποκεφάλαια περιγράφουν δομικά και λειτουργικά χαρακτηριστικά των τοπίων της χέρσου. Στη συνέχεια, η συζήτηση επεκτείνεται στη δομή και στη δυναμική των μεταπληθυσμών και των μετακοινοτήτων. Το τελευταίο υποκεφάλαιο παρουσιάζει μοντέλα οργάνωσης μετακοινοτήτων που εδράζονται στην ιδέα της ουδετερότητας, καθώς και στις ιδέες του διαειδικού ανταγωνισμού και της οικοθέσης. 

	Κλείνοντας, οφείλουμε να αναγνωρίσουμε ότι οι παρατηρήσεις των φοιτητών κατά τη διάρκεια των μαθημάτων λειτούργησαν ιδιαιτέρως εποικοδομητικά και, γι’ αυτό, αφιερώνουμε αυτήν την έκδοση στον ανώνυμο δευτεροετή φοιτητή του Βιολογικού Τμήματος του ΑΠΘ. 

	Ιδιαίτερες ευχαριστίες οφείλουμε και στον κριτικό αναγνώστη, συνάδελφο Παναγιώτη Δημητρακόπουλο, Αν. Καθηγητή στο Τμήμα Περιβάλλοντος του Πανεπιστημίου Αιγαίου. Οι διεισδυτικές του προτάσεις βελτίωσαν επί της ουσίας τα κείμενα, ενώ  οι λεξιλογικές και αισθητικές του παρατηρήσεις βελτίωσαν τη γλωσσική επάρκεια, καθώς και την εν γένει εμφάνιση της έκδοσης. Τον ευγνωμονούμε γι’ αυτό και νιώθουμε βαθύτατα υποχρεωμένοι.

	Πολλές εκφράζουμε ευχαριστίες και στην επιμελήτρια των κειμένων, κ. Ρούλα Σαλτίδου, κλασική φιλόλογο. Η συμβολή της στην ορθή χρήση της γλώσσας, καθώς και στην εν γένει εμφάνιση των κειμένων, υπήρξε ανεκτίμητη. 

	Τέλος, ο Τάσος Καρακώστας διαμόρφωσε την ηλεκτρονική μορφή του κειμένου και τον ευχαριστούμε πολύ γι’ αυτό. Λόγω της δικής μας παντελούς άγνοιας η ευθύνη που ανέλαβε υπήρξε μεγάλη.

	 

	Θεσσαλονίκη, Ιανουάριος 2016.

	 

	Γ.Π Στάμου και Ε.Μ. Παπαθεοδώρου 

	 

	 


Αρκτικόλεξα

	DA – Discriminant Analysis

	DEA – Dynamics Environ Analysis

	DOM – Dissolved Organic Matter

	HSS – Hairston Smith Slobodkin

	IDH – Intermediate Disturbance Hypothesis

	LGD – Latitudinal Diversity Gradient

	MPT – Metapopulation Persistence Time 

	NEA – Network Environ Analysis

	PAR – Photosynthetically Active Radiation

	SEA – Spatially Explicit Approach 

	SIA – Spatially Implicit Approach 

	SRA – Spatially Realistic Approach 

	 


1. Οργάνωση βιοκοινότητας



	1.1 Ιεραρχικότητα διαδικασιών

	Ο όρος «βιοκοινότητα» βρίσκει ευρύτατη χρήση. Γίνεται συχνά λόγος για τη βιοκοινότητα των αρπακτικών της Δαδιάς και σπανιότερα για τη βιοκοινότητα των Αρθροπόδων σε μια βραχονησίδα των Κυκλάδων ή τη βιοκοινότητα των Νηματωδών στο έδαφος μιας βιολογικής καλλιέργειας φασολιών. Σε κάθε περίπτωση πάντως, ο όρος παραπέμπει σε σύνολο πληθυσμών που ανήκουν σε λίγο έως πολύ ομοειδή είδη. Επιπρόσθετα, εννοείται ότι: α) η βιοκοινότητα λειτουργεί ως ολότητα, που σημαίνει ότι τα άτομα που τη συναποτελούν βρίσκονται μεταξύ τους σε στενές σχέσεις αλληλεξάρτησης και συγκροτούν οργανική ενότητα και β) αυτή αποτελεί σύστημα δυναμικό, πράγμα που σημαίνει ότι η σύνθεση, η δομή αλλά και οι λειτουργίες της μεταβάλλονται αέναα τόσο στον χώρο όσο και στον χρόνο. 

	Όπως σε κάθε οργανικό σύνολο/ολότητα, έτσι και στο επίπεδο της βιοκοινότητας αναδύονται ιδιότητες που δεν έχουν νόημα στο κατώτερο επίπεδο του πληθυσμού. Ωστόσο, πριν μιλήσουμε για τις αναδυόμενες ιδιότητες, χρειάζεται να διευκρινίσουμε την έννοια του όρου «πρότυπο» (pattern). Αυτός αναφέρεται σε εκείνα τα χαρακτηριστικά του βιοτικού στοιχείου που, όπως οι ενεργειακές ροές, καθώς και οι κύκλοι των θρεπτικών στοιχείων, παράγονται από διαδικασίες (process) και συγκροτούν οργανικό σύνολο, δηλαδή λίγο έως πολύ σταθερές βιοτικές δομές, οι οποίες μπορούν με κάποιον τρόπο να αποτυπωθούν άμεσα. Στην περίπτωση της βιοκοινότητας, διεργασίες που γεννούν απεικονίσιμες δομές/πρότυπα είναι η θήρευση, ο ανταγωνισμός, η συνέργεια, ενώ παράδειγμα απεικόνιση συγκροτημένης δομής αποτελεί η εικονογράφηση μιας τροφικής αλυσίδας. Σε κάθε περίπτωση —σημειώνουμε με έμφαση— τα πρότυπα που εμφανίζουν οι ζωντανοί οργανισμοί στο πεδίο είναι συνήθως αποτέλεσμα μακροχρόνιου ιστορικού συνεξέλιξης (coevolution) των μη συγγενικών ειδών της βιοκοινότητας (Πλαίσιο 1.1). 

	 

	

	Πλαίσιο 1.1. Συνεξέλιξη

	Με τον όρο «συνεξέλιξη» εννοείται η παράλληλη εξέλιξη μη συγγενών οργανισμών μεταξύ των οποίων υφίσταται κάποια σχέση. 

	Τέτοια φαινόμενα συνεξέλιξης συνδέουν τους θηρευτές με τα θηράματά τους, τα παράσιτα με τους ξενιστές τους, τα φυτά με τους επικονιαστές τους κ.λπ.

	 

	 

	Υφίστανται διάφοροι τρόποι αποτύπωσης στο χαρτί ή στην οθόνη του υπολογιστή των προτύπων που εμφανίζουν οι ζωντανοί οργανισμοί στο πεδίο ή και στο εργαστήριο. Για παράδειγμα, κατασκευάζουμε πρότυπα, όταν φτιάχνουμε καταλόγους με τα είδη της βιοκοινότητας. Το ίδιο κάνουμε και όταν, προκειμένου να μιλήσουμε για ζώνωση, κατασκευάζουμε σκαριφήματα για το πώς μεταβάλλεται ο τύπος της βλάστησης, καθώς ανεβαίνουμε από την παραλία του Λιτοχώρου προς την κορυφή του Ολύμπου. Αλλά και η διαγραμματική απεικόνιση, ας πούμε της εποχικότητας που εμφανίζει η βιολογική δραστηριότητα των μεσογειακών οργανισμών, αποτυπώνει και αυτή ένα πρότυπο. 

	Στη συνέχεια, θα επιχειρήσουμε να δείξουμε το πώς, καθώς περνάμε από τη μία κλίμακα του χώρου στην επόμενη, διαφοροποιούνται και οι δυνάμεις που ελέγχουν τα φαινόμενα που διαμορφώνουν τα πρότυπα, δηλαδή τις δομές που παράγουν οι κοινοτικές διεργασίες. Όπως διαπιστώνουμε (Σχήμα 1.1), στο επίπεδο των τοπικών πληθυσμών λειτουργούν διαδικασίες που σχετίζονται με σχέσεις οι οποίες αναπτύσσονται ανάμεσα στα είδη, όπως είναι ο ανταγωνισμός, η θήρευση, η συνέργεια κ.λπ. Στο ανώτερο επίπεδο των μεταπληθυσμών (Πλαίσιο 1.2), το ενδιαφέρον εντοπίζεται στη δυναμική των πληθυσμιακών ανταλλαγών, δηλαδή των μετακινήσεων από το ένα χωρίο του μεταπληθυσμιακού μωσαϊκού στο άλλο. Στο επίπεδο του τοπίου, οι δυνάμεις που ελέγχουν τη δυναμική της βιοκοινότητας σχετίζονται με τις αλλαγές που θα συμβούν στο ενδιαίτημα, καθώς και στις διαδικασίες επιλογής ενδιαιτήματος από τα διάφορα είδη. Αντίστοιχα, στο επίπεδο ευρύτερων γεωγραφικών περιοχών, όπως ένα μεγάλο νησί, εμπλέκονται δυνάμεις που λειτουργούν σε χρόνο εξελικτικό, στη μεγαλύτερη κλίμακα των διαπλάσεων δρουν δυνάμεις που επάγουν φαινόμενα ειδογένεσης και, τέλος, στο ανώτατο πλανητικό επίπεδο λειτουργούν δυνάμεις που προκαλούν την εκδήλωση μαζικών φαινομένων. 
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	Σχήμα 1.1. Ιεραρχικότητα των διαδικασιών που ελέγχουν τη δομή και τη δυναμική των βιοκοινοτήτων

	Μετά τις παραπάνω διευκρινίσεις και διαπιστώσεις, μπορούμε να περιγράψουμε τον στόχο της οικολογίας των βιοκοινοτήτων ως εξής: α) καταγραφή των κοινοτικών προτύπων που συναντώνται σε μια περιοχή μέσω της παρατήρησης και του πειράματος, β) διατύπωση υποθέσεων σχετικά με τους μηχανισμούς που γεννούν αυτές τις σταθερές δομές/πρότυπα και ελέγχουν τη μελλοντική τους πορεία και γ) έλεγχος, μέσω καταγραφών, πειραμάτων ή/και προσομοιώσεων στον υπολογιστή, των ορίων ισχύος αυτών των υποθέσεων.

	 

	

	Πλαίσιο 1.2. Μεταπληθυσμός

	Ο όρος «μεταπληθυσμός» αναφέρεται στο σύνολο των τοπικών πληθυσμών που αποικίζουν τα χωρία κατακερματισμένου ενδιαιτήματος. 

	Ανάλογα με τον βαθμό απομόνωσής του, την απόστασή του δηλαδή από τους γειτονικούς, ο κάθε τοπικός πληθυσμός δέχεται από και τροφοδοτεί με αποικιστές άλλους τοπικούς πληθυσμούς.

	 

	Να περάσουμε τώρα στις αναδυόμενες ιδιότητες που μνημονεύτηκαν προηγουμένως και να διαπιστώσουμε ότι η οικολογική πράξη διασταυρώνεται συχνά με ολοκληρωμένα κοινοτικά σύνολα κάθε μεγέθους, από τη μικροβιακή κοινότητα σε μια σταγόνα νερού έως εκείνη μιας δασικής συστάδας ή μιας ολόκληρης διάπλασης. Αυτή είναι και η πρώτη από τις αναδυόμενες ιδιότητες η οποία και αναφέρεται στο μεταβλητό μέγεθος των βιοκοινοτήτων, που μπορεί να εκτείνεται από το μικροσκοπικό επίπεδο έως το επίπεδο των μεγα-διαπλάσεων. Να επαναλάβουμε πάντως ότι οι δομές, καθώς και η δυναμική των διαδικασιών, μεταβάλλονται ανάλογα με την κλίμακα του χώρου και του χρόνου (για το πρόβλημα της κλίμακας, όμως, θα μιλήσουμε εκτενέστερα σε επόμενες ενότητες αυτού του κεφαλαίου). 

	Μια άλλη ιδιότητα που αναδύεται στο επίπεδο της βιοκοινότητας θέλει τις σχέσεις ανάμεσα στα μέλη (άτομα και είδη) να συγκροτούν δομημένο σύνολο, τόσο στον χώρο όσο και στον χρόνο. Ένα καλό παράδειγμα διευθέτησης των σχέσεων στον χώρο μάς δίνει η κάθετη αρχιτεκτονική των φυτικών ειδών μιας δασικής βιοκοινότητας. Όπως θα δούμε και σε επόμενη παράγραφο, ορισμένα είδη, ας πούμε τα δέντρα του πάνω ορόφου της δασοσυστάδας, διαμορφώνουν συνθήκες ενδιαιτήματος (φωτισμός, υγρασία, θερμοκρασία, διαθεσιμότητα νερού και ανόργανων θρεπτικών στο έδαφος κ.λπ.) για τα είδη του υποορόφου. Με τη σειρά τους, αυτά τα τελευταία δημιουργούν αντίστοιχες συνθήκες για τα είδη του ξηροτάπητα (litter) και ούτω καθεξής. Όμως, εκτός από τον χώρο, αυστηρές κοινοτικές δομές σχέσεων αναδύονται και στον χρόνο. Ένα χαρακτηριστικό παράδειγμα οργάνωσης σχέσεων στον χρόνο συνδέεται με την εποχικότητα που επιδεικνύει η διαδικασία αποικοδόμησης του ξηροτάπητα στους μεσογειακούς σχηματισμούς. Πράγματι, στους ξηρόφιλους αυτούς σχηματισμούς, οι τροφικές σχέσεις ανάμεσα στον ξηροτάπητα και την εδαφική πανίδα επιδεικνύουν χαρακτηριστική εποχικότητα, που περιλαμβάνει τρεις φάσεις (Stamou, 1998). Η έναρξη της πρώτης φάσης συμπίπτει με την έναρξη της φυλλόπτωσης αμέσως μετά τις πρώτες φθινοπωρινές βροχοπτώσεις. Κατά τη φάση αυτή, σημειώνεται αυξημένη τροφική δραστηριότητα της εδαφικής μακροπανίδας, που έχει ως αποτέλεσμα τον κατατεμαχισμό των πεσμένων φύλλων. Σε μια επόμενη φάση, θα σχηματιστεί επιεδαφικό στρώμα από υπολείμματα φύλλων και ζωικά απορρίμματα, το οποίο και θα αποτελέσει το υπόστρωμα ανάπτυξης πληθώρας μικροβιακών πληθυσμών. Κατά την τρίτη φάση, η αύξηση των μικροβιακών πληθυσμών θα επιταχύνει τη διαδικασία αποικοδόμησης του ξηροτάπητα, ενώ στο επιεδαφικό στρώμα θα κυριαρχήσουν εκείνες οι ομάδες της μεσοπανίδας που χρησιμοποιούν ως τροφική πηγή τα μικρόβια. Ο πλούτος (αριθμός ειδών) και η δομή των τροφικών σχέσεων είναι δύο ακόμα αναδυόμενα χαρακτηριστικά της βιοκοινότητας, ενώ άλλα δύο αναφέρονται στα φαινόμενα της διαδοχής και της διαταραχής. Για όλα αυτά, όμως, θα γίνει λόγος σε επόμενες ενότητες και κεφάλαια. 

	 

	

	Σύνοψη 1.1: Ιεραρχικότητα διαδικασιών

	Οι βιοκοινότητες αναφέρονται σε σύνολα ειδών που συγκροτούν δομημένες ολότητες σε συγκεκριμένο χώρο και συγκεκριμένο χρόνο. 

	Οι διαδικασίες δημιουργίας αλλά και αυτές που διασφαλίζουν τη βιωσιμότητα των κοινοτικών συγκροτήσεων και ελέγχουν τη δυναμική των φαινομένων διαφοροποιούνται ανάλογα με τη χωρική αλλά και τη χρονική κλίμακα.

	 

	
	1.1.1. Ταξινόμηση βιοκοινοτήτων



	Η βλάστηση είναι το πιο σταθερό ανάμεσα στα βιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος, λόγω του ότι στερείται τη δυνατότητα μετακίνησης αλλά και λόγω της μεγάλης διάρκειας του κύκλου ζωής των ξυλωδών φυτών. Έτσι, τα χαρακτηριστικά της βλάστησης αποτελούν τη βάση για τις ταξιθετήσεις των βιοκοινοτήτων, με βάση τα κατά καιρούς προταθέντα ποικίλα συστήματα ταξινόμησης. 

	Χονδρικά, τα συστήματα ταξινόμησης ανήκουν σε δύο κατηγορίες: α) εκείνα που χρησιμοποιούν ως κριτήρια βιολογικές δομές, όπως, για παράδειγμα, τη σύνθεση των ειδών και β) εκείνα που, αντί για δομές, χρησιμοποιούν ως κριτήρια φυσικά χαρακτηριστικά της βλάστησης. 

	Στην τελευταία κατηγορία ταξινομικών συστημάτων ανήκει, για παράδειγμα, η κατηγοριοποίηση των φυτών —και εμμέσως των φυτικών κοινοτήτων, κατά Raunkiaer — με κριτήριο το υπέργειο ύψος τους (των φυτών), καθώς και τη θέση κυρίως όπου βρίσκονται τα αναπαραγωγικά όργανα (οφθαλμοί, βολβοί, σπέρματα) που επιβιώνουν από τη μία χρονιά στην άλλη (βιοτικές μορφές, Σχήμα 1.2). Άλλο ταξινομικό σύστημα που εφαρμόζεται σε δασικά συστήματα χρησιμοποιεί τις κατηγορίες δασική συστάδα, όροφος και υποόροφος, επιεδάφια βλάστηση ή χορτοτάπητας και ξηροτάπητας. Άλλα λιγότερο και άλλα περισσότερο, τα συστήματα ταξινόμησης είναι γενικώς γνωστά και δεν θα μας απασχολήσουν περισσότερο. Εδώ θα περιοριστούμε στην ιχνογραφία του Σχήματος 1.3, όπου απεικονίζεται μια γενικώς αποδεκτή ταξινόμηση των κοινοτήτων, βασισμένη σε συνδυασμό των φυσικών γνωρισμάτων της περιοχής και της βλάστησης. 

	[image: http://www.botanyvn.com/LoadImage.asp?fn=%5CGeneral%5CTin%20t%E1%BB%A9c%5C201001%5CPlant%20life-form.jpg] 

	Σχήμα 1.2. Σκαρίφημα που αποδίδει τις κατά Raunkiaer βιοτικές μορφές των φυτών, σύμφωνα με τους Müller-Dombois & Ellenberg (1974). Οι παχιές γραμμές αντιστοιχούν στα αναπαραγωγικά και τα περιγράμματα στα μη αναπαραγωγικά φυτικά τμήματα. Από δεξιά προς τα αριστερά: ελεύθερα υδρόφυτα, εδραία υδρόφυτα, κρυπτόφυτα/ελόφυτα, βολβώδη κρυπτόφυτα / γεώφυτα, ριζωματώδη κρυπτόφυτα/γεώφυτα, ημικρυπτόφυτα, έρποντα χαμαίφυτα, μη έρποντα χαμαίφυτα, φανερόφυτα. Δεν απεικονίστηκαν τα επίφυτα και τα θερόφυτα. (Ανακτήθηκε 2 Ιουλίου, 2014, από https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/86/Raunkiaer1907-life_forms-small.jpg)
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	Σχήμα 1.3. Διαγραμματική απεικόνιση μιας γενικής χρήσεως ταξινόμησης βιοκοινοτήτων.

	Σε αντίθεση με την προβλεπτότητα που χαρακτηρίζει την κάθετη δομή της βλάστησης, η οριζόντια οργάνωσή της κατά το μήκος και το πλάτος του τοπίου ενέχει υψηλό βαθμό απροβλεπτότητας. Σε ένα ποσοστό, αυτό σχετίζεται με τον επίσης υψηλό βαθμό χωρικής ετερογένειας που εμφανίζουν τα φυσικά χαρακτηριστικά του ενδιαιτήματος, καθώς και την τυχαιότητα που διέπει τους μηχανισμούς διασποράς (dispersal) των οργανισμών στον χώρο (διεύθυνση ανέμων, παρέμβαση πανίδας κ.λπ.). Στη φύση περιγράφονται μωσαϊκά από μεγάλα και μικρά, σχετικά ομογενή χωρία ή κατατμήματα, και αυτή η διευθέτηση των στοιχείων του τοπίου συντείνει στην αυξημένη οικολογική ετερογένεια του χώρου. Διακρίνουμε την ετερογένεια εντός των χωρίων, μεταξύ των χωρίων, καθώς και την ετερογένεια σε επίπεδο τοπίου συνολικά (Φωτογραφία 1.1). Αυτό που έχει σημασία για τη δυναμική των βιοκοινοτήτων είναι ότι το μέγεθος, το σχήμα και ο τρόπος διανομής των χωρίων (κανονική, τυχαία ή συσσωματική) καθορίζουν σε μεγάλο βαθμό τη μετακίνηση από και προς το κάθε χωρίο, τον χρόνο παραμονής των διάφορων οργανισμών εκεί, τη δυναμική των πληθυσμών, καθώς και τον αριθμό των ειδών της περιοχής. 

	[image: Phot 1]

	Φωτoγραφία 1.1. Αριστερά: Ετερογένεια στο επίπεδο του θάμνου (“Flora amorgina Web Site”, 2014). Κέντρο:  Ετερογένεια μεταξύ των θάμνων (“google earth, 14/8/2014”). Δεξιά: Ετερογένεια τοπίου (“google earth, 14/8/2014”).

	Θεμελιακό χαρακτηριστικό της κάθε βιοκοινότητας θεωρείται και ο αριθμός των ειδών που τη συγκροτούν, ο οποίος φέρεται υπό τον όρο «πλούτος ειδών» (species richness). Συχνά τα στοιχεία σχετικά με τον πλούτο των ειδών της βιοκοινότητας συνοδεύονται και από πληροφορία που αναφέρεται στη διανομή των ατόμων στα διάφορα είδη που τη συγκροτούν. Συνήθως παρατίθεται ο αριθμός των ατόμων που εκπροσωπούν το κάθε είδος και μερικές φορές η σχετική αφθονία (ποσοστό) με την οποία εκπροσωπείται το καθένα απ’ αυτά (Πίνακας 1.1). Σε κάθε περίπτωση, η ποικιλότητα συνιστά το βιοκοινοτικό χαρακτηριστικό, που έχει αποτελέσει αντικείμενο εκτεταμένης συζήτησης.

	[image: C:\Users\Stamos\Desktop\community Dec-15\Final Project\Chapter 1\Images\Tables\Table 1.1a.png]

	 

	Για την απόδοση της βιοποικιλότητας χρησιμοποιούνται δείκτες που συνδυάζουν τον αριθμό των ειδών με τη σχετική αφθονία του καθενός. Τα στοιχεία που παρατίθενται στον Πίνακα 1.1 επιτρέπουν τον υπολογισμό της ποικιλότητας. Πράγματι, ο πλούτος της συγκεκριμένης βιοκοινότητας είναι 10, ενώ, όπως προκύπτει από την άθροιση των στοιχείων της τελευταίας στήλης, η κατά Simpson ποικιλότητα είναι ίση με 9,6443. Τέλος, τα δύο πρώτα είδη με τη σχετική τους αφθονία να ανέρχεται σε διψήφια ποσοστά μπορούν να χαρακτηριστούν ως κυρίαρχα. 

	Θα σημειώσουμε ότι συνήθως υπολογίζονται τρεις συνιστώσες βιοποικιλότητας, καθεμιά από τις οποίες αναφέρεται και σε διαφορετική κλίμακα του χώρου (δες και κεφ. 8). Απ’ αυτές, η α-ποικιλότητα μετρά την εντός της βιοκοινότητας ποικιλότητα, η β-ποικιλότητα αποδίδει τη μεταξύ κοινοτήτων ή ενδιαιτημάτων βιοποικιλότητα, ενώ η γ-ποικιλότητα αναφέρεται στο επίπεδο του τοπίου. Τώρα, επειδή, όπως συμβαίνει και με τα συστήματα ταξινόμησης, τα σχετικά με τη βιοποικιλότητα συγκροτούν λίγο έως πολύ γνωστό σώμα πληροφορίας, δεν θα επιμείνουμε. Σε επόμενα κεφάλαια τούτου του τεύχους θα μιλήσουμε αναλυτικότερα για την ταξινόμηση των οργανισμών σε λειτουργικές ομάδες, όπου τα μέλη της κάθε ομάδας χρησιμοποιούν με τον ίδιο πάνω κάτω τρόπο το ενδιαίτημα ή/και τις τροφικές πηγές. 

	 

	

	Σύνοψη 1.2: Ταξινόμηση βιοκοινοτήτων 

	Υφίστανται πολλά συστήματα ταξινόμησης των βιοκοινοτήτων με βάση τα χαρακτηριστικά της βλάστησης.

	Η βιοποικιλότητα αποτελεί βασικό χαρακτηριστικό των βιοκοινοτήτων και ο ορισμός της διαφοροποιείται ανάλογα με την κλίμακα του χώρου αναφοράς.

	 

	
	1.1.2. Δομή βιοκοινότητας 



	Η δομή της βιοκοινότητας μπορεί να περιγραφεί με πληθώρα απεικονίσεων. Ένας τέτοιος τρόπος περιλαμβάνει την οργάνωση των δεδομένων σε πίνακα, έτσι ώστε στην πρώτη στήλη να αναγράφονται τα είδη κατά φθίνουσα σειρά αφθονίας και στη δεύτερη η σχετική αφθονία τους. Στη συνέχεια, κατασκευάζονται γραφήματα, όπως αυτό του Σχήματος 1.4, όπου ο οριζόντιος άξονας αντιστοιχεί στη σειρά κατάταξης των ειδών (αριθμητική κλίμακα) και ο κάθετος (λογαριθμική κλίμακα) στη σχετική τους αφθονία. 
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	Σχήμα 1.4. Τρία μοντέλα δομής βιοκοινότητας. A Μοντέλο Motomura, B Μοντέλο Preston και Γ Μοντέλο Mac Arthur.

	 

	Σύμφωνα με τον Krebs (1999), η χρήση των γραφικών αυτών μοντέλων περιορίζεται σε κοινότητες με οργανισμούς ανάλογου μεγέθους και η θεωρητική τους βάση έχει ως εξής: Η σχετική αφθονία του κάθε είδους συνάδει με τον τρόπο με τον οποίο αυτά διαμοιράζουν τους περιορισμένους πόρους (τροφικά διαθέσιμα, χώρο κ.λπ.) και, επομένως, συναρτάται με τη δυναμική φαινομένων παρελθόντος αλλά και τρέχοντος ανταγωνισμού για περιορισμένα διαθέσιμα. Ακόμη, καταδεικνύεται ότι η εξέλιξη έχει λειτουργήσει με τέτοιον τρόπο, ώστε το μεγαλύτερο μέρος των πόρων και του χώρου να κατευθύνεται κατά μια έννοια «δικαιωματικά» προς τα πιο άφθονα είδη παρά προς τα λιγότερο άφθονα. 

	Χονδρικά, τα μοντέλα βιοκοινότητας μπορούν να καταταγούν σε πέντε κατηγορίες: α) στα κλασικά στατιστικά μοντέλα, β) στα κλαδιστικά (branching process), γ) στα ουδέτερα μοντέλα δυναμικής πληθυσμών, δ) στα μοντέλα χωροδιανομής και ε) στα μοντέλα διαμερισμού των οικοθέσεων (niche partitioning).

	
	1.1.2.1. Κλασικά στατιστικά μοντέλα



	
	1.1.2.1.1. Γεωμετρικές σειρές Motomoura 



	Οι πόροι, λοιπόν, και το πώς, μέσω της εξέλιξης, έχουν μοιραστεί ανάμεσα στα είδη της βιοκοινότητας είναι η ιδέα που βρίσκεται πίσω από τη διατύπωση αυτών των μοντέλων. Ειδικότερα, το μοντέλο Α του Σχήματος 4.1 (μοντέλο Motomoura) αποτυπώνει πιστά την ιδέα που παρουσιάστηκε προηγουμένως και λέει ότι τα πιο άφθονα είδη έχουν τη δυνατότητα να διαχειρίζονται μεγαλύτερο μέρος των πόρων χάρη στην εξελικτική τους ιστορία. 

	Ειδικότερα, η υπόθεση είναι ότι το πιο άφθονο είδος της βιοκοινότητας ιδιοποιείται ένα ποσοστό k, ας πούμε 20%, των διαθέσιμων πόρων. Στη συνέχεια, το δεύτερο σε αφθονία είδος ιδιοποιείται το 20% του υπολειπόμενου 80% των πόρων, δηλαδή το 0,80 x 0,20=16% της αρχικής ποσότητας. Επομένως, από την αρχική ποσότητα των πόρων τα δύο πρώτα είδη αφαίρεσαν το 36%. Με τη σειρά του, το τρίτο είδος θα ιδιοποιηθεί το 20% του 64% των πόρων που απέμειναν κ.ο.κ. Προφανώς α) τα είδη της βιοκοινότητας συγκροτούν αυστηρή ιεραρχία και β) αυτά είναι ενεργειακά ισοδύναμα, οπότε, όταν έρθει η σειρά του, το κάθε είδος ιδιοποιείται ένα σταθερό ποσοστό k (εδώ 20%) των πόρων που διατίθενται εκείνη τη στιγμή. Μία ακόμη παραδοχή της ιδέας του Motomura είναι ότι η αφθονία του κάθε είδους είναι ανάλογη με τους πόρους που ιδιοποιείται. Μαθηματικά, αυτό εκφράζεται ως ακολούθως: 
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	όπου ni είναι η αφθονία του είδους με σειρά i στην ιεραρχία, N είναι ο συνολικός αριθμός ατόμων της βιοκοινότητας, k είναι το σταθερό ποσοστό των διαθεσίμων που εκμεταλλεύεται το κάθε είδος και Ck μια σταθερά. 

	Ο Fisher πρότεινε το 1943 μια παραλλαγή του προηγούμενου μοντέλου, όπου ο αριθμός των ειδών με 1, 2, 3, n άτομα αποδίδεται από τη σειρά: 
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	η τιμή x εξαρτάται από τη δομή των δεδομένων και κυμαίνεται από 0,9 έως 1, ενώ η παράμετρος α είναι σταθερά που υπολογίζεται και αυτή από τα δεδομένα και χρησιμοποιείται ως δείκτης ποικιλότητας.

	
	1.1.2.1.2. Το μοντέλο Preston



	Το μοντέλο Motomura ήταν το πρώτο της σειράς και διατυπώθηκε το 1932. Τα άλλα μοντέλα αποτυπώνουν παραλλαγές της αρχικής παραδοχής. Ο Preston διατύπωσε το 1948 την ιδέα ότι οι μετασχηματισμένες λογαριθμικά (log2 μετασχηματισμός) τιμές αφθονίας των ειδών ακολουθούν την κανονική κατανομή. Για να εικονογραφήσει τη σχέση ανάμεσα στην αφθονία και τον αριθμό των ειδών, κατασκεύασε ιστόγραμμα. Ο οριζόντιος άξονας του ιστογράμματος απεικονίζει τις λογαριθμικά μετασχηματισμένες τιμές αφθονίας και ο κάθετος τον αριθμό των ειδών. Ειδικότερα, η κάθε επόμενη τιμή της οριζόντιας κλίμακας είχε τιμή διπλάσια της προηγούμενης (1, 2, 4, 8, 16, 32, …..πρόκειται για τις κατά Preston κλάσεις ή οκτάβες). Ο αριθμός των ειδών είναι συνάρτηση της αφθονίας, με την έννοια ότι τα περισσότερα είδη εμφανίζουν μέσες τιμές αφθονίας, ενώ λίγα εμφανίζουν μεγάλη ή ελάχιστη αφθονία. Συγκεκριμένα, ο αριθμός των ειδών δίνεται από τον τύπο:
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	όπου S(R) είναι ο αριθμός των ειδών με τον οποίο αντιπροσωπεύεται η κλάση αφθονίας R και S0 είναι ο αριθμός ειδών με τον οποίο αντιπροσωπεύεται η κλάση αφθονίας με τον μεγαλύτερο αριθμό ειδών (πρόκειται για τη διάμεσο ή Mode της κανονικής κατανομής, για την οποία έγινε λόγος νωρίτερα). Η παράμετρος α παίρνει τιμές περί το 0,2 και μετρά τη διασπορά του αριθμού των ειδών γύρω από τη μέση τιμή.

	
	1.1.2.1.3. Το μοντέλο Mac Arthur



	Αργότερα ο Mac Arthur (1957· 1960) παρομοίασε το σύνολο των διαθέσιμων πόρων ζωής με ένα μπαστούνι μήκους 1. Υποστήριξε ότι τα διάφορα είδη διαμοιράζονται μεταξύ τους διαθέσιμους πόρους με τρόπο τυχαίο και αυτό μοιάζει σαν να σπάει το μπαστούνι σε S τυχαία σημεία, όσα δηλαδή και τα είδη της βιοκοινότητας. Στη συνέχεια, συνέδεσε την αφθονία του κάθε είδους της βιοκοινότητας με το ποσό των διαθεσίμων που ιδιοποιείται, πράγμα που αντιπροσωπεύει το μήκος του κάθε κομματιού το οποίο αντιστοιχεί στο κάθε διαφορετικό είδος. Κοντολογίς, η πρόταση του Mac Arthur θέλει τον απόλυτα τυχαίο διαμερισμό των διαθέσιμων πόρων ανάμεσα στα είδη, οπότε και η αφθονία του κάθε είδους δίνεται από τον αντίστοιχο τύπο: 
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	όπου ni είναι η αφθονία του είδους i, Ν ο συνολικός αριθμός ατόμων της βιοκοινότητας και S αριθμός των ειδών που τη συγκροτούν.

	Δεν θα επιμείνουμε περισσότερο στα κλασικά μοντέλα, απλώς θα σημειώσουμε ότι η υπόθεση που υποστηρίζει το μοντέλο Β (μοντέλο Log-Normal, Preston) θέλει τον διαειδικό ανταγωνισμό να ελέγχεται από μεγάλο αριθμό μεταβλητών, ενώ η υπόθεση που διέπει το μοντέλο Γ θέλει απολύτως τυχαία αφθονία των διάφορων ειδών (μοντέλο broken stick, MacArthur).

	Και τα τρία μοντέλα βρήκαν κατά καιρούς ευρεία εφαρμογή. Ωστόσο, σύμφωνα με τους Nikisianis και Stamou (2012), αυτά αντιπροσωπεύουν απόπειρες απλής περιγραφής της εμπειρίας. Έτσι, οι ερμηνευτικές τους δυνατότητες με βάση τις σχέσεις ανάμεσα στα είδη και τους μηχανισμούς που διέπουν την οργάνωση της βιοκοινότητας είναι μάλλον περιορισμένες και, για τον λόγο αυτόν, δεν θα επεκταθούμε σε περισσότερες λεπτομέρειες. 

	Μετά το ’90 αναπτύχτηκε μια καινούρια γενιά μοντέλων βιοκοινότητας που επιδιώκει να αντιμετωπίσει το πρόβλημα στο επίπεδα της μετακοινότητας. Στο τέλος αυτού του τεύχους υπάρχει ειδικό κεφάλαιο που αναφέρεται στη μετακοινότητα και παρουσιάζει μερικά από τα μοντέλα νέας γενιάς. Εδώ θα περιοριστούμε να αναφέρουμε ότι ο όρος αυτός αναφέρεται στην οργάνωση της ζωής σε χωρικά διαφοροποιημένα ενδιαιτήματα. Στο κάθε χωρίο του ενδιαιτήματος αναπτύσσεται μια ιδιαίτερη τοπική βιοκοινότητα, και όλες μαζί συγκροτούν τη μετακοινότητα. Τέτοια διαφοροποιημένα ενδιαιτήματα συγκροτούν τα μεσογειακά μωσαϊκά όπου συνυπάρχουν πουρνάρια, σκοίνα, θυμάρια και πολλά άλλα είδη θάμνων. Τοπικά, στο έδαφος κάτω από κάθε θάμνο συναντώνται διαφορετικές μικροβιακές κοινότητες, και όλες μαζί συγκροτούν τη μικροβιακή μετακοινότητα της περιοχής. 

	 

	

	Σύνοψη 1.3: Δομή βιοκοινότητας 

	Για την περιγραφή της δομής της βιοκοινότητας χρησιμοποιούνται γραφικά μοντέλα.

	Η διατύπωσή τους βασίζεται στη θεωρία του διαειδικού ανταγωνισμού.

	Πρόκειται για μοντέλα περιορισμένης χρησιμότητας.

	 

	
	1.2. Διαδικασίες συγκρότησης βιοκοινοτήτων



	
	1.2.1. Επιλογή οικοθέσης



	Όπως είναι γνωστό, ο όρος «οικοθέση» (niche) αναφέρεται στα λειτουργικά χαρακτηριστικά των οργανισμών και ιδιαιτέρως σε εκείνα που σχετίζονται με την ιδιοποίηση των περιβαλλοντικών πόρων. Είναι ακόμα γνωστό ότι η διαμόρφωση αυτών των χαρακτηριστικών είναι αποτέλεσμα εξελικτικών διαδικασιών. Με βάση αυτά τα δεδομένα, το ερώτημα που θα μας απασχολήσει σε τούτη την ενότητα είναι το πώς τα χαρακτηριστικά της οικοθέσης των οργανισμών συνδυάζονται με τις δυνάμεις που λειτουργούν στις διάφορες κλίμακες του χώρου και του χρόνου, καθώς και το πώς αυτοί οι συνδυασμοί αποτυπώνονται στην τρέχουσα σύνθεση της βιοκοινότητας.

	Θα ξεκινήσουμε με την παρατήρηση ότι, όπως απεικονίζεται ευκρινώς και στο Σχήμα 1.1, τα διάφορα ιεραρχικά επίπεδα είναι, κατά κάποιον τρόπο, ενθυλακωμένα το καθένα στο ανώτερό του, και αυτό το γεγονός έχει τη δική του σημασία για την οποία θα μιλήσουμε αργότερα. Εδώ θα περιοριστούμε να σημειώσουμε ότι, εκτός από τις ιδιαίτερες διαδικασίες που λαμβάνουν χώρα στο κάθε επίπεδο της ιεραρχίας, στη διαδικασία συγκρότησης της βιοκοινότητας παρεμβαίνουν και τυχαία γεγονότα. Στο Σχήμα 1.5 παρουσιάζεται σκαρίφημα που απεικονίζει με απλοποιημένο τρόπο το σύμπλοκο των διαδικασιών οι οποίες λαμβάνουν χώρα σε επίπεδο τοπικό, καθώς και σε επίπεδο τοπίου (περιοχής). Υπενθυμίζουμε ότι, με βάση τα όσα αναφέρονται στο Σχήμα 1.1, τα φαινόμενα που απεικονίζονται εδώ εκτυλίσσονται σε διαφορετικές χωροχρονικές κλίμακες. 
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	Σχήμα 1.5. Διαδικασίες εισροών   εκροών που ελέγχουν τη γένεση και την εξέλιξη της βιοκοινότητας σε επίπεδο τοπίου (περιοχής), καθώς και στο τοπικό επίπεδο. Το γράφημα απεικονίζει έλεγχο από το ανώτερο προς το κατώτερο επίπεδο.

	 

	Ένα καλό παράδειγμα που δείχνει το πώς οι διαφορετικές δυνάμεις καθορίζουν τη διανομή των βιοκοινοτήτων στον χώρο μάς έρχεται από βιοκοινότητες Νηματωδών. Εκεί τα δεδομένα (αδημοσίευτα) δείχνουν ότι η γεωγραφική τους διανομή οφείλεται τόσο στη —για διάφορους λόγους— απομόνωση των κοινοτήτων (λόγοι φυλογενετικοί, Πλαίσιο 1.3) όσο και στα φυσικά και βιοχημικά χαρακτηριστικά του εδάφους (λόγοι περιβαλλοντικοί). Στο πέμπτο κεφάλαιο θα αναφερθούμε αναλυτικότερα σ’ αυτό το ζήτημα, ενώ εδώ θα περιοριστούμε στο συμπέρασμα ότι με στόχο τη συγκρότηση των βιοκοινοτήτων λειτουργούν τόσο η τυχαιότητα που χαρακτηρίζει την εξελικτική ιστορία στην κάθε περιοχή όσο και ο ντετερμινισμός που ασκούν τα τοπικά εδαφικά χαρακτηριστικά πάνω στις δομές. Αυτό σημαίνει και κάτι περισσότερο, ότι δηλαδή η οικολογική πράξη θα χρησιμοποιήσει και φυλογενετικά ή/και βιογεωγραφικά αναλυτικά εργαλεία, καθώς η γενεαλογία του κάθε είδους αντανακλά τόσο τις εξελικτικές του δυνατότητες, όπως αυτές υλοποιήθηκαν στο πέρασμα του χρόνου, όσο και τις ιδιαιτερότητες του χώρου όπου τα εξελικτικά φαινόμενα έλαβαν χώρα. 

	 

	

	Πλαίσιο 1.3. Ειδογένεση

	H ειδογένεση αναφέρεται στους μηχανισμούς με τους οποίους δημιουργούνται νέα είδη. 

	Αιτία του φαινομένου είναι η αναπαραγωγική απομόνωση που συμβαίνει, όταν για κάποιο λόγο καθίσταται αδύνατη η συνεχής ροή γενετικού υλικού ανάμεσα στα άτομα του πληθυσμού. Στην περίπτωση αυτήν, αναπτύσσονται —συνήθως με αργούς ρυθμούς— φραγμοί που εμποδίζουν την απρόσκοπτη αναπαραγωγή στα πλαίσια του πληθυσμού. Οι φραγμοί αυτοί μπορεί να είναι γεωγραφικοί ή γεωλογικοί ή, ακόμα, να σχετίζονται με τη γενετική ποικιλομορφία.

	Βασικός μηχανισμός δημιουργίας νέων φυτικών ειδών είναι η γενετική απομόνωση ατόμων του πληθυσμού λόγω πολυπλοειδίας. 

	Αντίθετα, βασική διαδικασία δημιουργίας νέων ζωικών ειδών θεωρείται εκείνη που συντελείται στα πλαίσια αλλοπάτριων πληθυσμών (αλλοπάτρια ειδογένεση). Πρόκειται για πληθυσμούς ενός και του αυτού είδους που είναι μεν ικανοί να ανταλλάξουν γενετικό υλικό, διαβιούν όμως σε χωριστές γεωγραφικές περιοχές, και έτσι μεταξύ τους υφίστανται αναπαραγωγικοί φραγμοί. Η απομόνωση των τοπικών πληθυσμών οφείλεται είτε σε διάσπαση ενός ενιαίου γεωγραφικά χώρου για λόγους κλιματικούς ή γεωλογικούς ή και τα δύο (βικαριανισμός), είτε στο φαινόμενο του ιδρυτή, όπου μικρός αριθμός ατόμων απομονώθηκε από τον πατρικό πληθυσμό λόγω μετανάστευσης σε γεωγραφικά απομονωμένη περιοχή. Μετά την απομόνωσή τους, ο κάθε τοπικός πληθυσμός εξελίσσεται ανεξάρτητα και με την πάροδο του χρόνου διαφοροποιείται γενετικά, μορφολογικά, φυσιολογικά και συμπεριφορικά από τον αδελφικό τοπικό πληθυσμό. 

	Η γενετική απομόνωση που μπορεί να συντελεστεί στο πλαίσιο ενός πληθυσμού θεωρείται αμφισβητούμενος μηχανισμός ειδογένεσης (συμπάτρια ειδογένεση). Εδώ η αναπαραγωγική απομόνωση συμβαίνει επειδή με την αύξηση της γενετικής ποικιλομορφίας αυξάνει ο ρυθμός εξειδίκευσης των ατόμων του πληθυσμού αναφορικά με την ιδιοποίηση των διαθέσιμων πόρων. Αυτό έχει ως συνέπεια τη διάσπαση της αρχικής οικοθέσης και τη δημιουργία νέων ειδών.

	Το ίδιο αμφισβητούμενη είναι και η παραπάτρια ειδογένεση που θεωρείται ενδιάμεσος μηχανισμός ανάμεσα στην αλλοπάτρια και τη συμπάτρια. 

	 

	Ας δούμε ένα χαρακτηριστικό παράδειγμα των Ricklefs και Schluter (1993) που κάνει φανερό τον ρόλο της φυλογενετικής τυχαιότητας ή, σε πιο τυπική γλώσσα, της φυλογενετικής στοχαστικότητας. Το παράδειγμα αναφέρεται σε δύο βιοκοινότητες σπουργιτιών με παρόμοια σύνθεση, που συναντώνται η μία σε περιοχή του Ιλινόις και η άλλη σε περιοχή του Παναμά. Οι δύο περιοχές είναι συγκρίσιμες από κάθε άποψη. Παρ’ όλα αυτά, διαπιστώθηκε σημαντική διαφορά στον αριθμό των ειδών που συγκροτούν τις δύο βιοκοινότητες. Στην ερώτηση γιατί συμβαίνει αυτό, η απάντηση είναι ότι, τουλάχιστον σε έναν βαθμό, αυτή η διαφορά οφείλεται στους διαφορετικούς χρόνους που απαίτησε η εξέλιξη στις δύο περιοχές. Το συμπέρασμα στο οποίο μας οδηγεί το παραπάνω παράδειγμα είναι ότι, γενικά, ο χρόνος αποτελεί σημαντικό εξελικτικό παράγοντα, καθώς όλο και περισσότερες τυχαίες αλλαγές θα συσσωρεύονται με το πέρασμά του. Ωστόσο, ο χρόνος που απαιτεί η εξέλιξη του ίδιου οργανισμού σε διάφορες περιοχές ποικίλλει. Και αυτό συμβαίνει επειδή η στοχαστικότητα την οποία ενέχουν οι εξελικτικές διαδικασίες κάνει τις χρονικές διάρκειες που απαιτούν τα φαινόμενα να διαφοροποιούνται από τον έναν τόπο στον άλλον και, μάλιστα, με τρόπο τυχαίο. 

	Όμως, εκτός από τον αριθμό των ειδών ή τα άλλα δομικά χαρακτηριστικά της βιοκοινότητας, οι φυλογενετικές πορείες μπορεί να αποτυπώνονται και στα σωματικά χαρακτηριστικά των διάφορων ειδών. Αυτό, για παράδειγμα, συμβαίνει, σύμφωνα με τον Losos (1996), με διάφορα είδη σαύρας στις μικρές Αντίλλες. Εκεί όπου συνυπάρχουν δύο είδη το ένα έχει μεγάλο και το άλλο μικρό μέγεθος, ενώ εκεί όπου συναντάται μονάχα ένα είδος εκείνο έχει πάντοτε ενδιάμεσο μέγεθος. Στα νησιά όπου συνυπάρχουν δυο είδη αυτά κατέχουν και διαφορετικές οικοθέσεις, με τα μεγαλόσωμα είδη, που έχουν και τις μεγαλύτερες ενεργειακές ανάγκες, να περιορίζονται σε χώρους όπου αφθονούν τα τροφικά διαθέσιμα. Την ίδια στιγμή, αυτά τα μεγαλόσωμα είδη απαιτούν μεγαλύτερων διαστάσεων χώρους αναπαραγωγής, καταφυγίων κ.λπ. Το αντίθετο συμβαίνει με τα μικρόσωμα είδη, με τελικό αποτέλεσμα τον διαμερισμό των πόρων, πράγμα που, εν τέλει, επιτρέπει τη συνύπαρξη και των δύο ειδών. 

	Γενικά, η ερμηνεία των φαινομένων δεν είναι απλή υπόθεση. Έτσι, για την ερμηνεία των φαινομένων που αφορούν τις σαύρες των Αντιλλών, η υπόθεση που προτάθηκε εδράζεται στην ιδέα του ανταγωνιστικού αποκλεισμού, που υποστηρίζει ότι είδη με ταυτόσημη οικοθέση δεν μπορούν να συνυπάρξουν, καθώς το ένα από τα δύο θα εκτοπιστεί από τον βιότοπο. Σύμφωνα, λοιπόν, με την υπόθεση αυτή, στις Αντίλλες συνέβη το εξής: Αρχικά, όλα τα είδη είχαν μεσαίο μέγεθος και εκμεταλλεύονταν τους διαθέσιμους πόρους με τον ίδιο τρόπο. Στην περίπτωση, όμως, που δύο απ’ αυτά τα είδη συνευρίσκονταν στο ίδιο νησί, τότε μεταξύ τους δημιουργούνταν φαινόμενα έντονου διαειδικού ανταγωνισμού. Σύμφωνα με την αρχή του ανταγωνιστικού αποκλεισμού, η κατάληξη των ανταγωνιστικών φαινομένων ανάμεσα σε είδη που χρησιμοποιούν τους πόρους με τον ίδιο τρόπο είναι η εκτόπιση του ενός από τα δύο. Αυτό, ωστόσο, αποφεύχθηκε, καθόσον η εξέλιξη ακολούθησε δύο αντίθετες κατευθύνσεις, με αποτέλεσμα να ελαχιστοποιηθεί η δυσμενής έκβαση του ανταγωνισμού για το υποδεέστερο είδος: το αρχικό μέγεθος στο ένα είδος αυξήθηκε και στο άλλο μειώθηκε (φαινόμενο μετατόπισης χαρακτήρων). Το παράδειγμα υπογραμμίζει τη σημασία που έχουν οι διαδικασίες της συνεξέλιξης για τη συγκρότηση των βιοκοινοτήτων, με τις ερμηνείες να απαιτούν την ιστορική ανασυγκρότηση των φαινομένων σε πλαίσιο φυλογενετικό. 

	Ένα άλλο παράδειγμα συμβίωσης μάς έρχεται από έντομα της υποοικογένειας Ζυγόπτερα της οικογένειας Ondonata τα οποία διαβιούν σε γλυκά νερά [το παράδειγμα διατυπώθηκε από τον McPeek και περιγράφεται από το Losos (1996)]. Εκεί η κινούσα την εξέλιξη δύναμη είναι η θηρευτική πίεση που ασκούν άλλα έντομα της ίδιας οικογένειας που ανήκουν, όμως, στην υποοικογένεια Ανισόπτερα. Η στρατηγική αποφυγής της θήρευσης που είχε υιοθετήσει ο κοινός προπάτορας των Ζυγόπτερων ήταν η απόκρυψη. Μερικά είδη εξακολουθούν με την ίδια στρατηγική, ωστόσο η εξέλιξη οδήγησε άλλα είδη να αναπτύξουν μια διαφορετική στρατηγική μείωσης της θηρευτικής πίεσης, συγκεκριμένα αυτή της ταχείας απομάκρυνσης. Υιοθετώντας δύο διαφορετικές στρατηγικές αντιμετώπισης της θήρευσης, τα είδη έφτασαν τελικά να διαφοροποιήσουν μια διάσταση της οικοθέσης τους, με όλα τα οφέλη που μπορούν να προκύψουν και στο επίπεδο του μεταξύ τους ανταγωνισμού. Το συμπέρασμα και εδώ είναι ότι, εκτός από τον ανταγωνισμό για περιορισμένα διαθέσιμα, εξελικτική αξία μπορεί να έχει και η θήρευση.

	Σε όλα τα παραπάνω παραδείγματα παρουσιάστηκαν περιπτώσεις με είδη που ακολούθησαν δύο διαφορετικές εξελικτικές πορείες. Το παράδειγμα που ακολουθεί οφείλεται στους Cadle και Greene (1993) και παρουσιάζει συνύπαρξη ειδών που ακολούθησαν τρεις διαφορετικές φυλογενετικές πορείες. Η περίπτωση μάς έρχεται από τις συνευρέσεις φιδιών στην Κεντρική και στη Νότια Αμερική που ανήκουν στην οικογένεια Colubridae. Εκεί συμβιούν φίδια που προέρχονται από τρεις διαφορετικές εξελικτικές γραμμές (Πλαίσιο 1.4), και οι διαφοροποιήσεις ανάμεσα στους φυλογενετικούς κλάδους αφορούν το σωματικό μέγεθος, τις τροφικές σχέσεις κ.λπ. Η σημερινή εξάπλωση και των τριών κλάδων εμφανίζει σημαντικές επικαλύψεις, όμως η σύνθεση των βιοκοινοτήτων τους διαφέρει από τη μία θέση στην άλλη. Αυτές οι διαφορές στη σύνθεση αποδίδονται στις εσωτερικές διαφοροποιήσεις που υπάρχουν ανάμεσα στα μέλη τα οποία ανήκουν στον κλάδο εκείνο που κυριαρχεί στην καθεμία από τις επιμέρους περιοχές.  

	 

	

	Πλαίσιο 1.4. Εξελικτική (φυλογενετική) γραμμή

	Ο όρος «φυλετική εξέλιξη» (αναγέννηση) αναφέρεται σε μεταβολές χαρακτήρων που με το πέρασμα του χρόνου συντελούνται στο πλαίσιο μιας εξελικτικής γραμμής.

	Ο όρος «κλαδογένεση» αναφέρεται στην περίπτωση κατά την οποία η εξελικτική γραμμή διασπάται σε δύο ή περισσότερες, οι οποίες και εξελίσσονται ανεξάρτητα.

	 

	Το γενικότερο συμπέρασμα από τη σχετική συζήτηση είναι ότι υπό το πρίσμα της φυλογένεσης τέσσερις είναι οι παράγοντες που εξηγούν την τρέχουσα δομή της βιοκοινότητας: α) Σε κάθε βιοκοινότητα συναντώνται είδη που αλληλεπιδρούν με τον ίδιο τρόπο με τον οποίο το έκαναν και οι προπάτορές τους σε άλλες κοινότητες. β) Ορισμένα από τα νεοεισερχόμενα στη βιοκοινότητα είδη (εποικιστές) δεν επάγουν οικολογικές μετατοπίσεις στα ήδη εκεί διαβιούντα είδη. γ) Αντίθετα, ορισμένα από τα νεοεισερχόμενα στην κοινότητα είδη αναπτύσσουν σχέσεις με τα ήδη διαβιούντα εκεί, πράγμα που τελικά έχει ως συνέπεια μετατοπίσεις τόσο για τους εποικιστές όσο και για τα γηγενή είδη. δ) Η βιοκοινότητα, τέλος, διαθέτει και είδη που παράγει η ειδογένεση, η περαιτέρω εξέλιξή των οποίων επάγει τη δημιουργία καινούριων σχέσεων, καθώς και την αναδιάταξη των παλαιότερων. 

	Το τελικό συμπέρασμα είναι ότι ανεξάρτητα από το αν τα καινούρια είδη παράγονται από γεωγραφικά απομονωμένους πληθυσμούς όπου δεν υφίστανται φαινόμενα γονιδιακής ροής (αλλοπάτρια ειδογένεση) ή, σπανιότερα, από το αν η αναπαραγωγική απομόνωση συμβαίνει στο πλαίσιο ενός παμμικτικού πληθυσμού (συμπάτρια ειδογένεση): α) οι διαφορές ανάμεσα στα χαρακτηριστικά είδη της βιοκοινότητας (focal species) οφείλονται είτε σε αποκλίσεις που έχουν συμβεί πρόσφατα ή συνδέονται με αποκλίσεις που έχουν συμβεί στο πιο απόμακρο παρελθόν στους προπάτορες των σημερινών χαρακτηριστικών ειδών, β) οι ομοιότητες ανάμεσα στα διάφορα είδη οφείλονται είτε στο γεγονός ότι αυτά προέρχονται από κοινό προπάτορα, ή σε φαινόμενα συγκλίνουσας εξέλιξης. Στη δεύτερη περίπτωση, η ομοιότητα ανάμεσα στους οργανισμούς οφείλεται στις κλιματικές ομοιότητες και όχι σε φυλογενετική συγγένεια.

	Και αν η έως τώρα συζήτηση εστίασε σε διαδικασίες οι οποίες έχουν να κάνουν με μηχανισμούς που επάγουν διαφοροποιήσεις στο επίπεδο της οικοθέσης των οργανισμών, το καινούριο ερώτημα είναι το τι συμβαίνει με τους μηχανισμούς που επάγουν διαφοροποιήσεις στο επίπεδο της επιλογής ενδιαιτήματος (habitat selection). Το ζήτημα της επιλογής του ενδιαιτήματος καλύπτει σημαντικό μέρος της τρέχουσας βιβλιογραφίας, καθώς αποτελεί κλειδί για την αποτύπωση και ιδίως την κατανόηση των σχεδίων διανομής των οργανισμών και των κοινοτικών συγκροτήσεων στον χώρο. 

	 

	

	Σύνοψη 1.4: Επιλογή οικοθέσης 

	Η σύνθεση και η δομή μιας βιοκοινότητας οφείλεται τόσο στις διαφορετικές φυλογενετικές δυνατότητες των ειδών που τη συγκροτούν όσο και στο πώς το κάθε είδος προσλαμβάνει και αποκρίνεται στις περιβαλλοντικές ιδιαιτερότητες της περιοχής. 

	Για την ασφαλή πραγμάτευση φαινομένων που σχετίζονται με τη συγκρότηση της βιοκοινότητας είναι υποχρεωτική η ανάλυση των φαινομένων υπό το πρίσμα της εξελικτικής ιστορίας.

	Ο ανταγωνισμός για περιορισμένους πόρους, η θήρευση και οι άλλες βιοτικές αλληλεπιδράσεις διαθέτουν εξελικτική αξία και ερμηνεύουν την ποικιλομορφία στα χαρακτηριστικά των οργανισμών.

	Η τρέχουσα σύνθεση της βιοκοινότητας συμπεριλαμβάνει είδη που έχουν κοινό εξελικτικό ιστορικό αλλά και νεοεισερχομένα είδη, πολλά από τα οποία επάγουν μετατοπίσεις στην κοινοτική δομή.

	 

	
	1.2.2. Επιλογή ενδιαιτήματος



	
	1.2.2.1. Οργάνωση της βιοκοινότητας στον χώρο



	Η έννοια των περιβαλλοντικών διαβαθμίσεων (gradient) είναι απαραίτητη, αν θέλουμε να κατανοήσουμε το πώς οργανώνονται οι οργανισμοί στον χώρο. Η ιδέα είναι ότι οι περιβαλλοντικές συνθήκες, π.χ. η υγρασία ή το υψόμετρο κ.λπ., μεταβάλλονται στον χώρο με τρόπο συνεχή και σχηματίζουν διαβαθμίσεις περιβαλλοντικών συνθηκών. Για παράδειγμα, καθώς ανεβαίνουμε από τους πρόποδες προς την κορυφή ενός βουνού, το υψόμετρο αυξάνεται βαθμιαία. Πρόκειται για μια υψομετρική περιβαλλοντική διαβάθμιση. Συμβαίνει, όμως, και η θερμοκρασία να πέφτει βαθμιαία, καθώς ανεβαίνουμε το βουνό. Έτσι, σχηματίζεται μια δεύτερη περιβαλλοντική διαβάθμιση, παράλληλη προς την υψομετρική. Άλλο παράδειγμα περιβαλλοντικής διαβάθμισης σχηματίζει η βαθμιαία μείωση του φωτισμού, καθώς αυξάνεται το βάθος της θάλασσας. Γενικά, στη φύση μπορούμε να περιγράψουμε ποικιλία περιβαλλοντικών διαβαθμίσεων, με την επικρατούσα άποψη να δέχεται ότι οι οργανισμοί εξαπλώνονται κατά μήκος αυτών των διαβαθμίσεων με τρόπο που μπορεί να ιχνογραφηθεί με τη βοήθεια περίπου κωδωνοειδούς καμπύλης. Ο οριζόντιος άξονας αυτών των γραφημάτων απεικονίζει τις τιμές της περιβαλλοντικής διαβάθμισης και ο κάθετος αντιστοιχεί στη αφθονία των οργανισμών. 

	Χρησιμοποιώντας τέτοιες καμπύλες για κάθε ξεχωριστό είδος, μπορούμε να αποδώσουμε τον τρόπο με τον οποίο διανέμονται οι βιοκοινότητες κατά μήκος των διαβαθμίσεων. Στο Σχήμα 1.6 παρουσιάζονται δύο τέτοια γραφήματα. Θα σχολιάσουμε πρώτα το πάνω. Εκεί διακρίνονται τρεις βιοκοινότητες, με την εξάπλωση των ειδών που τις συγκροτούν να αποδίδεται με διαφορετικό χρώμα —γκρίζο, κόκκινο και μπλε. Όπως μπορούμε να παρατηρήσουμε, η κάθε κοινότητα διαθέτει σαφή όρια στον χώρο και έτσι η καθεμιά διαχωρίζεται χωρικά από την άλλη. Αξίζει να παρατηρήσουμε, επίσης, ότι ναι μεν ο χωρικός διαχωρισμός των κοινοτήτων είναι σαφέστατος, υφίστανται όμως και στενές ζώνες μετάβασης (απεικονίζονται με δίχρωμο παραλληλόγραμμο υπό τον οριζόντιο άξονα), όπου καταγράφεται συνύπαρξη ειδών και από τις δύο κοινότητες. 
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	Σχήμα 1.6. Οργάνωση της βιοκοινότητας στον χώρο. Πάνω: οργανισμική αντίληψη. Κάτω: η αντίληψη της συνέχειας των βιοκοινοτήτων.

	 

	Ο τρόπος με τον οποίο σχεδιάστηκε το πάνω γράφημα απηχεί μια συγκεκριμένη ιδέα για το πώς είναι φτιαγμένες οι βιοκοινότητες. Η ιδέα, λοιπόν, αυτή αντιλαμβάνεται την καθεμιά βιοκοινότητα ως πλήρως διακριτό σύνολο ειδών. Αυτό σημαίνει ακόμα ότι: α) η σύνθεση της κάθε βιοκοινότητας περιλαμβάνει συγκεκριμένα είδη και μόνον αυτά, ενώ και η εξάπλωσή της στον χώρο είναι πλήρως προσδιορισμένη, β) η κάθε κοινότητα λειτουργεί ως όλον, ενώ τα επιμέρους είδη που τη συγκροτούν επιτελούν συγκεκριμένες και μοναδικές λειτουργίες (κάθε ξεχωριστό είδος και ένας ξεχωριστός ρόλος), γ) εν τέλει, η κοινότητα/όλον συγκροτεί έναν ενιαίο υπερ-οργανισμό, εξ ου και η αντίληψη αυτή φέρεται υπό το όνομα «οργανισμική» και διατυπώθηκε για πρώτη φορά από τον Clements το 1919 (Lefkaditou, 2012).

	Ας δούμε τώρα τι ιχνογραφεί το κάτω γράφημα. Προδήλως και εδώ η διανομή των οργανισμών κατά μήκος των διαβαθμίσεων περιγράφεται από κωδωνοειδείς καμπύλες. Ωστόσο, δεν υφίστανται ομάδες ειδών με σαφή όρια χωρικής εξάπλωσης, και έτσι δεν διακρίνονται κοινότητες. Τα όρια χωρικής εξάπλωσης του κάθε είδους εξαρτώνται από τη βιολογική του ιδιοσυστασία, οπότε και στα σχετικά γραφήματα εμφανίζεται πληθώρα επικαλύψεων στην εξάπλωσή τους, ενώ η κοινότητα είναι μία. 

	Όπως και προηγουμένως, έτσι και τώρα υπάρχει η αντίστοιχη ιδέα που καθοδήγησε τον σχεδιαστή. Η ιδέα αυτή βρίσκεται στον αντίποδα εκείνης που μιλά για ολότητες και εστιάζει στη μοναδικότητα του κάθε είδους. Με τον τρόπο αυτόν, προσδίδει ιδιοσυγκρασιακά χαρακτηριστικά στην εξάπλωση των ειδών κατά μήκος των περιβαλλοντικών διαβαθμίσεων. Τα είδη συνυπάρχουν εξαιτίας της κοινής τους απόκρισης σε κάποιον αβιοτικό παράγοντα. Επειδή, λοιπόν, η έμφαση πέφτει πάνω στο άτομο ή έστω στο ατομικό είδος, η αντίληψη αυτή φέρεται υπό το όνομα «ατομοκεντρική» και διατυπώθηκε από τον Gleason το 1923 (Lefkaditou, 2012). Δεν θα επεκταθούμε εδώ σχετικά με την οργανισμική και την ατομοκεντρική αντίληψη, θα επανέλθουμε όμως στο πέμπτο κεφάλαιο, που αναφέρεται στην οικολογική διαδοχή. 

	
	1.2.2.2. Επιλογή ενδιαιτήματος



	Από τα όσα διαλαμβάνονται στην προηγούμενη ενότητα γίνεται φανερό ότι η σύνθεση και η δομή της βιοκοινότητας εξαρτώνται αποφασιστικά από τη διαδικασία επιλογής χώρου εκ μέρους των οργανισμών —τουλάχιστον των ζωικών— ή, σε τυπική γλώσσα, επιλογής ενδιαιτήματος. Τι είναι, όμως, το ενδιαίτημα και τι η επιλογή ενδιαιτήματος; Ας ξεκινήσουμε με το παράδειγμα ενός πουλιού που σε δεδομένη στιγμή αποφασίζει να πετάξει από το δάσος του Σέιχ-Σου βορειο-ανατολικά, αναζητώντας χώρο φωλεοποίησης. Κάποτε το πουλί θα φτάσει στο Μπέλες, όπου αντί του θαμνότοπου θα επιλέξει να χρησιμοποιήσει το παρακείμενο δάσος. Εκεί πια ανάμεσα στις δρυς, τις οξιές και τα πεύκα καλείται και πάλι να διαλέξει τον τύπο του δέντρου όπου τελικά θα χτίσει τη φωλιά του, γεγονός που αποτελεί απόφαση και επιλογή χώρου φωλεοποίησης. 

	Το παράδειγμα μάς δείχνει ότι ο όρος «ενδιαίτημα» σηματοδοτεί χώρους (εδώ χώρο φωλεοποίησης) που μπορούν να στηρίξουν διαδικασίες που σχετίζονται με την επιβίωση ενός συγκεκριμένου είδους παροδικά ή μόνιμα (εδώ την αναπαραγωγή). Να αναφέρουμε, ακόμη, ότι έως σήμερα με τον όρο «επιλογή ενδιαιτήματος» αναφερόμασταν στα ζώα (η στάση αυτή τείνει να αλλάξει), εννοούσαμε διαδικασία ατομική (στο παράδειγμα μιλήσαμε για το ένα πουλί), η οποία αναφέρεται στην κατά κάποιον τρόπο απόφαση του (το πουλί κάνει επανειλημμένες επιλογές) για το πού θα ζήσει, ανάμεσα σε περισσότερα από ένα ενδιαιτήματα (το πουλί αναζητά το κατάλληλο ενδιαίτημα ταξιδεύοντας από το Σέιχ-Σου στο Μπέλες). 

	Για την οικονομία της συζήτησης, θα πρέπει να διευκρινίσουμε επιτροχάδην ότι η χρήση του ενδιαιτήματος από τη μεριά του οργανισμού (habitat use) δεν σημαίνει υποχρεωτικά και προτίμηση, καθώς, επίσης, και ότι ο όρος επιλογή ενδιαιτήματος σημαίνει ξεδιάλεγμα ανάμεσα σε υφιστάμενες δυνατότητες. Τέλος, το ενδιαίτημα ορίζεται ξεχωριστά για κάθε διακριτή λειτουργία του οργανισμού. Έτσι, μιλάμε για ενδιαιτήματα τροφοληψίας, αναπαραγωγής, ανάπαυσης κ.λπ. Τα πεδία αυτά καλύπτουν επιφάνειες ή όγκους διαφορετικού μεγέθους (Σχήμα 1.7). Επιπλέον, αυτά μπορεί να ταυτίζονται, να επικαλύπτονται ή και να είναι ξένα μεταξύ τους. Για παράδειγμα, ο χώρος τροφοληψίας του πελεκάνου της Πρέσπας είναι τα αβαθή νερά που εκτείνονται σε μήκος χιλιομέτρων, ενώ το πεδίο αναπαραγωγής περιορίζεται σε μικρής έκτασης προστατευμένη περιοχή στην όχθη της Μικρολίμνης. 

	[image: Σχήμα-1]

	 

	Σχήμα 1.7. Υποθετική διαφοροποίηση του μεγέθους του χώρου που απαιτούν οι διαφορετικές ζωτικές διαδικασίες.

	 

	Δεν διαλέξαμε τυχαία το πουλί, προκειμένου να αναπτύξουμε τη φανταστική μας ιστορία. Το κάναμε, επειδή σε μεγάλο ποσοστό οι σχετικές έρευνες είχαν και έχουν ως αντικείμενό τους τα πουλιά. Οι αρχικές παρατηρήσεις αυτών των ερευνών έχουν συνήθως τη μορφή που σκιαγραφεί το ακόλουθο παράδειγμα, που οφείλεται στη Wildlife Conservation Society (2014): Παρόλο που τρία είδη γερακιού (Buteo jamaicensis, Buteo swainsoni και Buteo regalis) εμφανίζουν ισχυρή επικάλυψη στο σιτηρέσιό τους, αυτά χρησιμοποιούν διαφορετικούς χώρους τροφοληψίας. Αυτό συμβαίνει επειδή, ανίκανο να πετά ψηλά, το πρώτο είδος τρέφεται με νεογνά και έτσι επιλέγει ως χώρους τροφοληψίας περιοχές που συνδυάζουν αφθονία δεντροκάλυψης και βραχώδεις σχηματισμούς. Ικανότερο το δεύτερο να πετά σε μεγάλα ύψη, επιλέγει να κυνηγά σε ανοιχτές περιοχές. Το τρίτο είδος δείχνει ενδιάμεση πτητική ικανότητα, αλλά και αυτό αποφεύγει τις περιοχές με ισχυρή δεντροκάλυψη. Το συμπέρασμα που δίνει το παράδειγμα είναι ότι ο τρόπος προσπορισμού της τροφής συνιστά αποφασιστικό παράγοντα επιλογής ενδιαιτήματος. 

	Άλλο παράδειγμα από τους Kumstátová, Brinke, Tomková, Fuchs & Petrusek (2004) ανατρέχει στη συμπεριφορά δύο ειδών σουσουράδας: της δεντροκελάδας (Anthus trivialis) και της χαμοκελάδας (Anthus pratensis). Αμφότερες τρέφονται με έντομα και φωλιάζουν επί του εδάφους. Ωστόσο, το πρώτο είδος κατασκευάζει τις φωλιές του στα σύνορα περιοχών με ισχυρή δεντροκάλυψη, ενώ το δεύτερο σε ανοιχτές περιοχές. Η εξήγηση είναι ότι το πρώτο κελαηδά πάνω στα δέντρα και το δεύτερο πάνω στο έδαφος. Το συμπέρασμα είναι ότι εδώ συμπεριφορικές διαφορές κατά τη διαδικασία κελαηδήματος καθορίζουν τη διαφορετική επιλογή ενδιαιτήματος. 

	Σε άλλες περιπτώσεις, όπως στους γυρίνους ενός είδους βατράχου, αποφασιστική σημασία για την επιλογή του ενδιαιτήματος έχει η τροφική διαθεσιμότητα. Ανάλογες παρατηρήσεις έχουν αναφερθεί για τον καλόγερο, τη γαλαζοπαπαδίτσα και τη λοφοπαπαδίτσα (“Factors Limiting Distribution: Habitat Selection – Chapter 5”, 2014). Και τα τρία είδη τρέφονται με έντομα που αναζητούν στα δέντρα μεικτών δασοσυστάδων. Το κάθε είδος δέντρου φέρει και διαφορετικό φορτίο εντόμων και τα πουλιά διανέμονται στα διάφορα δέντρα με ποσοστά ευθέως ανάλογα με την αφθονία των εντόμων που ζουν πάνω σ’ αυτά. 

	Η επιλογή ενδιαιτήματος είναι, μερικώς τουλάχιστον, γενετικά προκαθορισμένη, συχνά, ωστόσο, έχουν ρόλο και οι πρώτες μετά τη γέννηση εμπειρίες (“Factors Limiting Distribution: Habitat Selection – Chapter 5”, 2014). Έτσι, σπουργίτια ικανά μεν να χρησιμοποιούν ευρύ φάσμα δασικών ενδιαιτημάτων, που όμως ανατραφήκαν έγκλειστα σε περιοχή μόνο με δρυ, συνεχίζουν να περνούν μεγάλο μέρος του χρόνου τους στις βελανιδιές, ακόμα και μετά την απελευθέρωσή τους σε περιοχές με ποικίλη δεντροκάλυψη. Γενικότερα, στο μεν επίπεδο της ευρύτερης γεωγραφικής κλίμακας, η φυσική επιλογή, δηλαδή η γενετική προδιάθεση που έχει αποκτηθεί μέσω της φυσικής επιλογής στην κλίμακα του εξελικτικού χρόνου, είναι εκείνη που καθορίζει τα όρια εξάπλωσης του οργανισμού (εδώ τα δασικά ενδιαιτήματα), πλην όμως, στο εσωτερικό αυτής της περιοχής, τα ζώα έχουν τη δυνατότητα να επιλέξουν ανάμεσα σε ένα πλήθος διαθέσιμων ενδιαιτημάτων (τα σπουργίτια του παραδείγματος προτιμούν τη δρυ). 

	Θα πρέπει να σημειωθεί πάντως ότι η καταλληλότητα δεν ταυτίζεται με την προτίμηση. Η καταλληλότητα συνδέεται με τις απαιτήσεις (habitat requirement), πράγμα που θα πει ότι το κατάλληλο ενδιαίτημα διαθέτει χαρακτηριστικά που διασφαλίζουν την επιβίωση των οργανισμών, όπως, για παράδειγμα, κατάλληλους χώρους αναπαραγωγής. Αντίθετα, προτίμηση σημαίνει γενετικός προκαθορισμός, δηλαδή επιλογή ανάμεσα σε κατάλληλα ενδιαιτήματα, ανεξάρτητα από το αν αυτά είναι διαθέσιμα ή όχι. Έτσι, ένας οργανισμός μπορεί να δείξει ιδιαίτερη προτίμηση για το ένα, ανάμεσα σε περισσότερα, εξίσου κατάλληλα ενδιαιτήματα. Αυτό κάνει, σύμφωνα με το Ramos, Ramirez, Sanpera, Jover & Ruiz (2009), ο ασημόγλαρος (Larus michahellis), που προτιμά να φωλιάζει σε θαμνότοπους και, μόνον όταν αυτό το ενδιαίτημα εμφανίζει σημάδια κορεσμού, ορισμένα άτομα υποχρεώνονται να φωλιάζουν σε παρακείμενες χορτολιβαδικές εκτάσεις. Όμως, κρίνοντας από την εκατοστιαία αναπαραγωγική επιτυχία, που ανέρχεται περίπου στο 50-60 % και στα δύο ενδιαιτήματα, τα πουλιά δείχνουν όμοια σχετική προσαρμοστικότητα σε αμφότερα. 

	Εκτός από τα συμπεριφορικά χαρακτηριστικά και το πληθυσμιακό μέγεθος, η παρουσία στην περιοχή θηρευτών ή άκρως επιθετικών ανταγωνιστών μπορεί να αποτελέσει ισχυρό παράγοντα επιλογής ενδιαιτήματος για τα υπόλοιπα. Και οι κλιματικοί, ωστόσο, παράγοντες, όπως η θερμοκρασία του νερού στο ψάρι Sciaenops ocellatus, μπορούν να καθορίσουν την επιλογή ενδιαιτήματος (Brogan, 2010). Επίσης, η παρουσία ατόμων του ενός είδους σε μια θέση μπορεί να συμπαρασύρει και άλλα άτομα του ίδιου είδους να εγκατασταθούν εκεί.

	Θα πρέπει, ωστόσο, να γίνει σαφές ότι δεν υφίστανται μεμονωμένοι παράγοντες που ελέγχουν την επιλογή ενδιαιτήματος, παρά σε σπάνιες περιπτώσεις. Αντίθετα, είναι πολλοί εκείνοι οι παράγοντες που κατά τη συνέργειά τους καθορίζουν την επιλογή ενδιαιτήματος. Μία σχετική μελέτη που αφορά την επιλογή ενδιαιτήματος και, ειδικά, τα πεδία αναπαραγωγής του μαυρόγυπα πραγματοποιήθηκε στη Δαδιά από τους Poirazidis, Goutner, Skartsi & Stamou (2004). Η ανάλυση επεκτάθηκε σε περισσότερες από μία κλίμακες. Συγκεκριμένα, εξετάστηκε η συμβολή των χαρακτηριστικών των δέντρων στην κορυφή των οποίων χτίζουν τα πουλιά τις φωλιές τους (π.χ. ύψος, διάμετρος στο ύψος στήθους κ.λπ.), των χαρακτηριστικών της ευρύτερης δασικής συστάδας όπου σημειώνεται παρουσία φωλιάς (π.χ. αριθμός δέντρων, μέση διάμετρος δέντρων κ.λπ.), καθώς και των χαρακτηριστικών του τοπίου (υψόμετρο, κλίση, τύπος βλάστησης, απόσταση από οικισμούς κ.λπ.). Διαπιστώθηκε ότι διαφορετικά σύμπλοκα παραγόντων καθορίζουν την επιλογή των ενδιαιτημάτων αναπαραγωγής από τα πουλιά στις τρεις διαφορετικές κλίμακες χώρου. Έτσι, στο επίπεδο του τοπίου, τα γεωμορφολογικά χαρακτηριστικά είχαν αποφασιστική σημασία, με τα πουλιά να επιλέγουν θέσεις με απότομες κλίσεις και μεγάλα σχετικά υψώματα. Στη μικρότερη κλίμακα χώρου εντός της συστάδας, ο έλεγχος περνούσε στα χαρακτηριστικά της βλάστησης, π.χ. εναλλαγή περιοχών με δεντροκάλυψη και ανοιχτών χώρων. Τέλος, στο επίπεδο της μικρής κλίμακας, για την επιλογή συγκεκριμένου δέντρου φωλεοποίησης σημασία είχε η ηλικία, καθώς τα πουλιά επέλεγαν τα ωριμότερα δέντρα, για να στήσουν τις φωλιές τους. Όπως φαίνεται λοιπόν, άριστη είναι η επιλογή που συνδυάζει ώριμα δέντρα, που περιβάλλονται από ανοιχτούς χώρους ή χώρους με χαμηλή βλάστηση, σε θέσεις με απότομη κλίση και σχετικά υψηλά υψόμετρα. Αυτός ο τύπος βλάστησης εμφανίζει σχετική αφθονία στην περιοχή και προέκυψε από τη δράση της φωτιάς σε παρελθούσες εποχές. Τούτο το τελευταίο μάς λέει ότι και το ιστορικό διαχείρισης της περιοχής αποτελεί ισχυρό παράγοντα, που συχνά καθορίζει τη χωρική διανομή των οργανισμών.

	Μετά τον ορισμό της έννοιας του ενδιαιτήματος και την περιγραφή των παραγόντων που σχετίζονται με τη φυσική επιλογή, θα επιχειρήσουμε να περιγράψουμε το πώς αυτά συμβάλλουν στη δομή της βιοκοινότητας. Συγκεκριμένα, σε ό,τι αφορά τη συγκρότηση της βιοκοινότητας υπό το πρίσμα των διαδικασιών επιλογής ενδιαιτήματος, το ερώτημα μπορεί να διατυπωθεί με τον ακόλουθο τρόπο: Είναι η διανομή των ειδών στις διάφορες μικροθέσεις του ενδιαιτήματος τυχαία ή, αντίθετα, σχετίζεται με τα φυλογενετικά τους γνωρίσματα; 

	Μια πρώτη παρατήρηση εδώ μας λέει ότι, για να καταλήξουμε στο συμπέρασμα πως ο διαμερισμός του ενδιαιτήματος επιτρέπει πράγματι τη συνύπαρξη των ειδών, είναι ανάγκη να διαπιστωθεί αν ο χώρος που χρησιμοποιούν οι οργανισμοί διασφαλίζει —έστω και προσωρινά— την επιβίωσή τους, είναι δηλαδή μέρος του ενδιαιτήματός τους. Ωστόσο, η παραπάνω διαπίστωση δεν είναι και ικανή, θα πρέπει επιπρόσθετα να δειχτεί ότι και η γενετική ομοιότητα μεταξύ των ειδών που συνυπάρχουν στο ίδιο ενδιαίτημα δεν είναι τυχαία και, ακόμη, να περιγραφούν κατά το δυνατόν οι μηχανισμοί που διέπουν τα φαινόμενα. 

	Σχετικά, οι Tonnis, Grant, Grant & Petren μελέτησαν το 2005 τη διανομή δύο ειδών ωδικών πτηνών που παλαιότερα δεν διακρίνονταν μεταξύ τους, του Certhidea olivacea και του Certhidea fusca. Τα δύο αυτά είδη, που συνυπάρχουν στα νησιά Γκαλαπάγκος, φαίνεται να είναι προϊόν συμπάτριας ειδογένεσης, η οποία οφείλεται σε διασπαστική επιλογή που έλαβε χώρα στο πλαίσιο του κοινού προγόνου υπό την επίδραση σχετικά ισχυρών εξελικτικών πιέσεων. Η μελέτη πραγματοποιήθηκε σε πληθώρα ενδιαιτημάτων. Για το πρώτο είδος διαπιστώθηκε ότι η γενετική ομοιότητα ανάμεσα σε δύο τοπικούς πληθυσμούς που εποικίζουν δύο διαφορετικά ενδιαιτήματα είναι ανάλογη της ομοιότητας των χαρακτηριστικών των δύο ενδιαιτημάτων. Διαπιστώθηκε, επίσης, ότι αμφότερα τα είδη διανέμονται σε σχετικά μεγάλες αποστάσεις μεταξύ τους, αυτό όμως δεν εμπόδιζε την απρόσκοπτη μετακίνηση ατόμων από τον έναν τοπικό πληθυσμό στον άλλον και, άρα, ελεύθερο ανασυνδυασμό γενετικού υλικού (φαινόμενα παμμιξίας). Δείχτηκε τελικά ότι, τόσο στην περίπτωση του πρώτου όσο και στην περίπτωση του δεύτερου είδους, οι γενετικές ομοιότητες (ή διαφοροποιήσεις) ανάμεσα στους τοπικούς πληθυσμούς δεν οφείλονται στην τυχαιότητα αλλά σε φαινόμενα παμμιξίας. Το συμπέρασμα από όλα αυτά είναι ότι, στα ενδιαιτήματα όπου και τα δύο είδη συνυπάρχουν, οι δύο φυλογενετικοί κλάδοι στους οποίους ανήκουν τα άτομα των δύο ειδών έχουν διαχωριστεί πρόσφατα και, επομένως, η γενετική ομοιότητα ανάμεσα στους πληθυσμούς πράγματι δεν είναι αποτέλεσμα τυχαιότητας. 

	Για την ολοκληρωμένη ερμηνεία των φαινομένων διαμερισμού του ενδιαιτήματος έχουν διατυπωθεί δύο υποθέσεις. Για την εξαγωγή συμπερασμάτων βάσει της πρώτης υπόθεσης ακολουθείται η εξής διαδικασία: α) Αρχικά, εκτιμάται το ποσοστό γενετικής ομοιότητας που θα ανέμενε κανείς θεωρητικά, αν οι γενετικές ομοιότητες ανάμεσα στα συνυπάρχοντα είδη της βιοκοινότητας οφείλονταν στη στοχαστικότητα η οποία διέπει τα βιολογικά φαινόμενα και μόνο σ’ αυτή. β) Στη συνέχεια, συγκρίνονται αυτά τα ποσοστά με εκείνα που δίνουν πραγματικές μετρήσεις οι οποίες πραγματοποιούνται στο πλαίσιο της βιοκοινότητας. γ) Αν τα ποσοστά ομοιότητας τα οποία οφείλονται στη στοχαστικότητα υπερτερούν, αν δηλαδή δειχτεί ότι η γενετική ομοιότητα που μετρήθηκε ανάμεσα στα συνυπάρχοντα είδη είναι μικρότερη από εκείνη η οποία αναμένεται θεωρητικά λόγω της στοχαστικότητας, τότε προκύπτει το συμπέρασμα ότι ο διαμερισμός του ενδιαιτήματος έγινε όχι τυχαία αλλά με βάση τις μικροδιαφορές τις οποίες εμφανίζουν κατά βάση όμοια είδη. 

	Η δεύτερη υπόθεση ακολουθεί την ίδια διαδικασία, αλλά προχωρεί λίγο παρακάτω και φτάνει σε εξηγήσεις που λένε τα εξής: Αν τα είδη της κοινότητας είναι λιγότερο όμοια από όσο υπαγορεύει θεωρητικά η τυχαιότητα, τότε εκεί έχουν λειτουργήσει σχέσεις αρνητικού τύπου, π.χ. σχέσεις ισχυρού ανταγωνισμού για χώρο, που φτάνουν να προκαλέσουν έως και θνησιμότητα σε ευπαθή άτομα. Το θεωρητικό υπόβαθρο αυτής της δεύτερης υπόθεσης αναφέρεται ως ακολούθως. Είναι λογικό και αναμενόμενο ένας παράγοντας θνησιμότητας: α) να επηρεάζει όχι όλες ανεξαιρέτως αλλά ορισμένες ζωτικές λειτουργίες των οργανισμών που, μάλιστα, σχετίζονται με τον χώρο και β) να θανατώνει τα ευπαθή άτομα, ανεξάρτητα από το είδος στο οποίο ανήκουν αυτά. Αυτό συμβαίνει, για παράδειγμα, με τους μικροβιακούς πληθυσμούς που συνυπάρχουν στο έδαφος ξηροφυτικών σχηματισμών μεσογειακού τύπου. Είναι γνωστό ότι οι αρωματικοί και οι μη αρωματικοί θάμνοι αυτών των οικολογικών σχηματισμών συγκροτούν σχετικά λεπτόκοκκα μωσαϊκά υπέργειας βλάστησης. Είναι, επίσης, γνωστό ότι για ορισμένα μικρόβια το αιθέριο έλαιο που περιέχεται στα φύλλα των αρωματικών θάμνων λειτουργεί ως παράγοντας θνησιμότητας και για άλλα ως τροφική πηγή (δες σχετική βιβλιογραφία Vokou κ.ά., 2010). Τελικά, με την πτώση των φύλλων ένα μέρος του ελαίου πέφτει στο έδαφος, κάτω από τα αρωματικά φυτά και εκεί ασκεί το διπλό του ρόλο. Έτσι, ο παράγοντας θνησιμότητας (στην περίπτωση του μεσογειακού σχηματισμού το έλαιο) λειτουργεί ως παράγοντας επιλογής χώρου εξαιτίας του οποίου τα ευπαθή άτομα πεθαίνουν ανεξάρτητα από το αν ανήκουν στο α ή το β είδος, πράγμα που εν τέλει μεταβάλλει τον βαθμό ομοιότητας ανάμεσα στα είδη της βιοκοινότητας. Πώς γίνεται αυτό; Ας δούμε την περίπτωση δύο πληθυσμών που συνυπάρχουν, ανήκουν όμως σε δύο διαφορετικά είδη. Τα ευπαθή άτομα των δύο πληθυσμών διαθέτουν όμοια γνωρίσματα, εκείνα που τα καθιστούν ευπαθή. Έτσι, λόγω της ομοιότητας ανάμεσα στα ευπαθή άτομα, οι δύο πληθυσμοί εμφανίζουν στο σύνολό τους υψηλό βαθμό γενετικής ομοιότητας. Με τον θάνατο, όμως, των ευπαθών ατόμων ένα ποσοστό ομοιότητας χάνεται και, με τον τρόπο αυτόν, η γενετική ομοιότητα ανάμεσα στους δύο πληθυσμούς μειώνεται.

	Οι παραπάνω δύο υποθέσεις εδράζονται πάνω σε μια θεωρητική βάση σύμφωνα με την οποία: α) τα περισσότερα χαρακτηριστικά των ειδών που συγκροτούν έναν εξελικτικό κλάδο είναι συντηρητικά (conservative), β) για τον λόγο αυτόν, η φυλογενετική ομοιότητα ανάμεσα στα είδη θα πρέπει να συσχετίζεται και με αντίστοιχες ομοιότητες στη δημογραφία, στον ρόλο που διεκπεραιώνουν αυτά κατά τις διαδικασίες ροής της ενέργειας κ.λπ.

	 

	

	Σύνοψη 1.5: Επιλογή ενδιαιτηματος 

	Για την αποτύπωση της διανομής των βιοκοινοτήτων στον χώρο, χρησιμοποιείται η έννοια των "περιβαλλοντικών διαβαθμίσεων" και κατασκευάζονται καμπύλες διανομής των οργανισμών κατά μήκος αυτών των διαβαθμίσεων.

	Ο τρόπος αποτύπωσης υπακούει είτε στην οργανισμική πρόσληψη της δομής της βιοκοινότητας είτε, αντίθετα, στην ατομοκεντρική.

	Η χωρική οργάνωση της βιοκοινότητας συναρτάται με τον τρόπο που τα είδη που τη συγκροτούν επιλέγουν ενδιαίτημα.

	Συνήθως οι οργανισμοί επιλέγουν διαφορετικά ενδιαιτήματα για την κάθε ξεχωριστή λειτουργία.

	Η επιλογή ενδιαιτήματος είναι διαδικασία ατομική και μερικώς γενετικά προκαθορισμένη (βιοτικοί αυτοματισμοί).

	 

	
	1.2.2.3. Μοντέλα επιλογής ενδιαιτήματος



	Κατά καιρούς χρησιμοποιήθηκαν διάφορες αφηγήσεις/μοντέλα, προκειμένου να εξηγηθούν τα φαινόμενα επιλογής ενδιαιτήματος. Το επιχείρημα πάνω στο οποίο στηρίζονται οι περισσότερες απ’ αυτές τις αφηγήσεις οργανώνεται λίγο έως πολύ γύρω από τις θεωρητικές παραδοχές που έχουμε διατυπώσει σε προηγούμενες ενότητες. Πριν προχωρήσουμε, ας συνοψίσουμε τη βασική μας παραδοχή ως εξής: Εκείνα τα άτομα που χρησιμοποιούν ενδιαίτημα ικανό να υποστηρίξει την επιβίωση μεγάλου ποσοστού απογόνων του υπό μελέτη είδους ευνοούνται έναντι των ατόμων που χρησιμοποιούν οριακά ενδιαιτήματα. Βέβαια, παρόλο που η επιλογή είναι υπέρ των πρώτων, η ροή ατόμων προς τους περιθωριακούς τόπους δεν θα σταματήσει και αυτό μπορεί πιθανόν να δημιουργήσει στο είδος νέες προτιμήσεις ενδιαιτήματος. Σε κάθε περίπτωση, η φυσική επιλογή λειτουργεί πάνω σε συγκεκριμένες συμπεριφορές που σχετίζονται με τον χώρο και εγγράφει σταθερές προτιμήσεις και, άρα, αυτοματισμούς. Όμως, σε ορισμένες περιπτώσεις, η φυσική επιλογή επάγει και την ικανότητα να μαθαίνει ο οργανισμός να επιλέγει το ενδιαίτημά του. 

	Ένα θεωρητικό μοντέλο/αφήγηση φυσικής επιλογής, η ισχύς του οποίου υποστηρίζεται και πειραματικά, παρουσιάζεται στο Σχήμα 1.8 (“Factors Limiting Distribution: Habitat Selection – Chapter 5 Web Site”, 2014). Αυτό αναφέρεται σε δασόβιο πουλί, η επιτυχία φωλεοποίησης του οποίου εξαρτάται από τον βαθμό δεντροκάλυψης της συστάδας. Το μοντέλο θέλει να περιγράψει τη συμβολή αυτού του παράγοντα (επιτυχία φωλεοποίησης) στην επιλογή ενδιαιτήματος. Στον οριζόντιο άξονα απεικονίζονται όλα τα διαθέσιμα προς φωλεοποίηση ενδιαιτήματα μιας περιοχής. Τα ενδιαιτήματα έχουν διευθετηθεί επί του οριζόντιου άξονα από εκείνα με την ελάχιστη δεντροκάλυψη (αριστερό άκρο) έως τις πιο πυκνές συστάδες (δεξιό άκρο). Στον κάθετο άξονα φέρεται η εξαρτημένη μεταβλητή που στην περίπτωση μας ταυτίζεται με τη συχνότητα φωλιών στη μονάδα επιφάνειας. Η κόκκινη κωδωνοειδής καμπύλη περιγράφει την εν δυνάμει χρήση ενδιαιτήματος, η κίτρινη καμπύλη εκπροσωπεί πετυχημένες φωλεοποιήσεις και η γαλάζια αποτυχημένες. 

	Από την επισκόπηση του Σχήματος 1.8 προκύπτει ότι στις περιοχές με ποσοστά δεντροκάλυψης έως το σημείο Α, που αντιστοιχεί στο σημείο τομής της γαλάζιας με την πράσινη γραμμή, τα ποσοστά αποτυχίας είναι μεγαλύτερα από εκείνα της επιτυχούς εγκατάστασης φωλιάς. Οι περιοχές αυτές θα χαρακτηριστούν περιθωριακές. Από εκεί και πέρα, τα ποσοστά επιτυχίας υπερβαίνουν τα ποσοστά αποτυχίας. Οι περιοχές, λοιπόν, με σχετικά πυκνή δεντροκάλυψη (πέραν του σημείου Α) παρέχουν πλεονέκτημα και τα πουλιά τις προτιμούν. Μάλιστα, η μακρόχρονη διαμονή του είδους (ας πούμε για αρκετές γενιές) σε περιοχή μ’ αυτό το φάσμα ενδιαιτημάτων (κόκκινη καμπύλη) δημιουργεί ισχυρό ενδεχόμενο να υπάρξει αυτοματισμός επιλογής προς ενδιαιτήματα με σχετικά πυκνή δεντροκάλυψη. Προδήλως, εδώ έχουμε να κάνουμε με φαινόμενα επιλογής που κατευθύνονται από περιβαλλοντικές συνθήκες που δεν αλλάζουν με το πέρασμα του χρόνου (κατευθύνουσα επιλογή).
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	Σχήμα 1.8. Θεωρητικό μοντέλο επιλογής ενδιαιτήματος (Εξηγήσεις στο κείμενο).

	 

	Για την εκτίμηση του βαθμού επιλεξιμότητας ενός ενδιαιτήματος από ένα είδος χρησιμοποιούνται διάφοροι δείκτες που μετράνε το πόσο κατάλληλο είναι το ενδιαίτημα γι’ αυτόν τον συγκεκριμένο οργανισμό. Άλλοτε πάλι χρησιμοποιούνται δείκτες που αποτιμούν το πόσο πολύ ένας οργανισμός προτιμά ένα ανάμεσα στα πολλά κατάλληλα ενδιαιτήματα. Πάντως, ανεξάρτητα από το αν μετρούν καταλληλότητα ή προτίμηση, οι περισσότεροι απ’ αυτούς τους δείκτες είναι κατηγορικοί (ποιοτικοί) του τύπου μεγάλη, μέση, καμία (προτίμηση ή καταλληλότητα). Σε άλλες περιπτώσεις, οι δείκτες καταλληλότητας ή/και προτίμησης μετρούν ποσότητες. Σ’ αυτήν την περίπτωση, οι δείκτες αποτιμούν τον βαθμό προσαρμοστικότητας του οργανισμού (fitness) στο συγκεκριμένο ενδιαίτημα. Ένας τέτοιος δείκτης θα μετρά, για παράδειγμα, τον αριθμό των αυγών που γεννά κάθε χρόνο ένα πουλί, αν χρησιμοποιεί εκείνο το ενδιαίτημα. 

	Εκτός από τον βαθμό επιλεξιμότητας, υπολογίζεται συχνά και ο βαθμός εξειδίκευσης ενδιαιτήματος με βάση την τυπική απόκλιση S, που είναι ένα μέτρο της διακύμανσης του πληθυσμιακού μεγέθους ενός είδους στα διάφορα ενδιαιτήματα που το συναντάμε. Στην πράξη και επειδή όλα τα ενδιαιτήματα στα οποία συναντάται το μελετώμενο είδος δεν έχουν την ίδια έκταση, υπολογίζεται η τυπική απόκλιση που εμφανίζει η πληθυσμιακή πυκνότητα, δηλαδή η αφθονία του πληθυσμού στη μονάδα του χώρου. Επιπρόσθετα, όταν μας ενδιαφέρει να συγκρίνουμε τον βαθμό εξειδίκευσης δύο ειδών, τότε αντί της τυπικής απόκλισης υπολογίζεται ο συντελεστής μεταβλητότητας CV%=100(τυπική απόκλιση/μέση πυκνότητα), που είναι ανεξάρτητος της αφθονίας. 

	Ένα παράδειγμα υπολογισμού του δείκτη εξειδίκευσης πέντε υποθετικών ειδών σε πέντε τύπους ενδιαιτήματος παρουσιάζεται στον Πίνακα 1.2. 
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	Παρατηρούμε ότι, σε όλες τις περιπτώσεις, η μεγαλύτερη πληθυσμιακή πυκνότητα καταγράφεται στα δάση. Συγκριτικά, ωστόσο, το είδος Α εκπροσωπείται ικανοποιητικά στους πέντε τύπους ενδιαιτημάτων και εμφανίζει τις μικρότερες τιμές τυπικής απόκλισης και συντελεστή μεταβλητότητας (S=1,14 και CV%=33,53). Εκτός από τα δάση, το είδος Γ εκπροσωπείται ικανοποιητικά στους θαμνώνες και στα λιβάδια, υποεκπροσωπείται, όμως, στις καλλιέργειες και στους υγρότοπους, και σε σύγκριση με το είδος Α εμφανίζει υψηλότερες τιμές S και CV%. Τα είδη Δ και Ε εμφανίζουν μέγιστη αφθονία στα δάση και υποεκπροσωπούνται στους υπόλοιπους βιότοπους, και, για τον λόγο αυτόν, εμφανίζουν υψηλές τιμές S και CV%. Τέλος, το είδος Β συναντάται αποκλειστικά στα δάση και εμφανίζει μέγιστη τιμή τυπικής απόκλισης και συντελεστή μεταβλητότητας 

	Ένα γενικότερο θεωρητικό σχήμα επιλογής ενδιαιτήματος που λαμβάνει υπόψη του την προσαρμοστικότητα των οργανισμών διατυπώθηκε για πρώτη φορά το 1970 από τους Fretwell και Lucas, ενώ στα επόμενα χρόνια δημιουργήθηκε μία ολόκληρη οικογένεια μοντέλων που αποτελείται από παραλλαγές του αρχικού. Τη θεωρητική βάση για όλα αυτά τα μοντέλα συγκροτούν οι εξής παραδοχές: α) Το κάθε άτομο επιδιώκει να καρπώνεται μεγαλύτερες ή τουλάχιστον ίσες ποσότητες διαθεσίμων με τους ανταγωνιστές του. β) Αν τα διάφορα ενδιαιτήματα μιας περιοχής διαφέρουν ως προς τη διαθεσιμότητα μιας πηγής (ας πούμε τροφής, χώρων αναπαραγωγής, καταφυγίων κ.λπ.), τότε τα άτομα του πληθυσμού θα διανέμονται σε καθένα απ’ αυτά με τέτοιον τρόπο, ώστε η κατά κεφαλήν κατανάλωση πόρων να είναι περίπου ίδια για όλα τα άτομα. γ) Κατά συνέπεια, τα πλουσιότερα ενδιαιτήματα θα υποστηρίζουν και τον μεγαλύτερο αριθμό ατόμων, ενώ τα φτωχότερα θα παραμένουν μη προτιμητέα, έως τη στιγμή που ο ενδοειδικός ανταγωνισμός στα πλουσιότερα θα αγγίξει τόσο υψηλές τιμές, ώστε μερικά άτομα θα προσπορίζονται τόσο μικρά μερίδια πόρων που, για την επιβίωσή τους, θα προτιμήσουν ή και θα υποχρεωθούν να μετακινηθούν προς τα φτωχότερα. 

	Άλλες δευτερεύουσες παραδοχές πάνω στις οποίες οικοδομήθηκε το θεωρητικό αυτό σχήμα είναι οι εξής: α) Δεν υφίσταται κόστος για το άτομο, όταν αυτό μετακινείται από το ένα ενδιαίτημα στο άλλο. β) Το κάθε άτομο του πληθυσμού διαθέτει πλήρη γνώση της τροφικής διαθεσιμότητας σε κάθε επιμέρους ενδιαίτημα, καθώς και του ρίσκου που αναλαμβάνει κατά την εγκατάστασή του στον νέο βιότοπο, λόγω της πιθανής παρουσίας εκεί θηρευτών, παθογόνων κ.λπ. γ) Το επίπεδο των διαθεσίμων μειώνεται άμεσα με την αύξηση του μεγέθους του πληθυσμού. δ) Κανένα άτομο δεν μπορεί να μονοπωλήσει τη χρήση των ευνοϊκότερων ενδιαιτημάτων και έτσι να συντηρεί την ατομική του προσαρμοστικότητα σε υψηλότερα επίπεδα από όλα τα άλλα. 

	Από τα προηγούμενα προκύπτει ότι, αν και, όπως έχουμε προαναφέρει, η καταλληλότητα του ενδιαιτήματος για τον κάθε οργανισμό εξαρτάται από πολλούς παράγοντες, όπως είναι τα τροφικά διαθέσιμα, τα υφιστάμενα καταφύγια, η θηρευτική πίεση κ.λπ., αυτή συνδέεται άμεσα και με το μέγεθος του πληθυσμού. Όσο μεγαλύτερο το πληθυσμιακό μέγεθος, τόσο τα διαθέσιμα μοιράζονται σε περισσότερα άτομα και τόσο πέφτει η καταλληλότητα του ενδιαιτήματος. Μία παραλλαγή του αρχικού μοντέλου, που βασίστηκε στην παραδοχή ότι υφίσταται άμεση σχέση ανάμεσα στο πληθυσμιακό μέγεθος και την καταλληλότητα του ενδιαιτήματος, παρουσιάζεται στο Σχήμα 1.9 (“Factors Limiting Distribution: Habitat Selection – Chapter 5 Web Site”, 2014). Επί του Διαγράμματος φέρονται τρία ενδιαιτήματα, η καταλληλότητα των οποίων φθίνει γραμμικά με την αύξηση του μεγέθους του πληθυσμού. Το ενδιαίτημα Α είναι αυτό που προτιμά περισσότερο ο οργανισμός, η προτίμηση προς το Β είναι μέτρια, ενώ η προτίμηση για το ενδιαίτημα Γ είναι χαμηλή. 

	 

	[image: Σχήμα-1]

	Σχήμα 1.9. Γραφικό μοντέλο που απεικονίζει τη σχέση ανάμεσα στο πληθυσμιακό μέγεθος και την καταλληλότητα του ενδιαιτήματος. Οι συμπαγείς κύκλοι υποδηλώνουν παρουσία ατόμων στο αντίστοιχο ενδιαίτημα (τροποποιημένο από “Factors Limiting Distribution: Habitat Selection – Chapter 5 Web Site”, 2014).

	 

	Μια άλλη ιδέα που διαπερνά τούτο το μοντέλο είναι εκείνη της «ελεύθερης διανομής», που λέει ότι, πέρα από την προτίμηση, δεν υφίστανται άλλα κωλύματα για τη μετακίνηση ατόμων από το ένα ενδιαίτημα στο άλλο. Έτσι, αν ένα ενδιαίτημα εμφανίσει δείγματα κορεσμού, τότε ορισμένα άτομα θα μετακινηθούν σε άλλο, έστω και δεύτερης ή τρίτης προτίμησης. Το μοντέλο που εικονογραφείται στο Σχήμα 1.9 έρχεται να αποτυπώσει την ιδέα της ελεύθερης διανομής. Πράγματι, όπως μπορεί κανείς να διαπιστώσει, ακολουθώντας τις διακεκομμένες γραμμές κατά την κατεύθυνση που δείχνουν τα βέλη, σε μεγάλα πληθυσμιακά μεγέθη χρησιμοποιούνται και τα τρία ενδιαιτήματα, εμφανίζοντας τον ίδιο περιορισμένο βαθμό καταλληλότητας. Στα ενδιάμεσα πληθυσμιακά μεγέθη, το ενδιαίτημα Γ θα θεωρηθεί πλήρως ακατάλληλο, ενώ χρησιμοποιούνται τα ενδιαιτήματα Α και Β, τα οποία, μάλιστα, εμφανίζουν και σχετικά υψηλό βαθμό καταλληλότητας. Τέλος, στα μικρά πληθυσμιακά μεγέθη, χρησιμοποιείται μόνο το ενδιαίτημα Α με τον υψηλό βαθμό καταλληλότητας. 

	Συνοψίζοντας, επισημαίνουμε ότι η διερεύνηση του παραπάνω θεωρητικού σχήματος: 1) συνέδεσε τη διανομή των ατόμων στον χώρο με την προσαρμοστικότητα του κάθε ατόμου, 2) εφαρμόζεται προσεγγιστικά σε δεδομένα πεδίου. Η επιτυχία προσεγγιστικής εφαρμογής του μοντέλου σε δεδομένα πεδίου οφείλεται στο ότι: 1) Δεν απαιτεί από τους οργανισμούς γνωστικές ικανότητες, καθόσον η στρατηγική της διασποράς είναι προϊόν της εξέλιξης και έχει δημιουργήσει αυτοματισμούς. 2) Το πλήθος των ατόμων στο κάθε επιμέρους ενδιαίτημα αποτελεί δείκτη της ποιότητάς του. 3) Δέχεται ότι τα κακής ποιότητας ενδιαιτήματα θα χρησιμοποιηθούν μονάχα όταν το πληθυσμιακό μέγεθος στην περιοχή θα ξεπεράσει ένα ορισμένο κατώφλι. 4) Δέχεται ακόμη ότι, όταν τα άτομα είναι λιγοστά, τότε μπορούν να χρησιμοποιούν μονάχα το ποιοτικά ανώτερο ενδιαίτημα, ενώ, με την αύξηση του πλήθους των ατόμων, αυτά αρχίζουν να χρησιμοποιούν και χαμηλότερης ποιότητας ενδιαιτήματα. 

	Ένα αξιόπιστο πείραμα από τους Kotler, Broen & Hasson (1991) που επιχείρησε να υλοποιήσει αρκετά από τα θεωρητικά αιτήματα για τα οποία έγινε λόγος στις προηγούμενες παραγράφους πραγματοποιήθηκε στην έρημο Νεγκέβ. Αντικείμενο του πειράματος ήταν η συμπεριφορά των τρωκτικών της ερήμου και οι πειραματικές παρεμβάσεις που έγιναν εκεί προέβλεπαν: α) προσθήκη σπερμάτων που αποτελούν το σιτηρέσιο των τρωκτικών (έλεγχος του ρόλου των διαθέσιμων), β) προσομοίωση σεληνόφωτος (έλεγχος του ρόλου της συμπεριφοράς, τα ζώα είναι νυχτόβια), γ) ηχητική προσομοίωση του πετάγματος του βασικού τους θηρευτή, της κουκουβάγιας (έλεγχος του ρόλου της θήρευσης). Τα σπουδαιότερα ανάμεσα στα συμπεράσματα που παρήγαγε το πείραμα είναι ότι: α) Τα τρωκτικά εμφανίζονταν περισσότερο δραστήρια σε περιοχή με αφθονία τροφής. β) Η ποσότητα σπόρων που ιδιοποιούνταν το κάθε άτομο μειώνεται με την αύξηση του πληθυσμιακού μεγέθους. γ) Υπάρχει ανώτατο όριο σπερμάτων που μπορεί το κάθε άτομο να διαχειριστεί στη διάρκεια μίας νύχτας. δ) Η δραστηριότητα των τρωκτικών έπεφτε όταν αντιλαμβάνονταν κίνδυνο (μείωση κατά περίπου 25% της ποσότητας των σπερμάτων που ιδιοποιούνταν το κάθε άτομο).

	Τέλος, οι Touloumis και Stamou (2009) μελέτησαν τη δυναμική πληθυσμών Αρθροπόδων που διαβιούν στο λεπτόκοκκο μωσαϊκό που χαρακτηρίζει το ετερογενές έδαφος ξηροφυτικών σχηματισμών μεσογειακού τύπου. Το σχετικό μοντέλο οργανώθηκε γύρω από την ιδέα που διατύπωσε ο Southwood (1977) και επαναδιατύπωσε το 1988 ότι το κάθε ενδιαίτημα διαθέτει ένα σύνολο από ιδιαίτερα χαρακτηριστικά, διαθέτει δηλαδή το ιδιαίτερο δικό του ίχνος. Επίσης, το κάθε ενδιαίτημα μπορούν να αποικίσουν μονάχα οι οργανισμοί που διαθέτουν το κατάλληλο σύνολο δημογραφικών και φυσιολογικών χαρακτηριστικών, που συνταιριάζεται με το ίχνος του ενδιαιτήματος. Για παράδειγμα, οι πληθυσμοί Κ-στρατηγικής μπορούν να αποικίσουν σταθερά περιβάλλοντα σε αντίθεση με εκείνους που ακολουθούν την r-στρατηγική και διαβιούν σε πρόσκαιρα ενδιαιτήματα. Η θεωρητική βάση αυτού του μοντέλου συνοψίζεται ως εξής: α) Το πληθυσμιακό σύστημα έχει χαρακτηριστικά μεταπληθυσμού, δηλαδή ο συνολικός πληθυσμός κατανέμεται σε επιμέρους τοπικούς πληθυσμούς, καθένας από τους οποίους καταλαμβάνει τη δική του μικροθέση στο πλαίσιο του μεσογειακού μωσαϊκού. β) Η χωρική ετερογένεια του ενδιαιτήματος συνοδεύεται και από ετερογένεια στις μικροκλιματικές συνθήκες που επικρατούν στις διάφορες μικροθέσεις του μωσαϊκού. Η μικροκλιματική ετερογένεια αναφέρεται στο εύρος των θερμοϋγρασιακών μεταβολών, καθώς και στην ένταση της περιβαλλοντικής τυχαιότητας. γ) Έτσι, μερικοί τοπικοί πληθυσμοί διαβιούν υπό ευνοϊκές συνθήκες σε προστατευμένες θέσεις, κάτω από πυκνή θαμνώδη βλάστηση, άλλοι καταλαμβάνουν ανοιχτές μικροθέσεις, με ακραίες διακυμάνσεις των περιβαλλοντικών μεταβλητών και ισχυρή τυχαιότητα, και, τέλος, άλλοι αποικίζουν θέσεις όπου επικρατούν ενδιάμεσες συνθήκες, κάτω από σχετικά αραιή θαμνοκάλυψη. δ) Όταν σε μια μικροθέση το πληθυσμιακό μέγεθος υπερβεί την τοπική βιοχωρητικότητα, τότε ένα μέρος του τοπικού πληθυσμού θα μετακινηθεί. Ωστόσο, η αναζήτηση χώρου υποδοχής ανάμεσα στις ευνοϊκές και μη μικροθέσεις του μωσαϊκού ενέχει κινδύνους και επάγει θνησιμότητα σε ένα ποσοστό των ατόμων που μετακινούνται. 

	Επανειλημμένες προσομοιώσεις του μοντέλου στον υπολογιστή (Πλαίσιο 1.5) έδειξαν ότι τα μεσογειακά Αρθρόποδα διαθέτουν ένα σύνολο χαρακτηριστικών που συγκροτεί μια καλά οργανωμένη στρατηγική, η οποία ανταποκρίνεται στις πιέσεις τις οποίες επιβάλλει το χαρακτηριστικά μη ευνοϊκό ίχνος των μεσογειακών μωσαϊκών (ισχυρή ετερογένεια χώρου, ισχυρή περιοδικότητα που επάγει ισχυρές διακυμάνσεις των θερμοϋγρασιακών συνθηκών, υψηλός βαθμός τυχαιότητας στην ημερήσια μικροκλίμακα, υψηλός βαθμός προβλεπτότητας στη μεγαλύτερη εποχική κλίμακα). Τα αποτελέσματα της ανάλυσης έδειξαν ότι μεσοπρόθεσμα η δυναμική των πληθυσμών επηρεάζεται ισχυρά από την περιβαλλοντική στοχαστικότητα που, με τη σειρά της, εξαρτάται από τη χρονική διάρκεια των ευνοϊκών περιόδων (εποχών). Αντίθετα, ο βασικός παράγοντας που ελέγχει βραχυπρόθεσμα τη δυναμική του μεταπληθυσμού είναι η δημογραφική στοχαστικότητα.

	 

	 

	

	Πλαίσιο 1.5. Προσομοίωση

	Η προσομοίωση οικολογικών φαινομένων στον υπολογιστή είναι τεχνική εικονικού ή οιονεί πειραματισμού που χρησιμοποιεί υπολογιστικές μεθόδους και μαθηματικά μοντέλα, προκειμένου να ελέγξει τα όρια ισχύος ενός συνόλου υποθέσεων σχετικά με τη δομή και τη λειτουργία ενός οικολογικού σχηματισμού. 

	Για παράδειγμα, προσομοιώνουμε στον υπολογιστή το λογιστικό μοντέλο δυναμικής, προκειμένου να μελετήσουμε τις συνέπειες του ενδοειδικού ανταγωνισμού, κατά Allee, πάνω στη δυναμική του πληθυσμού. 

	Θεωρείται πλεονέκτημα το γεγονός ότι οι τεχνικές προσομοίωσης επιτρέπουν τη μελέτη πολύπλοκων οικολογικών φαινομένων, παρέχουν τη δυνατότητα ρύθμισης των παραμέτρων των μοντέλων, διευκολύνουν τη στάθμιση των επιπτώσεων διάφορων ενεργειών (συνήθως ανθρωπογενών παρεμβάσεων), καθώς και τη δυνατότητα εξέλιξης των φαινομένων σε χρόνο εικονικό.

	

	Σύνοψη 1.6: Μοντέλα ενδιαιτήματος 

	Το οπλοστάσιο της οικολογίας διαθέτει πληθώρα παραλλαγών των βασικών μοντέλων επιλογής ενδιαιτήματος.

	Η θεωρητική βάση πάνω στην οποία χτίζονται αυτά τα μοντέλα είναι ο ενδο- και ο διαειδικός ανταγωνισμός για τη διανομή των πόρων, η θήρευση, η συμπεριφορά, τα αβιοτικά στοιχεία κ.λπ.

	Γενικά, τα περισσότερα μοντέλα χτίζονται πάνω στην αποδοχή της ιδέας ότι την επιλογή υπαγορεύουν οι περιβαλλοντικές συνθήκες, καθώς και το φυλογενετικό ιστορικό (κατευθυνόμενη επιλογή).

	Η αρχή της ελεύθερης διανομής προβλέπει ελεύθερη μετακίνηση ατόμων από το ένα ενδιαίτημα στο άλλο με βάση τον βαθμό προτίμησης προς αυτά.

	Μέτρο καταλληλότητας των ενδιαιτημάτων αποτελεί ο βαθμός προσαρμοστικότητας των οργανισμών με βάση τα δημογραφικά και φυσιολογικά τους χαρακτηριστικά.

	Το πληθυσμιακό μέγεθος αποτελεί καθοριστικό παράγοντα επιλογής ενδιαιτήματος (πυκνοεξαρτημένη επιλογή). 

	 

	 

	
	1.3. Το πρόβλημα της κλίμακας και η δυναμική των βιοκοινοτήτων



	Μια άλλη ιδέα που τείνει να διαμορφωθεί στο πλαίσιο της σχετικής βιβλιογραφίας υποστηρίζει ότι ναι μεν στις διαφορετικές κλίμακες του χώρου και του χρόνου τα φαινόμενα διαφοροποιούνται, πλην όμως μεταξύ τους υφίστανται διασυνδέσεις διάφορων τύπων. Για παράδειγμα, η ανταλλαγή αερίων στα φυτά μέσω των στομάτων και η υπερθέρμανση του πλανήτη είναι δύο διαφορετικά φαινόμενα, τα οποία αναφέρονται σε δύο εντελώς διαφορετικές χωροχρονικές κλίμακες. Ωστόσο, τα φαινόμενα της διαπνοής των φυτών και εκείνα της κλιματικής αλλαγής (και μαζί με αυτά και πολλά άλλα) διασυνδέονται μεταξύ τους. Το ερώτημα εδώ είναι πώς μπορούμε να προβάλουμε σε μιαν άλλη κλίμακα —εδώ στο πλανητικό επίπεδο— εκείνα που διαδραματίζονται σε μια προηγούμενη —εδώ στο επίπεδο του φυτού— ή μια επόμενη. Συγκεκριμένα, στην περίπτωση της διαπνοής και της υπερθέρμανσης, το ερώτημα είναι πώς απ’ αυτά που συμβαίνουν στο φυτό και στο φύλλο του θα μιλήσουμε για διαδικασίες που διαδραματίζονται στο επίπεδο του δάσους, και πώς από το δάσος θα περάσουμε μετά στην πλανητική κλίμακα. Με άλλα λόγια, ποιοι είναι εκείνοι οι μηχανισμοί που διαπερνούν τις διαφορετικές κλίμακες και διασυνδέουν πρότυπα και διεργασίες που αναφέρονται στις διαφορετικές αυτές κλίμακες; 

	Η σημαντικότητα του προβλήματος γίνεται εμφανής όταν μελετάται ο λόγος των γηγενών προς τα ξενικά φυτικά είδη. Έχει, πράγματι, δειχτεί (π.χ. Hill & Fischer, 2014) ότι σε κλίμακες μικρότερες του τετραγωνικού μέτρου ο ρυθμός εισβολής είναι περιορισμένος, επειδή τα γηγενή είδη επιδεικνύουν αυξημένη ισχύ κατοχής της οικοθέσης τους. Σ’ αυτό το μικροεπίπεδο, η σχέση των γηγενών προς ξενικά είδη είναι υπέρ των πρώτων. Αντίθετα, σε ευρύτερες κλίμακες η κλιματική ετερογένεια ή καταστροφικά γεγονότα, όπως επεισόδια πυρκαγιών, μπορούν να μεταβάλουν αυτήν τη σχέση προς όφελος των εισβολέων.

	Ένα άλλο ζήτημα που σχετίζεται με τη μεγαλύτερη γεωγραφική κλίμακα πραγμάτευσης των ζητημάτων αναφέρεται και στην παρατήρηση ότι λίγο έως πολύ η βιοποικιλότητα αυξάνεται, καθώς μεταβαίνουμε από τους πόλους προς τους τροπικούς. Πρόκειται για τη γνωστή γεωγραφική διαβάθμιση βιοποικιλότητας (latitudinal diversity gradient ή, συντομευμένα, LDG, Hillebrand, 2004). Έχουν προταθεί διάφορες ερμηνείες αυτού του φαινομένου. Μία από αυτές επικαλείται την τάση να μεγιστοποιείται η επικάλυψη εξάπλωσης των οργανισμών, καθώς οδεύουμε προς το κέντρο των γεωγραφικών διαβαθμητών. Μια άλλη ερμηνεία επικαλείται το γεγονός ότι, χάρη στην αυξημένη ηλιακή ενέργεια, η πρωτογενής παραγωγή στους τροπικούς εμφανίζεται αυξημένη και αυτό ευνοεί την αύξηση του αριθμού των ειδών. Άλλες εξηγήσεις επικαλούνται τις σταθερότερες ή, ακόμα, και τις ηπιότερες κλιματικές συνθήκες των τροπικών που, σε αντιδιαστολή με τις ακραίες πολικές συνθήκες, ευνοούν υψηλότερους ρυθμούς γενετικών αλλαγών, αυξημένους δημογραφικούς ρυθμούς και συντομότερους χρόνους ζωής. Τέλος, έχουν προταθεί και ερμηνείες που επικαλούνται τον περιορισμένο χρόνο εξέλιξης που είχαν στη διάθεσή τους τα είδη των πόλων μετά την υποχώρηση των παγετώνων.

	 

	

	Πλαίσιο 1.6. Μαζικές εξαφανίσεις

	Κλασικό παράδειγμα μαζικού φαινομένου συνιστούν οι εξαφανίσεις ειδών. 

	Από τη στιγμή που εμφανίστηκε η ζωή πάνω στη Γη έως σήμερα, έχουν συμβεί πέντε μαζικοί αφανισμοί ειδών πριν από 444, 359, 250, 200 και 66 εκατομμύρια χρόνια. 

	Ως αιτίες για τα φαινόμενα αυτά έχουν ενοχοποιηθεί κατά καιρούς το μέγεθος και η διανομή των παγετώνων που επηρεάζουν άμεσα τις θερμοκρασιακές συνθήκες, η έντονη ηφαιστειακή δραστηριότητα και η πρόσκρουση μετεωριτών πάνω στη Γη. 

	Διατείνονται ορισμένοι ότι και σήμερα βρισκόμαστε στο κατώφλι μιας έκτης φάσης μαζικών εξαφανίσεων, λόγω ανθρωπογενών αιτίων αυτήν τη φορά, όπως είναι η θρυλούμενη κλιματική αλλαγή και, γενικότερα, η υπερεκμετάλλευση του φυσικού περιβάλλοντος (αποψίλωση δασών, ρύπανση χέρσου, νερών και αέρα κ.λπ.).

	 

	Προβλήματα κλίμακας δεν εμφανίζονται μονάχα στο επίπεδο του χώρου. Τέτοια φαινόμενα αντιμετωπίζουμε και στο επίπεδο του χρόνου. Για παράδειγμα, πώς μπορούμε να προβάλουμε αυτά που συμβαίνουν στα επίπεδα της γενετικής των πληθυσμών στο επίπεδο της πλανητικής εξέλιξης, ώστε να εξηγήσουμε το φαινόμενο της μαζικής εξαφάνισης ειδών; (Πλαίσιο 1.6)

	Και για να περιοριστούμε στην οικολογική κλίμακα και στις βιοκοινότητες, η απάντηση στο ερώτημα της κλίμακας δίνεται με το να περιγράψουμε πώς ένα χαρακτηριστικό της κοινότητας, ας πούμε ο αριθμός των ειδών, μεταβάλλεται, καθώς μεταβάλλεται ένα θεμελιώδες μέγεθος του χωροχρόνου, ας πούμε η επιφάνεια. Να σημειώσουμε εδώ ότι η ανάδειξη ενός θεμελιώδους μεγέθους (συνήθως του χωροχρόνου, όπως είναι η επιφάνεια που καταλαμβάνει η βιοκοινότητα, ή του βιολογικού κύκλου, όπως η διάρκεια της οντογένεσης) σε ανεξάρτητη μεταβλητή είναι η μέθοδος με την οποία αντιμετωπίζονται πλείστα όσα προβλήματα θέτουν οι διαφορές στις κλίμακες του χώρου, του χρόνου, της βιολογίας των οργανισμών κ.λπ., όπου διαδραματίζονται τα διάφορα φαινόμενα. Συγκεκριμένα, στον χώρο της οικολογίας των βιοκοινοτήτων έχουν κατά καιρούς διατυπωθεί σχέσεις που συνδέουν τον μεταβολικό ρυθμό κάποιου είδους με τη βιομάζα, τη βιοποικιλότητα με το γεωγραφικό πλάτος, τη γεννητικότητα με τη διάρκεια της οντογένεσης και πολλές άλλες σχέσεις αυτού του είδους. Σε όλες αυτές τις περιπτώσεις, εξαρτημένη μεταβλητή είναι το βιολογικό χαρακτηριστικό και ανεξάρτητη μια θεμελιώδης διάσταση του χωροχρόνου (γεωγραφικό πλάτος, διάρκεια οντογένεσης) ή της βιολογίας (βιομάζα των διάφορων ειδών). 

	Σε πολλές περιπτώσεις, οι σχέσεις που διατυπώνονται είναι σχέσεις αλλομετρίας, που αποδίδονται από τη δυναμοσυνάρτηση: 
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	Τέτοιου τύπου είναι και η γνωστή εξίσωση Arrhenius, η οποία περιγράφει τη σχέση ανάμεσα στον αριθμό των ειδών (S) που καταγράφεται σε μια περιοχή επιφάνειας (Α):
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	Συχνά η εξίσωση αυτή μετατρέπεται σε γραμμική ως εξής: 
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	όπου c, z σταθερές.

	Προβλήματα κλίμακας ανακύπτουν και όταν επιχειρείται να συγκριθούν καταστάσεις και διαδικασίες σε ένα νησί και στη γειτονική του ξηρά (Τριάντης, 2002). Για παράδειγμα, πειραματικά δεδομένα που αφορούν φυλές διάφορων θηλαστικών έδειξαν ότι, για ζώα που ζυγίζουν πάνω από 100 γραμμάρια, οι νησιωτικές φυλές υπολείπονται σε βάρος εκείνων της ξηράς, και το αντίστροφο συμβαίνει με τα ζώα που ζυγίζουν κάτω από τα 100 γραμμάρια. Στην ίδια κατηγορία ανήκει και το γνωστό πρόβλημα της αυτοαραίωσης, όπου σε φυτά μονοκαλλιεργειών η σχέση του βάρους (βιολογικό χαρακτηριστικό) με την πυκνότητα (θεμελιώδες δημογραφικό μέγεθος) περιγράφεται από τη δυναμοσυνάρτηση με εκθέτη ίσο με μείον τρία δεύτερα. 

	Στο πλαίσιο μιας βιοκοινότητας, ένα ενδιαφέρον πρόβλημα αναφέρεται στη σχέση που υφίσταται ανάμεσα στον αριθμό των ειδών γενικά και στον αριθμό των ανώτερων taxa (Gaston, 2000). Ανεξάρτητη μεταβλητή εδώ είναι ο συνολικός αριθμός ειδών της βιοκοινότητας και εξαρτημένη ο αριθμός των ειδών που ανήκουν σε ανώτερα taxa. Σχετικά έχουν διατυπωθεί τρεις υποθέσεις (Σχήμα 1.10). Η πρώτη (υπόθεση α) προβλέπει ευθεία και θετική σχέση ανάμεσα στον πλούτο των ειδών (species richness) και στον αριθμό των ανώτερων taxa, αλλά η κλίση της ευθείας είναι μικρή. Αυτό σημαίνει ότι, καθώς αυξάνεται ο αριθμός των ειδών της βιοκοινότητας, η δεξαμενή εκείνων που ανήκουν στα ανώτερα taxa όλο και περιορίζεται. Η δεύτερη υπόθεση (υπόθεση β) προβλέπει επίσης ευθεία θετική σχέση, μόνο που εδώ η κλίση της ευθείας προβλέπεται μεγάλη. Αυτό σημαίνει ότι, καθώς αυξάνεται ο αριθμός των ειδών της βιοκοινότητας, η προσθήκη εκείνων που ανήκουν σε ανώτερα taxa είναι μεγαλύτερη από τα υπόλοιπα. Τέλος, η τρίτη υπόθεση (υπόθεση γ) θεωρεί ότι δεν υφίσταται σχέση ανάμεσα στον αριθμό των ειδών και στον αριθμό εκείνων που ανήκουν σε ανώτερα taxa.
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	Σχήμα 1.10. Γραμμική σχέση ανάμεσα αφενός στον συνολικό αριθμό ειδών της βιοκοινότητας και αφετέρου στον αριθμό εκείνων που ανήκουν σε ανώτερα taxa.

	Κλείνοντας τούτη την ενότητα, θα πρέπει να επισημάνουμε ότι η διατύπωση των γραμμικών μοντέλων που παρουσιάσαμε προηγουμένως αγνοεί τις κλάσεις μεγέθους των παραμέτρων. Αγνοεί π.χ. το μέγεθος των επιφανειών πάνω στις οποίες εξαπλώνεται το κάθε είδος, αφού υποτίθεται ότι το μοντέλο αυτό ισχύει ανεξάρτητα από το αν η επιφάνεια είναι εκείνη ολόκληρης της Ευρώπης ή εκείνη μιας βραχονησίδας του Σαρωνικού. Ακόμη, αγνοεί τον συνδυασμό διαδικασιών που καθιστούν βιοκοινότητα μια τοπική συνάθροιση ειδών. Δεν λαμβάνει υπόψη το κόστος μετακίνησης των οργανισμών από το ένα διαθέσιμο ενδιαίτημα στο άλλο, το αν αυτό γίνεται με αυξημένα ποσοστά επιτυχίας ή όχι. Τέλος, δεν διευκρινίζεται το πεδίο εφαρμογής των μοντέλων, το αν δηλαδή η εφαρμογή τους περιορίζεται σε συγκεκριμένες ταξινομικές μονάδες, π.χ. στα Ισόποδα μιας βραχονησίδας του Αιγαίου, ή αφορά λειτουργικές ομάδες – π.χ. τους φυτοφάγους Νηματώδεις στους βιοαγρούς της Κρύας Βρύσης, ή αν τα μοντέλα εφαρμόζουν στο σύνολο της εδαφοπανίδας του δάσους του Σέιχ-Σου. Δεν διευκρινίζεται, με άλλα λόγια, το κατά πόσον η ισχύς αυτών των μοντέλων εξαρτάται από τη χωροχρονική κλίμακα. 

	 

	

	Σύνοψη 1.7:Το πρόβλημα της κλίμακας 

	Η διαφοροποίηση των φαινομένων ανάλογα με την κλίμακα του χωροχρόνου ή της βιολογικής ιεραρχίας θέτει το ζήτημα του πώς θα μιλήσουμε για συνέπειες που εκδηλώνονται σε ένα επίπεδο της κλίμακας, προκαλούνται όμως από φαινόμενα που διαδραματίζονται σε προηγούμενα ή επόμενα επίπεδα.

	Απάντηση στο ερώτημα δίνουν γραφήματα όπου στον οριζόντιο άξονα φέρεται ένα θεμελιώδες μέγεθος της βιολογίας ή του χωροχρόνου (ας πούμε η επιφάνεια) και στον κάθετο ένα κοινοτικό χαρακτηριστικό (π.χ. ο αριθμός των ειδών), καθώς και οι εξισώσεις που αντιστοιχούν στα γραφήματα.
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2. Τροφικές αλυσίδες


	2.1. Οργάνωση τροφικών αλυσίδων

	Οι τροφικές σχέσεις ανάμεσα στους οργανισμούς βρέθηκαν σταθερά στο επίκεντρο της προβληματικής που αφορά τη δομή και τη λειτουργία της βιοκοινότητας. Πράγματι, κατά καιρούς διατυπώθηκαν διάφορες ιδέες που περιέγραφαν το πώς πραγματοποιείται η μεταφορά της ενέργειας από τα φυτά προς τους ανώτερους καταναλωτές. 

	Συχνά οι ιδέες αυτές αποτυπώνονταν με μορφή διαγραμμάτων ροής, γνωστά ως τροφικές αλυσίδες. Στη φύση, βέβαια, σπάνια συναντώνται απομονωμένες τροφικές αλυσίδες. Συνήθως παρατηρείται συνδυασμός από περισσότερες της μίας αλυσίδες οι οποίες σχηματίζουν τα τροφικά πλέγματα. Ωστόσο, για λόγους διδακτικούς και μόνο θα αρχίσουμε την πραγμάτευση του ζητήματος των τροφικών σχέσεων με την εξέταση της δομής των τροφικών αλυσίδων. 

	2.1.1. Το μήκος των τροφικών αλυσίδων

	Μεγάλη προσοχή δόθηκε στο μήκος των τροφικών αλυσίδων και αναφέρεται από τον Pimm (1982) ότι ακόμα και οι μακρύτερες απ’ αυτές σπανίως ξεπερνούν τα 5 τροφικά επίπεδα. Με άλλα λόγια, ανάμεσα στους παραγωγούς και τον τελικό καταναλωτή μεσολαβούν το πολύ άλλοι τρεις κρίκοι. 

	Πώς εξηγείται το κοντό μέγεθος των τροφικών αλυσίδων; Έχουν προταθεί διάφορες ερμηνείες. Ορισμένοι, για παράδειγμα οι Van der Zanden, Shuter, Lester & Rasmussen (1999), καθώς και οι Jenkins Kitching & Pimm (1992), συνδέουν το μήκος τους με την αποτελεσματικότητα με την οποία συμβαίνουν οι μετασχηματισμοί της ενέργειας από τη μία μορφή στην άλλη —π.χ. από χημική ενέργεια σε θερμική με τις διαδικασίες του καταβολισμού—, καθώς αυτή ρέει από τα κατώτερα προς τα ανώτερα τροφικά επίπεδα (υπόθεση της ενεργειακής αποτελεσματικότητας). Σε συμφωνία με το παραπάνω, μερικοί προχώρησαν και διατύπωσαν την υπόθεση ότι, αν αυξήσουμε τεχνητά την παραγωγικότητα σε ένα σύστημα, τότε θα μεγαλώσει και το μήκος των τροφικών αλυσίδων. Και αντίστροφα, αν μειώσουμε την παραγωγικότητα, τότε θα κοντύνουν και οι αλυσίδες. Ο πειραματικός έλεγχος αυτής της υπόθεσης έδειξε ότι πράγματι, σε πολλές περιπτώσεις, εκτός από μείωση στον αριθμό των ειδών, η πτώση της παραγωγικότητας είχε ως συνέπεια μείωση στον αριθμό των τροφικών επιπέδων αλλά και στον αριθμό των τροφικών διασυνδέσεων ανάμεσα στα είδη. Άλλοι πάλι, όπως οι Loeuille και Loreau (2010), εστίασαν στο γεγονός ότι το βιολογικό υλικό συνιστά μέτριας έως χαμηλής απόδοσης ενεργειακή μηχανή που ρέπει προς την ενεργειακή σπατάλη. Υποστήριξαν, λοιπόν, ότι στα παραγωγικά ενδιαιτήματα όπου η ενέργεια είναι άφθονη το μέγεθος της αλυσίδας αναμένεται να είναι μεγαλύτερο απ’ ό,τι στα φτωχά. Η υπόθεση αυτή έχει στηριχτεί με πειράματα μικρόκοσμου, δεν υφίστανται, όμως, δεδομένα από πειράματα πεδίου. 

	Μια άλλη υπόθεση/ερμηνεία εδράζεται στην κλασική παραδοχή ότι οι μεγάλου εύρους διακυμάνσεις σημαίνουν αστάθεια και ενέχουν κινδύνους. Στην περίπτωση των τροφικών σχέσεων, υποστηρίζει ο Morin (1999), το εύρος των διακυμάνσεων στο πληθυσμιακό μέγεθος των ειδών πολλαπλασιάζεται, καθώς ανεβαίνουμε προς τα υψηλότερα επίπεδα της αλυσίδας, και έτσι τίθεται σε κίνδυνο η επιβίωση των ανώτερων καταναλωτών. Για τον λόγο αυτόν, οι μακριές αλυσίδες δεν είναι ευσταθείς, και αυτό εξηγεί το γιατί δεν επιλέγονται. 

	Μια παραλλαγή της προηγούμενης υπόθεσης αναφέρεται στα μεταβαλλόμενα περιβάλλοντα. Συγκεκριμένα, μετά από πιθανά καταστροφικά γεγονότα, οι ανώτεροι καταναλωτές πρέπει να μπορούν να επανακάμπτουν σε χρόνους ανάλογους με εκείνους των οργανισμών που κατέχουν χαμηλότερες θέσεις στην τροφική αλυσίδα. Αυτό είναι αναγκαίο ώστε, εκτός των πληθυσμιακών μεγεθών, να αποκατασταθεί και ο συντονισμός ανάμεσα στις διάφορες κοινοτικές λειτουργίες. Όμως, όσο πιο μεγάλες σε μέγεθος είναι οι αλυσίδες, τόσο μεγαλύτερο είναι και το πλάτος των πληθυσμιακών διακυμάνσεων στα υψηλότερα επίπεδα και, άρα, τόσο περισσότερο θα καθυστερεί η επανάκαμψη των ανώτερων καταναλωτών, και αυτός είναι ένας ακόμα λόγος για τον οποίο θεωρείται ότι δεν επιλέγονται οι μακριές αλυσίδες. 

	2.1.2. Τροφικές σχέσεις

	Ας εστιάσουμε τώρα στο είδος των τροφικών σχέσεων ανάμεσα στα είδη. Η πρώτη μας παρατήρηση είναι ότι οι σχέσεις αυτές θα μπορούσαν να καταταγούν σε τρεις κατηγορίες ως ακολούθως: α) Υποχρεωτικές σχέσεις ένα προς ένα: Εδώ κατατάσσονται σχέσεις που είναι αποτέλεσμα διαδικασιών ευθείας επιλογής. Τα δύο μέλη της σχέσης, όπως, για παράδειγμα, η λεία και ο αποκλειστικός της θηρευτής ή το παράσιτο και ο αποκλειστικός του ξενιστής ή, ακόμα, και ο εποικονιαστής και το εποικονιαζόμενο φυτό, έχουν να επιδείξουν κοινό ιστορικό συνεξέλιξης. β) Σχέσεις ανάμεσα σε ένα είδος με πολλά άλλα είδη: Σ’ αυτήν την κατηγορία ανήκουν, για παράδειγμα, τα είδη δίαιτας —όπως ονομάζονται—, τα οποία αποτελούν τη διατροφική βάση πλειάδας άλλων οργανισμών. Τέτοια είδη δίαιτας είναι η ρέγγα της Βόρειας Θάλασσας, ο γαύρος στις δικές μας θάλασσες, το γριβάδι για τα πουλιά της Πρέσπας, το τριφύλλι για πολλά οικόσιτα, για να περιοριστούμε μονάχα σ’ αυτά. γ) Στη συνηθέστερη περίπτωση, τέλος, το κάθε είδος ενός τροφικού επιπέδου αναπτύσσει πλειάδα σχέσεων με πολλά από τα υπόλοιπα του ίδιου αλλά και των αμέσως ανώτερων και κατώτερων επιπέδων.

	Η δεύτερη παρατήρησή μας είναι ότι, τόσο στο κάθε επιμέρους επίπεδο όσο και στην έκταση ολόκληρης της αλυσίδας, η φύση των αλληλεπιδράσεων ορίζεται με σαφήνεια στον χώρο και στον χρόνο, ως όφειλε άλλωστε. Ωστόσο, προκειμένου να διευκολύνουν την επίτευξη συγκεκριμένων ερευνητικών στόχων, οι επιστήμονες μπορούν να περιορίζονται σε ορισμένες στιγμές και ορισμένους χώρους και να εξετάζουν ορισμένες μόνο όψεις αυτών των αλληλεπιδράσεων. Για παράδειγμα, όταν το ερευνητικό αντικείμενο αναφέρεται στη μελέτη της διατροφικής συμπεριφοράς του αργυροπελεκάνου της Πρέσπας, τότε χονδρικά η χωρική κλίμακα μελέτης καλύπτει ολόκληρες τις λεκάνες απορροής της Πρέσπας, της Καστοριάς της Κερκίνης και του Αμβρακικού και διαρκεί μία εποχή. Αν, όμως, ενδιαφέρει η επιβίωση του είδους αργυροπελεκάνος, τότε η χωρική κλίμακα μπορεί να αγκαλιάζει ολόκληρη την ήπειρο και να διαρκεί μερικά έτη.

	2.1.3. Λειτουργικές ομάδες

	Προκειμένου να αντιμετωπιστεί από τον μελετητή η πολυπλοκότητα του τροφικού πλέγματος, τα είδη με παρόμοιες τροφικές προτιμήσεις μπορούν να ομαδοποιηθούν σε λειτουργικές ομάδες (functional guilds or groups). Έτσι, γίνεται λόγος για τους βακτηριοφάγους Νηματώδεις, για Κολλέμβολα καταναλωτές μυκητιακών υφών, για Κολλέμβολα που καταναλώνουν σπόρια μυκήτων κ.λπ. Θα παρατηρήσουμε, ωστόσο, ότι η ταξινομική ομοιότητα δεν είναι απαραίτητη, ώστε δύο είδη να καταταγούν στην ίδια λειτουργική ομάδα. Για παράδειγμα, θα ταξινομηθούν στην ίδια ομάδα τόσο τα μυρμήγκια όσο και τα σποροφάγα πουλιά, καθώς και τα δύο τρέφονται με σπόρους και κατοικοεδρεύουν σε έναν και τον αυτόν βιότοπο. 

	Πάντως, ο όρος «λειτουργική ομάδα» δεν περιορίζεται μονάχα σε σύνολα οργανισμών με κοινό τροφικό αντικείμενο, αλλά αφορά και σύνολα οργανισμών που διαθέτουν άλλα κοινά στοιχεία. Για παράδειγμα, στην ίδια λειτουργική ομάδα μπορούν να ταξινομηθούν οργανισμοί όπως οι Γεωσκώληκες, οι Ιούλοι κ.λπ., που είναι γνωστοί ως «μηχανικοί περιβάλλοντος» και των οποίων η δραστηριότητα μετασχηματίζει τα δομικά χαρακτηριστικά του ενδιαιτήματος. 

	Κατά καιρούς (π.χ. Binzer, A., Guill, C., Brose, U. & Rall, B.C. 2012, Brose και Dunne, 2010, ανάμεσα σε πολλούς άλλους), έχουν διατυπωθεί διάφορα ερωτήματα σχετικά με τη δομή και τη λειτουργία των λειτουργικών ομάδων, και ειδικότερα των τροφικών. Ένα βασικό ερώτημα στο οποίο κλήθηκε να απαντήσει η κλασική έρευνα ήταν το πόσο μικρότερος από τον αριθμό των ειδών της κοινότητας είναι συνήθως ο αριθμός των τροφικών ομάδων και, ακόμα, το αν ο αριθμός αυτών των ομάδων παραμένει σταθερός στις διάφορες βιοκοινότητες. Ένα άλλο ερώτημα που τίθεται συχνά είναι το κατά πόσον ο αριθμός των ειδών της κάθε τροφικής ομάδας είναι ορισμένος και, ακόμα, αν υφίσταται ανώτερο όριο που δεν μπορεί να ξεπεραστεί. Παρεμφερές είναι και το ερώτημα αν η αφθονία των ειδών μιας ομάδας μπορεί μεν να εμφανίζει έντονες διακυμάνσεις, εντούτοις η συνολική βιομάζα ή η πυκνότητα της ομάδας να παραμένει σταθερή. Ως την ώρα πάντως που γράφονται τούτες οι γραμμές, οι υφιστάμενες απαντήσεις στα παραπάνω ερωτήματα παραμένουν αντικρουόμενες.

	Να σημειώσουμε, τέλος, ότι, παραδοσιακά, οι απαντήσεις στα ερωτήματα που θέτει η μελέτη των τροφικών σχέσεων επιχειρήθηκε να τεκμηριωθούν είτε με καταγραφές πεδίου είτε, συνήθως, με ελεγχόμενα πειράματα αποκλεισμού στο πεδίο. Στην τελευταία περίπτωση, αφαιρούνται από την κοινότητα ένα ή περισσότερα είδη και παρακολουθούνται οι συνέπειες. Οικολογικά σημαντικές θεωρούνται οι συνέπειες εκείνες που επιφέρουν μεταβολές πέρα από ένα όριο. Στις περισσότερες περιπτώσεις, το όριο τίθεται από τον κάθε ερευνητή ανάλογα με την προσωπική του εμπειρία και, γι’ αυτόν τον λόγο, ενέχει βαθμό αυθαιρεσίας. Για παράδειγμα, αν το ερευνητικό ενδιαφέρον εστιάζει στην αφθονία των οργανισμών, τότε το όριο τίθεται κάπου ανάμεσα στο 5 και το 15% της αρχικής αφθονίας των ειδών (π.χ. Diaz, Symstad, Chapin, Wardle & Huenneke, 2003). 

	 

	

	Σύνοψη 2.1 Τροφικές αλυσίδες 

	Οι τροφικές αλυσίδες περιγράφουν τα μονοπάτια ροής της ύλης και της ενέργειας από τα φυτά προς τους ανώτερους καταναλωτές.

	Το μήκος των αλυσίδων συναρτάται με την αποτελεσματικότητα των ενεργειακών μετασχηματισμών και σπανίως περιλαμβάνει περισσότερους από πέντε τροφικούς κρίκους.

	Η δομή των τροφικών σχέσεων ορίζεται με σαφήνεια τόσο στον χώρο όσο και στον χρόνο.

	Ανάλογα με την τροφική τους εξειδίκευση οι οργανισμοί κατατάσσονται σε λειτουργικές ομάδες.

	Απαντήσεις σε ερωτήματα που αφορούν τη σημαντικότητα των ειδών παρέχουν συνήθως πειράματα αποκλεισμού.

	 

	
	2.2. Τροφικές διατάξεις



	Για την απεικόνιση των τροφικών σχέσεων ερευνητές, όπως ο Menge (1995), χρησιμοποιούν γραφήματα ροής. Ένα τέτοιο γράφημα απεικονίζεται στο Σχήμα 2.1, από όπου προκύπτει ότι το είδος 4 της αλυσίδας που παρατίθεται στα αριστερά του γραφήματος καταναλώνει τα είδη 2 και 3, που ανήκουν σε δύο διαφορετικά τροφικά επίπεδα. Στη διπλή αλυσίδα στα δεξιά, το ίδιο είδος καταναλώνει το 3, το 2 και το 2’, που όχι μόνο ανήκουν σε διαφορετικά επίπεδα αλλά και σε διαφορετικές αλυσίδες. Προφανώς, το είδος 4 προσπορίζεται την τροφή του από είδη τα οποία ανήκουν σε περισσότερα από ένα τροφικά επίπεδα, που μπορεί να ανήκουν στην ίδια ή διαφορετική τροφική αλυσίδα, και χαρακτηρίζεται ως παμφάγο. Όπως θα δούμε και σε επόμενα υποκεφάλαια, τα παμφάγα είδη επισύρουν ιδιαίτερη προσοχή στο πλαίσιο των μελετών της δυναμικής των τροφικών σχέσεων. 
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	Σχήμα 2.1. Τροφική διάταξη που αποτυπώνει την τροφική εξειδίκευση του είδους 4 ως παμφάγου. 

	 

	Σε ορισμένες περιπτώσεις, οι τροφικές σχέσεις έχουν τη μορφή κύκλου, με τα είδη να αναπτύσσουν αμοιβαίες τροφικές σχέσεις (Σχήμα 2.2). Κυκλικότητα εμφανίζει η σχέση της σφήκας με την αράχνη, όπου η σφήκα είναι θηρευτής της αράχνης, ενώ και η αράχνη παγιδεύει τη σφήκα στον ιστό της και την καταβροχθίζει. 
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	Σχήμα 2.2. Απεικόνιση κυκλικής τροφικής σχέσης.

	 

	Οι διατροφικές διατάξεις που αποτυπώνονται στα φυσικά συστήματα είναι περισσότερο σύνθετες. Ενδιαφέρον παρουσιάζουν οι τροφικοί δακτύλιοι, όπως ο μικροβιακός που λειτουργεί στα εδαφικά και στα θαλάσσια συστήματα (Σχήμα 2.3, σύγκρινε και την αντίστοιχη απεικόνιση των Jiao κ.ά., 2010). Η συγκεκριμένη εικόνα αφηγείται το πώς η οργανική ουσία διαγράφει την πορεία της από την κατάσταση DOM (Dissolved Organic Matter) προς τα ανώτερα τροφικά επίπεδα. Ο συγκεκριμένος δακτύλιος οφείλει το όνομά του στον αποφασιστικό ρόλο που κρατούν τα μικρόβια στην όλη διαδικασία. 
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	Σχήμα 2.3. Απεικόνιση τροφικού δακτυλίου.

	 

	Στο πλαίσιο περισσότερο πολύπλοκων γραφημάτων, η κυκλικότητα των τροφικών σχέσεων και ειδικά των σχέσεων λείας–θηρευτή δεν γίνεται άμεσα ορατή. Γι’ αυτόν τον λόγο, κατασκευάζονται διαγράμματα επικάλυψης της δραστηριότητας των θηρευτών, όπως είναι αυτά που απεικονίζονται με το μπλε και πράσινο τρίγωνο στο Σχήμα 2.4. Συγκεκριμένα, με συνεχή βέλη ιχνογραφούνται οι τροφικές σχέσεις λείας–θηρευτή στο πλαίσιο της βιοκοινότητας. Όπως διαπιστώνεται, μεταξύ των ειδών 1, 2 και 3 υφίσταται τροφοληπτική επικάλυψη, καθόσον και τα τρία καταναλώνουν άτομα του είδους 6 (μπλε βέλη). Ανάλογες επικαλύψεις μπορούν να καταγραφούν και για τα άλλα είδη της βιοκοινότητας. Τα τρίγωνα αποτυπώνουν την επικάλυψη της τροφοληψίας των θηρευτών, που αντιστοιχεί σε όλες τις σχέσεις. Από την εξέταση του γραφήματος προκύπτει ότι, εκτός από την τριάδα των ειδών 1, 2, 3, και η τριάδα ειδών 1, 3, 4 εμφανίζει τροφοληπτική επικάλυψη, καθόσον και τα τρία αυτά είδη καταναλώνουν άτομα του είδους 7 (πράσινα βέλη). 
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	Σχήμα 2.4. Διάγραμμα επικάλυψης της τροφικής δραστηριότητας των θηρευτών. Με μπλε και πράσινο τρίγωνο απεικονίζονται περιπτώσεις επικάλυψης τροφοληψίας. Τρίγωνα: τριάδες ειδών που εμφανίζουν τροφική επικάλυψη.

	 

	 Στην περίπτωση που κάθε τρία είδη θηρευτών ολοκληρώνουν τριάδα στο διάγραμμα τροφοληπτικής επικάλυψης, λέμε ότι το τροφικό πλέγμα επιδεικνύει «αυστηρή κυκλικότητα», και αυτό θεωρείται στοιχείο με θετικές συνέπειες για τη δομή της βιοκοινότητας. Θεωρητική, ωστόσο, διερεύνηση μέσω υπολογιστών έδειξε ότι αυξημένη κυκλικότητα στις τροφικές σχέσεις, μεγάλος αριθμός τροφικών δακτυλίων, καθώς και αυξημένος αριθμός παμφάγων ειδών αντί ευστάθειας, επάγουν αστάθειες στις τροφικές αλυσίδες. Τα υφιστάμενα δεδομένα πάντως δείχνουν προς αποκλίνουσες κατευθύνσεις. Για παράδειγμα, ο Polis (1991) υποστηρίζει ότι τα δεδομένα από ερημικά συστήματα σε ισορροπία έδειξαν να μην συμφωνούν με τις παραπάνω θεωρητικές διαπιστώσεις. Πράγματι, εκεί κατεγράφη αφθονία διμελών τροφικών κύκλων, ενώ και στις περιπτώσεις όπου το πληθυσμιακό μέγεθος των θηρευτών είναι μεγαλύτερο από το μέγεθος της λείας κατεγράφη αφθονία τριμελών δακτυλίων. Στα ίδια συστήματα, αυξημένος αποδείχτηκε και ο αριθμός των παμφάγων ειδών. Στον αντίποδα βρίσκονται αποτελέσματα σχετικά με την τροφική εξειδίκευση των αρθροπόδων που κατεγράφησαν στα ετερογενή μεν, πλην όμως ισορροπημένα μεσογειακά μωσαϊκά από τον Stamou (1998). Συγκεκριμένα, διαπιστώθηκε έλλειψη δακτυλίων και, ακόμη, ότι εκεί η τροφική εξειδίκευση είναι ιδιαιτέρως διαδεδομένη και αποτελεί σημαντικό στοιχείο ανάμεσα στα χαρακτηριστικά που ελέγχουν την επιλογή του ενδιαιτήματος. Αντίθετα, περιορισμένη ήταν η συμμετοχή των παμφάγων. 

	Για την ευστάθεια των τροφικών αλυσίδων, σημαντικότερες από τις άμεσες είναι οι έμμεσες σχέσεις. Στο Σχήμα 2.5 σκιαγραφείται παραδειγματικά η σχέση έμμεσου αμφίπλευρου ανταγωνισμού ανάμεσα σε δύο φυτοφάγους οργανισμούς για την εκμετάλλευση κοινής τροφικής πηγής. Επίσης, στο Σχήμα 2.6 παρουσιάζεται η έμμεση σχέση αμοιβαιότητας ανάμεσα στα μυρμήγκια του είδους Pseudomyrmex ferruginea και την ακακία Acacia cornigera (είδη της Κεντρικής Αμερικής) την οποία περιγράφει ο Janzen (1966). Η περίπτωση συμβίωσης μυρμηγκιών με φυτά θα συζητηθεί και σε επόμενη παράγραφο. Εδώ θα περιοριστούμε στο ότι, ως καταναλωτές, τα μυρμήγκια ασκούν αρνητική επίδραση επί της ακακίας, καταναλώνοντας τα σωματίδια του Belt, που είναι πλούσια σε λιπίδια, σάκχαρα και πρωτεΐνες, ενώ καταναλώνουν και νέκταρ που παράγουν αδένες, οι οποίοι εντοπίζονται στον μίσχο των φύλλων (Φωτογραφία 2.1). Την ίδια στιγμή, όμως, τα μυρμήγκια/καταναλωτές ασκούν και έμμεση θετική επίδραση πάνω στην ακακία. Συγκεκριμένα, τα φύλλα της ακακίας στερούνται τα αλκαλοειδή εκείνα που αποτρέπουν την κατανάλωσή τους από άλλα φυτοφάγα έντομα, πλην των μυρμηγκιών, ή και άλλα ζώα. Στην περίπτωση της συγκεκριμένης ακακίας, ρόλο άμυνας αναλαμβάνουν τα μυρμήγκια, τα οποία, χάρη στις φερομόνες που εκκρίνουν, αποτρέπουν την προσέγγιση των φύλλων από άλλα φυτοφάγα. 
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	Σχήμα 2.5. Απεικόνιση έμμεσου αμφίπλευρου ανταγωνισμού ανάμεσα στα δύο φυτοφάγα (H) για την κοινή λεία (P). Οι θετικές σχέσεις συμβολίζονται με σταυρούς και οι αρνητικές με παύλες (από Menge, 1995, άδεια από Ecological Society of America).
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	Σχήμα 2.6. Απεικόνιση έμμεσης σχέσης ανάμεσα στα μυρμήγκια και την ακακία. Συνεχείς γραμμές: άμεσες σχέσεις, Διακεκομμένες γραμμές: έμμεσες σχέσεις (άλλες περιγραφές στο κείμενο. Από Menge, 1995, άδεια από Ecological Society of America).
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	Φωτογραφία 2.1. Μυρμήγκια καταναλώνουν νέκταρ και σωματίδια του Belt στον μίσχο των φύλλων της ακακίας. "Pseudomyrmex ferruginea Ryan Somma-cropped" by Ryan Somma, cropped by me. Fama Clamosa (talk) 13:14, 20 January 2010 (UTC) - From flickr (here), same as File:Pseudomyrmex ferruginea Ryan Somma.jpg. Licensed under CC BY-SA 2.0 via Commons - Ανακτήθηκε 2 Αυγούστου, 2014, από https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Pseudomyrmex_ferruginea_Ryan_Somma-cropped.jpg#/media/File:Pseudomyrmex_ferruginea_Ryan_Somma-cropped.jpg 

	 

	Ένα ενδιαφέρον ερώτημα που αντιμετώπισε η οικολογική έρευνα είχε να κάνει με το πώς και σε ποιον βαθμό η σχέση ανάμεσα σε δύο είδη επηρεάζεται από την απλή παρουσία άλλων οργανισμών. Μια τέτοια τροφική διάταξη που περιλαμβάνει στρείδια, γαστερόποδα και θαλασσοπούλια περιεγράφη από τον Wootton (1993) και εικονογραφείται στο Σχήμα 2.7. Εκεί φαίνεται ποιοι οργανισμοί συνδέονται μεταξύ τους με άμεσες σχέσεις. Στο σύστημα, όμως, υφίστανται και έμμεσες σχέσεις, καθόσον, καταναλώνοντας γαστερόποδα, τα πουλιά ασκούν ευνοϊκή επίδραση στα στρείδια, αφού, αν έλειπαν τα πουλιά, τα γαστερόποδα ως ισχυρότεροι ανταγωνιστές θα εκτόπιζαν τα στρείδια από τον βιότοπο. Προδήλως, η παρουσία των πουλιών επηρεάζει έμμεσα την αφθονία των στρειδιών, παρόλο που μεταξύ τους δεν υφίσταται άμεση σχέση. Εδώ και από μόνη της η δομή της αλυσίδας δημιουργεί έμμεσες σχέσεις, χωρίς αυτό να εξαρτάται απολύτως από το πληθυσμιακό μέγεθος των συμμετεχόντων.  
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	Σχήμα 2.7. Απεικόνιση έμμεσης σχέσης ανάμεσα στα στρείδια και τα πουλιά. Συνεχείς γραμμές: άμεσες σχέσεις, ασυνεχείς γραμμές: έμμεσες σχέσεις (από Menge, 1995, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	Αρκετά έχει μελετηθεί και η διάταξη που οδηγεί στο φαινόμενο που ο Menge (1995) αποκαλεί φαινόμενο ανταγωνισμό (apparent competition). Οι διατάξεις αυτές συγκροτούνται  από δύο είδη λείας και έναν κοινό θηρευτή (Σχήμα 2.8). Ο κοινός θηρευτής ασκεί αρνητική επίδραση σε αμφότερα τα είδη λείας και έτσι είναι σαν μεταξύ των ατόμων λείας να αναπτύσσεται ανταγωνισμός για την αποφυγή του θηρευτή, πράγμα, όμως, που δεν αληθεύει. 
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	Σχήμα 2.8. Απεικόνιση σχέσεων φαινόμενου ανταγωνισμού. Συνεχείς γραμμές: άμεσες σχέσεις, διακεκομμένες γραμμές: έμμεσες σχέσεις, σταυροί: θετικές σχέσεις, παύλες: αρνητικές σχέσεις (από Menge, 1995, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	Η λειτουργία της παραπάνω διάταξης μελετήθηκε σε θαλάσσιο σχηματισμό από τον Schmitt (1987) και συζητήθηκε από τους Chaneton και Bonsall (2000). Στη βάση του, το σύστημα μελέτης συγκροτείται από δύο τροφικές ομάδες: α) εδραία δίθυρα μαλάκια, κυρίως Chama arcane, που τρέφονται φιλτράροντας νερό (filter feeders) και κατοικούν στις ρωγμές των βράχων, και β) γαστερόποδα (γένη Tegula και Astrea) που καταναλώνουν φύκια και βόσκουν ελεύθερα πάνω στους βράχους. Μεταξύ των οργανισμών αυτών δεν υφίστανται ούτε τροφικές επικαλύψεις αλλά ούτε και επικαλύψεις χώρου και, κατά συνέπεια, δεν ανακύπτουν και φαινόμενα διαειδικού ανταγωνισμού. Ωστόσο, αμφότερες οι τροφικές ομάδες καταναλώνονται από αστακούς, χταπόδια και πορφύρες. Το πείραμα προέβλεπε συνεχή μεταφορά μαλακίων στις θέσεις όπου τα γαστερόποδα εμφάνιζαν πρόσκαιρα υψηλά πληθυσμιακά μεγέθη. Μ’ αυτόν τον τρόπο, το πληθυσμιακό μέγεθος τόσο των μαλακίων όσο και των γαστεροπόδων διατηρούνταν σε υψηλά επίπεδα σε όλη τη διάρκεια του πειράματος.

	Η υπόθεση εργασίας είχε ως εξής: Η αύξηση της διαθέσιμης τροφής στις θέσεις μεταφοράς των δίθυρων μαλακίων θα μεγιστοποιούσε και το πληθυσμιακό μέγεθος των θηρευτών. Με τη σειρά της, η αυξημένη θηρευτική πίεση θα λειτουργούσε αρνητικά τόσο για τους πληθυσμούς των δίθυρων όσο και για εκείνους των γαστεροπόδων, παρόλο που τα τελευταία αποτελούν λεία δεύτερης επιλογής για τους θηρευτές. Γιατί θα συνέβαινε αυτό; Επειδή το μέγεθος των θηρευτών θα αυξηθεί υπερβολικά στις διατροφικά πλούσιες πειραματικές επιφάνειες και θα λειτουργήσει εξίσου αρνητικά για αμφότερες τις τροφικές πηγές. Επιπλέον, το πείραμα αποσκοπούσε στο να αποκαλύψει και την ανυπαρξία ανταγωνισμού ανάμεσα στα μαλάκια και τα γαστερόποδα. Τα πειραματικά δεδομένα ενίσχυσαν, πράγματι, τους παραπάνω ισχυρισμούς. 

	Πόσο σπουδαίες, λοιπόν, είναι οι έμμεσες σχέσεις; Η μελέτη του Menge (1995) σε πετρώδεις παραλίες έδειξε ότι, στο σύνολο των περιπτώσεων όπου σημειώθηκαν σημαντικές αλλαγές στα τροφικά δίκτυα, το 40% αφορούσε έμμεσες σχέσεις. Σε ένα ποσοστό 35% αυτές ήταν περιπτώσεις διατάξεων με θεμελιώδη θηρευτή (για τη διάταξη αυτή θα γίνει λόγος διεξοδικά παρακάτω) και διατάξεων που δημιουργούν πλασματική εντύπωση ανταγωνισμού (φαινόμενος ανταγωνισμός 25%). 

	Θεωρείται γενικά ότι η σημασία των έμμεσων σχέσεων είναι μεγάλη στα υδάτινα συστήματα, έχει ενδιάμεση ισχύ στους χερσαίους σχηματισμούς και έχει περιορισμένη σπουδαιότητα για τις αποικοδομητικές τροφικές αλυσίδες. Η σχετική προβληματική είναι πλούσια και επικεντρώνεται στη φορά που έχει η ροή των επιδράσεων, από το κορυφαίο επίπεδο προς τη βάση ή το αντίστροφο. 

	Ανεξάρτητα πάντως από το πόσο συχνά ή όχι συναντώνται οι έμμεσες σχέσεις στο πεδίο, η θεώρησή τους ήρθε να αναδείξει τη μεγάλη αξία των έμμεσων συνεπειών που έχουν τα άκρα της τροφικής αλυσίδας, δηλαδή οι παραγωγοί και οι ακραίοι καταναλωτές, πάνω στη σταθερότητα των τροφικών αλυσίδων. Συγκριμένα, το ερώτημα είναι αν οι αφθονίες και οι χωροδιανομές των οργανισμών ελέγχονται από την αφθονία των τροφικών διαθεσίμων (έλεγχος από τα κάτω, bottom-up processes) ή το αντίστροφο, αν δηλαδή ο έλεγχος ασκείται από τη θήρευση, τον παρασιτισμό, τις ασθένειες κ.λπ. (έλεγχος από τα πάνω, top-down processes). 

	Στη μία περίπτωση (έλεγχος από τα κάτω), το επιχείρημα είναι ότι περιοριστικός παράγοντας για τους οργανισμούς του κάθε τροφικού επιπέδου είναι η αφθονία των τροφικών διαθεσίμων, η αφθονία δηλαδή των οργανισμών κατώτερων τροφικών επιπέδων. Το επιχείρημα στην άλλη περίπτωση (έλεγχος από τα πάνω) είναι ότι περιοριστικός παράγοντας για το μεν ανώτατο επίπεδο είναι όντως τα τροφικά διαθέσιμα, για τα κατώτερα, όμως, επίπεδα περιοριστικός παράγοντας είναι η θήρευση, ο παρασιτισμός κ.λπ. Πρόκειται για θεωρία που αποδίδεται στους Hairston, Smith & Slobodkin, διατυπώθηκε κατά πρώτον στις αρχές της δεκαετίας του ’60 και αναφέρεται ως HSS από τα αρχικά των τριών ερευνητών (για την HSS θα γίνει λόγος και στο κεφάλαιο που πραγματεύεται την ισορροπία των βιοκοινοτήτων). 

	Στην HSS έχει ασκηθεί δριμύτατη κριτική. Ορισμένοι, όπως ο Murdoch (1966), υποστήριξαν ότι τουλάχιστον τα χερσαία συστήματα λειτουργούν ως τροφική ακολουθία τριών επιπέδων (φυτών, φυτοφάγων και ζωοφάγων), με πολλά φυτικά είδη να διαθέτουν αμυντικούς μηχανισμούς έναντι των φυτοφάγων. Μάλιστα, το εύρος αυτών των μηχανισμών που μειώνουν τη σημασία του ελέγχου από τα πάνω είναι ευρύτατο και εκτείνεται από την ανατομία (π.χ. αγκάθια) έως τη φυσιολογία (π.χ. αιθέρια έλαια). Στο παραπάνω επιχείρημα προστέθηκε ότι και στο επίπεδο των φυτοφάγων υφίστανται πρόσθετοι μηχανισμοί ελέγχου (π.χ. ο ζωτικός χώρος), οι οποίοι βρίσκονται πέρα από την τροφική διαθεσιμότητα (έλεγχος από τα κάτω) αλλά και από τη θήρευση ή/και τον παρασιτισμό (έλεγχος από τα πάνω). Το σημαντικότερο πάντως σημείο κριτικής ήταν εκείνο που αμφισβητούσε την ύπαρξη στη φύση γραμμικών τροφικών αλυσίδων με πλήρως διαχωρισμένα τροφικά επίπεδα. Σήμερα η αντίστιξη ανάμεσα στις δύο πιθανές κατευθύνσεις της ρύθμισης (από τα πάνω ή από τα κάτω) έχει παραμεριστεί και διατυπώνονται υποθέσεις για το πώς αυτές οι επιδράσεις λειτουργούν ταυτόχρονα.

	

	Σύνοψη 2.2 Τροφικές διατάξεις 

	Υφίσταται ευρύ φάσμα τροφικών διατάξεων, ευθείες, κύκλοι, δακτύλιοι κ.λπ.

	Η τροφοληπτική επικάλυψη ανάμεσα στους οργανισμούς ή, αντίθετα, η τροφική τους εξειδίκευση άλλοτε λειτουργεί σταθεροποιητικά και άλλοτε επάγει αστάθειες στη συγκρότηση της βιοκοινότητας.

	Σημαντικότερες για την ευστάθεια των τροφικών αλυσίδων είναι οι πάσης φύσεως έμμεσες σχέσεις (ανταγωνισμός, συνέργεια κ.λπ.).

	Η ανάλυση των έμμεσων σχέσεων ανέδειξε το πρόβλημα της ρύθμισης των κοινοτικών δομών και διεργασιών από τους ανώτερους καταναλωτές (ρύθμιση από τα πάνω) ή, αντίθετα, από τους παραγωγούς (ρύθμιση από τα κάτω).

	Σήμερα γίνεται αποδεκτό ότι η ρύθμιση είναι διπλής διεύθυνσης.

	 

	
	2.2.1. Τροφικές ακολουθίες 



	Οι τροφικές ακολουθίες (food cascades) συνιστούν ιδιαιτέρως ενδιαφέρουσα και επαρκώς μελετημένη τροφική δομή όπου, εκτός των άμεσων, απεικονίζονται και οι έμμεσες σχέσεις, και αναφέρεται στον έλεγχο από τα πάνω που ασκούν οι θηρευτές των ανώτερων τροφικών επιπέδων. Μια τέτοια διάταξη παρουσιάζεται στο Σχήμα 2.9. Η τροφική ακολουθία συγκροτείται από τέσσερα επίπεδα, ενώ με συνεχή και ασυνεχή γραμμή συμβολίζονται οι άμεσες και οι έμμεσες τροφικές σχέσεις αντίστοιχα. 

	Η εικόνα του Σχήματος 2.9 αναπαριστά σε μεγαλύτερη ανάλυση τις τροφικές σχέσεις που αναπτύσσονται στο πλαίσιο μιας ενδοτροφικής αλυσίδας που αφορά τη συμβίωση μυρμηγκιών με τον θάμνο των τροπικών Piper cenocladum (Piperaceae). Η μελέτη της περίπτωσης από τους Dyer, Dodson, Beihoffer & Letourneau (2001) και Dye και Letourneau (2003) κατέληξε στα ακόλουθα συμπεράσματα. Οι κορυφαίοι θηρευτές επηρεάζουν αρνητικά τη φυτική βιομάζα (ρύθμιση από τα πάνω). Ακόμη, ισχυρή είναι και η από τα κάτω επίδραση της ηλιακής ακτινοβολίας και της διαθεσιμότητας θρεπτικών στο έδαφος επί της φυτικής βιομάζας, η οποία, όμως, δεν επηρεάζει τους ανώτερους θηρευτές ούτε και αλλάζει την ένταση της από πάνω προς τα κάτω ρύθμισης. Τέλος, διαπιστώθηκε πως η παρουσία των μυρμηγκιών συντείνει στην ενίσχυση της χημικής άμυνας έναντι άλλων φυτοφάγων. 
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	Σχήμα 2.9. Απεικόνιση τροφικής ακολουθίας που συγκροτείται από 4 τροφικά επίπεδα. Συνεχείς γραμμές: άμεσες σχέσεις, διακεκομμένες γραμμές: έμμεσες σχέσεις. Τα καταληκτικά βέλη συμβολίζουν θετική επίδραση και τα καταληκτικά τετράγωνα αστάθμητες, άλλοτε θετικές και άλλοτε αρνητικές, έμμεσες επιδράσεις. Οι συμβολισμοί των γραμμάτων έχουν ως εξής: A, B, C = συνέπειες των καταναλωτών πάνω στον αριθμό ειδών της βιοκοινότητας, D, E, F = επιδράσεις των καταναλωτών πάνω στους παραγωγούς, H = άμεση επίδραση των παραγωγών στον αριθμό των ειδών. Πρόκειται για τη συνδυασμένη δράση των D, E, F που αναπαριστά αλληλεπιδράσεις των παραγωγών, καθώς και της πίεσης που ασκούν οι καταναλωτές. Τέλος, τα γράμματα G και I συμβολίζουν από πάνω προς τα κάτω έμμεσες επιδράσεις (από Dye & Letourneau, 2003, άδεια από John Wiley and Sons).

	 

	Αρχικά, η προβληματική σχετικά με την κατεύθυνση της ρύθμισης αφορούσε την παραγωγή, δηλαδή τη βιομάζα. Πολύ γρήγορα στο στόχαστρο μπήκε και η ενέργεια και, αργότερα, άλλες μεταβλητές των οικολογικών σχηματισμών, όπως, για παράδειγμα, η βιοποικιλότητα και ο τρόπος με τον οποίο αυτή εκδηλώνεται στα διαφορετικά τροφικά επίπεδα. Σχετικά με την τελευταία, έχει δειχτεί ότι σε χερσαία συστήματα η παρουσία κεντρικών θηρευτών, όπως είναι, σε πολλές περιπτώσεις, διάφορα είδη Κολεοπτέρων της οικογένειας Cleridae (για τους κεντρικούς θηρευτές θα γίνει λόγος σε επόμενη παράγραφο), σε συνδυασμό με σχετικά ήπια αύξηση στη διαθεσιμότητα πόρων, όπως το φως και τα εδαφικά θρεπτικά στοιχεία, αυξάνει και την ποικιλότητα του συνόλου της χερσαίας πάντα πανίδας. 

	Σε άλλες περιπτώσεις, η συζήτηση αφορούσε το αν τροφικές ακολουθίες συναντώνται αποκλειστικά σε υδάτινους σχηματισμούς ή όχι. Υποστηρίχτηκε τελικά ότι, ενώ σπανίζουν οι ακολουθίες, στα χερσαία συστήματα κυριαρχούν οι απλοί τροφικοί δακτύλιοι παμφάγων, όπου το είδος Α καταναλώνει το είδος Β αλλά και το είδος Γ, την ίδια στιγμή που το Β καταναλώνει και αυτό το Γ. Το καταληκτικό συμπέρασμα ήταν ότι οι τροφικές ακολουθίες είναι σχεδόν αποκλειστικά υπόθεση των θαλάσσιων συστημάτων. 

	Ωστόσο, και στα χερσαία συστήματα έχουν περιγραφεί τροφικές ακολουθίες που επικεντρώνονται κατά το πλείστον στα μεγαλόσωμα θηλαστικά. Για παράδειγμα, θεωρείται ότι το κωνοφόρο Abies balsamea, η αμερικανική άλκη (γένος Alces) και ο λύκος συγκροτούν τροφική ακολουθία στο Νησιώτικο Βασιλικό Πάρκο της λίμνης Ανωτέρα. Όπως αναφέρουν οι Post, Peterson, Stenseth & McLaren (1999), οι καταγραφές που έχουν πραγματοποιηθεί εκεί δείχνουν το πώς η διαθέσιμη φυτική βιομάζα επηρεάζει με σχετική υστέρηση το πληθυσμιακό μέγεθος της άλκης και αυτό, στη συνέχεια, του λύκου (από κάτω προς τα πάνω ρύθμιση). Ταυτόχρονα διαπιστώθηκε ότι και η αλλαγή στη συμπεριφορά του λύκου έχει, με τη σειρά της, συνέπειες που επηρεάζουν ισχυρά και τη βλάστηση (ρύθμιση από τα πάνω). 

	Στην περίπτωση των μονοπατιών αποικοδόμησης, αντί των φυτών που σε άλλα συστήματα αποτελούν, κατά κανόνα, τις πρωτογενείς τροφικές πηγές, το αντίστοιχο επίπεδο κατέχει το νεκρό βιολογικό υλικό. Υποστηρίχτηκε, λοιπόν, ότι εκεί δύσκολα ανιχνεύονται τροφικές ακολουθίες, καθόσον οι τροφικές σχέσεις είναι ιδιαιτέρως περίπλοκες, με τους σαπροφάγους να καταναλώνουν πληθώρα υλικών, έτσι ώστε να μην μπορεί να ασκηθεί κεντρικός έλεγχος. Μάλιστα, το επιχείρημα ενισχύεται και από τη διαπίστωση ορισμένων (με την οποία διαφωνούν άλλοι) ότι οι εδαφικοί οργανισμοί έχουν εύκαμπτες τροφικές απαιτήσεις, με επικράτηση ειδών με γενικευμένο τροφικό χαρακτήρα (αρκετά είδη είναι και παμφάγα), ώστε να μην μπορούν εύκολα να καταταγούν σε συγκεκριμένες λειτουργικές ομάδες. Ωστόσο, ακόμα και στα συστήματα αποικοδόμησης μπορούν να περιγραφούν τροφικές ακολουθίες, αν υπάρχει ευρέος τροφικού φάσματος κορυφαίος θηρευτής, πράγμα που συντελεί άμεσα στην αύξηση της ποικιλότητας στο επίπεδο των θηρευτών. Επιπρόσθετα, η παρουσία ενός τέτοιου θηρευτή επηρεάζει έμμεσα και την ποικιλότητα της υπέργειας βλάστησης, καθώς και την ποιότητα και ποσότητα του νεκρού φυτικού υλικού, πάντα, όμως, σε συνδυασμό με τη ρύθμιση της βιομάζας που πραγματοποιούν το φως, τα θρεπτικά στοιχεία και το νερό.  

	Ένα άλλο ερώτημα που απασχόλησε αρκετά αφορά τον ρόλο που μπορεί να έχει η συμπεριφορά και μόνο η συμπεριφορά των μελών μιας αλυσίδας στη ρύθμιση του συστήματος. Σε ένα ιδιαίτερα ενδιαφέρον πείραμα των Beckerman, Uriarte & Schmitz (1997) εξετάστηκε η σχετική σημασία που έχει το πληθυσμιακό μέγεθος, καθώς και η συμπεριφορά ενός ακραίου θηρευτή, στη σταθερότητα της τροφικής ακολουθίας. Συγκεκριμένα, σε συνθήκες πεδίου οργανώθηκε τροφική ακολουθία τριών επιπέδων αποτελούμενη από πρωτογενείς παραγωγούς, όπου κυριαρχούσαν τα αγρωστώδη Phleum pratense και Poa pratensis, καθώς και τα Solidago rugosa και Aster novaeangliae. Ακρίδες που καταναλώνουν φύλλα, χωρίς όμως να εξειδικεύονται στα φύλλα κάποιου συγκεκριμένου φυτού, αποτέλεσαν το ενδιάμεσο επίπεδο, ενώ ο ρόλος του ακραίου θηρευτή ανατέθηκε στις αράχνες. Το πειραματικό τρικ αυτής της ιστορίας έγκειται στο γεγονός ότι τα στοματικά μόρια των αραχνών σφραγίστηκαν με κόλλα. Οι αράχνες μπορούσαν να επιβιώνουν σ’ αυτήν την κατάσταση για περίπου δύο μήνες. Σε κάθε περίπτωση, ο πειραματιστής επέτρεπε στον ακραίο καταναλωτή, τις αράχνες, να μπορεί να επιδεικνύει μεν θηρευτική συμπεριφορά, χωρίς όμως και να μπορεί να καταναλώνει θηράματα. Διαπιστώθηκε ότι, αν και το πληθυσμιακό μέγεθος των ακρίδων δεν επηρεάστηκε από την έλλειψη θηρευτικής πίεσης εκ μέρους των αραχνών, η συμπεριφορά του θηρευτή από μόνη της και μόνο αυτή επηρέαζε τόσο τον χρόνο που αφιέρωναν οι ακρίδες στην τροφοληψία όσο και την επιλογή τροφικού αντικειμένου. Συγκεκριμένα, με την απουσία αραχνών, οι ακρίδες κατανάλωναν αδιακρίτως φύλλα από όλα τα φυτά. Όταν, όμως, οι αράχνες ήταν παρούσες, οι ακρίδες έδειχναν σαφή προτίμηση προς τα φύλλα των αγρωστωδών, που διαθέτουν μάλλον περίπλοκη δομή, ενώ απέφευγαν τα σχετικώς απλούστερα φύλα των μη αγρωστωδών. Η εξήγηση που δόθηκε είναι ότι, με τις αράχνες να συμπεριφέρονται ως θηρευτές, ασχέτως αν αυτό δεν τελεσφορούσε, οι ακρίδες στρέφονταν προς τα πιο περίπλοκα από άποψη δομής φύλλα των αγρωστωδών παρά στα φύλλα των άλλων φυτών, αφού εκεί μπορούσαν να αποφύγουν ευκολότερα τις αράχνες. Αποτέλεσμα αυτών των αλλαγών στην τροφοληπτική συμπεριφορά των ακρίδων ήταν μικρότερη πίεση κατανάλωσης επί των μη αγρωστωδών (θετική έμμεση επίδραση της συμπεριφοράς των αραχνών) και, αντίθετα, αυξημένη κατανάλωση φύλλων αγρωστωδών (αρνητική επίδραση της συμπεριφοράς του ακραίου καταναλωτή). Ένα συμπέρασμα που προκύπτει εδώ έμμεσα είναι ότι χαρακτηριστικά τροφικής ακολουθίας είναι εφικτό να αποκαλυφτούν ακόμα και σε ένα χερσαίο σύστημα χωρίς μεγαλόσωμα θηλαστικά. Ένα ακόμα συμπέρασμα είναι ότι, συγκριτικά, η συμπεριφορά του θηρευτή είχε μεγαλύτερη σημασία για τη δυναμική της τροφικής αλυσίδας από όση είχε αυτή καθαυτή η θνησιμότητα που προκαλούσαν οι ακρίδες. 

	Εν τέλει, ρόλο στη ρύθμιση, μέσω της άμεσης επίδρασής τους επί της βλάστησης, φαίνεται να έχουν και οι κλιματικές διακυμάνσεις, δηλαδή ένα εξωτερικό στοιχείο του συστήματος. Σε μερικές περιπτώσεις, εκτός από τη βλάστηση, ο παράγοντας κλίμα επηρεάζει επίσης και τον κορυφαίο κρίκο της αλυσίδας και μέσω αυτού ασκεί τον ρυθμιστικό του ρόλο έμμεσα σε όλο το μήκος της αλυσίδας. Για παράδειγμα, αν γυρίσουμε πίσω στην ακολουθία βλάστησηάλκηλύκος θα παρατηρήσουμε ότι, εκτός από τη βλάστηση, η ποσότητα του χιονιού επηρεάζει αρνητικά και το μέγεθος της αγέλης των λύκων. Αυτό αυξάνει τη θηρευτική τους δεινότητα (κατά κεφαλήν ρυθμό θήρευσης) λόγω της μείωσης του ενδοειδικού ανταγωνισμού, με άμεση συνέπεια τη μείωση του πληθυσμού της άλκης την επόμενη χρονιά. Το τελευταίο έχει τις δικές του συνέπειες πάνω στην αύξηση των δέντρων που καταγράφεται τη μεθεπόμενη χρονιά. Με τη σειρά του, ο αυξημένος ρυθμός αύξησης της βλάστησης επισύρει διαδοχικά αύξηση της πρωτογενούς παραγωγής, αυξημένη παραγωγή φυλλοστρωμνής και, μέσω της αποικοδόμησης, αύξηση στα θρεπτικά του εδάφους, που, με τη σειρά τους, λειτουργούν θετικά στην αύξηση της βλάστησης. 

	 

	

	Σύνοψη 2.3. Τροφικές ακολουθίες 

	Οι τροφικές ακολουθίες είναι σύνθετες τροφικές διατάξεις που περιλαμβάνουν άμεσες και έμμεσες σχέσεις.

	Τα κλιματικά στοιχεία, η συμπεριφορά των οργανισμών και το πληθυσμιακό μέγεθος των μελών της τροφικής ακολουθίας έχουν αποφασιστικό ρόλο για τη ρύθμιση των κοινοτικών διεργασιών

	 

	 

	
	2.3. Είδη-κλειδιά



	Υπάρχουν είδη που καθορίζουν σε μεγάλο βαθμό τη δομή και τη λειτουργικότητα μιας βιοκοινότητας με το να δημιουργούν σε τοπικό επίπεδο ειδικές συνθήκες διαβίωσης για τα υπόλοιπα. Τα είδη αυτά, που φέρονται υπό το όνομα «κλειδιά», δεν ασκούν όλα τον ίδιο ρόλο στο πλαίσιο του οικολογικού σχηματισμού. Σε κάθε περίπτωση πάντως, η θεώρησή τους επιτρέπει να διαχωριστούν τα είδη της βιοκοινότητας σε διάφορες ομάδες. 

	Ένας πρώτος αντιστικτικός διαχωρισμός, που βρήκε εκτεταμένη χρήση στο πλαίσιο της οικολογίας των μεταπληθυσμών, είναι αυτός ανάμεσα στα είδη-πυρήνες και τα είδη-δορυφόρους (Core vs. Satellite species), δηλαδή τα είδη μεγάλης αφθονίας, από τη μια μεριά, και τα σπάνια, από την άλλη. Ένας άλλος αντιστικτικός διαχωρισμός είναι αυτός ανάμεσα στα κυρίαρχα είδη, αυτά δηλαδή που εκμεταλλεύονται καλύτερα τα διαθέσιμα και αποκτούν μεγάλα πληθυσμιακά μεγέθη, και τα υπόλοιπα. 

	Σε πολλές βιοκοινότητες συναντώνται είδη που, όπως ο τριγωνικός κεντρικός λίθος μιας πέτρινης αψίδας διασφαλίζει τη θέση των υπόλοιπων, έτσι και εκείνα διασφαλίζουν τη δομική ακεραιότητα της βιοκοινότητας και τη σταθερότητά της στον χρόνο (Paine, 1966). Αν πρόκειται για θηρευτή, αυτός, με το να εμποδίζει να εκδηλωθούν φαινόμενα ανταγωνιστικού αποκλεισμού, συντηρεί την ακεραιότητα της βιοκοινότητας. Αν πρόκειται για παραγωγό, τότε είναι αυτός που στηρίζει τους ανώτερους καταναλωτές σε περιόδους τροφικής ένδειας.    

	Για πρώτη φορά ο χαρακτηρισμός του είδους-κλειδιού χρησιμοποιήθηκε από τον Paine (1966) για τον αστερία Pisaster ochraceus που αποικίζει βραχώδεις ακτές στον βορειοδυτικό Ειρηνικό (Φωτογραφία 2.2). Το είδος συνιστά κορυφαίο καταναλωτή σε βιοκοινότητα που περιλαμβάνει μύδια και στρείδια, τα οποία αποτελούν τη λεία του. Με την αφαίρεση του αστερία από τον βιότοπο, παρατηρήθηκε ότι τα είδη που απέμειναν άρχισαν να ανταγωνίζονται μεταξύ τους για περιορισμένο χώρο και τροφικά διαθέσιμα. Σε λιγότερο από τρεις μήνες το Balanus glandula κατέλαβε το 60 με 80% του διαθέσιμου χώρου, ενώ εννιά μήνες αργότερα αυτό είχε αντικατασταθεί ολοκληρωτικά από το ταχυαυξές στρείδι Mitella, καθώς και από το μύδι Mytilus. Τα φαινόμενα ανταγωνισμού σταμάτησαν όταν τελικά στην περιοχή κυριάρχησαν τα μύδια Mytilus, ενώ απέμειναν και μερικά άτομα Mitella. Όπως ήταν αναμενόμενο, αυτές οι αλλαγές επηρέασαν και τα βενθικά φύκη, ενώ υποχρέωσαν και άλλα οστρακοειδή, όπως τις πεταλίδες, να μετακινηθούν προς άλλες περιοχές. Έναν χρόνο μετά την παρέμβαση, από τα δεκαπέντε αρχικά είδη στην πειραματική περιοχή απέμειναν μόλις τα οκτώ. 
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	Φωτογραφία 2.2. Ο αστερίας Pisaster ochraceus κατέχει κεντρικό ρόλο σε βραχώδεις σχηματισμούς (Licensed under CC BY-SA 3.0 via Commons – Ανακτήθηκε 15 Οκτωβρίου, 2015, από https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Starfishmussel.jpg#/media/File:Starfishmussel.jpg

	 

	Από τα προηγούμενα προκύπτει ότι εδώ έχουμε να κάνουμε με έναν κορυφαίο θηρευτή που από τα πάνω αποτρέπει τη μονοπώληση χώρου και τροφικών διαθεσίμων από τα κατώτερα τροφικά επίπεδα. Μάλιστα, σε πολλές ανάλογες περιπτώσεις έχει παρατηρηθεί ότι ο κεντρικός θηρευτής στρέφει τη θηρευτική του πίεση επί των πολυπληθέστερων ανάμεσα στα διάφορα ανταγωνιστικά μεταξύ τους είδη λείας και, με τον τρόπο αυτόν, εμποδίζει την εκτόπιση από τον βιότοπο των ασθενέστερων ανταγωνιστών, και έτσι επιτυγχάνεται η συνύπαρξη των ανταγωνιστών (keystone effect, Brose & Dunne, 2010). Στις αρχές της δεκαετίας του ’90, διατυπώθηκε από τον (1992) και η υπόθεση ότι σε πολλές περιπτώσεις χερσαίων συστημάτων η ρύθμιση οφείλεται στην παρουσία ορισμένων, και πάντως ολιγάριθμων, κεντρικών θηρευτών με ιδιαιτέρως σημαντικό ρόλο (extended keystone hypothesis).

	Στη βιβλιογραφία έχουν αναφερθεί και άλλα παραδείγματα ειδών-κλειδιών. Ανάμεσά τους βρίσκεται η θαλάσσια βίδρα, η οποία σε περιοχές του βόρειου Ειρηνικού ελέγχει τους αχινούς, οι οποίοι, με τη σειρά τους, ασκούν έλεγχο επί των μακροφυκών. Γνωστή είναι και η περίπτωση του γιγάντιου κάκτου Carnegiea gigantea, καθώς και του κάστορα Castor canadensis, η δραστηριότητα του οποίου επηρεάζει δραματικά εκείνη πολλών άλλων ειδών. Οι Brose και Dunne (2010) αναφέρουν ότι το αποτέλεσμα της παρέμβασης των ειδών-κλειδιών δεν παραμένει σταθερό στον χώρο και τον χρόνο, καθώς επίσης ότι αυτό (το αποτέλεσμα) διαφοροποιείται ανάλογα με τη σύνθεση των περιφερειακών ειδών. Σημειώνουν ακόμα ότι τα κεντρικά είδη ασκούν την επιρροή τους τόσο επί των ειδών με τα οποία διατηρούν άμεσες σχέσεις όσο και επί των ειδών με τα οποία σχετίζονται έμμεσα με τη διαμεσολάβηση άλλων.  

	
	2.3.1. Περιβαλλοντικοί μηχανικοί



	Ειδικά στον κάστορα θα ταίριαζε καλύτερα ο όρος μηχανικός περιβάλλοντος (engineer species, —συχνά χρησιμοποιείται και ο όρος δομικά είδη), καθόσον, χάρη στον συνολικό τρόπο ζωής του και όχι μόνο χάρη στην τροφική του συμπεριφορά, μεταβάλλονται δραματικά τα αβιοτικά και τα βιοτικά χαρακτηριστικά του τοπίου και, γενικότερα, ελέγχονται τα διαθέσιμα σε όλο το μήκος και το πλάτος του ενδιαιτήματος (Φωτογραφία 2.3). Ρόλο μηχανικού ή δομικό ρόλο θεωρείται ότι κατέχουν εκείνα τα είδη-κλειδιά που έχουν τη δυνατότητα να μεταβάλλουν τα φυσικά χαρακτηριστικά του χώρου ή και να έχουν διακεκριμένο ρόλο στην τροφοδοσία των ανώτερων επιπέδων, έτσι ώστε να δημιουργούν συνθήκες ενδιαιτήματος κατάλληλες για τα υπόλοιπα είδη της κοινότητας. Μάλιστα, σε πολλά είδη, και ανάμεσά τους στον κάστορα, τον γεωσκώληκα κ.λπ., επιφυλάσσεται ο χαρακτηρισμός του αλλογενούς μηχανικού, επειδή αυτά χρησιμοποιούν ζωντανά και μη υλικά, ώστε να μεταβάλλουν με μηχανικούς τρόπους τη φυσική κατάσταση του ενδιαιτήματος (Φωτογραφία 2.4). Αντίθετα, ο χαρακτηρισμός του αυτογενούς μηχανικού αποδίδεται σε οργανισμούς όπου οι αλλαγές που συμβαίνουν σ’ αυτούς τους ίδιους τους οργανισμούς συγκροτούν ενδιαίτημα για άλλους οργανισμούς. 
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	Φωτογραφία 2.3. Ο καναδικός κάστορας σε ρόλο περιβαλλοντικού μηχανικού. Αριστερά: Σε ρόλο ξυλοκόπου, ο κάστορας κόβει από τη βάση του το μικρό δεντράκι. Κέντρο: Σε ρόλο μεταφορέα, ο κάστορας μεταφέρει και σωρεύει υλικά και κατασκευάζει φράγματα. που μεταβάλλουν συνολικά τον περιβάλλοντα χώρο (Εικόνα δεξιά).

	 

	Α: Licensed under CC BY-SA 3.0 via Commons -  (Ανακτήθηκε 20, Οκτωβρίου, 2015, από http://vignette4.wikia.nocookie.net/googology/images/3/35/American_beaver.jpg/revision/latest?cb=20130915034649). “Griff Creek Beaver One Day Before Execution Oct. 5, 2010”  by Ted Guzzi - Emailed to me by the author. B: Licensed under CC BY-SA 3.0 via Commons – Ανακτήθηκε 20 Οκτωβρίου, 2015, από https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Griff_Creek_Beaver_One_Day_Before_Execution_Oct._5,_2010.jpg#/media/File:Griff_Creek_Beaver_One_Day_Before_Execution_Oct._5,_2010.jpg, Ανακτήθηκε 20 Οκτωβρίου, 2015), Γ: (https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/thumb/7/73/Lundy_Canyon_Beaver_Dam.jpg/800px-Lundy_Canyon_Beaver_Dam.jpg).
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	Φωτογραφία 2.4. Αλλογενής περιβαλλοντικός μηχανικός. Η δραστηριότητα του δακτυλιοσκώληκα (αριστερά, ανακτήθηκε 6 Μαΐου, 2015, από https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/thumb/b/b5/Eisenia_fetida_%2B_cocon.JPG/800px-Eisenia_fetida_%2B_cocon.JPG) μετασχηματίζει τη δομή του ενδιαιτήματος στο σύνολό του (δεξιά, "biol326.wordpress.com/2014/12/page/2//inearthworm.jpg Web Site, 2015", Ανακτήθηκε 6 Μαΐου, 2015, από http://www.ipm.ucdavis.edu/TOOLS/TURF/IMAGES/PESTMANIM ).

	 

	 

	
	2.3.2. Είδη-κλειδιά, γενετική ποικιλομορφία και τροφική ακολουθία



	Θα αφιερώσουμε την τελευταία παράγραφο αυτού του κεφαλαίου στον ρόλο που μπορεί να παίξει η γενετική ποικιλομορφία των ειδών-κλειδιών στη δομή των τροφικών ακολουθιών (Πλαίσια 2.1, 2.2 και 2.3). Γενικότερα, η γενετική ποικιλομορφία έχει σημαντικό ρόλο για τη δομή της τροφικής αλυσίδας. Αν και είναι εξαιρετικά περιορισμένα τα σχετικά δεδομένα, δείχνουν ότι αλλαγές στην ποικιλομορφία που συνδέεται με ορισμένα ειδικά χαρακτηριστικά επιφέρουν δραματικές συνέπειες στη δομή του τροφικού πλέγματος. 

	 

	

	Πλαίσιο 2.1. Γενετική ποικιλομορφία 

	Ως γενετική ποικιλομορφία ενός πληθυσμού ορίζεται συνήθως ο αριθμός των διαφορετικών γενοτύπων που καταγράφονται εκεί. 

	Γενετική ποικιλομορφία μπορεί να παραχθεί κατά κύριο λόγο μέσω της φυλετικής αναπαραγωγής και του ανασυνδυασμού που συμβαίνει κατά τη διάρκεια της μείωσης. Επιπρόσθετα, μεταλλάξεις, διπλασιασμοί και γενικότερα υποκαταστάσεις ή καταστροφές γενετικού υλικού μπορεί να μεταβάλουν τη γενετική σύσταση ατόμων του πληθυσμού και έτσι να αυξήσουν την ποικιλομορφία. 

	Αντίστροφα, απώλεια ποικιλομορφίας επάγει το γεγονός ότι στην πλειονότητά τους οι μεταλλάξεις και οι γονιδιακοί ανασυνδυασμοί είναι επιβλαβείς είτε επειδή καθιστούν ένα ένζυμο ή τμήμα της περιοχής ρύθμισης μη λειτουργικό είτε ακόμα επειδή προκαλούν τη διάσπαση γονιδιακών συμπλόκων. 

	Επιπρόσθετα, ένα σημαντικό ποσοστό της γενετικής ποικιλομορφίας χάνεται από τη μία γενιά στην άλλη λόγω του φαινομένου της γενετικής παρέκκλισης. 

	Ως γενετική παρέκκλιση χαρακτηρίζονται τυχαίες αλλαγές της γονιδιακής συχνότητας που δεν επάγονται από τις διαδικασίες της φυσικής επιλογής. 

	Βασική αιτία παρέκκλισης είναι το γεγονός ότι σε πληθυσμούς που αναπαράγονται φυλετικά μονάχα ένα τυχαία επιλεγμένο μέρος της γονικής πληροφορίας μεταβιβάζεται στους απογόνους και ένα άλλο χάνεται. 

	Ειδικά σε μικρούς πληθυσμούς, μείωση της γενετικής ποικιλομορφίας μπορεί να συμβεί ταχύτατα με δυσμενή συνήθως αποτελέσματα.

	 

	 

	Παραδοσιακά, η έρευνα διέκρινε την οικολογική από την εξελικτική χρονική κλίμακα. Η πρώτη ήταν σχετικά σύντομης διάρκειας και, ανάλογα με τον στόχο της μελέτης, διαρκούσε όσο χρονικό διάστημα απαιτούνταν, ώστε να ολοκληρωθεί περιορισμένος αριθμός κύκλων ζωής, 2, 3, 4, 5 το πολύ. Αντίθετα, η ανέλιξη των φαινομένων της βιολογικής εξέλιξης απαιτούσε κατά πολύ μακρύτερες διάρκειες. Έτσι, ήταν κοινή πεποίθηση ότι οι εξελικτικές μεταβολές στο επίπεδο της κλίμακας του οικολογικού χρόνου ήταν άνευ πρακτικής σημασίας και, γι’ αυτόν τον λόγο, οι πληθυσμοί που τη συγκροτούσαν χαρακτηρίζονταν από γενετική ομοιογένεια. Τα τελευταία χρόνια, ωστόσο, συσσωρεύονται ενδείξεις ότι στη διάρκεια της ίδιας χρονικής περιόδου και στον ίδιο τόπο όπου εξελίσσονται οι διαδικασίες της δυναμικής πληθυσμών λαμβάνουν χώρα και εξελικτικές αλλαγές (contemporary evolution) σε χαρακτηριστικά σημαντικά για την οικολογία και, ειδικότερα, για τη δυναμική πληθυσμών. Θεωρείται, συγκεκριμένα, ότι τα φαινόμενα της πληθυσμιακής και της εξελικτικής δυναμικής επηρεάζουν από κοινού τη δυναμική των βιοκοινοτήτων, που αναφέρεται ως οικοεξελικτική δυναμική. Οι καινούριες αυτές προσεγγίσεις στρέφουν την έρευνα προς τους παράγοντες εκείνους που στο πλαίσιο της βιοκοινότητας επηρεάζουν τη γενετική ποικιλομορφία και, έτσι, προσφέρουν τη δυνατότητα μηχανιστικών ερμηνειών σχετικά με το πώς η φαινοτυπική ποικιλομορφία επηρεάζει τις κοινοτικές διαδικασίες (Ellers, 2010). 

	Για την ώρα, η πειραματική εργασία υπολείπεται ποσοτικά κατά πολύ των θεωρητικών προσεγγίσεων, οι οποίες με τη βοήθεια μοντέλων προσομοίωσης στον υπολογιστή πραγματεύονται ζητήματα που αναφέρονται στη σταθερότητα συστημάτων λείας–θηρευτή, στα φαινόμενα μετατόπισης χαρακτήρων, στα ζητήματα επιλογής κλώνων, στις προσαρμοστικές διαδικασίες, στη δυναμική τοπικών βιοκοινοτήτων και μετακοινοτήτων (Fussmann, Loreau & Abrams, 2007). 

	 

	

	Πλαίσιο 2.2. Γενετική ποικιλομορφία και φαινοτυπική πλαστικότητα

	Η γενετική ποικιλομορφία καθαυτή δεν έχει οικολογική αξία. Την αποκτά μονάχα αν μπορεί να εκφραστεί ως φαινοτυπική ποικιλομορφία ή πλαστικότητα πάνω στην οποία θα λειτουργήσει η φυσική επιλογή. 

	Η φαινοτυπική πλαστικότητα ορίζεται ως ιδιότητα ενός γενοτύπου να παράγει διαφορετικούς μορφολογικούς ή φυσιολογικούς φαινοτύπους ως απόκριση στις μεταβαλλόμενες περιβαλλοντικές συνθήκες. Με άλλα λόγια, τα ίδια γονίδια υπό διακριτές περιβαλλοντικές συνθήκες επάγουν και διαφορετικές φαινοτυπικές αποκρίσεις ή, πράγμα που είναι το ίδιο, κάτω από διαφορετικές περιβαλλοντικές συνθήκες από έναν και μόνο γενότυπο προκύπτουν περισσότεροι από έναν φαινότυποι. 

	Θεωρείται, γενικά, ότι η φαινοτυπική πλαστικότητα έχει ως αποτέλεσμα την αντίσταση των οργανισμών έναντι ακραίων καταστάσεων μέσω των διαδικασιών διαφοροποιούσας επιλογής (canalization). 

	Η εξέλιξη οδηγεί συχνά στη δημιουργία μονομορφικών πληθυσμών. Πρόκειται για καταστάσεις όπου υπό άριστες περιβαλλοντικές συνθήκες οι γενότυποι επάγουν ομοιόμορφη ή έστω μειωμένης διακύμανσης φαινοτυπική απόκριση. 

	Η δυνατότητα ρύθμισης της διακύμανσης της φαινοτυπικής έκφρασης έχει γενετική βάση. Συγκεκριμένα, είτε για κάθε μετάλλαξη προϋπάρχουν ή επάγονται αντίστοιχα γονίδια ρυθμιστές που επιτελούν αυτό το έργο είτε αναδύονται φαινόμενα υποκατάστασης, όταν μέρος μιας οικογένειας γονίδιων απενεργοποιηθεί λόγω μεταλλαξογένεσης και αναλάβουν τα υπόλοιπα να επιτελέσουν τον ρόλο τους. 

	Γενικά, η μείωσης της διακύμανσης στις τιμές διάφορων χαρακτηριστικών εντάσσεται στις αμυντικές πρόνοιες ενός οργανισμού είτε έναντι της ισχυρής διακύμανσης των περιβαλλοντικών συνθηκών ή έναντι ισχυρής συσσώρευσης μεταλλάξεων. 

	Και αν υπό άριστες συνθήκες οι γενότυποι έχουν την ικανότητα να μειώνουν τη διακύμανση των τιμών ενός χαρακτηριστικού, υπό ακραίες καταστάσεις εκδηλώνεται η μη εκφρασμένη υπό άριστες συνθήκες ποικιλομορφία, πράγμα που, με τη σειρά του, μπορεί να επάγει την εμφάνιση νέων κληρονομούμενων χαρακτηριστικών και να επιφέρει τροποποιήσεις στις σχέσεις ανάμεσα στα είδη της βιοκοινότητας.

	 

	Ωστόσο, παρότι είναι περιορισμένα τα πειραματικά τεκμήρια, υποδεικνύουν ότι, ως απόκριση σε γρήγορες περιβαλλοντικές μεταβολές, στη διάρκεια λίγων γενεών συμβαίνουν ταχύτατες εξελικτικές αλλαγές τόσο σε μονοκύτταρους οργανισμούς, όπως τα φύκια, όσο και σε πολυκύτταρους, όπως είναι τα ετήσια φυτά, ορισμένα είδη πουλιών, ψαριών, εντόμων, ακόμα και τα πρόβατα. 

	Ιδιαίτερο ενδιαφέρον παρουσιάζουν οι μηχανισμοί οικοεξελικτικής ανάδρασης. Οι Post και Palkovacs (2009) υποστήριξαν ότι, καθώς οι πληθυσμοί μεταβάλλουν στοιχεία του βιοτικού και του αβιοτικού περιβάλλοντός τους, επηρεάζουν την περαιτέρω ανέλιξη της εξελικτικής διαδικασίας η οποία λαμβάνει χώρα στο πλαίσιο της βιοκοινότητας. Κάτω απ’ αυτό το πρίσμα διατύπωσαν την υπόθεση ότι, σε πολυκλωνικά συστήματα, οι κλώνοι που διαφοροποιούνται ως προς χαρακτηριστικά που σχετίζονται με τις διαειδικές σχέσεις (διαειδικός ανταγωνισμός, τροφικές σχέσεις, συνέργειες κ.λπ.) αναμένεται να επιφέρουν αλλαγές σε δομικά στοιχεία της βιοκοινότητας. Αργότερα, πειράματα προσομοίωσης που επιχείρησε ο Moya-Laran (2011) έδειξαν ότι, πράγματι, αλλαγές στην ποικιλομορφία που αφορά το σωματικό μέγεθος επηρέασαν σημαντικές δομικές παραμέτρους, όπως είναι η συνεκτικότητα του πλέγματος, η ισχύς των σχέσεων και η διακύμανσή της, ο αριθμός των παμφάγων κ.λπ. 

	 

	

	Πλαίσιο 2.3. Εκτίμηση φαινοτυπικής πλαστικότητας 

	Παλαιότερα, οι διαφορές στη φαινοτυπική πλαστικότητα ποσοτικοποιούνταν με τη μέτρηση των αλλαγών που εμφανίζει ένα χαρακτηριστικό κατά μήκος μιας περιβαλλοντικής διαβάθμισης. 

	Μια άλλη μέθοδος ήταν η ηλεκτροφόρηση αλλοενζυμικών πρωτεϊνών, δηλαδή παραλλαγών ενός ενζύμου που παράγονται από διαφορετικά αλληλόμορφα , του ίδιου όμως γενετικού τύπου. 

	Ευρεία εφαρμογή βρήκε και η μέθοδος του πολυμορφισμού του μήκους θραυσμάτων DNA μετά από πέψη με ένζυμα περιορισμού. 

	Σήμερα, πάντως, χρησιμοποιούνται σύγχρονες μέθοδοι παραγωγής αλληλουχιών DNA (shot gun κ.λπ.) 

	 

	Οι Steiner και Masse (2013) έλεγξαν τη σημασία της γενετικής ποικιλομορφίας για τη σταθερότητα του συστήματος λείας–θηρευτή στην περίπτωση του θηρευτή Brachionus calyciflorus (ροτίφερα) και της λείας του, του φύκους Synura petersenii. Το ιδιαίτερο μ’ αυτό το φύκος είναι ότι, όσο μεγαλύτερη είναι η αποικία, τόσο ισχυρότερη είναι η αντίσταση στην κατανάλωση από τον θηρευτή. Τα αποτελέσματα του πειράματος έδειξαν ότι αυξημένη γενετική ποικιλομορφία ευνοεί αύξηση του πληθυσμιακού μεγέθους του φύκους και, επομένως, του μεγέθους της αποικίας. Με τη σειρά της, η αύξηση του μεγέθους της αποικίας βελτιώνει τις δυνατότητες αντίστασης έναντι της θήρευσης και σταθεροποιεί το σύστημα λείας–θηρευτή.

	Ειδικότερα, φαίνεται ότι η μεταβολή της γενετικής ποικιλομορφίας σε ένα είδος-κλειδί μπορεί να επηρεάσει τη σύνθεση αλλά και τη λειτουργία ολόκληρης της βιοκοινότητας. Στην περίπτωση αυτήν, ο γενότυπος του είδους-κλειδιού επηρεάζει έμμεσα και τον βαθμό προσαρμογής (fitness) των υπολοίπων και, έτσι, αλλάζει η σύνθεση της βιοκοινότητας, καθώς και η αφθονία των υπόλοιπων ειδών. Μάλιστα, μεταβολές στη σύνθεση της βιοκοινότητας και στην αφθονία των ειδών επισύρουν τελικά σημαντικές μεταβολές και στο επίπεδο των φαινοτύπων. 

	Η ιχνογραφία μιας τέτοιας περίπτωσης παρουσιάζεται στο Σχήμα 2.10 και οφείλεται στους Whitham κ.ά. (2008). Το δέντρο Populus angustifolia αποτελεί το είδος-κλειδί και τον οικολογικό σχηματισμό συμπληρώνουν η βιοκοινότητα των αρθροπόδων, η μικροβιακή βιοκοινότητα στο έδαφος και τα εκεί θρεπτικά στοιχεία. Σημαντική, επίσης, είναι η σχέση ανάμεσα στα φυτοφάγα έντομα και τα πουλιά που τα καταναλώνουν. Όλοι οι φαινότυποι του σχηματισμού, όπως, για παράδειγμα, η ικανότητα αντίστασης των δέντρων στην προσβολή από αφίδες (Pemphigus betae), διαθέτουν γενετική βάση και επηρεάζουν μερικά από τα υπόλοιπα τροφικά επίπεδα του σχηματισμού, με τελικό αποτέλεσμα μεταβολές στη σύνθεση της εδαφικής μυκητιακής βιοκοινότητας, στις βιοκοινότητες των εντόμων και των αραχνών, καθώς και των πουλιών που τα καταναλώνουν. Συγκεκριμένα, μετά από ένα μεγάλο διάστημα λειτουργίας του σχηματισμού, οι φαινότυποι σε επίπεδο σχηματισμού (H2c) και οι γενότυποι των ατομικών δέντρων (Η2) δείχνουν ισχυρή γενετική συνέχεια. Ο σχετικά υψηλός βαθμός πιστότητας κατά τη μεταβίβαση του γενετικού αποθέματος που παρατηρείται στις περιπτώσεις των βιοκοινοτήτων των αρθροπόδων, της εδαφικής μικροβιακής βιοκοινότητας, των εντόμων και των πουλιών δείχνει το πόσο η ποικιλομορφία στους διάφορους χαρακτήρες του κεντρικού είδους επηρεάζει μακροχρόνια συνθέσεις και λειτουργίες σε επίπεδο σχηματισμού. Ωστόσο, και οι κοινότητες των εδαφικών μικροοργανισμών, τα μέλη των οποίων ενέχονται άμεσα σε αποφασιστικής σημασίας συστημικές διαδικασίες (αποικοδόμηση, δυναμική των θρεπτικών κ.λπ.), αναμένεται να ελέγχουν αναδραστικά την προσαρμοστικότητα των δέντρων. Προδήλως, έμμεσες γενετικές σχέσεις ανάμεσα σε λιγοστά είδη, όπως ένα δέντρο, μερικά είδη φυτοφάγων κ.λπ., και το περιβάλλον τους αναμένεται να επηρεάζουν τη σύνθεση, την αφθονία και τη λειτουργικότητα ολόκληρου του σχηματισμού. 
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	Σχήμα 2.10. Φαινοτυπική συγκρότηση τροφικής ακολουθίας. H2 γενότυποι σε επίπεδο δέντρου και H2c φαινότυποι σε επίπεδο ευρύτερου τροφικού σχηματισμού (από Whitham κ.ά., 2008, άδεια από The American Association for the Advancement of Science).

	

	Σύνοψη 2.4. Θεμελιώδη είδη 

	Τα είδη-κλειδιά ελέγχουν ποικίλα δομικά και λειτουργικά χαρακτηριστικά της βιοκοινότητας.

	Υφίστανται διάφοροι τύποι ειδών-κλειδιών ανάλογα με την παράμετρο της κοινοτικής δομής ή λειτουργίας όπου ασκείται η παρέμβασή τους (είδη εστιακά, πυρηνικά, κεντρικά, περιβαλλοντικοί μηχανικοί κ.λπ.).

	Συχνά κεντρικό ρόλο κατέχουν οι ανώτατοι θηρευτές.

	Οι αλλογενείς μηχανικοί μεταβάλλουν τα φυσικά χαρακτηριστικά του ενδιαιτήματος χρησιμοποιώντας νεκρά και ζωντανά υλικά. 

	Η έρευνα των τελευταίων ετών έχει αναδείξει την οικολογική σημασία της γενετικής ποικιλομορφίας. 

	Ειδικότερα, οι γενότυποι των ειδών-κλειδιών αναμένεται να επηρεάζουν καθοριστικά την κοινοτική δομή και λειτουργία.
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3. Τροφικό πλέγμα και δίκτυα σχέσεων


	3.1. Δομή τροφικών πλεγμάτων

	Στο προηγούμενο κεφάλαιο, μιλήσαμε για στοιχειώδεις τροφικές διαμορφώσεις και τροφικές αλυσίδες. Στο πεδίο, ωστόσο, οι τροφικές διαμορφώσεις είναι πολύπλοκες, με τις τροφικές αλυσίδες να συνδυάζονται μεταξύ τους και να συγκροτούν τροφικά πλέγματα. Ένα γράφημα το οποίο αποτυπώνει τις πολύπλοκες τροφικές σχέσεις οι οποίες αναπτύσσονται μεταξύ των οργανισμών που απαντώνται στο έδαφος συμβατικής καλλιέργειας παρουσιάζεται στο Σχήμα 3.1. Το αξιοπρόσεκτο στο γράφημα αυτό είναι ότι μερικοί οργανισμοί αναφέρονται με βάση την ταξινομική τους θέση (κολλέμβολα, ενχυτρεΐδες κ.λπ.) και άλλοι αναφέρονται με βάση τη λειτουργική ομάδα στην οποία ανήκουν (μυκητοφάγοι νηματώδεις, κολλέμβολα θηρευτές κ.λπ.).  
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	Σχήμα 3.1. Τροφικό πλέγμα στο έδαφος συμβατικής καλλιέργειας. Άλλοι οργανισμοί έχουν ομαδοποιηθεί κατά λειτουργικές ομάδες και άλλοι σύμφωνα με την ταξινομική τους θέση (σχεδιασμένο με βάση περιγραφές των De Ruiter κ.ά., 1993, http://bioterra.com.uy/wp-content/uploads/2014/06/Red-Tr%C3%B3fica-del-Suelo2.jpg . https://www.google.gr/imgres?imgurl=https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/8/89/Soil_food_webUSDA.jpg&imgrefurl=https://en.wikipedia.org/wiki/Soil_food_web&h=717&w=800&tbnid=D0mjDee7d0c9uM:&docid=sRbfaJywUUSiiM&ei=aPBwVvyROYHZU7v5jtgF&tbm=isch&ved=0ahUKEwj85fSCzd_JAhWB7BQKHbu8A1sQMwgkKAIwAg .  

	 

	Εκτός από την αποτύπωση φαινομένων ενεργειακής κυκλοφορίας, τα τροφικά πλέγματα χρησιμοποιήθηκαν και για την απεικόνιση φαινομένων κυκλοφορίας υλικών, όπως η βιομάζα, τα θρεπτικά στοιχεία κ.λπ. Ένα τέτοιο διάγραμμα παρουσιάζεται στο Σχήμα 3.2, όπου ιχνογραφείται η ροή του άνθρακα και του αζώτου στο έδαφος χερσαίου σχηματισμού. Η ροή ξεκινάει από τα οργανικά υποστρώματα. Στη συνέχεια, τη σκυτάλη παραλαμβάνουν οι πρωτογενείς καταναλωτές που, στην περίπτωσή μας, είναι οι νηματώδεις, τα βακτήρια και οι μύκητες. Ακολουθεί η μικροπανίδα που στο εδαφικό σύστημα εκπροσωπείται από τα μαστιγοφόρα, τις αμοιβάδες, τους μικροβιοφάγους νηματώδεις, τα ακάρεα και τα κολλέμβολα. Μετά έρχονται οι θηρευτές και οι παμφάγοι νηματώδεις, τα κολλέμβολα θηρευτές και, τέλος, τα ακάρεα θηρευτές. 
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	Σχήμα 3.2. Ποιοτικό διάγραμμα ροής C και N στο έδαφος (Σχεδιασμένο με βάση περιγραφές και γραφήματα των Coleman, Crossley Jr. & Hendrix, 2004· Briones, 2014 και https://www.google.gr/url?sa=i&rct=j&q=&esrc=s&source=images&cd=&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwjQpMP-99_JAhVCRxoKHWbiAnwQjRwIBw&url=http%3A%2F%2Fwww.slideshare.net%2FPastizalesdelconosur%2Fv-encuentro-servicios-ecosistemas-lemaire&psig=AFQjCNESYZ0GPQcruLOEanv41SezNS26-w&ust=1450339939964523 ). 

	 

	Στα γραφήματα που προηγήθηκαν είναι καταφανής η πολυπλοκότητα των τροφικών πλεγμάτων και, γενικότερα, των δικτύων που σχηματίζουν οι σχέσεις ανάμεσα στα βιοτικά στοιχεία του συστήματος. Ωστόσο, ο βαθμός πολυπλοκότητας των δικτύων γενικώς και των τροφικών σχέσεων ειδικότερα δεν είναι παντού το ίδιο υψηλός. Κατά τεκμήριο, στα τροπικά και στα εύκρατα κλίματα τα τροφικά πλέγματα χαρακτηρίζονται πράγματι από αυξημένη πολυπλοκότητα. Αντίθετα, στα μη ευνοϊκά για τους οργανισμούς περιβάλλοντα τα αντίστοιχα πλέγματα εμφανίζουν σχετική απλότητα. Ακραίο παράδειγμα αποτελεί το πλέγμα που αναπτύσσεται στις δικές μας ορεινές υδατοσυλλογές, όπου το επίπεδο της κατανάλωσης περιορίζεται συχνά σε έναν και μοναδικό κρίκο που εξυπηρετείται από τους τρίτωνες. Επίσης, στο Σχήμα 3.3 παρουσιάζονται δύο παραδείγματα εδαφικού τροφικού πλέγματος χαμηλής πολυπλοκότητας. Τα πλέγματα αυτά αναπτύσσονται σε δύο ακραίους σχηματισμούς, έναν ερημικό και έναν της Ανταρκτικής. 
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	Σχήμα 3.3. Χαμηλής πολυπλοκότητας τροφικά πλέγματα από δύο μη ευνοϊκούς για τους οργανισμούς  οικολογικούς σχηματισμούς (τροποποιημένο από Wall & Virginia, 2009, άδεια από Elsevier).

	 

	Τόσο στο Σχήμα 3.1, όσο και στο Σχήμα 3.2, αλλά και στο Σχήμα 3.3, θα μπορούσε κανείς να παρατηρήσει ότι τα βέλη που απεικονίζουν ροές είναι μονής διεύθυνσης από τα αριστερά προς τα δεξιά, δηλαδή από τους οργανισμούς και τα υλικά που καταλαμβάνουν τις χαμηλότερες θέσεις στη βιολογική ιεραρχία προς εκείνους που καταλαμβάνουν υψηλότερες θέσεις. Επί της ουσίας, τα τροφικά πλέγματα απεικονίζουν φαινόμενα όπου η βιομάζα του κάθε μέλους καθορίζεται από τη διαθεσιμότητα της τροφής η οποία προσλαμβάνεται από το αμέσως κατώτερο επίπεδο και καταναλώνεται εκεί, καθώς και από το ποσοστό της βιομάζας που θα προσληφθεί και θα καταναλωθεί από άτομα ανώτερων τροφικών επιπέδων. 

	 

	

	Σύνοψη 3.1. Δομή τροφικών πλεγμάτων 

	Τα τροφικά πλέγματα είναι πολύπλοκες τροφικές διαμορφώσεις που συντίθενται από τροφικές αλυσίδες.

	Η πολυπλοκότητα του τροφικού πλέγματος συναρτάται, εκτός των άλλων, και με τη γεωγραφία της περιοχής.

	Τα τροφικά πλέγματα απεικονίζουν σχέσεις μονής διεύθυνσης από κάτω προς τα πάνω.

	 

	 

	3.1.2. Ανάλυση τροφικού πλέγματος

	3.1.2.1. Κλασικές μέθοδοι

	Στο Σχήμα 3.4 παρουσιάζεται σκαρίφημα υποθετικού τροφικού πλέγματος με την τυπική μορφή δικτύου σχέσεων, όπου οι διάφοροι οργανισμοί συνιστούν τους κρίκους του δικτύου, ενώ απεικονίζονται και οι τροφικές διασυνδέσεις. Βασική ιδιότητα του κάθε δικτύου με S κρίκους είναι η συνεκτικότητά του (Connectance c, Στάμου, 2009), που αποτιμά τη σχετική αξία του αριθμού των δεσμών (L) ανάμεσα στους κρίκους (είδη, λειτουργικές ομάδες) του δικτύου. Η συνεκτικότητα μετριέται ως ποσοστό της μέγιστης δυνατής: 
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	Όπως φαίνεται, ο αριθμητής του κλάσματος L που μετρά τον αριθμό των υφιστάμενων δεσμών ανάμεσα στους κρίκους του πλέγματος διαιρείται με μια ποσότητα η οποία μετρά τον μέγιστο δυνατό αριθμό δεσμών ανάμεσα σ’ αυτούς τους κρίκους S.

	Παραδοσιακά, για την ανάλυση του τροφικού πλέγματος, διατυπώνονται οι διαφορικές εξισώσεις τύπου Lotka-Voltera που του αντιστοιχούν (Στάμου, 2008). Έτσι, προκύπτει ένα σύστημα εξισώσεων με την καθεμία απ’ αυτές να περιγράφει τη δυναμική ενός πληθυσμού λείας ή θηρευτή ως συνάρτηση του πληθυσμιακού μεγέθους όλων εκείνων των άλλων πληθυσμών με τους οποίους διατηρεί τροφικές σχέσεις. Υποθέστε, για παράδειγμα, ότι θέλουμε να διατυπώσουμε τη διαφορική εξίσωση για έναν πληθυσμό φυτών (το μέγεθός του συμβολίζεται ως N) που αποτελεί τροφική πηγή για δύο είδη φυτοφάγων, τα μεγέθη των οποίων συμβολίζονται ως P1 και P2. Κατά τα γνωστά, η μορφή της διαφορικής εξίσωσης που αντιστοιχεί στον πληθυσμό του φυτού θα είναι: 
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	όπου r είναι ο ενδογενής ρυθμός αύξησης της φυτού, a είναι η ένταση του ενδοειδικού ανταγωνισμού που ασκείται ανάμεσα στα άτομα του φυτού, b είναι ο ρυθμός κατανάλωσης από τον πρώτο φυτοφάγο και c είναι ο αντίστοιχος ρυθμός κατανάλωσης από τον δεύτερο φυτοφάγο. Σε τρέχουσα γλώσσα, η εξίσωση μάς αφηγείται το πώς ο ρυθμός αύξησης του φυτικού πληθυσμού μειώνεται, επειδή οι πληθυσμιακές μεταβολές συμβαίνουν υπό την πίεση του ενδοειδικού ανταγωνισμού και της κατανάλωσης των δύο φυτοφάγων. 

	Τελικά, αφού διατυπωθεί το σύνολο των εξισώσεων για όλους του πληθυσμούς λείας και θηρευτών, είτε ακολουθεί μαθηματική ανάλυση του συστήματος αυτών των εξισώσεων είτε εκτελούνται προσομοιώσεις στον υπολογιστή. Τα τελευταία χρόνια οι μαθηματικές αναλύσεις όλο και περιορίζονται υπέρ των προσομοιώσεων. Σε κάθε περίπτωση, ο ερευνητής θα εκτρέψει τεχνητά το σύστημα από την ισορροπία του με μικροαλλαγές που θα προκαλέσει στα πληθυσμιακά μεγέθη επιλεγμένων πληθυσμών. Στη συνέχεια, θα παρακολουθήσει τη δυναμική του συστήματος, ώστε να διαπιστώσει ποιες θα είναι οι συνέπειες των μικροαλλαγών που προκάλεσε. Συγκεκριμένα, θα ενδιαφερθεί για το πόσο μεγάλες θα είναι τελικά οι μεταβολές στα πληθυσμιακά μεγέθη, για το αν το σύστημα θα γυρίσει ή όχι στην αρχική του κατάσταση και σε πόσο χρόνο, για το αν αυτό καταλήξει σε κάποια άλλη σταθερή κατάσταση και πόσος χρόνος θα χρειαστεί, ώστε να συμβεί αυτό κ.λπ. 

	 

	[image: C:\Users\Thalis PDM\Desktop\Δυναμική βιοκοινοτήτων-YES\revisions-YES\Chapter-3\Revisions\Septemper 2015\Images\Graphs\Σχήμα 3.4.jpg]

	 

	Σχήμα 3.4. Υποθετικό τροφικό πλέγμα υπό μορφή τυπικού δικτύου, όπου διακρίνονται οι κρίκοι (ελλείψεις) και οι δεσμοί (βέλη). Η κατεύθυνση του βέλους δείχνει την πορεία της μεταφοράς βιομάζας.

	 

	Στην πλειονότητα των περιπτώσεων πάντως, τα ερωτήματα της ανάλυσης αυτού του τύπου περιορίζονται σε δύο. Το πρώτο επερωτά το κατά πόσον το σύστημα θα επιστρέψει στην κατάσταση της ισορροπίας και το δεύτερο το πόσο γρήγορα μπορεί να συμβεί κάτι τέτοιο. Η σχετική έρευνα έχει δείξει ότι η πρώτη ερώτηση θα απαντηθεί θετικά ή αρνητικά, ανάλογα με το ποια είναι τα δομικά χαρακτηριστικά του πλέγματος, όπως, για παράδειγμα, το μήκος των τροφικών αλυσίδων, η συνεκτικότητα των σχέσεων κ.λπ. Στην περίπτωση θετικής απάντησης στην πρώτη ερώτηση, η εκτίμηση για τον χρόνο επανάκαμψης του συστήματος (δεύτερη ερώτηση) θα εξαρτηθεί από τα ίδια δομικά χαρακτηριστικά. 

	Για τον ρόλο των παραπάνω δομικών στοιχείων στην ισορροπία του πλέγματος των σχέσεων που αναπτύσσονται στο πλαίσιο της βιοκοινότητας θα γίνει λόγος σε επόμενες ενότητες και κεφάλαια. Εδώ θα περιοριστούμε να υπενθυμίσουμε αυτό που αναφέρθηκε και σε προηγούμενα κεφάλαια, ότι δηλαδή για τη διαχείριση της πολυπλοκότητας του τροφικού πλέγματος τα είδη κατατάσσονται συχνά σε λειτουργικές ομάδες ανάλογα με τα χαρακτηριστικά της δίαιτάς τους. Σε κάθε λειτουργική ομάδα μπορεί να καταταγεί πληθώρα οργανισμών, ανεξάρτητα από την ταξινομική τους κατάταξη. Έχουμε προαναφέρει, για παράδειγμα, ότι διάφορα είδη μυρμηγκιών, τρωκτικών και πουλιών θα καταταγούν στην ίδια λειτουργική ομάδα, ας πούμε των σποροφάγων, αρκεί βασικό στοιχείο της δίαιτάς τους να είναι η κατανάλωση σπερμάτων. Πάντως, και σ’ αυτήν την περίπτωση, ο τύπος των διαφορικών εξισώσεων που θα συγκροτήσουν το σύστημα αλλά και η μέθοδος της ανάλυσης δεν αλλάζουν. 

	Άλλα ερωτήματα που έχουν τεθεί κατά καιρούς αφορούν το κατά πόσον τα πραγματικά τροφικά πλέγματα εκεί έξω εμφανίζουν σταθερά πρότυπα και, αν ναι, ποιο είναι το οικολογικό τους νόημα, αν οι αναλογίες βιομάζας, αριθμού ειδών ή/και πυκνοτήτων ανάμεσα στα τροφικά επίπεδα παραμένουν σταθερές σε όλες τις βιοκοινότητες κ.λπ. Οι απαντήσεις στα τελευταία αυτά ερωτήματα ποικίλλουν. Για παράδειγμα, έχει αναφερθεί ότι η αναλογία του αριθμού των θηρευτών προς τον αριθμό των ειδών που τους τρέφουν παραμένει σταθερά κοντά στο 4 προς 3, και αυτό αποδίδεται στη σχετικά μειωμένη τροφική εξειδίκευση των θηρευτών, πράγμα που οδηγεί και σε τροφοληπτικές επικαλύψεις. Παρεμφερές ερώτημα, που, μάλιστα, επανέρχεται συχνά, αναφέρεται στις αναλογίες των ενδιάμεσων καταναλωτών προς τους ανώτερους κ.λπ. 

	 

	

	Σύνοψη 3.2. Ανάλυση Τροφικού πλέγματος, Κλασικές μέθοδοι: 

	Τα δίκτυα σχέσεων είναι γραφήματα που συντίθενται από κρίκους και τους μεταξύ των κρίκων δεσμούς. Κατά περίπτωση, οι κρίκοι αντιπροσωπεύουν είδη, γένη, λειτουργικές ομάδες κ.λπ., ενώ οι δεσμοί συμβολίζουν πάσης φύσεως σχέσεις (ανταγωνισμού, συνέργειας, τροφικών ροών κ.λπ.).

	Για τη μελέτη του δικτύου διατυπώνεται σύστημα διαφορικών εξισώσεων οι οποίες περιγράφουν τη δυναμική των πληθυσμών που το συγκροτούν. 

	Για την επεξεργασία του δικτύου χρησιμοποιούνται είτε αναλυτικές ή/και αριθμητικές μέθοδοι ή μέθοδοι προσομοίωσης στον υπολογιστή.

	Το βασικό ερώτημα προς απάντηση είναι το εάν και πότε το σύστημα θα επιστρέψει στην αρχική κατάσταση μετά από μικρής έκτασης διαταραχή στις τιμές των παραμέτρων ή στα μεγέθη των πληθυσμών.

	 

	 

	 

	3.1.3. Η συνεκτικότητα τροφικού πλέγματος

	3.1.3.1. Δικτυακή ανάλυση

	Ανατρέχοντας στη σχετική βιβλιογραφία, διαπιστώσαμε ότι έως την ώρα που γράφονται αυτές οι γραμμές έχουν περιγραφεί και αναλυθεί πάνω από 400 τροφικά πλέγματα. Τα τελευταία χρόνια, μάλιστα, τα πλέγματα κατασκευάζονται ως δίκτυα σχέσεων και αναλύονται με τις γενικές μεθόδους που χρησιμοποιεί η δικτυακή ανάλυση. 

	Η δικτυακή ανάλυση είναι μέθοδος διαχείρισης συστημάτων τα οποία αποτυπώνουν πάσης φύσεως σχέσεις ανάμεσα στα μέλη που τα συγκροτούν. Στην περίπτωση της βιοκοινότητας, οι σχέσεις αυτές μπορεί να είναι τροφικές, αλλά και σχέσεις ανταγωνιστικές, ξενιστή παράσιτου, απλής διευκόλυνσης, συνεργατικές, αμφίδρομες ή μονόδρομες, αμφίπλευρες ή ετερόπλευρες, ισότιμες ή ανισότιμες, ισοβαρείς ή όχι (Σχήμα 3.5, επανασχεδιασμένο από γράφημα του Στάμου, 2009). Μιλώντας, λοιπόν, για δικτυακή ανάλυση σε τούτη την ενότητα, βρίσκουμε την ευκαιρία να επεκτείνουμε τη συζήτηση και πέρα από τα στενά όρια των τροφικών πλεγμάτων. 
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	Σχήμα 3.5. Δίκτυο σχέσεων ανάμεσα στις λειτουργικές ομάδες νηματωδών σε έδαφος βιολογικής καλλιέργειας φασολιού. Οι διάφορες λειτουργικές ομάδες που συγκροτούν το δίκτυο απεικονίζονται με τη βοήθεια κύκλων ως κρίκοι του δικτύου. Το πάχος των γραμμών που διασυνδέει τους κρίκους αντιστοιχεί στην ένταση των διασυνδέσεων. Το δίκτυο δεν περιορίζεται στις τροφικές σχέσεις και, επομένως, δεν αφορά τροφικό πλέγμα. Αφορά σχέσεις γενικώς, χωρίς να αναφέρεται στη φύση τους, αν δηλαδή πρόκειται για σχέσεις ανταγωνισμού, θήρευσης ή συνεργασίας, και αυτός είναι ο κανόνας στις περισσότερες περιπτώσεις εφαρμογής μεθόδων δικτυακής ανάλυσης.

	 

	Στη συντριπτική τους πλειοψηφία, οι προσπάθειες δικτυακής ανάλυσης κατατείνουν στο να διατυπώσουν κανόνες που διέπουν την οργάνωση του συστήματος. Μία από τις βασικές ερωτήσεις, για παράδειγμα, έχει να κάνει με το κατά πόσον η πολυπλοκότητα των εν λόγω συστημάτων, ας πούμε των τροφικών πλεγμάτων, έχει όρια. 

	Γενικότερα, όπως σε κάθε είδους δίκτυο, έτσι και για τα τροφικά πλέγματα η αποτίμηση του βαθμού πολυπλοκότητάς τους βασίζεται στον υπολογισμό σειράς μετρικών. Μία απ’ αυτές εκτιμά την πυκνότητα των σχέσεων. Με τον όρο «πυκνότητα σχέσεων» εννοούμε τον αριθμό των συνδέσεων που κατά μέσο όρο διατηρεί ο κάθε κρίκος με τους υπόλοιπους κρίκους του πλέγματος. Είναι λογικό να υποθέσουμε εδώ ότι, καθώς αυξάνεται ο αριθμός των κρίκων που συμμετέχουν στο πλέγμα, αυξάνεται και η πυκνότητα των συνδέσεων. Εδώ η μηδενική υπόθεση μπορεί να διατυπωθεί σε πιο τυπική γλώσσα ως εξής: Συμβαίνει πράγματι να αυξάνεται ο ανά κρίκο αριθμός των διασυνδέσεων, καθώς αυξάνει ο αριθμός των κρίκων που συγκροτούν το τροφικό πλέγμα, ή, αντίθετα (εναλλακτική υπόθεση), ο αριθμός των σχέσεων να παραμένει σταθερός, ανεξάρτητα από τον αριθμό των κρίκων που συμμετέχουν στο δίκτυο; Οι σχετικές έρευνες δείχνουν ότι, γενικώς, τα θαλάσσια τροφικά πλέγματα είναι περισσότερο πολύπλοκα απ’ αυτά των ποταμιών, των λιμναίων και των χερσαίων συστημάτων (δες, για παράδειγμα, στους Briand & Cohen, 1987). Ειδικότερα, στην περίπτωση που οι κρίκοι του πλέγματος αντιστοιχούν σε είδη, τότε στη θάλασσα ένας μέσος αριθμός συνδέσεων ανά είδος ανέρχεται στις 12, ενώ στα υπόλοιπα συστήματα ο μέσος αριθμός των αντίστοιχων συνδέσεων δεν ξεπερνά τις 8. 

	Να σημειωθεί πάντως ότι η ένταση της σχέσης ανάμεσα σε δύο είδη, κατά κανόνα, διαφέρει από εκείνη ανάμεσα σε δύο άλλα. Γι’ αυτόν τον λόγο, εκτός από τον αριθμό των σχέσεων, ερμηνευτική αξία έχει και ο τρόπος με τον οποίο κατανέμεται η ισχύς (ένταση) των σχέσεων. Κατά κανόνα, εδώ δεν εφαρμόζει η κανονική κατανομή, καθόσον εμφανίζεται ισχυρή ασυμμετρία, με πολλούς κρίκους να αναπτύσσουν σχέσεις ασθενούς έντασης με τους υπόλοιπους. Μάλιστα, ο υψηλός βαθμός συνεκτικότητας που εμφανίζουν οι βιοκοινότητες στη φύση έχει αποδοθεί ακριβώς στην υπεροχή των ασθενών έναντι των ισχυρών σχέσεων. Η παραπάνω διαπίστωση μάς διδάσκει ότι η μελέτη της έντασης των άμεσων αλλά και των έμμεσων σχέσεων, και όχι απλώς του αριθμού τους, είναι ουσιώδης για την κατανόηση της δυναμικής των κοινοτήτων και τη σταθερότητα των τροφικών πλεγμάτων. Δυστυχώς, η ανάλυση της έντασης των σχέσεων υπό δικτυακή σκοπιά διατρέχει τα αρχικά της βήματα και, επομένως, τα ευρήματα δεν επαρκούν, ώστε να στοιχειοθετηθεί σχετική συζήτηση.

	Από όσα έχουμε αναφέρει έως τώρα, γίνεται φανερό ότι η ανάλυση της πολυπλοκότητας των τροφικών πλεγμάτων θεωρείται απαραίτητη, ώστε να κατανοηθεί η οργάνωσης της βιοκοινότητας. Ορισμένα τροφικά πλέγματα θεωρούνται σταθερά και μπορούν να αντέξουν την απώλεια ειδών, ενώ κάποια άλλα είναι ιδιαιτέρως ευπαθή. 

	3.1.3.2. Σπουδαιότητα ειδών 

	Όπως προαναφέραμε, η σύγχρονη οικολογική έρευνα επικεντρώνεται στην πολυπλοκότητα των δικτύων, και, για την πραγμάτευση των σχετικών ζητημάτων, χρησιμοποιούνται μοντέλα δικτυακής ανάλυσης και υπολογίζονται οι τιμές αντίστοιχων μετρικών. Ένα τέτοιο δίκτυο από τους Yoon κ.ά. (2004), και, μάλιστα, σε μορφή τρισδιάστατη, εικονίζεται στο Σχήμα 3.6. Η έμφαση της αναζήτησης είναι πάνω στην ειδική σημασία που έχει το κάθε είδος/κρίκος του δικτύου για τη δομή της βιοκοινότητας συνολικά. Για την απόδοση της σπουδαιότητας του κάθε είδους χρησιμοποιούνται εμβληματικοί χαρακτηρισμοί, όπως είδη-κλειδιά (keystone species), είδη σηματοδότες (flagship species), είδη ομπρέλα (umbrella species) κ.λπ. Επί της ουσίας, οι παραπάνω χαρακτηρισμοί έρχονται να σηματοδοτήσουν τις δευτερογενείς συνέπειες που θα επιφέρει τυχόν απομάκρυνση ενός είδους πάνω στις άμεσες ή τις έμμεσες σχέσεις των υπόλοιπων (διαφοροποιήσεις στις τροφικές αλυσίδες και στα τροφικά πλέγματα, αλλά και διαφοροποιήσεις στο πλέγμα των διαειδικών σχέσεων ανταγωνισμού, συνεργασίας κ.λπ.). 
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	Σχήμα 3.6. Το τρισδιάστατο λιμναίο τροφικό πλέγμα (Little Rock Lake, Wisconsin), που παρήγαγε δικτυακή ανάλυση. Χαρακτηριστική είναι η αυξημένη πολυπλοκότητα του δικτύου (www.foodwebs.org, Yoon κ.ά., 2004) .

	 

	Για την ποσοτική απόδοση της σπουδαιότητας έχουν προταθεί πολλοί δείκτες. Άλλοι απ’ αυτούς μετρούν την ισχύ του κάθε είδους/κρίκου, δηλαδή το πόσο κεντρικός είναι ο ρόλος ενός είδους/κρίκου στο πλαίσιο του δικτύου των σχέσεων, άλλοι μετρούν την ισοδυναμία ανάμεσα στους ρόλους που διεκπεραιώνουν τα διάφορα είδη/κρίκοι της βιοκοινότητας κ.λπ. (λεπτομέρειες στο Στάμου, 2009).

	Η ισχύς του κάθε επιμέρους είδους/κρίκου του δικτύου και, επομένως, ο έλεγχος που ασκεί επί των υπόλοιπων ειδών εκτιμάται με βάση τις σχέσεις που αναπτύσσει με τα υπόλοιπα. Με άλλα λόγια, η ισχύς του κάθε οργανισμού χωριστά είναι ιδιότητα σχεσιακή. Αφού υπολογιστεί η ισχύς του κάθε ατομικού κρίκου, μπορούμε, στη συνέχεια, να υπολογίσουμε τη μέση ισχύ των κρίκων του δικτύου στο σύνολό τους. Οι υπολογισμοί αυτοί αποτελούν μέσες αντιπροσωπευτικές εκτιμήσεις, που αναφέρονται σε ολόκληρο το σύστημα, και, γι’ αυτόν τον λόγο, η μέση ισχύς είναι ιδιότητα συστημική. Προφανώς, δύο βιοκοινότητες με ταυτόσημη συστημική ισχύ είναι δυνατό να διαφέρουν κατά τη διανομή της ισχύος στα επιμέρους είδη που τη συγκροτούν.

	Έχουν προταθεί διάφορες μετρικές ισχύος ή κεντρικότητας των κόμβων, με καθεμία να αποδίδει και διαφορετικές όψεις του φαινομένου. Ορισμένες μετρικές πραγματεύονται την ισχύ ενός κρίκου ως έλεγχο επί άλλων κρίκων. Μια τέτοια μετρική είναι και εκείνη που μετρά τη βαθμίδα κεντρικότητας (degree centrality), δηλαδή το σύνολο των άμεσων δεσμών που σχηματίζει ο κάθε κρίκος με τους υπόλοιπους κρίκους του δικτύου. 

	Στα ευρύτερα κοινοτικά δίκτυα, εκείνα δηλαδή που, εκτός από τις τροφικές, συμπεριλαμβάνουν και άλλες σχέσεις (ανταγωνισμός, συνέργεια κ.λπ.), ορισμένοι δεσμοί, όπως εκείνοι που συμβολίζουν σχέσεις ίδιας έντασης ανταγωνισμού ανάμεσα σε δύο είδη, είναι αμφίδρομοι. Αντίθετα, άλλοι δεσμοί είναι μονής κατεύθυνσης, όπως εκείνοι που ιχνογραφούν τροφικές σχέσεις με το βέλος να ξεκινά από τον θηρευτή και να κατευθύνεται προς τη λεία, έτσι ώστε να προσδιορίζεται η κατεύθυνση προς την οποία ασκείται η πίεση. Μονής κατεύθυνσης, όμως, είναι και τα βέλη που, σε περιπτώσεις ετερόπλευρου ανταγωνισμού, συμβολίζουν την ένταση του ανταγωνιστικού πλεονεκτήματος, όταν δηλαδή από την ένταση της πίεσης που ασκεί το υπερέχον είδος αφαιρεθεί η ένταση της πίεσης την οποία ασκεί εκείνο που μειονεκτεί. Στην περίπτωση αυτήν, εκτός από το σύνολο, υπολογίζεται χωριστά ο αριθμός που δείχνει προς τον κρίκο (in-degree centrality, π.χ. μειονεκτών ανταγωνιστής Α  υπερέχων ανταγωνιστής Β) και χωριστά ο αριθμός των δεσμών από τον κρίκο (out-degree centrality, π.χ. υπερέχων ανταγωνιστής Α  μειονεκτών ανταγωνιστής Γ). Στην περίπτωση που υπερέχουν οι δεσμοί προς τον κρίκο, τότε αυτός χαρακτηρίζεται διακεκριμένος. Στην κατηγορία αυτή μπορούμε, για παράδειγμα, να κατατάξουμε είδη δίαιτας, που, όπως προαναφέραμε, αποτελούν την τροφική βάση πλειάδας οργανισμών. Στην αντίθετη περίπτωση υπεροχής δεσμών από τον κρίκο προς άλλους, αυτός χαρακτηρίζεται κρίκος με επιρροή. Στην κατηγορία αυτή θα μπορούσαμε να κατατάξουμε τα ψηλά δέντρα μιας δασοσυστάδας, καθόσον αυτά υπερέχουν στον ανταγωνισμό για φως έναντι εκείνων στους κατώτερους ορόφους και, άρα, επηρεάζουν αποφασιστικά, και κυρίως μονόπλευρα, την ανάπτυξη των τελευταίων. 

	Ερμηνευτική αξία έχει και ο τρόπος με τον οποίο διανέμονται οι τιμές κεντρικότητας στα διάφορα είδη. Στην περίπτωση που οι σχέσεις ανάμεσα στα είδη είναι σχετικά ετεροβαρείς, οπότε και η πολυπλοκότητα του δικτύου είναι μικρή, τότε η κατανομή αυτών των τιμών (στα είδη) περιγράφεται από τη δυναμοσυνάρτηση (Power-low). Όσο η πολυπλοκότητα του δικτύου αυξάνεται, με τις σχέσεις να γίνονται όλο και περισσότερο ισοδύναμες, η αντίστοιχη κατανομή περιγράφεται στην αρχή από την εκθετική κατανομή και, στη συνέχεια, από την ομοιόμορφη, οπότε και η πολυπλοκότητα μεγιστοποιείται. Στο Σχήμα 3.7, που σχεδιάστηκε από δεδομένα της Τσιαφούλη (2007), παρουσιάζεται η κατανομή των τιμών κεντρικότητας σε δύο βιοκοινότητες επιεδαφικών κολεοπτέρων από οργανική και συμβατική καλλιέργεια σπαραγγιού στην Κρύα Βρύση Πέλλας. Όπως φαίνεται, εκτός από τον μικρότερο αριθμό ειδών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα της συμβατικής καλλιέργειας, ένα μονάχα είδος εμφανίζει μεγάλη ισχύ, ενώ, στην πολυπλοκότερη βιοκοινότητα της οργανικής καλλιέργειας, η ισχύς μοιράζεται ανάμεσα σε πολλά είδη. 
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	Σχήμα 3.7. Διανομή του βαθμού κεντρικότητας στους κρίκους δύο βιοκοινοτήτων κολεοπτέρων σε οργανική (πράσινη γραμμή) και συμβατική (μπλε γραμμή) καλλιέργεια σπαραγγιού (δεδομένα από Τσιαφούλη, 2007).

	 

	Ιδιαίτερο ενδιαφέρον παρουσιάζει η κεντρικότητα ιδιοανύσματος (eigenvector centrality). Ο όρος προέρχεται από τη μέθοδο υπολογισμού του δείκτη όπου, αρχικά, εφαρμόζεται Ανάλυση Κύριων Παραγόντων (PCA) στα δεδομένα και, στη συνέχεια, υπολογίζονται οι ιδιοτιμές και τα ιδιοανύσματα. Εδώ λαμβάνεται υπόψη ότι η κεντρικότητα ενός κρίκου δεν αποδίδεται μονάχα από τον αριθμό των άμεσων και των έμμεσων δεσμών που διατηρεί με τους υπόλοιπους κρίκους του δικτύου, αλλά κυρίως από το πόσο ισχυροί είναι από τη μεριά τους αυτοί οι υπόλοιποι κρίκοι. Η σπουδαιότητα αυτού του δείκτη έγκειται στο γεγονός ότι αποδίδει μεν τη διαμόρφωση των δεσμών στο σύνολο του δικτύου, κυρίως, όμως, αποκαλύπτει τις τοπικές εκείνες διαμορφώσεις ισχύος που συμβαίνουν γύρω από κάθε κρίκο, με τους κρίκους υψηλής ανυσματικής κεντρικότητας και, άρα, ισχύος να σχετίζονται άμεσα με επίσης ισχυρούς κρίκους, δηλαδή κρίκους υψηλής κεντρικότητας. 

	Ιδιαίτερο ενδιαφέρον έχει ο υπολογισμός της πρώτης και της δεύτερης ιδιοτιμής του πίνακα, που περιγράφει τις σχέσεις ανάμεσα στα είδη ανά δύο, καθώς και τον λόγο τους. Στον Πίνακα 3.1 παρουσιάζονται δεδομένα σχετικής ανάλυσης που προέρχονται από την εφαρμογή της μεθόδου στο έδαφος καλλιέργειας φασολιών στην Πρέσπα από τους Kapagianni, Boutsis, Argyropoulou,. Papatheodorou & Stamou (2010). Συγκεκριμένα, εδώ αναλύθηκε η δομή της βιοκοινότητας των νηματωδών σε πειραματικές επιφάνειες που δεν είχαν απολυμανθεί πριν την καλλιέργεια και σε άλλες που είχαν απολυμανθεί βιολογικά ή χημικά. Όπως φαίνεται, οι πρώτες ιδιοτιμές αποδίδουν το 39,8, 36,7 και 37,7% της συνολικής διακύμανσης των δεδομένων που αναφέρονται στα αντίστοιχα δίκτυα σχέσεων. Οι τιμές αυτές είναι σχετικά υψηλές και υποδεικνύουν ότι και στους τρεις τύπους χειρισμών η σπουδαιότητα που έχει το σύνολο των σχέσεων υπερκαθορίζει και την ατομική σπουδαιότητα που μπορεί να έχει το Α ή το Β είδος/κρίκος του δικτύου. Αυτό αποδίδεται καθαρότερα από τη θεώρηση του λόγου της πρώτης προς τη δεύτερη και της δεύτερης προς την τρίτη ιδιοτιμή. Ο πρώτος ο οποίος μετρά τη σπουδαιότητα που έχει η συνολική διαμόρφωση των σχέσεων για την πολυπλοκότητα του δικτύου λαμβάνει τιμές κατά πολύ πάνω από την οριακή τιμή 2. Αντίθετα, ο λόγος της δεύτερης σε μέγεθος προς την τρίτη ιδιοτιμή που μετρά τοπικές διαμορφώσεις σχέσεων γύρω από ένα ή δύο γένη λαμβάνει τιμές χαμηλότερες του 2. Το συμπέρασμα, λοιπόν, από την ανάλυσή μας είναι ότι οι σχέσεις ανάμεσα στα γένη των νηματωδών ακολουθούν ένα βασικό σχέδιο που απλώνεται σε όλο το δίκτυο, ενώ, αντίθετα, οι τοπικές ή άλλες πρόσθετες διαμορφώσεις έχουν δευτερεύουσα συμβολή. Αυτό πάντως δεν αποτελεί τον κανόνα και, όπως θα δούμε στη συνέχεια, πολλές φορές, όπως, για παράδειγμα, συμβαίνει στην περίπτωση υπερκυριαρχίας ενός είδους ή στην περίπτωση παρουσίας ειδών με ισχυρό ρόλο κλειδί, η σπουδαιότητα ορισμένων ατομικών κρίκων/ειδών είναι αυξημένη και υπερκαθορίζει την πολυπλοκότητα του δικτύου.  
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	Να σημειώσουμε, τέλος, ότι, από τη στιγμή που τα είδη/κρίκοι υψηλής κεντρικότητας διαθέτουν την ικανότητα να συνυπάρχουν με πολλά άλλα εξίσου σπουδαία είδη, οι παράμετροι ανυσματικής κεντρικότητας που υπολογίζονται για το κάθε είδος χωριστά χρησιμοποιούνται συχνά και ως δείκτες συνύπαρξης του κάθε είδους με άλλα. Όμως, και η μέση αντιπροσωπευτική τιμή που υπολογίζεται για το σύνολο του δικτύου χρησιμοποιείται ως δείκτης του βαθμού συνύπαρξης των ειδών σε επίπεδο δικτύου (συστημική ιδιότητα). 

	Και αν οι μετρικές ισχύος εκφράζουν με τον έναν ή τον άλλον τρόπο τον έλεγχο που ασκεί το κάθε είδος/κρίκος του δικτύου πάνω στους υπόλοιπους, ερμηνευτική αξία έχουν και οι μετρικές που αποδίδουν όψεις της δραστηριότητας των ειδών αυτήν τη φορά. Πρόκειται για τις μετρικές ενδιαμεσότητας (betweeness centrality). Η παράμετρος αυτή εκφράζεται συχνά ως ποσοστό και μετρά τον αριθμό των μονοπατιών στα οποία μετέχει ο κάθε κρίκος/είδος. Φανταστείτε δίκτυο όπου, όπως στα τροφικά πλέγματα, οι συνδέσεις μεταξύ των ειδών/κρίκων συμβολίζουν μονοπάτια μέσα από τα οποία κυκλοφορεί ενέργεια. Θα μετρήσουμε την ενδιαμεσότητα ενός είδους ανάλογα με το σε πόσες περιπτώσεις το είδος μας θα βρεθεί στο ενδιάμεσο του μονοπατιού μέσω του οποίου πραγματοποιείται η ανταλλαγή ανάμεσα σε δύο άλλα είδη. Προδήλως, κόμβοι/είδη με μεγάλη ενδιαμεσότητα έχουν και μεγάλη πιθανότητα να παίξουν ρόλο ενδιάμεσου, ο οποίος καθορίζει τη σχετική θέση στο δίκτυο άλλων κόμβων που συνδέονται μ’ αυτούς. 

	Χρησιμότητα, αν και σε λιγότερες περιπτώσεις, παρουσιάζουν και οι μετρικές που μετρούν τον βαθμό ανεξαρτησίας των κρίκων. Πρόκειται για τους λεγόμενους δείκτες εγγύτητας που μετρούν το πόσα, κατά μέσο όρο, βήματα θα χρειαστεί η ενέργεια η οποία ξεκινάει από ένα είδος/κρίκο, για να φτάσει σε όλους τους άλλους κόμβους του δικτύου. 

	Στο Σχήμα 3.8 απεικονίζονται διάφοροι τύποι κεντρικότητας που εμφανίζουν δίκτυα σχέσεων τα οποία αναπτύσσονται στο πλαίσιο της φυτικής βιοκοινότητας σε αναπλάσεις της χωματερής των Ταγαράδων. Όπως φαίνεται στο πάνω γράφημα που αφορά ανάπλαση ηλικίας 13 ετών, μέγιστη τιμή ενδιαμεσότητας εμφανίζει το T. angustifolium (πράσινο χρώμα) και ακολουθούν τα είδη S. elaeangnifolium και T. scabrum (πράσινο και μαύρο αντίστοιχα). Στο κάτω γράφημα που αφορά ανάπλαση ηλικίας 2 ετών, υψηλότερες τιμές ανυσματικής κεντρικότητας εμφανίζουν τα είδη M. albus, H. incana, S. oleraceus, C. dactylon. Μέγιστη τιμή ενδιαμεσότητας έχoυν τα είδη M. albus, H. incana, και P. aviculare. Αξιοσημείωτο είναι ότι και στις δύο περιπτώσεις η ανάλυση διαχωρίζει τρεις ομάδες ειδών (φατρίες, factions). 
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	Σχήμα 3.8. Δίκτυα σχέσεων που αναπτύσσονται στο πλαίσιο της φυτικής βιοκοινότητας σε αναπλάσεις της χωματερής των Ταγαράδων. Πάνω: ανάπλαση ηλικίας 13 ετών. Κάτω: ανάπλαση ηλικίας 2 ετών. Το μέγεθος των κόμβων είναι ανάλογο της βαθμίδας κεντρικότητας του αντίστοιχου είδους. Τα χρώματα διαχωρίζουν ομάδες ειδών με ισχυρές μεταξύ τους διασυνδέσεις. 

	 

	3.1.3.3. Είδη-κλειδιά

	Σε πολλές περιπτώσεις, η σπουδαιότητα ενός είδους συναρτάται με το τι πρόκειται να συμβεί στο δίκτυο που διαμορφώνεται στο πλαίσιο της βιοκοινότητας, αν τυχόν αυτό απομακρυνθεί (Πλαίσιο 3.1). Ας δούμε το παράδειγμα του μοβ αστερία Pisaster ochraceous (Φωτογραφία 3.1). Ο οργανισμός αυτός αποτελεί είδος-κλειδί σε αρκετές βραχώδεις παλιρροιακές κοινότητες στη Βόρεια Αμερική. Η απομάκρυνσή του οδηγεί στην υπέρμετρη εξάπλωση στον χώρο του Mytilus californianus, γεγονός που συνεπάγεται αποκλεισμό για πολλά άλλα είδη ασπονδύλων και φυκιών. Το τελικό αποτέλεσμα για το οικολογικό δίκτυο είναι η ελαχιστοποίηση της συνδεσιμότητας και, άρα, η μείωση της πολυπλοκότητάς του. Μας λέει, λοιπόν, το παραπάνω παράδειγμα ότι, αν η απομάκρυνση ενός είδους από τον βιότοπο συντελεί στην ελαχιστοποίηση της συνδεσιμότητας των κρίκων του δικτύου, τότε, σύμφωνα με όσα αναφέρονται στο Πλαίσιο 3.1, στο είδος αυτό μπορεί να αποδοθεί ο χαρακτηρισμός «είδος-κλειδί». 
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	Φωτογραφία 3.1. Συνύπαρξη μοβ αστερία με φύκια, μύδια και άλλους οργανισμούς σε βραχώδεις θαλάσσιους σχηματισμούς της Β. Αμερικής ("Ochre sea stars" by D. Gordon E. Robertson - Own work. Licensed under CC BY-SA 3.0 via Commons - https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Ochre_sea_stars.jpg#/media/File:Ochre_sea_stars.jpg).

	 

	Η ελαχιστοποίηση της συνδεσιμότητας, δηλαδή του αριθμού των διασυνδέσεων των ειδών ανά δύο, είναι μία —η συνηθέστερη— συνέπεια από την απομάκρυνση ενός είδους-κλειδιού. Ωστόσο, σπανιότερα συμβαίνει και διάσπαση του δικτύου σε δύο ή και περισσότερα επιμέρους δίκτυα. Ας δούμε το παράδειγμα του αφρικανικού ελέφαντα, αν και στα χερσαία συστήματα η παρουσία ειδών-κλειδιών πιστεύεται ότι δεν είναι τόσο συχνή, όσο τουλάχιστον στα υδάτινα. Η τροφική δραστηριότητα του ελέφαντα, λοιπόν, καταστρέφει θάμνους και μικρά δέντρα, και έτσι μετατρέπει τα ενδιαιτήματα με ξυλώδη βλάστηση σε ανοιχτούς βοσκότοπους, με επακόλουθο αποτέλεσμα να αυξάνεται εκεί η συχνότητα των πυρκαγιών. Με τη σειρά του, αυτό οδηγεί σε ακόμη πιο ανοιχτά και κατακερματισμένα συστήματα, τα οποία και συγκροτούν ενδιαίτημα ακατάλληλο και για τον ίδιο τον ελέφαντα. 

	Τα δύο προηγούμενα παραδείγματα σκιαγραφούν δύο διαφορετικά κριτήρια για την απόδοση του χαρακτηρισμού «είδος-κλειδί». Πρόκειται για διαφορετικές εκδοχές του ίδιου φαινομένου, που για το δίκτυο σημαίνει ελαχιστοποίηση της συνδεσιμότητας των κόμβων, πράγμα που εν τέλει συνεπάγεται ότι, αν, ας πούμε, η μεταφορά ενέργειας ανάμεσα σε δύο είδη απαιτούσε έναν ενδιάμεσο, τώρα αυτή μπορεί να χρειαστεί και δεύτερο ή και τρίτο ή και ακόμα περισσότερους. 

	 

	

	Πλαίσιο 3.1. Δικτυακή ανάλυση: κόμβοι κλειδιά 

	Στο πλαίσιο της δικτυακής ανάλυσης τα προβλήματα τίθενται με όρους συνδεσιμότητας ανάμεσα σε κρίκους. Συγκεκριμένα το πρόβλημα των κόμβων με ρόλο κλειδί εμφανίζεται υπό δύο εκδοχές και διατυπώνεται είτε ως ‘η αφαίρεση ποιού κρίκου του δικτύου θα προκαλέσει τη μέγιστη δυνατή διαταραχή στη συνδεσιμότητα των υπολοίπων’ ή εναλλακτικά ‘ποιος κρίκος εμφανίζει μέγιστη συνδεσιμότητα με τους υπολοιπους’. 

	Η φράση ‘μέγιστη διαταραχή στη συνδεσιμότητα’ σημαίνει είτε διάσπαση του δικτύου σε υποδίκτυα, ή τουλάχιστον αύξηση των έμμεσων έναντι των άμεσων διασυνδέσεων ανάμεσα στους κρίκους. 

	Η φράση ‘μέγιστη συνδεσιμότητα με τους υπόλοιπους’ αναδεικνύει εκείνον τον κρίκο διαθέτει το μέγιστο βαθμό άμεσων διασυνδέσεων με τους υπόλοιπους.

	Για παράδειγμα, ανάμεσα σε άλλα, τα είδη δίαιτας, τα είδη που χαρακτηρίζονται ως περιβαλλοντικοί μηχανικοί, οι πρώτοι εποικιστές ενός βιότοπου που προετοιμάζουν το ενδιαίτημα για τους επόμενους ανταποκρίνονται στις απαιτήσεις της πρώτης, ενώ τα παμφάγα είδη της βιοκοινότητας, οι ανώτεροι θηρευτές κ.ά. ανταποκρίνονται σε εκείνες της δεύτερη εκδοχής

	 

	 

	Ας δούμε το παράδειγμα που αποτυπώνει το Σχήμα 3.9 (δεδομένα των Papatheodorou κ.ά., αδημοσίευτα). Το πάνω δίκτυο είναι το ίδιο με εκείνο που απεικονίζεται και στο Σχήμα 3.8 και αφορά τη φυτική βιοκοινότητα η οποία αναπτύσσεται σε πρόσφατα αποκατεστημένο πεδίο της χωματερής των Ταγαράδων Θεσσαλονίκης, με τη διαφορά ότι έχει αφαιρεθεί το είδος M. albus, το οποίο κατέχει κεντρική θέση και μπορεί να του αποδοθεί ο χαρακτηρισμός «είδος–κλειδί». Το είδος αυτό διακρίνεται για την ικανότητά του να δεσμεύει μεγάλες ποσότητες ατμοσφαιρικού αζώτου, πράγμα που του επιτρέπει να κυριαρχεί κατά την πρώτη φάση εποικισμού του φτωχού σε άζωτο πεδίου. Η δραστηριότητα του M. albus εμπλουτίζει το έδαφος περί τη ριζόσφαιρα σε άζωτο και αυτό διευκολύνει την εγκατάσταση άλλων μη αζωτοδεσμευτικών φυτών. Το πεδίο εμφανίζει την εικόνα ετερογενούς μωσαϊκού με μικρής έκτασης χωρία βλάστησης, που σχηματίζονται με πυρήνα το M. albus και διανέμονται τυχαία στον χώρο της αποκατάστασης. Στα χωρία αυτά επιβιώνει ικανός σχετικά αριθμός ειδών μη αζωτοδεσμευτικών φυτών, με προεξάρχοντα τα ανταγωνιστικά είδη H. incana, C. dactylon και S. oleraceus. Με μια απλή ματιά μπορεί κανείς να διαπιστώσει ότι, μετά την αφαίρεση του M. albus, η συνδεσιμότητα, καθώς και η πολυπλοκότητα του νέου δικτύου, έχουν περιοριστεί, ενώ και οι αποστάσεις ανάμεσα στα άλλα είδη έχουν μεγαλώσει. Δείτε, για παράδειγμα, το πώς επικοινωνούν τα είδη B. rubens και C. canadensis στην πρώτη και στη δεύτερη περίπτωση (και τα δύο είδη ταξιθετούνται στο κάτω μέρος των δύο εικόνων). Στο Σχήμα 3.8, η μεταφορά, ας πούμε ανταγωνιστικής πίεσης, από το πρώτο στο δεύτερο είδος γίνεται με δύο βήματα μέσω του είδους-κλειδιού M. albus. Στο Σχήμα όμως 3.9, από όπου το είδος-κλειδί έχει απομακρυνθεί, η μεταφορά ανάμεσα στο B. rubens και το C. canadensis απαιτεί επιπλέον 6 βήματα. Και αν η απομάκρυνση του M. albus οδηγεί στη χαλάρωση της συνδεσιμότητας και στην επιμήκυνση των μονοπατιών που συνδέουν τα διάφορα είδη της βιοκοινότητας, η περαιτέρω απομάκρυνση ενός άλλου είδους-κλειδιού, του U. picroides —με ευρεία διάδοση σε υποβαθμισμένους βιότοπους—, οδηγεί, όπως μπορεί κανείς να παρατηρήσει στην κάτω εικόνα του Σχήματος 3.9, σε ακραία κατάσταση, δηλαδή στον κατακερματισμό του δικτύου των σχέσεων σε δύο επιμέρους δίκτυα. Το ένα απ’ αυτά περιλαμβάνει ανταγωνιστικά είδη, όπως τα ζιζάνια S. oleraceus, H. incana, C. dactylon, και το άλλο λιγότερο ανταγωνιστικά φυτά, όπως τα P. monspeliensis, B. rubens, D. carota κ.λπ.
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	Σχήμα 3.9. Δίκτυο σχέσεων μεταξύ των ειδών που συγκροτούν τη φυτική βιοκοινότητα σε πρόσφατα αποκατεστημένο πεδίο της χωματερής των Ταγαράδων. Πάνω: το δίκτυο της βιοκοινότητας μετά την αφαίρεση του είδους M. albus. Κάτω: το σύστημα μετά την απομάκρυνση και του είδους U. picroides.

	 

	Και τα τρία παραδείγματα που παρατέθηκαν εδώ εμφανίζουν καθαρά τη σπουδαιότητα των ειδών που διαδραματίζουν ρόλο κλειδί. Στην πράξη, ωστόσο, ο εντοπισμός τους στο πεδίο χρειάζεται λεπτομερή μελέτη. Αν πάντως καταλήξουμε στην κατασκευή δικτύου σχέσεων, πράγμα που δεν είναι πάντα εύκολο, το ζήτημα απλοποιείται σχετικά, αφού τα περισσότερα διαθέσιμα λογισμικά υπολογίζουν την τιμή των σχετικών μετρικών. 

	3.1.3.4. Κυρίαρχα είδη

	Και αν η ταυτοποίηση ενός είδους-κλειδιού απαιτεί εξειδικευμένες μελέτες, τα κυρίαρχα είδη μιας βιοκοινότητας αναγνωρίζονται εύκολα χάρη στη μεγάλη τους αφθονία ή στην αυξημένη βιομάζα ή στη μεγάλη τους συνεισφορά στις ενεργειακές ροές και στους κύκλους των θρεπτικών. Μάλιστα, το κάθε τροφικό επίπεδο χωριστά διαθέτει τα δικά του κυρίαρχα είδη. 

	Για την αποτίμηση του βαθμού κυριαρχίας ενός είδους χρησιμοποιούνται διάφορες μετρικές. Για παράδειγμα, για την αποτίμηση της σχετικής κυριαρχίας δασικού είδους, υπολογίζεται ο λόγος της εδαφοκάλυψης ή της αεροκάλυψης ή και της βιομάζας του συγκεκριμένου είδους προς το μέγεθος της εδαφοκάλυψης ή αεροκάλυψης ή βιομάζας όλων των ειδών της συστάδας. 

	Το πρόβλημα των κυρίαρχων ειδών και η σημασία τους στο πλαίσιο της βιοκοινότητας έχουν συζητηθεί διεξοδικά εδώ και πολλές δεκαετίες και, γι’ αυτόν τον λόγο, δεν θα επιμείνουμε. Εδώ θα περιοριστούμε να μνημονεύσουμε, χωρίς να καταφύγουμε σε λεπτομέρειες, μερικές μονάχα από τις αιτίες που επιτρέπουν σε ορισμένα είδη να κυριαρχήσουν. 

	Σε πολλές περιπτώσεις, φαινόμενα κυριαρχίας ενός ή περισσότερων ειδών εξηγούνται με όρους μεταβατικού ανταγωνισμού (transitive competition). Γενικότερα, στη φύση αντί φαινομένων μεταβατικού ανταγωνισμού κυριαρχούν φαινόμενα μη μεταβατικού ανταγωνισμού (non-transitive competition), που οδηγούν σε συνύπαρξη των ανταγωνιστών (λεπτομέρειες στον Morin, 2011). Το μηχανικό ανάλογο που περιγράφει μη μεταβατικά φαινόμενα είναι το παιδικό παιχνίδι πέτρα–ψαλίδι–χαρτί. Εδώ η πέτρα υπερέχει έναντι του ψαλιδιού και το σπάζει, με τη σειρά του το ψαλίδι κόβει το χαρτί, όμως το χαρτί τυλίγει και έτσι εξουδετερώνει την πέτρα. Κατ’ αναλογία, θεωρείται ότι και στη φύση οι ανταγωνιστές συγκροτούν ανταγωνιστικά δίκτυα/κύκλους, που λειτουργούν ως εξής: το είδος Α υπερέχει του είδους Β, το είδος Β υπερέχει του είδους Γ, όμως το είδος Γ υπερέχει του είδους Α. 

	Στο Σχήμα 3.10 δίνεται σκαρίφημα απλοποιημένου ανταγωνιστικού συστήματος ανάμεσα σε στελέχη Escherichia coli. Το ένα απ’ αυτά (κόκκινος χρωματισμός) παράγει τοξίνη που προκαλεί θάνατο στο ευπαθές (γαλάζιος χρωματισμός), όχι όμως στο ανθεκτικό στέλεχος (πράσινος χρωματισμός). Το χρωματισμένο με γαλάζιο χρώμα στέλεχος, ωστόσο, έχει ανταγωνιστικό πλεονέκτημα έναντι του ανθεκτικού, το οποίο, με τη σειρά του, υπερέχει έναντι εκείνου που παράγει την τοξίνη. Προδήλως, το πολύπλοκο και μη μεταβατικό σχήμα ανταγωνιστικών σχέσεων που ιχνογραφήθηκε διασφαλίζει τη συνύπαρξη των ανταγωνιζόμενων στελεχών. Δεν θα συνέβαινε, όμως, το ίδιο, αν το σχήμα ήταν μεταβατικό, αν δηλαδή η σχέση είχε ως εξής: το είδος Α υπερέχει του είδους Β, επίσης το είδος Β υπερέχει του είδους Γ, οπότε, κατά συνέπεια, και το είδος Α υπερέχει του είδους Γ. Στην τελευταία περίπτωση, λέγεται ότι το σύστημα του ανταγωνισμού διαθέτει μεταβατικό χαρακτήρα, με τα είδη να μπορούν να καταταγούν σε φθίνουσα σειρά ανταγωνιστικής υπεροχής (εδώ Α > Β > Γ), και αυτό οδηγεί όχι σε συνύπαρξη αλλά σε ανταγωνιστικό αποκλεισμό.
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	Σχήμα 3.10. Μοντέλο συστήματος που συγκροτείται από τρία στελέχη Escherichia coli και εμφανίζει χαρακτηριστικά μη μεταβατικού ανταγωνισμού (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	Ένας ακόμη μηχανισμός που μπορεί να οδηγήσει σε κυριαρχία είναι και η θήρευση. Για παράδειγμα, από μια μείωση στους πληθυσμούς των λύκων μπορεί να επωφεληθούν οι αλεπούδες, οι οποίες είναι και πολύ πιθανό να κυριαρχήσουν στον βιότοπο, ενώ, αντίθετα, αναμένεται να μειωθούν οι πληθυσμοί των μικρών θηλαστικών. Εσχάτως προβάλλονται και άλλες ερμηνείες, οι οποίες έχουν να κάνουν με ανθρωπογενή αίτια. Έτσι, για παράδειγμα, θεωρήθηκε ότι κατά τη διάρκεια των τελευταίων διακοσίων χρόνων η αύξηση του ποσού του αζώτου στην ατμόσφαιρα αναμένεται να οδηγήσει σε αλλαγή στην κυριαρχία φυτικών ειδών σε δασικά συστήματα υπέρ εκείνων που χρειάζονται υψηλές συγκεντρώσεις Ν για την επιβίωσή τους. 

	

	Σύνοψη 3.3. Δικτυακή ανάλυση: 

	Κατά βάση, η δικτυακή ανάλυση είναι μέθοδος αποτίμησης της πολυπλοκότητας του δικτύου.

	Η πολυπλοκότητα εκφράζεται σε διάφορα επίπεδα και για την εκτίμησή της χρησιμοποιούνται αντίστοιχες μετρικές.

	Μία απ’ αυτές μετρά την πυκνότητα, δηλαδή τον μέσο αριθμό δεσμών που αντιστοιχεί στο κάθε δίκτυο. Ερμηνευτική αξία έχει και ο τρόπος με τον οποίο κατανέμεται η πυκνότητα στους επιμέρους κρίκους του δικτύου.

	Άλλες μετρικές αποτιμούν τη σημαντικότητα του κάθε κρίκου. Ειδικότερα, η ισχύς ή βαθμός κεντρικότητας του κάθε κρίκου αποδίδει είτε α) τον έλεγχο που ασκεί αυτός πάνω στους υπόλοιπους, είτε β) το πόση δραστηριότητα διοχετεύεται μέσω του εν λόγω κρίκου, είτε, τέλος, γ) τον βαθμό ανεξαρτησίας του κάθε κρίκου από τους υπόλοιπους.

	Ο χαρακτηρισμός «ειδος/κρίκος-κλειδί» αποδίδεται σε εκείνους τους κρίκους η απομάκρυνση των οποίων θα επιφέρει συρρίκνωση της συνεκτικότητας του δικτύου, που μπορεί να φτάσει και ως τη διάσπασή του σε επιμέρους δίκτυα.

	Ο χαρακτηρισμός κυρίαρχα είδη αποδίδεται σε εκείνα τα είδη που είτε είναι κατά πολύ πιο άφθονα από τα υπόλοιπα, είτε διαθέτουν υπέρμετρα αυξημένη βιομάζα, είτε, τέλος, έχουν σημαντικό ρόλο στις διαδικασίες ανακύκλωσης. Η ερμηνεία του φαινομένου επικαλείται είτε α) φαινόμενα μεταβατικού ανταγωνισμού, είτε β) διαδικασίες εξοντωτικής θήρευσης, είτε ακόμη γ) ανθρωπογενή αίτια 
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4. Δίκτυα ροών


	4.1. Ανάλυση ροών

	Στο προηγούμενο κεφάλαιο, μιλήσαμε γενικά για τα δίκτυα σχέσεων ανάμεσα στα στοιχεία που δομούν τη βιοκοινότητα. Σε τούτο το κεφάλαιο, θα ασχοληθούμε ειδικότερα με τα δίκτυα που αποτυπώνουν ροές υλικών ή ενέργειας ανάμεσα σ’ αυτά τα στοιχεία. Αρχικά, θα μιλήσουμε για μια σχετικά καινούρια ιδέα που αναπτύχτηκε, κατά κύριο λόγο, από τον Patten (Patten,1978·Fath & Patten, 1999α & β· 2000) και αναγνωρίζει τις οικολογικές δομές ως εισόδους και εξόδους ενέργειας και υλικών. Στη συνέχεια, θα παρουσιάσουμε τη μεθοδολογία ανάλυσης στατικών δικτύων ροής (network environ analysis — ΝΕΑ, Straškraba, Jørgensen Patten, 1999), αλλά δεν θα επεκταθούμε στην ανάλυση δυναμικών μοντέλων (dynamic environ approximation — DEA, Shevtsov, Kazanci & Patten, B.C. 2009). 

	Η ανάλυση ροών αναπτύχτηκε την τελευταία δεκαπενταετία και συνιστά τομή σε σχέση με τις κλασικές μεθοδολογίες που χρησιμοποιούσε η οικολογία των συστημάτων, από τα σπλάχνα της οποίας αναδύθηκε. Γενικότερα, η νεότερη θεωρία των δικτύων καινοτομεί κατά το ότι η μελέτη δεν εστιάζει, όπως παλιότερα, στην περιγραφή της σύνθεσης του οικολογικού σχηματισμού. Αυτήν τη φορά η έμφαση πέφτει στις σχέσεις και στις αλληλεπιδράσεις. Κάτι περισσότερο, η θεωρία των δικτύων ορίζει, όπως θα δούμε, τις ίδιες τις οντότητες ως σχέσεις και αλληλεπιδράσεις. 

	Για την περιγραφή των βιολογικών οντοτήτων χρησιμοποιείται ο όρος «αντικείμενο» (object). Η ταυτότητα του βιολογικού αντικειμένου είναι ασαφής. Πρόκειται για οργανισμούς, τροφικά επίπεδα, βιοκοινότητες, οτιδήποτε, τέλος πάντων, ενδιαφέρει σε δεδομένη στιγμή. Το αντικείμενο δεν είναι παρά σχέσεις. Ορίζεται ως το σύνολο αυτών που έχει δεχτεί (είσοδοι) μείον το σύνολο αυτών που έχει προσφέρει (έξοδοι) ως αποτέλεσμα των σχέσεων που διατηρεί με τα άλλα αντικείμενα. Από επιστημολογική, λοιπόν, άποψη, η θεωρία των δικτύων συνιστά προσπάθεια ένταξης της οικολογίας στο σχεσιακό/σχετικιστικό πλαίσιο σκέψης που κυριαρχεί στις μέρες μας, και αυτό θα επιχειρήσουμε να καταδείξουμε εδώ.

	Θα ξεκινήσουμε την πραγμάτευση του ζητήματος με το τι απάντηση περιμένει κανείς στη στοιχειώδη ερώτηση «τι κατά τη γνώμη σας είναι η οικολογία;». Είναι βέβαιο ότι στη συντριπτική τους πλειοψηφία οι ερωτώμενοι θα απαντήσουν ότι «οικολογία είναι η επιστήμη που μελετά τις σχέσεις των οργανισμών με το περιβάλλον». Αν ζητήσουμε διευκρινίσεις για το τι ακριβώς απασχολεί την οικολογία σύμφωνα με την πιο πάνω απάντηση, θα πληροφορηθούμε ότι την οικολογία απασχολεί «ο τρόπος με τον οποίο αποκρίνονται οι οργανισμοί στις μεταβολές των στοιχείων (συνήθως αβιοτικών) του περιβάλλοντος». Αν το καλοσκεφτούμε, τούτη η απάντηση υπονοεί την ύπαρξη δύο ξεχωριστών οντοτήτων, και αυτό ακριβώς θέλει να απεικονίσει το Σχήμα 4.1: η μία οντότητα, δηλαδή το περιβάλλον, περιβάλλει εξωτερικά τη δεύτερη οντότητα, που μπορεί να είναι οργανισμοί, πληθυσμοί ή, ακόμα, και πληθυσμιακά συστήματα, όπως ένα σύστημα λείας–θηρευτή.

	 

	[image: C:\Users\Stamos\Desktop\community Dec-15\Final Project\Chapter 4\Images\Graphs\Σχήμα-1.png]

	Σχήμα 4.1. Γραφική απεικόνιση του αντικειμένου της οικολογίας. Το περιβάλλον και οι οργανισμοί συνιστούν ξεχωριστές οντότητες και, γι’ αυτόν τον λόγο, εικονογραφούνται με διαφορετικές αποχρώσεις. Η οικολογική έρευνα ενδιαφέρεται για τις αποκρίσεις των οργανισμών ή, γενικότερα, των οικολογικών σχηματισμών στα σήματα/ερεθίσματα/μεταβολές του περιβάλλοντος (σχεδιάστηκε με βάση περιγραφές και γραφήματα των Fath & Patten, 1999β· 2000, Στάμου, 2005 και Schizas, 2012).

	 

	Αξίζει να επισημανθεί εδώ ότι αυτός ο δυϊστικός τρόπος αντίληψης των πραγμάτων μοιάζει να ακολουθεί την παράδοση του αναγωγισμού, που κυριάρχησε για πολλές δεκαετίες στον χώρο της βιολογίας. Στον χώρο της οικολογίας, ωστόσο, έχει αναπτυχτεί τα τελευταία χρόνια ένας άλλος τρόπος πρόσληψης των οικολογικών σχηματισμών, που συνδυάζει αναγωγισμούς και ολισμούς. Σ’ αυτό το πλαίσιο σκέψης και ανάλογα με την κλίμακα του χώρου, διακρίνονται δύο περιβαλλοντικές διαστάσεις: το τοπικό και το γενικό περιβάλλον. 

	Με μια πρώτη ματιά θα έλεγε κανείς ότι το τοπικό περιβάλλον μιας οικολογικής οντότητας (οργανισμού, πληθυσμού, κοινότητας) ταυτίζεται με όλα εκείνα τα στοιχεία του συστήματος με τα οποία αυτή αλληλεπιδρά άμεσα. Μια περισσότερο ενδελεχής εξέταση, ωστόσο, θα οδηγούσε στη διαπίστωση ότι η απόπειρα ορισμού του τοπικού περιβάλλοντος δεν είναι και τόσο απλή υπόθεση. Συνήθως το πρώτο πράγμα που έχει να κάνει ο μελετητής είναι να ορίσει τα όρια του συστήματος για το οποίο ενδιαφέρεται. Σε μερικές περιπτώσεις, αυτό μπορεί να γίνει αντικειμενικά. Για τον λιμνολόγο, για παράδειγμα, τα όρια του συστήματος ορίζονται από τις όχθες της λίμνης. Σε άλλες, όμως, περιπτώσεις, είναι δύσκολο να ορίσουμε αντικειμενικά το περίγραμμα του συστήματος, και τότε καταφεύγουμε σε συμβατικές λύσεις. Αν, επί παραδείγματι, κάποιος ενδιαφέρεται να μελετήσει τα στρείδια που ζουν σε υφάλους, μπορεί να στηριχτεί στην επιστημονική του εμπειρία και να ορίσει συμβατικά ως όριο του συστήματος μια ζώνη πλάτους 50 μέτρων γύρω από τον ύφαλο. Αν τώρα το ενδιαφέρον εστιάζει σε έναν οργανισμό, αν, για παράδειγμα, στόχος μας είναι η αυτο-οικολογία αυτού του οργανισμού, τότε στο τοπικό περιβάλλον θα συμπεριλάβουμε όλα εκείνα τα βιοτικά και αβιοτικά στοιχεία με τα οποία ο οργανισμός αλληλεπιδρά, οπότε και τα όρια του συστήματος θα φτάσουν έως εκεί που εξαντλούνται οι κάθε είδους σχέσεις που διατηρεί ο οργανισμός. 

	Εδώ, δύο άλλες σημαντικές έννοιες είναι αυτή των εισόδων, καθώς και εκείνη των εξόδων. Είναι προφανές ότι οι οργανισμοί δέχονται περιβαλλοντικά ερεθίσματα (εισόδους) που επηρεάζουν άμεσα τη συμπεριφορά τους. Για παράδειγμα, αποκρίνονται στις μεταβολές αβιοτικών στοιχείων, όπως η θερμοκρασία. Οι ποικίλες είσοδοι, λοιπόν, που δέχονται οι οργανισμοί ανήκουν προφανώς στο τοπικό τους περιβάλλον. Θα σημειώσουμε ακόμη ότι δεν είναι μόνο τα αβιοτικά στοιχεία που παράγουν σήματα-εισόδους. Οι οργανισμοί αποκρίνονται άμεσα και σε ερεθίσματα-εισόδους που παράγουν και τα βιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος. Ας δούμε το παράδειγμα ενός θηρευτή: Η παρουσία του (είσοδος) έχει ως συνέπεια τη φυγή ή, αν δεν το κατορθώσει, τον θάνατο της λείας. Μάλιστα, και οι δύο πιθανές αποκρίσεις του εν λόγω ατόμου-λείας συνεπάγονται την καταβολή ενέργειας από τη μεριά του. Στην περίπτωση που αυτό διαφύγει, θα το κατορθώσει, αφού πρώτα καταναλώσει ένα σημαντικό ποσό ενέργειας, ενώ, στην περίπτωση θανάτου του, το ενεργειακό τίμημα είναι ακόμα μεγαλύτερο. Απόκριση έχουμε, λοιπόν, και εδώ, αυτή τη φορά σε επίπεδο ενεργειακού ισοζυγίου.

	Είπαμε σε προηγούμενη παράγραφο ότι στο τοπικό περιβάλλον μιας οικολογικής οντότητας, ας πούμε ενός οργανισμού ή ενός πληθυσμού, ανήκουν όλα εκείνα τα στοιχεία του συστήματος με τα οποία αυτή αλληλεπιδρά άμεσα. Αν θέλουμε να είμαστε συνεπείς με τον ορισμό μας, θα πρέπει στο τοπικό περιβάλλον να συμπεριλάβουμε και τις αποκρίσεις (εξόδους), αφού και αυτές βρίσκονται σε κάποια σχέση αλληλεπίδρασης με τους οργανισμούς ή τους πληθυσμούς που μελετάμε. Ας πάρουμε, για παράδειγμα, το τι γίνεται με τις αυξομειώσεις στο πληθυσμιακό μέγεθος ενός πληθυσμού. Εκεί, μια αύξηση στο μέγεθος του πληθυσμού (έξοδος) θα έχει ως πιθανή συνέπεια την αύξηση του ενδοειδικού ανταγωνισμού και ως τελικό αποτέλεσμα τη μείωση του αυξητικού ρυθμού του πληθυσμού. Προδήλως, εδώ περιγράψαμε τη λειτουργία του γνωστού μηχανισμού αρνητικής ανάδρασης, όπου το αποτέλεσμα/έξοδος έρχεται να ρυθμίσει, στο παράδειγμά μας να μειώσει, τον ρυθμό με τον οποίο παράγεται το αποτέλεσμα (έξοδος).

	Σύμφωνα με τα όσα αναφέρθηκαν πιο πάνω, είναι φανερό ότι η πραγμάτευση των ζητημάτων αποκλειστικά με όρους σχέσεων φέρνει στο προσκήνιο μια διαφορετική θεώρηση των εννοιών του οργανισμού και του περιβάλλοντος, η οποία απεικονίζεται στο Σχήμα 4.2. Πράγματι, αυτό που θέλουμε να δείξουμε σ’ αυτό το γράφημα είναι ότι το αντικείμενο της μελέτης δεν είναι παρά σχέσεις. Αυτό συγκροτείται από δύο αμοιβαίως αποκλειόμενα ημίσεα. Το ένα αποτελείται από εισόδους (συνεχή βέλη) και το άλλο από εξόδους (συνεχή βέλη), οι οποίες το επηρεάζουν αναδραστικά (διακεκομμένα βέλη). Αξίζει, ακόμη, να παρατηρηθεί αναφορικά με την ορολογία ότι, αντί του όρου «περιβάλλον» (environment), χρησιμοποιείται ο όρος «περίχωρα» (environs) και, επίσης, ότι ο οικολογικός σχηματισμός και τα περίχωρα που τον συγκροτούν ορίζονται εντός των ορίων ενός ευρύτερου οικολογικού σχηματισμού, ας πούμε μιας δασοσυστάδας. Σύμφωνα, λοιπόν, μ’ αυτήν τη λογική, το κάθε αντικείμενο του ευρύτερου οικολογικού συστήματος αποτελείται από δύο υποσυστήματα: το ένα περιλαμβάνει εισόδους, π.χ. τροφή, και το άλλο εξόδους, π.χ. απεκκρίσεις. 
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	Σχήμα 4.2. Απεικόνιση οικολογικού συστήματος κατά τους οπαδούς της θεωρίας των δικτύων. Το οικολογικό σύστημα συγκροτείται από τις εισόδους που δέχεται ,καθώς και από τις εξόδους που παράγει και από τις οποίες επηρεάζεται αναδραστικά (σχεδιάστηκε με βάση περιγραφές και γραφήματα των των Fath & Patten, 1999β· 2000 και Schizas, 2012). 

	 

	Προφανώς η έμφαση της συζήτησης αφορά διαδικασίες. Ας δούμε ένα σχετικό παράδειγμα: Υποθέστε ότι το αντικείμενό της μελέτης μας είναι ο ξηροτάπητας σε ένα φυλλοβόλο δάσος και ότι έχουμε να καταγράψουμε σε αδρές γραμμές την ιστορία αυτού του αντικειμένου. Το φθινόπωρο τα φύλλα των δέντρων πέφτουν στο έδαφος και σχηματίζουν την εδαφοστρωμνή ή ξηροτάπητα. Με τη σειρά του, ο ξηροτάπητας αποτελεί το υπόστρωμα πάνω στο οποίο θα αναπτυχτούν πληθυσμοί βακτηρίων και μυκήτων και θα αρχίσει η διαδικασία αποικοδόμησής του. Στη γλώσσα της θεωρίας των δικτύων, η όλη διαδικασία μπορεί να περιγραφεί ως εξής: Η ροή υλικών από τα δέντρα προς το έδαφος στη διάρκεια του φθινοπώρου οδηγεί στη γέννηση του ξηροτάπητα (είσοδοι). Με τη σειρά του, ο ξηροτάπητας αποτελεί τροφική πηγή για τους μικροοργανισμούς (έξοδοι). Αν τώρα θέλουμε να περιγράψουμε την κατάσταση του αντικειμένου μας, δηλαδή του ξηροτάπητα, —ας πούμε την άνοιξη— θα πρέπει να μάθουμε τι εισήλθε στο έδαφος στη διάρκεια του φθινοπώρου (το μισό αντικείμενο) και τι χάθηκε στο μεταξύ διάστημα λόγω της αποικοδόμησης (το άλλο μισό αντικείμενο). 

	Γενικεύοντας, θα λέγαμε ότι το κάθε αντικείμενο του συστήματος (στο παράδειγμά μας ο ξηροτάπητας) δεν είναι παρά εκείνα που έλαβε μείον εκείνα που πρόσφερε. Ή πάλι γενικεύοντας λίγο περισσότερο, το κάθε αντικείμενο του συστήματος συγκροτείται από δύο επιμέρους μισά αντικείμενα. Στο ένα συγκαταλέγεται το σύνολο των αλληλεπιδράσεων που οδήγησαν στη δημιουργία και τη διατήρησή του έως την ώρα που μιλάμε. Στο παράδειγμα του ξηροτάπητα, για τον οποίο γίνεται λόγος εδώ, στο σύνολο αυτών των αλληλεπιδράσεων θα συμπεριλάβουμε, μεταξύ άλλων, την ένταση της φωτεινής ακτινοβολίας, τη διάρκεια της ημέρας, καθώς και όποια άλλη παράμετρο συνδέεται με τη φυλλόπτωση. Στο δεύτερο επιμέρους αντικείμενο ανήκουν οι έξοδοι, δηλαδή οι νέες ροές και οι μελλοντικές αλληλεπιδράσεις που θα αναπτυχτούν εκεί. Μένοντας στο παράδειγμά μας, διαπιστώνουμε ότι ένα ιδιαιτέρως πολύπλοκο τροφικό πλέγμα θα εγκατασταθεί με το πέρασμα του χρόνου πάνω στη φυλλοστρωμνή, η οποία περιλαμβάνει ανταγωνιζόμενους μικροοργανισμούς, πλήθος μικροφάγα και νεκροφάγα αρθρόποδα, άλλα ασπόνδυλα, όπως είναι οι νηματώδεις κ.λπ. Η ύπαρξη του ξηροτάπητα, λοιπόν, γέννησε έναν περίπλοκο μικρόκοσμο στο έδαφος του δάσους, με πληθώρα οργανισμών και αναρίθμητες σχέσεις. 

	Έως εδώ ασχοληθήκαμε με την έννοια του τοπικού περιβάλλοντος, δηλαδή με οντότητες εντός των ορίων του συστήματος που μελετάμε, στο παράδειγμά μας της δασοσυστάδας. Ωστόσο, η έννοια του περιβάλλοντος αναφέρεται και σε ακόμα μεγαλύτερες κλίμακες, οπότε αφορά και στοιχεία εκτός των ορίων του συστήματος (πρόκειται για το γενικό περιβάλλον). Στο παράδειγμα του ξηροτάπητα, τέτοια αβιοτικά στοιχεία είναι η ηλιακή ακτινοβολία στην ευρύτερη περιοχή, η μέση ένταση και η επικρατούσα διεύθυνση του ανέμου, το μέσο ποσό της βροχόπτωσης, το μέσο ποσό της θερμότητας που απελευθερώνεται με την αναπνοή κ.λπ. Στα βιοτικά στοιχεία του γενικού περιβάλλοντος θα μπορούσαμε, για παράδειγμα, να συμπεριλάβουμε τους εποικισμούς της περιοχής με νέα είδη, τα οποία ενδέχεται να επηρεάσουν το δίκτυο των σχέσεων που υπάρχει εκεί, την εξαφάνιση κάποιου είδους κ.λπ. Όμως, και τυχόν ανθρωπογενείς παρεμβάσεις (βόσκηση, φωτιά, ξύλευση κ.λπ.) θα έπρεπε να συμπεριληφθούν στο γενικό περιβάλλον.

	Να σημειωθεί εδώ ότι η συντριπτική πλειοψηφία των οικολογικών δικτύων, ανάμεσά τους και τα τροφικά πλέγματα, ανήκει στην κατηγορία των ανοικτών συστημάτων, στα οποία η ύλη και η ενέργεια ρέει από και προς το σύστημα. Αντίθετα, σπάνια συναντώνται κλειστά συστήματα, όπου οι ροές αφορούν μονάχα ενέργεια και όχι ύλη, ενώ δεν υφίστανται απομονωμένα συστήματα, συστήματα δηλαδή χωρίς ροές ύλης και ενέργειας από και προς το γενικό περιβάλλον. Τέλος, ας ξαναθυμηθούμε ότι η συμπεριφορά που επιδεικνύουν τα συστήματα οφείλεται αποκλειστικά στις ανταλλαγές ύλης και ενέργειας με το γενικό περιβάλλον. 

	
	4.2. Μεθοδολογία ανάλυσης ροών



	Στο Σχήμα 4.3 παρουσιάζεται γραφικά η ακολουθητέα μέθοδος, η οποία και θα συζητηθεί με λεπτομέρειες στη συνέχεια, οπότε και θα διευκρινιστεί η σημασία των συμβόλων και των τύπων που παρατίθενται στο διάγραμμα. Όπως διαβάζουμε στο διάγραμμα, η μελέτη ξεκινάει με τη σχηματική αναπαράσταση του συστήματος (δες και Σχήμα 4.4). Πρόκειται για τη σχεδίαση του ποιοτικού διαμερισματικού μοντέλου που αντιστοιχεί στο προς μελέτη σύστημα, πράγμα που σημαίνει ότι: α) Ονοματίζουμε όλες τις συνιστώσες που συγκροτούν το μοντέλο μας. Για παράδειγμα, αν θέλουμε το μοντέλο μας να αναπαριστά ροές ενέργειας από το ένα τροφικό επίπεδο στο άλλο, τότε στις συνιστώσες θα συμπεριλάβουμε τα φυτά, τα φυτοφάγα, τους θηρευτές πρώτης τάξης και πάει λέγοντας. Αυτές οι συνιστώσες είναι τα διαμερίσματα του μοντέλου και για την αναπαράστασή τους χρησιμοποιούνται τετράγωνα, κύκλοι κ.λπ. β) Ακολουθεί η δομική περιγραφή του μοντέλου που σημαίνει την καταγραφή όλων των άμεσων σχέσεων, δηλαδή όλων των μονοπατιών μήκους 1, όπως λέγεται. Με άλλα λόγια, εδώ καταγράφονται όλες οι σχέσεις που υφίστανται μεταξύ γειτονικών και μόνο διαμερισμάτων του μοντέλου. Οι σχέσεις αυτές —στο παράδειγμά μας ενεργειακές ροές— συμβολίζονται με βέλη που ξεκινούν από το διαμέρισμα προέλευσης και καταλήγουν στο διαμέρισμα δέκτη. Πάνω στα βέλη αναγράφονται συνήθως και οι ρυθμοί με τους οποίους πραγματοποιούνται οι μεταφορές από το ένα διαμέρισμα στο επόμενο. γ) Υπολογίζεται μαθηματικά (θα δούμε αργότερα πώς) ο αριθμός των έμμεσων σχέσεων, δηλαδή των σχέσεων ανάμεσα σε απομακρυσμένα διαμερίσματα που επικοινωνούν με τη διαμεσολάβηση άλλων. Πρόκειται για μονοπάτια μήκους μεγαλύτερου του 1, που συγκροτούνται από περισσότερα από 2 διαμερίσματα. Όπως φαίνεται και στο Σχήμα 4.3, η λειτουργική ανάλυση που ακολουθεί συνίσταται από τρεις ανεξάρτητες μεταξύ τους διαδικασίες, με την καθεμία να αποδίδει και μια διαφορετική όψη της λειτουργικότητας των οικολογικών δομών. 
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	Σχήμα 4.3. Διαγραμματική περιγραφή της διαδικασίας ανάλυσης ροών, όπου gij ρυθμός μεταφοράς βιομάζας ή ενέργειας στο διαμέρισμα i προερχόμενης από το διαμέρισμα j, cij ρυθμός αποθήκευσης βιομάζας ή ενέργειας στο διαμέρισμα i προερχόμενης από το διαμέρισμα j, dij ποσοστό ωφέλειας ή ζημίας του διαμερίσματος i από τη σχέση του με το διαμέρισμα j, fji ο ρυθμός με τον οποίο μεταφέρεται βιομάζα ή ενέργεια στο διαμέρισμα j προερχόμενη από το διαμέρισμα i, Ti άθροισμα εισόδων στο διαμέρισμα i και Tj άθροισμα εξόδων από το διαμέρισμα j.

	 

	
	4.2.1. Δομική περιγραφή συστήματος



	Πρώτο βήμα για την περιγραφή της δομής ενός συστήματος θεωρείται η κατασκευή του διαγράμματος ροής–δέσμευσης, όπου, όπως προείπαμε, απεικονίζονται τόσο στοιχεία που αφορούν τη δομή (μονοπάτια και διαμερίσματα) όσο και στοιχεία που αφορούν τη λειτουργία του συστήματος (ροές που πραγματοποιούνται μέσω των μονοπατιών). Σημειώσαμε, επίσης, προηγουμένως ότι ένα τέτοιο διάγραμμα το οποίο απεικονίζει τη βιοκοινότητα των στρειδιών που εγκαθίστανται σε υφάλους δίνεται στο Σχήμα 4.4. Να παρατηρήσουμε εκεί ότι με zi συμβολίζεται η είσοδος ενέργειας στο σύστημα, με yi σηματοδοτούνται οι απώλειες ενέργειας προς το γενικό περιβάλλον, με xi συμβολίζεται η δεσμευμένη στα διάφορα διαμερίσματα ενέργεια, ενώ, τέλος, με fji συμβολίζεται ο ρυθμός με τον οποίο δέχεται ενέργεια το διαμέρισμα j προερχόμενη από το διαμέρισμα i. Στην πράξη, αυτό που πετύχαμε μ’ αυτό το διάγραμμα είναι να κατασκευάσουμε ένα γραφικό μοντέλο που αφορά τα περίχωρα, δηλαδή τις εισόδους και τις εξόδους των διάφορων διαμερισμάτων του μοντέλου.
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	Σχήμα 4.4. Διαμερισματικό μοντέλο που απεικονίζει ροή ενέργειας σε βιοκοινότητα στρειδιών. Σε γκρίζο κύκλο η αρίθμηση των διαμερισμάτων. Τα συνεχή βέλη συμβολίζουν μονοπάτια άμεσης μεταφοράς. Τα κόκκινα και τα πράσινα βέλη σηματοδοτούν δύο διαφορετικά μονοπάτια έμμεσης μεταφοράς. zi και fij kcal×d-2, xi και yi kcal×m-2, i, j=1,2,3,…., 6 (Dame & Patten, 1981, ελεύθερο).

	 

	Η πληροφορία που περιέχεται στο διάγραμμα ροής αποδίδεται με τη βοήθεια πίνακα (μήτρας) με στοιχεία που λαμβάνουν τιμές 1 και 0 ως ακολούθως: Όταν μεταξύ δύο γειτονικών διαμερισμάτων/κρίκων συμβαίνει απευθείας ανταλλαγή, όπως από το 1 προς το 2, τότε το αντίστοιχο στοιχείο της μήτρας παίρνει την τιμή 1. Αντίθετα, αν δεν υφίσταται μονοπάτι άμεσης ανταλλαγής που να συνδέει δύο διαμερίσματα, όπως από το 2 προς το 1, τότε το αντίστοιχο στοιχείο του πίνακα παίρνει την τιμή 0. Η μορφή του πίνακα που αντιστοιχεί στο μοντέλο το οποίο αποτυπώνει το Σχήμα 4.4 έχει ως εξής:
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	Αν καταμετρήσουμε τα στοιχεία του πίνακα με τιμή 1, προκύπτει ότι η δομική πληροφορία του μοντέλου είναι ίση με 12. Πράγματι, εντός του συστήματος υφίστανται 12 μονοπάτια, μέσω των οποίων η ενέργεια ρέει άμεσα από το ένα διαμέρισμα στο άλλο. 

	Σύμφωνα με τα όσα αναφέραμε πιο πάνω σχετικά με το τοπικό περιβάλλον, είναι προφανές ότι, όταν θέλουμε να περιγράψουμε τη δομική πληροφορία του μοντέλου μας, θα μετρήσουμε μόνο τα εντός του συστήματος μονοπάτια, στην προκειμένη περίπτωση αυτά που συμβολίζονται με f , και θα αγνοήσουμε όσα οδηγούν από ή προς το γενικό περιβάλλον και στο παράδειγμα συμβολίζονται με z και y αντίστοιχα. Άλλωστε, η θεωρία των δικτύων ενδιαφέρεται για τη μελέτη της χρήσιμης και μόνο ενέργειας, που την ονομάζει ελεύθερη ενέργεια (exergy). Πρόκειται για την ενέργεια η οποία μπορεί να παράγει έργο και εν πολλοίς βρίσκεται δεσμευμένη στη βιομάζα των οργανισμών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα. Προφανώς, οι ενεργειακές απώλειες προς το περιβάλλον με τη μορφή θερμότητας μέσω της αναπνοής, οι οποίες και συμβολίζονται με το γράμμα y, δεν συγκαταλέγονται στην ελεύθερη ενέργεια. 

	Για να κατασκευάσουμε τον πίνακα Α, εξετάσαμε αν υπάρχει ανταλλαγή ανάμεσα σε δύο γειτονικά διαμερίσματα του συστήματος και, αν ναι, τότε το αντίστοιχο στοιχείο του πίνακα έπαιρνε την τιμή 1. Αν όχι, τότε το αντίστοιχο στοιχείο του πίνακα έπαιρνε την τιμή 0. Η δομική πληροφορία, λοιπόν, του πίνακα Α αφορά την άμεση επικοινωνία γειτονικών και μόνο διαμερισμάτων. Ωστόσο, και απομακρυσμένα διαμερίσματα μπορούν να επικοινωνούν μεταξύ τους έμμεσα. Για παράδειγμα, στο διαμέρισμα 6 (θηρευτές) μπορεί να φτάνει ενέργεια ή υλικά από το διαμέρισμα 3 (μικρόβια) μέσω του διαμερίσματος 5 (νεκρομάζα). Το μονοπάτι αυτό μήκους 2 απεικονίζεται στο διάγραμμα με κόκκινο χρώμα. 

	Για να μετρηθεί η δομική πληροφορία συστημάτων με σύνθετα μονοπάτια, όπως αυτό του Σχήματος 4.4, χρησιμοποιούμε και πάλι ως βάση τον πίνακα Α. Για παράδειγμα, αν θελήσουμε να εκτιμήσουμε τη δομική πληροφορία ενός σύνθετου μοντέλου, όπου, εκτός από απλά μονοπάτια, περιλαμβάνονται και συνθετότερα που συγκροτούνται από τρία διαμερίσματα, οπότε και το μήκος του μονοπατιού είναι ίσο με 2, τότε υψώνουμε τον πίνακα Α στο τετράγωνο. Στο παράδειγμα που συζητάμε εδώ υπάρχουν σύνθετα μονοπάτια που εμπλέκουν ακόμα και 5 διαμερίσματα. Με πράσινη διακεκομμένη γραμμή απεικονίζεται ένα τέτοιο μονοπάτι με 5 διαμερίσματα και αντίστοιχο μήκος 4. Για να εκτιμήσουμε τη δομική πληροφορία του μοντέλου μας, θα υψώσουμε τον πίνακα Α στην τέταρτη δύναμη. 
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	4.2.2. Λειτουργική ανάλυση 



	Όταν μελετάμε τη λειτουργία του συστήματος, τότε τα στοιχεία του αρχικού μας πίνακα ταυτοποιούνται με τις εισόδους προς το κάθε διαμέρισμα. Το στοιχείο f32, για παράδειγμα, συμβολίζει την είσοδο στο διαμέρισμα 3, με προέλευση το διαμέρισμα 2, και έχει τιμή 8,17 (f32=8,17). Οι τιμές αυτές δεν είναι αδιάστατα μεγέθη, όπως προς στιγμή αφήσαμε να εννοηθεί. Εκφράζονται συνήθως ως βιομάζα ή ενέργεια ανά μονάδα επιφανείας και ανά μονάδα χρόνου (M/L2T, όπου Μ είναι η ενέργεια σε kcal×d-2, L2 είναι η επιφάνεια, εδώ σε τετραγωνικά δεκατόμετρα (d2), και Τ είναι ο χρόνος, εδώ σε ημέρες). Συνεπώς, η τιμή 8,17 αποδίδει το ποσό της ενέργειας ανά d2 που ρέει από το διαμέρισμα 2 προς το διαμέρισμα 3 στη διάρκεια μίας μέρας. Ύστερα από όσα είπαμε λοιπόν, ο λειτουργικός πίνακας θα έχει, όπως εύκολα μπορεί να επιβεβαιωθεί αν ανατρέξει κανείς στο Σχήμα 4.4, τη μορφή:
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	Οι είσοδοι στο σύστημα από το γενικό περιβάλλον απεικονίζονται με τη μορφή του διανύσματος Ζ (Σχήμα 4.4):
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	Όταν το σύστημα βρεθεί στη σταθερή του κατάσταση, τότε οι έξοδοι του συστήματος προς το γενικό περιβάλλον απεικονίζονται και πάλι με τη μορφή διανύσματος, το οποίο στη συγκεκριμένη περίπτωση που παρουσιάζεται εδώ έχει τη μορφή Υ (Σχήμα 4.4):
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	Τέλος, και πάλι στη σταθερή κατάσταση το ποσό της ενέργειας που είναι αποθηκευμένο στα διάφορα διαμερίσματα αποδίδεται ως διάνυσμα Χ (Σχήμα 4.4):
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	Της τελικής ανάλυσης προηγείται η κανονικοποίηση των δεδομένων. Κανονικοποίηση σημαίνει τη διαίρεση των στοιχείων του πίνακα και των ανυσμάτων με έναν σταθερό αριθμό. Μ’ αυτήν τη διαδικασία, οι τιμές που θα χρησιμοποιηθούν για την ανάλυση των ροών (ανάλυση εξόδων: output environ analysis και εισόδων: input environ analysis) και τη δεσμευμένη βιομάζα κυμαίνονται στο διάστημα 0-1, ενώ οι τιμές που θα χρησιμοποιηθούν για την ανάλυση ωφελιμότητας κυμαίνονται στο διάστημα από –1 έως 1. Οι τιμές που θα προκύψουν μετά τη διαδικασία της κανονικοποίησης έχουν το νόημα της έντασης (intensity) ή, πράγμα που είναι το ίδιο, του ποσοστού. Για να πετύχουμε την κανονικοποίηση των εξόδων, εργαζόμαστε ως εξής: Αρχικά, σε κάθε διαμέρισμα χωριστά αθροίζουμε τις τιμές που αντιστοιχούν στις εξόδους. Για το διαμέρισμα 1 το άθροισμα αυτό είναι T1=f21+f61+y1 =15,76+0,51+24,16. Στη συνέχεια, διαιρούμε την τιμή που αντιστοιχεί σε κάθε έξοδο με το ως άνω άθροισμα, και έτσι προκύπτει η ένταση ή το ποσοστό ροής από το διαμέρισμα 1 στο διαμέρισμα 2 (g21=f21/T1=0,39). Προφανώς, η τιμή αυτή μας λέει ότι το 39% όλων των εξόδων από το διαμέρισμα 1 θα κατευθυνθεί προς το διαμέρισμα 2. Μετά το τέλος των υπολογισμών, κατασκευάζεται ο πίνακας G που στην περίπτωση που συζητάμε εδώ έχει την ακόλουθη μορφή:
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	Η κανονονικοποίηση των τιμών που αφορούν τις εισόδους σε ένα διαμέρισμα γίνεται με τη διαίρεσή τους με το ποσό της βιομάζας ή της ενέργειας το οποίο, όταν το σύστημα βρίσκεται σε κατάσταση ισορροπίας, είναι δεσμευμένο στο διαμέρισμα από το οποίο προέρχεται η είσοδος cij=fij/xj. Για παράδειγμα, στην περίπτωση της εισόδου στο διαμέρισμα 2 από το διαμέρισμα 1, που συμβολίζεται ως f21, η διαίρεση θα γίνει με το ποσό της βιομάζας (2000) που είναι δεσμευμένο στο εν λόγω διαμέρισμα (εδώ στο 1), από όπου προέρχεται η είσοδος στο 2. Έτσι, η κανονικοποιημένη τιμή που αντιστοιχεί στην είσοδο στο διαμέρισμα 2 και προέρχεται από το διαμέρισμα 1 είναι c21=f21/x1=15,79/2000. 

	Στη συνέχεια, θα κατασκευαστεί ο πίνακας C. Το ιδιαίτερο μ’ αυτόν τον πίνακα είναι ότι περιλαμβάνει και διαγώνια στοιχεία του τύπου f33, είσοδο στο διαμέρισμα 3 προερχόμενη από τον ίδιο του τον εαυτό. Εδώ έχουμε να κάνουμε με ένα είδος αυτοτροφοδοσίας των διαμερισμάτων και για την απόδοσή της χρησιμοποιείται ο όρος «βρόχος» (loop). Για τον υπολογισμό της τιμής των βρόχων, δηλαδή για την εκτίμηση της τιμής των διαγώνιων στοιχείων του πίνακα C, αθροίζουμε σε κάθε διαμέρισμα ξεχωριστά όλες τις εισόδους που δέχεται αυτό και διαιρούμε το άθροισμα με το ποσό της βιομάζας ή της ενέργειας που είναι δεσμευμένες εκεί (Patten, Higashi & Burns, 1990). Για παράδειγμα, προκειμένου να υπολογίσω την αυτοτροφοδοσία του διαμερίσματος 2, προσθέτω όλες τις εισόδους που φτάνουν εκεί 15,79+0,33+ 1,91+4,24=22,27 και διαιρώ στη συνέχεια με το 1000 που είναι η ενέργεια η οποία είναι δεσμευμένη εκεί. Ο όρος «βρόχος» αναφέρεται σε προσωρινή στάση (προσωρινή παύση μετακίνησης) βιομάζας ή ενέργειας και οφείλεται σε μεταφορές που συμβαίνουν εντός του διαμερίσματος, όπως είναι ο κανιβαλισμός, η κατανάλωση αυγών στα κοινωνικά έντομα και στους καρχαρίες, η γονική φροντίδα, η μεταφορά θρεπτικών από τα φύλλα προς τους βλαστούς πριν τη φυλλόπτωση κ.λπ. Γενικά, ο όρος παραπέμπει σε κατανάλωση και, γι’ αυτόν τον λόγο, οι διαγώνιες τιμές cii θα αναγραφούν στον πίνακα με αρνητικό πρόσημο. Η τελική μορφή του πίνακα έχει ως εξής:
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	Σημειώστε επίσης ότι, για να υπολογίσουμε τα στοιχεία cij του πίνακα C, διαιρέσαμε εισόδους —που, όπως προείπαμε, έχουν διαστάσεις βάρους, χώρου και χρόνου— με δεσμευμένη βιομάζα η οποία έχει διαστάσεις βάρους και χρόνου. Έτσι, τα στοιχεία του πίνακα εξακολουθούν να έχουν διάσταση (M/L2T)/(M/L2)=1/T. Η διαδικασία της κανονικοποίησης, όμως, απαιτεί αδιάστατα στοιχεία. Για να το πετύχουμε, υπολογίζουμε άλλα στοιχεία, τα pij, ως εξής: pij=Iij+cijΔt, όπου Δt είναι ένα αυθαίρετο διάστημα χρόνου, ας πούμε 0,25, η ποσότητα Iij παίρνει την τιμή 1 για τα διαγώνια στοιχεία και 0 για τα μη διαγώνια, πρόκειται δηλαδή για τον μοναδιαίο πίνακα. Έτσι, p11 = 1 – 0,0207 × 0,25 και p24 = 0 + 0,1172 * 0,25 = 0,0293. Μετά την κανονικοποίηση η παράσταση θα αποκτήσει τη μορφή του πίνακα P.
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	Τέλος, για την ανάλυση ωφελιμότητας χρειάζεται να υπολογιστεί και μετά να κανονικοποιηθεί η καθαρή ροή από το διαμέρισμα j στο διαμέρισμα i. Προς τούτο, χρησιμοποιούμε τον τύπο dij=(fij-fji)/Ti. Με άλλα λόγια, εδώ: α) υπολογίζουμε το τι κερδίζει το διαμέρισμα i από το διαμέρισμα j μείον το τι δίνει αυτό στο δεύτερο και β) η ως άνω διαφορά διαιρείται με το άθροισμα των εισροών που φτάνει στο διαμέρισμα i (Τi), ώστε να κανονικοποιηθούν οι τιμές. Για παράδειγμα, η καθαρή ροή από το διαμέρισμα 2 προς το διαμέρισμα είναι d12=(0 – 15,79)/41,47=0,38, ενώ η αντίστοιχη καθαρή ροή από το διαμέρισμα 2 προς το διαμέρισμα 5 είναι d52=(0,64 – 1,91)/(0,66+1,21+0,64)=0,5058. Η μορφή του πίνακα D που περιλαμβάνει τα στοιχεία dij είναι η ακόλουθη:
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	Όπως συμβαίνει και στην περίπτωση της δομικής ανάλυσης, έτσι και εδώ οι δυνάμεις των πινάκων G, P και D μετρούν τις λειτουργικές αλληλεπιδράσεις μέσω μονοπατιών μεγέθους μεγαλύτερου του 1. Έτσι, για παράδειγμα, η ποσότητα G3 παρέχει τη λειτουργική πληροφορία που αφορά τις ροές και προέρχεται από τη θεώρηση των αλληλεπιδράσεων ανάμεσα σε μονοπάτια μήκους 3, μονοπάτια δηλαδή που συγκροτούνται από 4 διαμερίσματα. Αντίστοιχα, η ποσότητα Ρ5 παρέχει την πληροφορία η οποία αφορά τη δεσμευμένη βιομάζα ή ενέργεια σε μονοπάτια μήκους 5, τα οποία συγκροτούνται από 6 διαμερίσματα. Τέλος, η ποσότητα G0 (=ταυτοτικός ή μοναδιαίος πίνακας) αποδίδει την αρχική είσοδο στο σύστημα.

	Ενδιάμεσο βήμα της ανάλυσης συνιστά ο υπολογισμός των ολοκληρωμένων, όπως λέγονται, πινάκων, οι οποίοι επιτρέπουν την ερμηνεία των ιδιοτήτων του δικτύου. Οι υπολογισμοί αυτοί γίνονται με τον τρόπο που δείχνει ο Πίνακας 4.1 . Όπως φαίνεται εκεί, οι ολοκληρωμένοι πίνακες παράγονται με την ανάπτυξη του αρχικού πίνακα σε ακέραιες δυνάμεις, έτσι ώστε, εκτός από τη συνεισφορά των άμεσων, να συνυπολογιστεί και η συνεισφορά των έμμεσων σχέσεων.
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	Όπως έχει επανειλημμένα τονιστεί, η προσέγγιση για την οποία γίνεται λόγος εδώ είναι, κατά βάση, ολιστική. Αυτό σημαίνει ότι στο επίπεδο του δικτύου αναδύονται νέες ιδιότητες (Breckling, Muller, Reuter, Holker & Franzle, O., 2005).. Με τον υπολογισμό των ολοκληρωμένων πινάκων γίνεται δυνατή η περιγραφή των τεσσάρων νέων ιδιοτήτων που αναδύονται όταν οι βιολογικές οντότητες αντιμετωπιστούν ως δίκτυο σχέσεων (Πλαίσιο 4.1 και Πίνακας 4.2).
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	Πλαίσιο 4.1. Αναδυόμενες ιδιότητες

	Αναφέρεται σε ιδιότητες πολύπλοκων συστημάτων που δεν μπορούν να προβλεφτούν με βάση τις ιδιότητες που διαθέτουν τα συστατικά μέρη που τα συγκροτούν.

	Σύμφωνα με τους Breckling, Muller, Reuter, Holker & Franzle (2005) η ανάδυση ιδιοτήτων κατέχει θεμελιακή θέση στην επιστήμη της οικολογία, καθόσον τα ίδια τα οικολογικά μοντέλα αναδύονται ως αποτέλεσμα ανάλυσης ενός συστήματος στο πλαίσιο του οικολογικού συμφραζομένου. Προκειμένου να οργανωθεί το οικολογικό συμφραζόμενο, καθορίζονται τα στοιχεία που θα το συγκροτήσουν και οι μεταξύ τους σχέσεις.

	Γενικά, η διαδικασία ανάλυσης συστήματος διακρίνει μεταβλητές που περιγράφουν την κατάστασή του, καθώς και σχέσεις ανάμεσα στις μεταβλητές κατάστασης,

	Τέλος, διατυπώνει κανόνες με βάση τους οποίους αλλάζουν οι καταστάσεις. Οι κανόνες αυτοί μπορεί να έχουν τη μορφή μαθηματικών σχέσεων, όπως είναι οι διαφορικές εξισώσεις, ή μορφή λογικών κανόνων, όπως αυτοί που χρησιμοποιεί η ασαφής λογική (fuzzy logic), του τυπου"εάν συντρέχει αυτό, τότε θα συμβεί εκείνο".

	Η ικανότητα να διακρίνει κανείς το πότε μια ιδιότητα είναι αναδυόμενη είναι κρίσιμη, καθόσον σε περίπτωση αποτυχίας οδηγείται στο γνωστό ως σφάλμα διαίρεσης (division fallacy), να συμπεράνει ότι, αν κάτι ισχύει για το μέρος, τότε το ίδιο θα ισχύει και για το όλον. Παραλλαγή αυτού του σφάλματος είναι και το οικολογικό σφάλμα (ecological fallacy), που το διαπράττουμε όταν θεωρήσουμε ότι αυτό που υπολογίσαμε ως στατιστικό μέσο όρο ισχύει και για το κάθε ξεχωριστό μέρος.

	 

	Η μεθοδολογία που παρουσιάζεται σε τούτο το κεφάλαιο αναδεικνύει βασικές αναδυόμενες ιδιότητες (Πίνακας 4.2). Η σπουδαιότερη ίσως απ’ αυτές αποκαλύπτεται όταν υπολογιστεί ο λόγος των ροών που πραγματοποιούνται άμεσα από το ένα διαμέρισμα στο άλλο προς εκείνες που πραγματοποιούνται έμμεσα με τη διαμεσολάβηση περισσότερων διαμερισμάτων, και στον Πίνακα 4.2 συμβολίζονται με τον λόγο I/D. Για την πλειονότητα των περιπτώσεων που έχουν μελετηθεί, προκύπτει υπερκυριαρχία των έμμεσων έναντι των άμεσων ανταλλαγών. Προδήλως, το κάθε διαμέρισμα του συστήματος επηρεάζει πολλά άλλα διαμερίσματα μέσα από μη άμεσα ορατά μονοπάτια (Fath, 2012). Αυτή η ιδιότητα ισχυροποιεί την έννοια της ολότητας, καθόσον εντάσσει το κάθε ξεχωριστό διαμέρισμα ως αναπόσπαστο κρίκο στο σύνολο των σχέσεων που αναπτύσσονται εκεί. 

	Η ανάλυση επιτρέπει και την ποσοτικοποίηση των σχέσεων ανάμεσα στα διαμερίσματα του συστήματος ανά δύο, όπως, για παράδειγμα, αυτή ανάμεσα στο διαμέρισμα που αντιστοιχεί στη θήρευση με το αντίστοιχο που αντιστοιχεί στη συνέργεια ή στον ανταγωνισμό (Πίνακας D). Για παράδειγμα, η σχέση των μικροβίων (διαμέρισμα 3) με τη μικροπανίδα (διαμέρισμα 4) προσδιορίζεται από τα στοιχεία d34= –0,15 (απώλειες του διαμερίσματος 3 προς το διαμέρισμα 4) και d43=0,14 (κέρδη του διαμερίσματος 4 από το διαμέρισμα 3). Εδώ, επομένως, έχουμε σχέση ελαφράς εκμετάλλευσης των μικροβίων από τη μικροπανίδα. 

	Επιπρόσθετα, ο ολοκληρωμένος πίνακας U, που προκύπτει από την ανάπτυξη του D, παρέχει τη δυνατότητα να υπολογιστεί και ο βαθμός συνέργειας ή το αντίθετο που χαρακτηρίζει συνολικά το σύστημα. Προς τούτο, όπως φαίνεται και στον Πίνακα 4.2, υπολογίζεται ο λόγος των θετικών προς τα αρνητικά στοιχεία του πίνακα U. Ο αριθμητής του κλάσματος μετρά το άθροισμα των κερδών που έχει ένα διαμέρισμα λόγω των σχέσεών του με τα υπόλοιπα, ενώ ο παρονομαστής μετρά αντίστοιχα τις απώλειες. Τιμή του λόγου μεγαλύτερη της μονάδας σημαίνει ότι συνολικά στο σύστημα κυριαρχούν οι άμεσες και έμμεσες σχέσεις αμοιβαιότητας 

	Ας δούμε τώρα και μια ιδιότητα του δικτύου η οποία, σε πρώτη ανάγνωση, θα φανεί παράξενο να ισχύει. Πράγματι, όπως έχουμε ήδη σημειώσει, η διαδικασία της κανονικοποίησης υποχρεώνει τα στοιχεία του πίνακα G (αφορά μονάχα άμεσες σχέσεις) να λαμβάνουν τιμές μικρότερες της μονάδας. Το περίεργο σε πρώτη ματιά είναι ότι ο ολοκληρωμένος πίνακας N, που προέρχεται από την ανάπτυξη του G και αφορά ροές μέσω μονοπατιών μήκους πάνω από 1, περιέχει και μερικά στοιχεία με τιμές ανώτερες της μονάδας. Αυτό συμβαίνει επειδή εκεί υφίστανται και κυκλικά μονοπάτια, όπως αυτό στο Σχήμα 4.4, όπου η ροή από το διαμέρισμα 2 μέσω των διαμερισμάτων 3, 4 και 5 επιστρέφει ξανά στο 2. Σ’ αυτές τις περιπτώσεις, είναι δυνατό ένα μέρος της ύλης ή της ενέργειας να εισέλθει σε ένα διαμέρισμα, μετά να εξέλθει και, τέλος, να επανέλθει σ’ αυτό. Μάλιστα, αν ο χρόνος μετακίνησης των υλικών από το ένα διαμέρισμα στο άλλο είναι σχετικά σύντομος, τότε είναι δυνατό μερικά στοιχεία του ολοκληρωμένου πίνακα να εμφανίσουν τιμές μεγαλύτερες της μονάδας. Το φαινόμενο αποδίδεται με τον όρο «μεγέθυνση» ή «ενίσχυση» και σημαίνει ότι το σύστημα είναι καλά δομημένο. Η μεγέθυνση, λοιπόν, είναι μια αναδυόμενη ιδιότητα που συναντάται σε μικρά και καλά οργανωμένα συστήματα. Είναι τόσο μεγαλύτερη, όσο περισσότερα είναι τα στοιχεία nij του ολοκληρωμένου πίνακα Ν που εμφανίζουν τιμή μεγαλύτερη της μονάδας. Ο πίνακας N έχει την ακόλουθη μορφή:
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	Τα στοιχεία της κάθε στήλης του N μετρούν τις άμεσες και έμμεσες εξόδους από ένα διαμέρισμα. Για παράδειγμα, η πρώτη στήλη περιλαμβάνει τα στοιχεία n11, n21, n31, n41, n51 και n61. Με άλλα λόγια, στην πρώτη στήλη του πίνακα Ν περιλαμβάνονται οι είσοδοι σε καθένα από τα έξι διαμερίσματα του μοντέλου που έχουν προέλευση από το πρώτο διαμέρισμα ή, πράγμα που είναι το ίδιο, περιλαμβάνονται όλες οι έξοδοι, άμεσες και έμμεσες, από το πρώτο διαμέρισμα. Το ανάποδο συμβαίνει με τις γραμμές του πίνακα. Η πρώτη γραμμή, για παράδειγμα, περιλαμβάνει όλες τις εισόδους στο πρώτο διαμέρισμα. Έτσι, λοιπόν, μπορούμε να πούμε ότι οι στήλες εκπροσωπούν τα περίχωρα-εξόδους (καμιά φορά χρησιμοποιείται και ο όρος οικοθέση εξόδων (output niche) των διαμερισμάτων του μοντέλου, ενώ οι γραμμές εκπροσωπούν τα περίχωρα-εισόδους (input niche). 

	Σε μερικές περιπτώσεις, έχει παρατηρηθεί ότι τα μεγέθη των γραμμών και των στηλών του ολοκληρωμένου πίνακα N, που μετρά άμεσες και έμμεσες αλληλεπιδράσεις, τείνουν να εξομοιωθούν —τουλάχιστον να μοιάζουν μεταξύ τους περισσότερο απ’ ό,τι οι αντίστοιχες στήλες και γραμμές του πίνακα G, που αφορά μόνο τις άμεσες αλληλεπιδράσεις και από τον οποίο προήλθε ο ολοκληρωμένος πίνακας N. Το φαινόμενο αυτό παρατηρείται μονάχα όταν θεωρηθεί το σύνολο αλληλεπιδράσεων (άμεσων και έμμεσων) και αποδίδεται με τον όρο «ομογενοποίηση του δικτύου». Το βιολογικό νόημα αυτού του φαινομένου είναι το ακόλουθο: Με την κυκλοφορία της μέσα από κυκλικά μονοπάτια η ύλη ανακατεύεται, έτσι ώστε ο ρυθμός με τον οποίο ρέει η ενέργεια ή η βιομάζα ανάμεσα στα διαμερίσματα του συστήματος να γίνεται όλο και περισσότερο ομοιογενής. Το γενικότερο συμπέρασμα είναι ότι, με την κυκλοφορία μέσω των μονοπατιών του συστήματος, οι ροές της ύλης και της ενέργειας τείνουν να ομογενοποιηθούν. Όπως μπορεί να παρατηρηθεί και στον πίνακα, η στατιστική εκτίμηση του βαθμού ομογενοποίησης ενός συστήματος γίνεται με τη βοήθεια του συντελεστή διαφοροποίησης CV%, ο οποίος είναι ο λόγος της τυπικής απόκλισης προς τον μέσο όρο. Ο συντελεστής αυτός μετράει το πόσο διαφοροποιημένο εμφανίζεται ένα πλήθος (εδώ πλήθος ροών) σε σχέση με τον μέσο όρο.

	 

	Σύνοψη 4.1. Ανάλυση ροών 

	Τα βιολογικά αντικείμενα γίνονται αντιληπτά ως άθροισμα εισροών και εκροών.

	Η ανάλυση ροών συνδυάζει την περιγραφή των οικολογικών σχηματισμών ως ολοτήτων με αναγωγικές μεθοδολογίες.

	Εισάγονται λεξιλογικές καινοτομίες, όπως είναι οι όροι περίχωρα, τοπικό περιβάλλον, γενικό περιβάλλον κ.λπ.

	Η μεθοδολογία ανάλυσης ροών ξεκινάει με την κατασκευή ποιοτικού διαγράμματος ροών.

	Η μεθοδολογία εμπλέκει εργαλεία από τον χώρο της άλγεβρας πινάκων.

	Η ανάλυση αναδεικνύει την ύπαρξη αναδυόμενων ιδιοτήτων στο επίπεδο της βιοκοινότητας. 

	 

	Βιβλιογραφικές αναφορές

	Breckling, Β., Muller, F., Reuter, H., Holker, F. & Franzle, O. (2005). Emergent properties in individual-based ecological models: Ιntroducing case studies in an ecosystem research context. Ecol.l Model., 186, 376-388.

	Dame, R.F. & Patten, B.C. (1981). Analysis of energy flows in an intertidal oyster reef. Mar. Ecol. Progr., 5, 115-124.

	Fath, B.D. (2012). Overview of network environ analysis: A systems analysis technique for understanding complex ecological systems. Biologi Italiani, 20-27.Fath, B. & Patten, Β. (1999α). Quantifying resource homogenization using network flow analysis. Ecol. Model., 123, 193-205.

	Fath, B. & Patten, Β. (1999β). Review of the foundations of network environ analysis. Ecosystems, 2, 167-179.

	Fath, B.D. & Patten, B.C. (2000). Ecosystem theory: Network environ analysis. In S.E. Jørgensen & F. Müller (Eds.), Handbook of Ecosystem Theories and Management (pp. 345-360). New York: CRC Publishers. 

	Patten, B. (1978). Systems approach to the concept of environment. Ohio Journal of Science, 78, 206-222. 

	Patten, B.C., Higashi, M. & Burns, T.P. (1990). Trophic dynamics in ecosystem networks: Significance of cycles and storage. Ecol. Model., 51, 1-28. 

	Schizas, D. (2012). Systems ecology reloaded: A critical assessment focusing on the relations between science and ideology. In G.P. Stamou (Ed.), Populations, Biocommunities, Ecosystems: A Review of Controversies in Ecological Thinking (pp. 67-92). Bentham Books.

	Shevtsov, J., Kazanci, C. & Patten, B.C. (2009). Dynamic environ analysis of compartmental systems: A computational approach. Ecol. Model., 220, 3219-3224.

	Στάμου, Γ. (2005). Οικολογικά δίκτυα: Μια απόπειρα νοηματοδότησης του χώρου και του χρόνου. Στο Λ. Λουλούδης, Ν. Μπεόπουλος & Α. Τρούμπης (Επιμ.), Το Αγροτικό Τοπίο. Πρακτικά Επιστημονικού Συμποσίου 19ης Ιουλίου 2003,Κτήμα Μερκούρη, Κορακοχώρι Ηλείας (σσ. 103-115).Αθήνα: Κτήμα Μερκούρη.

	Straškraba, M., Jørgensen, S.E. & Patten, B.C. (1999). Ecosystems emerging: 2. Dissipation. Ecol. Model., 117, 3-39.

	 



5. Οικολογική διαδοχή


	Στην κλασική του εκδοχή, ο όρος «οικολογική διαδοχή» περιγράφει διαδικασία κατευθυνόμενων μεταβολών που με την πάροδο του χρόνου αλλάζουν τη σύνθεση, τη δομή αλλά και τη δυναμική των βιοκοινοτήτων (Putnam, 1994). Η κλασική αντίληψη θέλει τη διαδικασία της διαδοχής να έχει αρχή, μέση και τέλος. Στην αρχή συνευρίσκονται λιγοστά πρωτοπόρα φυτικά και ζωικά είδη και συγκροτούν την πρώτη κοινοτική δομή. Καθώς περνάει ο χρόνος, αυξάνεται βαθμιαία η πολυπλοκότητα του αρχικού σχηματισμού με την είσοδο νέων ειδών και η διαδικασία κορυφώνεται με τη δημιουργία σταθερής και αυτοσυντηρούμενης ώριμης βιοκοινότητας που φέρεται υπό τον όρο «climax» (Πλαίσιο 5.1). 

	Νεότερες απόψεις διαχειρίζονται τα φαινόμενα της οικολογικής διαδοχής ως αποτέλεσμα διεργασιών που θα μπορούσαν να θεωρηθούν αποκρίσεις σε διαταραχές, οι οποίες επηρεάζουν τόσο τη σύνθεση και τη δομή της βιοκοινότητας όσο και συστημικές διαδικασίες, όπως είναι η ανακύκλωση των θρεπτικών στοιχείων, η παραγωγικότητα, η αποικοδόμηση κ.λπ. (Πλαίσιο 5.2). Οι διεργασίες που πραγματοποιούνται στο πλαίσιο της διαδοχής ολοκληρώνονται εντός της δημογραφικής κλίμακας του χρόνου, το μήκος της οποίας ορίζεται ως γνωστό με βάση τη διάρκεια του κύκλου ζωής των υπό μελέτη οργανισμών. Γι’ αυτόν τον λόγο, τα φαινόμενα της οικολογικής διαδοχής, κατά τεκμήριο, δεν συνοδεύονται και από φαινόμενα εξέλιξης και, κατά τούτο, η έκβασή τους είναι σε μεγάλο βαθμό προβλέψιμη με βάση τους γνωστούς κανόνες που διέπουν τα οικολογικά φαινόμενα. Να σημειωθεί πάντως ότι τα τελευταία χρόνια η αντίληψη αυτή τείνει να αναθεωρηθεί, με την πραγμάτευση των ζητημάτων να εμπλέκει στοιχεία από τη θεωρία της εξέλιξης. 

	Διαδικασίες διαδοχής συμβαίνουν σε όλα τα φυσικά συστήματα και, όπως προαναφέρθηκε, ακολουθούν γεγονότα που διαταράσσουν την ισορροπία του συστήματος. Σε γενικές γραμμές, η πορεία της οικολογικής διαδοχής ακολουθεί τη διαδρομή που παρατίθεται στο Πλαίσιο 5.3. 

	 

	

	Πλαίσιο 5.1. Κατάσταση climax

	Πρώτος ο F. Clements περιέγραψε τη βιοκοινότητα ως όλον / υπεροργανισμό, με τα είδη που τη συγκροτούν να αλληλεπιδρούν μεταξύ τους. Με κινητήρια δύναμη αυτές τις αλληλεπιδράσεις προωθείται η ανέλιξη της βιοκοινότητας και, μέσα από μια σειρά διακριτών ενδιάμεσων καταστάσεων, φτάνει σε τελική ώριμη και σταθερή κατάσταση, ονομαζόμενη «climax». Προδήλως, για τoν Clements η πορεία της διαδοχής έχει σταθερή κατεύθυνση προς την ωριμότητα και προκαθορισμένο τελικό στόχο την κατάσταση «climax». 

	Στον αντίποδα βρέθηκε η άποψη του H. Gleason. Αυτός εισήγαγε την ατομικιστική αντίληψη για τη διαδοχή, σύμφωνα με την οποία το όλον περιορίζεται στο πλαίσιο του είδους και μόνο. Εδώ η τυχαιότητα παίζει σπουδαίο ρόλο και η βιοκοινότητα ορίζεται ως συγκυριακή συνεύρεση ειδών. Κατά τον Gleason, η ανέλιξη του φαινομένου ακολουθεί τυχαία διαδρομή, ενώ δεν υφίσταται διακριτή κατάσταση «climax».

	Πλαίσιο 5.2. Διαταραχή

	Με τον όρο «διαταραχή» εννοούμε γεγονός ή σειρά γεγονότων, διακριτών στον χώρο και τον χρόνο, που μεταβάλλουν τη δομή των πληθυσμών και των κοινοτήτων, ενώ επηρεάζουν τη διαθεσιμότητα των πόρων και τις αβιοτικές συνθήκες (Chapin, Walker, Fastie & Sharman, 1994). 

	Σε κάθε περίπτωση, η διαταραχή επάγει είτε άμεσα (εντός μερικών ωρών) είτε μετά την παρέλευση μικρού χρονικού διαστήματος μερικών εβδομάδων (πλημμύρες, φωτιές) αρνητικές έως και απολύτως καταστρεπτικές συνέπειες για τη ζωή και το αβιοτικό περιβάλλον σε μια περιοχή (Platt & Connell, 2003).

	Πλαίσιο 5.3. Η δυναμική του φαινομένου της οικολογικής διαδοχής

	Αρχικές συνθήκες: Η βιοκοινότητα βρίσκεται σε κατάσταση ισορροπίας.

	Έναρξη της διαδικασίας: Διαταραχή.

	Αρχική φάση: Εποικισμοί ή/και φαινόμενα αναγέννησης, φύτρωσης κ.λπ.

	Ώριμη φάση: Επανάκαμψη.

	Τελικά στάδια: Ανταγωνισμός. 

	Τέλος της πορείας διαδοχής και νέα κατάσταση ισορροπίας.

	 

	Διακρίνονται διαδικασίες πρωτογενούς και διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής, ενώ ορισμένοι διακρίνουν και πρόσθετες ελάσσονες κατηγορίες. Οι διαδικασίες πρωτογενούς διαδοχής (primary succession) δημιουργούν φυσικά συστήματα εκεί όπου πριν δεν υπήρχαν ίχνη ζωής εξαιτίας μεγάλης έκτασης διαταραχής, όπως αυτή που προκαλούν οι ηφαιστειακές εκρήξεις, οι επιφανειακές εξορύξεις μεταλλευμάτων, οι επιχωματώσεις, οι κατολισθήσεις κ.λπ. Σε αντιδιαστολή, με τη δευτερογενή διαδοχή (secondary succession) έχουμε επανεγκατάσταση συστημάτων εκεί όπου η προϋπάρχουσα ζωή καταστράφηκε ή έστω υπέστη σοβαρές βλάβες εξαιτίας ηπιότερης διαταραχής (φωτιές, βόσκηση, εκχερσώσεις κ.λπ.) και, γι’ αυτό, απομένουν εκεί ίχνη της πρότερης κατάστασης (τράπεζα σπερμάτων, αναπαραγωγικό υλικό, όπως βολβοί, ριζώματα κ.λπ.), γνωστά ως βιοτική κληρονομιά, κληροδότημα ή παρακαταθήκη (biotic legacy, Φωτογραφία 5.1). 
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	Φωτογραφία 5.1. Τα σημεία εκκίνησης των διαδικασιών πρωτογενούς (αριστερά) και δευτερογενούς (δεξιά) διαδοχής (Πηγή φωτογραφιών στο παράρτημα).

	 

	Τη διάκριση ανάμεσα στην πρωτογενή και τη δευτερογενή διαδοχή έκανε πρώτος ο Egler ήδη από το 1954. Για τη μεν πρωτογενή διαδοχή αυτός υιοθέτησε την κυρίαρχη αντίληψη, για τη δευτερογενή διαδοχή, όμως, διατύπωσε την υπόθεση ότι η κατεύθυνση που θα πάρει αυτή εξαρτάται από το πολλαπλασιαστικό υλικό των ειδών που επιβίωσαν από τη διαταραχή. Επιπρόσθετα, υποστήριξε ότι οι μεταβολές στην αφθονία των ειδών που καταγράφονται κατά τη διάρκεια της διαδικασίας της διαδοχής είναι ανάλογες με τη μακροβιότητα του κάθε είδους. 

	Σε ολόκληρη τη διάρκεια της δεκαετίας του ’70 αναπτύχτηκε εκτεταμένη συζήτηση γύρω από την ιδέα της οικολογικής διαδοχής και διατυπώθηκαν διάφορες ερμηνευτικές προτάσεις. Αρχικά, με την ανάλυση της συμπεριφοράς συστημάτων διαφορικών εξισώσεων αποδόθηκε κεντρικός ρόλος στον διαειδικό ανταγωνισμό. Υποστηρίχτηκε, επίσης, ότι τρεις είναι οι δυνάμεις που ελέγχουν τις διαδικασίες οικολογικής διαδοχής. Πρόκειται για τα φερόμενα ως «μοντέλα οικολογικής διαδοχής». Κατά το πρώτο απ’ αυτά, τα ήδη εγκατεστημένα είδη δημιουργούν συνθήκες που «διευκολύνουν» την εγκαθίδρυση νέων. Το δεύτερο μοντέλο θεωρεί ότι τα ήδη εγκατεστημένα είδη δείχνουν «ανοχή ή ουδετερότητα» προς τα νεοεισερχόμενα. Το τρίτο, τέλος, μοντέλο, αποδίδει στα ήδη εγκατεστημένα είδη δυνατότητες «παρεμπόδισης» του εποικισμού από νεοεισερχόμενα είδη (Σχήμα 5.1). 
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	Σχήμα 5.1. Σκαρίφημα που περιγράφει φαινόμενα διευκόλυνσης (πάνω) και παρεμπόδισης (κάτω) των διαδικασιών φύτρωσης των σπερμάτων, εγκατάστασης και ανάπτυξης των φυτών της ερυθρελάτης, τα οποία διαδραματίζονται κατά την πορεία της πρωτογενούς διαδοχής στην κοιλάδα των παγετώνων (Αλάσκα), από το στάδιο κυριαρχίας των πρωτοπόρων έως την τελική κατάσταση κυριαρχίας της ερυθρελάτης, μέσω των σταδίων όπου κυριαρχούν διαδοχικά η δρυάς και το κλήθρο. Μπλε χρώμα: αυξητική τάση, κόκκινο χρώμα: πτωτική τάση. Ο.Ο: οργανική ουσία, Ν: αζωτούχες ενώσεις (Chapin κ.ά., 1994, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	Στο πλαίσιο των κλασικών αντιλήψεων έχουν προταθεί διάφορες εξηγήσεις σχετικά με το για ποιον λόγο συμβαίνουν τα φαινόμενα της οικολογικής διαδοχής. Άλλοι υποστηρίζουν ότι έτσι είναι φτιαγμένα τα φυτά, τα ζώα και οι μικροοργανισμοί, δηλαδή να αλλάζουν διαρκώς. Μερικοί υποστηρίζουν ότι τα φυτά έχουν την ικανότητα να μεταβάλλουν το λειτουργικό περιβάλλον στο οποίο ζουν. Άλλοι πάλι πάνε λίγο μακρύτερα και υποστηρίζουν ότι τα έμβια όντα, με τα προϊόντα αλλά και τα παραπροϊόντα που αυτά παράγουν, μεταβάλλουν τις συνθήκες της ζωής —ανάμεσά τους τη δομή του υποστρώματος, τη χημεία του, το μικροκλίμα μιας περιοχής κ.λπ.—, με συνέπεια η σύνθεση και η δομή της βιοκοινότητας να αλλάζουν διαρκώς και η διαδικασία να συνεχίζεται έως ότου καταλήξει στην κατάσταση climax. Εκτός και αν επισυμβεί διαταραχή, η βιοκοινότητα θα παραμείνει σ’ αυτήν την κατάσταση διαπαντός. Το τελικό, σταθερό στάδιο της εξελικτικής διαδικασίας προς την ωριμότητα δεν είναι παντού το ίδιο. Σε γενικές γραμμές, υποστηρίζεται ότι στις ψυχρές περιοχές η τελική κατάσταση ταυτοποιείται με εκείνες της ψυχρής ερήμου, της ψυχρής τούνδρας ή της τάιγκα. Στα εύκρατα κλίματα η πορεία της διαδοχής μπορεί να καταλήξει στο εύκρατο δάσος, στο εύκρατο λιβάδι ή στο φυλλοβόλο δάσος. Σε πιο θερμές περιοχές συναντώνται οι ζεστές έρημοι, οι σαβάνες, οι μεσογειακοί σχηματισμοί, τα τροπικά δάση. 

	Στη συνέχεια, οι ερμηνείες έγιναν περισσότερο σύνθετες και έφεραν στο προσκήνιο τις διαφορές που παρατηρούνται ανάμεσα στα είδη, αναφορικά με τους φυσιολογικούς μηχανισμούς, την ικανότητά τους για διασπορά στον χώρο, την ικανότητά τους για ανταγωνισμό, καθώς και τους ρυθμούς αύξησης και βιωσιμότητας (π.χ. Drury & Nisbet, 1973· Horn & MacArthur, 1972). Υποστηρίχτηκε ακόμα ότι ναι μεν στο εσωτερικό των μικροθέσεων που συγκροτούν το μωσαϊκό ενός βιότοπου κυριαρχεί αστάθεια ως προς τη σύνθεση της βιοκοινότητας, ωστόσο, μέσα από διαδικασίες αντιστάθμισης, οι επιμέρους αστάθειες επάγουν σειρά αλλαγών που οδηγούν τη βιοκοινότητα σε τελική κατάσταση ισορροπίας (π.χ. Bormann & Likens, 1979). 

	Σήμερα, θεωρείται ότι καθοριστικό ρόλο για τη δυναμική των βιοκοινοτήτων παίζουν οι αβιοτικοί παράγοντες, ειδικότερα κατά τις πρώτες φάσεις της διαδικασίας (King & Hobbs, 2006), ενώ σημαντικός ρόλος αποδίδεται σε βιοτικά στοιχεία, όπως το περιφερειακό απόθεμα ειδών, αλλά και στα ξενικά είδη που εισβάλλουν στον βιότοπο (D’Antonio & Meyerson, 2002). Στην περίπτωση της δευτερογενούς διαδοχής ειδικότερα, το απόθεμα αναπαραγωγικού υλικού που επιβιώνει της διαταραχής διαδραματίζει, όπως θα δούμε και σε επόμενα υποκεφάλαια, αποφασιστικό ρόλο για τη δυναμική των φαινομένων. Γενικά, γίνεται δεκτό ότι οι πολλαπλοί συνδυασμοί των βιοτικών και αβιοτικών στοιχείων που επηρεάζουν τα φαινόμενα (Πίνακας 5.1 και Σχήμα 5.2) καθιστούν την έκβαση της διαδικασίας εν πολλοίς απρόβλεπτη (Pickett, Meiners & Cadenasso, 2011), επιτρέποντας μονάχα χονδροειδείς προβλέψεις, όπως είναι οι αλλαγές στα τροφικά δίκτυα, η υποχώρηση των γηγενών ειδών έναντι των ξενικών εισβολέων κ.λπ. (Suding κ.ά., 2004). 
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	Σχήμα 5.2. Ταξινόμηση αιτίων που επάγουν το φαινόμενο της οικολογικής διαδοχής (το γράφημα αποτυπώνει ιδέες των Stamou, 1998 & Pickett κ.ά., 2011).

	 

	

	Σύνοψη 5.1. Οικολογική διαδοχή

	Ο όρος «οικολογική διαδοχή» περιγράφει μεταβολές που συμβαίνουν με το πέρασμα του χρόνου στη σύνθεση και στη δομή της βιοκοινότητας.

	Στην κλασική της εκδοχή, η διαδικασία περιγράφεται ως πορεία γραμμική που συντελείται συνεχώς μέσω διακριτών σταδίων και κατευθύνεται προς την τελική κατάσταση climax.

	Βασικός μηχανισμός που επάγει τις αλλαγές είναι η δραστηριότητα των οργανισμών, η οποία δημιουργεί συνθήκες εκτόπισής τους από τον βιότοπο και αντικατάστασής τους από είδη ανταγωνιστικά στις νέες συνθήκες.

	Νεότερες αντιλήψεις εστιάζουν στην ενδεχομενικότητα που ενέχει η ανέλιξη των φαινομένων.

	Κάτω απ’ αυτό το πρίσμα, κινητήρια δύναμη των μεταβολών γίνονται οι πολυπαραγοντικές αποκρίσεις των οργανισμών σε πάσης φύσεως διαταραχές.

	Διακρίνονται διαδικασίες πρωτογενούς διαδοχής που εκτυλίσσονται σε περιοχές όπου μεγάλης κλίμακας διαταραχές κατέστρεψαν κάθε ίχνος πρότερης ζωής και μετέβαλαν ριζικά τη δομή και τη λειτουργία του ενδιαιτήματος, καθώς και διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής που εκτυλίσσονται σε περιοχές όπου μικρότερης κλίμακας διαταραχές κατέστρεψαν μέρος του βιοτικού στοιχείου και αλλοίωσαν μερικώς τη δομή και τη λειτουργία του αβιοτικού στοιχείου.

	 

	5.1. Πρωτογενής διαδοχή

	5.1.1. Διαδικασίες πρωτογενούς διαδοχής 

	Στη σειρά Φωτογραφιών 5.2 έχει αποτυπωθεί μια πιθανή ιστορία πρωτογενούς διαδοχής. Η διαδικασία ξεκινά με τον αποικισμό του γυμνού εδάφους από λειχήνες, βρυόφυτα και φτέρες (1). Σε επόμενο στάδιο, η περιοχή έχει καλυφτεί με ποώδη βλάστηση, όπου η κυριαρχία ανήκει στα ζιζάνια (2). Στην επόμενη φάση της πορείας προς την ωριμότητα, έναν χρόνο μετά, ο σχηματισμός κυριαρχείται από φυτά της οικογένειας Asteraceae (3). Κατά την επόμενη διακριτή φάση της πορείας διαδοχής, την επόμενη χρονιά, κάνουν την εμφάνισή τους και χαμηλοί θάμνοι που συμβιώνουν κυρίως με αγρωστώδη (4). Ακολουθεί αρκετά χρόνια αργότερα, κοντά στα είκοσι, σχηματισμός που αντιπροσωπεύει τα αρχικά ανώριμα στάδια ανάπτυξης του πευκοδάσους (5). Μετά από περίπου μία δεκαετία, ο σχηματισμός αυτός θα ωριμάσει, ενώ στον υποόροφο θα εμφανιστούν και νεαρά άτομα φυλλοβόλων (6). Ύστερα από κοντά σαράντα χρόνια, η συστάδα είναι πια μεικτή, συγκροτούμενη από πεύκα και φυλλοβόλα (7). Μετά από ακόμα σαράντα περίπου χρόνια, και αυτός ο σχηματισμός θα δώσει τη θέση του σε ώριμο δάσος φυλλοβόλων, που υποτίθεται ότι αποτελεί και τη σταθερή κατάσταση climax (8). Στην τελευταία εικόνα (9) παρουσιάζεται η εικόνα μιας γερασμένης συστάδας φυλλοβόλων.
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	Φωτογραφία 5. 2. Μια ιστορία πρωτογενούς διαδοχής (επεξηγήσεις και λεπτομέρειες στο κείμενο, πηγή φωτογραφιών στο παράρτημα).

	 

	Το φαινόμενο της πρωτογενούς διαδοχής μελετήθηκε επί μακρόν σε περιοχή της Αλάσκας (κόλπος των παγετώνων), σε βιότοπους που απελευθερώθηκαν μετά την απόσυρση του παγετώνα, και συζητήθηκε ως επί το πλείστον στο πλαίσιο των κλασικών αντιλήψεων (Chapin κ.ά., 1994). Χονδρικά, η διαδικασία ακολούθησε την εξής πορεία: βρυόφυτα, Epilobium latifolium (χαμηλό ποώδες), Dryas drummondii (αζωτοδεσμευτικό φυτό με αβαθές ριζικό σύστημα), ακολούθησαν το Populus trichocarpa (βορειοαμερικανική λεύκα) και το Salix arctica (αρκτική ιτιά, αρχικά έρπον και μετέπειτα θαμνώδες είδος), πενήντα χρόνια αργότερα κυριάρχησε το Alnus crispus (σκλήθρο, ψηλός θάμνος που σε μία πεντηκονταετία σχηματίζει συστάδες ύψους έως 10 m) και, τελικά, τα κωνοφόρα Picea sitchensis (ψηλόκορμο κωνοφόρο που αποικίζει τις προηγούμενες συστάδες) και Tsuga heterophylla (ψηλόκορμο κωνοφόρο). 

	Η διαδικασία δέσμευσης του αζώτου από το Dryas και το Alnus ήταν ο παράγοντας που θεωρήθηκε ότι, σε πρώτη φάση, καθόρισε την πορεία της διαδοχής. Επιπρόσθετα, το Alnus συνέτεινε στη δημιουργία συνθηκών οξύτητας στο έδαφος και αυτό διευκόλυνε την είσοδο των κωνοφόρων (Picea). Τέλος, η συσσώρευση οργανικής ουσίας στο έδαφος βελτίωσε την εδαφική υφή και αύξησε τις δυνατότητες συγκράτησης νερού. Οι νέες αυτές συνθήκες διευκόλυναν την εγκατάσταση και άλλων κωνοφόρων (Tsuga).  

	Το αξιοσημείωτο είναι ότι η διαδικασία δεν ακολούθησε την ίδια πορεία σε όλες τις μικροθέσεις του βιότοπου. Μάλιστα, σε θέσεις από τις οποίες αποσύρθηκαν νωρίς οι πάγοι η πορεία ήταν: Dryas  Picea & Tsuga. Σε μέσης ηλικίας θέσεις η πορεία ήταν διαφορετική: Dryas  Alnus Picea. Τέλος, στις θέσεις όπου η αποκάλυψή τους καθυστέρησε, η χρονοσειρά ήταν η ακόλουθη: Dryas  Alnus  Populus  Picea. Η ερμηνεία που δόθηκε σχετίζεται με τη διαθεσιμότητα των σπερμάτων, με τις νεότερες μικροθέσεις να δέχονται μεγαλύτερα ποσά από θέσεις που είχαν αποικιστεί νωρίτερα, και αυτό θεωρήθηκε ότι επηρέασε την πορεία της διαδοχής. 

	Ένα άλλο αξιόλογο εύρημα αναφέρεται στη διαδοχή Alnus  Picea. Αρχικά, αυτό θεωρήθηκε τυπικό παράδειγμα που επιβεβαιώνει το μοντέλο της διευκόλυνσης. Αργότερα η άποψη αυτή αναθεωρήθηκε και δείχτηκε ότι το φαινόμενο ήταν περισσότερο σύνθετο. Συγκεκριμένα, παρατηρήθηκε ότι τα κωνοφόρα μπορούσαν να εγκατασταθούν και σε μικροθέσεις από όπου έλειπαν οι θάμνοι. Αυτό σημαίνει ότι η εγκατάσταση του Picea δεν απαιτεί διευκόλυνση από το Alnus. Διαπιστώθηκε, μάλιστα, ότι ναι μεν σε ορισμένες περιπτώσεις η παρουσία του τελευταίου μπορεί και να διευκολύνει, σε άλλες, όμως, μπορεί ακόμα και να παρεμποδίσει την ανάπτυξη φυταρίων Picea. Διαπιστώθηκε, πράγματι, αρνητική δράση του Alnus σε περιοχές πλημμύρας και θετική στους λιθότοπους (μορένες) που αφήνει πίσω του ο παγετώνας. 

	Και αν η περίπτωση του Alnus δεν φαίνεται να συνάδει με την ιδέα της διευκόλυνσης, ένα παράδειγμα που φαίνεται να την υποστηρίζει προσφέρει η περίπτωση του είδους Spartina alterniflora, που συναντάται σε πετρώδεις ακτές των ΗΠΑ (Bruno, 2000). Το ειδικό βάρος του συγκεκριμένου είδους για τη βιοκοινότητα είναι τόσο σημαντικό, ώστε κατά καιρούς του έχουν αποδοθεί χαρακτηρισμοί, όπως θεμελιακό είδος, μετασχηματιστής-κλειδί, μηχανικός-κλειδί κ.λπ. Και πράγματι, τα δεδομένα δείχνουν ότι η βλάστηση των σπερμάτων και η αρχική φάση εγκατάστασης άλλων φυτών της βιοκοινότητας εξαρτώνται από την εκεί παρουσία του Spartina. Αυτό συμβαίνει επειδή αναγκαία συνθήκη για την ανέλιξη αυτών των πρώιμων διαδικασιών εγκατάστασης των φυτών είναι η σταθεροποίηση του υποστρώματος. Ακριβώς αυτός είναι και ο ρόλος του S. alterniflora και, γι’ αυτόν τον λόγο, δικαιολογούνται οι χαρακτηρισμοί που του αποδίδονται. 

	Θα πρέπει, τέλος, να σημειώσουμε ότι στην πράξη τα πράγματα δεν υπακούν και τόσο πολύ στο θεωρητικό σχήμα της κατευθυνόμενης αλλαγής μέσω διακριτών σταδίων. Πράγματι, όπως φαίνεται και στο Σχήμα 5.3, που οπτικοποιεί απογραφικά δεδομένα από θαλάσσιο σύστημα, οι διάφορες φάσεις της πορείας διαδοχής δεν εμφανίζονται και τόσο διακριτές. Παρουσία Ulva (κίτρινο χρώμα), που είναι και το πρωτοπόρο είδος, καταγράφεται και στη φάση της ωριμότητας. Επίσης, το είδος Canaliculata (μαύρη γραμμή), που κυριαρχεί κατά την ώριμη φάση, είναι άφθονο και σε πρωιμότερες φάσεις. Ακόμη, το είδος Cigartina leptorynchos (μπλε γραμμή), που εμφανίζεται άφθονο στη διάρκεια μιας ορισμένης περιόδου της ώριμης φάσης, μειώνεται στη διάρκεια της ύστερης ωριμότητας.
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	Σχήμα 5.3. Απογραφικά δεδομένα (από Sousa, 1979) από την πρώτη έως την ώριμη φάση της οικολογικής διαδοχής που έλαβε χώρα σε θαλάσσιο σύστημα (χρωματικές επισημάνσεις στο κείμενο, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	
	..2. Πρωτογενής διαδοχή και εδαφική ποιότητα 



	Εκτός από τη φυτική βιοκοινότητα, με την έναρξη της πορείας της διαδοχής επέρχονται σημαντικές μεταβολές και στο έδαφος. Τα δεδομένα από την Αλάσκα δείχνουν ότι με το πέρασμα του χρόνου αυξάνεται προοδευτικά το βάθος εδάφους και διαμορφώνονται διακριτοί ορίζοντες (Σχήμα 5.4). Ακόμα, στους επιφανειακούς ορίζοντες αυξάνονται προοδευτικά η υγρασία, η περιεκτικότητα σε οργανική ουσία και η συγκέντρωση του αζώτου, ενώ το αντίθετο συμβαίνει με την εδαφική πυκνότητα, το pH και τον φώσφορο. Ειδικά, σε ό,τι αφορά το περιεχόμενο άζωτο, στους επιφανειακούς εδαφικούς ορίζοντες αυτή (η συγκέντρωση του αζώτου) κορυφώνεται λίγο πριν το τέλος της πρώτης φάσης και, στη συνέχεια, μειώνεται ελαφρά και παραμένει στο σημείο ισορροπίας (Σχήμα 5.5). Ταχύτατη άνοδος της συγκέντρωσης του αζώτου στο έδαφος έχει καταγραφεί σε πολλές περιπτώσεις. Φαίνεται ότι, χάρη στην πληθώρα των αζωτοδεσμευτικών φυτών που κατακλύζουν το έδαφος κατά τα αρχικά στάδια, το άζωτο παύει πολύ γρήγορα να αποτελεί περιοριστικό παράγοντα. 
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	Σχήμα 5.4. Αύξηση του εδαφικού βάθους (cm) και διαμόρφωση των εδαφικών οριζόντων με την ανέλιξη των διαδικασιών πρωτογενούς διαδοχής στην κοιλάδα των παγετώνων (δεδομένα από Chapin κ.ά., 1994).

	 

	Στην περίπτωση του παγετώνα, πράγματι, το άζωτο αποτέλεσε τον περιοριστικό παράγοντα στα αρχικά στάδια της διαδικασίας και, στη συνέχεια, ρόλο περιοριστικού παράγοντα ανέλαβε ο φώσφορος. Το γεγονός αυτό διευκόλυνε την εγκατάσταση νέων εποίκων στην περιοχή και τον μερικό εκτοπισμό των αζωτοδεσμευτικών ειδών. Η δυναμική αυτού του στοιχείου εικονογραφείται στο Σχήμα 5.6. Η συνολική ποσότητα του φωσφόρου στο σύστημα μειώνεται συνεχώς (μπλε γραμμή), ενώ, μετά από την αρχική φάση σχετικής αύξησης, η συγκέντρωσή του στο έδαφος μειώνεται και φτάνει στα χαμηλότερα επίπεδα ισορροπίας (πράσινη γραμμή). Τέλος, η συγκέντρωση φωσφόρου στη φυτομάζα παραμένει πρακτικά αμετάβλητη (κόκκινη γραμμή).
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	Σχήμα 5.5. Σκαρίφημα μεταβολών της συγκέντρωσης ολικού αζώτου στο έδαφος με την πάροδο του χρόνου (σχεδιασμένο με βάση αναφορές από τους Chapin κ.α, 1994· Raven & Johnson, 2001 και Mastrogianni κ.ά., 2014).

	 

	Περισσότερο αναλυτική αναφορικά με τους εμπλεκόμενους μηχανισμούς είναι η πληροφορία που προσφέρει η μελέτη των Vlachodimos, Papatheodorou, Diamantopoulos & Monokrousos (2013) σε αποκαταστημένα ορυχεία λιγνίτη της Πτολεμαΐδας, όπου εκτυλίσσονται φαινόμενα τα οποία συνάδουν με εκείνα που εκτυλίσσονται κατά τις διαδικασίες τόσο της πρωτογενούς όσο και της δευτερογενούς διαδοχής. Εκεί, μελετήθηκαν θέσεις όπου, μετά την επιχωμάτωση, τα πρανή φυτεύτηκαν με δενδρύλλια ακακίας (Robibnia pseudoacacia) είτε άμεσα ή πριν από ένα, δύο, πέντε και δέκα χρόνια. Μελετήθηκαν, επίσης, και θέσεις αντίστοιχης ηλικίας, οι οποίες, όμως, μετά την επιχωμάτωση αφέθηκαν να καλυφτούν με ποώδη βλάστηση.
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	Σχήμα 5.6. Δυναμική παραμέτρων που αφορούν τη συγκέντρωση φωσφόρου στο έδαφος της κοιλάδας των παγετώνων. Γαλάζια γραμμή: μέση συγκέντρωση στον βιότοπο, πράσινη γραμμή: συγκέντρωση στο έδαφος, κόκκινη γραμμή: συγκέντρωση στη φυτομάζα (σκαρίφημα σχεδιασμένο με βάση αναφορές στους Chapin κ.ά., 1994).

	 

	Η ανάλυση των δεδομένων έδειξε ότι, σε όλες τις περιπτώσεις, οι συγκεντρώσεις οργανικού άνθρακα, καθώς και οργανικού και ανόργανου αζώτου στο έδαφος, αυξήθηκαν με το πέρασμα του χρόνου, μεγαλύτερες αυξήσεις, όμως, κατεγράφησαν υπό τις συστάδες της ακακίας. Το συμπέρασμα είναι ότι, όπως στους παγετώνες της Αλάσκας, έτσι και στην Πτολεμαΐδα η συγκέντρωση στο έδαφος του άνθρακα και του αζώτου υπό διάφορες μορφές έχει καθοριστικό ρόλο κατά τα πρώτα στάδια ανέλιξης του φαινομένου. Μάλιστα, όπως προέκυψε μετά την εφαρμογή δέντρων ταξινόμησης στα δεδομένα της Πτολεμαΐδας, δύο μόλις χρόνια μετά την έναρξη της αποκατάστασης καθίσταται πρόδηλο ότι οι διαδικασίες ακολουθούν διακριτή δυναμική στις θέσεις δεντροφύτευσης σε σύγκριση με εκείνες με ποώδη βλάστηση. Πράγματι, όπως φαίνεται και στο Σχήμα 5.7., το έδαφος στις πρόσφατες αποκαταστάσεις ηλικίας έως και ενός έτους ταξινομείται στα αριστερά του γραφήματος χάρη στα χαμηλά ποσά ακινητοποιημένου στη μικροβιακή βιομάζα άνθρακα (<160,12 μg g-1) και τη χαμηλή δραστηριότητα ουρεάσης (<8,98 mg Kg 2h-1). Έναν χρόνο αργότερα, η δραστηριότητα της ουρεάσης αυξήθηκε στις θέσεις με ποώδη βλάστηση, όχι όμως και ο μικροβιακός άνθρακας. Σε αντιδιαστολή, αυξημένες ποσότητες μικροβιακού άνθρακα διακρίνουν τις θέσεις της ακακίας ηλικίας άνω του έτους. Αξιοσημείωτο, τέλος, είναι ότι στις θέσεις με ποώδη βλάστηση και ακόμα περισσότερο σε εκείνες με ακακία οι γηραιότερες θέσεις ηλικίας πέντε και δέκα ετών διακρίνονται μεταξύ τους χάρη στη συγκέντρωση ανόργανου αζώτου στο έδαφος.
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	Σχήμα 5.7. Δέντρο ταξινόμησης δειγμάτων εδάφους σε αναπλάσεις ορυχείων λιγνίτη στην Πτολεμαΐδα, τα οποία είτε αφέθηκαν να καλυφτούν με φυσικές διαδικασίες (κάλυψη με ποώδη βλάστηση, G) ή δεντροφυτεύτηκαν με ακακίες (R). Οι αριθμοί που συνοδεύουν τα σύμβολα υποδεικνύουν την ηλικία της ανάπλασης σε έτη. Επί των κόμβων φέρονται οι παράμετροι με βάση τις τιμές των οποίων διαχωρίζονται τα δείγματα με τιμή ίση ή μικρότερη της κρίσιμης τιμής που φέρεται ακριβώς κάτω από το όνομα της αντίστοιχης παραμέτρου (αριστερά), καθώς και τα δείγματα με τιμή ανώτερη της κρίσιμης (δεξιά) (τροποποιημένο από αντίστοιχο των Vlachodimos κ.ά., 2013, άδεια από Springer).

	 

	Ωστόσο, όπως αναφέρουν οι Vlachodimos κ.ά. (2013), η αυξημένη συγκέντρωση οργανικού και ανόργανου αζώτου στις θέσεις δεντροφύτευσης συνοδεύεται: α) από την απενεργοποίηση του μεταβολικού μονοπατιού όπου διαμεσολαβεί η ουρεάση (Σχήμα 5.8) και β) από την αυξημένη δραστηριότητα φωσφατάσης, αφού η δέσμευση ατμοσφαιρικού αζώτου απαιτεί κατανάλωση μεγάλης ποσότητας φωσφόρου (Berg, Tymoczko & Stryer L. 2002). Επίσης, η αυξημένη συγκέντρωση οργανικού άνθρακα στις ίδιες περιοχές δεν συνοδεύεται και από αντίστοιχη αύξηση στη δραστηριότητα της δεϋδρογενάσης. Αυτό συμβαίνει επειδή, όπως προαναφέρθηκε, μεγάλο ποσοστό του οργανικού άνθρακα παραμένει εκτός μεταβολικών διαδικασιών, ακινητοποιημένο στη μικροβιακή βιομάζα. Αξίζει εδώ να σημειωθεί ότι η δραστηριότητα των τριών αυτών ενζύμων διαμεσολαβεί ανάμεσα στις εξειδικευμένες λειτουργίες που σχετίζονται με τον κύκλο του C και του Ν. Τελικά, σύμφωνα με τους συγγραφείς, η δεντροφύτευση με ακακία πλεονεκτεί μεν, καθόσον συμβάλλει στον εμπλουτισμό του εδάφους με άνθρακα και άζωτο, μειονεκτεί δε, επειδή καθιστά τα συστήματα λιγότερο ανθεκτικά στην κλιματική και στην ανθρωπογενή καταπόνηση. Το συμπέρασμα αυτό συνάδει με την υπόθεση που διατύπωσαν οι Zhang, Yu & Qian (2010), ότι, σε σχέση με τους ξενικούς εισβολείς, τα γηγενή είδη διαθέτουν μεγαλύτερη ικανότητα αντίστασης στις κλιματικές και ανθρωπογενείς καταπονήσεις.
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	Σχήμα 5.8. Μεταβολή σε σχέση με την ηλικία της ανάπλασης με ακακίες εγκαταλελειμμένων ορυχείων λιγνίτη στην Πτολεμαΐδα, της εκατοστιαίας απόκλισης της δραστηριότητας τριών επιλεγμένων εδαφικών ενζύμων τα οποία μετέχουν στον κύκλο του αζώτου (ουρεάση), του άνθρακα (δεϋδρογενάση) και του φωσφόρου (φωσφατάση), με βάση αντίστοιχες μετρήσεις από περιοχές με ποώδη βλάστηση οι οποίες χρησιμοποιήθηκαν ως μάρτυρες (δεδομένα από Vlachodimos κ.ά., 2013, άδεια Springer).

	 

	
	..3. Πρωτογενής διαδοχή και μακροπανίδα



	Βιβλιογραφική πληροφορία αναφέρει ότι σε πρώιμα στάδια της διαδοχής σε δάση κωνοφόρων στην πολιτεία της Νέας Υόρκης, ο βιότοπος αποικίζεται από κουνέλια, ορτύκια, φασιανούς, αγριοπερίστερα, διάφορα μικροπούλια, τυφλοπόντικες κ.λπ. Έχει, ακόμα, αναφερθεί ότι ανοιχτές περιοχές με θάμνους και νεαρά δέντρα φιλοξενούν ανάμεσα στα άλλα άλκες, ελάφια, πέρδικες, λαγούς. Αντίθετα, οι αγριόγαλοι, οι σκίουροι κ.λπ. αποικίζουν περιοχές σε επόμενη φάση διαδοχής. Τέλος, σε κατά τεκμήριο ανοιχτές περιοχές, που όμως αποτελούν τελικά στάδια διαδοχής, καταγράφονται είδη της φερόμενης ως άγριας ζωής, αρκούδες, λύκοι, αγριοπρόβατα και αγριόγιδα, κερασοφόρες κουκουβάγιες, αρπακτικά κ.λπ. (“Alaska’s Forests & Wildlife Web Site”, 2001· “Managing for Multiple Use Web Site”, 2015· “NYS Strategic Plan for State Forest Mangement Web Site”, 2015).

	Όπως και για όλα τα έμβια όντα, για να μπορέσει ένας πληθυσμός μακροπανίδας να εγκατασταθεί στην περιοχή, θα πρέπει ο ρυθμός πληθυσμιακής μεταβολής να είναι μεγαλύτερος του μηδενός (dN/dt > 0), ενώ, για να διατηρηθεί εκεί, θα πρέπει η βιοχωρητικότητα του περιβάλλοντος γι’ αυτόν να διατηρείται για μεγάλο διάστημα σε αρκούντως υψηλά επίπεδα (K>>0). Ένα υφιστάμενο είδος i αντιστέκεται αποτελεσματικά στον εισβολέα j, όταν η βιοχωρητικότητα για τον εισβολέα τείνει στο μηδέν, την ίδια στιγμή που το πληθυσμιακό μέγεθος του γηγενούς είδους i τείνει στο επίπεδο ισορροπίας που ορίζει η βιοχωρητικότητα (Κj  0 όταν Ni  Ki).

	 

	

	Σύνοψη 5.2. Πρωτογενής διαδοχή

	Η διαδικασία της πρωτογενούς διαδοχής αρχίζει με τα πρωτοπόρα είδη να αποικίζουν την αφιλόξενη περιοχή και να συντελούν αποφασιστικά στη δημιουργία υποστρώματος.

	Ωστόσο, οι μεταβολές που συντελούνται στα φυσικά στοιχεία του περιβάλλοντος (π.χ. συνθήκες φωτισμού, υγρασίας, εδαφικής ποιότητας κ.λπ.) διευκολύνουν νέα είδη, με μεγαλύτερες δυνατότητες εγκατάστασης στο τροποποιημένο περιβάλλον, να καταλάβουν τη θέση των παλαιότερων. Αυτή η διαδικασία αντικατάστασης με νέα είδη συνεχίζεται έως την τελική κατάληξη του συστήματος στην κατάσταση climax.

	Από εκεί και ύστερα, μόνο μια νέα διαταραχή μπορεί να αναγκάσει το σύστημα να οπισθοχωρήσει σε πρωιμότερα στάδια, οπότε και θα αρχίσει καινούρια διαδικασία δευτερογενούς αυτήν τη φορά διαδοχής. 

	 

	 

	
	.1. Δευτερογενής διαδοχή



	
	5.1.3. Διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής 



	Η βιβλιογραφία αναγνωρίζει δύο τύπους οικολογικής διαδοχής —τουλάχιστον στα χερσαία συστήματα. Ο πρώτος έχει χαρακτηριστικά αλλογενή (αλλογενής διαδοχή) και περιγράφει τις αλλαγές ως αποκρίσεις σε αντίστοιχες (αλλαγές) που συμβαίνουν στο μητρικό πέτρωμα, κατά βάση, κατακερματισμός και αποσάθρωση. Ο δεύτερος έχει αυτογενή βιοτικά χαρακτηριστικά (αυτογενής διαδοχή). Εδώ, οι αλλαγές στο έδαφος αποδίδονται στη συνέργεια των οργανισμών με το ήδη αποσαθρωμένο μητρικό πέτρωμα. Σε αντιδιαστολή, λοιπόν, με τις διαδικασίες πρωτογενούς διαδοχής, κατά την εκκίνηση των οποίων επικρατούν φαινόμενα αλλογενούς διαδοχής, η εκκίνηση των διαδικασιών της δευτερογενούς διαδοχής οφείλεται σε διεργασίες αυτογενούς διαδοχής.

	Όπως σημειώθηκε ήδη, η δευτερογενής διαδοχή εκτυλίσσεται σε ενδιαιτήματα όπου έχει προϋπάρξει ζωή, η οποία, όμως, καταστράφηκε ολικά ή έστω μερικά, ύστερα από επεισόδιο σχετικά ήπιας διαταραχής. Μια δεύτερη προϋπόθεση, ώστε να εκκινήσουν διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής, είναι το υπόστρωμα —ας πούμε το έδαφος στα χερσαία συστήματα— να έχει παραμείνει σε σχετικά καλή κατάσταση. Οι διαδικασίες επανεγκατάστασης ζωής σ’ αυτές τις περιοχές εμπλέκουν πληθώρα μηχανισμών. Στα μεσογειακά συστήματα, για παράδειγμα, η επανεγκατάσταση της βλάστησης μετά τη φωτιά στηρίζεται στη δυνατότητα πολλών φυτικών ειδών να αναγεννιούνται, στη διαθεσιμότητα της εδαφικής τράπεζας σπερμάτων, στην ικανότητα ορισμένων ζωικών οργανισμών να αποφεύγουν τις καταστροφικές συνέπειες της διαταραχής καταφεύγοντας κάτω από τις επιφανειακές πέτρες κ.λπ. (Arianoutsou & Ne’eman, 2000· Sgardelis, Pantis, Argyropoulou & Stamou, 1995). Σε ορισμένες περιπτώσεις, όπως, για παράδειγμα, σε μερικά πευκοδάση, η διαδικασία δευτερογενούς διαδοχής που εξαπολύει η φωτιά είναι αναγκαία για την αναγέννηση του δάσους, καθόσον τα σπέρματα δεν ελευθερώνονται από τα περιβλήματά τους παρά μονάχα όταν εκτεθούν σε υψηλές θερμοκρασίες (Αριανούτσου, 1979). Ακόμη, ήπιες και προπάντων ελεγχόμενες πυρκαγιές χρησιμοποιούνται ως διαχειριστικό εργαλείο εκκαθάρισης του υποορόφου από θάμνους και πεσμένους κορμούς, ενώ η διαδικασία δευτερογενούς διαδοχής που επάγεται λειτουργεί αναγεννητικά για το σύστημα. 

	Διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής εκκινεί και η εγκατάλειψη των καλλιεργειών (Benjamin, Domon & Bouchard, 2005). Εκεί, αγρωστώδη και ετήσια ποώδη καταλαμβάνουν άμεσα ολόκληρη την εγκαταλελειμμένη περιοχή. Αργότερα, στην περιοχή εισβάλλουν και είδη που αποκτούν μεγαλύτερο ύψος, οπότε και ο ανταγωνισμός για φως που θα επισυμβεί θα εκτοπίσει τους πρώτους εποίκους. Τελικά, μετά την πάροδο κοντά εκατό ετών, η περιοχή θα καταληφθεί από φυτά αργής αύξησης, όπως οι βαλανιδιές κ.λπ. 

	Εν τέλει, σε αντίθεση με τον σχετικά ικανό βαθμό προβλεπτότητας που χαρακτηρίζει την πορεία της πρωτογενούς διαδοχής, η πορεία της δευτερογενούς διαδοχής δύσκολα μπορεί να προδιαγραφεί, λόγω της πληθώρας των εμπλεκόμενων παραμέτρων αλλά και της κατάστασης στην οποία θα βρεθεί το σύστημα τη στιγμή που θα ξεκινήσει η διαδικασία. Για παράδειγμα, οι Papatheodoroυ, Kapagianni, Georgila, Monokrousos & Stamou (2013) αναφέρουν ότι καμία πρόβλεψη δεν είναι δυνατή αναφορικά με τη δομή των χημικών και βιοχημικών προφίλ που καταγράφονται στο έδαφος φασουλοχώραφων έναν μόλις χρόνο μετά την εγκατάλειψη της καλλιέργειας και την έναρξη των διαδικασιών δευτερογενούς διαδοχής.

	Γενικά, τα υφιστάμενα δεδομένα αποκαλύπτουν πιο περίπλοκα πρότυπα από εκείνα της πρωτογενούς διαδοχής. Για παράδειγμα, στο Σχήμα 5.9 παρουσιάζονται απογραφικά δεδομένα που αφορούν διαδικασία δευτερογενούς διαδοχής που έλαβε χώρα σε δασικό σχηματισμό στη διάρκεια μίας πενταετίας. Όπως φαίνεται, η σημύδα και το σφεντάμι είναι τα πρώτα είδη που επανακάμπτουν. Τα επόμενα χρόνια το πρώτο δείχνει σημάδια σταθεροποίησης, ενώ το δεύτερο είδος εμφανίζει πτωτική τάση. Τη δεύτερη χρονιά καταγράφεται η παρουσία και των άλλων τριών ειδών. Απ’ αυτά, η βατομουριά παρουσιάζει γρήγορη αύξηση, για να ακολουθήσει γρήγορη πτώση, ενώ τα άλλα δύο, και κυρίως η κερασιά, δείχνουν τάση συνεχούς αύξησης.
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	Σχήμα 5.9. Δεδομένα απογραφής βιομάζας δέντρων σε δασικό σχηματισμό φυλλοβόλων (New Hampshire) μετά από διαταραχή (δεδομένα από  “PPT Slide - Tennessee State University Web Site”, 2015).

	 

	Μία χαρακτηριστική περίπτωση δευτερογενούς διαδοχής μελετήθηκε από τους Papatheodorou, Hadzoudis Tsiripidis & Stamou (αδημοσίευτα δεδομένα) σε αναπλάσεις εγκαταλελειμμένων πεδίων της χωματερής των Ταγαράδων Θεσσαλονίκης. Εκεί, η διαδικασία της ανάπλασης ολοκληρώνεται με την απόθεση επί του εγκαταλελειμμένου τυμπάνου σειράς αδιάβροχων πλαστικών φύλλων και, τελικά, με την επιφανειακή επίστρωση με φερτά υλικά (χώμα), τα οποία σχηματίζουν το υπόστρωμα ανάπτυξης της βλάστησης, βάθους κοντά στο ένα μέτρο. Τα φερτά υλικά διαθέτουν τράπεζα σπερμάτων, ενώ το σχέδιο της αποκατάστασης προβλέπει και την επιφανειακή διασπορά σπερμάτων. 

	Αναφορικά με την ποώδη βλάστηση, το ιστορικό της οικολογικής διαδοχής σε αναπλάσεις δύο, εννέα, και δεκατριών ετών ανασυγκροτήθηκε ως εξής: Δύο χρόνια μετά το τέλος των εργασιών ανάπλασης αναπτύσσεται σχετικά χαλαρή βιοκοινότητα, που συγκροτείται από φυτά προερχόμενα από την τράπεζα σπερμάτων, πρωτοπόρους αποικιστές από τις γειτονικές φυσικές βιοκοινότητες, καθώς και ξενικούς εισβολείς. Εννέα χρόνια αργότερα, οι δείκτες που παρήγαγε η ανάλυση του δικτύου των σχέσεων ανάμεσα στα είδη έδειξαν ότι τρία είδη, τα Cynodon dactylon (αγριάδα), Solanum eleagnifolium (γερμανός) και το αζωτοδεσμευτικό Medicago minima, εμφανίζονται να ασκούν ισχυρή επιρροή στα υπόλοιπα, γεγονός που, σε συνδυασμό με τις τιμές άλλων μετρικών που παρήγαγε η ίδια ανάλυση, οδήγησε τους Papatheodorou κ.ά. να συναγάγουν αυξημένο ανταγωνισμό για διαμερισμό των πόρων. Αργότερα, μεταξύ εννέα και δεκατριών ετών, σημειώθηκε απότομη αύξηση στις τιμές των δεικτών ποικιλότητας κατά Renyi, που, σε συνδυασμό με τις μειωμένες τιμές συνεκτικότητας του δικτύου των σχέσεων, παραπέμπουν σε περισσότερο ετερογενείς σχέσεις και μετριασμό του ανταγωνισμού. Διαπιστώθηκε ακόμα ότι, όπως έχει αναφερθεί συχνά (π.χ. Papatheodorou κ.ά., 2013· Whisentant, 1999), κατά τα πρώιμα στάδια της ανάπλασης η συγκρότηση της βιοκοινότητας συσχετίζεται με το υδατικό περιεχόμενο και στα επόμενα με στοιχεία της βιοχημείας εδάφους. 

	Το μοντέλο που περιεγράφη εδώ φαίνεται να συνάδει με την πορεία που προδιέγραψαν οι King και Hobbs (2006), σύμφωνα με τους οποίους σε περιοχές με ημιερημικά κλιματικά χαρακτηριστικά η διαδικασία της διαδοχής δεν είναι ούτε συνεχής ούτε γραμμική. Όπως θα δούμε και σε επόμενο κεφάλαιο, αυτή ανελίσσεται μέσα από διακριτά στάδια. Σε κάθε στάδιο αναπτύσσονται μηχανισμοί που τείνουν να παρεμποδίσουν τη μετεξέλιξη της βιοκοινότητας. Η υπέρβαση των εμποδίων απαιτεί εξειδικευμένες παρεμβάσεις (Παπαθεοδώρου & Στάμου, 2016).

	Σε ό,τι αφορά τα επιμέρους χαρακτηριστικά, διαπιστώθηκε ότι στην πρώτη φάση της διαδικασίας η βιοποικιλότητα μεταβάλλεται μεν προοδευτικά, όχι όμως και γραμμικά, η δραστηριότητα επιλεγμένων εδαφικών ενζύμων δείχνει γραμμική αύξηση και συγκλίνει με καταμετρήσεις οι οποίες έγιναν στο γειτονικό φυσικό σύστημα που χρησιμοποιήθηκε ως μάρτυρας, ενώ οι δείκτες πολυπλοκότητας έδειξαν καμπυλόγραμμη μεταβολή με την ηλικία και οι περισσότεροι συνέκλιναν επίσης προς εκείνους του μάρτυρα. Τα παραπάνω αποκαλύπτουν τον πολυδιάστατο χαρακτήρα των φαινομένων, καθώς και το γεγονός ότι κανένα ειδικό σύνολο παραμέτρων, π.χ. εκείνων που σχετίζονται με τη βιοποικιλότητα, δεν μπορεί να αποδώσει τη δυναμική των φαινομένων στο σύνολό της. Φαίνεται ότι, μεταξύ άλλων, η στοχαστικότητα που επικρατεί στα διάφορα σημεία του ενδιαιτήματος (Eviner & Hawkes, 2008), η σειρά με την οποία αποικίζουν τα διάφορα είδη τον βιότοπο (Palmer, Ambrose & Poff, 1997· Van der Putten κ.ά., 2013) και το απόθεμα σε είδη των γειτονικών φυσικών βιότοπων (Eviner & Hawkes, 2008) συνιστούν παράγοντες που επηρεάζουν ισχυρά τη δυναμική των φαινομένων. Ειδικά, ο ρόλος των ξενικών εισβολέων, όπως ο γερμανός και η αγριάδα, φάνηκε ότι λειτουργεί παρεμποδιστικά και έχει αποφασιστικό ρόλο για τη μετεξέλιξη της βιοκοινότητας (D’Antonio & Meyersen, 2002). 

	
	5.1.4. Δευτερογενής διαδοχή και εδαφική ποιότητα



	Κατά το πλείστον, τα στοιχεία που αναφέρονται στην εδαφική ποιότητα προέρχονται από προγράμματα αποκατάστασης χερσαίων σχηματισμών, όπως είναι οι χωματερές, τα λατομεία, τα επιφανειακά ορυχεία κ.λπ. Γενικά, με την πρόοδο των διαδικασιών καταγράφεται σύγκλιση ανάμεσα στις τιμές διάφορων παραμέτρων που σχετίζονται με την εδαφική ποιότητα με αντίστοιχες από περιοχές που χρησιμοποιούνται ως μάρτυρες (π.χ. Mummey, Stahl & Buyer, 2002). Ενδεικτικά, ο χρόνος που απαιτείται για την επανάκαμψη της μικροβιακής βιομάζας σε περιοχές με ποώδη βλάστηση κυμαίνεται, ανάλογα με τη δομή της υπέργειας βλάστησης, από 5 έως περίπου 20 χρόνια (Dangi, Stahl, Wick, Ingram & Buyer, 2011· Urbanova κ.ά., 2011), ενώ σε μεγάλο βαθμό συσχετίζεται και με τη συσσώρευση οργανικού άνθρακα στο έδαφος (Baldrian κ.ά., 2008· Frouz & Novakova, 2005). Ακόμη, με την πρόοδο των διαδικασιών, καταγράφονται μεταβολές και στους λόγους που σχετίζονται με τη δομή των μικροβιακών κοινοτήτων. Έτσι, ο λόγος των βακτηρίων προς τους μύκητες τείνει να ανατραπεί υπέρ των μυκήτων (Allison & Martiny, 2008· Dangi κ.ά., 2011) και το ίδιο συμβαίνει και με τον λόγο Gram+/Gram- βακτηρίων (Mastrogianni, Papatheodorou, Monokrousos, Menkissoglu-Spiroudi & Stamou, 2014). Τέλος, αναφέρεται και αύξηση της ενζυμικής δραστηριότητας με την πρόοδο των διαδικασιών της διαδοχής (Baldrian κ.ά., 2008· IIzquierdo, Caravaca, Alguaci, Hernández & Roldán, 2005).

	Ειδικότερα, η δουλειά των Mastrogianni κ.ά. (2014) αναφέρεται σε αποκατάσταση των ορυχείων λιγνίτη της Πτολεμαΐδας που προορίζονται να χρησιμοποιηθούν για γεωργική χρήση —κυρίως ως σταροχώραφα. Τα υλικά αποκατάστασης που χρησιμοποιεί η ΔΕΗ προέρχονται κατά ένα μέρος από επιφανειακά στρώματα τα οποία απομακρύνθηκαν πριν την εκσκαφή και συμπληρώνονται με στάχτη που απέμεινε μετά την καύση του λιγνίτη. Έτσι, συνιστούν υπόστρωμα ιδιαιτέρως υψηλής γονιμότητας, διαθέτουν πλούσια βιοτικά κληροδοτήματα και διακρίνονται από έλλειψη παθογόνων μικροοργανισμών. Ωστόσο, τόσο η δομή, όπως αποτυπώθηκε με την ανάλυση λιπαρών οξέων (PLFA), όσο και τα προφίλ λειτουργικής ποικιλότητας, όπως αποδόθηκαν από τη δραστηριότητα αποδόμησης ανθρακούχων υποστρωμάτων (CLPP), διαφέρουν από εκείνα ενός τυπικού σταροχώραφου της περιοχής. 

	Σε συμφωνία με ανάλογες εργασίες, στην Πτολεμαΐδα κατεγράφη ταχεία σύγκλιση στις τιμές ορισμένων εδαφικών χαρακτηριστικών, όπως ο δείκτης λειτουργικής ποικιλότητας (δείκτης Shannon), η μικροβιακή βιομάζα και η δραστηριότητα ορισμένων ενζύμων (β-γλυκοσιδάση και αλκαλική φωσφατάση), προς αντίστοιχες καταγραφές από σταροχώραφα που χρησιμοποιήθηκαν ως μάρτυρες. Μάλιστα, η σύγκλιση για ορισμένες απ’ αυτές τις διαδικασίες, όπως η ενζυμική δραστηριότητα, ήταν ομαλή (Σχήμα 5.10), ενώ άλλες, όπως η μικροβιακή βιομάζα, εμφάνισαν ενδιάμεση κορυφή πριν την ομαλή σύγκλιση σε κατώτερο επίπεδο (Σχήμα 5.11).
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	Σχήμα 5.10. Μεταβολή της δραστηριότητας στο έδαφος τριών επιλεγμένων ενζύμων που μετέχουν στον κύκλο του αζώτου (ουρεάση), του άνθρακα (β-γλυκοσιδάση) και του φωσφόρου (φωσφατάση) με βάση την ηλικία της μετατροπής εγκαταλελειμμένων ορυχείων λιγνίτη στην Πτολεμαΐδα σε καλλιεργούμενο αγρό με σιτάρι (δεδομένα από Mastrogianni κ.ά., 2014, άδεια από Elsevier). 

	 

	Σε αντίθεση, ωστόσο, με ό,τι συμβαίνει σε φυσικά συστήματα αλλά και σε αναπλάσεις με φυτοκάλυψη ποωδών, μετά από 20 χρόνια μονοκαλλιέργειας σιταριού η δομή της μικροβιακής κοινότητας δεν συγκλίνει προς εκείνη των μαρτύρων (Σχήμα 5.12), και το ίδιο συμβαίνει και με τα προφίλ λειτουργικής ποικιλότητας. Το συμπέρασμα εδώ είναι ότι η δομή της υπέργειας βλάστησης καθορίζει αποφασιστικά τη δυναμική της μικροβιακής βιοκοινότητας στο έδαφος. 
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	Σχήμα 5.11. Μεταβολή της εδαφικής μικροβιακής βιομάζας με βάση την ηλικία της ανάπλασης με σιτάρι εγκαταλελειμμένων ορυχείων λιγνίτη στην Πτολεμαΐδα (δεδομένα από Mastrogianni κ.ά., 2014, άδεια από Elsevier).

	 

	Το τελικό συμπέρασμα της μελέτης είναι ότι οι τροχιές που ακολουθούν η δομή και το προφίλ λειτουργικής ποικιλότητας των εδαφικών βιοκοινοτήτων στις αποκαταστάσεις οδηγούν σε τελικές καταστάσεις διαφορετικές από εκείνες στα τυπικά σταροχώραφα. Η παρατήρηση αυτή φαίνεται να υποστηρίζει την υπόθεση που διατύπωσαν οι Suding κ.ά. (2004), ότι δηλαδή υφίστανται περισσότερες από μία καταστάσεις στις οποίες μπορεί να ισορροπήσει ένα σύστημα.
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	Σχήμα 5.12. Ταξιθέτηση επί του επιπέδου των δύο πρώτων αξόνων ανάλυσης κύριων παραγόντων της δομής της μικροβιακής βιοκοινότητας στο έδαφος αποκατεστημένων με σιτάρι ορυχείων λιγνίτη στην Πτολεμαΐδα ηλικίας 0, 5, 10, 15 και 20 ετών, καθώς και γειτονικών σταροχώραφων που χρησιμοποιήθηκαν ως μάρτυρες (δεδομένα από Mastrogianni κ.ά., 2014, άδεια από Elsevier).

	 

	 

	
	5.1.5. Μοντέλα δευτερογενούς διαδοχής 



	Ένα από τα πρώτα και αρκετά διαδεδομένα μοντέλα που προσομοιώνει φαινόμενα δευτερογενούς διαδοχής σε μεικτά εύκρατα δάση διατυπώθηκε από τον Horn (1974· 1975) και αντιλαμβάνεται την ανέλιξη της πορείας της διαδοχής ως μαρκοβιανή αλυσίδα. Αυτό σημαίνει διαδοχή μέσω διακριτών καταστάσεων. Το σημαντικό εδώ είναι ότι το σύστημα διέπεται από την ιδιότητα Markov, που μας λέει ότι η κατάσταση στην οποία βρίσκεται σήμερα αυτό εξαρτάται ολοκληρωτικά από το πού βρισκόταν στην ακριβώς προηγούμενη κατάσταση, ενώ αγνοείται το πού βρέθηκε σε όλες τις στιγμές που προηγήθηκαν. Είναι λες και το σύστημα στερείται μνήμης και ότι όλη η προηγούμενη ιστορία του φαινομένου συμπυκνώθηκε στην αμέσως προηγούμενη κατάσταση. 

	Η εικόνα του βιότοπου που φιλοτεχνεί το μοντέλο μοιάζει με ένα μωσαϊκό κυψελίδων όπου την καθεμία απ’ αυτές καταλαμβάνει και ένα δέντρο. Για παράδειγμα, ένα τέτοιο μωσαϊκό μπορεί να συγκροτήσει η μεικτή δασική συστάδα με καστανιές, γαύρους, δρυς και σφεντάμια του Βερμίου (δεδομένα φοιτητικών καταγραφών). Οι προβλέψεις του μοντέλου σχετικά με τη σύνθεση της συστάδας σε μελλοντικές χρονικές στιγμές παράγονται με βάση τις πιθανότητες, ώστε ένα δέντρο που σε μια δεδομένη στιγμή και για κάποιους λόγους ξεραίνεται να αντικατασταθεί από ένα άλλο του ίδιου ή άλλου είδους. Οι πιθανότητες αυτές διευθετούνται πάνω σε πίνακα μεταφοράς που στην περίπτωση που αναφερόμαστε μπορεί να έχει την ακόλουθη μορφή (Πίνακας 5.2): 
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	Από τον πίνακα προκύπτει ότι η πιθανότητα να αναπτυχτεί στη θέση της καστανιάς και πάλι καστανιά είναι 5%, ενώ η πιθανότητα να αντικατασταθεί αυτή από γαύρο είναι 36% κ.ο.κ. Ας υποθέσουμε τώρα ότι σε ένα τμήμα της συστάδας καταγράφεται η παρουσία 100 δέντρων καστανιάς και τίποτα άλλο. Με βάση τις πιθανότητες που αναφέρονται στον πίνακα μεταφοράς, την επόμενη στιγμή η σύνθεση του τμήματος αυτού της συστάδας αλλάζει και αποτελείται από 5 καστανιές, 36 γαύρους, 50 σφεντάμια και 9 δρυς. 

	Τελικά, η προσομοίωση του φαινομένου στον υπολογιστή για 30 χρονικές στιγμές έδωσε την εικόνα του Σχήματος 5.13. Όπως φαίνεται, η συστάδα θα διατηρήσει τον μεικτό της χαρακτήρα και στο μέλλον, υπό την απόλυτη, όμως, κυριαρχία της δρυός (κόκκινη γραμμή). Μετά από 15 χρονικές στιγμές η σύνθεση της βιοκοινότητας σταθεροποιείται, με το σφεντάμι και τον γαύρο (καφετιά και πράσινη γραμμή αντίστοιχα) να εμφανίζονται με χαμηλά επίπεδα αφθονίας, ενώ προβλέπεται η εξαφάνιση της καστανιάς (γαλάζια γραμμή) ήδη από τα πρώιμα στάδια της διαδικασίας. 
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	Σχήμα 5.13. Αποτελέσματα προσομοίωσης στον υπολογιστή για 30 χρονικές στιγμές του μοντέλου που διατύπωσε ο Horn για την πορεία της δευτερογενούς διαδοχής σε δασικούς σχηματισμούς. Κόκκινη γραμμή: δρυς, καφετιά γραμμή: σφεντάμι, πράσινη γραμμή: γαύρος, γαλάζια γραμμή: καστανιά (δεδομένα φοιτητικών προσομοιώσεων).

	 

	Οι πιο σύγχρονες απόπειρες διατύπωσης μοντέλων στοχεύουν σε προσομοιώσεις ατομοκεντρικές που παίρνουν υπόψη τους την ετερογένεια του χώρου, ενώ υπογραμμίζουν και την πολλαπλότητα των παραγόντων που ελέγχουν τα φαινόμενα. Ένα χαρακτηριστικό παράδειγμα αποτελεί το εγχείρημα προσομοίωσης της πορείας δευτερογενούς διαδοχής σε δασική περιοχή των βορειοδυτικών ΗΠΑ από τους Pacala, Canham & Silander (1993). Πρώτα, μετά τη διαταραχή, καταλαμβάνουν την περιοχή τα είδη Quercus rubra και Prunus serotina, ακολουθεί η κυριαρχική παρουσία της οξιάς Fagus grandifolia και του κωνοφόρου Tsuga canadensis, με άτομα κίτρινης σημύδας Betula alleghaniensis να καταλαμβάνουν θέσεις στα διάκενα των συστάδων. 

	Η βασική παραδοχή πάνω στην οποία οικοδομήθηκε το μοντέλο προσομοίωσης αποδέχεται ότι η συμπεριφορά του κάθε δέντρου ελέγχεται από τη διαθεσιμότητα των πόρων (Deutschman, Levin, Devine & Buttel,1997). Επομένως, ο ενδο- και ο δια-ειδικός ανταγωνισμός έχουν καθοριστικό ρόλο για την έκβαση των προσομοιώσεων. Η μελλοντική πορεία του κάθε ατόμου της βιοκοινότητας περιγράφεται από τέσσερα μερικά μοντέλα. Το πρώτο απ’ αυτά εκτιμά την ποσότητα του φωτός που βρίσκεται την κάθε στιγμή στη διάθεση του κάθε ξεχωριστού ατόμου με βάση τη σκίαση που δημιουργούν τα γειτονικά δέντρα. 

	Μετά, και σε συνδυασμό με τα δεδομένα φυτικής αύξησης, το είδος των γειτονικών φυτών και την τοπογραφία της περιοχής, το μοντέλο υπολογίζει τη φωτοσυνθετικά δραστική ακτινοβολία (PAR). Το δεύτερο μερικό μοντέλο χρησιμοποιεί σιγμοειδείς καμπύλες και προβλέπει —και πάλι για κάθε άτομο χωριστά— τη φυτική αύξηση με βάση την ακτινοβολία και τη διαθεσιμότητα σε φως (Σχήμα 5.14α, β και γ). Το τρίτο μερικό μοντέλο παίρνει υπόψη για το κάθε άτομο τα αυξητικά στοιχεία της τελευταίας πενταετίας και, με βάση αυτά, αποδίδει στο καθένα μια πιθανότητα να ξεραθεί. Το τέταρτο, τέλος, μοντέλο αναφέρεται στην αναπαραγωγή και, με βάση το μέγεθος των ώριμων δέντρων, εκτιμά τον αριθμό, καθώς και τη θέση όπου θα εγκατασταθούν τα καινούρια αρτίβλαστα. 

	 

	[image: C:\Users\Stamos\Desktop\community Dec-15\Final Project\Chapter 5\Images\Graphs\Σχήμα 5.17.jpg]

	 

	Σχήμα 5.14. Τρία μερικά μοντέλα που χρησιμοποιήθηκαν ως στοιχεία ατομοκεντικού μοντέλου προσομοίωσης πορείας δευτερογενούς διαδοχής σε δασικό σχηματισμό. α) σχέση της  φυτικής αύξησης με τη φωτοσυνθετικά δραστικής ακτινοβολίας, β) σχέση βιωσιμότητας–ηλικίας (υπολογίζεται με βάση την αύξηση της ακτίνας του κορμού) και γ) αναπαραγωγική προσπάθεια (τροποποιημένο από Pacala κ.ά, 1996, άδεια από NRC Research Press).

	 

	Όπως γίνεται συνήθως στην περίπτωση των ατομοκεντρικών μοντέλων, οι προσομοιώσεις παίρνουν επιπλέον υπόψη τους την περιβαλλοντική και τη βιολογική στοχαστικότητα (στοχαστικότητα βιολογικών ρυθμών και γενετική στοχαστικότητα). Για την προσομοίωση χρησιμοποιούνται επαναληπτικές μέθοδοι και παράγονται αποτελέσματα ανά μία χρονική στιγμή (ημέρα, εβδομάδα, μήνα, έτος κ.λπ., ανάλογα με το βιολογικό υλικό). Στο Σχήμα 5.15 παρουσιάζονται τα αποτελέσματα που παρήγαγε μία από τις προσομοιώσεις του μοντέλου στον υπολογιστή. Στον οριζόντιο άξονα φέρεται ο χρόνος (η χρονική στιγμή συμπίπτει με το έτος) και στον κάθετο η επιφάνεια που καλύπτει το κάθε είδος, μετρημένη στη βάση του κορμού του κάθε δέντρου. Όπως φαίνεται, η καναδική τσούγκα (κόκκινη γραμμή) και η οξιά (γαλάζια γραμμή) δείχνουν αρκετά νωρίς τάσεις τελικής επικράτησης, ενώ τα υπόλοιπα ήδη οδηγούνται αργότερα ή ταχύτερα στην εκτόπιση από τον βιότοπο. 
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	Σχήμα 5.15. Μεταβολές με τον χρόνο στην επιφάνεια που καλύπτει η βάση των δέντρων κάθε είδους. Τελικά στον βιότοπο θα επικρατήσουν η τσούγκα (κόκκινη γραμμή) και η οξιά (γαλάζια γραμμή) (Pacala κ.ά., 1996, άδεια από NRC Research Press).

	 

	

	Σύνοψη 5.3. Δευτερογενής διαδοχή

	Με τη διαδικασία της δευτερογενούς διαδοχής πραγματοποιείται η ανασυγκρότηση της βιοκοινότητας και των συστημικών λειτουργιών μετά την παύση μέτριας έντασης διαταραχής.

	Σε αντίθεση με την πορεία της πρωτογενούς διαδοχής, εκείνη της δευτερογενούς ενέχει υψηλό βαθμό απροβλεπτότητας.

	Γενικά, η διαδικασία της δευτερογενούς διαδοχής δεν είναι ούτε συνεχής ούτε γραμμική.

	Η πορεία της δευτερογενούς διαδοχής περιλαμβάνει περισσότερες από μία ενδιάμεσες καταστάσεις/στάδια, στις οποίες το σύστημα βρίσκεται σε κατάσταση προσωρινής ισορροπίας.

	Κατά καιρούς έχουν διατυπωθεί πάσης φύσεως μοντέλα (ντετερμινιστικά, στοχαστικά, πληθυσμιακά, ατομοκεντρικά, γραφικά κ.λπ.), που επιδιώκουν να περιγράψουν τα φαινόμενα της δευτερογενούς διαδοχής. 

	 

	
	5.2. Οικολογική διαδοχή και συστημικές διαδικασίες



	
	5.2.1. Παραγωγικότητα



	Προνομιακό αντικείμενο μελέτης στα διάφορα στάδια της οικολογικής διαδοχής αποτέλεσαν οι μεταβολές στην παραγωγή και στην παραγωγικότητα (Πλαίσιο 5.4). 

	 

	 

	 

	 

	 

	 

	 

	 

	

	Πλαίσιο 5.4. Οικολογική παραγωγικότητα: Συμβολισμοί

	Μεικτή Πρωτογενής Παραγωγή (Gross Primary Production, GPP): Ποσότητα C που δεσμεύουν οι παραγωγοί με τη διαδικασία της φωτοσύνθεσης.

	Αναπνοή αυτότροφων (Autotrophic Respiration, Ra): Απώλεια άνθρακα κατά τις μεταβολικές διαδικασίες των παραγωγών.

	Καθαρή Πρωτογενής Παραγωγή (Net Primary Production, NPP): NPP=GPP-Ra.

	Αναπνοή ετερότροφων (Heterotrophic Respiration, Rh): Απώλεια C κατά τις μεταβολικές διαδικασίες των καταναλωτών και των αποικοδομητών.

	Καθαρή Οικοσυστημική Ανταλλαγή ή Καθαρή Οικοσυστημική Παραγωγή (Net Ecosystem Exchange, NEE ή Net Ecosystem Production, NEP): NEE=NEP=NPP-Rh.

	Εδαφική Εκροή CO2 (Soil CO2 efflux): Απώλεια C από το ριζικό σύστημα και τους εδαφόβιους οργανισμούς.

	 

	 

	Ο Odum (1969) απεικόνισε τις υλικές μεταβολές που συμβαίνουν σε επίπεδο δάσους, καθώς και στο χαμηλότερο επίπεδο του μικρόκοσμου. Όπως μπορεί να παρατηρηθεί, με το πέρασμα του χρόνου η φυτική βιομάζα αυξάνεται μονότονα, πριν ισορροπήσει  (σιγμοειδής αύξηση, Σχήμα 5.16). Αντίθετα, η μεικτή παραγωγή στην αρχή αυξάνεται με ταχύ ρυθμό και κορυφώνεται νωρίς, πριν συγκλίνει με πιο αργό ρυθμό στην κατάσταση ισορροπίας. Μονότονη σύγκλιση εμφανίζει και η απώλεια CO2 μέσω της αναπνοής στο επίπεδο του δάσους, ενώ στο επίπεδο του μικρόκοσμου το αντίστοιχο φαινόμενο εμφανίζει ενδιάμεση κορυφή. Ωστόσο, σε αμφότερες τις περιπτώσεις η καθαρή πρωτογενής παραγωγή μεγιστοποιείται σε ενδιάμεσο χρονικό σημείο. 
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	Σχήμα 5.16. Μεταβολές στις τιμές των παραμέτρων παραγωγικότητας σε δασικό σχηματισμό και μικρόκοσμους. Το σκιασμένο τμήμα ανάμεσα στις καμπύλες που αντιπροσωπεύουν τη μεικτή παραγωγή και την αναπνοή αντιστοιχεί στην καθαρή παραγωγή (Odum, 1969, άδεια από The American Association for the Advancement of Science).

	 

	Στην περίπτωση της δευτερογενούς διαδοχής, όλες οι παράμετροι που αναφέρονται πιο πάνω επανακάμπτουν γρήγορα και κορυφώνονται αρκετά νωρίς, πριν τη σχετικά αργή σύγκλιση προς την κατάσταση ισορροπίας (Chapin, Matson & Mooney, 2002, Σχήμα 5.17). 
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	Σχήμα 5.17. Συμπεριφορά των παραμέτρων παραγωγικότητας κατά την ανέλιξη των διαδικασιών δευτερογενούς διαδοχής σε δασικό σχηματισμό (σύμβολα όπως στο Πλαίσιο 5.4, δεδομένα από Chapin κ.ά., 2002, άδεια Springer).

	 

	Σε ό,τι αφορά την ακινητοποίηση του άνθρακα (C sequestration), στην περίπτωση της πρωτογενούς διαδοχής, καταγράφεται ομαλή μονότονη αύξηση τόσο στο έδαφος όσο και στη βλάστηση (Σχήμα 5.18). Στην περίπτωση της δευτερογενούς διαδοχής, ομαλή αύξηση μετά την παύση της διαταραχής καταγράφεται στη φυτική βιομάζα, όχι όμως και στο έδαφος, όπου σημειώνεται ελάχιστη σε ενδιάμεση χρονική στιγμή (Σχήμα 5.19). Κατά το πλείστον, μέγιστη ακινητοποίηση C γίνεται στη μικροβιακή βιομάζα και ιδιαιτέρως σε εκείνη των μυκήτων, η οποία, όπως κατεγράφη στα σταροχώραφα της Πτολεμαΐδας, ανακάμπτει ταχύτατα. 
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	Σχήμα 5.18. Η ακινητοποίηση C στο έδαφος και στη φυτική βιομάζα αυξάνεται μονότονα με την ανέλιξη της διαδικασίας πρωτογενούς διαδοχής και συγκλίνει ομαλά στο επίπεδο της ισορροπίας (δεδομένα από Chapin κ.ά., 2002, άδεια Springer).
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	Σχήμα 5.19. Μετά την παύση της διαταραχής, η ακινητοποίηση C στη φυτική βιομάζα αυξάνεται με την ανέλιξη των διαδικασιών δευτερογενούς διαδοχής και συγκλίνει στο επίπεδο της ισορροπίας. Η ακινητοποίηση C στο έδαφος συνεχίζει να μειώνεται και μετά την παύση της διαταραχής έως ένα ελάχιστο σημείο και, στη συνέχεια, συγκλίνει ομαλά στο επίπεδο της ισορροπίας (δεδομένα από Chapin κ.ά., 2002, άδεια Springer).

	 

	
	5.2.2. Βιοποικιλότητα 



	Είναι προφανές ότι οι αλλαγές στη σύνθεση της βιοκοινότητας κατά την πορεία προς την ωριμότητα θα έχουν και τον αντίκτυπό τους επί της βιοποικιλότητας και κυρίως επί του αριθμού των ειδών. Ωστόσο, οι μεταβολές που καταγράφονται στο επίπεδο της βιοποικιλότητας εξαρτώνται σε μικρό βαθμό από τον τύπο της διαδοχής, από το εάν δηλαδή είναι πρωτογενής ή δευτερογενής. Άλλοι παράγοντες, όπως το διαθέσιμο στην περιοχή απόθεμα ειδών, καθώς και η γονιμότητα του υποστρώματος, φαίνεται ότι παίζουν σημαντικότερο ρόλο. Σύμφωνα με τους Pickett κ.ά. (2011), η ταχύτητα με την οποία ανελίσσονται οι διαδικασίες της διαδοχής και, επομένως, η ανανέωση της σύνθεσης και της δομής της βιοκοινότητας εξαρτώνται από τη διαθεσιμότητα των πόρων, καθώς και από το απόθεμα της περιοχής σε είδη (Σχήμα 5.20). Αφθονία πόρων επιτρέπει τη γρήγορη αύξηση των πληθυσμιακών μεγεθών και, επομένως, την αύξηση της έντασης του διαειδικού ανταγωνισμού, πράγμα που ενδέχεται να οδηγήσει σε φαινόμενα ανταγωνιστικού αποκλεισμού και, τελικά, σε αυξημένο ρυθμό μεταβολών της δομής των βιοκοινοτήτων. Αντίθετα, το έλλειμμα πόρων καθυστερεί την έκβαση των διαδικασιών του ανταγωνισμού, οπότε και οι μεταβολές στη σύνθεση και στη δομή της βιοκοινότητας καθυστερούν. Ακόμα, η απώλεια ειδών και η αναπλήρωσή τους με εισροή ειδών από γειτονικές περιοχές επιταχύνει τον ρυθμό αντικατάστασης των ειδών της βιοκοινότητας, ενώ η συντήρηση του αποθέματος ειδών σημαίνει χαμηλό ρυθμό αντικατάστασης και συνύπαρξη ειδών της πρώιμης με είδη της ύστερης φάσης της διαδοχής.
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	Σχήμα 5.20. Ο ρυθμός ανανέωσης της σύνθεσης της βιοκοινότητας και, γενικότερα, οι ρυθμοί ανέλιξης των διαδικασιών της πρωτογενούς και της δευτερογενούς διαδοχής εξαρτώνται αντιδιαμετρικά από το απόθεμα ειδών και τη διαθεσιμότητα των πόρων. Η ένταση χρωματισμού των βραχιόνων του σταυρού αντιστοιχεί στη διαβάθμιση τιμών των αντίστοιχων παραμέτρων (σχεδιασμένο με βάση περιγραφές των Pickett κ.ά., 2011). 

	 

	
	5.2.2.1. Πρωτογενής διαδοχή και βιοποικιλότητα 



	Όπως μπορεί να διαπιστωθεί και από την εξέταση του Σχήματος 5.21, κατά την πρώιμη φάση ο αριθμός των φυτικών ειδών αυξάνεται βαθμιαία και κορυφώνεται όταν η ποώδης βλάστηση βρίσκεται σε πλήρη ανάπτυξη. Με τη μετάβαση στη φάση επικράτησης της θαμνώδους βλάστησης, ο αριθμός των ειδών μειώνεται, για να εμφανίσει αυξητική τάση κατά τη μετάβαση στη δενδρώδη φάση, οπότε και μία δευτερεύουσα κορυφή θα καταγραφεί κατά τη φάση του μεικτού δάσους με δρυς και πεύκα. Τέλος, στη φάση της ωριμότητας, ο αριθμός των ειδών βρίσκεται σε χαμηλά επίπεδα, συγκρίσιμα μόνο με εκείνα που καταγράφονται κατά τις πολύ πρώιμες φάσεις. 
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	Σχήμα 5.21. Προϊούσης της διαδικασίας της πρωτογενούς διαδοχής, ο αριθμός των φυτικών ειδών εμφανίζει πρώιμη κύρια και καθυστερημένη δευτερεύουσα κορυφή (αδημοσίευτα δεδομένα από αποκατεστημένες περιοχές της χωματερής Ταγαράδων, καθώς και από “PPT Slide - Tennessee State University Web Site”, 2015).

	 

	Δεδομένα από την κοιλάδα των παγετώνων έδειξαν ότι, αν και, όπως προβλέπει το προηγούμενο μοντέλο, ο συνολικός αριθμός των ειδών αυξάνεται με την πάροδο του χρόνου, αυτό δεν γίνεται με τον ίδιο τρόπο στο πλαίσιο της κάθε βιοτικής μορφής (Σχήμα 5.22). Τα είδη των δέντρων, των ψηλών θάμνων και των βρυοφύτων αγγίζουν μέγιστες τιμές μετά την παρέλευση εκατό έως διακοσίων ετών, ενώ χίλια πεντακόσια χρόνια μετά οι αντίστοιχοι αριθμοί χαμηλών θάμνων και ποωδών συνεχίζουν να αυξάνονται. 
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	Σχήμα 5.22. Η εκπροσώπηση των διάφορων βιοτικών μορφών δεν παραμένει σταθερή, προϊούσης της διαδικασίας της πρωτογενούς διαδοχής στην κοιλάδα των παγετώνων (δεδομένα από Chapin κ.ά., 2002, άδεια από Springer).

	 

	
	5.2.2.2. Δευτερογενής διαδοχή και βιοποικιλότητα 



	Η πρώτη ερώτηση εδώ είναι κατά πόσον τα πληθυσμιακά χαρακτηριστικά των οργανισμών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα και επί των οποίων επιδρά η διαταραχή θα καθορίζουν σε έναν βαθμό και τον αριθμό των ειδών μετά τη διαταραχή. Η απάντηση δίνεται στο Σχήμα 5.23. Όπως φαίνεται, η διαταραχή δεν επηρεάζει ισχυρά το μέγεθος των διάφορων πληθυσμών. Αυτό που αλλάζει είναι η διάρκεια της παρουσίας των οργανισμών στο πεδίο. Μετά τη διαταραχή, η διάρκεια του ίδιου είδους (διακεκομμένες γραμμές) είναι κατά πολύ συντομότερη. 
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	Σχήμα 5.23. Σχέση πληθυσμιακών χαρακτηριστικών και βιοποικιλότητας κατά την πορεία δευτερογενούς διαδοχής. Πάνω: Με κόκκινο και μπλε χρώμα σηματοδοτείται η δυναμική δύο διαφορετικών ειδών. Συνεχείς και διακεκομμένες καμπύλες: πληθυσμιακό μέγεθος πριν και μετά τη διαταραχή αντίστοιχα. Η διαταραχή επηρεάζει σε μικρό βαθμό το πληθυσμιακό μέγεθος, κυρίως, όμως, επηρεάζει τη διάρκεια της παρουσίας ειδών (συνεχής και διακεκομμένη ευθεία κάτω από τον οριζόντιο άξονα). Κάτω: Συνεχής και διακεκομμένη γραμμή: πλούτος ειδών πριν και μετά τη διαταραχή αντίστοιχα. Η διαταραχή επηρεάζει ελαφρά τον μέγιστο αριθμό των ειδών, κυρίως, όμως, επιταχύνει τον ρυθμό μεταβολής της ποικιλότητας.

	 

	Έχει αναφερθεί ότι διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής εξαπολύονται μετά την παύση της διαταραχής. Είναι, επομένως, αναμενόμενο να τεθεί ερώτημα για το κατά πόσον τα χαρακτηριστικά της διαταραχής, συχνότητα και ένταση, επηρεάζουν τη σύνθεση και τη δομή της βιοκοινότητας και, συνακόλουθα, τον αριθμό των ειδών. Στο Σχήμα 5.24 επιχειρείται να οπτικοποιηθεί η επίδραση την οποία έχει πάνω στον αριθμό των ειδών ο συνδυασμός της έντασης και της συχνότητας με την οποία συμβαίνει η διαταραχή. Όπως μπορεί να διαπιστωθεί, εκτός από τη μείωση των πληθυσμιακών μεγεθών, δριμείες διαταραχές, που ενσκήπτουν συχνά, συμπαρασύρουν και μείωση του αριθμού των ειδών. Ωστόσο, και ήπιες διαταραχές, που συμβαίνουν μάλλον σπάνια, δεν μειώνουν μεν τα πληθυσμιακά μεγέθη, εντούτοις έχουν συνέπειες στον αριθμό των ειδών. Ο μεγαλύτερος αριθμός ειδών καταγράφεται στην περίπτωση μέτριας έντασης διαταραχής, που δεν συμβαίνει και τόσο συχνά, αλλά δεν είναι και σπάνια. Η τελευταία αυτή περίπτωση είναι γνωστή και ως «υπόθεση της ενδιάμεσης διαταραχής» («intermediate disturbance hypothesis»). 
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	Σχήμα 5.24. Σχέση του αριθμού των ειδών με τη συχνότητα και την ένταση της διαταραχής. Μέγιστος αριθμός ειδών αναμένεται υπό συνθήκες ενδιάμεσης συχνότητας και μέσης έντασης διαταραχής (υπόθεση της ενδιάμεσης διαταραχής,Wilkinson, 1999).

	 

	Εκτός από τα πληθυσμιακά μεγέθη και τον αριθμό των ειδών, η ένταση της διαταραχής επηρεάζει και τη δομή της βιοκοινότητας. Στο Σχήμα 5.25 απεικονίζονται δομικά χαρακτηριστικά της βιοκοινότητας σε ρεύματα της Ν. Ζηλανδίας, τα οποία αφορούν ειδικά τον βαθμό πολυπλοκότητας της τροφικής αλυσίδας που περιλαμβάνει ψάρια, μακροαρθρόποδα και φύκη (Townsdend κ.ά., 1998). Όπως φαίνεται, η ένταση της διαταραχής επηρεάζει βασικά χαρακτηριστικά που προσδιορίζουν την πολυπλοκότητα του τροφικού πλέγματος, όπως είναι το πλήθος και η συνδεσιμότητα των κόμβων. Συγκεκριμένα, το γράφημα δείχνει ότι, όσο λιγότερο διαταραγμένη είναι μια βιοκοινότητα, τόσο μεγαλύτερος είναι και ο βαθμός πολυπλοκότητάς της. 
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	Σχήμα 5.25. Σχέση ανάμεσα στην ένταση της διαταραχής και στον βαθμό πολυπλοκότητας της κοινοτικής δομής, όπως αυτή αποδίδεται από το μέγεθος του τροφικού πλέγματος (πράσινες μπάρες) και τον μέσο αριθμό διασυνδέσεων ανά κόμβο (κόκκινες μπάρες) (ανασχεδιασμένο από Townsend κ.ά., 1998, άδειa John Wiley and Sons).

	 

	Τέλος, κατά την πορεία της οικολογικής διαδοχής, με τη μεταβολή του αριθμού των ειδών μεταβάλλονται τόσο η παραγωγικότητα όσο και η βιομάζα της βιοκοινότητας. Ωστόσο, μεταξύ των τριών αυτών παραμέτρων δεν υφίσταται συμμεταβολή. Δεδομένα από αμμοθίνες έδειξαν ότι, μετά την αρχική φάση γρήγορης αύξησης, ο αριθμός των ειδών μειώθηκε και ισορρόπησε σε σχετικά χαμηλότερο επίπεδο (Σχήμα 5.26). Από την πλευρά της, η παραγωγικότητα του συστήματος ισορρόπησε ταχύτατα, η βιομάζα, όμως, συνέχισε να αυξάνεται έως το τέλος του χρόνου της παρατήρησης. 
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	Σχήμα 5.26. Μεταβολή του αριθμού των ειδών, της παραγωγικότητας και της βιομάζας κατά την πορεία της οικολογικής διαδοχής σε αμμοθίνες (σχεδιασμένο με βάση δεδομένα από τον Lichter, 1998).

	 

	Όπως προαναφέρθηκε, διαδικασίες δευτερογενούς διαδοχής εξαπολύονται και μετά την εγκατάλειψη καλλιεργούμενων εκτάσεων. Ένα παράδειγμα μεταβολών στη σύνθεση της βιοκοινότητας των νηματωδών κατά τη μετάβαση από την καλλιέργεια στην αγρανάπαυση, το κτηνοτροφικό λιβάδι και το δάσος βελανιδιάς περιγράφει ο Hánėl (1995). Ο αριθμός ειδών από 69 και 71 αντίστοιχα στην καλλιέργεια και στην αγρανάπαυση αυξήθηκε σε 109 και 104 στο λιβάδι και στη δασική συστάδα αντίστοιχα, ενώ ο αριθμός των ειδών, καθώς και η αφθονία των νηματωδών, στο σύνολό τους συσχετίζονταν θετικά με το στάδιο της διαδοχής. Στα δύο πρώτα στάδια της διαδοχής δεν κατεγράφησαν εξειδικευμένα είδη και γένη, σε αντίθεση με ό,τι συνέβη στα δύο επόμενα. Ακόμα, στα δύο πρώτα στάδια κυριαρχούσαν οι βακτηριοφάγοι και οι μυκητοφάγοι νηματώδεις, ενώ η συμμετοχή των θηρευτών και των παμφάγων αυξανόταν με τα στάδια της διαδοχής. Τέλος, μέγιστη πυκνότητα φυτοφάγων κατεγράφη στο λιβάδι και μηδενική στο δάσος.

	
	5.3. Κανόνες σχηματισμού βιοκοινοτήτων 



	Ο τρόπος με τον οποίο τα είδη εισέρχονται ή απομακρύνονται από μια βιοκοινότητα έχει καθοριστική σημασία για τη δομή και τη λειτουργία της. Με δεδομένη τη σχετική σημασία των σχέσεων και των αλληλεξαρτήσεων που μπορούν εν δυνάμει να αναπτυχτούν ανάμεσα στα διάφορα είδη, το ερώτημα είναι κατά πόσον η σειρά με την οποία θα εμπλακεί το κάθε είδος θα καθορίσει και τη δομή και τη λειτουργία του πλέγματος των σχέσεων που αναπτύσσονται στο επίπεδο της βιοκοινότητας. Η βιβλιογραφία καταγράφει δύο οπτικές που θέλουν να απαντήσουν σ’ αυτού του είδους τα ερωτήματα (π.χ. Borgati, 2003). 

	Σύμφωνα με την πρώτη, η εστίαση ανήκει σε κόμβους/είδη μεγάλης σπουδαιότητας, όπως είναι τα είδη-κλειδιά. Η σχετική ερώτηση έχει ως εξής: Αν ένα τέτοιο είδος εισέλθει ή απομακρυνθεί, με ποιον τρόπο θα απαντήσουν τα υπόλοιπα είδη, ώστε η βιοκοινότητα να πετύχει την αναδιοργάνωσή της; Και ειδικότερα, ποια είδη θα κερδίσουν και ποια θα χάσουν σε σπουδαιότητα; 

	Η δεύτερη οπτική εστιάζει πάνω στις αρχικές διαδικασίες προσθήκης νέων αποικιστών σε μια νεοσχηματιζόμενη κοινότητα και επιδιώκει να περιγράψει πιθανά εναλλακτικά σενάρια εποίκισης της περιοχής που βασίζονται στον «κανόνα της προτεραιότητας» (priority effect), για τον οποίο θα γίνει εκτενέστερα λόγος σε επόμενο υποκεφάλαιο. Στην πράξη, πάντως, οργανώνεται ένα σύστημα κανόνων του είδους «αν συμβεί αυτό, τότε θα ακολουθήσει εκείνο», οι οποίοι υπερκαθορίζουν τη διαδικασία βαθμιαίας συνάρθρωσης των ειδών της κοινότητας. Στο πλαίσιο αυτό, το εξελικτικό ιστορικό του κάθε είδους, καθώς και το συνολικότερο ιστορικό πλαίσιο συγκρότησης της κοινότητας, αποκτούν εξαιρετικά σημαντικό ενδιαφέρον. 

	Ακόμα και στην περίπτωση που σε δύο κοινότητες καταγράφεται η παρουσία των ίδιων ακριβώς ειδών, αυτές μπορεί και να έχουν διαφορετικά δομικά και λειτουργικά χαρακτηριστικά. Αυτό μπορεί να συμβεί επειδή το ίδιο είδος Α μπορεί στη μία κοινότητα να πήρε μέρος νωρίς στη διαδικασία συγκρότησης και στην άλλη να άργησε, και αυτό σημαίνει ότι η σειρά εποικισμού που προηγήθηκε της εισόδου του Α μπορεί να διέφερε στις δύο κοινότητες. Αυτή η διαφορά στις σειρές εποικισμού μπορεί, εν τέλει, και να σημαίνει διαφορά και στις σχέσεις που θα αναπτύξει το Α στις δύο κοινότητες. 

	Την όλη ιδέα μπορεί να αποδώσει μεταφορικά η συνάρθρωση των κομματιών ενός παζλ, που αναπαριστούν ανταγωνιζόμενα είδη (Σχήμα 5.27). Έτσι, αν πρώτος εποικιστής είναι το κίτρινο κομμάτι και δεύτερος το πάνω κόκκινο, τότε μπορεί να εισέλθει ως τρίτος εποικιστής το γαλάζιο κομμάτι. Αν, όμως, στον βιότοπο φτάσει δεύτερος ο ανταγωνιστής τον οποίο συμβολίζει το κάτω κόκκινο κομμάτι, τότε το γαλάζιο δεν θα λάβει μέρος στη διαδικασία. Παίζοντας με τη σειρά εισόδου των διάφορων κομματιών, μπορούμε να περιγράψουμε και άλλες εναλλακτικές ιστορίες. Για παράδειγμα, πρώτο εισέρχεται το πάνω κόκκινο, στη συνέχεια το σύστημα υποδέχεται και το γαλάζιο και μετά αντιστέκεται στον εποικισμό του κίτρινου και του κάτω κόκκινου κ.ο.κ. Το συμπέρασμα από τα παραπάνω είναι ότι: α) η κάθε βιοκοινότητα διαθέτει το δικό της ιστορικό συγκρότησης και β) διαφορές στην ιστορία είναι πιθανό να επιβάλουν και διαφορετικές κοινοτικές αποτυπώσεις. 
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	Σχήμα 5.27. Απόδοση μέσω σκαριφήματος με κομμάτια παζλ της ιδέας της προτεραιότητας και των κανόνων συγκρότησης βιοκοινότητας. Το κίτρινο κομμάτι αναπαριστά τον πρώτο εποικιστή, τα δύο κόκκινα τον δυνάμει δεύτερο και το γαλάζιο κομμάτι τον τρίτο. Αν δεύτερος είναι το πάνω κόκκινο κομμάτι, τότε θα ακολουθήσει και το τρίτο, άλλως η διαδικασία τερματίζεται με την είσοδο του κάτω κόκκινου ως δεύτερου. 

	 

	

	Σύνοψη 5.4. Συστημικές παράμετροι και διαδοχή

	Με την πάροδο των διαδικασιών της διαδοχής, οι παράμετροι παραγωγικότητας τείνουν να ισορροπήσουν είτε ομαλά είτε αφού πρώτα εμφανίσουν ενδιάμεση κορύφωση.

	Η δυναμική της βιοποικιλότητας ελέγχεται από πληθώρα παραμέτρων (ποιότητα υποστρώματος, διαθεσιμότητα πόρων, ένταση και συχνότητα των διαταραχών κ.λπ.) και δεν φαίνεται να ακολουθεί συγκεκριμένους κανόνες.

	Μέγιστες τιμές βιοποικιλότητας αναμένονται υπό συνθήκες μέτριας έντασης και ενδιάμεσης συχνότητας διαταραχής.

	 

	 

	
	5.4. Η σχέση της υπέργειας βλάστηση με το έδαφος: Μία ειδική περίπτωση βιοτικής και αβιοτικής παρακαταθήκης (κληροδοτήματος) 



	H λειτουργία των φυτών επηρεάζεται ισχυρά από τις σχέσεις που αναπτύσσουν αυτά με τα αβιοτικά και τα βιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος και ιδιαιτέρως με τα χαρακτηριστικά που επικρατούν στο έδαφος (Πλαίσιο 5.5 και Σχήμα 5.28, αμφότερα τροποποιημένα από Wardl κ.ά., 2004, άδεια από The American Association for the Advancement of Science). 
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	Υφίστανται ισχυρά τεκμήρια ότι οι μικροοργανισμοί του εδάφους επηρεάζουν καθοριστικά το σύνολο των εδαφικών διεργασιών και, μέσω αυτών, τη θρέψη, την υγεία και, γενικότερα, την ανάπτυξη των φυτών (O’Donnell, Seasman, Macrae, Waite & Davies, 2001·Timonen, Finlay, Olsson & Soderstrom, 1996). Συχνά, μάλιστα, τα προγράμματα ανάταξης υποβαθμισμένων εδαφών θεωρούν τη διαχείριση των εδαφικών πληθυσμών παράγοντα που θα καθορίσει την ανέλιξη των φαινομένων της οικολογικής διαδοχής σε περιοχές αποκατάστασης, όπως είναι εκείνες των ορυχείων λιγνίτη της Πτολεμαΐδας (Heneghan κ.ά., 2008· Mastrogianni κ.ά., 2014). Και τα φυτά, όμως, με τη σειρά τους, επηρεάζουν τη δομή και τη λειτουργία του εδάφους είτε μηχανικά, είτε μέσω της απονέκρωσης ριζικών ιστών που αποτελούν υλικό προς αποικοδόμηση, είτε, ακόμα, και μέσω των ριζικών εκκρίσεων (exudates). Ειδικότερα, οι ριζικές εκκρίσεις έχουν ιδιαίτερη σημασία για τη δομή και τη λειτουργικότητα των μικροβιακών κοινοτήτων, καθόσον συνιστούν τροφική πηγή C για τα βακτήρια και τους μύκητες που αποικίζουν τη ριζόσφαιρα (Σχήμα 5.29, Griffiths, Ritz, Ebblewhite & Dobson,1999· Meisner, De Deyn, De Boer & Van der Putten, 2013). 
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	Σχήμα 5.28. Χονδροειδής ιχνογράφηση των σχέσεων βλάστησης, πανίδας και μικροβίων. Στο αριστερό ήμισυ του γραφήματος αναπαρίστανται οι άμεσες και στο δεξιό οι έμμεσες σχέσεις. Συμβολισμοί: b1 έμμεσες και b2 άμεσες σχέσεις, a και κόκκινο παχύ βέλος πρόσληψη θρεπτικών από το φυτό, λευκά βέλη τροφικές σχέσεις στο έδαφος, c1 και c2 έμμεσες και άμεσες αλληλεπιδράσεις υπόγειου–υπέργειου αντίστοιχα, πράσινα βέλη επίδραση της υπόγειας δραστηριότητας στην ανέλιξη της οικολογικής διαδοχής στο επίπεδο της υπέργειας βλάστησης και ροζέ βέλη το αντίστροφο (Wardle κ.ά., 2004, άδεια από The American Association for the Advancement of Science).

	 

	Η ποσότητα των ριζικών εκκρίσεων εξαρτάται από πολλούς παράγοντες. Ανάμεσά τους, σπουδαιότεροι είναι η ιδιοσυστασία του φυτού, η φάση ανάπτυξης στην οποία βρίσκεται αυτό, καθώς και η ευρωστία του. Εκτός, όμως, από την ποσότητα, διαφορές εμφανίζονται και στη σύνθεση των ριζικών εκκρίσεων. Συμβαίνει, πράγματι, ακόμα και κάτω από όμοιες συνθήκες ανάπτυξης, η σύνθεση των ριζικών εκκρίσεων να διαφέρει από το ένα φυτικό είδος στο άλλο, και αυτό εξηγεί το γιατί στις ριζόσφαιρες διαφορετικών ειδών συγκροτούνται μοναδικές βιοκοινότητες. Πρόκειται για τη γνωστή υπόθεση της μοναδικότητας (singular hypothesis) της μικροβιακής κοινότητας που αναπτύσσεται στη ριζόσφαιρα του κάθε ξεχωριστού φυτικού είδους, η οποία διατυπώθηκε από τους Eisenhauer κ.ά. (2010). Επί της ουσίας, η υπόθεση αυτή υλοποιεί τη γενικότερη ιδέα ότι, όπως ο κάθε οργανισμός, έτσι και το κάθε φυτό δημιουργεί ενεργητικά το ίδιο τις αναγκαίες συνθήκες για την επιβίωσή του —εδώ το φυτό επιλέγει τη μικροβιακή κοινότητα περί τη ριζόσφαιρα με την οποία συμβιώνει. Συχνά, ωστόσο, άλλοι παράγοντες ασκούν ισχυρές πιέσεις, με αποτέλεσμα να μην επιβεβαιώνεται πάντοτε η υπόθεση της μοναδικότητας. Σε πειραματικές συνθήκες μικρόκοσμου, οι Monokroussos, Papatheothorou & Stamou (αδημοσίευτα δεδομένα) ανέλυσαν τη δομή της μικροβιακής κοινότητας σε ριζόσφαιρες αγρωστωδών. Εξαρτημένη μεταβλητή ήταν οι λειτουργικές ομάδες της μικροβιακής βιοκοινότητας και ανεξάρτητες ο τύπος της υπέργειας βλάστησης (τρεις τύποι: μονοκαλλιέργεια Festuca sp., μονοκαλλιέργεια Dactylis sp. και μεικτή καλλιέργεια Festuca sp. και Dactylis sp.), το υδατικό περιεχόμενο του υποστρώματος (δύο καταστάσεις: ξηρασία και φυσιολογική κατάσταση), καθώς και η μυκόρριζα (δύο καταστάσεις: παρουσία, απουσία). Όπως φαίνεται και στο Σχήμα 5.30, οι ισχυρές επιδράσεις των υγρασιακών συνθηκών και της μυκόρριζας (απεικονίζονται επί του πρώτου και του δεύτερου άξονα της ανάλυσης αντίστοιχα) υπερκαλύπτουν την επίδραση της ριζόσφαιρας, που απεικονίζεται περί το κέντρο του διαγράμματος, και αποδυναμώνουν την αποτύπωση της υπόθεσης της μοναδικότητας. 

	 

	[image: C:\Users\Stamos\Desktop\community Dec-15\Final Project\Chapter 5\Images\Graphs\Σχήμα 5.32.png]

	Σχήμα 5.29. Επίδραση της προσθήκης πηγών C στο έδαφος (συγκεντρώσεις σε C του προστιθέμενου διαλύματος πάνω δεξιά σε μg C ml-1) επί της δομής της μικροβιακής βιοκοινότητας (πείραμα μικρόκοσμου). Απεικόνιση στο επίπεδο των δύο πρώτων αξόνων που παρήγαγε η Ανάλυση Κύριων Παραγόντων (PCA) της δομής εδαφικής μικροβιακής βιοκοινότητας, όπως αποδόθηκε με τη μέθοδο ανάλυσης λιπαρών οξέων (PLFAs). Απεικονίζεται το κέντρο βάρους της κάθε βιοκοινότητας πάνω στους δύο άξονες ± 95% τυπική απόκλιση (τροποποιημένο από Griffiths κ.ά., 1999, άδεια από Elsevier).
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	Σχήμα 5.30. Πείραμα μικρόκοσμου: Επίδραση των συνθηκών εδαφικής υγρασίας (δύο καταστάσεις, κόκκινο χρώμα) και εμβολισμού με στελέχη μυκόρριζας (δύο καταστάσεις, μπλε χρώμα) σε μικροβιακές λειτουργικές ομάδες, καθώς και στις αναλογίες μικροβιακών ομάδων(μύκητες/βακτήρια, Gram+/Gram-) και τύπων φωσφολιπιδίων (Iso/Anteiso, κορεσμένα/ακόρεστα, μαύρο χρώμα, μέθοδος PLFAs) που αναπτύσσονται στη ριζόσφαιρα δύο φυτών (τρεις καταστάσεις, πράσινο χρώμα).

	 

	Αλλά και για το ίδιο φυτό η σύνθεση του ριζικού εκκρίματος διαφοροποιείται στον χρόνο ανάλογα με τη φάση ανάπτυξης, αλλά και από τη μία περιοχή στην άλλη ανάλογα με τις εδαφικές συνθήκες, όπως το pH, τα διαθέσιμα θρεπτικά στοιχεία και ιχνοστοιχεία, τη συγκέντρωση ενζύμων στο έδαφος, την εδαφική υγρασία, τις συνθήκες αερισμού, το πληθυσμιακό μέγεθος των παθογόνων μικροοργανισμών κ.λπ., με αντίστοιχες επιπτώσεις στη σύνθεση και τη δομή της εδαφικής μικροβιακής κοινότητας (Uren, 2007). 

	Τα ισχυρά και συνήθως αρνητικά ενδοειδικά και διαειδικά φαινόμενα μπορεί να οφείλονται στις συνέπειες που επάγει στα εδαφοχημικά ή άλλα αβιοτικά στοιχεία του ενδιαιτήματος η ανταγωνιστική συνύπαρξη φυτών του ίδιου ή/και διαφορετικών ειδών για περιορισμένους πόρους. Μπορεί, όμως, να οφείλονται και σε παρενέργειες που επάγουν συχνά αλλαγές στη σύνθεση, στην αφθονία ή/και στη λειτουργικότητα του βιοτικού στοιχείου. Για παράδειγμα, οι Ahmed και Wardle (1994) αναφέρουν περιπτώσεις ενδοειδικών φαινομένων, όπως εκείνες των ριζικών εκκρίσεων ορισμένων φυτών που λειτουργούν τοξικά και για το ίδιο το φυτό που τις παράγει. Εκτός, όμως, από άμεσες επιδράσεις, όπως είναι η τοξικότητα των ριζικών εκκρίσεων, έχουν αναφερθεί και έμμεσες ενδο- και διαειδικές θετικές και αρνητικές επιδράσεις λόγω μεταβολών που αφορούν μικροοργανισμούς, όπως οι μύκητες, τα βακτήρια, οι φυτοπαρασιτικοί νηματώδεις κ.λπ., που μεταβάλλουν τη σύνθεση του βιοτικού στοιχείου στο έδαφος (Lugtenberg & Kamilova, 2009). Για τη λειτουργία ορισμένων απ’ αυτούς τους μηχανισμούς θα γίνει λόγος και σε επόμενες παραγράφους. Εδώ θα περιοριστούμε να σημειώσουμε ότι, επί της ουσίας, σπάνια αναπτύσσονται απευθείας σχέσεις ανάμεσα στα φυτά, είτε πρόκειται για άτομα του ίδιου ή για άτομα διαφορετικών ειδών. Συνήθως αυτές διαμεσολαβούνται από τη μικροβιακή κοινότητα που συνιστά ενδιάμεσο κρίκο. 

	Σε κάθε περίπτωση, τα αποτελέσματα που παράγουν οι σχέσεις ανάμεσα στην υπέργεια βιομάζα και το έδαφος διαρκούν στον χρόνο, εξαπλώνονται στον χώρο και, σύμφωνα με τους Van de Voorde, Van der Putten & Bezemer (2011), φέρονται υπό τον όρο «βιοτικό και αβιοτικό κληροδότημα» ή «κληροδότημα» (biotic and abiotic legacies), όρος που είχε χρησιμοποιηθεί παλιότερα και από τον Connell (1978). Η ένταση με την οποία τα κληροδοτήματα αυτά επηρεάζουν τα φαινόμενα εξαρτάται σε μεγάλο βαθμό από την ισχύ και τη διάρκεια των σχέσεων ανάδρασης φυτών–εδάφους. 

	Στο πεδίο σπάνια συναντώνται μεγάλης έκτασης αποικίες ενός φυτικού είδους. Συνήθως καταγράφονται συνθέσεις ατόμων από διαφορετικά είδη, μεταξύ των οποίων αναπτύσσεται πληθώρα αλληλεπιδράσεων. Σ’ αυτήν την περίπτωση, οι δυνατότητες του κάθε ατομικού φυτού ξεχωριστά να επηρεάζει τη μικροβιακή κοινότητα, σε συνδυασμό και με τα αβιοτικά στοιχεία στο έδαφος, θα παρεμποδίσουν ή θα διευκολύνουν την εγκατάσταση ή την ανάπτυξη ατόμων άλλων φυτικών ειδών. Προκειμένου να μελετήσουν αυτές τις σχέσεις, οι Van de Voorde κ.ά. (2011) έλεγξαν σε συνθήκες μονοκαλλιέργειας (πείραμα μικρόκοσμου) την επίδραση του κληροδοτήματος διάφορων φυτικών ειδών, που είχε αποτυπωθεί προκαταβολικά σε κάθε γλάστρα, στο βάρος του Jacobea Vulgaris. Όπως φαίνεται και στο Σχήμα 5.31, το κληροδότημα ορισμένων φυτικών ειδών, όπως, για παράδειγμα, εκείνο του Myosotis arvensis, λειτούργησε θετικά για το J. Vulgaris, ενώ άλλων, όπως εκείνο των Plantago lanceolata, Vicia hirsute και Trifolium repens, λειτούργησε αρνητικά. Με ανάλογη διαδικασία, το πείραμα προέβλεπε και την επίδραση του κληροδοτήματος του J. vulgaris πάνω σε καθένα από τα υπόλοιπα φυτικά είδη. Τα αποτελέσματα (Σχήμα 5.31 κάτω) έδειξαν ότι το κληροδότημα του J. vulgaris λειτούργησε ουδέτερα για τα περισσότερα, θετικά για αρκετά είδη και αρνητικά για τον ίδιο του τον εαυτό.
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	Σχήμα 5.31. Επίδραση των εδαφικών βιοτικών κληροδοτημάτων στη βιομάζα ποωδών φυτών. Πάνω: η επίδραση του κληροδοτήματος διάφορων ειδών επί του J. vulgaris, κάτω: η επίδραση του κληροδοτήματος του J. vulgaris επί άλλων ποωδών. Μπλε και πράσινο χρώμα: θετικές και αρνητικές επιδράσεις αντίστοιχα (από Van de Voorde κ.ά., 2011, άδεια John Wiley and Sons).

	 

	Με συμπληρωματικές καταγραφές πεδίου, οι Van de Voorde κ.ά. (2011) προχώρησαν και στη μελέτη των ενδο- και δια-ειδικών σχέσεων ανάδρασης στο συλλογικό επίπεδο της βιοκοινότητας. Το συμπέρασμα στο οποίο κατέληξαν ήταν ότι η έκταση, η διάρκεια και η ένταση της συσχετιζόμενης ανθεκτικότητας ή ευαισθησίας (associative resistance or susceptibility), όταν τα φυτά αναπτύσσονται την ίδια περίοδο, ή της προτεραιότητας (priority effects), όταν η εμφάνιση ορισμένων απ’ αυτά ακολουθεί χρονικά εκείνη άλλων, διαφοροποιούνται ανάλογα με τη σύνθεση της φυτικής βιοκοινότητας. Επιπρόσθετα, ανάμεσα σε δυνάμει εποικιστές μιας περιοχής, η ικανότητα να προηγηθεί ένα είδος έναντι ενός άλλου εξαρτάται σε μεγάλο βαθμό από την ισχύ και τη διάρκεια των σχέσεων ανάδρασης των φυτών που υπάρχουν ήδη σ’ αυτήν την περιοχή με το έδαφος, εξαρτάται, με άλλα λόγια, από το εκεί υφιστάμενο βιοτικό και αβιοτικό κληροδότημα. 

	Μιλήσαμε προηγουμένως για το φαινόμενο της μοναδικότητας της μικροβιακής βιοκοινότητας στη ριζόσφαιρα του κάθε ξεχωριστού φυτικού είδους και σημειώσαμε, επίσης, ότι υπό συνθήκες μονοκαλλιέργειας αναπτύσσονται, κατά κανόνα, απλούστερες εδαφικές βιοκοινότητες. Είδαμε, επιπλέον, ότι στις σύνθετες υπέργειες βιοκοινότητες η φορά, θετική ή αρνητική, και η ισχύς των διαειδικών σχέσεων φυτού–εδάφους εξαρτώνται από το πόσα και ποια είδη συγκροτούν την υπέργεια βλάστηση. Αυτό συμβαίνει επειδή, όπως προαναφέρθηκε, η επίδραση του κάθε είδους είναι ιδιαίτερη και δεν συναρτάται ούτε καν με το γένος στο οποίο ανήκει το καθένα απ’ αυτά ή τη βιοτική μορφή που εκπροσωπεί. Να σημειώσουμε πάντως ότι ο ρόλος που έχει η ποικιλότητα της υπέργειας φυτικής βιοκοινότητας για τη σύνθεση της μικροβιακής κοινότητας στο έδαφος παραμένει ανοιχτό ζήτημα. Δεν έχει, δηλαδή, διευκρινιστεί κατά πόσον αποφασιστικότερο ρόλο για τη σύνθεση αυτής της τελευταίας έχει η ποικιλότητα της υπέργειας φυτικής βιοκοινότητας καθαυτή ή η εκεί παρουσία συγκεκριμένων φυτικών ειδών. 

	
	5.4.1. Σχέσεις ανάδρασης γηγενών φυτών – εδαφικής κοινότητας



	Όπως προαναφέραμε, οι σχέσεις θετικής ή αρνητικής ανάδρασης μεταξύ των φυτών και της εδαφικής βιοκοινότητας διαδραματίζουν αποφασιστικό ρόλο στη συγκρότηση της υπέργειας βλάστησης. Στην περίπτωση των γηγενών ειδών, η σημασία αυτών των σχέσεων γίνεται φανερή όταν μεταβληθούν τα αβιοτικά, και σπανιότερα, και τα βιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος. Ειδικότερα, οι Bartelt-Ryser, Joshi, Schmid, Brandl & Balser (2005) υποστηρίζουν ότι η ισχύς των ενδοειδικών αναδραστικών μηχανισμών παίζει αποφασιστικό ρόλο στην αντιμετώπιση ξενικών εισβολέων και, γενικότερα, στις διαδικασίες οικολογικής διαδοχής, καθόσον μπορεί να επιταχύνει ή να επιβραδύνει την αντικατάσταση παλαιότερων από νεότερους εποικιστές. 

	Προδήλως, κατά τη συγκρότηση μεικτών σχηματισμών βλάστησης, ρόλο κατέχουν τόσο οι ενδοειδικές όσο και οι διαειδικές αναδραστικές σχέσεις. Όπως είδαμε, αυτές είναι, κατά κανόνα, ουδέτερες ή αρνητικές, έχουν, όμως, σημειωθεί και θετικές σχέσεις. Ειδικότερα, οι ενδοειδικές σχέσεις επάγουν συνήθως αρνητικό τελικό αποτέλεσμα, επειδή, στην πλειονότητα των περιπτώσεων, οι ανταγωνιστικές διαδικασίες υπερέχουν των συνεργατικών. Μάλιστα, όπως έδειξαν και τα αποτελέσματα των Van de Voorde κ.ά. (2011), η συνύπαρξη για μακρά χρονικά διαστήματα ανταγωνιζόμενων ατόμων του ίδιου είδους παράγει ενδοειδικά κληροδοτήματα που αποδυναμώνουν την ικανότητα των ίδιων των φυτών ή/και των απογόνων να ανταγωνίζονται φυτά διαφορετικών ειδών. Το γεγονός αυτό έχει αποφασιστική σημασία για τις διαδικασίες αντικατάστασης ειδών που συμβαίνουν κατά την πορεία της οικολογικής διαδοχής. 

	Η διαδικασία αντικατάστασης αναμένεται να επηρεάζεται, και μάλιστα ασύμμετρα, και από τα διαειδικά κληροδοτήματα. Εδώ φαίνεται ότι λειτουργούν τρεις μηχανισμοί: α) αρνητική επίδραση των ενδοειδικών κληροδοτημάτων των πρωιμότερων πάνω στους επόμενους εποικιστές, β) αρνητικές επιδράσεις των διαειδικών κληροδοτημάτων από συνυπάρχοντα είδη, γ) θετική επίδραση των πρωιμότερων ειδών-εποικιστών πάνω στα είδη που τα διαδέχονται. Όλες αυτές οι επιδράσεις παρεμπόδισης ή διευκόλυνσης λειτουργούν είτε άμεσα, με το να μειώνουν π.χ. τον ρυθμό ανάπτυξης των πρωιμότερων εποικιστών, είτε με το να επηρεάζουν την έκβαση του διαειδικού ανταγωνισμού υπέρ των νεοεισερχόμενων ειδών. Τα βιοτικά και αβιοτικά κληροδοτήματα μεταβάλλουν και τη σύνθεση της μικροβιακής βιοκοινότητας στο έδαφος, και αυτό έχει συνήθως ως συνέπεια την ταχύτερη αντικατάσταση των πρωιμότερων από επόμενους εποικιστές. 

	Οι αλληλεπιδράσεις που αναφέρθηκαν προηγουμένως δεν παραμένουν σταθερές στον χώρο και στον χρόνο. Για παράδειγμα, έχει βρεθεί ότι η έκβασή τους επηρεάζεται από το μητρικό πέτρωμα. Επίσης, κατά τις πρώτες φάσεις της διαδοχής, τα βιοτικά κληροδοτήματα δεν φαίνεται να έχουν ιδιαίτερη σημασία, ενώ άλλοι παράγοντες, όπως η δυνατότητα διασποράς και εγκατάστασης των φυτών, μοιάζει να διαδραματίζουν σημαντικότερο ρόλο. Μάλιστα, οι διαφοροποιήσεις στη σύνθεση της μικροβιακής βιοκοινότητας είναι τόσο ισχυρές, ώστε με το πέρασμα του χρόνου η επίδρασή τους να μεταλλάσσεται συχνά από ουδέτερη σε αρνητική και κατόπιν σε θετική. Αυτό οφείλεται στο γεγονός ότι, καθώς εκτυλίσσεται το φαινόμενο της διαδοχής, εγκαθίστανται και, τελικά, επικρατούν όλο και περισσότερα είδη ικανά να αντιμετωπίσουν τις αρνητικές επιδράσεις των κληροδοτημάτων, με τις ανάλογες συνέπειες για τη μικροβιακή βιοκοινότητα.

	Οι Van de Voorde κ.ά. (2011) θεωρούν ότι συχνά οι παρακαταθήκες που αφήνουν πίσω τους οι σχέσεις φυτού–εδάφους μπορούν να επιταχύνουν τις διαδικασίες της οικολογικής διαδοχής με τους εξής τρόπους: α) Τα πρωτοπόρα είδη επάγουν αναδραστικά αρνητική απόκριση της εδαφικής βιοκοινότητας, με αποτέλεσμα δυσμενείς εδαφικές συνθήκες για τη διατήρησή τους στον βιότοπο, πράγμα που επιταχύνει την αντικατάστασή τους. β) Τα φυτά που συνυπάρχουν κατά την επόμενη φάση επάγουν δυσμενείς εδαφικές συνθήκες για τα πρωτοπόρα, με αποτέλεσμα και πάλι την εκτόπισή τους (των πρωτοπόρων). γ) Τα πρωτοπόρα είδη επάγουν θετικές αποκρίσεις της εδαφικής βιοκοινότητας που διευκολύνουν τα είδη της επόμενης φάσης, με αποτέλεσμα και πάλι την επιτάχυνση του ρυθμού εκτόπισής τους (των πρωτοπόρων).

	5.5.2. Σχέσεις ανάδρασης ξενικών φυτών – εδαφικής κοινότητας

	Οι σχέσεις ανάδρασης γίνονται εξίσου εμφανείς και στις περιπτώσεις φυτικών ειδών που, όπως τα ξενικά είδη-εισβολείς, έχουν τη δυνατότητα να διευρύνουν τον χώρο εξάπλωσής τους και να κυριαρχούν στις βιοκοινότητες όπου εισβάλλουν. Οι Morrien και Van der Putten (2013) μελέτησαν σε επίπεδο μικρόκοσμου την επίδραση του βιοτικού κληροδοτήματος στις μικροβιακές βιοκοινότητες που αναπτύσσονται στις βιοκοινότητες γηγενών φυτικών ειδών και ξενικών τα οποία ανήκαν στα ίδια γένη. Ανέλυσαν χωριστά τις βιοκοινότητες των εδαφικών βακτηρίων, των μυκήτων και των παθογόνων του γένους Fusarium. Διαπίστωσαν ότι ο σημαντικότερος παράγοντας που διαχωρίζει τις μικροβιακές κοινότητες στις ριζόσφαιρες των φυτών είναι το γένος και όχι η προέλευση των φυτών, αν δηλαδή αυτό ήταν γηγενές ή ξενικό (Σχήμα 5.32). Ωστόσο, το βιοτικό κληροδότημα που είχε αποτυπωθεί σε προηγούμενη φάση στο υπόστρωμα όπου αναπτύχτηκαν τα φυτά επηρέαζε σημαντικά τη δομή της βιοκοινότητας των βακτηρίων, των μυκήτων και των παθογόνων.
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	Σχήμα 5.32. Ταξιθέτηση εδαφικών δειγμάτων με βάση τις αλληλουχίες που παρήγαγε η μέθοδος DGGE στο επίπεδο των δύο πρώτων παραγόντων Διαφοροποιού Ανάλυσης (DA). Τα δείγματα αντιστοιχούν σε εδάφη καλλιεργημένα με γηγενή φυτά και άλλα καλλιεργημένα με ξενικά του ίδιου γένους. Τα δείγματα διαφοροποιούνται με βάση το γένος του καλλιεργούμενου φυτού και όχι την προέλευσή του (Morrien & Van der Putten, 2013, άδεια John Wiley and Sons).

	 

	Γενικά, εμπόδιο στην εισβολή των ξενικών αποτελούν θετικά ενδοειδικά φαινόμενα, τα οποία είναι κατά πολύ ισχυρότερα στην περίπτωση των γηγενών παρά σε εκείνη των ξενικών ειδών. Χαρακτηριστικά έντονη εκδήλωση του πλεονεκτήματος των γηγενών (γνωστό ως home-field advantage) έχει καταγραφεί στην περίπτωση των ρυθμών αποικοδόμησης των υλικών αλλά και σε εκείνη των ρυθμών ανακύκλωσης των θρεπτικών. Πράγματι, οι ρυθμοί με τους οποίους ανελίσσονται αυτές οι διαδικασίες στο περιβάλλον ή στην κοινότητα υποδοχής δεν συντονίζονται με τις ανάγκες των ξενικών ειδών και, έτσι, δεν διασφαλίζεται απρόσκοπτη διαθεσιμότητα θρεπτικών για τον εισβολέα. Για παράδειγμα, οι Morrien και Van der Putten (2013) διαπίστωσαν ότι η βιομάζα των μυκήτων στη ριζόσφαιρα των ξενικών φυτικών ειδών είναι χαμηλή και, επιπλέον, επηρεάζεται αρνητικά από το υφιστάμενο βιοτικό κληροδότημα (Σχήμα 5.33). Η ερμηνεία είναι ότι στις μεν ριζόσφαιρες των γηγενών το πλεονέκτημα της εντοπιότητας ευνοεί την ανάπτυξη υφών που συνδέονται με την αποικοδόμηση, ενώ το ακριβώς αντίθετο συμβαίνει στις ριζόσφαιρες των ξενικών.
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	Σχήμα 5.33. Μέσες τιμές (± 95% τυπικό σφάλμα) εργοστερόλης (mg kg-1) στη ριζόσφαιρα γηγενών και ξενικών ειδών του ίδιου γένους που αναπτύχτηκαν σε έδαφος με ίδια ή μεικτά βιοτικά κληροδοτήματα, πράσινες και κόκκινες μπάρες αντίστοιχα. Η εργοστερόλη χρησιμοποιείται για την εκτίμηση της μυκητιακής βιομάζας στο έδαφος (Morrien & Van der Putten, 2013, άδεια John Wiley and Sons).

	 

	Στον αντίποδα, οι αυξημένοι ρυθμοί εισβολής των ξενικών φυτικών ειδών αποδίδονται συνήθως στο γεγονός ότι στις νέες περιοχές οι εποικιστές εμφανίζονται απελευθερωμένοι από τις συνέπειες των φαινομένων αρνητικής ανάδρασης, με τις οποίες έρχονται αντιμέτωποι στον τόπο της καταγωγής τους. Συγκεκριμένα, κατά τις διαδικασίες εξάπλωσής τους σε νέους βιότοπους, οι σχέσεις ανάμεσα στα φυτά και τους καταναλωτές τους και ιδίως οι σχέσεις τους με βασικούς παθογόνους μικροοργανισμούς συνήθως διαρρηγνύονται, καθόσον οι ρυθμοί διασποράς των μεν διαφέρουν από εκείνους των δε. Πράγματι, ο αριθμός στελεχών των παθογόνων που κατεγράφη στις ριζόσφαιρες των ξενικών από τους Morrien και Van der Putten (2013) ήταν κατά πολύ μικρότερος της αντίστοιχης καταγραφής στα γηγενή. Μάλιστα, η γενετική ποικιλομορφία των παθογόνων δεν επηρεαζόταν από το υφιστάμενο κληροδότημα. Το τελικό αποτέλεσμα είναι η μερική απελευθέρωση των φυτώνεισβολέων από σημαντικούς βιοτικούς περιορισμούς. Ειδικότερα, λόγω του γενικά χαμηλότερου ρυθμού διασποράς των μικροοργανισμών, οι εδαφικές συνθήκες που θα συναντήσουν τα φυτά στον χώρο υποδοχής τους, με άλλα λόγια το βιοτικό κληροδότημα του νέου ενδιαιτήματος, χαρακτηρίζονται συνήθως από έλλειμμα παθογόνων για τους νέους εποικιστές, πλούσια παρακαταθήκη παθογόνων όμως για τα γηγενή συγγενικά τους είδη, και αυτό αναμένεται να προσδώσει ανταγωνιστικό πλεονέκτημα στους εισβολείς. 

	Από την άλλη βέβαια, εκτός των παθογόνων, από τον χώρο υποδοχής απουσιάζουν, κατά κανόνα, και στελέχη μικροβίων ικανά να αναπτύξουν σχέσεις συμβίωσης με τα φυτά-εισβολείς (συμβιωτικά βακτήρια, οργανισμοί της μυκόρριζας, μελανοπετασματικοί μύκητες κ.λπ.), καθώς και οι κατάλληλοι αποικοδομητές, και αυτό μπορεί να αντισταθμίσει το ανταγωνιστικό πλεονέκτημα που αναφέρθηκε προηγουμένως. Τελικά, η αναλογία ανάμεσα στα παθογόνα και τους συμβιώτες των ανώτερων φυτών στην περιοχή εποικισμού έχει κρίσιμη σημασία για την επιτυχή έκβαση της εισβολής. Στην περίπτωση που η ποσοστιαία συμμετοχή των συμβιωτικών μικροοργανισμών στην περιοχή της ριζόσφαιρας αντισταθμίζει εκείνη των παθογόνων για τον νέο εποικιστή, τότε μιλάμε για φαινόμενο ουδέτερης ανάδρασης, αποδεχόμαστε δηλαδή ότι η βιοτική παρακαταθήκη ή αλλιώς το υφιστάμενο στον χώρο υποδοχής κληροδότημα δεν έχει συνέπειες θετικές ή αρνητικές για τους εισβολείς. Σημειώνουμε παρεμπιπτόντως ότι για τους συμβιωτικούς μικροοργανισμούς δεν υφίστανται ισχυροί περιορισμοί και εξειδικεύσεις κατά την επιλογή ανώτερου φυτού/εταίρου. Έτσι, ενώ η υφιστάμενη βιοτική παρακαταθήκη στο ενδιαίτημα υποδοχής αναμένεται να καθορίσει αποφασιστικά τη δομή των εδαφικών κοινοτήτων των ελεύθερων βακτηρίων και των μυκήτων, δεν θα συμβεί το ίδιο και με τους συμβιωτικούς μικροοργανισμούς. Σε κάθε περίπτωση, με το πέρασμα του χρόνου περιοριστικά φαινόμενα αρνητικής ανάδρασης εμφανίζονται και για τα ξενικά είδη εισβολείς, με αποτέλεσμα να μειώνονται προοδευτικά τα ανταγωνιστικά πλεονεκτήματα που εμφάνιζαν αυτά κατά τις αρχικές φάσεις της οικολογικής διαδοχής (Keiser, Strickland, Fiere & Bradford, 2011). 

	Σύμφωνα με ό,τι αναφέρθηκε προηγουμένως, ανάλογα με την ιδιοσυστασία του εδαφικού υποστρώματος έχουν αναφερθεί διαφοροποιήσεις ανάμεσα στις μικροβιακές κοινότητες που αναπτύσσονται στις ριζόσφαιρες των γηγενών και των εισβολέων αντίστοιχα. Ωστόσο, η εδαφική ιδιοσυστασία ερμηνεύει μικρό ποσοστό της διακύμανσης των δεδομένων που εμφανίζει η δυναμική τόσο των γηγενών όσο και των ξενικών εισβολέων. Όμως, ούτε και ανάμεσα στη δυναμική της βιομάζας των εισβολέων και τις διαφοροποιήσεις που καταγράφονται στο επίπεδο σύνθεσης της μικροβιακής βιοκοινότητας φαίνεται να υφίσταται αιτιακή σχέση, παρόλο που σχετικές έρευνες έχουν δείξει ότι, γενικά, οι εισβολείς αναπτύσσουν αυξημένα ποσά υπέργειας και υπόγειας βιομάζας σε σχέση με συγγενικά γηγενή είδη. 

	 

	

	Σύνοψη 5.5. Σχέσεις της υπέργειας βλάστησης με τις εδαφικές βιοκοινότητες

	Το ευρύ φάσμα των αλληλεπιδράσεων της υπέργειας βλάστησης με τις υπόγειες βιοκοινότητες επάγει την εκδήλωση ενός ακόμα ευρύτερου φάσματος ενδο- και δια-ειδικών φαινομένων.

	Τα φαινόμενα αυτά εγχαράσσουν τα αποτυπώματά τους στο έδαφος και φέρονται ως βιοτικά και αβιοτικά κληροδοτήματα.

	Τα ιστορικά αυτά κληροδοτήματα άλλοτε επιταχύνουν και άλλοτε επιβραδύνουν τον ρυθμό ανανέωσης της σύνθεσης τόσο της υπέργειας όσο και της εδαφικής βιοκοινότητας και, κατ’ επέκταση, τη διαδικασία της διαδοχής.

	Ιδιαιτέρως οι σχέσεις ανάδρασης των αλλοχθόνων φυτικών εισβολέων με τα αυτόχθονα καθορίζουν αποφασιστικά τη δυναμική των εδαφικών βιοκοινοτήτων.

	 

	
	5.4.2. Αβιοτικοί παράγοντες και μικροβιακές βιοκοινότητες: Οι υποθέσεις της «λειτουργικής ευρύτητας» και της «λειτουργικής ομοιότητας»



	Οι αβιοτικοί παράγοντες επηρεάζουν τα φυσικοχημικά χαρακτηριστικά του εδάφους (αβιοτικό κληροδότημα), τα οποία θεωρούνται ικανά να επηρεάσουν όχι μόνο την παραγωγικότητα αλλά και τη σύνθεση της υπέργειας βιοκοινότητας και να μεταβάλουν την αναλογία των γηγενών προς τα ξενικά, καθόσον οι δύο αυτές κατηγορίες φυτών αποκρίνονται με διαφορετικό τρόπο στις τοπικές συνθήκες. Ανάλογες επιδράσεις είναι πιθανές και επί των εδαφικών μικροβιακών κοινοτήτων. 

	Με στόχο να ερμηνευτεί η απόκριση των μικροβιακών πληθυσμών στην ιδιοσυστασία των ενδιαιτημάτων, έχουν διατυπωθεί διάφορα θεωρητικά σχήματα. Ανάμεσά τους, σχετικά ευρεία απήχηση βρίσκει η υπόθεση της «λειτουργικής ευρύτητας» (functional breadth) των Van der Heijden, Bardgett & Van Straalen (2008). Η υπόθεση αυτή αναπτύχτηκε τα τελευταία χρόνια χάρη στη διάδοση των μοριακών τεχνικών. Χονδρικά, γίνεται δεκτό ότι η κάθε μικροβιακή βιοκοινότητα διαθέτει δυνατότητες να αποικίσει ευρύτατο φάσμα εδαφικών ενδιαιτημάτων, όμως η δομή που θα αναπτύξει σε μια συγκεκριμένη περιοχή συναρτάται με τις φυσικοχημικές εδαφικές ιδιότητες που επικρατούν εκεί. Η υπόθεση της λειτουργικής ευρύτητας οικοδομείται πάνω στην παρατήρηση ότι, ανεξαρτήτως εδαφικών χαρακτηριστικών, οι μικροβιακές κοινότητες εμφανίζουν μια λίγο έως πολύ σταθερή σύνθεση και κυριαρχούνται στη μεγάλη τους πλειονότητα από άλφα-πρωτεοβακτήρια, ακτινοβακτήρια και οξυβακτήρια, ενώ μικρότερα πληθυσμιακά μεγέθη εμφανίζουν οι υποκατηγορίες βήτα, γάμα και δέλτα–έψιλον των πρωτεοβακτηρίων (Keizer κ.ά., 2011). Διατυπώθηκε, λοιπόν, η υπόθεση ότι μια τέτοια ποσοστιαία σύνθεση παρέχει στις μικροβιακές βιοκοινότητες απεριόριστες δυνατότητες αποικισμού διαφορετικών εδαφών. Επομένως, όταν σε έναν και τον αυτόν βιότοπο μεταφερθούν βιοκοινότητες από διαφορετικά εδάφη, αυτές οι τελευταίες θα αναπτύξουν όμοια ταξινομικά και φυσιολογικά χαρακτηριστικά, ανεξαρτήτως προέλευσης. Με άλλα λόγια, στο επίπεδο της δομής και της λειτουργίας, βιοκοινότητες διαφορετικής προέλευσης αποκρίνονται με όμοιο τρόπο στα χαρακτηριστικά του κοινού περιβάλλοντος υποδοχής. Αυτό σημαίνει ότι, ανεξαρτήτως προέλευσης, οι βιοκοινότητες διαθέτουν όμοιο δυναμικό ανάπτυξης στο κάθε νέο ενδιαίτημα που εποικίζουν και, επομένως, οι δομικές και λειτουργικές διαφορές που καταγράφονται ανάμεσα σε διαφορετικά ενδιαιτήματα εξαρτώνται σχεδόν αποκλειστικά από τα φυσικοχημικά χαρακτηριστικά του εδάφους, δηλαδή από το φυσικοχημικό κληροδότημα του ενδιαιτήματος και μόνο (Delmont κ.ά., 2014). 

	Μια άλλη υπόθεση, που βρίσκει απήχηση τα τελευταία χρόνια, λαμβάνει υπόψη της την αυξημένη βιοποικιλότητα και το φαινόμενο του πλεονασμού, τον ταχύτατο ρυθμό αύξησης, το ευρύ φάσμα φυσιολογικών αποκρίσεων και την ταχύτητα ανάπτυξης των εδαφικών μικροβιακών πληθυσμών, και θεωρεί περιορισμένο τον ρόλο των τοπικών συνθηκών. Εξ αυτού συμπεραίνεται ότι οι μικροβιακές κοινότητες θα λειτουργούν με όμοιο τρόπο σε μεγάλο γεωγραφικό εύρος, ανεξαρτήτως τοπικών συνθηκών. Γίνεται δεκτό, για παράδειγμα, ότι οι φυσιολογικές διαδικασίες αποικοδόμησης του οργανικού άνθρακα θα ήταν το ίδιο αποτελεσματικές σε μεγάλες γεωγραφικές ενότητες (υπόθεση λειτουργικής ομοιότητας/functional similarity των Allison & Martiny, 2008). 

	Η παρατήρηση, ωστόσο, έδειξε ότι τα ενδεχόμενα που προβλέπουν οι παραπάνω υποθέσεις δεν είναι αμοιβαίως αποκλειόμενα. Έδειξαν ειδικότερα ότι τα λειτουργικά χαρακτηριστικά των μικροβιακών κοινοτήτων του εδάφους εμφανίζουν γεωγραφικές διαφοροποιήσεις ή, σε περισσότερο τυπική ορολογία, βιογεωγραφικά πρότυπα, που εξαρτώνται όχι μόνο από τις ιδιαιτερότητες του τοπικού περιβάλλοντος αλλά και από ιστορικούς παράγοντες. Επί της ουσίας, βιογεωγραφική ετερογένεια σημαίνει διαφορετικές τοπικές συνθήκες και, συνεπώς, διαφορετικές βιοκοινότητες προσαρμοσμένες σ’ αυτές τις τοπικές συνθήκες. Σημαίνει επίσης ότι, ακόμα και υπό όμοιες περιβαλλοντικές συνθήκες, το ιστορικό του κάθε διαφορετικού ενδιαιτήματος αναμένεται να έχει επηρεάσει με διαφορετικούς τρόπους τις μικροβιακές κοινότητες. 

	Προκειμένου να μελετήσουν τη σημασία που έχει το τοπικό ιστορικό για τη δομή της βιοκοινότητας, οι Delmont κ.ά. (2014) εκτέλεσαν πειράματα επιμόλυνσης ενός κοινού υποστρώματος με εδαφικά εμβόλια διαφορετικής γεωγραφικής προέλευσης. Τα πειράματα αυτού του είδους επιτρέπουν να συσχετίζονται διαδικασίες που εκτυλίσσονται σε κοινό πειραματικό υπόστρωμα με μικροβιακές κοινότητες που έχουν μεταφερθεί από άλλα, διαφορετικά περιβάλλοντα. Τα αποτελέσματα αυτών των προσπαθειών έδειξαν ότι, πράγματι, το διαφορετικό ιστορικό του τόπου προέλευσης των κοινοτήτων ευθύνεται σε σημαντικό ποσοστό για τις διαφορές που εμφανίζουν αυτές στο κοινό τους υπόστρωμα. 

	Το ερώτημα που έως τώρα αφήνουν ανοιχτό αυτά τα πειράματα είναι κατά πόσον στο κοινό τους περιβάλλον οι διαφορές απαλύνονται όσο περνά ο καιρός και οι διαφορετικής προέλευσης βιοκοινότητες τείνουν να μοιάσουν μεταξύ τους λειτουργικά. Με άλλα λόγια, η ερώτηση συσχετίζεται με το χρονικό διάστημα κατά το οποίο διατηρείται η επίδραση του ιστορικού της προέλευσης πάνω στη βιοκοινότητα. Σε κάθε περίπτωση, τόσο η ένταση όσο και η διάρκεια των ιστορικών επιδράσεων συναρτώνται και με την ποιότητα του νέου περιβάλλοντος, με το αν δηλαδή αυτό είναι περισσότερο, το ίδιο ή λιγότερο ευνοϊκό από το περιβάλλον προέλευσης. 

	Προκειμένου να αποσαφηνιστεί η σημασία που έχουν για τη λειτουργικότητα των μικροβιακών κοινοτήτων οι τοπικές συνθήκες σε σχέση με το ιστορικό, ας πάρουμε ως παράδειγμα τη μεταφορά ξηροτάπητα αείφυλλων σκληρόφυλλων από την περιοχή των Πετραλώνων που εμφανίζει χαμηλό ρυθμό αποικοδόμησης σε ενδιαίτημα όπου η διαδικασία αποικοδόμησης είναι ταχεία, π.χ. στο έδαφος του δάσους φυλλοβόλων του Χολομώντα. Σύμφωνα με την υπόθεση της λειτουργικής ευρύτητας, που προβλέπει ότι η λειτουργικότητα της μικροβιακής δραστηριότητας καθορίζεται απόλυτα από την ιδιοσυστασία του τρέχοντος περιβάλλοντος και όχι την ιστορία, ο ρυθμός αποικοδόμησης του ξηροτάπητα αναμένεται να αυξηθεί. Το ακριβώς αντίστροφο είναι λογικό να περιμένουμε, αν ξηροτάπητας φυλλοβόλων μεταφερθεί στο περιβάλλον των αείφυλλων σκληρόφυλλων. Τα δύο αυτά ενδεχόμενα εμφανίζονται ως λογικά, αν θεωρήσουμε ότι ο ρυθμός αποικοδόμησης του ξηροτάπητα εξαρτάται σε πολύ μεγάλο βαθμό από τις υφιστάμενες τιμές της αναλογίας C/N στο περιβάλλον υποδοχής και ελάχιστα από την ιδιοσυστασία της εκεί βιοκοινότητας. 

	Ωστόσο, οι αποκρίσεις των λειτουργικών ρυθμών, όπως είναι αυτός της αποικοδόμησης, στις αλλαγές των περιβαλλοντικών συνθηκών από δυσμενέστερες σε ευνοϊκότερες και το αντίστροφο σπάνια είναι συμμετρικές, όπως μόλις υποθέσαμε (Keizer κ.ά., 2011). Συνήθως η λειτουργικότητα μικροβιακών βιοκοινοτήτων από φτωχά εδάφη ανταποκρίνεται σε ό,τι προβλέπει η υπόθεση της λειτουργικής ευρύτητας και διατηρείται ως έχει, αν αυτές (οι κοινότητες) μεταφερθούν σε πλουσιότερα ενδιαιτήματα. Αυτό συμβαίνει επειδή ένα σχετικά μακρόχρονο ιστορικό διαβίωσης σε φτωχότερα ενδιαιτήματα έχει εφοδιάσει αυτές τις βιοκοινότητες με τη δυνατότητα να εκμεταλλεύονται ευρύ φάσμα οργανικών ουσιών, πράγμα που τις καθιστά σχετικά ελεύθερες έναντι των τροφικών περιορισμών. Αντίθετα, κοινότητες με ιστορικό σε εδάφη πλούσια σε πηγές εξειδικεύονται στην εκμετάλλευση στενότερου φάσματος οργανικών ουσιών και διαθέτουν μειωμένη λειτουργική πλαστικότητα. Κατά συνέπεια, όταν αυτές μεταφερθούν σε φτωχότερα εδάφη, η λειτουργικότητά τους θα εξαρτηθεί σε μεγαλύτερο βαθμό από τις τοπικές συνθήκες παρά από τον ιστορικό τους εξοπλισμό. 

	Να σημειώσουμε, εν κατακλείδι, ότι τα παραπάνω συμπεράσματα έχουν προκύψει υπό πειραματικές συνθήκες μικρόκοσμων και μεσόκοσμων. Υπό φυσικές συνθήκες τα φαινόμενα είναι περισσότερο πολύπλοκα, και παραμένουν ανοιχτά ζητήματα, όπως το κατά πόσον οι γηγενείς κοινότητες διαθέτουν πλεονέκτημα έναντι των ξενικών (υπόθεση home-field advantage, για την οποία έγινε λόγος σε προηγούμενο υποκεφάλαιο), το κατά πόσον η ύπαρξη της πανίδας επηρεάζει τις καταστάσεις κ.λπ. Η πλειονότητα των δεδομένων φαίνεται να υποστηρίζει ότι οι διάφοροι οι ρυθμοί ποικίλων λειτουργιών —στο παράδειγμά μας ο ρυθμός αποικοδόμησης του ξηροτάπητα— δεν εξαρτώνται μονάχα από τα χημικά και τα κλιματικά χαρακτηριστικά του ενδιαιτήματος ούτε καν από τον συνδυασμό αυτών των χαρακτηριστικών με την ιστορία του χώρου προέλευσης των μικροβιακών κοινοτήτων. Η συμβολή της σύνθεσης της εδαφοπανίδας φαίνεται να έχει τον δικό της ρόλο (Keizer κ.ά., 2011). Επιπρόσθετα, η δυνατότητα των μικροβίων και της μεσοπανίδας να μεταναστεύουν, οι δυνατότητές τους για εξελικτικές προσαρμογές αλλά και φαινόμενα επιγένεσης, καθώς και για διαφοροποιήσεις στα πληθυσμιακά μεγέθη, φαίνεται να έχουν το δικό τους μερίδιο στη διαμόρφωση των φαινομένων. 

	 

	

	Σύνοψη 5.6. Οικολογική διαδοχή και το αποτύπωμα των αβιοτικών παραγόντων στο έδαφος 

	Εκτός από τα βιοτικά, και τα αβιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος εγχαράσσουν τα κληροδοτήματά τους επί της βλάστησης και των εδαφικών κοινοτήτων.

	Από κοινού οι υποθέσεις της λειτουργικής ευρύτητας και της λειτουργικής ομοιότητας επιχειρούν να ερμηνεύσουν τις αποκρίσεις των εδαφικών κοινοτήτων στις ιδιαιτερότητες των αβιοτικών στοιχείων των διάφορων ενδιαιτημάτων. 

	 

	Βιβλιογραφικές αναφορές

	Ahmed, M. & Wardle, D.A. (1994). Allelopathic potential of vegetative and flowering ragwort (Senecio jacobaea L) plants against associated pasture species. Plant and Soil, 164, 61-68.

	Alaska’s Forests & Wildlife Web Site. (2001). Ανακτήθηκε 13 Οκτωβρίου, 2015, από https://www.google.gr/search?q=ALASKA%E2%80%99S+FORESTS+%26+WILDLIFE+2001&ie=utf-8&oe=utf-8&gws_rd=cr&ei=z1EmVpn4A4OdsgGbzQI

	Allison, S. D. & Martiny, J.B.H. (2008). Resistance, resilience, and redundancy in microbial communities. P. Natl. Acad. Sci.,105, 11512-11519.

	Αριανούτσου, Μ. (1979). Βιολογική δραστηριότητα μετά από φωτιά σε φρυγανικό οικοσύστημα (Αδημοσίευτη Διδακτορική Διατριβή) (σ. 136). Αριστοτέλειο Πανεπιστήμιο Θεσσαλονίκης, Θεσσαλονίκη.

	Arianoutsou, M. & Ne’eman, G. (2000). Post-fire regeneration of natural Pinus halepensis forests in the East Mediterranean basin. In G. Ne’eman & L. Trabaud (Εds.), Ecology, Biogeography and Management of Pinus halepensis and P. brutia Forest Ecosystems in the Mediterranean Basin (pp. 269-290). Leiden, The Netherlands: Backhuys Publishers.

	Baldrian, P., Trögl, J., Frouz, J., Snajdr, J., Valásková, V., Merhautová, V., Cajthaml, T. & Herinková, J. (2008). Enzyme activities and microbial biomass in topsoil layer during spontaneous succession in spoil heaps after brown coal mining. Soil Biol. Biochem., 40, 2107-2115.

	Bartelt-Ryser, J., Joshi, J., Schmid, B., Brandl, H. & Balser, T. (2005). Soil feedbacks of plant diversity on soil microbial communities and subsequent plant growth. Perspect Plant Ecol. Evol. Syst., 7, 27-49.

	Benjamin, K., Domon, G. & Bouchard, A. (2005).Composition and succession of abandoned farmland: Effects of ecological, historical and spatial factors. Landscape Ecology, 20, 627-647.

	Berg JM, Tymoczko JL, Stryer L. Biochemistry. 5th edition. New York: W H Freeman; 2002. Section 24.1, Nitrogen Fixation: Microorganisms Use ATP and a Powerful Reductant to Reduce Atmospheric Nitrogen to Ammonia. Ανακτήθηκε 13 Οκτωβρίου, 2014, από: http://www.ncbi.nlm.nih.gov/books/NBK22522/

	Borgatti, S.P. (2003). The key player problem. In R. Breiger, K. Carley & P. Pattison (Eds.), Dynamic Social Network Modeling and Analysis: Workshop Summary and Papers (pp. 241-252). Washington, DC: National Academy of Sciences Press.

	Bormann, F.H. & Likens, G.E. (1979). Pattern and Process in a Forested Ecosystem. New York, NY: Springer-Verlag.

	Bruno, J.F. (2000). Facilitation of cobble beach plant communities through habitat modification by Spartina alterniflora. Ecology, 81, 1179-1192.

	Chapin, F.S. III, Matson, P.A. & Mooney, H. A. (2002). Principles of Terrestrial Ecosystem Ecology. New York: Springer.

	Chapin, F.S. III, Walker, L.R., Fastie, C.L. & Sharman, L.C. (1994). Mechanisms of primary succession following deglaciation at Glasier Bay, Alaska. Ecol. Monogr., 64, 149-175.

	Connell, J.H. (1978). Diversity in tropical rain forests and coral reefs. Science, 199, 1302-1310.

	Dangi, S.R., Stahl, P.D., Wick, A.F., Ingram, L.J. & Buyer, J.S. (2011). Soil microbial community recovery in reclaimed soils on a surface coal mine site. Soil Sci. Soc. Am. J., 76, 915-924.

	D’Antonio, C. & Meyerson, L.A. (2002). Exotic plant species as problems and solutions in ecological restoration: A synthesis. Res. Ecol., 10, 703-713.

	Delmont, T.O., Francioli, D., Jacquesson, S., Laoudi, S., Mathieu, A., Nesme, J., Ceccherini, M.T., Nannipieri, P., Simonet, P.M. & Vogel, T.M. (2014). Microbial community development and unseen diversity recovery in inoculated sterile soil. Biol. Fertil. Soils, 50,1069-1076.

	Deutschman, D.H., Levin, S.A., Devine, C. & Buttel, A. (1997). Scaling from trees to forests: Analysis of a complex simulation model. Ανακτήθηκε 9 Ιουνίου, 2015, από http://www.sciencemag.org/site/feature/data/deutschman/home.htm 

	Drury, W.H. & Nisbet, I.C.T. (1973). Succession. J. Arnold Arboretum, 54, 331-368.

	Egler, F.E. (1954). Vegetation science consepts. Initial floristic composition, a factor in old-field vegetation with 2 figs. Vegetatio, 4, 412-417.

	Eisenhauer, N., Milcu, A., Habekost, M., Steinbess, S., Bessler, H., Scherber, C., Weigelt, A., Sabais, A.C.W., Partsch, S., Engels, C., Gleixner, G., Weisser, W.W. & Scheu, S. (2010). Plant diversity effects on soil microorganisms support the singular hypothesis. Ecology, 91, 485-496.

	Eviner, V.T & Hawkes, C.V. (2008). Embracing variability in the application of plant–soil interactions to the restoration of communities and ecosystems. Res. Ecol., 16, 713-729.

	Frouz, J. & Novakova, A. (2005). Development of soil microbial properties in top soil layer during spontaneous succession in heaps after brown coal mining in relation to humus microstructure development. Geoderma, 129, 54-64.

	Griffiths, B.S., Ritz, K., Ebblewhite, N. & Dobson, G. (1999). Soil microbial community structure: Effects of substrate loading rates. Soil Biology and Biochemistry, 31, 145-153.

	Hánėl, L. (1995). Secondary successional stages of soil nematodes in Cambisols of South Bohemia. Nematologica, 41, 197-218.

	Heneghan, L., Miller, S.P., Baer, S., Callaham, M.A., Montgomery, J., Pavao Zuckerman, M., Rhoades, C.C. & Richardson, S. (2008). Integrating soil ecological knowledge into restoration management. Restor. Ecol., 16, 608-617.

	Horn, H. S. (1974). The ecology of secondary succession. Ann. Rev. Ecol. Syst., 5, 25-37.

	Horn, H.S. (1975). Markovian properties of forest succession. In M.L. Cody & J.M. Diamond (Eds.), Ecology and Evolution of Communities (pp. 196-211). Cambridge, MA: Belknap Press.

	Horn, H.S. & MacArthur, R.H. (1972). Competition among fugitive species in a harlequin environment. Ecology, 53, 749-752.

	IIzquierdo, I., Caravaca, F., Alguacil, M.M., Hernández, G. & Roldán, A. (2005). Use of microbiological indicators for evaluating success in soil restoration after revegetation of a mining area under subtropical conditions. Applied Soil Ecology, 30, 3-10. 

	Keiser, A.D., Strickland, M.S., Fiere, N. & Bradford, M.A. (2011). The effect of resource history on the functioning of soil microbial communities is maintained across time. Biogeosciences, 8, 1477-1486.

	King, E.G. & Hobbs, R.J. (2006). Identifying linkages among conceptual models of ecosystem degradation and restoration: Towards an integrative framework. Restor. Ecol., 14, 369-378.

	Lichter, J.P. (1998). Primary succession and forest development on coastal Lake Michigan sand dunes. Ecological Monographs, 68, 487-510. 

	Lugtenberg, B. & Kamilova, F. (2009). Plant-growth-promoting rhizobacteria. Annu. Rev. Microbiol., 63, 541-556.

	Managing for Multiple Use web Site. (2015, October 13). Ανακτήθηκε από http://msucares.com/pubs/publications/p2470/chapter11.pdf

	Mastrogianni, A., Papatheodorou, E.M., Monokrousos, N., Menkissoglu-Spiroudi, U. & Stamou, G.P. (2014). Reclamation of lignite mine areas with Triticum aestivum: The dynamics of soil functions and microbial communities. Applied Soil Ecology, 80, 51-59.

	Meisner, A., De Deyn, G.B., De Boer, W. & Van der Putten, W.H. (2013). Soil biotic legacy effects of extreme weather events influence plant invasiveness. Natl. Acad. Sci. USA, 110, 9835-9838.

	Morrien, E. & Van der Putten, W. (2013). Soil microbial community structure of range-expanding plant species fifers from co-occurring natives. J. Ecol., 101, 1093-1102.

	Mummey, D.L., Stahl, P.D. & Buyer, J.S. (2002). Soil microbiological and physiochemical properties 20 years after surface mine reclamation: Comparative spatial analysis of reclaimed and undisturbed ecosystems. Soil Biol. Biochem., 34, 1717-1725.

	NYS Strategic Plan for State Forest Management Web Site. (2015, 10 October). Ανακτήθηκε από http://www.dec.ny.gov/docs/lands_forests_pdf/spsfmfinal2.pdf

	O’Donnell, A.G., Seasman, M., Macrae, A., Waite, I. & Davies, J.T. (2001). Plants and fertilisers as drivers of change in microbial community structure and function in soils. Plant Soil, 232, 135-145.

	Odum, E.P. (1969). The strategy of ecosystem development. An understanding of ecological succession provides a basis for resolving man’s conflict with nature. (First published in Science, 164, 262-270). Ανακτήθηκε 20 Μαΐου, 2015, από http://habitat.aq.upm.es/boletin/n26/aeodu.en.html  

	Pacala, S.W., Canham, C.D. & Silander, J.A.J. (1993). Forest models defined by field measurements: I. The design of a northeastern forest simulator. Can. J. For. Res., 23, 1980-1988.

	Palmer, M.A., Ambrose, R.F. & Poff, N.L. (1997). Ecological theory and community restoration ecology. Res. Ecol., 5, 291-300

	Papatheodorou, E.M, Kapagianni, P., Georgila, E.D., Monokrousos, N. & Stamou, G.P. (2013). Predictability of soil succession patterns under different agricultural land use practices: Continual conventional cultivation versus transformation to organic cultivation or fallow periods. Pedobiologia, 56, 233-239.

	Παπαθεοδώρου, E.M. & Στάμου, Γ.Π. (2016). Εδαφικές Διεργασίες και Αποκατάσταση Εδαφών. Ελληνικά Ακαδημαϊκά Ηλεκτρονικά Συγγράμματα και Βοηθήματα (υπό δημοσίευση). 

	Pickett, S., Meiners, S.J. & Cadenasso, M.L. (2011). Domain and propositions of succession theory. In S.M. Sheiner & M.R. Willig (Eds.), The Theory of Ecology (pp. 185-218). Chicago: The University of Chicago Press.

	Platt, W.J. & Connell, J.H. (2003). Natural disturbances and directional replacement of species. Ecol. Monogr., 73, 507-522.

	PPT Slide - Tennessee State University Web Site, (2015, October 14). Ανακτήθηκε από http://www.tnstate.edu/faculty/dhui/biol4120/ppt/BIOL4120_Lect16.ppt.

	Putnam, R.J. (1994). Community Ecology. London: Chapman and Hall.

	Raven, P.H. & Johnson, G.B. (2001). Biology. Boston: McGrow-Hill Companies.

	Sgardelis, S.P., Pantis, J.D., Argyropoulou, M.D. & Stamou, G.P. (1995). Effects of fire on soil macroinvertebrates in a mediterranean phryganic ecosystem. Inter. J. Wildland Fire, 5,113-121.

	Sousa, W.P. (1979). Experimental investigations of disturbance and ecological succession in a rocky intertidal community. Ecological Monographs, 49, 227-254.

	 Stamou, G.P. (1998). Arthropods of Mediterranean-type Ecosystems. Berlin: Springer.

	Suding, K.N., Harpole, W.S., Fukami, T., Kulmatiski, A., MacDougall, A.S., Stein, C. & Van der Putten, W.H. (2013). Consequences of plant-soil feedbacks in invasion. J. Ecol., 101, 298-308.

	Timonen, S., Finlay, R.D., Olsson, S. & Soderstrom, B. (1996). Dynamics of phosphorous translocation in intact ectomycorrhizal systems: Non-destructive monitoring using a B-scanner. FEMS Microbiol. Ecol., 19, 171-180.

	Townsend, C.R., Thompson, R.M., McIntosh, A.R., Kilroy, C., Edwards, E.D. & Scarsbrook, M.R. (1998). Disturbance, resource supply and food-web architecture in streams. Ecology Letters, 1, 200-209.

	Urbanová, M., Kopecky, J., Valásková, V., Ságová-Marecková, M., Elhottová, D., Kyselková, M., Moënne-Loccoz, Y. & Baldrian, P. (2011). Development of bacterial community during spontaneous succession on spoil heaps after brown coalmining. FEMS Microbiol. Ecol., 78, 59-69.

	Uren, N.C. (2007). Types, amounts, and possible functions of compounds released into the rhizosphere by soil-grown plants. In R. Pinton, Z. Varanini & P. Nannipieri (Eds.), The Rhizosphere. Biochemistry and Organic Substances at the Soil-Plant Interface (pp. 1-21). Boca Raton, FL: CRC Press/Taylor & Francis.

	Van der Heijden, M.G.A., Bardgett, R. D. & Van Straalen, N. M. (2008). The unseen majority: Soil microbes as drivers of plant diversity and productivity in terrestrial ecosystems. Ecol. Lett., 11, 296-310.

	Van der Putten, W.H, Bardgett, R.D., Bever, J.D., Bezemer, T.M., Casper, B.B., Fukami, T., Kardol, P., Klironomos, J.N., Kulmatiski, A., Schweitzer, J.A., Suding, K.N., Van de Voorde, T.F.J. & Wardle, D.A. (2013). Plant–soil feedbacks: The past, the present and future challenges. J. Ecol., 101, 265-276.

	Van de Voorde, T.F.J, Van der Putten, W.H. & Bezemer, T.M. (2011). Intra- and interspecific plant–soil interactions, soil legacies and priority effects during old-field succession. J. of Ecol., 99, 945-953.

	Vlachodimos, K., Papatheodorou, E.M., Diamantopoulos, J. & Monokrousos, N. (2013). Assessment of Robinia pseudoacacia cultivations as a restoration strategy for reclaimed mine spoil heaps. Environ. Monit. Assess., 185, 6921-6932.

	Wardle, D.A., Bardgett, R.D., Klironomos, J.N., Setala, H., Van der Putten, W.H., Diana, H. & Wall, D.H. (2004). Ecological linkages between aboveground and belowground biota. Science, 304, 1629-1633.

	Wilkinson, D. M. (1999). The disturbing history of intermediate disturbance. Oikos, 84, 145-147.

	Zhang, Z., Yu, X. & Qian, S. (2010). Spatial variability of soil nitrogen and phosphorus of a mixed forest ecosystem in Beijing, China. Environmental Earth Sciences, 60, 1783-1792.

	 


 

	Παράρτημα: Διαδικτυακές πηγές φωτογραφιών

	 

	Φωτογραφία 5.1 Αριστερά: Ανακτήθηκε από http://leavesittous.weebly.com/uploads/1/3/7/1/13715744/5220951.jpg?345 (11 Σεπτεμβρίου, 2015). Ανακτήθηκε από https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Post_Fire_%285015899762%29.jpg (Σεπτέμβριος, 2015) 

	Φωτογραφία 5.2. 

	Φωτογραφία 5.2.1. https://www.google.gr/url?sa=i&rct=j&q=&esrc=s&source=images&cd=&cad=rja&uact=8&ved=0CAcQjRxqFQoTCOHOuam60cgCFUfeLAodQccMvA&url=https%3A%2F%2Fsharon-taxonomy2009-p3.wikispaces.com%2FMosses&psig=AFQjCNEBr7XTxiYMhRyEY0EuwV-cOC140A&ust=1445443383047677 

	Φωτογραφία 5.2.2. https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/1/16/Lantana_Invasion_of_abandoned_citrus_plantation_Sdey_Hemed_Israel.JPG 

	Φωτογραφία 5.2.3. https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/b/bf/Coreopsis_lanceolata_Sterntaler.JPG

	Φωτογραφία 5.2.4. https://www.google.gr/url?sa=i&rct=j&q=&esrc=s&source=images&cd=&cad=rja&uact=8&ved=0CAcQjRxqFQoTCM-0safC0cgCFYoFLAod6ScBzg&url=https%3A%2F%2Fen.wikipedia.org%2Fwiki%2FSecondary_succession&psig=AFQjCNFZY0SfSDwqV3WmJb_6KFH7oM--jw&ust=1445446549689583 

	Φωτογραφία 5.2.5. 

	http://www.tarleton.edu/departments/range/woodlands%20and%20forest/pacific%20northwest%20forests/Woodlands%20and%20Forest%20Slides_files/slide170.jpg 

	Φωτογραφία 5.2.6. https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/b/b8/Wells_Gray_Provincial_Park,_British_Columbia.jpg 

	Φωτογραφία 5.2.7. 

	http://worms.educ.ualberta.ca/img/Fort_mcmurray_urban_trail.jpg 

	Φωτογραφία 5.2.8. https://upload.wikimedia.org/wikipedia/commons/9/92/Mixed_forest_NE-Germany.JPG 

	 

	 



6. Ανθεκτικότητα και Ελαστικότητα


	6.1. Οι έννοιες της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας 

	Σ’ αυτό το κεφάλαιο θα ασχοληθούμε με τις αποκρίσεις που εκδηλώνουν διάφορα οικολογικά μεγέθη, όπως είναι η πληθυσμιακή πυκνότητα, η βιοποικιλότητα, η παραγωγικότητα κ.λπ., στις διαταραχές. Ειδικότερα, θα αναφερθούμε στις αναδυόμενες ιδιότητες της «ανθεκτικότητας» και «ελαστικότητας» των εν λόγω μεγεθών (Πλαίσιο 6.1, Reuter κ.ά., 2005). 

	 

	

	Πλαίσιο 6.1. Συλλογικές και αναδυόμενες ιδιότητες

	Στο πλαίσιο των διαφορετικών επιπέδων της οικολογικής ιεραρχίας, οι σχέσεις ανάμεσα στις μεταβλητές των οικολογικών σχηματισμών δημιουργούν αυτοοργανούμενες δομές και διαδικασίες που ορίζουν τις συλλογικές (collective) και τις αναδυόμενες (emergent) ιδιότητες των οικολογικών σχηματισμών. 

	Ως συλλογικές χαρακτηρίζονται ιδιότητες, η ύπαρξη των οποίων αναγνωρίζεται σε περισσότερα από ένα επίπεδα οργάνωσης. Ανάμεσά τους, χαρακτηριστικές είναι ο πλούτος των ειδών, η βιοποικιλότητα, η βιομάζα κ.λπ. 

	Ως αναδυόμενες χαρακτηρίζονται οι ιδιότητες εκείνες που προκύπτουν από δραστηριότητες που πραγματοποιούνται σε κατώτερο επίπεδο, τα αποτελέσματά τους, όμως, αναγνωρίζονται μονάχα σε ανώτερο επίπεδο. 

	Σημαντικές αναδυόμενες ιδιότητες θεωρούνται η σταθερότητα, η ανθεκτικότητα, η ελαστικότητα και η δυναμική των οικολογικών σχηματισμών.

	 

	 

	 

	Συχνά οι όροι «ανθεκτικότητα» και «ελαστικότητα» χρησιμοποιήθηκαν αδιακρίτως, προκειμένου να περιγράψουν συστημικά χαρακτηριστικά ή δυναμικές, όπως είναι η σταθερότητα έναντι της διαταραχής και η ικανότητα ανάκαμψης μετά από διαταραχή. Χρησιμοποιήθηκαν επίσης, προκειμένου να τεθούν κανόνες αναφορικά με τα επιθυμητά επίπεδα μιας κατάστασης, τη μέση τιμή ενός μεγέθους κ.λπ. (Haines-Young & Potschin, 2010). Εδώ υιοθετήσαμε την πρώτη εκδοχή και επιπρόσθετα διακρίναμε το νόημα των δύο όρων. Συγκεκριμένα, δεχτήκαμε ότι η ανθεκτικότητα (resistance) εκφράζει την αντίσταση ενός μεγέθους έναντι της διαταραχής και εκτιμάται με βάση τη μέγιστη απόκλιση του μεγέθους που μας ενδιαφέρει από την αρχική του τιμή. Με τη σειρά της, η ελαστικότητα (resilience) δεχτήκαμε ότι ταυτοποιείται είτε με το μέγιστο εύρος διαταραχής που μπορεί να υποστεί ένα σύστημα, πριν μετακινηθεί από μια σταθερή κατάσταση σε μια διαφορετική σταθερή κατάσταση (μηχανιστική προσέγγιση), είτε με τον ρυθμό με τον οποίο το μέγεθος επιστρέφει στην κατάσταση ισορροπίας (οικολογική προσέγγιση, Sendzimir, 2015). Για παράδειγμα, στο Σχήμα 6.1 το μέγεθος δύο υποθετικών πληθυσμών αυξάνεται και ισορροπεί γύρω από την ίδια μέση τιμή ισορροπίας. Σε κάποια στιγμή μια διαταραχή εκτρέπει το μέγεθος αμφότερων των πληθυσμών. Το εύρος της εκτροπής από τη μέση τιμή ισορροπίας μετρά την ανθεκτικότητα του πληθυσμιακού μεγέθους έναντι της διαταραχής. Με την παύση της διαταραχής, ο πληθυσμός μπορεί να επανέλθει γρήγορα (γαλάζια γραμμή) ή αργά (κόκκινη γραμμή). Έτσι, παρόλο που και στις δύο περιπτώσεις ο πληθυσμός θα επανέλθει στην πυκνότητα ισορροπίας, και μάλιστα από εκτροπή ίδιου εύρους (όμοια ανθεκτικότητα/αντίσταση στη διαταραχή), ο ρυθμός με τον οποίο το κάνει στην πρώτη και στη δεύτερη περίπτωση είναι διαφορετικός και, αντίστοιχα, διαφέρει και η ελαστικότητα. 
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	Σχήμα 6.1. Ανθεκτικότητα και ελαστικότητα πληθυσμιακού μεγέθους. Δύο πληθυσμοί που έχουν φτάσει στο ίδιο επίπεδο της ισορροπίας υφίστανται εκτροπή. Το πληθυσμιακό μέγεθος θα επανέλθει στην ισορροπία γρήγορα (μπλε γραμμή, αυξημένη ελαστικότητα) ή αργά (κόκκινη γραμμή, μειωμένη ελαστικότητα).

	 

	Δεν χρειάζεται να υπογραμμίσουμε εδώ ότι οι πληθυσμιακές ιδιότητες «ανθεκτικότητα» και «ελαστικότητα» είναι δευτερογενή παράγωγα των ατομικών εξελικτικών πλεονεκτημάτων που προσφέρουν τα χαρακτηριστικά του βιολογικού κύκλου στο κάθε άτομο του πληθυσμού ξεχωριστά.

	Είναι ανάγκη να σημειώσουμε εδώ ότι η κάθε διαταραχή δεν επάγει υποχρεωτικά και μείωση των οικολογικών μεγεθών. Αντίθετα, σε πολλές περιπτώσεις, η εκτροπή μπορεί να έχει από ουδέτερο έως και θετικό πρόσημο. Για παράδειγμα, εκτροπή με θετικό πρόσημο για ορισμένους μικροβιακούς πληθυσμούς παράγει ο εμπλουτισμός σε θρεπτικά των υδατικών συστημάτων (φαινόμενα ευτροφισμού). 

	Και μπορεί μεν οι έννοιες της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας να γίνονται κατανοητές με σχετική ευκολία, η απάντηση όμως στην ερώτηση με ποιον τρόπο θα μπορούσαν να μετρηθούν αυτές —ειδικά η ελαστικότητα— δεν δίνεται το ίδιο εύκολα. Γενικότερα, η εκτίμηση της ελαστικότητας συνδέεται με το χρονικό διάστημα μέσα στο οποίο το διαταραγμένο μέγεθος θα επανακτήσει ένα προκαθορισμένο ποσοστό της τιμής του πριν τη διαταραχή. Όσο μεγαλύτερο αυτό το διάστημα, τόσο μικρότερη είναι η ελαστικότητα που εκδηλώνει το συγκεκριμένο μέγεθος. 

	Προκειμένου να διευκρινίσουμε τις σχετικές έννοιες, στο Σχήμα 6.2 παρουσιάζεται γραφικά η υποτιθέμενη δυναμική που εμφανίζει ένα οικολογικό μέγεθος μετά το πέρας της διαταραχής (δες επίσης και στο Chaer, Fernandes, Myrold & Bottomley, 2009). Όπως φαίνεται, μετά τη διαταραχή που συμβαίνει σε χρόνο t0, η τιμή του μεγέθους αναφοράς μειώνεται (πράσινη γραμμή) έως την ελάχιστη τιμή Ρ0. Στο ελάχιστο αυτό σημείο, η απόσταση από την ισορροπία D0 αποτελεί μέτρο της ανθεκτικότητας του συγκεκριμένου μεγέθους στη διαταραχή. Στη συνέχεια, το μέγεθος ανακάμπτει πλήρως και η τιμή του φτάνει σε εκείνη της ισορροπίας κατά τη χρονική στιγμή tr, που μπορεί να αποτελέσει μέτρο της ελαστικότητας του μεγέθους που εξετάζουμε. 
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	Σχήμα 6.2. Διαγραμματική απεικόνιση των εννοιών που σχετίζονται με την ανθεκτικότητα και την ελαστικότητα διάφορων οικολογικών μεγεθών (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	Σε σπάνιες, ωστόσο, περιπτώσεις η ανάκαμψη ενός μεγέθους είναι πλήρης. Έτσι, για την εκτίμηση της ελαστικότητας χρησιμοποιούμε τον χρόνο tx που θα χρειαστεί το μέγεθος αναφοράς, για να φτάσει σε μια τιμή Px, που αποτελεί ποσοστό της αρχικής τιμής του (στην προκειμένη περίπτωση στο 70%). Δεν ορίζουμε σε όλες τις περιπτώσεις ως τιμή αποκατάστασης το 70% της αρχικής. Ο καθορισμός αυτής της τιμής γίνεται συμβατικά με βάση τη γνώση που διαθέτει ο επιστήμονας σχετικά με το αντικείμενο που μελετά. Επομένως, ο ορισμός της ελαστικότητας ως ο χρόνος ο οποίος μεσολαβεί από τη διαταραχή έως τη στιγμή που η τιμή του συγκεκριμένου μεγέθους θα φτάσει σε μέγεθος ίσο με το μισό που είχε πριν την επίδραση της διαταραχής έγινε συμβατικά.

	Μιλώντας πάντως γενικά, η ταχύτητα με την οποία επιστρέφει ένα μέγεθος στα προ της διαταραχής επίπεδα εξαρτάται από την έκταση της διαταραχής. Για παράδειγμα, αν μεγάλης έκτασης διαταραχή οδηγήσει το μέγεθος ενός πληθυσμού σε ασυνήθιστα χαμηλές πυκνότητες, τότε, υπό συνθήκες μειωμένου ενδοειδικού ανταγωνισμού, αυτός μπορεί να εμφανίσει υψηλούς ρυθμούς γεννητικότητας, οπότε και η επαναφορά στην αρχική πυκνότητα θα είναι πολύ σύντομη. Αντίστροφα, εκτροπή προς ασυνήθιστα υψηλές πυκνότητες συνοδεύεται, κατά κανόνα, και από υψηλούς ρυθμούς θνησιμότητας λόγω αυξημένου ενδοειδικού ανταγωνισμού, οπότε και πάλι το αποτέλεσμα είναι η γρήγορη επιστροφή στα αρχικά μεγέθη.

	Τα τελευταία χρόνια έχει αυξηθεί η χρησιμοποίηση του όρου «ευρωστία», το νόημα του οποίου διαπλέκεται συχνά με εκείνο των όρων «ανθεκτικότητα», «ελαστικότητα» ή/και «σταθερότητα». Προκειμένου να διευκρινιστεί το νόημα αυτών των όρων, στο Πλαίσιο 6.2 επιχειρείται να αποτυπωθεί γραφικά η χρήση τους ανάλογα με την πηγή και τη διάρκεια της διαταραχής.  

	 

	[image: C:\Users\Stamos\Desktop\community Dec-15\Final Project\Chapter 6\Images\Frames\Frame 6.2.png]

	 

	

	Σύνοψη 6.1. Ανθεκτικότητα και ελαστικότητα 

	Η ανθεκτικότητα οικολογικού μεγέθους έναντι διαταραχής είναι ανάλογη της μέγιστης εκτροπής από την κατάσταση ισορροπίας.

	Αντίστοιχα, η ελαστικότητα είναι ανάλογη του χρόνου επιστροφής σε προκαθορισμένο επίπεδο (π.χ. στο 50% της αρχικής κατάστασης).

	 

	6.1.1. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα και βιολογικός κύκλος

	Πριν περάσουμε στο επίπεδο της βιοκοινότητας, ας δούμε τους παράγοντες που ελέγχουν την ανθεκτικότητα και την ελαστικότητα στο επίπεδο του πληθυσμού. Ισχύει γενικά ότι το πόσο γρήγορα θα μειωθεί το πληθυσμιακό μέγεθος υπό την επίδραση μιας διαταραχής εξαρτάται από τη θνησιμότητα. Αντίστοιχα, το πόσο γρήγορα θα πραγματοποιηθεί η επανάκαμψη εξαρτάται από τη γεννητικότητα. 

	Ένα παράδειγμα που δείχνει την άμεση εξάρτηση της ελαστικότητας από τη γεννητικότητα μάς παρέχουν οι ετήσιες καταγραφές πουλιών στις αγροτικές εκτάσεις της Αγγλίας (Pimm, 1991). Εκεί, οι πυκνότητες των μη μεταναστευτικών πουλιών μειώθηκαν ισχυρά κατά τη διάρκεια της περιόδου 1961-1963, καθώς οι χειμώνες του ’62 και του ’63 ήταν ιδιαιτέρως δριμείς. Ωστόσο, γύρω στο 1967, και ανάλογα με το είδος, οι πυκνότητες της ορνιθοπανίδας επανέκαμψαν στα επίπεδα που διατηρούσαν πριν τους δριμείς χειμώνες και από εκεί και ύστερα εμφανίζουν μικρού εύρους ταλαντώσεις γύρω από την πυκνότητα ισορροπίας. Η στατιστική επεξεργασία των δεδομένων έδειξε ότι, σε αντίθεση με τη θνησιμότητα, ανάμεσα στην ελαστικότητα και την παραγωγή αυγών υφίσταται σημαντική συσχέτιση και τα είδη με τη μεγαλύτερη παραγωγή αυγών είναι αυτά που εμφάνισαν και τους υψηλότερους ρυθμούς ανάκαμψης.

	Η σύγχρονη έρευνα έχει αναδείξει ότι αρκετοί άλλοι παράγοντες επηρεάζουν έμμεσα την απόκριση των οργανισμών έναντι της διαταραχής. Ανάμεσά τους, το σωματικό μέγεθος επηρεάζει καθοριστικά την αναπαραγωγή και τη θνησιμότητα και, μέσω αυτών, έμμεσα την ελαστικότητα. Κατά κανόνα, η σχέση ανάμεσα στο μέγεθος του σώματος και τον αναπαραγωγικό ρυθμό είναι αντίστροφη, με αποτέλεσμα οι μικροί σε μέγεθος οργανισμοί όχι μόνο να παράγουν μεγάλο αριθμό απογόνων ανά αναπαραγωγική προσπάθεια, αλλά να δίνουν και περισσότερες γενιές ανά έτος. Πάντα κατά τον Pimm (1991), έχει παρατηρηθεί ότι, σε πολλές περιπτώσεις, τριπλάσια αύξηση του μεγέθους του σώματος συνοδεύεται από δεκαπλάσια πτώση του αναπαραγωγικού ρυθμού. Τα βασικά συμπεράσματα που προκύπτουν από μελέτες σχετικές με το σωματικό μέγεθος και την ελαστικότητα των πληθυσμών δείχνουν ότι, κατά κανόνα, οι μικρόσωμοι οργανισμοί επιδεικνύουν υψηλότερο βαθμό ελαστικότητας από όσο οι μεγαλόσωμοι. Εν τέλει φαίνεται ότι: α) οι μικρόσωμοι οργανισμοί αυξομειώνονται γρηγορότερα από χρονιά σε χρονιά και β) αυτό οφείλεται στη συσχέτιση ανάμεσα στο μέγεθος του σώματος και τον αναπαραγωγικό ρυθμό που επηρεάζει καθοριστικά την ελαστικότητα (Gardner, Peters, Kearney, Joseph & Heinsohn, 2011). 

	Ένας άλλος παράγοντας είναι ο βαθμός μεταβλητότητας που επιβάλλουν οι περιβαλλοντικές συνθήκες στα πληθυσμιακά μεγέθη. Είναι προφανές ότι ο βαθμός μεταβλητότητας που παρουσιάζουν τα πληθυσμιακά μεγέθη των διάφορων ειδών διαφέρει, καθόσον το κάθε είδος επηρεάζεται με διαφορετικό τρόπο από τις περιβαλλοντικές συνθήκες, και το γεγονός αυτό έχει ιδιαίτερη σημασία αναφορικά με την ανθεκτικότητα και την ελαστικότητα. Από πλήθος δεδομένων που αφορούσαν πουλιά, θηλαστικά και έντομα προέκυψε το συμπέρασμα ότι τα μικρόσωμα είδη εμφανίζουν μεγαλύτερη μεταβλητότητα από τα μεγαλόσωμα. Ο Pimm (1991), για παράδειγμα, αναφέρει ότι για ένα διάστημα είκοσι ετών ο ρυθμός μεταβλητότητας ενός πληθυσμού τσίχλας σε μια περιοχή της Αγγλίας ήταν ίσος με 2, ενώ ο αντίστοιχος ρυθμός για έναν πληθυσμό πεταλούδας ήταν ίσος με 4. 

	Η αρνητική συσχέτιση ανάμεσα στο σωματικό μέγεθος και την πληθυσμιακή μεταβλητότητα είναι έμμεση, καθόσον, όπως προαναφέρθηκε, το μέγεθος του σώματος επηρεάζει τον αναπαραγωγικό ρυθμό και τη θνησιμότητα, που είναι οι παράγοντες που καθορίζουν τον βαθμό μεταβλητότητας των πληθυσμιακών μεγεθών (Peterson, 2000). Έτσι, λοιπόν, οι πληθυσμοί των μικρόσωμων ειδών εμφανίζουν ταχύτερη απόκριση στη διαταραχή αλλά και μεγαλύτερη ικανότητα ανάκαμψης, πράγμα που σημαίνει ότι οι πυκνότητές τους αυξομειώνονται γρήγορα, ενώ και το εύρος της εκτροπής είναι μεγαλύτερο. Ως εκ τούτου, είναι λογικό να εμφανίζουν μεγαλύτερη μεταβλητότητα στον χρόνο ως απόκριση στις δυσμενείς περιβαλλοντικές συνθήκες. Εμπειρικά δεδομένα που επιβεβαιώνουν τα παραπάνω προέρχονται από πληθυσμούς πουλιών της Αγγλίας. Εκεί, ο χειμώνας 1978-1979 ήταν ιδιαιτέρως δριμύς, με θερμοκρασίες 3 οC κάτω από τη συνήθη μέση τιμή της περιόδου Ιανουαρίου–Φεβρουαρίου. Οι επιπτώσεις των ακραίων αυτών συνθηκών έγιναν αντιληπτές στα μικρόσωμα είδη, των οποίων οι πυκνότητες μειώθηκαν, ενώ, αντίθετα, οι πληθυσμοί των μεγαλύτερων πουλιών έμειναν ανεπηρέαστοι (Pimm, 1991). 

	Να σημειώσουμε πάντως, κλείνοντας αυτήν την ενότητα, ότι παρόλη την ύπαρξη εμπειρικών τεκμηρίων, όπως τα παραπάνω, το αρνητικό πρόσημο στη σχέση ανάμεσα στο σωματικό μέγεθος και τη μεταβλητότητα του πληθυσμιακού μεγέθους δεν έχει καθολική ισχύ, αφού, σε πολλές περιπτώσεις, τα σήματα που προσφέρουν τα εμπειρικά δεδομένα δεν είναι ξεκάθαρα αλλά ούτε και οι ερμηνείες σαφείς (Cohen, Xu & Schuster, 2012). Για παράδειγμα, η πιο πιθανή ερμηνεία αναφορικά με τη συσχέτιση σωματικού μεγέθους και πληθυσμιακής μεταβλητότητας έχει να κάνει με τα ενεργειακά ισοζύγια, δηλαδή το πώς ρυθμίζεται η απώλεια και η αποθήκευση ενέργειας με βάση το μέγεθος. Αν, όμως, ισχύει αυτή η ερμηνεία, τότε δεν είναι καθόλου ξεκάθαρο γιατί τα ασπόνδυλα, καθώς και τα εξώθερμα σπονδυλωτά, ακολουθούν πρότυπο ίδιο μ’ αυτό που ακολουθούν τα πουλιά και τα θηλαστικά που ως ενδόθερμοι οργανισμοί εμφανίζουν διαφορετικά ενεργειακά ισοζύγια. 

	Στην πράξη και ανάλογα με τους μελετώμενους οργανισμούς, χρησιμοποιείται ποικιλία μετρήσεων για την αποτίμηση της απόκρισης των οργανισμών έναντι των διαταραχών, όπου, εκτός από το σωματικό μέγεθος, λαμβάνεται υπόψη και το γεγονός ότι οι αυξομειώσεις στα πληθυσμιακά μεγέθη εξαρτώνται έμμεσα από τη διαθεσιμότητα των πόρων αλλά και από την ένταση διαειδικών σχέσεων, όπως είναι ο παρασιτισμός, η θήρευση και ο ανταγωνισμός (Graham, Jennings, MacNeil, Mouillot & Wilson, 2015). Ένα καλό παράδειγμα μελέτης που χρησιμοποιεί πολλαπλά εργαλεία αποτίμησης προσφέρουν μελέτες κοραλλιογενών υφάλων στα νησιά Keppel, Αυστραλία (Φωτογραφία 6.1, “Great Barrier Reef. Outlook Report 2009 Web Site”, 2015). 

	Τα τελευταία χρόνια παρατηρούνται εκεί μείωση της κυριαρχίας βασικών ειδών κοραλλιών, που συνοδεύεται από υπέρμετρη αύξηση πληθυσμών μακροφυκιών και άλλων μη επιθυμητών εποικιστών, βλάβες στην αρχιτεκτονική των αποικιών, επικράτηση μικρόσωμων και βραχύβιων ειδών κοραλλιών κ.λπ. Ως βασικές αιτίες για τις παραπάνω ανεπιθύμητες εξελίξεις ενοχοποιήθηκαν οι ασθένειες των κοραλλιών, οι τυφώνες, η μαζική θνησιμότητα αχινών, οι ανθρωπογενείς παρεμβάσεις κ.λπ. Το ιδιαίτερο ενδιαφέρον εδώ είναι ότι η συνέργεια ανάμεσα στους παραπάνω παράγοντες επιβαρύνει τις συνέπειες. 
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	Φωτογραφία 6.1. Πορεία επανάκαμψης σε κοραλλιογενή ύφαλο μετά την παύση της διαταραχής. Η διαταραχή (μεταβολή θερμοκρασιακών συνθηκών, φωτισμού, ελλείψεις θρεπτικών κ.λπ.) οδηγεί την υγιή βιοκοινότητα (πάνω αριστερά i) σε κατάσταση λεύκανσης (απώλεια των συμβιωτικών φυκιών, όπως οι ζωοξανθέλες, πάνω δεξιά, ii), με αποτέλεσμα την υπέρμετρη αύξηση των μακροφυκιών (κάτω δεξιά, iii). Δύο χρόνια αργότερα, ωστόσο, από θραύσματα κοραλλιών που επιβιώνουν προκύπτουν νέα κοράλλια (κάτω αριστερά, iv), που αναπτύσσονται και, τελικά, κυριαρχούν (πάνω αριστερά i).

	 

	Το σχετικό πρωτόκολλο μελέτης των φαινομένων περιλάμβανε μετρήσεις των διαστάσεων των αποικιών που σχηματίζουν τα κοράλλια, εκτιμήσεις ολικής αλλά και μερικής θνησιμότητας (ζωντανά υπολείμματα ιστών παραμένουν μετά τον θάνατο του κοραλλιού), δυναμικού αναπαραγωγής, ρυθμού εποικισμού κενών μικροθέσεων του ενδιαιτήματος, καθώς και του βαθμού κάλυψης αυτού του τελευταίου. Η ανάλυση των δεδομένων ανέδειξε αφενός την ευαισθησία της βιοκοινότητας που σχηματίζεται γύρω από το κυρίαρχο είδος Montastraea annularis έναντι των διαταραχών, καθώς και τις αυξημένες δυνατότητες επανάκαμψής της. Σε ό,τι αφορά την αυξημένη ελαστικότητα, αυτή αποδόθηκε στο υψηλό αναπαραγωγικό δυναμικό και στην αυξημένη ικανότητα επανεγκατάστασης των συγκροτήσεων M. annularis επί των σκελετών νεκρών κοραλλιών, καθώς και στη βιωσιμότητα των εποικιστών. 

	Ένα άλλο σχετικό παράδειγμα προσφέρει η έρευνα πάνω στους πληθυσμούς ειδών σολομού στις δυτικές ακτές του Καναδά (Healy, 2009, άδεια από τον συγγραφέα). Με βάση πλήθος παραμέτρων, οι σχετικές μελέτες κατορθώνουν να διασυνδέσουν τη στρατηγική επιβίωσης των οργανισμών με την ικανότητα αντίστασης έναντι των διαταραχών, καθώς και τη δυνατότητα μετέπειτα επανάκαμψης. Όπως φαίνεται και στον Πίνακα 6.1, η σχετική έρευνα έχει διαπιστώσει ότι εφτά βιοτικά χαρακτηριστικά προσδίδουν αυξημένη ανθεκτικότητα και ελαστικότητα στους πληθυσμούς του συγκεκριμένου ψαριού. 

	Υπό προϋποθέσεις, η ύπαρξη πλειάδας σχετικά απομονωμένων πληθυσμών —πράγμα που συμβαίνει στην περίπτωση του σολομού— μειώνει τον κίνδυνο εξαφάνισης ακόμα και στην περίπτωση καταστροφικών επεισοδίων που θα πλήξουν αρκετούς από τους αυτόνομους μικρούς πληθυσμούς. Προϋπόθεση γι’ αυτό είναι το αυξημένο αναπαραγωγικό δυναμικό (χαρακτηριστικό r-στρατηγικής), που στην περίπτωση του σολομού συνδυάζεται με απόθεση μεγάλων αυγών (ενεργειακή επένδυση στην αναπαραγωγή) και σχετική γονική φροντίδα (αναζήτηση και επιλογή ειδικών χώρων ωοαπόθεσης), τα οποία είναι χαρακτηριστικά Κ-στρατηγικής. 
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	Επιπρόσθετα, το ψάρι εμφανίζει ισχυρή δυνατότητα διασποράς από το ένα ενδιαίτημα στο άλλο (χαρακτηριστικό r-στρατηγικής). Αυτή η ικανότητα επιτρέπει στους επιμέρους μικρούς πληθυσμούς να αναπαράγονται μεν αυτόνομα, πλην, στο σύνολό τους, να επιδεικνύουν μεταπληθυσμιακή συμπεριφορά  όπου συνεχώς τοπικοί πληθυσμοί εξαφανίζονται και νέες αποικίες αναδύονται. Όπως είναι γνωστό —πράγμα που ισχύει και στην περίπτωση του σολομού—, η αυξημένη δυνατότητα βιωσιμότητας που προσφέρει η μεταπληθυσμιακή δυναμική οφείλεται στο γεγονός ότι στην κάθε επιμέρους θέση όπου εγκαθίστανται οι τοπικοί πληθυσμοί επικρατούν διαφορετικές συνθήκες και, γι’ αυτόν τον λόγο, παρατηρείται α-συγχρονία στη δυναμική των τοπικών πληθυσμών. Έτσι, ένα καταστροφικό επεισόδιο, π.χ. στα πεδία ωοτοκίας, θα επηρεάσει μεν τους τοπικούς πληθυσμούς που βρίσκονται σε περίοδο αναπαραγωγής, θα αφήσει ανεπηρέαστους, όμως, εκείνους τους άλλους που βρίσκονται σε διαφορετική φάση. 

	Ένα σημαντικό πρόβλημα των μεταπληθυσμιακών συστημάτων είναι η τάση μείωσης της γενετικής ποικιλομορφίας λόγω φαινομένων γενετικής παρέκκλισης στη συχνότητα των αλληλομόρφων, τα οποία συμβαίνουν επειδή η σύνθεση του γενετικού υλικού στους απογόνους πραγματοποιείται με τυχαίο τρόπο (ανασυνδυασμός). Τα φαινόμενα αυτά είναι ιδιαιτέρως επικίνδυνα στην περίπτωση μικρών πληθυσμών. Εκεί, η δράση της γενετικής παρέκκλισης είναι πιο έντονη, οδηγώντας σε απώλεια αλληλομόρφων (μείωση της γενετικής ποικιλομορφίας) και αύξηση της συχνότητας των χαμηλής έντασης επιβλαβών μεταλλάξεων. Επίσης, η αυξημένη συχνότητα ομομικτικών διασταυρώσεων οδηγεί σε ομομικτικό υποβιβασμό (inbreeding depression), δηλαδή αυξημένη θνησιμότητα στα ομομικτικά άτομα λόγω αυξημένης πιθανότητας ομοζυγωτίας των θανατογόνων αλληλομόρφων. Στην περίπτωση του σολομού, το μειονέκτημα αντισταθμίζεται χάρη στη δυνατότητα διατήρησης ή και αύξησης της γενετικής ποικιλομορφίας. Συγκεκριμένα, η οικογένεια των σολομών έλκει την καταγωγή της από τετραπλοειδή πρόγονο, με την πορεία προς τις διπλοειδείς μορφές να μην έχει ακόμα ολοκληρωθεί. Αυτό έχει ως συνέπεια αυξημένο ρυθμό διπλασιασμών που ευνοούν την ταχεία αύξηση της ποικιλομορφίας. Αυτή η δυνατότητα δίνει στον σολομό την ευκαιρία να μπορεί να αποκρίνεται τάχιστα στις αλλαγές των τοπικών συνθηκών. Με τον τρόπο αυτόν, το ψάρι επιβιώνει στα πιο ετερογενή ενδιαιτήματα, την ίδια στιγμή που μεγιστοποιεί και την ποικιλομορφία σε επίπεδο μεταπληθυσμού. Στην ίδια δυνατότητα αποδίδεται και ο ανάδρομος χαρακτήρας του ψαριού (αναπαράγεται και περνά τα πρώτα στάδια σε γλυκό νερό, αλλά περνά το μεγαλύτερο μέρος της ζωής του στη θάλασσα), καθόσον ο γονιδιακός διπλασιασμός τού πρόσφερε τη δυνατότητα να αναπτύξει διπλές ενζυμικές λειτουργίες που προσιδιάζουν χωριστά στα γλυκά και στα θαλασσινά νερά. 

	Ένα άλλο χαρακτηριστικό που συνεισφέρει στην ανθεκτικότητα και στην ελαστικότητα των πληθυσμών είναι και η αυξημένη φαινοτυπική πλαστικότητα των στοιχείων που συγκροτούν την ιστορία ζωής του σολομού, δηλαδή τη στρατηγική επιβίωσης του είδους. Για παράδειγμα, η ηλικία πρώτης αναπαραγωγής κυμαίνεται ανάμεσα στα 3 και τα 8 έτη, ανάλογα με το γεωγραφικό πλάτος και τη χωροθέτηση του ενδιαιτήματος (εσωτερικά νερά, ακτές, λιμνοθάλασσες κ.λπ.). Και το σωματικό μέγεθος, όμως, κατά τη στιγμή της πρώτης αναπαραγωγής διαφέρει ανάλογα με το φύλο (τα θηλυκά έχουν γενικά μεγαλύτερο μέγεθος από τα αρσενικά άτομα). Ωστόσο, σε λιγότερο ευνοϊκά και απρόβλεπτα περιβάλλοντα, αντί των μεγαλόσωμων ευνοούνται τα μικρόσωμα θηλυκά. 

	Τέλος, παρόλο που η συμπεριφορά επιστροφής στα πάτρια (παλιννόστηση, homing) χαρακτηρίζει τον σολομό, αυτό συνδυάζεται και με την ευκαιριακή χρήση ενδιαιτήματος. Πράγματι, ενώ το μεγαλύτερο μέρος των ψαριών φαίνεται να περνά συγκεκριμένες φάσεις του βιολογικού κύκλου σε συγκεκριμένες περιοχές, υπάρχουν και άτομα που περιπλανώνται συνεχώς ανάμεσα σε διάφορους τύπους ενδιαιτημάτων, ποτάμια, λιμνοθάλασσες, ακτές και βαθύτερες θάλασσες.

	 

	

	Σύνοψη 6.2. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα και βιολογικός κύκλος

	Η ανθεκτικότητα και η ελαστικότητα του πληθυσμιακού μεγέθους βρίσκονται σε ευθεία αναλογία με τη γεννητικότητα και τη θνησιμότητα.

	Σημαντική είναι και η έμμεση συμβολή του σωματικού μεγέθους, καθόσον αυτό επηρεάζει ισχυρά τους ρυθμούς γεννητικότητας και θνησιμότητας.

	Γενικά, οι οργανισμοί μικρού μεγέθους επιδεικνύουν μικρότερη ανθεκτικότητα αλλά μεγαλύτερη ελαστικότητα έναντι των διαταραχών.

	Έμμεση συμβολή επί της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας των πληθυσμών ασκούν και άλλοι παράγοντες, όπως τα αβιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος, η διαθεσιμότητα των πόρων, η ένταση των διαειδικών σχέσεων, η γενετική ποικιλομορφία και η φαινοτυπική πλαστικότητα, η δριμύτητα των ανθρωπογενών παρεμβάσεων κ.λπ.

	 

	 

	6.1.2. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα και τροφικό πλέγμα

	Οι παράγραφοι που προηγήθηκαν αναφέρονται στην ελαστικότητα μεμονωμένων πληθυσμών. Στις επόμενες θα εξετάσουμε το τι συμβαίνει σε επίπεδο τροφικής αλυσίδας. Για τον σκοπό αυτόν, στο Σχήμα 6.4 απεικονίζεται η προσομοίωση στον υπολογιστή της δυναμικής υποθετικής τροφικής αλυσίδας. Για την προσομοίωση χρησιμοποιήθηκε το κλασικό μοντέλο λείας–θηρευτή κατά Lotka και Voltera, και η διερεύνηση της συμπεριφοράς του συστήματος έγινε με τη βοήθεια του λογισμικού STELLA. 
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	Σχήμα 6.4. Δυναμική υποθετικού τροφικού πλέγματος (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	Η τροφική αλυσίδα συγκροτήθηκε ως εξής: Τη βάση του συστήματος κατέχουν δύο πληθυσμοί φυτοφάγων καταναλωτών (μπλε και κόκκινη γραμμή). Στο πλαίσιο του καθενός από τους δύο αυτούς πληθυσμούς αναπτύσσεται ενδοειδικός ανταγωνισμός, ενώ και η μεταξύ τους σχέση είναι ανταγωνιστική, με την υπεροχή να κλίνει ελαφρώς υπέρ του δεύτερου ανταγωνιστή (κόκκινη γραμμή). Το επόμενο τροφικό επίπεδο κατέχει ένας θηρευτής πρώτης τάξης (πράσινη γραμμή), που χρησιμοποιεί ως τροφικό αντικείμενο αμφότερα τα φυτοφάγα. Η λειτουργική απόκριση είναι σταθερή και ως προς τα δύο θηράματα, έχει, όμως, ελαφρά υψηλότερη τιμή εκείνη που αναφέρεται στο δεύτερο φυτοφάγο (κόκκινη γραμμή). Την κορυφή της τροφικής αλυσίδας κατέχει ένας δεύτερος θηρευτής (άσπρη γραμμή), που ασκεί σταθερή, πλην σχετικά ισχυρή θηρευτική πίεση (σταθερή λειτουργική απόκριση) επί του θηρευτή πρώτης τάξης (πράσινη γραμμή). 

	Στην αρχή της προσομοίωσης, και οι 4 πληθυσμοί ισορροπούν ο καθένας σε χωριστό επίπεδο. Σε κάποια χρονική στιγμή το σύστημα υφίσταται διαταραχή και εκτρέπεται από την κατάσταση ισορροπίας. Αναλογικά, τη μεγαλύτερη μείωση στο πληθυσμιακό του μέγεθος υφίσταται ο ανώτερος καταναλωτής (άσπρη γραμμή). Σύμφωνα με το σενάριο, η δράση της διαταραχής ήταν στιγμιαία και από την επόμενη στιγμή αρχίζει η ανάκαμψη του συστήματος. Αρχικά, τα μεγέθη και των τεσσάρων πληθυσμών θα σημειώσουν ισχυρή ταλάντωση, τελικά, όμως, θα επανέλθουν στην πρότερη κατάσταση μετά από χρονικό διάστημα που διαφέρει για το κάθε είδος. 

	Συνεχίσαμε να διερευνούμε τη συμπεριφορά του συστήματος μεταβάλλοντας τις τιμές των διάφορων παραμέτρων. Τα βασικότερα συμπεράσματα ήταν τα εξής: 1) Το σύστημα εμφάνισε αξιοθαύμαστη ισορροπία για σημαντικές μεταβολές στις τιμές των διάφορων παραμέτρων που περιγράφουν τη δημογραφία των φυτοφάγων. 2) Όταν αφαιρέθηκε ο ανώτερος θηρευτής, το σύστημα ισορρόπησε ταχύτατα. 3) Όταν αυξήθηκε κατά πολύ η πίεση που ασκεί ο ανώτερος θηρευτής επί του θηρευτή πρώτης τάξης, τότε ο τελευταίος οδηγήθηκε στην εξαφάνιση και σε σύντομο χρονικό διάστημα τον ακολούθησε και ο ανώτερος θηρευτής. Στη συνέχεια, απαλλαγμένα από τη θηρευτική πίεση, τα μεγέθη των δύο φυτοφάγων αυξήθηκαν και ισορρόπησαν ταχύτατα, και μάλιστα στο ανώτερο επίπεδο που ορίζουν ο διαειδικός και ο ενδοειδικός ανταγωνισμός. 4) Σε άλλες περιπτώσεις, η μείωση του μεγέθους του ανώτερου θηρευτή οδηγούσε σε συνεχείς ταλαντώσεις. Γενικά, μικρές μεταβολές στις τιμές των παραμέτρων που ορίζουν τη δυναμική των θηρευτών κατέληγαν σε απρόβλεπτα αποτελέσματα. 5) Όταν προσθέσαμε ελαφριά στοχαστικότητα στον αυξητικό ρυθμό των δύο φυτοφάγων, η δυναμική των φαινομένων δεν άλλαζε δραματικά (Σχήμα 6.5), μικρές αλλαγές, όμως, στην ένταση της στοχαστικότητας έκαναν το σύστημα άλλοτε να ισορροπεί και άλλοτε να καταρρέει, με την πιθανότητα τελικής κατάρρευσης να αυξάνεται με την αύξηση του βαθμού στοχαστικότητας. 
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	Σχήμα 6.5. Πιθανολογική εκδοχή του προηγούμενου μοντέλου (τα χρώματα επιλέχτηκαν τυχαία και δεν αντιστοιχούν σ’ αυτά της προηγούμενης εικόνας).

	 

	Συνοψίζοντας τα συμπεράσματά μας από τη διερεύνηση του υποθετικού μας μοντέλου, σε συνδυασμό με σχετικές βιβλιογραφικές αναφορές, παρατηρούμε ότι η ελαστικότητα του κάθε μέλους της τροφικής αλυσίδας εξαρτάται από την ελαστικότητα την οποία δείχνουν εκείνα που καθυστερούν περισσότερο. Ας υποθέσουμε, για παράδειγμα, ότι μειώνουμε την πυκνότητα του φυτοπλαγκτού σε μια λίμνη. Το αναμενόμενο αποτέλεσμα είναι να μειωθεί και το ζωοπλαγκτόν που καταναλώνει το φυτοπλαγκτόν, για να ακολουθήσουν τα ψάρια που καταναλώνουν ζωοπλαγκτόν. Ενώ, όμως, το φυτοπλαγκτόν έχει την ικανότητα να επανέλθει γρήγορα στα συνηθισμένα του επίπεδα, δεν συμβαίνει το ίδιο με τις πυκνότητες των ψαριών που ανακάμπτουν αργά. Σ’ αυτήν τη φάση, το ζωοπλαγκτόν θα βρεθεί σε αφθονία, καθόσον δεν θηρεύεται, και θα καταναλώνει αυξημένες ποσότητες φυτοπλαγκτού. Έτσι, η πυκνότητα του τελευταίου κρατιέται χαμηλά και, με τον τρόπο αυτόν, παρεμποδίζεται η ανάκαμψη ολόκληρου του συστήματος. Προδήλως, όταν διαταράσσεται η πυκνότητα του συνόλου των πληθυσμών έως ένα επίπεδο από το οποίο υπάρχει επιστροφή, τότε όλα τα αλληλεπιδρώντα είδη μπορεί να επιστρέψουν στην κατάσταση ισορροπίας, με χρονικές, όμως, μικροδιαφορές. Πρακτικά, κανένας πληθυσμός δεν μπορεί να επανακάμψει, αν και οι υπόλοιποι δεν κάνουν το ίδιο. 

	Εν τέλει, το μήκος της τροφικής αλυσίδας ή αλλιώς ο αριθμός των αλληλεπιδρώντων πληθυσμών που συγκροτούν το τροφικό πλέγμα επηρεάζει σημαντικά την ελαστικότητα της αλυσίδας. Ωστόσο, η προσομοίωση στον υπολογιστή της υποθετικής τροφικής αλυσίδας που περιγράψαμε στην αρχή τούτου του κεφαλαίου δεν έδωσε το ίδιο καθαρά σήματα. Πράγματι, η μείωση του μήκους της τροφικής αλυσίδας κατά έναν και δύο κρίκους αύξησε την ελαστικότητά της, όμως οι αυξομειώσεις στα μεγέθη των ανώτερων κρίκων ανέτρεπαν τις κανονικότητες που έδειχνε χωρίς αυτές (τις αυξομειώσεις) η δυναμική του συστήματος. Σε κάθε περίπτωση, η επικρατούσα θεωρία ορίζει ότι οι μεγάλου μήκους τροφικές αλυσίδες μειώνουν την ελαστικότητα των εμπλεκόμενων πληθυσμών, πράγμα που σημαίνει ότι επηρεάζουν την ικανότητα επιστροφής τους στην κατάσταση ισορροπίας. Αν αυτό ισχύει, τότε η αφαίρεση τροφικών επιπέδων από ένα τροφικό πλέγμα θα οδηγούσε σε αύξηση της ελαστικότητας, όπως έδειξε και η διερεύνηση στον υπολογιστή του υποθετικού μας παραδείγματος. Όμως, η αύξηση της ελαστικότητας με την αφαίρεση κρίκων του τροφικού πλέγματος δεν είναι πάντα για καλό. Ας σκεφτούμε, για παράδειγμα, τι θα συμβεί με πληθυσμούς δασικών εντόμων που παρουσιάζουν από καιρό σε καιρό πληθυσμιακές εκρήξεις με καταστροφικές συνέπειες για τις δασοσυστάδες, αν αφαιρεθούν οι θηρευτές τους. Το πιθανότερο είναι ότι, απουσία των ανώτερων τροφικών επιπέδων, οι πληθυσμιακές εκρήξεις αυτών των εντόμων θα συνέβαιναν ταχύτερα απ’ ό,τι συμβαίνουν παρουσία θηρευτών, ενώ και οι πληθυσμιακές κορυφές θα ήταν υψηλότερες και, άρα, οι ανεπιθύμητες συνέπειες μεγαλύτερες. Για τους ίδιους λόγους, η χρήση των εντομοκτόνων οδηγεί συχνά σε αύξηση των επιζήμιων εντομοπληθυσμών. Αυτό συμβαίνει επειδή, εκτός από τα επιβλαβή έντομα, τα εντομοκτόνα μειώνουν και αρκετούς πληθυσμούς θηρευτών, οπότε, κατά τη μεσόφαση έλλειψης θηρευτών, οι πληθυσμοί των επιβλαβών επανακάμπτουν ταχύτατα και, μόνον όταν αυτοί φτάσουν σε αρκετά υψηλά επίπεδα, θα αρχίσει και η επανάκαμψη των πληθυσμών των θηρευτών. 

	Από τη συζήτηση που προηγήθηκε γίνεται φανερό ότι, εκτός των άλλων, η διαχείριση του ζητήματος της ελαστικότητας σε επίπεδο βιοκοινότητας απαιτεί την καλή γνώση του τρόπου με τον οποίο λειτουργούν οι τροφικές αλληλεπιδράσεις. Στην περίπτωση των κοραλλιογενών υφάλων της Καραϊβικής, για παράδειγμα, έχει δειχτεί ότι η μείωση της αλιευτικής πίεσης που ασκείται πάνω σε φυτοφάγα αλιεύματα λειτουργεί ευεργετικά υπέρ των υφιστάμενων τροφικών αλυσίδων και αποτρέπει την υποβάθμιση των αποικιών των κοραλλιών. Δείχτηκε ακόμα ότι η πληθυσμιακή επανάκαμψη ενός ασπονδύλου που κατείχε εκεί ρόλο-κλειδί επιταχύνει την ανάκαμψη ολόκληρης της αποικίας (Birks, 2015). 

	 

	 

	

	Σύνοψη 6.3. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα και τροφικό πλέγμα

	Στην περίπτωση ήπιας διαταραχής που αγγίζει το σύνολο του τροφικού πλέγματος, θα επανακάμψουν μεν όλα τα μεγέθη όλων των πληθυσμών, πλην σε διαφορετικούς χρόνους το καθένα. 

	Η ελαστικότητα του πλέγματος εξαρτάται από εκείνη του πληθυσμού που επανακάμπτει τελευταίος, καθώς και από το μήκος της τροφικής αλυσίδας.

	 

	
	6.2. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα σε επίπεδο βιοκοινότητας



	Στην πράξη, η μελέτη της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας επεκτείνεται και στις λειτουργίες, όπως είναι η ανακύκλωση των θρεπτικών, στα δομικά χαρακτηριστικά, όπως είναι η πολυπλοκότητα των τροφικών σχέσεων, στον ρόλο των ειδών με ρόλο-κλειδί κ.λπ. (Σχήμα 6.6). 
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	Σχήμα 6.6. Οι όροι ανθεκτικότητα και ελαστικότητα αναφέρονται τόσο στη σύνθεση όσο και στη λειτουργία της βιοκοινότητας.

	 

	Στο ευρύτερο αυτό επίπεδο, οι έννοιες της «ανθεκτικότητας» και της «ελαστικότητας» διευρύνονται επίσης. Η ανθεκτικότητα έναντι της διαταραχής εξαντλείται εκεί όπου το σύστημα μεταπίπτει σε μια κατάσταση όπου ένα άλλο διαφορετικό σύνολο δομών και διαδικασιών έρχεται στο προσκήνιο. Για παράδειγμα, η μετατροπή δασικής συστάδας σε λιβαδική έκταση σημαίνει ότι η διαδικασία της φωτοσύνθεσης παύει πια να διεκπεραιώνεται μέσω μιας κάθετα διαστρωματωμένης φυτικής δομής, γνωστής ως «ορόφωση της βλάστησης». Μια άλλη μονοεπίπεδη φυτική δομή έρχεται να πάρει τη θέση της και αυτό συμπαρασύρει λειτουργικές μεταβολές στο επίπεδο του ανταγωνισμού, των ρυθμών ανακύκλωσης κ.λπ. Αυτό θα συμβεί επειδή, όπως απεικονίζεται και στο σκαρίφημα του Σχήματος 6.7 (Buvron, 2008), τα διάφορα στοιχεία του οικολογικού σχηματισμού συνδέονται μεταξύ τους με σχέσεις διπλής διεύθυνσης, οπότε τυχόν μεταβολές σε ένα στοιχείο του σχηματισμού αναμένεται να επιφέρουν την αναδιάταξη και των υπολοίπων. Για παράδειγμα, η αύξηση της βιοχωρητικότητας για ορισμένους μικροβιακούς πληθυσμούς μετά την απόρριψη οργανικού φορτίου σε υδάτινο σχηματισμό θα μεταβάλει όχι μονάχα το επίπεδο πληθυσμιακής ισορροπίας αυτών των μικροβίων, αλλά αναμένεται να επηρεάσει και την έκταση του λειτουργικού πλεονασμού και, επομένως, τη βιοποικιλότητα του συστήματος, καθώς και τη λειτουργικότητα του οικολογικού σχηματισμού στο σύνολό της. 
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	Σχήμα 6.7. Κατά κανόνα, οι σχέσεις ανάμεσα στα στοιχείa του οικολογικού σχηματισμού είναι διπλής κατεύθυνσης: μεταβολή σε ένα απ’ αυτά επιφέρει αναδιάταξη του συνόλου των σχέσεων (το πάχος του βέλους είναι ανάλογο της έντασης της αλληλεξάρτησης, από Buvron, 2008, ελεύθερο).

	 

	Στο επίπεδο της βιοκοινότητας —αλλά και ολόκληρου του οικολογικού σχηματισμού—, τα πρωτόκολλα αποτίμησης της ανθεκτικότητας και της ελαστικότητας προβλέπουν την εκτίμηση δεικτών που, μεταξύ άλλων, αναφέρονται στην αφθονία των λειτουργικών ομάδων, στη βιοποικιλότητα και στα φαινόμενα του πλεονασμού. Επιπρόσθετα, προβλέπουν και εκτιμήσεις σχετικές με την ένταση των αλληλεξαρτήσεων (θήρευση, ανταγωνισμός, συνέργειες) που ορίζουν τη δυναμική των πληθυσμιακών συστημάτων. Άλλοι δείκτες αποτιμούν το πώς τα στοιχεία του ενδιαιτήματος επηρεάζουν τη δυναμική των πληθυσμιακών συγκροτήσεων, καθώς και την επίδραση εξωτερικών παραγόντων, όπως το κλίμα, ο άνθρωπος κ.λπ. (Allison & Martiny, 2008· Bouvron, 2008· Briske, Bestelmeyer, Stringham & Shaver, 2008).

	Επιπρόσθετα, έχει δειχτεί ότι η ελαστικότητα της βιοκοινότητας συνδέεται με τους ρυθμούς ροής της ενέργειας (DeAngelis, 1980). Υπάρχουν μελέτες που με βάση συγκρίσεις ανάμεσα σε διαφορετικά συστήματα, όπως είναι η τούνδρα, το τροπικό δάσος, το φυλλοβόλο δάσος, συστάδες με αρμυρίκια, τα νερά πηγών και μικρής έκτασης υδατοσυλλογών, διαπίστωσαν ότι ο χρόνος ανάκαμψης ελαττώνεται, όσο η είσοδος ενέργειας ανά μονάδα υφιστάμενης βιομάζας αυξάνεται. Η τούνδρα είχε τον μεγαλύτερο χρόνο ανάκαμψης, ενώ η περιορισμένης έκτασης υδατοσυλλογή με τη μικρότερη βιομάζα και τον υψηλότερο ρυθμό ανακύκλωσης της βιομάζας εμφανίζει τον μικρότερο χρόνο ανάκαμψης. Γενικά, όσο περισσότερα είναι τα ενεργειακά μονοπάτια (διαδρομές) του συστήματος, τόσο μικρότερη είναι η ικανότητα ανάκαμψής του. 

	Και η ανακύκλωση των θρεπτικών στοιχείων, όμως, είναι καθοριστική για την ελαστικότητα των οικολογικών σχηματισμών. Ορισμένα από τα θρεπτικά συνδέονται στενά με τη βιομάζα, θεωρούνται βασικά για τους οργανισμούς και δεν απομακρύνονται εύκολα από τον σχηματισμό (DeAngelis, 1980). Αντίθετα, πολλά από τα μη βασικά στοιχεία, όπως το καίσιο, απομακρύνονται μάλλον εύκολα. Προδήλως, στην περίπτωση διαταραχής που απομακρύνει μη βασικά στοιχεία, το σύστημα επανακάμπτει γρήγορα. Αντίθετα, όταν η διαταραχή έχει ως αποτέλεσμα απομάκρυνση βιομάζας —και άρα και των στοιχείων που είναι στενά συνδεδεμένα μ’ αυτήν—, ο χρόνος επανάκαμψης μακραίνει. Αυτό συμβαίνει επειδή ο ρυθμός εισόδου των θρεπτικών είναι συνήθως πολύ αργός και, έτσι, καθυστερεί η αναπλήρωση του αποθέματος των στοιχείων που απομακρύνθηκαν. Προκύπτει, λοιπόν, ότι, όσο μεγαλύτερος είναι ο αναμενόμενος χρόνος κατά τον οποίο η μονάδα της ενέργειας ή της βιομάζας παραμένει μεταφερόμενη μέσα στο σύστημα και δεν απελευθερώνεται προς το περιβάλλον, τόσο μεγαλύτερη είναι και η ικανότητα επανάκαμψης αυτού του τελευταίου.

	Μαζί με την ποιότητα των ενδιαιτημάτων και την ευρωστία των καθέκαστα πληθυσμών, σημαντικοί παράγοντες για την ανθεκτικότητα και την ελαστικότητα των οικολογικών σχηματισμών θεωρούνται επίσης η βιολογική ποικιλομορφία στο επίπεδο των πληθυσμών και η βιοποικιλότητα ανάμεσα στους πληθυσμούς (Peterson, Allen & Holling, 1998, Πλαίσιο 6.3). Για τη βιολογική ποικιλομορφία μιλήσαμε σε προηγούμενο κεφάλαιο, με την ευκαιρία των πληθυσμών του σολομού. Σε ό,τι αφορά τη βιοποικιλότητα, αυτή ενδιαφέρει ως πλεονασμός ειδών, πράγμα που σημαίνει ότι τυχόν απώλειες σε είδη μπορεί να μην επιφέρουν μεταβολές στις διεργασίες του συστήματος, στον βαθμό που υπάρχουν άλλα, πλεονάζοντα στον ρόλο τους, που μπορούν να πραγματώσουν την ίδια διεργασία (Allison & Martiny, 2008). Ενδιαφέρει ακόμη, καθόσον θεωρείται ότι μεταβολές της βιοποικιλότητας είναι πολύ πιθανό να σηματοδοτούν ενίσχυση των πιέσεων που δέχεται ο σχηματισμός. Αναφέρεται ως παράδειγμα ότι η υπεραλίευση, τα φαινόμενα ευτροφισμού ή άνοδος στη θερμοκρασία των νερών ενδέχεται να μειώσουν τη βιοποικιλότητα των κοραλλιογενών υφάλων και να προκαλέσουν μετατόπιση της κυριαρχίας προς την πλευρά των μακροφυκών, γεγονός που, όταν συμβεί, σηματοδοτεί ότι στο σύστημα ασκείται αυξημένη περιβαλλοντική πίεση (Gunderson, 2010). 

	 

	

	Πλαίσιο 6.3. Διαταραχή και βιοποικιλότητα

	Όπως θα αναφερθεί εκτενέστερα και σε επόμενο κεφάλαιο, οι βιοκοινότητες βρίσκονται υπό συνεχή, μεγαλύτερης ή μικρότερης έντασης διαταραχή και, επομένως, η βιοποικιλότητα που εμφανίζουν είναι αποτέλεσμα μεταβολής βιοτικών και αβιοτικών συνθηκών και όχι αποκλειστικά διαειδικού ανταγωνισμού. 

	Γενικότερα, τόσο οι περιβαλλοντικές συνθήκες όσο και η βιολογική ιδιοσυστασία των διάφορων ειδών θεωρείται ότι θέτουν όρια και περιορισμούς στην ανθεκτικότητα και στους ρυθμούς επανάκαμψης των οικολογικών μεγεθών. 

	Μάλιστα, όπως αναφέρθηκε σε προηγούμενο κεφάλαιο, υψηλότερες τιμές ποικιλότητας σημειώνονται υπό συνθήκες ενδιάμεσης διαταραχής. Σύμφωνα 

	με τον Birks (2015), αυτό συμβαίνει επειδή, υπό συνθήκες μεγάλης έντασης και αυξημένης συχνότητας διαταραχής, λίγα είδη μπορούν να ανταπεξέλθουν, ώστε να επιβιώσουν. 

	Πράγματι, υπό συνθήκες πολύ χαμηλής έντασης και συχνότητας διαταραχής λίγα μόνο είδη διαθέτουν ισχυρό ανταγωνιστικό πλεονέκτημα και νέμονται αποτελεσματικά τα διαθέσιμα. Αντίθετα, υπό συνθήκες ενδιάμεσης διαταραχής τα είδη διαθέτουν ικανό μεν χρόνο, ώστε να αποικίσουν τμήματα του βιότοπου που υπέστησαν τις συνέπειες της διαταραχής, όχι όμως και ικανό χρόνο, ώστε να εμφανιστούν τα αποτελέσματα φαινομένων ανταγωνιστικού αποκλεισμού.

	 

	Ο τρόπος και η ένταση με την οποία εκδηλώνονται τα φαινόμενα διαφοροποιούνται κατά πολύ στα ιεραρχικά υψηλότερα επίπεδα οργάνωσης, όπως οι διαπλάσεις, οι βιοκλιματικές ζώνες κ.λπ. Ανάμεσα στις διαπλάσεις, για παράδειγμα, οι μεσογειακές χαρακτηρίζονται από υψηλό βαθμό ανθεκτικότητας και ελαστικότητας της βλάστησης (Lavorel, 1999). Γενικά, η απόκριση της μεσογειακής βλάστησης στη βόσκηση, στις επαναλαμβανόμενες φωτιές και στις παρατεταμένες ξηρασίες εμφανίζει ασυνέχειες, ενώ και η επανάκαμψη στην πρότερη κατάσταση αποδεικνύεται μάλλον δύσκολη. Αυτό αποδίδεται στο γεγονός ότι, λόγω της ύπαρξης ισχυρών αναδραστικών μηχανισμών, στην κάθε φάση της οικολογικής διαδοχής υφίστανται κατώφλια, δηλαδή περιοχές ασυνέχειας. Εκεί συμβαίνουν απότομες αλλαγές, οπότε και η διαδικασία ανάκαμψης απαιτεί να ξεπεραστούν εμπόδια, ώστε να προωθηθεί η διαδικασία επιστροφής του συστήματος στην προ της διαταραχής κατάσταση (King & Hobbs, 2006, Σχήμα 6.8).

	Επιπρόσθετα, στους μεσογειακούς σχηματισμούς υφίστανται πολλαπλές διαδρομές τις οποίες μπορεί να ακολουθήσει η οικολογική διαδοχή, πολλαπλές καταληκτικές καταστάσεις ισορροπίας, ενώ πολλές φορές συμβαίνουν ασυνεχείς και μη αντιστρεπτές δομικές και λειτουργικές μεταβολές (Pantis & Mardiris, 1992). Σχετικό παράδειγμα είναι το ευρύ φάσμα καταστάσεων υπό τις οποίες μπορεί να εμφανιστεί ένας βοσκότοπος. Σε καθεμία απ’ αυτές τις καταστάσεις κυριαρχούν και διαφορετικές λειτουργικές ομάδες, άλλοτε η αραιή δενδρώδης βλάστηση, άλλοτε οι θάμνοι, τα πολυετή και τα ετήσια αγρωστώδη, άλλα ποώδη φυτά. Επίσης, η κάθε κατάσταση χαρακτηρίζεται από διαφορετική δομή, ποσότητα βιομάζας και φυτοκάλυψης, καθώς και από διαφορετικά λειτουργικά χαρακτηριστικά. 
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	Σχήμα 6.8. Διαγραμματική απεικόνιση της πορείας υποβάθμισης ή αναβάθμισης μεσογειακού σχηματισμού μέσω διακριτών φάσεων που διαχωρίζονται από κατώφλια (περιοχές ασυνέχειας). Η χρωματική διαβάθμιση του οριζόντιου άξονα αποδίδει είτε την κλίμακα του χρόνου ή την ένταση της διαταραχής (σχεδιασμένο με βάση περιγραφές των King & Hobbs, 2006 και Παπαθεοδώρου & Σταμου, 2016).

	 

	Συστήματα σε μη επιθυμητή κατάσταση, όπως εκείνα με πιεσμένο από το ποδοπάτημα των ζώων ή γυμνό έδαφος, ή βοσκότοποι με πολύ πυκνή θαμνοκάλυψη μπορεί να επιδείξουν υψηλή ανθεκτικότητα, οπότε και η αναβάθμισή τους προς περισσότερο επιθυμητές καταστάσεις απαιτεί την εφαρμογή ειδικών διαχειριστικών παρεμβάσεων. Η αναβάθμιση βοσκότοπων, όπως άλλωστε και εκείνη χωματερών ή εγκαταλελειμμένων ορυχείων, είναι διαδικασία αργή και με αβέβαια έκβαση. Εκεί οικολογικά εμπόδια ορθώνουν οι εσωτερικοί αναδραστικοί μηχανισμοί που σχετίζονται με τις εδαφικές διεργασίες και την υδρολογία των περιοχών, η παρουσία ξενικών ειδών, οι μικροκλιματικές συνθήκες, οι απώλειες που έχουν προκληθεί στην εδαφική τράπεζα σπερμάτων των γηγενών ειδών κ.λπ. (Valladares & Gianoli, 2007).

	Ειδικά, η ελαστικότητα των μεσογειακών συστημάτων εξαρτάται από τους αρνητικούς αναδραστικούς μηχανισμούς, οι οποίοι παρεμποδίζουν τη βοσκοϊκανότητα ή τη δομή της βλάστησης να επανακάμψει μετά την παύση της διαταραχής (King & Hobbs, 2006). Τα εμπόδια που δημιουργούν αυτοί οι μηχανισμοί μπορούν να ξεπεραστούν, αν η δραστικότητά τους αδυνατίσει ή, ακόμα καλύτερα, αν η δράση τους μεταστραφεί σε θετική. Στην τελευταία αυτήν περίπτωση, το σύστημα διατρέχει τον κίνδυνο να καταστεί τρωτό έναντι παραγόντων όπως η ξηρασία. Για παράδειγμα, η αντιστάθμιση ανάμεσα στη βοσκητική πίεση και στον ρυθμό αύξησης της βλάστησης αποτελεί βασικό αναδραστικό μηχανισμό στα μεσογειακά βοσκοτόπια, καθώς η αύξηση της βόσκησης μειώνει τον ρυθμό επανάκαμψης της βλάστησης. Με τη σειρά του, ο περιορισμός της βλάστησης θα αυξήσει τη θνησιμότητα των φυτοφάγων. Αν, όμως, στη διάρκεια μιας σχετικά μακράς περιόδου ξηρασίας προσφερθεί στα φυτοφάγα ζωοτροφή, τότε η λειτουργία του μηχανισμού αντιστρέφεται. Τότε η θνησιμότητα των φυτοφάγων μειώνεται, με συνέπεια η πίεσή τους επί της βλάστησης να παραμένει σε υψηλά επίπεδα. Σε τέτοιες περιπτώσεις ανατροπών στις λειτουργίες των αναδραστικών μηχανισμών αντιστάθμισης, η απώλεια της θαμνώδους βλάστησης, που δημιουργεί νησίδες συσσώρευσης οργανικού υλικού και θρεπτικών, μπορεί να οδηγήσει σε μη αντιστρεπτές μεταβολές στο απόθεμα του εδάφους σε θρεπτικά. Μάλιστα, διαχειριστικές παρεμβάσεις αυτού του είδους ενέχονται για πλειάδα μη αναστρέψιμων φαινομένων υποβάθμισης του μεσογειακού τοπίου σε πολλές περιοχές της Βόρειας Αφρικής, της Μέσης Ανατολής και της Κεντρικής Ασίας. 

	Για τη μετατόπιση από τη μία σταθερή κατάσταση στην άλλη μπορούν να ακολουθηθούν δύο διαδρομές. Όπως περιγράψαμε και στην προηγούμενη παράγραφο, ο πρώτος δρόμος εμπλέκει αλλαγές στις σχέσεις ανάμεσα στα είδη, όπως είναι η αλλαγή της βοσκητικής πίεσης, η αλλαγή στη δυναμική του ανταγωνισμού κ.λπ., οι οποίες επιφέρουν ανατροπές τέτοιας έκτασης και ποιότητας, ώστε υποχρεώνουν το σύστημα να υπερβεί την αντίσταση που προβάλλει το κατώφλι. 

	Στην προηγούμενη παράγραφο είδαμε μία καταστροφική παρέμβαση, άλλες εξωτερικές παρεμβάσεις, όμως, μπορούν να λειτουργήσουν ευεργετικά μέσω της παρέμβασης πάνω στις συνθήκες που επικρατούν στην περιοχή (δεύτερος δρόμος). Για παράδειγμα, η βελτίωση με άρδευση των υδατικών συνθηκών στο έδαφος μπορεί να μειώσει την αντίσταση που προβάλλει το σύστημα. Στην περίπτωση αυτή, θα μειωθεί και η ποσότητα της λίπανσης που θα απαιτηθεί, ώστε να αυξηθεί το απόθεμα των θρεπτικών, πράγμα που, με τη σειρά του, θα διευκολύνει την αναβάθμιση της βοσκοϊκανότητας της περιοχής.

	 

	

	Σύνοψη 6.4. Ανθεκτικότητα, ελαστικότητα σε επίπεδο βιοκοινότητας

	Για την αποτίμηση της ελαστικότητας στο επίπεδο της βιοκοινότητας χρησιμοποιούνται δείκτες αφθονίας, αριθμού ειδών, έντασης διαειδικών σχέσεων, μετρικές οικοενεργητικής κ.λπ.

	Σε κάθε οικολογικό σχηματισμό υφίστανται περισσότερες από μία διαδρομές επανάκαμψης, καθεμία από τις οποίες μπορεί και να οδηγεί σε διαφορετικά δομικά και λειτουργικά χαρακτηριστικά του καταληκτικού σχηματισμού.

	Οι διαδικασίες επανάκαμψης μπορεί να διευκολύνονται ή να παρεμποδίζονται από τη δράση αναδραστικών μηχανισμών.
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7. Δυναμική βιοκοινοτήτων


	7.1. Ισορροπημένες βιοκοινότητες

	Πριν περάσουμε στην ανάλυση των στοιχείων που χαρακτηρίζουν μια βιοκοινότητα ως ισορροπημένη, θα χρειαστεί εισαγωγικά να υπενθυμίσουμε ορισμένους από τους όρους που χρησιμοποιεί η βιβλιογραφία, αλλά και να επαναπραγματευτούμε βασικά στοιχεία οργάνωσης, αυτήν τη φορά υπό το πρίσμα της ευστάθειας της βιοκοινότητας. Να αρχίσουμε την επανατοποθέτηση των διάφορων εννοιών με έναν ιδιαιτέρως χρήσιμο όρο που έχει να κάνει με τον τροφικό χαρακτήρα των οργανισμών. Είναι γνωστό ότι παλαιότερα εύρισκε ευρεία χρήση η κατάταξη των τροφικών πηγών στις κατηγορίες των παραγωγών, των καταναλωτών, των κατώτερων και ανώτερων θηρευτών, των αποικοδομητών. Σήμερα προτιμάται ο όρος «τροφική ομάδα» (guild), για τον οποίο έγινε λόγος σε προηγούμενο κεφάλαιο και ο οποίος χαρακτηρίζει σύνολο ειδών το οποίο εκμεταλλεύεται έναν κοινό πόρο με αρκετά όμοιο τρόπο.

	Σε ό,τι αφορά δομικά στοιχεία, όπως η πολυπλοκότητα, γίνεται γενικά αποδεκτό ότι η οργάνωση της βιοκοινότητας είναι το αποτέλεσμα διαδικασιών που συμβαίνουν ανάμεσα στα είδη, όπως ο ανταγωνισμός, η θήρευση, η βόσκηση αλλά και η συνεργασία. Οι σχέσεις μεταξύ των ειδών μπορεί να είναι χαλαρές ή πολύ στενές, σε κάθε περίπτωση, όμως, ο βαθμός πολυπλοκότητας της βιοκοινότητας είναι γενικά υψηλός. 

	Είδαμε σε προηγούμενα κεφάλαια διάφορους τρόπους σύνθετης αποτίμησης της πολυπλοκότητας. Εδώ θα παρουσιάσουμε μια άλλη προσέγγιση του ίδιου ζητήματος, η οποία χρησιμοποιεί ως βάση την έννοια της ποικιλότητας, δηλαδή τον αριθμό των ειδών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα, και φέρεται ως «υπόθεση βιοποικιλότητας–σταθερότητας» (Πλαίσιο 7.1). Σ’ αυτήν την περίπτωση, ωστόσο, προβληματίζει το γεγονός ότι σε όλα τα είδη θα αποδοθεί ίση σπουδαιότητα. Παρ’ όλα αυτά, ο αριθμός των ειδών χρησιμοποιήθηκε και εξακολουθεί να χρησιμοποιείται ευρύτατα, προκειμένου να φτάσει κανείς σε απλουστεύσεις σχετικά με το δύσκολο πρόβλημα της πολυπλοκότητας που εμφανίζει η βιοκοινότητα, καθώς και με τα ακόμα πιο δύσκολα ζητήματα που θέτει η διαχείρισή της.

	 

	

	Πλαίσιο 7.1. Η υπόθεση βιοποικιλότητας σταθερότητας

	Ήδη από τη δεκαετία του ‘50 διατυπώθηκε η υπόθεση ότι υφίσταται θετική συσχέτιση ανάμεσα στη βιοποικιλότητα και τη σταθερότητα (Nikisianis & Stamou, 2011). Μάλιστα, οι εργασίες του Tilman και των συνεργατών του σε λιβαδικά συστήματα της Μινεσότα έδειξαν να επιβεβαιώνουν αυτήν την υπόθεση (π.χ. Tilman, 1996· Tilman, Reich & Knops, 2006)) και από ορισμένους, όπως ο Loreau, θεωρήθηκε ως το νέο «παράδειγμα» της οικολογίας (Mikkelson, 2009). Λεπτομερέστερη πραγμάτευση των σχέσεων ανάμεσα στη βιοποικιλότητα και τη σταθερότητα παρουσιάζεται από τους Παπαθεοδώρου & Σταμου (2015).

	Σχετικά πρόσφατα έχει παρατηρηθεί ότι σε συστήματα που χαρακτηρίζονται από ισχυρές διακυμάνσεις των πληθυσμιακών μεγεθών καταγράφεται μικρότερος αριθμός ειδών και, αντίθετα, μεγαλύτερος αριθμός καταγράφεται σε συστήματα με ήπιες πληθυσμιακές διακυμάνσεις. Αυτό το τελευταίο συνδέθηκε με τη σταθερότητα των οικολογικών σχηματισμών και διατυπώθηκε η υπόθεση ότι, όσο μεγαλύτερη η βιοποικιλότητα, τόσο ηπιότερες οι πληθυσμιακές διακυμάνσεις και, επομένως, σταθερότερα τα συστήματα (averaging effect, Doak, Bigger & Harding, 1998· Tilman, Lehman & Bristow, 1998). 

	Με βάση αυτές τις παρατηρήσεις, υποστηρίχτηκε (π.χ. McCann, 2000· Yachi & Lereau, 1999) ότι η ποικιλότητα καθαυτή δεν αποτελεί την αιτία της σταθερότητας. Η πραγματική αιτία έγκειται στη δυνατότητα του οικολογικού σχηματισμού να περιλαμβάνει είδη ικανά να αποκρίνονται με περισσότερους από έναν τρόπους στις αλλαγές που συμβαίνουν στο βιοτικό και το αβιοτικό περιβάλλον, με τελικό αποτέλεσμα τη μείωση της έντασης του διειδικού ανταγωνισμού, οπότε και αναμένεται να σημειωθούν λιγότερες απώλειες ειδών λόγω ανταγωνιστικού αποκλεισμού (insurance effect). 

	Άλλοι υποστηρίζουν ότι η σταθερότητα εξαρτάται από τη μεταβλητότητα των πληθυσμιακών μεγεθών. Υποστηρίχτηκε, τέλος, και η υπόθεση ότι, καθώς τα είδη ανταγωνίζονται για τα περιορισμένα διαθέσιμα, οπότε, κάθε κέρδος του ενός σημαίνει απώλεια για ένα άλλο. Για τον λόγο αυτόν, οι συνέπειες μιας διαταραχής θα είναι μικρότερες στις πλουσιότερες κοινότητες, αφού οι δυσμενείς συνέπειες σε ορισμένα είδη θα εξισορροπούνται από τα κέρδη άλλων (Negative Covariance Effect).

	 

	 

	Έχει υποστηριχτεί, ακόμα, ότι η σταθερότητα στο επίπεδο της βιοκοινότητας σχετίζεται και με τη δομή των τροφικών πλεγμάτων. Συγκεκριμένα, υποστηρίζεται ότι στις πλουσιότερες βιοκοινότητες οι τροφικές σχέσεις ανάμεσα στους οργανισμούς είναι, κατά κανόνα, χαλαρές, πράγμα που σημαίνει ότι οι καταναλωτές δεν εξαρτώνται αποκλειστικά από έναν τύπο τροφικών διαθεσίμων. Χαλαρότητα στις σχέσεις συνεπάγεται ελαχιστοποιημένες συνέπειες από τη διακύμανση στα πληθυσμιακά μεγέθη των εταίρων. Το αντίθετο συμβαίνει με τις φτωχότερες κοινότητες, όπου αναπτύσσονται ισχυρές τροφικές διασυνδέσεις ανάμεσα στα είδη. Στην τελευταία αυτήν περίπτωση, δραστικές μεταβολές στα μεγέθη ορισμένων ειδών αναμένεται να διαχυθούν σε ολόκληρο το σύστημα και να του προκαλέσουν αστάθεια (“The Canadian Biodiversity Web Site”, 2015). 

	Μία εναλλακτική δυνατότητα πραγμάτευσης του ζητήματος της δομής της βιοκοινότητας υπό το πρίσμα της σταθερότητας παρέχει, όπως είδαμε, και η θεώρηση των ειδών–κλειδιών. Μερικές φορές πρόκειται για μάλλον σπάνια είδη με χαμηλή αφθονία που, ωστόσο, όπως έχουμε σημειώσει και σε προηγούμενα κεφάλαια, η απομάκρυνσή τους επηρεάζει πολλά άλλα είδη της βιοκοινότητας και επιφέρει δραστικές αλλαγές στη σύνθεση και στη δομή της. Άλλοτε πάλι θέση κλειδί κατέχουν άφθονα είδη. 

	Σε ό,τι αφορά τη βιοκοινότητα, το ερώτημα που σχετίζεται με τα είδη-κλειδιά τίθεται με τον ακόλουθο τρόπο (Krebs, 2009): Πόσα άλλα είδη θα χαθούν, αν απομακρυνθεί το συγκεκριμένο είδος X; Στην περίπτωση αυτήν, η σπουδαιότητα του είδους X μπορεί να υπολογιστεί, αν εκτιμηθεί το ποσοστό εκείνων που θα χαθούν μετά την απομάκρυνση του X. Αν, όμως, η βιοκοινότητα διαθέτει πολλά πλεονάζοντα είδη, το ποσοστό αυτό μπορεί για μερικά απ’ αυτά να είναι και κοντά στο 0. Επαναλάβαμε εδώ τα περί είδους-κλειδιού, ώστε να φτάσουμε στην έννοια του πλεονασμού, για την οποία κάναμε λόγο και σε προηγούμενο κεφάλαιο. Συγκεκριμένα, ο όρος «πλεονάζοντα είδη» αφορά είδη που στο πλαίσιο του οικολογικού σχηματισμού εκτελούν λειτουργίες παρόμοιες με εκείνες που εκτελούν άλλα. Έτσι, η εκεί παρουσία τους δεν κρίνεται ως απολύτως αναγκαία, οπότε και η απομάκρυνσή τους θα έχει, ενδεχομένως, αμελητέες συνέπειες για τον οικολογικό σχηματισμό. 

	Στην πράξη, η παραπάνω ερώτηση αναφορικά με τα είδη-κλειδιά τίθεται με αρκετά διαφορετικό τρόπο ως εξής: Πόσο αλλάζει ένα ορισμένο ποσοτικό χαρακτηριστικό της βιοκοινότητας, π.χ. η παραγωγικότητα, ή ο αριθμός των ειδών ή, ακόμα, η αφθονία ορισμένων ειδών-δεικτών ή η ενδιαμεσότητά τους κ.λπ., όταν απομακρυνθεί το συγκεκριμένο είδος X; Όπως προκύπτει από τη διατύπωση του ερωτήματος στο πλαίσιο μιας συζήτησης με όρους σταθερότητας, η σπουδαιότητα (importance) ενός είδους θα εκτιμηθεί, όπως έγινε προηγουμένως με την ανθεκτικότητα και την ελαστικότητα, ως προς ένα συγκεκριμένο ποσοτικό χαρακτηριστικό, π.χ. την παραγωγικότητα. Αυτό καθόλου δεν σημαίνει ότι το είδος X θα έχει την ίδια σπουδαιότητα, αν λάβουμε υπόψη μας κάποιο άλλο ποσοτικό χαρακτηριστικό, π.χ. τη συνεκτικότητα της βιοκοινότητας. Για την εκτίμηση της σπουδαιότητας του είδους Χ αναφορικά με ένα συγκεκριμένο ποσοτικό χαρακτηριστικό, μπορούμε να χρησιμοποιήσουμε τον τύπο που διατύπωσαν οι Mills, Soule & Doak (1993): 
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	όπου Clx είναι η εκτίμηση της σπουδαιότητας του είδους Χ για τη βιοκοινότητα, tN είναι η τιμή που, παρουσία όλων των ειδών, έχει το ορισμένο ποσοτικό χαρακτηριστικό της κοινότητας με βάση το οποίο θα γίνει η εκτίμηση της σπουδαιότητας του είδους X, tD είναι η τιμή που θα λάβει το εν λόγω ποσοτικό χαρακτηριστικό μετά την απομάκρυνση του είδους X, Px είναι η ποσοστιαία αφθονία του είδους X πριν την απομάκρυνσή του. Να υπενθυμίσουμε εδώ ότι άλλες, περισσότερο σύνθετες μετρικές σπουδαιότητας, όπως π.χ. την κεντρικότητα των ιδιοτιμών, τις παρουσιάσαμε στο κεφάλαιο όπου πραγματευτήκαμε αναλυτικότερα το πρόβλημα της πολυπλοκότητας. 

	Συχνά στη βιβλιογραφία οι όροι «σταθερότητα» και «ισορροπία» χρησιμοποιούνται αδιακρίτως. Όπως, όμως, φαίνεται και στον Πίνακα 7.1, μεταξύ τους υφίστανται διαφοροποιήσεις. Γενικά, στις ισορροπημένες βιοκοινότητες, στο πέρασμα του χρόνου τόσο ο αριθμός των ειδών όσο και οι αφθονίες του καθενός απ’ αυτά επιδεικνύουν σχετική σταθερότητα γύρω από ένα σημείο ισορροπίας. Ωστόσο, το σταθερό σημείο ισορροπίας μπορεί και να διαφέρει στο καθένα από τα διαφορετικά ενδιαιτήματα που συγκροτούν το μωσαϊκό μιας περιοχής. Σ’ αυτήν την περίπτωση, μπορούμε και πάλι να μιλήσουμε για σταθερότητα σε επίπεδο περιοχής, όταν, παρόλη τη χωρική διαφοροποίηση που αφορά τόσο τον αριθμό των ειδών όσο και την αφθονία τους, στο σύνολό του ο αριθμός των ειδών, καθώς και η αφθονία τους, παραμένουν σχετικά αμετάβλητα με τον χρόνο. Από την παραπάνω περιγραφή προκύπτει ότι η ισορροπία στην κάθε επιμέρους μικροθέση συντελεί στην ισορροπία της βιοκοινότητας συνολικά σε επίπεδο ενδιαιτήματος. Θα πρέπει εδώ να υποσημειωθεί, και, μάλιστα, με έμφαση, ότι το σχήμα που μόλις περιεγράφη αποτελεί κατά βάση θεωρητική κατασκευή, καθώς η κατάσταση των φυσικών κοινοτήτων μετακινείται διαρκώς κατά μήκος μιας διαβάθμισης που εκτείνεται από την απόλυτη ισορροπία στην απόλυτη αστάθεια. Παρ’ όλα αυτά, η πραγμάτευση του ζητήματος της σταθερότητας διατηρεί την αξία της, τουλάχιστον στο επίπεδο της θεωρίας. 
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	Χαρακτηριστικό των σταθερών βιοκοινοτήτων είναι υποτίθεται ο σχετικά μεγάλος αριθμός, καθώς και η ένταση των διαπληθυσμιακών σχέσεων (ανταγωνισμός, θήρευση, συνεργατικές και συμβιωτικές σχέσεις, Pimm, 1991). Ωστόσο, και η ύπαρξη πυκνοεξάρτησης, που ρυθμίζει το μέγεθος των επιμέρους πληθυσμών της βιοκοινότητας (αυτορρύθμιση), θεωρείται ότι λειτουργεί υπέρ της σταθερότητας των κοινοτήτων. Όσο περισσότερα είδη διαθέτουν δυνατότητες ισχυρής πληθυσμιακής αυτορρύθμισης, τόσο υψηλότερος αναμένεται να είναι και ο βαθμός σταθερότητας της βιοκοινότητας. 

	Σταθερές, όμως, χαρακτηρίζονται και οι κορεσμένες σε είδη κοινότητες, στις οποίες η εισβολή ξενικών ειδών είναι σπάνια. Γενικότερα, η οικολογική ορθοδοξία θέλει τις σταθερές βιοκοινότητες να συγκροτούν συνεκτικές βιοτικές μονάδες όπου σπάνια συμβαίνουν αποκλίσεις λόγω τυχαίων γεγονότων, όπως είναι, για παράδειγμα, οι τυχαίες διακυμάνσεις στις κλιματικές μεταβλητές, ακόμα και οι ακραίες. 

	Υπονοήσαμε προηγουμένως ότι ισορροπημένη είναι η σταθερή βιοκοινότητα. Ένας τρόπος να μετράμε τη σταθερότητα της βιοκοινότητας είναι μέσω του χρόνου που χρειάζεται ένα ποσοτικό χαρακτηριστικό, όπως είναι ο αριθμός των ειδών, ώστε να επανακάμψει μετά από διαταραχή. Όσο πιο γρήγορα συμβαίνει αυτό, τόσο σταθερότερη χαρακτηρίζεται η βιοκοινότητα. Προδήλως, στην περίπτωση αυτήν η σταθερότητα ταυτίζεται με την ελαστικότητα της βιοκοινότητας, για την οποία έγινε λόγος σε προηγούμενο κεφάλαιο.

	Μια άλλη παράμετρος που χρησιμοποιείται συχνά, προκειμένου να χαρακτηριστεί η κατάσταση μιας βιοκοινότητας αναφορικά με τη σταθερότητά της, είναι οι διακυμάνσεις που εμφανίζουν στον χρόνο οι αφθονίες των ειδών που τη συγκροτούν, με τις κοινότητες εκείνες που εμφανίζουν ισχυρές χρονικές διακυμάνσεις να θεωρούνται γενικά ασταθείς. 

	Διάφοροι συγγραφείς, όπως ο May (1973), εκφράζουν επιφυλάξεις σχετικά με την πρακτική αξία που διαθέτουν οι παραπάνω παράμετροι σταθερότητας και το δικαιολογούν αυτό με τον ισχυρισμό ότι πολύ συχνά μεταξύ του αριθμού των ειδών, του αριθμού και της έντασης των σχέσεων και, τέλος, της ετερογένειας που εμφανίζουν αυτές οι σχέσεις υφίσταται ένα είδος αντιστάθμισης, έτσι ώστε η σταθερότητα να διασφαλίζεται, όταν η αύξηση μιας παραμέτρου αντισταθμίζεται από αντίστοιχες μειώσεις που σημειώνονται στις άλλες. Υποστηρίζουν, για παράδειγμα, ότι τέτοια φαινόμενα αντιστάθμισης εμφανίζουν ο αριθμός των ειδών (N), η ετερογένεια των σχέσεων ανάμεσα στα είδη (S=τυπική απόκλιση) και η συνεκτικότητα (C). Μάλιστα, θεωρείται ότι στις σταθερές βιοκοινότητες ισχύει ο τύπος: 
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	Αυτό σημαίνει ότι στις σταθερές κοινότητες τυχόν αύξηση στον αριθμό των ειδών αντισταθμίζεται από αντίστοιχη μείωση της ετερογένειας των σχέσεων ή της συνεκτικότητας της κοινότητας ή, τέλος, και των δύο, έτσι ώστε η τιμή της παραπάνω ποσότητας να παραμένει πάντοτε κάτω από 0,66. Να σημειώσουμε εδώ ότι αυξομειώσεις, και μάλιστα ισχυρές, στα παραπάνω χαρακτηριστικά μπορούν να συμβαίνουν ανά πάσα στιγμή, αρκεί οι αντισταθμίσεις που ανακύπτουν κάθε φορά να παράγουν ευστάθεια. 

	Σε αντίθεση με τις σταθερές, στις ασταθείς βιοκοινότητες τα ατομικά χαρακτηριστικά των ειδών που τις συνθέτουν και όχι οι μεταξύ τους σχέσεις έχουν τη μεγαλύτερη σημασία. Στις κοινότητες αυτές, τα είδη με δυνατότητα αυτορρύθμισης του πληθυσμιακού τους μεγέθους είναι λιγοστά, ενώ τα περισσότερα απ’ αυτά εμφανίζουν ισχυρές χρονικές διακυμάνσεις της αφθονίας τους. 

	Στον Πίνακα 7.2 συνοψίζουμε σχηματικά τα βασικά χαρακτηριστικά των σταθερών και των ασταθών βιοκοινοτήτων. 
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	7.2. Κλασικές θεωρήσεις και σταθερότητα της βιοκοινότητας



	Παραμένοντας στο κλασικό πλαίσιο συζήτησης για τη σταθερότητα των βιοκοινοτήτων, συνοψίζουμε την έως τώρα συζήτηση ως εξής: Αν, όπως προαναφέρθηκε, ως κριτήριο σταθερότητας χρησιμοποιείται συχνά η ανθεκτικότητα στις διαταραχές, μια ισορροπημένη κοινότητα θα θεωρηθεί όντως σταθερή ανάλογα με το κατά πόσον αυτή διατηρεί τη δομή της με το πέρασμα του χρόνου. Πρακτικά, μια βιοκοινότητα θεωρείται σταθερή αν: α) σε ικανό βάθος χρόνου δεν χάνει είδη, β) επανακάμπτει από τις διαταραχές, ακόμα κι αν η αφθονία ορισμένων ειδών μειώνεται σημαντικά, γ) δείχνει ικανή να ανασυγκροτηθεί μέσω μετανάστευσης ειδών με προέλευση εκτός των ορίων του συστήματος και, τέλος, δ) παρελθόντα γεγονότα δεν επηρεάζουν την τρέχουσα οργάνωση της βιοκοινότητας, ενώ σε ικανό βάθος χρόνου η σειρά με την οποία ενσωματώνονται τα διάφορα είδη που μεταναστεύουν εκεί δεν επηρεάζει την τελική δομή της κοινότητας.

	Πάντα στο έδαφος των κλασικών αντιλήψεων, συνοψίζουμε τη συζήτηση σχετικά με τη σχέση ανάμεσα στη βιοποικιλότητα και τη σταθερότητα της βιοκοινότητας ως ακολούθως: Σε προηγούμενες δεκαετίες θεωρήθηκε σχεδόν αυτονόητο ότι η ποικιλότητα διασφαλίζει τη σταθερότητα. Μάλιστα, προσομοιώσεις στον υπολογιστή μαθηματικών μοντέλων επέτρεψαν να διατυπωθεί η υπόθεση ότι απλές κοινότητες δύσκολα φτάνουν σε σταθερότητα. Η θεωρητική αυτή υπόθεση βρήκε υποστήριξη και από πειράματα με βιοκοινότητες πρωτοζώων. Επίσης, άλλα πειράματα έδειξαν ότι οι σχετικά απλές κοινότητες που συναντώνται σε μικρά οικολογικά νησιά είναι περισσότερο ευπαθείς στην είσοδο ξενικών ειδών παρά οι περισσότερο ποικίλες κοινότητες των μεγαλύτερων νησιών. Ενδείξεις υπέρ της θετικής συσχέτισης της ποικιλότητας με τη σταθερότητα προσφέρει και το γεγονός ότι εκρήξεις παρασίτων συμβαίνουν συχνότερα σε απλά συστήματα καλλιεργούμενων εκτάσεων και όχι σε φυσικούς οικολογικούς σχηματισμούς. Μεταξύ δε των φυσικών σχηματισμών, οι εκρήξεις είναι ελάχιστες στα τροπικά δάση βροχής σε σύγκριση με ό,τι συμβαίνει στα εύκρατα δάση. 

	Στα επόμενα χρόνια, ωστόσο, οι ιδέες άρχισαν να αλλάζουν. Πρώτος ο May (1973) πραγματοποίησε προσομοιώσεις συστημάτων εξισώσεων δυναμικής πληθυσμών μεταβαλλόμενης ποικιλότητας και παρήγαγε αποτελέσματα τα οποία καταρρίπτουν την υπόθεση που θέλει θετική συσχέτιση ανάμεσα στην ποικιλότητα και τη σταθερότητα. Στη συνέχεια και με βάση τα αποτελέσματα των προηγούμενων αλλά και πρόσθετων προσομοιώσεων, διατυπώθηκε η υπόθεση ότι, αν τις κοινότητες συγκροτούσαν τυχαίες συνευρέσεις ειδών, τότε, αντίθετα με ό,τι πιστευόταν, αυτές με τη μεγαλύτερη ποικιλότητα θα ήταν και οι πιο ασταθείς. Και πάλι, όμως, η ισχύς των νεότερων αποφάνσεων μοιάζει το ίδιο περιορισμένη. Αυτό συμβαίνει επειδή εν τέλει οι κοινότητες έχουν προκύψει μέσα από διαδικασίες συνεξέλιξης, οπότε και η συνύπαρξη των ειδών μόνο τυχαία δεν είναι. Μετά από όλα αυτά, σήμερα γίνεται όλο και περισσότερο αποδεκτό ότι το φαινόμενο της ευστάθειας των κοινοτήτων είναι ιδιαιτέρως σύνθετο και σε έναν βαθμό συνδέεται με την πολυπλοκότητα των βιοκοινοτικών δομών, καθώς και με επαναλαμβανόμενες διαταραχές που τις εκτρέπουν από πρόσκαιρες καταστάσεις ισορροπίας. 

	 

	

	Σύνοψη 7.1: Ισορροπημένες βιοκοινότητες

	Παραδοσιακά θεωρήθηκε ότι η βιοποικιλότητα αποτελεί μέτρο της σταθερότητας.

	Νεότερες διερευνήσεις ωστόσο απέρριψαν την εξίσωση της βιοποικιλότητας με τη σταθερότητα.

	 

	 

	
	7.3. Εκτός ισορροπίας βιοκοινότητες



	
	7.3.1. Βιοκοινότητα και διαταραχή



	Τα τελευταία χρόνια κερδίζουν έδαφος αντιλήψεις που πρεσβεύουν ότι στη φύση δεν υφίστανται σταθερές βιοκοινότητες. Μάλιστα, η βασική ιδέα διαβλέπει παντού διαδικασίες επανάκαμψης από διαταραχές που επάγουν συνεχώς βιοτικά ή/και αβιοτικά στοιχεία και θέλει τη σύνθεση της κοινότητας αλλά και τις σχέσεις ανάμεσα στα είδη που τη συγκροτούν να βρίσκονται υπό συνεχή αναδιάταξη. Σύμφωνα μ’ αυτές τις αντιλήψεις, οι βιοκοινότητες δεν φτάνουν ποτέ σε σταθερή κατάσταση (Krebs, 2009). 

	Όπως διευκρινίστηκε σε προηγούμενο κεφάλαιο, ο όρος «διαταραχή» προορίζεται να περιγράψει οποιοδήποτε διακριτό γεγονός, π.χ. μια φυσική φωτιά ή σύντομη περίοδο με δριμύτατη παγωνιά, επάγει αλλαγές στη διαθεσιμότητα των πόρων ή/και στις συνθήκες του φυσικού περιβάλλοντος, με συνέπειες ανατρεπτικές για την οργάνωση της βιοκοινότητας. Η συχνότητα με την οποία εκδηλώνονται οι διαταραχές δεν διαθέτει κανονικότητα, αυτές είναι κάποτε συχνές και κάποτε σπανιότερες. Γενικότερα, στο λεξιλόγιο της σύγχρονης οικολογίας των διαταραχών δεν υφίσταται ο όρος «κανονική κατάσταση», οπότε στερείται το νόημά της και η φράση «επαναφορά της κοινότητας στην κανονική της κατάσταση». 

	Δύο παράμετροι της διαταραχής, η ένταση και η συχνότητα, καθορίζουν την έκταση των συνεπειών. Σε ό,τι δε αφορά την επανάκαμψη χαρακτηριστικών της βιοκοινότητας (συνήθως του αριθμού των ειδών ή της παραγωγικότητας) σε επίπεδα συγκρίσιμα με τα αρχικά, αυτή πραγματοποιείται μέσα από τις διαδικασίες της οικολογικής διαδοχής, για τις οποίες επίσης έγινε λόγος σε προηγούμενο κεφάλαιο. Εδώ θα περιοριστούμε στην υποσημείωση ότι, στην περίπτωση ενός επεισοδίου διαταραχής, η επανάκαμψη έχει μεγάλες πιθανότητες να επιτευχθεί, ενώ, σε περίπτωση πολλαπλών επεισοδίων ή ακόμα και ενός επεισοδίου σε βιοκοινότητες που βρίσκονται κάτω από ανθρωπογενή πίεση (π.χ. βαριά ρύπανση, ακραία κλιματικά φαινόμενα κ.λπ.), η επανάκαμψη είναι πολύ λιγότερο πιθανή και συχνά αδύνατη (Paine, Tegner & Johnson, 1998, Σχήμα 7.1). 
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	Σχήμα 7.1. Τέσσερα υποθετικά μοντέλα που περιγράφουν μεταβολές του αριθμού ειδών της βιοκοινότητας μετά από ένα ή δύο ισχυρά επεισόδια διαταραχής που συμβαίνουν στις χρονικές περιοχές t1 και t2 αντίστοιχα. Μπλε γραμμή: Ο αριθμός ειδών επανακάμπτει στο αρχικό επίπεδο μετά από ένα μοναδικό επεισόδιο διαταραχής που συμβαίνει κατά το χρονικό διάστημα t1, Κόκκινη γραμμή: Ο αριθμός των ειδών ισορροπεί σε χαμηλότερο επίπεδο μετά από δύο ισχυρά επεισόδια διαταραχής που συμβαίνουν κατά τα χρονικά διαστήματα t1 και t2, Μαύρη γραμμή: Υπό ασθενή ανθρωπογενή πίεση, ο αριθμός ειδών ισορροπεί σε χαμηλό επίπεδο, ενώ μετά από δύο επεισόδια διαταραχής, που συμβαίνουν κατά τα χρονικά διαστήματα t1 και t2, ο αριθμός ειδών εξισορροπεί σε ακόμα χαμηλότερο επίπεδο, Πράσινη γραμμή: Υπό ισχυρή ανθρωπογενή πίεση, ο αριθμός ειδών ισορροπεί σε πολύ χαμηλό επίπεδο, ενώ μετά από ένα μοναδικό επεισόδιο διαταραχής, που συμβαίνει κατά το χρονικό διάστημα t1, ο αριθμός ειδών εξισορροπεί σε ακόμα χαμηλότερο επίπεδο. 

	 

	Ως βασικά χαρακτηριστικά της διαταραχής που έχουν ειδική σημασία για τη δυναμική της βιοκοινότητας θεωρούνται τα ακόλουθα: α) η κατανομή της διαταραχής στον χώρο σε σχέση με τα γεωγραφικά, τα τοπογραφικά και τα περιβαλλοντικά όρια εντός των οποίων εξαπλώνεται η βιοκοινότητα, β) η συχνότητα με την οποία εκδηλώνονται τα φαινόμενα, δηλαδή ο αριθμός επεισοδίων διαταραχής στη μονάδα του χρόνου, γ) ο χρόνος που, κατά μέσο όρο, μεσολαβεί ανάμεσα στα επεισόδια της διαταραχής (το αντίστροφο της συχνότητας), δ) η έκταση ή το μέγεθος της διαταραχής, με επιμέρους χαρακτηριστικά την έκταση της διαταραχής ανά επεισόδιο, την έκταση ανά μονάδα χρόνου, τη συνολική έκταση ανά τύπο διαταραχής ανά μονάδα χρόνου, ε) η ένταση της διαταραχής, με επιμέρους χαρακτηριστικά τη φυσική ένταση του επεισοδίου στη μονάδα του χώρου ή στη μονάδα του χρόνου και, τέλος, στ) η δριμύτητα της διαταραχής, η οποία εκτιμάται από τις συνέπειες που επισύρει αυτή στη δομή και στη λειτουργία της βιοκοινότητας. 

	Μια άλλη κατηγοριοποίηση των διαταραχών είναι εκείνη ανάμεσα σε εξωγενείς και ενδογενείς. Στην πρώτη κατηγορία κατατάσσονται οι διαταραχές εκείνες που, όπως οι φωτιές, συμβαίνουν από αιτίες εκτός βιοκοινότητας. Αντίθετα, ενδογενείς θα χαρακτηριστούν εκείνες οι διαταραχές για την εκδήλωση των οποίων ενέχονται βιολογικοί παράγοντες, όπως οι πληθυσμιακές εκρήξεις δασικών εντομοπληθυσμών που συμβαίνουν σε ακανόνιστα διαστήματα. 

	Ένα ακροτελεύτιο σχόλιο εδώ αναφέρεται στη συνέργεια ανάμεσα σε διαταραχές διάφορων τύπων. Για παράδειγμα, η ξηρασία αυξάνει την ένταση της φωτιάς, η προσβολή από τα έντομα μεγεθύνει την ευπάθεια των δέντρων έναντι του ανέμου κ.ο.κ.

	Ένα καλό παράδειγμα, που μας διευκρινίζει όλα τα παραπάνω, μας έρχεται από τους κοραλλιογενείς υφάλους (Φωτογραφία 7.1). Τέτοιοι ύφαλοι είναι αρκετά άφθονοι στους τροπικούς ωκεανούς και εκτιμάται ότι ο σχηματισμός τους άρχισε πριν από εξήντα εκατομμύρια χρόνια και ίσως ακόμα πιο πριν. Οι βιοκοινότητες που αναπτύσσονται εκεί χαρακτηρίζονται από υψηλό βαθμό ποικιλότητας και μακροσκοπικά δίνουν την εικόνα μακροχρόνιας σταθερότητας. Ωστόσο, στη μικρότερη κλίμακα, στο εσωτερικό των βιοκοινοτήτων, καταγράφονται συνεχείς αλλαγές. Αιτία γι’ αυτές τις αλλαγές είναι η ένταση εξωγενών παραγόντων, όπως οι τυφώνες, ισχυροί δηλαδή τροπικοί κυκλώνες, οι συνέπειες των οποίων είναι δριμύτατες ιδίως για τα είδη που αποικίζουν την περιφέρεια των υφάλων. Όμως, πέρα από τους εξωγενείς παράγοντες, στις αλλαγές συντείνουν και ενδογενή φαινόμενα που σχετίζονται με τη σωματική αύξηση και την αναπαραγωγή των διάφορων ειδών. Από την πλευρά της οικολογίας, το σπουδαίο με τους κοραλλιογενείς υφάλους είναι ότι οι εκεί βιοκοινότητες βρίσκονται συνεχώς εκτός ισορροπίας. Αυτό συμβαίνει επειδή ο ρυθμός επανάκαμψης της βιοκοινότητας είναι μακρύτερος από τη συχνότητα των διαταραχών (Coles & Brown, 2007).
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	Φωτογραφία 7.1. Σε πρώτο επίπεδο, οι βιοκοινότητες επί των κοραλλιογενών υφάλων εμφανίζουν αξιοσημείωτη ποικιλότητα και δίνουν την εικόνα μακροχρόνιας σταθερότητας (Copyright (c) 2004 Richard Ling, www.rling.com). 

	 

	Όπως προαναφέρθηκε, οι βιοκοινότητες των υφάλων εμφανίζουν αξιοθαύμαστη ποικιλότητα. Έτσι, ακόμα και σε περιορισμένης έκτασης υφάλους έχει καταγραφεί η παρουσία ακόμη και οχτακοσίων ειδών ιχθύων. Και βέβαια, το ερώτημα που ανακύπτει εδώ είναι το πόσο σταθερή μπορεί να είναι μια τόσο πλούσια βιοκοινότητα στη διάρκεια του χρόνου. Η ποικιλία των απαντήσεων που έχουν δοθεί στο παραπάνω ερώτημα είναι εξίσου πλούσια. Χονδρικά, δύο είναι οι επικρατούσες απόψεις. Μερικοί υποστηρίζουν ότι οι κοινότητες αυτές είναι μακροχρόνια σταθερές και τη σταθερότητά τους την οφείλουν: α) στις σχέσεις πυκνοεξάρτησης στο επίπεδο τόσο του ενδοειδικού όσο και του διαειδικού ανταγωνισμού (Φωτογραφία 7.2), καθώς και β) στην ισχυρή διαφοροποίηση των οικοθέσεων (niche) των διάφορων ειδών. Υπάρχουν, ωστόσο, και άλλοι, οι περισσότεροι, που προβάλλουν την ιδέα των εκτός ισορροπίας κοινοτήτων και συσχετίζουν τη υψηλή τους ποικιλότητα με μια ιδιότυπη διαδικασία αναπαραγωγής, η οποία μπορεί να παρομοιαστεί με τον τρόπο που λειτουργεί η λοταρία (διαδικασίες bet-hedge). Υποστηρίζουν συγκεκριμένα ότι τα είδη της βιοκοινότητας είναι ένας τυχαίος συνδυασμός από το απόθεμα ειδών της ευρύτερης περιοχής. Γίνεται, γενικότερα, δεκτό ότι εκεί η πυκνοεξάρτηση δεν κατέχει σημαντικό ρυθμιστικό ρόλο και ότι, σε γενικές γραμμές, οι διαδικασίες τελούν υπό την επίδραση του μεταβαλλόμενου περιβάλλοντος. Σ’ αυτό το πλαίσιο, η έκβαση των φαινομένων του ανταγωνισμού δεν είναι προβλεπτή, αφού η έκβασή τους σε δεδομένη στιγμή καθορίζεται ισχυρά από το ποιο είδος θα ευνοήσει η τύχη να αποκτήσει πρώτο πρόσβαση στον περιορισμένο πόρο —που για τα ψάρια συμβαίνει να είναι ο χώρος— και, άρα, να διασφαλίσει τις καλύτερες συνθήκες αναπαραγωγής. Προδήλως, σε μια επόμενη στιγμή και ανάλογα με την κατάσταση των συνθηκών που επικρατούν στην περιοχή, ευνοημένο από την τύχη θα είναι ένα άλλο είδος, το οποίο θα αναπαραχθεί απρόσκοπτα και, έτσι, θα αποκτήσει υψηλό πληθυσμιακό μέγεθος κ.ο.κ. Το συμπέρασμα από τα παραπάνω είναι ότι οι βιοκοινότητες των υφάλων βρίσκονται συνεχώς εκτός ισορροπίας, ενώ οι συνεχείς μεταβολές στη σύνθεση των ειδών είναι ο κανόνας. 
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	Φωτογραφία 7.2. Υψηλή πυκνότητα ψαριών που αποικίζουν κοραλλιογενείς υφάλους (https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Yellowfin_goatfish.jpg). 

	 

	 

	

	Σύνοψη 7.2. Βιοκοινότητα και διαταραχή 

	Η ένταση της διαταραχής αποτελεί μέτρο της φυσικής της δύναμης. Εκφράζεται συνήθως ως ποσοστό των ατόμων, ειδών ή βιομάζας που χάθηκαν εξαιτίας της. 

	Η συχνότητα της διαταραχής αποδίδεται με το χρόνο που, κατά μέσο όρο, μεσολαβεί ανάμεσα σε δύο επεισόδια διαταραχής. Εκφράζεται ως αριθμός επεισοδίων στη μονάδα του χρόνου.

	Η κλίμακα της διαταραχής αναφέρεται στην εξάπλωση τα διαταραχής σε συνάρτηση με την έκταση που καταλαμβάνει η βιοκοινότητα που υφίσταται τις συνέπειες.

	Η διαταραχή δημιουργεί θέσεις προς εποικισμό. Για τον λόγο αυτόν ευνοεί την αύξηση των οπορτουνιστικών ειδών

	Υπό την πίεση διαδοχικών διαταραχών, οι βιοκοινότητες δε φτάνουν ποτέ σε κατάσταση ισορροπίας.

	 

	
	7.3.2. Μοντέλα εκτός ισορροπίας βιοκοινοτήτων 



	Σύμφωνα με μια αρκετά διαδεδομένη αντίληψη, οι βιοκοινότητες μπορούν να ταξινομηθούν επί ευθείας, στο ένα άκρο της οποίας ταξιθετούνται οι απολύτως σταθερές και με ισχυρές βιοτικές σχέσεις ανάμεσα στα μέλη τους. Στο αντίθετο άκρο ταξιθετούνται βιοκοινότητες όπου χαλαρές βιοτικές σχέσεις σε συνδυασμό με ποικίλους εξωγενείς παράγοντες, όπως η φωτιά, η αλάτωση των εδαφών, οι ακραίες θερμοκρασιακές συνθήκες κ.λπ., επάγουν απόλυτη αστάθεια. Ανάλογα με τον βαθμό ευστάθειάς τους, οι πραγματικές βιοκοινότητες καταλαμβάνουν ενδιάμεσες θέσεις, με τις πιο ασταθείς να ταξιθετούνται πλησιέστερα προς το άκρο της απόλυτης αστάθειας και τις περισσότερο ισορροπημένες κοντύτερα στο άκρο της απόλυτης ισορροπίας. Με τον τρόπο αυτόν, μπορούν να κατασκευαστούν διαβαθμίσεις ισορροπίας των κοινοτήτων (Krebs, 2009).

	Σύμφωνα με το παραπάνω σχήμα, ταξιθετημένες ανάμεσα στο άκρο της απόλυτης σταθερότητας και το αντίθετο άκρο της απόλυτης αστάθειας, άλλες λιγότερο και άλλες περισσότερο, οι πραγματικές βιοκοινότητες βρίσκονται εκτός ισορροπίας. Παρ’ όλα αυτά, οι πιο πολλές απ’ αυτές εμφανίζουν αξιομνημόνευτη αντοχή στον χρόνο. Για την εξήγηση του φαινομένου έχουν εκφραστεί τέσσερις διαφορετικές απόψεις (Cheasson & Case, 1986). Σύμφωνα με την πρώτη, οι αποκλίσεις από την κατάσταση της ισορροπίας επάγονται από αντίστοιχες μεταβολές των αβιοτικών παραγόντων. Υποστηρίζεται, συγκεκριμένα, ότι ο μηχανισμός που οδηγεί στην ισορροπία ταυτίζεται μεν με τον διαειδικό ανταγωνισμό, οι περιοδικές ή οι τυχαίες μεταβολές, όμως, σε ορισμένα αβιοτικά στοιχεία του περιβάλλοντος (θερμοκρασία, υγρασία κ.λπ.) καθορίζουν την έκβαση του ανταγωνισμού, δίνοντας πλεονέκτημα άλλοτε στον έναν και άλλοτε στον άλλον ανταγωνιστή. Με τον τρόπο αυτόν, η βιοκοινότητα εμφανίζει διαρκείς ταλαντώσεις και δεν φτάνει ποτέ σε σταθερή κατάσταση. Ενισχυτικά υπέρ της διατήρησης της βιοκοινότητας σε κατάσταση απόκλισης από την ισορροπία λειτουργεί και η διασπορά ατόμων μεταξύ των χωρίων (patches), που συνθέτουν το μωσαϊκό της περιοχής.

	Μια δεύτερη άποψη υποστηρίζει ότι ο μηχανισμός που μπορεί να οδηγήσει στην ισορροπία είναι η πυκνοεξάρτηση. Επομένως, οι αποκλίσεις από την ισορροπία οφείλονται στο γεγονός ότι οι διάφοροι πληθυσμοί αδυνατούν να ρυθμίσουν το πληθυσμιακό τους μέγεθος, λόγω έλλειψης ή έστω πλημμελούς λειτουργίας των μηχανισμών πυκνοεξάρτησης.

	Η τρίτη, περισσότερο πολύπλοκη άποψη θεωρεί ότι, υπό μέσες συνθήκες, οι τιμές των αβιοτικών παραγόντων ταλαντώνονται γύρω από μια μέση τιμή που παραμένει σταθερή στο πέρασμα του χρόνου. Αυτές οι ταλαντώσεις των αβιοτικών παραγόντων μπορούν να ερμηνεύσουν και τις μικροαποκλίσεις των πληθυσμιακών μεγεθών γύρω από την κατάσταση ισορροπίας. Το ερώτημα είναι τι θα συμβεί αν για κάποιους λόγους αλλάξει η μέση τιμή ορισμένων από τα αβιοτικά στοιχεία, αν π.χ. συμβεί μεγάλης έκτασης κλιματική αλλαγή. Στο πλαίσιο αυτής της αντίληψης, εξίσου καθοριστικής σημασίας θεωρούνται και διάφορα βιοτικά χαρακτηριστικά, όπως, για παράδειγμα, η διαθεσιμότητα της τράπεζας σπερμάτων, η ικανότητα για διασπορά των παρόντων οργανισμών, η διαθεσιμότητα σε πόρους (π.χ. τα αποθηκευμένα στα εδαφικά κολλοειδή ένζυμα, τα ακινητοποιημένα στη μικροβιακή βιομάζα θρεπτικά κ.λπ.). Τα παραπάνω στοιχεία συγκροτούν τη βιοτική κληρονομιά (biotic legacy), η οποία θα επηρεάσει σε μέγιστο βαθμό τη δυναμική της βιοκοινότητας. 

	Η τέταρτη άποψη προβάλλει την ιδέα της βραδείας αντικατάστασης των ειδών. Θεωρείται ότι αυτή η διαδικασία λαμβάνει χώρα σε βιοκοινότητες που συγκροτούνται από σχετικά ισότιμους ανταγωνιστές και ολοκληρώνεται στο μήκος του γεωλογικού χρόνου. Υπό αυτές τις συνθήκες, οι διαδικασίες του ανταγωνιστικού αποκλεισμού θα λειτουργήσουν με αργούς ρυθμούς, ενώ και η έκβαση του ανταγωνισμού μπορεί να είναι τυχαία. Έτσι εξηγείται, για παράδειγμα, η κατάσταση των τροπικών δασών. Στα δάση αυτά συνυπάρχουν είδη με παρόμοιες απαιτήσεις ζωής, ενώ η σύνθεση της βιοκοινότητας είναι αποτέλεσμα τυχαίων μεταβολών στα πληθυσμιακά μεγέθη των επιμέρους πληθυσμών. Η ανέλιξη στον χρόνο αυτών των κοινοτήτων ελέγχεται από την περιβαλλοντική στοχαστικότητα, καθώς και από το ιστορικό των περιβαλλοντικών συνθηκών της περιοχής (Πλαίσιο 7.2). 

	 

	

	Πλαίσιο 7.2. Εκτός ισορροπίας βιοκοινότητες

	Η συζήτηση για τις εκτός ισορροπίας βιοκοινότητες έχει αναδείξει ορισμένα σημαντικά συμπεράσματα. Ανάμεσά τους, αξίζει να αναφερθούν τα ακόλουθα: 

	Ορισμένα βιοτικά χαρακτηριστικά, όπως για παράδειγμα η πυκνοεξάρτηση, η τύπου ΙΙ ή ΙΙΙ λειτουργική απόκριση των θηρευτών κ.ά λειτουργούν υπέρ της αύξησης της ευστάθειας των εκτός ισορροπίας βιοκοινοτήτων. 

	Θετική συνεισφορά υπέρ της ευστάθειας έχουν και οι διαταραχές που επάγουν τέτοιου είδους αλλαγές στο τοπίο ώστε να μειώνονται οι πιθανότητες φαινομένων ανταγωνιστικού αποκλεισμού. 

	Συχνά οι συμβιβασμοί που αναπτύσσονται ανάμεσα στις πληθυσμιακές παραμέτρους (αναπαραγωγή, επιβίωση, διάρκεια οντογένεσης, ρυθμοί διασποράς) όταν τα πληθυσμιακά μεγέθη είναι χαμηλά επιτρέπει να επωφεληθούν τα σπάνια είδη έναντι των κοινών. Για παράδειγμα οι συνθήκες μειωμένου ενδοειδικού ανταγωνισμού που ισχύουν για τα σπάνια είδη μπορεί να ευνοήσουν τη γεννητικότητα εις βάρος της διάρκειας οντογένεση με αποτέλεσμα την αύξηση του πληθυσμιακού τους μεγέθους. Ωστόσο, υπό συνθήκες αυξημένου πληθυσμιακού μεγέθους αυξάνει και ο ενδοειδικός ανταγωνισμός οπότε το σύστημα θα επιστρέψει στην αρχική του κατάσταση. 

	Η ετερογένεια του χώρο, με τη συνύπαρξη χωρίων διαφόρων μεγεθών και ποιοτήτων ευνοεί γενικά τη διατήρηση των μεταπληθυσμιακών συστημάτων για τα οποία θα γίνει λόγος σε επόμενο κεφάλαιο.

	 

	
	7.4. Διαταραχή και μοντέλα εκτός ισορροπίας βιοκοινοτήτων



	
	7.4.1. Κλασικά μοντέλα HSS και MS



	Ένα από τα πρώτα ολοκληρωμένα μοντέλα οργάνωσης των βιοκοινοτήτων προτάθηκε στις αρχές της δεκαετίας του ’60 και φέρεται ως HSS από τα αρχικά των συγγραφέων (Hairston, Smith & Slobodkin, 1960). Το μοντέλο προβλέπει ότι σε χερσαία περιβάλλοντα που δέχονται ήπιας έντασης καταπόνηση οι ανώτεροι θηρευτές ελέγχουν τα φυτοφάγα. Η θήρευση δεν επιτρέπει στα πληθυσμιακά μεγέθη των φυτοφάγων να αυξηθούν επαρκώς και, για τον λόγο αυτόν, εκείνα αδυνατούν να ελέγξουν με τη σειρά τους την ανάπτυξη της βλάστησης. Τελικά, τον έλεγχο της βλάστησης αναλαμβάνει ο ανταγωνισμός για φως και θρεπτικά που λαμβάνει χώρα ανάμεσα στα διάφορα φυτικά είδη. Προδήλως, η απομάκρυνση από τον βιότοπο των φυτοφάγων δεν θα έχει συνέπειες για τα φυτά. Αντίθετα, η απομάκρυνση θηρευτών ανώτερης τάξης θα επηρεάσει αποφασιστικά τα πληθυσμιακά μεγέθη των φυτοφάγων και έμμεσα την ανάπτυξη της βλάστησης.

	Στη μεταγενέστερη εκδοχή του αρχικού μοντέλου των Menge και Sutherland (1976), που διατυπώθηκε το 1987, εξετάζεται η σχετική σημαντικότητα ορισμένων οικολογικών διαδικασιών για την τροφική δομή της βιοκοινότητας. Συγκεκριμένα, μελετάται το κατά πόσον η σχετική σημαντικότητα του ανταγωνισμού, της θήρευσης και της απόκρισης στα αβιοτικά στοιχεία εξαρτάται από τον συνδυασμό τιμών δύο σύνθετων ανεξάρτητων παραγόντων/μεταβλητών, της περιβαλλοντικής καταπόνησης και του αναπαραγωγικού δυναμικού. Ως συνέργεια επιμέρους μεταβλητών, η περιβαλλοντική καταπόνηση θεωρήθηκε σύνθετη μεταβλητή. Για παράδειγμα, στα χερσαία συστήματα ο βαθμός καταπόνησης συναρτάται με τον συνδυασμό των συνθηκών υγρασίας, θερμοκρασίας, εδαφικού pH, εδαφικού πορώδους και πλείστων άλλων στοιχειωδών παραγόντων. Σε ό,τι αφορά το αναπαραγωγικό δυναμικό (ή αναπαραγωγική πυκνότητα, recruitment density), αυτό συναρτάται με τη βιωσιμότητα των νεαρών ατόμων έως την ενηλικίωση. Και αυτή η μεταβλητή θεωρείται σύνθετη, καθόσον υπολογίζεται ως μέσος όρος των χαμηλών τιμών αναπαραγωγικού δυναμικού ορισμένων και των υψηλών τιμών αντίστοιχα άλλων ειδών της βιοκοινότητας. 

	Τέλος, η σχετική αξία μιας οικολογικής διαδικασίας αναφορικά με τη δομή γενικότερα και την τροφική δομή ειδικότερα της βιοκοινότητας αναφέρεται στο ποσοστό της μεταβλητότητας των δεδομένων που ερμηνεύει ο κάθε παράγοντας. Αν, για παράδειγμα, η έρευνα αφορά την αφθονία των κυρίαρχων ειδών της βιοκοινότητας, η σχετική ερώτηση μπορεί να τεθεί ως εξής: Ποιο ποσοστό της διακύμανσης των τιμών αφθονίας των κυρίαρχων ειδών σε μια σειρά από περιοχές ερμηνεύεται με βάση διαφορές στα επίπεδα περιβαλλοντικής καταπόνησης και ποιο αντίστοιχο ποσοστό εξηγείται λόγω των διαφορών στο αναπαραγωγικό δυναμικό; 

	Τέλος, γίνεται δεκτό ότι η σχετική αξία των οικολογικών διαδικασιών διαφοροποιείται από το ένα τροφικό επίπεδο στο άλλο. Στο Σχήμα 7.2 απεικονίζονται χωριστά από πάνω προς τα κάτω για τα τροφικά επίπεδα των παραγωγών, των ενδιάμεσων καταναλωτών και των ανώτερων καταναλωτών οι μεταβολές της σχετικής αξίας των τριών οικολογικών διαδικασιών κατά μήκος των δύο ανεξάρτητων διαβαθμίσεων. Η βασική ιδέα που θεμελιώνει αυτό το μοντέλο θέλει την πολυπλοκότητα του τροφικού πλέγματος να μειώνεται, καθώς αυξάνεται η περιβαλλοντική καταπόνηση, ενώ ο ρόλος του αναπαραγωγικού δυναμικού είναι, γενικά, περιορισμένος. Συγκεκριμένα, σε περιβάλλοντα υψηλής καταπόνησης, όπως είναι η αρκτική τούνδρα ή οι έρημοι, οι φυτοφάγοι καταναλωτές έχουν χαμηλά πληθυσμιακά μεγέθη και το ίδιο συμβαίνει και με τους ανώτερους θηρευτές, οπότε, όπως απεικονίζεται στα αριστερά του οριζόντιου άξονα των τριών γραφημάτων, ο έλεγχος της τροφικής αλυσίδας ανήκει στο αβιοτικό. Αντίθετα, σε περιβάλλοντα που υφίστανται μέτριας έντασης καταπόνηση τα φυτοφάγα αδυνατούν να ελέγξουν την αύξηση της βλάστησης, που φτάνει σε μεγάλες πυκνότητες, και τη ρύθμιση αναλαμβάνει ο ανταγωνισμός ανάμεσα στα φυτικά είδη. Τέλος, στα περιβάλλοντα ήπιας καταπόνησης τα φυτοφάγα έχουν την ικανότητα να ελέγξουν τη φυτική αύξηση, οπότε και ο ανταγωνισμός ανάμεσα στα φυτικά είδη είναι μέτριας έντασης. Εδώ η θήρευση από τους ανώτερους θηρευτές αποτελεί τον σπουδαιότερο παράγοντα οργάνωσης των βιοκοινοτήτων. 
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	Σχήμα 7.2. Γραφική αναπαράσταση, υπό διάφορους συνδυασμούς καταπόνησης και ρυθμού αναπαραγωγής, των φυτών, της σχετικής αξίας των παραγόντων «βιοτικά στοιχεία», «ανταγωνισμός ανάμεσα στα φυτικά είδη» και «ρυθμός κατανάλωσης των φυτοφάγων ή ρυθμός θήρευσης», που, κατά Menge και Sutherland (1976), ελέγχουν την οργάνωση της βιοκοινότητας. Ο οριζόντιος άξονας απεικονίζει τη διαβάθμιση της καταπόνησης που υφίσταται το σύστημα (1: ελάχιστη καταπόνηση, 2: μέγιστη καταπόνηση), ο πλάγιος άξονας απεικονίζει τη διαβάθμιση αναπαραγωγικού δυναμικού (1: χαμηλό δυναμικό, 2: υψηλό δυναμικό αναπαραγωγής), ενώ επί του κάθετου άξονα φέρεται η σχετική αξία των τριών οικολογικών διαδικασιών. Πάνω γράφημα: απόκριση ανώτερων καταναλωτών. Μεσαίο γράφημα: απόκριση φυτοφάγων και ενδιάμεσων καταναλωτών. Κάτω γράφημα: απόκριση φυτών (άδεια από University of Chicago Press – Journals).

	 

	Η σύγκριση των μοντέλων HSS και MS που επιχείρησε ο Siege (1995, Σχήμα 7.3) δείχνει ότι το πρώτο προβλέπει χαμηλά πληθυσμιακά μεγέθη φυτοφάγων και αφθονία βλάστησης, ενώ το δεύτερο μιλά για αφθονία φυτοφάγων και αραιή φυτοκάλυψη. Ακόμη, το μοντέλο HSS προβλέπει αμελητέες συνέπειες πάνω στη βλάστηση, αν απομακρυνθούν οι θηρευτές ανώτερης τάξης, και ακριβώς στον αντίποδά της βρίσκεται η πρόβλεψη του MS. Η εφαρμοσιμότητα αμφότερων των μοντέλων περιορίζεται στα χερσαία περιβάλλοντα που λειτουργούν υπό συνθήκες μέτριας καταπόνησης. Πειραματικά δεδομένα από τέτοια περιβάλλοντα κλίνουν υπέρ των προβλέψεων του MS παρά εκείνων του HSS.
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	Σχήμα 7.3. Γραφική σύγκριση των μοντέλων HSS (αριστερά) και MS (σειρά τεσσάρων γραφημάτων δεξιά). Τα κάθετα βέλη συμβολίζουν τροφικές σχέσεις (Θ: θήρευση, Κ: κατανάλωση), ενώ τα οριζόντια συμβολίζουν ανταγωνισμό (Α). Οι συνεχείς γραμμές αντιστοιχούν σε ισχυρές σχέσεις και οι διακεκομμένες σε ασθενείς. Σύμφωνα με το μοντέλο HSS, ρυθμιστικός παράγοντας του πληθυσμιακού μεγέθους των θηρευτών και των φυτών είναι ο διαειδικός ανταγωνισμός (A), και των φυτοφάγων η θήρευση (Θ). Σύμφωνα με το μοντέλο MS, η δομή της βιοκοινότητας γίνεται απλούστερη με την αύξηση της φυσικής καταπόνησης από το επίπεδο 1 (δεξιά) έως το επίπεδο 4. Ήδη στο επίπεδο 2 ο ρυθμιστικός ρόλος των θηρευτών έχει εξασθενήσει, ενώ στο επίπεδο 3 μειωμένος είναι και ο ρυθμιστικός ρόλος των φυτοφάγων (Siege ,2005, άδεια από John Willey & Sons).

	 

	
	7.4.2. Εφαρμογές μοντέλων ρύθμισης από τα πάνω 



	Στο Σχήμα 7.4 απεικονίζεται το πώς η δραματική αύξηση των επισκεπτών στο Εθνικό Πάρκο Zion της Γιούτα, η οποία συνέβη μεταξύ 1920 και 1930, επηρέασε έμμεσα τα ποσοστά διάβρωσης στις όχθες των ρυακιών που διατρέχουν το πάρκο. Αυτό που συνέβη είναι ότι η αύξηση της ανθρώπινης δραστηριότητας συμπαρέσυρε σε μείωση τους πληθυσμούς των κούγκαρ. Σύμφωνα με τον Krebs (2009), αυτό είχε ως άμεση συνέπεια τη μεγέθυνση των πληθυσμών των ελαφιών. Με τη σειρά της, η αυξημένη πυκνότητα των ελαφιών επέφερε μείωση στην κάλυψη από λεύκες (cottonwood) και, τελικά, οδήγησε στη μείωση της ευστάθειας του εδάφους με αύξηση της διάβρωσης στις όχθες των ρεμάτων. Η μεταβολή στη δομή της τροφικής ακολουθίας προκάλεσε και παράπλευρες απώλειες. Πράγματι, η αύξηση της ροής του νερού στα ρέματα συμπαρέσυρε την αντικατάσταση της βλάστησης που ευνοούσε διάφορα είδη βατράχων, με τελικό αποτέλεσμα τη μείωση των πληθυσμών τους κατά περίπου 100 φορές.
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	Σχήμα 7.4. Διαγραμματική απεικόνιση ρύθμισης από τα πάνω στο Εθνικό Πάρκο Zion της Γιούτα. Η αύξηση των επισκεπτών προκάλεσε διαδοχικές επιπτώσεις στα διάφορα στοιχεία του ενδιαιτήματος. Κίτρινο παραλληλόγραμμο: εκτιμήσεις της συμμετοχής των επισκεπτών, των κούγκαρ, των ελαφιών, των αρτιβλάστων λεύκας, καθώς και του επιπέδου της διάβρωσης στις ζώνες διαβίωσης του κούγκαρ. Μπλε παραλληλόγραμμο: αντίστοιχες εκτιμήσεις στις ζώνες χωρίς κούγκαρ (άδεια από Pearson). 

	 

	Για άλλη μία φορά το δίδαγμα από το παραπάνω παράδειγμα είναι ότι οι συνέπειες από τη διαταραχή που προκαλεί η είσοδος διάφορων και συχνά αλλότριων στοιχείων στο σύστημα (εδώ των επισκεπτών) είναι απρόβλεπτες, γιατί οι τροφικές σχέσεις είναι πολύπλοκες και η διαμόρφωσή τους εξαρτάται σε μεγάλο βαθμό από τα χαρακτηριστικά του ενδιαιτήματος. Ανάλογες δυσκολίες ανακύπτουν και με την απομάκρυνση στοιχείων από τον βιότοπο. Ένα σχετικό παράδειγμα μάς έρχεται από ποτάμια της Καλιφόρνια όπου έχουν κατασκευαστεί φράγματα (Krebs, 2009). Εκεί οι προνύμφες ορισμένων εντόμων αποκτούν μεγάλες αφθονίες, επειδή υφίστανται θέσεις/καταφύγια, και, με τον τρόπο αυτόν, προστατεύονται από τους θηρευτές τους. Οι προνύμφες καταναλώνουν φύκια και ελέγχουν την εξάπλωσή τους μειώνοντας σημαντικά τον πληθυσμό τους. Στην περίπτωση που γίνουν έργα διευθέτησης της ροής των ποταμών, συνήθως αυξάνεται κατά πολύ και η ταχύτητα του νερού που μετακινεί πέτρες και άλλα υλικά, με αποτέλεσμα να σκοτώνονται άμεσα αρκετές προνύμφες και να καταστρέφονται τα καταφύγια. Με όρους οικολογίας, το στοιχείο «τεχνικά έργα» προκάλεσε την απομάκρυνση των προνυμφών, με τελικό αποτέλεσμα να βρεθούμε μπροστά σε φαινόμενα υπέρμετρης ανάπτυξης των φυκιών.

	Η προσθαφαίρεση πληθυσμών, ακόμα και ολόκληρων τροφικών επιπέδων, έχει χρησιμοποιηθεί και για λόγους διαχείρισης φυσικών συστημάτων, ιδίως λιμναίων. Έχει δειχτεί ότι, αν το σύστημα διαθέτει τέσσερα τροφικά επίπεδα, τότε η μεγέθυνση του ανώτερου επιπέδου οδηγεί σε έλεγχο του πληθυσμού των φυκιών, ενώ, αν τα τροφικά επίπεδα είναι τρία, τότε θα πρέπει να αφαιρεθούν ψάρια (τρίτο επίπεδο).
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	Η διαχείριση μιας ρυπασμένης με αστικά απόβλητα λίμνης στη Φινλανδία μάς προσφέρει ένα καλό παράδειγμα. Η λίμνη είχε σχετικά μεγάλη έκταση και βάθος που έφτανε τα 6 m. Εκεί, η ρύπανση με αστικά και βιομηχανικά απόβλητα είχε προκαλέσει υπέρμετρη αύξηση φυκιών και ταυτόχρονα είχε μεγεθυνθεί και το πληθυσμιακό μέγεθος ενός είδους κυπρίνου. Σύμφωνα με τον Krebs (2009), οι διαχειριστικές παρεμβάσεις έγιναν σύμφωνα με το πρωτόκολλο που καταχωρίζεται στον Πίνακα 7.3. Το σχέδιο προέβλεπε τη μαζική αφαίρεση ατόμων κυπρίνου, με αναμενόμενο αποτέλεσμα την αύξηση του ζωοπλαγκτού, το οποίο συνιστά τροφική πηγή για τον κυπρίνο, πράγμα που, με τη σειρά του, θα επέφερε μείωση των πληθυσμών των φυκιών λόγω αυξημένης κατανάλωσης. Στη διάρκεια μιας περιόδου διαχειριστικών παρεμβάσεων, που ξεκίνησε το 1989 και τερματίστηκε το 1993, απομακρύνθηκαν από τη λίμνη 1.018 τόνοι κυπρίνου. Μάλιστα, για τον καλύτερο έλεγχο του πληθυσμού του  κυπρίνου, προβλέφτηκε και η προσθήκη ενός ψαριού ανώτερου θηρευτή, έτσι ώστε να δημιουργηθεί και ένα τέταρτο τροφικό επίπεδο. Η λίμνη απορρυπάνθηκε γρήγορα και παρέμεινε σ’ αυτά τα επίπεδα καθαρότητας έως το 2000. Στα επόμενα χρόνια, ωστόσο, αυξήθηκε η εισροή λυμάτων στη λίμνη, πράγμα που οδήγησε στην αύξηση του πληθυσμιακού μεγέθους των φυκιών και του κυπρίνου. Να σημειώσουμε εδώ ότι κατά την εφαρμογή του διαχειριστικού σχεδίου κατεγράφη μια σημαντική και, από οικολογική άποψη, άκρως ενδιαφέρουσα απόκλιση από τις προδιαγραφές του πρωτοκόλλου. Συγκεκριμένα, αντίθετα με τις προβλέψεις, το πληθυσμιακό μέγεθος του ζωοπλαγκτού δεν μεταβλήθηκε στη διάρκεια των διαχειριστικών παρεμβάσεων. Έτσι, η πριν την παρέμβαση αυξημένη παρουσία των φυκιών αποδόθηκε αποκλειστικά στην αυξημένη ποσότητα απορριμμάτων κυπρίνου, οπότε με την απομάκρυνση των ψαριών επήλθε και η μείωση στα πληθυσμιακά μεγέθη των φυκιών.

	 

	

	Σύνοψη 7.3. Κλασικά μοντέλα HSS και MS

	Το μοντέλο HSS περιγράφει ρύθμιση από τα πάνω μέσω του θηρευτή ανώτερης τάξης.

	Το μοντέλο MS αποδίδει ρυθμιστικό ρόλο στη συνδυαστική δράση του επιπέδου των αβιοτικών στοιχείων, του ενδοειδικού ανταγωνισμού και της θηρευτικής πίεσης 

	 

	
	7.5. Νησιωτική γεωγραφία



	Χρησιμοποιούμε τον όρο «οικολογικό νησί», για να αναφερθούμε σε πραγματικά νησιά, υγρότοπους στο μέσο χερσαίας έκτασης, βουνοκορφές, υπολείμματα βλάστησης εντός τοπίου με διαφορετική μείζονα χρήση γης κ.λπ., να εννοήσουμε, με άλλα λόγια, περιορισμένης έκτασης βιότοπο, τόσο απομακρυσμένο από άλλους όμοιους μ’ αυτόν, ώστε η μετακίνηση πληθυσμών προς ένα άλλο νησί ή προς την πλησιέστερη στεριά (και εδώ ο όρος χρησιμοποιείται μεταφορικά) να χαρακτηρίζεται μετανάστευση. Τα νησιά αποτελούν μικρόκοσμους όπου μπορεί να μελετηθεί η οργάνωση των βιοκοινοτήτων και ιδιαιτέρως ο ρόλος των διαταραχών. Θέση βασικού εργαλείου ανάλυσης κατέχει η εξίσωση Arrhenius, η οποία περιγράφει τη σχέση ανάμεσα στον αριθμό των ειδών που καταγράφονται στο νησί και στην έκτασή του (Rosenzweig, 1995): 
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	όπου S= αριθμός ειδών, c= σταθερά, Α= επιφάνεια του νησιού και z= σταθερός εκθέτης. Με λογαρίθμηση η εξίσωση μετατρέπεται σε γραμμική, οπότε και ο εκθέτης z μετρά την κλίση της ευθείας (MacArthour & Wilson, 1967, Σχήμα 7.5). Η τιμή του z είναι ανεξάρτητη τόσο από την κλίμακα, δηλαδή την τάξη μεγέθους των νησιών, όσο και από τη μονάδα μέτρησης της επιφάνειας. Δεν συμβαίνει το ίδιο και με τη σταθερά c που μετρά τον αριθμό ειδών ανά μονάδα επιφάνειας και η τιμή της εξαρτάται απολύτως από τη μονάδα μέτρησης της επιφάνειας. 
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	Σχήμα 7.5. Γραμμική σχέση μεταξύ επιφάνειας και αριθμού ειδών (διπλή λογαριθμική κλίμακα) σε αμφίβια και ερπετά διάφορων νησιών του Ατλαντικού. Η κλίση της ευθείας έχει τιμή ίση με 0,30 (τροποποιημένο από Darlington, 1957, όπ. αναφ. στο Huggett, 2004, ελεύθερο).

	 

	Υπολογισμοί της τιμής z για μεγάλο αριθμό νησιών δίνουν έναν μέσο όρο ίσο με 0,3 και εύρος από 0,20 έως 0,35 (McArthur & Wilson, 1967· Preston, 1962). Αντίστοιχοι υπολογισμοί σε ηπειρωτικές περιοχές εκτιμούν γενικά μικρότερες τιμές z. Τελικά, εκτός από την έκταση του νησιού, ο αριθμός ειδών που καταγράφεται εκεί φαίνεται να επηρεάζεται και από την απόσταση που το χωρίζει από την ηπειρωτική χώρα. Όσο μικρότερη είναι αυτή η απόσταση, τόσο μεγαλύτερος θα είναι και ο ρυθμός μετανάστευσης από την ενδοχώρα προς το νησί. Τελικά, ο αριθμός αυτός θα σταθεροποιηθεί, όταν ο ρυθμός μετανάστευσης προς το νησί εξισωθεί με τον ρυθμό εξαφάνισης ειδών από εκεί (Σχήμα 7.6).
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	Σχήμα 7.6. Αριθμός ειδών σε οικολογικό νησί. Ο αριθμός των ειδών του νησιού θα σταθεροποιηθεί, όταν ο ρυθμός εισόδου νέων ειδών από την ενδοχώρα γίνει ίσος με τον ρυθμό εξαφάνισης ειδών από το νησί.

	Ένα περισσότερο πολύπλοκο μοντέλο οικοδομείται γύρω από την ιδέα ότι ο αριθμός των ειδών στο νησί μπορεί να προβλεφτεί με βάση την ενέργεια που φτάνει εκεί (Species-energy θεωρία). Το μοντέλο συνδυάζει παραμέτρους που αναφέρονται στη θερμοκρασία, στις βροχοπτώσεις, στο μέγεθος του νησιού, καθώς και στην απόστασή του από την ξηρά. Η εφαρμογή του σε 346 νησιά παγκοσμίως έφτασε να εξηγεί το 88% της διακύμανσης της ποικιλότητας των πουλιών σ’ αυτά (Krebs, 2009).

	 

	

	Σύνοψη 7.4: Νησιωτική βιογεωγραφία

	Το πεδίο της νησιώτικης βοιγεωγραφίας διερευνά τη σχέση ανάμεσα στην έκταση του βιότοπου και στον αριθμό των ειδών που διαβιούν εκεί.

	Τα αντίστοιχα μοντέλα οικοδομούνται με βάση την ιδέα ότι υφίσταται ισοζύγιο ανάμεσα στις εισόδους προς και τις εξόδους από το βιότοπο. 

	Οι είσοδοι και οι έξοδοι ταυτοποιούνται άλλοτε με τον αριθμό των ειδών και άλλοτε με το ποσό της βιομάζας

	 

	
	7.6. Πολλαπλές σταθερές καταστάσεις



	Σύμφωνα με τις πιο σύγχρονες θεωρητικές απόψεις της οικολογίας των βιοκοινοτήτων που αφορούν το πρόβλημα «ισορροπία – μη ισορροπία», γίνεται αποδεκτή η ύπαρξη πολλαπλών επιπέδων όπου μια κοινότητα μπορεί να σταθεί σε ισορροπία (Petraitis & Dudgeon, 2004a). Στο πλαίσιο των νέων αυτών αντιλήψεων, για να θεωρηθεί ότι μια κοινότητα μπορεί να βρει την ισορροπία της σε περισσότερες από μία καταστάσεις οργάνωσης, θα πρέπει να πληρούται ολόκληρη σειρά από κριτήρια. Το κυριότερο απ’ αυτά απαιτεί από τη βιοκοινότητα να μπορεί να επιστρέψει στο αρχικό σταθερό επίπεδο ισορροπίας μετά από ήπια διαταραχή. Αν, όμως, το μέγεθος της διαταραχής είναι τόσο μεγάλο, ώστε να μετακινήσει τη δομή της βιοκοινότητας σε νέο σημείο ισορροπίας, τότε αυτή θα πρέπει να παραμείνει εκεί και μετά την παύση της διαταραχής. Μάλιστα, για να θεωρηθεί σταθερό το σύστημα των πολλαπλών καταστάσεων ισορροπίας, απαιτείται οι βιοκοινότητες να παραμένουν στα διάφορα αυτά επίπεδα σταθερότητας για διάστημα που ξεπερνά τη διάρκεια ζωής του κυρίαρχου είδους. Επίσης, αν στις επιμέρους θέσεις του ενδιαιτήματος επικρατούν παρόμοιες αβιοτικές συνθήκες, αυτό είναι ενδεικτικό του ότι, στο συγκεκριμένο ενδιαίτημα, η βιοκοινότητα μπορεί να ισορροπήσει σε περισσότερες από μία καταστάσεις ισορροπίας. 

	Θα πρέπει πάντως να σημειωθεί ότι τα υφιστάμενα έως σήμερα πειραματικά δεδομένα από φυσικές κοινότητες δεν προσφέρουν ισχυρή υποστήριξη στην ιδέα των πολλαπλών καταστάσεων σταθερότητας. Μερική στήριξη προσφέρεται από ορισμένα υδατικά συστήματα όπου έχει παρατηρηθεί ότι μία και η αυτή θέση στον χώρο μπορεί να καταληφθεί από δύο ή περισσότερες αυτοοργανούμενες κοινότητες. 

	Μια γραφική απεικόνιση των απόψεων αυτών δίνεται στο Σχήμα 7.7 (Petraitis & Dudgeon, 2004b). Όπως επισημαίνει και το πάνω γράφημα του Σχήματος, σε μια περιοχή έχει εγκατασταθεί βιοκοινότητα φυκιών που παραμένει εκεί, με τη δομή της να ταλαντώνεται τυχαία γύρω από τη μέση κατάσταση ισορροπίας. Σε κάποια στιγμή συμβαίνει διαταραχή (μαύρο βέλος), που απομακρύνει το σύστημα από την ισορροπία και το στέλνει να ισορροπήσει για ορισμένο σύντομο διάστημα ταλαντούμενο σε ένα κατώτερο επίπεδο ισορροπίας. Στη συνέχεια, το σύστημα θα επανακάμψει και θα ταλαντώνεται πάντα στην αρχική θέση ισορροπίας. Και η ιστορία θα επαναληφθεί ξανά και ξανά. Ωστόσο, το κάτω γράφημα του Σχήματος 7.7 σκιαγραφεί μια άλλη εκδοχή της ιστορίας. Μετά από δριμεία διαταραχή (πρόκειται για τη δεύτερη διαταραχή που συμβολίζεται με μπλε βέλος), η βιοκοινότητα των φυκιών θα υποβαθμιστεί σε πολύ χαμηλά επίπεδα κάτω από τη διακεκομμένη γραμμή. Εκεί, μετά μια σύντομη περίοδο, κατά την οποία η κοινότητα των φυκιών επιχειρεί την εξισορρόπησή της, αυτή θα αντικατασταθεί και θα δώσει τη θέση της σε κοινότητα οστρακοειδών, η οποία θα βρει το δικό της σημείο ευστάθειας σε ακόμα χαμηλότερο επίπεδο.
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	Σχήμα 7.7. Πάνω: Ισορροπημένη η βιοκοινότητα φυκιών επανακάμπτει μετά τη διαταραχή (μαύρο βέλος) σε κατάσταση συγκρίσιμη με την προηγούμενη και η ιστορία συνεχίζεται με τον ίδιο τρόπο. Κάτω: Μετά τη δεύτερη διαταραχή (μπλε βέλος), η ίδια κοινότητα των φυκιών αντικαθίσταται βαθμιαία από κοινότητα οστρακοειδών που ισορροπεί στο δικό της σημείο ισορροπίας(Petraitis & Dudgeon, 2004b, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	Στήριξη στις νεότερες θεωρητικές προσεγγίσεις προσφέρουν και δεδομένα από σαβάνες αλλά και μεσογειακούς σχηματισμούς. Επί της ουσίας, τα δεδομένα αυτά περιγράφουν διακριτά στάδια στην πορεία της οικολογικής διαδοχής, που συναρθρώνουν πολλαπλά επίπεδα ισορροπίας των βιοκοινοτήτων. Στην περίπτωση της σαβάνας, εκτάσεις με ξυλώδη βλάστηση και άλλες με ποώδη μπορεί να θεωρηθεί ότι αντιστοιχούν σε εναλλακτικές καταστάσεις ισορροπίας. Εδώ, κινούσα δύναμη της διαδικασίας οικολογικής διαδοχής αποτελούν η βροχόπτωση, η βιομάζα των ποωδών και η ένταση της φωτιάς. Μεταξύ τους υφίσταται θετική συσχέτιση. Μεγαλύτερη ένταση φωτιάς συνεπάγεται και μεγαλύτερη θνησιμότητα των σπερμάτων και των αρτιβλάστων των θάμνων. Στην περίπτωση των μεσογειακών συστημάτων, το έναυσμα δίνει διαταραχή που προκαλεί η συνέργεια δύο ανθρωπογενών πιέσεων, της φωτιάς και της βόσκησης. Η βόσκηση, ωστόσο, μπορεί να αλλάξει την πορεία της οικολογικής διαδοχής εξαιτίας της απομάκρυνση του εύφλεκτου υλικού, πράγμα που, με τη σειρά του, μειώνει τις δυσμενείς συνέπειες της πυρκαγιάς. 

	Όπως διακρίνεται και στο Σχήμα 7.8, η πορεία της διαδοχής σε συστήματα σαβάνας περιλαμβάνει δύο σταθερές και δύο μεταβατικές καταστάσεις (Krebs, 2009). Η μετάβαση από τη σταθερή κατάσταση με κυριαρχία ποώδους βλάστησης (πάνω αριστερά) στη μεταβατική κατάσταση κυριαρχίας των αγρωστωδών (πάνω κέντρο) συντελείται σε περίπου δύο χρόνια και απαιτεί ικανοποιητικά ποσοστά βροχής. Στο σημείο αυτό, η φορά της πορείας μπορεί να αντιστραφεί, αν επισυμβεί φωτιά τέτοιας έντασης, που να καταστρέψει τα σπέρματα και τα αρτίβλαστα των θάμνων. Μετάβαση στην επόμενη σταθερή κατάσταση με πυκνή θαμνώδη βλάστηση (πάνω δεξιά) θα συμβεί, αν δεν υπάρξει πυρκαγιά, και η διαδικασία αυτή απαιτεί 10-20 χρόνια. Από την τελευταία κατάσταση το σύστημα μπορεί να οδηγηθεί στη μεταβατική μεταπυρική κατάσταση (κάτω κέντρο), αν υπάρξει μεν πυρκαγιά, που, όμως, θα συνοδευτεί και από ικανή ποσότητα βροχής. Μάλιστα, αν στη συνέχεια δεν υπάρξει πυρκαγιά, υπάρξει, όμως, αυξημένη βροχόπτωση, ώστε να συντηρεί ικανή μάζα ποωδών, το σύστημα μπορεί να επιστρέψει πίσω στην κατάσταση κυριαρχίας της θαμνώδους βλάστησης. Τέλος, το σύστημα θα μετακινηθεί από τη μεταβατική μεταπυρική κατάσταση στην αρχική σταθερή κατάσταση (πάνω αριστερά) υπό συνθήκες ικανής βροχόπτωσης, που, όμως, συνοδεύονται από επαναλαμβανόμενες πυρκαγιές, οι οποίες παρεμποδίζουν την ανάπτυξη των αρτιβλάστων των θάμνων. 
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	Σχήμα 7.8. Πορεία οικολογικής διαδοχής σε συστήματα σαβάνας, την οποία επάγει η συνέργεια φωτιάς και βροχόπτωσης (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	Σε ό,τι αφορά τους μεσογειακούς σχηματισμούς, η Vetter (2009) περιγράφει ασυνεχείς αποκρίσεις της βλάστησης στη βοσκητική πίεση, στην ξηρασία και στη φωτιά σε βοσκότοπους της Νότιας Αφρικής. Οι σχηματισμοί αυτοί αλλού κυριαρχούνται από δέντρα, αλλού από θάμνους και αλλού από ποώδη φυτά, ενώ δεν καταγράφονται ενιαία πρότυπα οικολογικών διαδικασιών και σχέσεων ανάμεσα στις διάφορες μεταβλητές, όπως είναι η σχέση ανάμεσα στις βροχοπτώσεις και στην πρωτογενή παραγωγή. Εκεί, οι πορείες υποβάθμισης και ανάκαμψης είναι μάλλον περίπλοκες και περιλαμβάνουν διακριτά μεταβατικά στάδια, ισχυρούς αναδραστικούς μηχανισμούς, καθώς και περισσότερα από ένα τελικά στάδια ισορροπίας. Υπενθυμίζουμε ότι οι μηχανισμοί αρνητικής ανάδρασης συντείνουν στην ευστάθεια των συστημάτων και, για τον λόγο αυτόν, παρεμποδίζουν την ανέλιξη των διαδικασιών υποβάθμισης ή/και αναβάθμισης των μεσογειακών σχηματισμών. Αντίθετα, οι μηχανισμοί θετικής ανάδρασης συντείνουν στην αστάθεια και ευνοούν τη μετάβαση σε νέες καταστάσεις. 

	Ειδικότερα, η πορεία υποβάθμισης των βοσκοτόπων της Ν. Αφρικής κινητοποιείται από συνδυασμό βιοτικών παρεμβάσεων (βόσκηση, φαινόμενα ανταγωνισμού) και μεταβολών στα αβιοτικά στοιχεία (καθεστώς βροχοπτώσεων, διάρκεια περιόδου ξηρασίας, απόθεμα θρεπτικών στοιχείων), που παράγουν δυναμικές, οι οποίες καθιστούν δυνατή την υπέρβαση των αντιστάσεων που εγείρουν οι μηχανισμοί αρνητικής ανάδρασης και, έτσι, διευκολύνουν τη μετάβαση σε επόμενο στάδιο υποβάθμισης ή αναβάθμισης. Η υπέρβαση των αντιστάσεων απαιτεί την αποδυνάμωση των μηχανισμών εξισορρόπησης. Ένα παράδειγμα υπέρβασης των αντιστάσεων που προβάλλουν οι μηχανισμοί αρνητικής ανάδρασης στην υποβάθμιση των βοσκοτόπων παρέχει η προσφορά ζωοτροφών στα ζώα κατά τη διάρκεια της ξερής περιόδου. Συγκεκριμένα, υπό συνθήκες πεδίου, η σχέση που συνδέει τα φυτοφάγα με τη βλάστηση είναι συμμετρική και συνιστά μηχανισμό αρνητικής ανάδρασης, με την έννοια ότι η αύξηση των φυτοφάγων αντισταθμίζεται από τη μείωση της βλάστησης και αντίστροφα. Η λειτουργία αυτού του μηχανισμού διατηρεί τον βοσκότοπο σε κατάσταση ισορροπίας. Ωστόσο, αν προσφερθούν ζωοτροφές στη διάρκεια της ξηρής περιόδου, τότε η σχέση των φυτοφάγων με τη βόσκηση γίνεται ασύμμετρη υπέρ των φυτοφάγων, οπότε μειώνεται και ο ρυθμιστικός ρόλος της βλάστησης. Το αποτέλεσμα είναι αύξηση του αριθμού των ζώων, φαινόμενα υπερβόσκησης στη διάρκεια της υγρής περιόδου και, τελικά, υποβάθμιση του βοσκότοπου. 

	Σε ό,τι αφορά ελληνικούς βοσκότοπους, στο Σχήμα 7.9 ιχνογραφείται η περίπτωση των μεσογειακών σχηματισμών της Θεσσαλίας (Παντής, 1987· Pantis & Mardiris, 1992). Το σύστημα συναρθρώνει τρεις τελικές ευσταθείς καταστάσεις και δύο μεταβατικές. Κινητήρια δύναμη αποτελεί ο συνδυασμός της έντασης της βόσκησης και της συχνότητας εμφάνισης της φωτιάς. Ο ισορροπημένος αείφυλλος σκληρόφυλλος σχηματισμός (κατάσταση 1) κυριαρχεί στην περιοχή. Η βοσκητική πίεση θα οδηγήσει τον σχηματισμό, μέσω της κατάστασης 2, να ισορροπήσει σε κατώτερο επίπεδο, το οποίο έχει τη μορφή φρυγανότοπου (Πίνακας 7.4). Από την πλευρά της, η συνδυασμένη δράση της βόσκησης με τη φωτιά θα οδηγήσει τον αείφυλλο σκληρόφυλλο σχηματισμό, μέσω των καταστάσεων 2 και 3, σε λειμώνα ασφοδέλων, δηλαδή σε πολύ χαμηλότερο επίπεδο ισορροπίας (κατάσταση 5). 
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	Σχήμα 7.9. Διαδρομές οικολογικής διαδοχής συστήματος αείφυλλων σκληρόφυλλων σχηματισμών της Θεσσαλίας, τις οποίες επάγει η συχνότητα των πυρκαγιών και η ένταση της βόσκησης (Stamou, 1998, άδεια από Springer).
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	Όπως προκύπτει και από την εξέταση του Πίνακα 7.4, η κατάσταση των διάφορων σχηματισμών αποτιμάται με βάση χαρακτηριστικά που σχετίζονται με τη βόσκηση. Ο λόγος είναι ότι η συγκεκριμένη περιοχή στη Θεσσαλία χρησιμοποιείται, κατά βάση, ως βοσκότοπος. Έτσι, η κατάσταση 1 (αείφυλλα σκληρόφυλλα) χαρακτηρίζεται από συγκριτικά μεγάλο ύψος βλάστησης, υψηλό βαθμό κάλυψης από ξυλώδη είδη, καθώς και είδη που προτιμώνται από τα ζώα. Στον αντίποδα βρίσκονται οι ακραίοι σχηματισμοί ισορροπίας 4 και 5. Ειδικά, ο σχηματισμός 4 (φρυγανικός σχηματισμός) χαρακτηρίζεται από βλάστηση με το χαμηλότερο ύψος, ενώ ο 5 (λειμώνας ασφοδέλων) διαθέτει τα λιγότερα ξυλώδη είδη με πολύ χαμηλή κάλυψη και τα λιγότερα είδη πρώτης προτίμησης από τα ζώα.

	 

	

	Σύνοψη 7.5: Πολλαπλές σταθερές καταστάσεις 

	Οι νεότερες απόψεις προτείνουν ως απόκριση στις διαταραχές τη δυνατότητα εξισορρόπησης της βιοκοινότητας σε περισσότερα από ένα επίπεδα ισορροπίας.

	Προτείνουν, ακόμα, την ύπαρξη πολλαπλών διαδρομών μέσω των οποίων η βιοκοινότητα μπορεί να οδηγηθεί σε ένα από τα πιθανά επίπεδα ισορροπίας.
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8. Οικολογία τοπίου


	8.1 Συγκρότηση του τοπίου

	Φανταστείτε έναν συγκεκριμένο τόπο όπου συνυπάρχουν ενός ορισμένου τύπου βιοκοινότητες, ας πούμε κοινότητες ξυλωδών φυτών. Φανταστείτε ακόμη ότι αυτές οι βιοκοινότητες συγκροτούν νησίδες βλάστησης διάφορων μεγεθών και διαφορετικής σύνθεσης η καθεμιά. Φανταστείτε, τέλος, αυτές τις βιοκοινότητες να διασπείρονται τυχαία και τον μεταξύ τους χώρο να καλύπτεται είτε από ποώδη βλάστηση ή από πετρώδεις σχηματισμούς πάνω στους οποίους διακρίνονται κοινότητες από λειχήνες και βρύα. Ήδη φανταστήκατε ένα τοπίο που, μάλιστα, μοιάζει να είναι μεσογειακό (Φωτογραφία 8.1).
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	Φωτογραφία 8.1. Πάνω αριστερά: Αιγαιακό τοπίο (λεπτόκοκκο μωσαϊκό). Πάνω δεξιά: επισήμανση χωρίων και ενδιάμεσων χώρων (matrix). Κάτω αριστερά: Μωσαϊκό τοπίου και οικολογικοί διάδρομοι. Κάτω δεξιά: Ποτάμιος διάδρομος. Επεξηγήσεις σχετικά με τους όρους στην αμέσως επόμενη ενότητα.

	 

	Από την παραπάνω περιγραφή προκύπτουν και τα στοιχεία που συγκροτούν το μωσαϊκό του τοπίου (landscape). Έτσι, οι διακριτές φυτικές βιοκοινότητες αντιστοιχούν στα χωρία ή κατατμήματα (patches ή landscape elements) τα οποία διαχωρίζονται από οικολογικό σχηματισμό διαφορετικής σύνθεσης και δομής, ο οποίος αποτελεί τον ενδιάμεσο χώρο ή υπόβαθρο (matrix, Σχήμα 8.1, Πλαίσιο 8.1).
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	Το μέγεθος, το σχήμα και ο γεωγραφικός προσανατολισμός των χωρίων επηρεάζουν σε μεγάλο βαθμό τις φυσικές και οικολογικές διεργασίες που λαμβάνουν χώρα εκεί. Τέτοιες φυσικές διεργασίες είναι, για παράδειγμα, εκείνες που σχετίζονται με τη διεύθυνση και την ένταση του ανέμου και οι οποίες, με τη σειρά τους, επηρεάζουν βιολογικές διεργασίες, όπως είναι η διασπορά των σπερμάτων ή, ακόμα, και η διασπορά ορισμένων ζωών, όπως τα έντομα, τα ακάρεα κ.λπ. 

	Στο πλαίσιο του τοπίου γίνονται αντιληπτά και τα αποτελέσματα των ανθρωπογενών ή και των φυσικών διαταραχών (Ricklefs, 2008). Έτσι, μετά από μία διαταραχή —μια πυρκαγιά για παράδειγμα—, ορισμένα στοιχεία του τοπίου παραμένουν αδιατάρακτα, η κύρια έκταση, όμως, καταλαμβάνεται από διαταραγμένα χωρία, όπου συχνά η αρχική δομή του τοπίου έχει υποστεί βαθύτατους μετασχηματισμούς. Να σημειώσουμε πάντως ότι το τοπίο δεν αποτελεί παθητικό πεδίο υποδοχής των ανθρωπογενών δραστηριοτήτων. Οι βιοτικές και οι αβιοτικές συνθήκες που επικρατούν εκεί καθορίζουν σε μεγάλο βαθμό την ανθρώπινη δραστηριότητα και αντίστροφα. 

	Οικολογική αξία έχει και η περιφερειακή ζώνη των χωρίων (edge), καθώς και οι διεπιφάνειες ή χώροι όπου το ένα χωρίο εισχωρεί για λίγο μέσα στο άλλο και οι οποίοι αναφέρονται ως «οικότονοι» (ecotones, “Landscape Ecology Large-scale Spatial Patterns and Ecological Processes Web Site”, 2009). Για τα δύο αυτά δομικά στοιχεία του τοπίου θα μιλήσουμε διεξοδικά σε επόμενη ενότητα αυτού του κεφαλαίου. Να σημειώσουμε εδώ ότι συχνά η περιφερειακή ζώνη ενός χωρίου εφάπτεται σε εκείνη ενός άλλου. Εκείνο το μέρος της περιφερειακής ζώνης ονομάζεται «σύνορο» (border), ενώ οι συνοριακές επιφάνειες δύο εφαπτόμενων χωρίων μαζί με το σύνορο συγκροτούν την «οριακή ζώνη» (boundary zone, Φωτογραφία 8.2, προηγούμενη σελίδα). 
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	Σχήμα 8.1. Σκιτσογραφική αναπαράσταση τοπίου (τροποποιημένο από “Streem Corridor Restoration: Principles, Processes, and Practices, 10/98 Web Site”, 2015).

	 

	Σε ορισμένες περιπτώσεις, η οριοθέτηση των χωρίων γίνεται με βάση φυσιογραφικά στοιχεία, όπως, για παράδειγμα, απότομες μεταβολές στον εδαφικό τύπο, την τοπογραφία, γεωμορφολογικά χαρακτηριστικά, όπως οι βραχώδεις σχηματισμοί, αλλά, ακόμα, και με βάση ισχυρές μικροκλιματικές διαφοροποιήσεις (Φωτογραφία 8.3 και Σχήμα 8.2). Εκεί, τα επικρατούντα για μεγάλη χρονική διάρκεια χαρακτηριστικά του βασικού οικολογικού σχηματισμού θα καθορίσουν και τα χαρακτηριστικά των γειτονικών χωρίων. Χωρία αυτού του είδους εμφανίζουν αξιοσημείωτη διάρκεια στον χρόνο. 
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	Φωτογραφία 8.2. Περιφερειακές ζώνες βιοκοινοτήτων, σύνορα και οριακή ζώνη.

	 

	Σε άλλες περιπτώσεις, η οριοθέτηση των τοπικών χωρίων είναι είτε αποτέλεσμα φυσικών καταστροφών (φωτιές, καταιγίδες, πλημμύρες κ.λπ.) ή ανθρωπογενών παρεμβάσεων (εκχερσώσεις, υπερβόσκηση, δημιουργία οικιστικών ζωνών κ.λπ.). Τα χωρία αυτά είναι γενικώς ασταθή και, αν παύσει να υφίσταται η αιτία που τα διατηρεί, τότε, μέσω των διαδικασιών της οικολογικής διαδοχής, θα αλλάξει η σύνθεση και η δομή τους. 

	Σε μερικές περιπτώσεις, η μετάβαση από το ένα χωρίο στο γειτονικό του γίνεται απότομα. Υπάρχουν, ωστόσο, και περιπτώσεις οριακών ζωνών όπου δύο γειτονικά χωρία επικαλύπτονται και, επομένως, οι εκεί βιοκοινότητες είναι μεικτές, αποτελούμενες από είδη που κανονικά καταγράφονται είτε μόνο στο ένα ή μόνο στο άλλο χωρίο (Φωτογραφία 8.4). 
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	Φωτογραφία 8.3. Αριστερά πάνω: Την οριοθέτηση των χωρίων του σχηματισμού επάγουν τοπογραφικές διαφοροποιήσεις. Δεξιά πάνω: Απότομη μετάβαση από τον σχηματισμό των κωνοφόρων στον θαμνώδη σχηματισμό που επάγει η ξύλευση. Αριστερά κάτω: Η μετάβαση από τον θαμνώδη σχηματισμό στην καλλιεργούμενη περιοχή είναι σαφέστατη.

	Σχήμα 8.2. Κάτω δεξιά: Σχηματική απεικόνιση περιφερειακών και συνοριακών ζωνών διάφορων μορφών. 

	 

	Οι μεικτές αυτές ζώνες μετάβασης από τον έναν σχηματισμό στον γειτονικό του (οικοτόνοι) χαρακτηρίζονται από αυξημένο πλούτο ειδών. Πράγματι, τα προσαρμοσμένα στις συνθήκες της περιφερειακής ζώνης φυτικά και ζωικά είδη έχουν την ευκαιρία να διεισδύσουν στις γειτονικές ζώνες σε απόσταση που επιτρέπουν οι δυνατότητες του καθενός. Έτσι, στη μεικτή ζώνη του οικοτόνου καταγράφονται είδη και από τους δύο γειτονικούς σχηματισμούς. Εκεί, εκτός από τα είδη που εισέδυσαν από το ένα και το άλλο γειτονικό χωρίο, παρεισδύουν συνήθως και πρόσθετα είδη, προσαρμοσμένα στις ειδικές συνθήκες της μεικτής ζώνης, οπότε και συγκροτείται κοινότητα μοναδικής σύνθεσης (Ricklefs, 2008). Χρησιμοποιούμε τον όρο «φαινόμενο διεπιφανειών» ή «περιφερειακών ζωνών» (edge effect), για να αποδώσουμε τις διαφορετικές συνθήκες και τη μοναδικότητα των οικολογικών συγκροτήσεων που διαβιούν στις μεικτές ζώνες (Barnes, 2000). 
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	Φωτογραφία 8.4. Αριστερά: Μεικτή ζώνη αείφυλλων-σκληρόφυλλων, Δεξιά: φυλλοβόλα και κωνοφόρα.

	 

	Όπως έχουμε σημειώσει επανειλημμένα, οι βιοκοινότητες είναι δυναμικά συστήματα που μεταβάλλονται τόσο στον χρόνο όσο και στον χώρο. Ειδικά στις μεικτές ζώνες, τα φαινόμενα έχουν την ιδιαιτερότητά τους. Ας δούμε, για παράδειγμα, τι θα ακολουθήσει την επιλεκτική ξύλευση πευκοδάσους των Γερανείων, που προβλέπει την αφαίρεση δέντρων μεγάλης ηλικίας. 

	Το πρώτο που θα καταγραφεί μετά την αφαίρεση των γηραιότερων δέντρων είναι αύξηση της ηλιακής ακτινοβολίας που εισχωρεί στη συστάδα. Αυτή θα συνοδευτεί από άνοδο των επιπέδων της θερμοκρασίας, με άμεσο επακόλουθο την αύξηση της εξάτμισης και τη δημιουργία ξηροφυτικών συνθηκών. Η βλάστηση θα ανταποκριθεί σ’ αυτές τις μεταβολές σε μικρό χρονικό διάστημα. Η κορμοστέγη των δέντρων που παρέμειναν θα αυξηθεί και πιθανόν θα αναπτυχτούν και πλάγιοι κλάδοι σε κατώτερα σημεία των κορμών. Επίσης, μερικά από τα σκιόφιλα είδη των κατωτέρων ορόφων, όπως οι κουμαριές, δεν θα ανταποκριθούν στις νέες συνθήκες φωτισμού και πιθανότατα θα περιοριστούν. Αντίθετα, τα περισσότερο φωτόφιλα είδη, π.χ. οι σχίνοι, θα αποκτήσουν πλεονέκτημα και θα αναπτυχτούν. Ακόμη, αναμένεται αυξημένη ενεργοποίηση των σπερμάτων της εδαφικής τράπεζας, με αποτέλεσμα την εμφάνιση αρτιβλάστων δέντρων και ποωδών. Τέλος, η μείωση της δεντροκάλυψης ευνοεί συνήθως και τον εποικισμό της δασοσυστάδας με είδη, όπως τα πουρνάρια, από γειτονικά χωρία. 

	Στη συνέχεια, η δυναμική θα διαγράψει σχεδόν αντιπαράλληλη πορεία οπισθοδρόμησης. Πράγματι, με τον καιρό η αυξημένη κορμοστέγη, οι πλάγιοι κλάδοι και η ενηλικίωση της βλάστησης των κατώτερων ορόφων θα συντείνουν στην πυκνή φυτοκάλυψη της μεικτής ζώνης, με άμεση συνέπεια την ελάττωση της ηλιακής ακτινοβολίας που φτάνει στα κατώτερα επίπεδα. Μερικά είδη θα εκτοπιστούν άμεσα, ενώ άλλα θα αντιμετωπίσουν ισχυρότατο ανταγωνισμό για φως, οπότε, ανάλογα με την ανταγωνιστική τους δεινότητα, άλλα απ’ αυτά θα επιβιώσουν και άλλα θα εκτοπιστούν. Σταδιακά, η φυσιογνωμία της συστάδας ομογενοποιείται όλο και πιο πολύ. Ο αριθμός των ειδών μεγάλης αφθονίας θα μειωθεί δραστικά, με τα ψηλά δέντρα, των οποίων οι πλάγιοι κλάδοι διευθύνονται χαμηλά προς το έδαφος, να κυριαρχούν, ενώ ελάχιστη από τη βλάστηση των κατώτερων ορόφων θα απομείνει στη ζώνη.

	Να σημειωθεί, ακόμα, ότι η δυναμική στις μεικτές ζώνες ακολουθεί διαφορετικές πορείες απ’ ό,τι στο εσωτερικό των χωρίων, επειδή εκεί επικρατούν διαφορετικές συνθήκες, ειδικά στην περίπτωση των δασικών ζωνών. Για παράδειγμα, διασχίζοντας κανείς χειμώνα τη στενή έκταση της ζώνης με κατεύθυνση από το δάσος προς τον ανοιχτό χώρο, διαπιστώνει βαθμιαία αύξηση της έντασης του ανέμου, αντίστοιχη πτώση της υγρασίας και αύξηση της ηλιακής ακτινοβολίας, κοντολογίς αύξηση του δείκτη ξηροφυτικότητας. Ανάλογα και με τον γεωγραφικό προσανατολισμό της ζώνης, ξηροφυτικές συνθήκες σημαίνουν αυξημένη διαπνοή και αυξημένη ζήτηση νερού από τα φυτά. 
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	Ένα άλλο χαρακτηριστικό στοιχείο του τοπίου είναι οι οικολογικοί διάδρομοι (corridors, Πλαίσιο 8.2). Πρόκειται για ζώνες βλάστησης που ενώνουν μεταξύ τους απομακρυσμένα χωρία. Η βλάστηση του κάθε διαδρόμου διαφέρει από εκείνη του χωρίου ή των χωρίων που διασχίζει, μπορεί, όμως, και να μοιάζει με εκείνη των χωρίων που διασυνδέει. Διακρίνονται γραμμικοί διάδρομοι (ανεμοφράκτες, φυτοφράκτες, πρανή δρόμων και αρδευτικών καναλιών), καθώς και διάδρομοι όπου επικρατούν διαφορετικές συνθήκες στο εσωτερικό και στην περιφέρεια του διαδρόμου/ζώνης. 

	Συχνά οι διάδρομοι είναι ανθρωπογενή δημιουργήματα, που δημιουργούνται π.χ. με τον καθαρισμό της βλάστησης κάτω από τις γραμμές μεταφοράς ηλεκτρικής ενέργειας, ή πρόκειται για ζώνες βλάστησης που έχουν παραμείνει μετά την εκχέρσωση περιοχών και άλλες παρόμοιες δραστηριότητες (Ricklefs, 2008 & Φωτογραφία 8.5). 

	Σε κάθε περίπτωση, οι διάδρομοι/ζώνες συγκροτούν από μόνοι τους μοναδικά ενδιαιτήματα, ενώ διαμεσολαβούν και για την επικοινωνία απομακρυσμένων ενδιαιτημάτων (Barnes, 2000). Για παράδειγμα, οι διάδρομοι κατά μήκος των ρεμάτων αποτελούν σπουδαίας σημασίας ενδιαίτημα για την παρόχθια πανίδα. Επίσης, οι διάδρομοι σε περιαστικές περιοχές συνιστούν ενδιαίτημα για πολλά ζωικά και φυτικά είδη, ενώ αποτελούν και ενδιάμεσους σταθμούς για τα μεταναστευτικά πουλιά. Τέλος, διάδρομοι ανάμεσα σε καλλιέργειες ή φυσικούς σχηματισμούς λειτουργούν ως καταφύγια για τα θηράματα ή ως χώροι όπου παραμονεύουν οι θηρευτές. 
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	Φωτογραφία 8.5. Πάνω δεξιά: Φυτοφράκτες και διάδρομοι ανάμεσα σε καλλιεργούμενες και δασικές συστάδες. Πάνω αριστερά: Φυσικοί διάδρομοι. Κάτω δεξιά: Απομένουσα μετά την εκχέρσωση βλάστηση σε ρέματα. Κάτω αριστερά: Λεπτομέρεια της αμέσως προηγούμενης εικόνας.

	 

	Στον ρόλο του διαμεσολαβητή, οι διάδρομοι λειτουργούν και ως φίλτρα που επιτρέπουν τη διασπορά ορισμένων μονάχα ειδών και έτσι καθορίζουν σε μεγάλο βαθμό την ισορροπία των φυσικών σχηματισμών (filter effect, “Landscape Ecology Web Site b”, 2015). Σε ό,τι αφορά την ισορροπία στο επίπεδο του τοπίου συνολικά, αναφέρονται και θετικές αλλά και αρνητικές επιδράσεις των διαδρόμων. Παραδειγματικά, ως θετική συνεισφορά αναφέρεται η διευκόλυνση της γονιδιακής ροής και η διευκόλυνση επανεγκατάστασης πληθυσμών εξαφανισθέντων ειδών, ενώ στα αρνητικά καταλογίζονται η διευκόλυνση διάδοσης ασθενειών ή ξενικών ειδών και η δυνατότητα μετακίνησης των θηρευτών (Barnes, 2000).

	

	Σύνοψη 8.1. Συγκρότηση του τοπίου:

	Ο όρος «τοπίο» περιγράφει μωσαϊκά φυσικής βλάστησης, υδατοσυλλογών, βραχωδών σχηματισμών κ.λπ. που συγκροτούνται από ανεξάρτητα χωρία, τα οποία κατά τεκμήριο διανέμονται στον χώρο τυχαία.

	Το κάθε χωρίο υποστηρίζει μια διακριτή βιοκοινότητα.

	Ιδιαίτερη οικολογική αξία έχουν οι οικολογικοί διάδρομοι επικοινωνίας διαφορετικών χωρίων, καθώς και οι ζώνες επικάλυψης δύο ή περισσότερων χωρίων όπου καταγράφεται ανάμειξη ειδών.

	Η δυναμική των διακριτών βιοκοινοτήτων αντανακλάται επί του τοπίου και έτσι η μορφή του βρίσκεται υπό διαρκή μεταβολή.

	 

	 

	
	8.2. Νησιωτική βιογεωγραφία και τοπίο 



	Το μηχανικό ανάλογο του τοπίου, τουλάχιστον έτσι όπως το ιχνογραφούν οι παραπάνω περιγραφές, είναι αυτό ενός ωκεανού (πρόκειται για τον ενδιάμεσο χώρο, matrix) με διάσπαρτα νησιά (τα τοπικά χωρία του μωσαϊκού). Υποτίθεται ότι το μέγεθος των χωρίων, το σχήμα τους, καθώς και οι μεταξύ τους αποστάσεις, καθορίζουν σε μεγάλο βαθμό τα φαινόμενα της ζωής στο επίπεδο του τοπίου. Με βάση αυτήν την εικόνα, για τη διαχείριση των φαινομένων μπορεί, ανάμεσα σε άλλες, να χρησιμοποιηθεί και η θεωρία της νησιωτικής βιογεωγραφίας. Όπως έχουμε ήδη αναφέρει σε προηγούμενο κεφάλαιο, η βασική ιδέα είναι ότι σε κάθε χωρίο ο αριθμός των ειδών μιας συγκεκριμένης ταξινομικής μονάδας είναι ευθέως ανάλογος της επιφάνειας του κάθε χωρίου και προκύπτει ως το αποτέλεσμα της δυναμικής ισορροπίας ανάμεσα σε εποικισμούς του χωρίου με νέα είδη και την εξαφάνιση άλλων (Ricklefs, 2008). 

	Υπενθυμίζουμε επιγραμματικά ότι η κλασική θεωρία της νησιωτικής βιογεωγραφίας διατυπώθηκε στις αρχές της δεκαετίας του ’60 και από τότε έχει δεχτεί αρκετή κριτική. Ανάμεσα στα άλλα, υποστηρίχτηκε ότι αυτή εστιάζει αποκλειστικά στον αριθμό των ειδών, τα οποία θεωρεί μεταξύ τους ισοδύναμα, δεν λαμβάνει υπόψη περιορισμούς που τυχόν θέτει η ιστορία ζωής του κάθε είδους, αποδίδει σε όλα τα είδη ίσες πιθανότητες εξαφάνισης και επαναποικισμού κ.λπ. Δεν θα επιμείνουμε εδώ, επειδή θεωρούμε τα σχετικά ζητήματα μάλλον γνωστά. Αντίθετα, θα μιλήσουμε διεξοδικότερα για την ποικιλότητα στο επίπεδο του τοπίου. 

	Η θεωρία υποστηρίζει ότι τα χωρία συνιστούν δυναμικές οντότητες που επηρεάζονται τόσο από φυσικές όσο και από ανθρωπογενείς διαδικασίες. Επίσης, τα διάφορα είδη δεν ανταποκρίνονται με τον ίδιο τρόπο έναντι του μεγέθους του ενδιαιτήματος. Για παράδειγμα, η παρουσία μερικών ειδών εξαρτάται από την επιφάνεια του χωρίου, άλλων όμως όχι. Στα πρώτα ανήκουν είδη που απαιτούν ευρύτητα ζωτικού χώρου και πεδίων τροφοληψίας. Σ’ αυτήν την κατηγορία κατατάσσονται και τα είδη που τείνουν να διανέμονται προς το κέντρο του ενδιαιτήματος, ονομάζονται εσωτερικά και η πιθανότητα καταγραφής τους εξαρτάται από το πόσο μεγάλο είναι το μέγεθος του χωρίου. Η ελάχιστη αναγκαία επιφάνεια, ώστε να καταγραφεί ένα τέτοιο είδος, διαφέρει στα φυτά και στα ζώα, αλλά και ανάμεσα στα επιμέρους είδη φυτών και ζώων. 

	Σε κάθε περίπτωση, ο αριθμός των ειδών δεν φαίνεται να σχετίζεται ευθέως με την έκταση του χωρίου αλλά με τις κατά τεκμήριο διαφορετικές συνθήκες που επικρατούν στα μεγάλα και στα μικρά χωρία. Για παράδειγμα, στα μικρού μεγέθους χωρία η επιφάνεια η οποία διασφαλίζει τις αναγκαίες συνθήκες υγρασίας και φωτισμού που θα επιτρέψουν τη διαβίωση των εσωτερικών φυτών είναι ελάχιστη. Αυτό συμβαίνει επειδή οι συνθήκες φωτισμού και υγρασίας εξαρτώνται, ανάμεσα στα άλλα, και από την πυκνότητα της φυτοκάλυψης, καθώς και τον λόγο ανάμεσα στην εσωτερική και την περιφερειακή ζώνη. Όπως είναι φυσικό, στα μικρότερα χωρία η συμμετοχή της εξωτερικής περιφερειακής ζώνης είναι αυξημένη, οπότε υπερέχουν τα αντίστοιχα είδη. Με την αύξηση, όμως, του μεγέθους του χωρίου δεν αυξάνεται το ίδιο και το μέγεθος της περιφερειακής ζώνης. Επομένως, η αύξηση του μεγέθους του χωρίου ευνοεί την αύξηση του αριθμού των εσωτερικών ειδών εις βάρος εκείνου των περιφερειακών, με τελικό αποτέλεσμα αλλαγές στη σύνθεση της βιοκοινότητας. Σε άλλες περιπτώσεις ισχύει το αντίστροφο. 

	Υποστηρίζεται, επίσης, ότι ο αριθμός των ειδών σχετίζεται ευθέως με την ποικιλότητα των μικροενδιαιτημάτων που συναντώνται στα διάφορα χωρία. Τα μεγαλύτερα απ’ αυτά μπορούν να υποστηρίξουν μεγαλύτερο αριθμό ειδών, επειδή, κατά τεκμήριο, διαθέτουν ευρύτερη ποικιλία μικροενδιαιτημάτων. Συμβαίνει, όμως, και το αντίθετο. Για παράδειγμα, συγκριτικά μεγαλύτερα πληθυσμιακά μεγέθη τρωκτικών έχουν καταγραφεί σε χωρία μικρότερου μεγέθους και με στενότερο φάσμα μικροενδιαιτημάτων, επειδή, κατά κανόνα, τα αποφεύγουν οι θηρευτές και οι ανταγωνιστές τους (Ricklefs, 2008). Αλλά και για άλλες ζωικές ομάδες έχουν αναφερθεί περιπτώσεις όπου σε μεγαλύτερα μεν, πλην σχετικά ομογενή χωρία κατεγράφη μικρότερος αριθμός ειδών παρά σε μικρότερα αλλά ετερογενή. 

	Ειδικότερα, η μείωση του μεγέθους του ενδιαιτήματος προκαλεί αλυσιδωτές διαδικασίες, συχνά με απροσδόκητα αποτελέσματα. Για παράδειγμα, επειδή τα είδη που κατέχουν υψηλότερες θέσεις στην τροφική πυραμίδα έχουν χαμηλά πληθυσμιακά μεγέθη, εμφανίζονται και περισσότερο ευαίσθητα στη μείωση της έκτασης του ενδιαιτήματος. Η απώλεια, όμως, των ανώτερων θηρευτών επάγει συνήθως και αύξηση του διαειδικού ανταγωνισμού στα κατώτερα τροφικά επίπεδα και, τελικά, την εκδήλωση φαινομένων ανταγωνιστικού αποκλεισμού και μείωση της βιοποικιλότητας. Τα είδη με ανταγωνιστικό πλεονέκτημα αποκτούν μεγάλες πληθυσμιακές συγκεντρώσεις, έτσι όμως αυξάνεται και η ευαισθησία τους έναντι των παθογόνων. Οι Swaddle και Calos (2008), για παράδειγμα, περιγράφουν το πώς η μείωση της βιοποικιλότητας της ορνιθοπανίδας ευνοεί την αύξηση της πληθυσμιακής πυκνότητας πτηνών ξενιστών του ιού του δυτικού Νείλου, με επακόλουθο τη διάδοση της ασθένειας στους ανθρώπους. Να αναφέρουμε, τέλος, ότι, εκτός από το μέγεθος και την ετερογένεια των χωρίων, σημαντικό ρόλο για τον αριθμό των ειδών παίζει και η συνδεσιμότητά τους (Riklefs, 2008). 

	Ειδικότερα, σε ό,τι αφορά τους δασικούς σχηματισμούς, διατυπώθηκε η υπόθεση ότι ο κατακερματισμός των δασικών συστάδων μεταβάλλει δραστικά την ποιότητα του οικολογικού σχηματισμού αναφορικά με τη βιωσιμότητα και τον ρυθμό ανάπτυξης των δέντρων και, κατά συνέπεια, ο αριθμός των ειδών, καθώς και η βιομάζα, αναμένεται να μειώνονται στα μικρότερα δασικά χωρία (Ricklefs, 2008). 

	Και το σχήμα του χωρίου, ωστόσο, έχει τη δική του σημασία για τον αριθμό των ειδών και κυρίως για τη σύνθεση της βιοκοινότητας. Για παράδειγμα, ανεξαρτήτως μεγέθους, τα στενόμακρα χωρία θα κυριαρχούνται από είδη της περιφέρειας, ενώ, αντίθετα, στα περισσότερο στρογγυλεμένα χωρία θα υπερέχουν τα εσωτερικά είδη. Να σημειώσουμε, κλείνοντας, ότι, όπως είναι φυσικό, τα εσωτερικά είδη εμφανίζουν αυξημένη ευαισθησία σε περίπτωση κατακερματισμού των ενδιαιτημάτων.
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	8.3. Μεταοικολογία



	
	8.3.1. Οικολογία μεταπληθυσμών



	Η οικολογία ενδιαφερόταν ανέκαθεν για τη σημασία που έχει για τη δυναμική των πληθυσμών και των βιοκοινοτήτων η διανομή των οργανισμών στον χώρο. Το πρίσμα πάντως κάτω από το οποίο μελετήθηκε η επίδραση του χώρου στη διαμόρφωση των οικολογικών προτύπων άλλαζε από τη μία εποχή στην άλλη. Στις μέρες μας η μελέτη της σχέσης ανάμεσα στη διαμόρφωση του χώρου και τις κάθε είδους οικολογικές συγκροτήσεις βρίσκεται σε πρώτη προτεραιότητα. 

	Στο πλαίσιο της οικολογίας του τοπίου αναπτύχτηκε και η ιδέα των μεταπληθυσμιακών συγκροτήσεων. Σύμφωνα μ’ αυτή, στη φύση συναντώνται πληθυσμιακά συστήματα που συγκροτούνται από ένα σύνολο τοπικών πληθυσμών παρά συνιστούν ενιαίους πληθυσμούς. Καθένας απ’ αυτούς τους τοπικούς πληθυσμούς περιορίζεται στο πλαίσιο ενός τοπικού χωρίου, ενώ η μετακίνηση ατόμων μεταξύ των τοπικών πληθυσμών έχει επιπτώσεις στη δυναμική τους, αυξάνεται π.χ. η ικανότητα επανεγκατάστασης τοπικού πληθυσμού σε εγκαταλελειμμένο χωρίο. Κυριολεκτικά, μπορούμε να φανταστούμε τη δυναμική του μεταπληθυσμού ως παράγωγο μιας συνεχούς διαδικασίας εγκατάλειψης/επανεποικισμού χωρίων. Στο Σχήμα 8.3 παρουσιάζονται διάφορες μεταπληθυσμιακές συγκροτήσεις.
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	Σχήμα 8.3. Τύποι μεταπληθυσμιακών συστημάτων. A: χωρικά διανεμημένος πληθυσμός. Τα βέλη συμβολίζουν μετακινήσεις ατόμων μεταξύ των τοπικών πληθυσμών. Β: μοντέλο δανεισμένο από τη νησιωτική βιογεωγραφία, όπου η εντός του κύκλου δομή αντιπροσωπεύει την ενδοχώρα (ή ένα μεγάλου μεγέθους νησί) που τροφοδοτεί, αλλά και υποδέχεται άτομα από τα γειτονικά νησιά. Γ: κλασικό μοντέλο μεταπληθυσμού κατά Levins (απουσία ενδοχώρας και σχετική ισοτιμία τοπικών πληθυσμών). Με γκρίζο χρώμα αναπαρίστανται κενά ενδιαιτήματα. Δ: μεταπληθυσμός με αυξημένη πιθανότητα εξαφάνισης λόγω απουσίας ανταλλαγής ατόμων ανάμεσα στους τοπικούς πληθυσμούς. Ε: ενδιάμεση περίπτωση που συνδυάζει χαρακτηριστικά όλων των παραπάνω μοντέλων. Η έλλειψη αναπαριστά την ενδοχώρα. Τα μαύρα συνεχή βέλη συμβολίζουν μεταναστεύσεις από και προς την ενδοχώρα, τα μπλε διακεκομμένα βέλη σηματοδοτούν μετακινήσεις εντός της ενδοχώρας.

	 

	Η ιδέα του μεταπληθυσμιακού συστήματος διαφέρει από την κλασική αντίληψη του πληθυσμού, καθόσον η δεύτερη αναφέρεται σε παμμικτικούς πληθυσμούς όπου όλα τα άτομα έχουν την ίδια πιθανότητα να αλληλεπιδράσουν με όλα τα υπόλοιπα. Αντίθετα, τα μεταπληθυσμιακά μοντέλα λαμβάνουν υπόψη τη θέση των ατόμων στον χώρο και προβάλλουν την ιδέα ότι στο επίπεδο του μεταπληθυσμού οι ενδοτοπικές αλληλεπιδράσεις είναι πολύ περισσότερες από εκείνες ανάμεσα στα άτομα των διαφορετικών τοπικών πληθυσμών, με τις τελευταίες να εξαρτώνται και από τις αποστάσεις ανάμεσα στους τοπικούς πληθυσμούς. 

	Αν και η σημασία της χωρικής διανομής των ατόμων για τη δυναμική των πληθυσμών είχε αναγνωριστεί από παλιότερα, ο όρος «μεταπληθυσμός» χρησιμοποιήθηκε για πρώτη φορά από τον Levins το 1969. Στόχος του ήταν να περιγράψει ένα σύνολο τοπικών πληθυσμών όπου η εξαφάνιση και ο επανεποικισμός των τοπικών χωρίων συνδέεται με τις γεννήσεις και τους θανάτους στο επίπεδο των τοπικών πληθυσμών. 

	Ο Levins διατύπωσε και το πρώτο μεταπληθυσμιακό μοντέλο, το οποίο αποτελεί παραλλαγή της γνωστής λογιστικής εξίσωσης την οποία χρησιμοποιεί η δυναμική πληθυσμών (Lefkaditou & Stamou, 2006). Οι παράμετροι του μοντέλου είναι ο ρυθμός εποικισμού (m = r/K, στην πραγματικότητα μετρά τον ρυθμό διασποράς των ατόμων από το ένα χωρίο στο άλλο) και ο ρυθμός εξαφάνισης των χωρίων (e = r(1-K)/K), όπου r είναι ο ενδογενής ρυθμός αύξησης και K είναι ο δυνάμει μέγιστος αριθμός κατάλληλων προς εποικισμό χωρίων —ένα είδος βιοχωρητικότητας του τοπίου. Η μορφή του μοντέλου είναι η εξής:

	 

	[image: C:\Users\Stamos\Documents\stamos\desktop\Δυναμική βιοκοινοτήτων-YES\Final Project\Chapter 8\Images\Math-1.jpg]

	 

	όπου N είναι το ποσοστό των χωρίων που κατέχονται και 1 – N το ποσοστό των κενών χωρίων. 

	Στην απλότητά του το μοντέλο Levins έρχεται να αποδώσει τη βασική ιδέα του τοπίου, σύμφωνα με την οποία: α) ο χώρος είναι διακριτός, β) ορισμένα μόνο χωρία είναι κατάλληλα για εγκατάσταση των ατόμων ενός είδους και γ) οι μη κατάλληλες περιοχές αποτελούν τον χώρο διαμέσου του οποίου μετακινούνται τα άτομα του πληθυσμού από το ένα χωρίο στο άλλο (matrix). Η πρόταση του Levins δεχόταν ακόμη ότι τα κατάλληλα χωρία έχουν τέτοιο μέγεθος, ώστε να μπορούν να φιλοξενήσουν παμμικτικούς τοπικούς πληθυσμούς. 

	Χαρακτηρίσαμε το μοντέλο απλοποιημένο, επειδή προϋπέθετε ακόμη ότι: α) όλα τα χωρία έχουν ίδιο πάνω κάτω εμβαδόν και είναι στον ίδιο βαθμό απομονωμένα από τα υπόλοιπα, β) τα δημογραφικά γεγονότα που συμβαίνουν στο κάθε χωρίο είναι ανεξάρτητα από εκείνα που συμβαίνουν στα υπόλοιπα (ανεξάρτητη δυναμική των τοπικών πληθυσμών), γ) ο ρυθμός ανταλλαγής ατόμων μεταξύ των τοπικών πληθυσμών είναι ελάχιστος. Για τον λόγο αυτόν, η μετακίνηση ατόμων ανάμεσα στα χωρία δεν ασκεί σημαντική επίδραση στη δυναμική του μεταπληθυσμού. Τούτο το τελευταίο θέλει να πει ότι στο τοπικό επίπεδο τα δημογραφικά φαινόμενα τρέχουν γρήγορα, ενώ στο επίπεδο του μεταπληθυσμού οι διαδικασίες είναι αργόσυρτες.

	Το μοντέλο Levins ανήκει στην κατηγορία μοντέλων όπου ο χώρος είναι ασαφώς ορισμένος (Spatially Implicit Approaches). Ακόμη, τα μοντέλα αυτού του είδους δεν λαμβάνουν υπόψη άλλα χωρικά χαρακτηριστικά, όπως το μέγεθος των χωρίων, το σχήμα τους, τη διευθέτησή τους στον χώρο, τη δυνατότητα επικοινωνίας ανάμεσα σ’ αυτά κ.λπ. Το πλεονέκτημα από την εφαρμογή αυτών των μοντέλων εντοπίζεται στο ότι είναι πολύ πιο απλά στην μαθηματική τους δομή και μπορούν να απαντήσουν σε ερωτήματα όπως το πώς θα πρέπει να είναι το ισοζύγιο ανάμεσα στις εξαφανίσεις και τις επαναποικίσεις, ώστε να μπορεί να υπάρξει ένας μεταπληθυσμός. Το μειονέκτημα εντοπίζεται στην περιορισμένη δυνατότητά τους να απαντήσουν σε μεγάλο εύρος ερωτημάτων.

	Τελικά, το μοντέλο του Levins —όπως άλλωστε και τα άλλα μοντέλα της κατηγορίας του— αποτέλεσε ένα θεωρητικό σχήμα που αμελητέα σημασία έχει το αν προσαρμόζεται με μια σχετική πιστότητα ή όχι στα πειραματικά δεδομένα. Αντίθετα, η αξία του έγκειται στο γεγονός ότι μπορεί να καθοδηγήσει τη διατύπωση υποθέσεων, καθώς και την πειραματική εργασία. Και πράγματι, εργασία πεδίου στα άκρως ετερογενή μεσογειακά περιβάλλοντα, η οποία οργανώθηκε με βάση υποθέσεις που πηγάζουν από τις ιδέες του Levins, έδειξε ότι οι διαφορές μεγέθους των τοπικών χωρίων επηρεάζουν σε κάποιο, μικρό είναι αλήθεια, βαθμό τη δυναμική των μεταπληθυσμών. Ισχυρότερη επίδραση ασκούν τα χαρακτηριστικά της διασποράς, δηλαδή ο ρυθμός της διασποράς των ατόμων από το ένα χωρίο στο άλλο αλλά και η απόσταση που έχουν να διανύσουν οι οργανισμοί (Stamou, 2012). 

	Στο διάστημα που μεσολάβησε από την εποχή που διατυπώθηκε το πρώτο μεταπληθυσμιακό μοντέλο, η έρευνα στο πεδίο των μεταπληθυσμών τείνει να αποκτήσει ηγεμονικά χαρακτηριστικά, ενώ εισήγαγε και καινοτομίες στο επίπεδο της ορολογίας. Έτσι, η έννοια «χωρίο» εξειδικεύτηκε και σημαίνει το κατάτμημα μιας περιοχής που διαθέτει όλες εκείνες τις πηγές που απαιτούνται, ώστε να συντηρηθεί εκεί ένας τοπικός πληθυσμός. Τα χωρία μπορούμε να τα φανταστούμε ως νησιά διασπαρμένα σε έναν ωκεανό που δεν μπορεί να υποστηρίξει την επιβίωση του πληθυσμού. Ως τοπικός πληθυσμός ορίζεται το σύνολο των ατόμων που διαβιούν σε ένα χωρίο και μοιράζονται ένα κοινό περιβάλλον, ενώ τον μεταπληθυσμό τον προσλαμβάνουμε ως δίκτυο από κατειλημμένα χωρία. 

	Μια παραλλαγή των ιδεών του Levins μορφοποιούν μοντέλα που προσομοιώνουν τους τοπικούς πληθυσμούς ως κυψελίδες ενός πλέγματος (Spatially Explicit Approaches). Χαρακτηριστικό αυτών των μοντέλων είναι ότι λαμβάνουν υπόψη αλληλεπιδράσεις που αναπτύσσονται μόνο μεταξύ γειτονικών κυψελίδων (τοπικών πληθυσμών), τη στιγμή που όλες οι κυψελίδες έχουν σταθερό μέγεθος και σταθερή θέση στον χώρο, ενώ και η δυναμική τους (πιθανότητες εξαφάνισης και εποικισμού) διέπεται από σταθερούς κανόνες (Καλλιμάνης, 2003). 

	Μια πιο βελτιωμένη εκδοχή των προηγούμενων μοντέλων (στην πράξη πρόκειται μάλλον για άλλη κατηγορία) λαμβάνει υπόψη της διάφορα χαρακτηριστικά του χώρου, όπως το πόσα χωρία υπάρχουν στο δίκτυο, ποιο είναι το μέγεθός τους και πού ακριβώς βρίσκονται (Spatially Realistic Models). Το απλούστερο μοντέλο αυτής της κατηγορίας διατυπώθηκε το 1994 από τον Hanski. Το μοντέλο προβλέπει, ανάμεσα στα άλλα, πεπερασμένο αριθμό χωρίων, χωρία διαφορετικών μεγεθών, στοιχεία που επηρεάζουν την πιθανότητα εξαφάνισης των τοπικών πληθυσμών. Ακόμη, το μοντέλο θέλει τα χωρία σε συγκεκριμένες θέσεις, γεγονός που καθορίζει και την πιθανότητα επαναποίκισής τους. 

	Κι αν το μοντέλο Levins και οι μετέπειτα βελτιωμένες εκδοχές του έλκουν την έμπνευσή τους από τη λογιστική εξίσωση, μια άλλη κατηγορία μοντέλων έρχεται να μεταφράσει με όρους μεταπληθυσμού τις ιδέες της νησιωτικής βιογεωγραφίας. Το μοντέλο προδιαγράφει την ύπαρξη δικτύου από τοπικά χωρία (islands) τα οποία βρίσκονται εντός απόστασης διασποράς από ένα μεγάλο χωρίο/ενδοχώρα (mainland). Από την ενδοχώρα ο πληθυσμός δεν εξαφανίζεται ποτέ, η ύπαρξη της, επομένως, καθιστά βιώσιμο το μεταπληθυσμιακό σύστημα, καθόσον πάντα υπάρχουν εκεί διαθέσιμα άτομα, έτοιμα να εποικίσουν τα άδεια τοπικά χωρία. Καταφανέστατα, το μοντέλο έρχεται να μορφοποιήσει τη βασική ιδέα που προβάλλει η νησιωτική βιογεωγραφία, ότι δηλαδή στην κατάσταση ισορροπίας ο αριθμός των ειδών που υπάρχει σε ένα νησί παραμένει σταθερός, καθώς ο ρυθμός εξαφάνισης ειδών ισούται με τον ρυθμό εισόδου νέων ειδών. Μεταφρασμένη σε όρους μεταπληθυσμών, η παραπάνω απαίτηση της βιογεωγραφίας αποδίδεται με τον όρο αναδιοργάνωση/εξισορρόπηση (turnover) και μπορεί να εκφραστεί ως εξής: Το μεταπληθυσμιακό σύστημα βρίσκεται σε κατάσταση ισορροπίας, καθόσον η εξαφάνιση ορισμένων τοπικών πληθυσμών θα εξισορροπηθεί με τον εποικισμό άλλων κενών χωρίων από εποίκους που προέρχονται από τους ήδη υπάρχοντες τοπικούς πληθυσμούς και κυρίως από την ενδοχώρα (π.χ. Akcakaya, Radeloff, Madenoff & He, 2004)

	Στο επίπεδο ολόκληρου του μεταπληθυσμού, αν συμβεί ο ρυθμός εξαφάνισης να ξεπερνά μακροπρόθεσμα τον ρυθμό επανεποικισμού ή και το αντίθετο, τότε δεν ισχύει η συνθήκη εξισορρόπησης που αναφέραμε προηγουμένως, οπότε και ο μεταπληθυσμός θεωρείται ότι βρίσκεται εκτός ισορροπίας. Στην πρώτη περίπτωση, το σύστημα θα οδηγηθεί άμεσα στην εξαφάνιση, ενώ, στη δεύτερη, αρχικά θα εμφανιστούν φαινόμενα υπερπληθυσμού που τελικά θα οδηγήσουν το σύστημα στην κατάρρευση. Μια ακραία περίπτωση απώλειας της ισορροπίας εμφανίζεται όταν ο χώρος κατακερματιστεί σε τέτοιο βαθμό και οι τοπικοί πληθυσμοί απομακρυνθούν τόσο πολύ ο ένας από τον άλλο, ώστε ο επαναποικισμός των κενών χωρίων να μην είναι πλέον εφικτός. Σε κάθε περίπτωση, ο χρόνος που θα απαιτηθεί για την εξαφάνιση ή την κατάρρευση του μεταπληθυσμιακού συστήματος φέρεται και ως χρόνος διατήρησης (metapopulation persistence time, Keymer, Marquet, Velasko-Hernandez & Levin, 2000) 

	Από τα παραπάνω γίνεται φανερό ότι η θεωρία της νησιωτικής βιογεωγραφίας και αυτή του μεταπληθυσμού μοιράζονται αρκετά κοινά, όπως τη θεώρηση της φύσης ως διακριτής ενότητας και τη μετακίνηση ατόμων ανάμεσα σε σχετικά ευσταθείς τοπικούς πληθυσμούς. Η μεγάλη διαφορά τους εντοπίζεται στο ότι η μεν νησιωτική βιογεωγραφία αναφέρεται σε είδη και κοινότητες, ενώ ο μεταπληθυσμός αναφέρεται σε άτομα. 

	Κατ’ αναλογία με το βασικό πόρισμα της βιογεωγραφίας, η θεωρία των μεταπληθυσμών προέβαλε την ιδέα ότι η ύπαρξη ενδοχώρας, δηλαδή καταφυγίου ικανών διαστάσεων, είναι εκείνη που συντείνει τα μέγιστα στην ισορροπία του συστήματος. Ωστόσο, λαμβάνοντας υπόψη την περιβαλλοντική και τη δημογραφική στοχαστικότητα, καθώς και την πιθανότητα να συμβούν φυσικές καταστροφές, η έρευνα που ακολούθησε έδειξε ότι ακόμα και τεράστια σε έκταση καταφύγια δεν διασφαλίζουν όχι μόνο την εξισορρόπηση, αλλά ούτε καν τη διατήρηση του νησιωτικού συστήματος των τοπικών πληθυσμών (Πλαίσιο 8.3, Touloumis & Stamou, 2009). Προσομοιώσεις μεταπληθυσμιακών συστημάτων με τη βοήθεια του πακέτου VORTEX έδειξαν ότι ενόψει τοπικών καταστροφών, ακόμη κι αν οι ανταλλαγές μεταξύ των τοπικών πληθυσμών είναι περιορισμένες, περισσότερο αποτελεσματική είναι η ύπαρξη πολλών, έστω και μικρού μεγέθους, τοπικών πληθυσμών. Σημειώνουμε για την ιστορία ότι τούτες οι τελευταίες ιδέες είναι κοντύτερα σε εκείνες του Levins παρά σ’ αυτές που στήριξαν τη θεωρία της βιογεωγραφίας. 
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	Ένας άλλος διαχωρισμός είναι εκείνος ανάμεσα στα χωρία χαμηλής πυκνότητας και αρνητικού ρυθμού αύξησης και στα χωρία υψηλής πυκνότητας και θετικού ρυθμού αύξησης. Τα πρώτα (sink patches) είναι ακατάλληλα για την αναπαραγωγή του είδους και η διατήρησή τους οφείλεται αποκλειστικά στον εποικισμό. Τα δεύτερα (source patches) είναι κατάλληλα για την αναπαραγωγή, ενώ επιτυγχάνουν και πληθυσμιακή ισορροπία χάρη στον ενδοειδικό ανταγωνισμό. Η παραπάνω διάκριση έχει ιδιαίτερη σημασία για τη διαχείριση των μεταπληθυσμιακών συστημάτων. Θεωρείται, για παράδειγμα, ότι η ορθή διαχειριστική πρακτική στοχεύει στην επιβίωση του μεταπληθυσμιακού συστήματος και, γι’ αυτόν τον λόγο, πρωτεύει η προστασία των χωρίων θετικού ρυθμού αύξησης. Στην πράξη, ωστόσο, η διάκριση των χωρίων σε θετικού και αρνητικού ρυθμού αύξησης δεν είναι και τόσο απλή. Στην περίπτωση, μάλιστα, που θα αγνοηθεί η δυναμική των μετακινήσεων και οι διαχειριστικές αποφάσεις ληφθούν στη βάση πρόσκαιρων μετρήσεων πληθυσμιακών μεγεθών, ανακύπτουν σοβαρά διαχειριστικά σφάλματα. Για παράδειγμα, αυτό θα συμβεί στην περίπτωση όπου σε χωρίο αρνητικού ρυθμού αύξησης ο ρυθμός εποικισμού μπορεί για κάποιο λόγο να υπερβεί τον ρυθμό θνησιμότητας, οπότε και το χαμηλής ποιότητας χωρίο μπορεί πρόσκαιρα να αποκτήσει πληθυσμιακά μεγέθη ανώτερα των περιοχών θετικού ρυθμού αύξησης (Kathryn, Purcell & Verner, 1998). Θα πρέπει πάντως να σημειώσουμε ότι ο απόλυτος διαχωρισμός σε χωρία αρνητικού και θετικού ρυθμού αύξησης ανταποκρίνεται προσεγγιστικά στον βιολογικό ρεαλισμό. Στην πράξη, τα χωρία αρνητικού ρυθμού αύξησης κατέχουν το ένα άκρο της διαβάθμισης των ρυθμών αύξησης, ενώ στον αντίποδα τοποθετούνται τα χωρία θετικού ρυθμού αύξησης, με τις ενδιάμεσες θέσεις να καταλαμβάνονται από τα πραγματικά χωρία που συναντώνται στη φύση (Thomas & Kunin, 1999). 

	Σήμερα τα μεταπληθυσμιακά μοντέλα χρησιμοποιούνται, προκειμένου να αξιολογηθούν σενάρια που αφορούν το ποιες αλλαγές του τοπίου θα είναι πιο καταστροφικές για κάποιο είδος, και να απαντηθούν ερωτήματα του τύπου: «Τι είναι περισσότερο επιζήμιο για το εν λόγω είδος; Η καταστροφή ενός μεγάλου χωρίου ή η μείωση του μεγέθους περισσότερων μικρών; Είναι προτιμότερο να υπάρχουν διάδρομοι που να συνδέουν τα χωρία μεταξύ τους ή όχι;».  

	Για τη σύνοψη της συζήτησης για τους μεταπληθυσμούς φιλοτεχνήθηκε το Σχήμα 8.4, (Τουλούμης, 2009). Το ακατάλληλο για εγκατάσταση ενδιαίτημα (ανοιχτό καφετί – μπεζ χρώμα, matrix) δεν επηρεάζει τη μετακίνηση ατόμων μεταξύ των χωρίων, ενώ το μέγεθος των χωρίων και η διευθέτησή τους στον χώρο μπορεί να την επηρεάσει. Οι χρωματικές αποχρώσεις των χωρίων συμβολίζουν διαφορετικό βαθμό καταλληλότητας. Στο πάνω σκαρίφημα, οι περιοχές με βαθιές πράσινες αποχρώσεις αντιπροσωπεύουν κατειλημμένα χωρία και μεταξύ τους συμβαίνει άμεση ανταλλαγή ατόμων (κόκκινα βέλη). Μερικά από τα υπόλοιπα χωρία είναι ακατάλληλα για εγκατάσταση. Ειδικότερα, αν και κατάλληλα για εγκατάσταση, εκείνα με ανοιχτή πράσινη απόχρωση δεν είναι κατειλημμένα. Στο κάτω σκαρίφημα, τα χωρία είναι τα ίδια, αλλά το ακατάλληλο ενδιαίτημα είναι ένα μωσαϊκό τοπίου που αποτελείται από διάφορα χωρία και διαδρόμους (ανοιχτό κίτρινο χρώμα). Η μετακίνηση ανάμεσα στα κατάλληλα χωρία ακολουθεί διάφορες πορείες (απευθείας μετακίνηση ή διαδρομές μέσω διαδρόμων). Η πιθανότητα που έχουν τα άτομα να φτάσουν με επιτυχία σε κάποιο από τα κατάλληλα χωρία επηρεάζεται από τη χωρική δομή του τοπίου.
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	Σχήμα 8.4. Πάνω: Θεωρητικός μεταπληθυσμός. Κάτω: Πραγματικός μεταπληθυσμός (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	Ακόμη, με βάση τις επικρατούσες αντιλήψεις, στο Σχήμα 8.5 συγκρίνονται μεταξύ τους έξι βασικές σχεδιαστικές αρχές διαχείρισης μεταπληθυσμών και ιδιαιτέρως καταφυγίων. Η διατύπωση των κανόνων που απεικονίζονται εδώ βασίζεται στην παραδοχή ότι τα μεταπληθυσμιακά συστήματα είναι ενδογενώς ασταθή λόγω του αυξημένου κινδύνου εξαφάνισης των μικρών τοπικών πληθυσμών που επάγει η γενετική και η δημογραφική στοχαστικότητα. Για τον λόγο αυτόν, η διατήρηση των μεταπληθυσμών στον χρόνο απαιτεί την ύπαρξη καταφυγίου ικανού μεγέθους, ώστε ο κίνδυνος εξαφάνισης του εκεί πληθυσμού να είναι μηδαμινός και το καταφύγιο να τροφοδοτεί συνεχώς το σύστημα με εποικιστές. Για την κάθε περίπτωση που σκιαγραφείται στο γράφημα η προτιμητέα απάντηση εικονίζεται στα αριστερά και η μη προτιμητέα στα δεξιά. Η πρώτη περίπτωση απαντά στο ερώτημα σχετικά με το μέγεθος του καταφυγίου και αποφαίνεται υπέρ του μεγάλου μεγέθους. Σύμφωνα με τον δεύτερο κανόνα, προτιμητέα λύση είναι το ένα μεγάλο παρά τα περισσότερα μικρά καταφύγια. Ο τρίτος κανόνας αφορά το σχήμα του καταφυγίου και προτείνει εκείνο με τη μικρότερη αναλογία της περιμέτρου προς την επιφάνεια. Στην περίπτωση που στον χώρο δημιουργούνται περισσότερα από ένα καταφύγια, οι κανόνες επιχειρούν να καταστήσουν όσο το δυνατόν ευκολότερη την ανταλλαγή ατόμων ανάμεσά τους. Έτσι, ο τέταρτος και ο πέμπτος κανόνας απαιτούν τη μικρότερη δυνατή απόσταση ανάμεσά στα επιμέρους καταφύγια και, αν αυτό δεν καταστεί δυνατό, ο έκτος προτείνει τη δημιουργία διαδρόμων ανάμεσα στα καταφύγια.  
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	Σχήμα 8.5. Σχηματική απεικόνιση σχεδιαστικών προτάσεων για τη διαχείριση μεταπληθυσμών (λεπτομέρειες στο κείμενο).

	 

	 

	

	Σύνοψη 8.3.Οικολογία μεταπληθυσμών

	Η μεταπληθυσμιακή οικολογία ενδιαφέρεται για το πώς επηρεάζει τη δυναμική των πληθυσμών και των βιοκοινοτήτων η διασπορά των οργανισμών στον χώρο.

	Η μεταπληθυσμιακή έρευνα εμπλούτισε με νέους όρους την οικολογική φιλολογία.

	Ειδικότερα, σε ό,τι αφορά τους μεταπληθυσμούς, σημειώνουμε:

	Ο μεταπληθυσμός συγκροτείται από τοπικούς πληθυσμούς μεταξύ των οποίων μετακινούνται συνεχώς άτομα. Ωστόσο, η δυναμική των τοπικών πληθυσμών διαθέτει σχετική αυτονομία.

	Ορισμένα από τα μοντέλα που πραγματεύονται τη δυναμική των μεταπληθυσμιακών συγκροτήσεων αποτελούν επεκτάσεις της λογιστικής και οργανώνονται στη βάση της παραδοχής ότι ο χώρος είναι ομοιογενής και τα χωρία όμοια. Χρησιμεύουν για την παραγωγή υποθέσεων εργασίας.

	Άλλα μοντέλα που βασίζονται στη λογιστική παραδέχονται ετερογένεια στον χώρο, πλην όμως διατηρούν την παραδοχή που θέλει ομοιότητα ανάμεσα στα χωρία. Όπως και τα προηγούμενα, χρησιμοποιούνται για την παραγωγή υποθέσεων εργασίας.

	Τα ρεαλιστικά μοντέλα εδράζονται και αυτά στη λογική που διέπει τη λογιστική, παραδέχονται, όμως, ετερογένεια στον χώρο αλλά και ανομοιότητα χωρίων.

	Τέλος, υπάρχουν και μοντέλα που έλκουν την έμπνευσή τους από τη θεωρία της νησιωτικής βιογεωγραφίας.

	Σήμερα μοντέλα διάφορων τύπων βρίσκουν εφαρμογές κυρίως σε προγράμματα πρακτικής διαχείρισης πληθυσμών και τοπίων.

	 

	
	8.3.2. Οι κλίμακες του χώρου



	Πριν περάσουμε στην πραγμάτευση εκείνων που αφορούν τη μετακοινότητα, θα ξαναπιάσουμε ορισμένες από τις έννοιες για τις οποίες έγινε λόγος σε προηγούμενες ενότητες. Να αρχίσουμε με την υπενθύμιση ότι η έννοια του χωρίου αναφέρεται στην έκταση του χώρου που καταλαμβάνει η βιοκοινότητα και όπου εξαντλούνται οι κοινοτικές διαδικασίες. Η ακριβής οριοθέτηση του χωρίου θα προσδιορίσει και την κλίμακα του χώρου όπου συμβαίνουν τα γεγονότα που απασχολούν την έρευνα των κοινοτικών φαινομένων. Προδήλως, αυτή η οριοθέτηση έχει ιδιαίτερη αξία, καθόσον, όπως και σε άλλο κεφάλαιο αναφέραμε, τα συμπεράσματα που παράγονται σε μια κλίμακα χώρου δεν αντανακλώνται άμεσα και σε ανώτερες ή κατώτερες κλίμακες. 

	Παρόλο που οφείλουν να διαθέτουν διακριτά χωρικά όρια, τα χωρία δεν είναι ανάγκη να εμφανίζουν και ομοιογενή χαρακτηριστικά. Άλλωστε, η έκταση που καταλαμβάνει ένα χωρίο δεν ευνοεί την ομοιογένεια. Να επαναλάβουμε εδώ ότι το «τοπικό χωρίο» αναφέρεται σε μια ενιαία —αν και όχι ομογενή— έκταση χώρου, που καταλαμβάνεται από έναν ή περισσότερους τοπικούς πληθυσμούς οι οποίοι συγκροτούν ενιαίες κοινότητες. Περισσότερα από ένα τοπικά χωρία συγκροτούν μια «περιοχή» (region). Η περιοχή αντιστοιχεί στον χώρο που καταλαμβάνουν περισσότεροι από έναν επιμέρους τοπικοί πληθυσμοί ενός ή περισσότερων ειδών, αρκεί εκεί να επικρατούν όμοιες κλιματικές συνθήκες. Στο επίπεδο της περιοχής, επομένως, εκτός από τη χωρική ετερογένεια εντός του κάθε τοπικού χωρίου, υφίσταται και πρόσθετη ετερογένεια μεταξύ των τοπικών χωρίων. Εκείνο που προσδίδει οικολογικό περιεχόμενο στην έννοια «περιοχή» είναι: α) οι όμοιες κλιματικές συνθήκες και β) το γεγονός ότι τα άτομα των επιμέρους τοπικών πληθυσμών έχουν τη δυνατότητα να μετακινούνται από τον έναν τοπικό πληθυσμό στον άλλον και, εν τέλει, να συγκροτούν μια μεταβιοκοινότητα, για την οποία θα γίνει λόγος σε επόμενη ενότητα. 

	Τέλος, ο όρος «βιογεωγραφική ενότητα ή ζώνη» αναφέρεται σε ένα σύνολο από χωριστές περιοχές όπου επικρατούν διαφορετικές κλιματικές συνθήκες και όπου διαβιούν διαφορετικές μεταβιοκοινότητες. Αυτό που ενοποιεί τα στοιχεία της ζώνης είναι ότι εκεί επικρατεί ο ίδιος κλιματικός τύπος, αν και σε κάθε επιμέρους περιοχή οι παράμετροι που ορίζουν το κλίμα (θερμοκρασία, υγρασία κ.λπ.) μπορεί να εκδηλώνονται με διαφορετικό τρόπο την κάθε φορά. Με άλλα λόγια, οι κλιματικές συνθήκες μπορεί να διαφοροποιούνται από τη μία περιοχή στην άλλη, στα όρια όμως που ορίζει ο κάθε κλιματικός τύπος. Για παράδειγμα, οι περιοχές με μεσογειακού τύπου θαμνώνες στην Κάρυστο και στη Σητεία κατατάσσονται στην ίδια ημιερημική βιογεωγραφική ενότητα ή ζώνη, παρόλο που στις δύο περιοχές οι κλιματικές μεταβλητές καταγράφονται με διαφορετικές τιμές. Εκείνο που έχει εδώ σημασία είναι ότι, εκτός από τη χωρική ετερογένεια, στο επίπεδο της ζώνης διακρίνουμε και πρόσθετη κλιματική ετερογένεια ανάμεσα στις διαφορετικές κλιματικές περιοχές. 

	
	8.3.3. Οικολογία μετακοινοτήτων



	Όπως η έννοια «μεταπληθυσμός» έχει νόημα όταν γίνεται λόγος για χωρικά διαφοροποιημένα ενδιαιτήματα, το ίδιο ισχύει και με τον όρο «μετακοινότητα». Αυτός αναφέρεται σε διαδικασίες εισροής–εκροής ειδών, καθώς και στη διατήρηση όχι πια μεταπληθυσμών αλλά συνόλου μεταπληθυσμών, δηλαδή μεταπληθυσμιακών συστημάτων. Συγκεκριμένα, οι Leibold και Mikkelson (2002) ορίζουν τη βιοκοινότητα ως σύνολο οικολογικών κοινοτήτων, δηλαδή ως σύνολο ειδών που καταλαμβάνουν διαφορετικά χωρία, μεταξύ των οποίων μπορούν δυνάμει (αν και όχι υποχρεωτικά) να διασπείρονται τα άτομα των κοινοτήτων. Συνεπώς, εκτός από τις κλασικές διαδικασίες, ενδο- και δια-ειδικό ανταγωνισμό, τροφικές σχέσεις και συνέργειες ανάμεσα στα είδη, η μελέτη των φαινομένων στο επίπεδο της μετακοινότητας απαιτεί και τη θεώρηση των μετακινήσεων ανάμεσα στα χωρία, τις περιοχές και τις ζώνες. Προδήλως, εδώ έχουμε να κάνουμε με φαινόμενα που εκδηλώνονται σε διαφορετικές χωρικές κλίμακες. Όμως, επειδή στο επίπεδο της μετακοινότητας η εστίαση πέφτει σχεδόν πάντοτε στις ενδιάμεσες χωρικές και χρονικές κλίμακες, για τον χαρακτηρισμό του πεδίου όπου μελετώνται τα φαινόμενα χρησιμοποιείται ο νεολογισμός «μεσοκλίμακα» (mesoscale, Holt, 1993). 

	Θεωρείται γενικά ότι στο επίπεδο της μετακοινότητας την ανέλιξη των φαινομένων ελέγχουν τέσσερις βασικοί μηχανισμοί (Logue, Mouqute, Peter, Hillebrand & Group, 2011). Ο πρώτος απ’ αυτούς αναφέρεται στη χωρική δυναμική (ανάμεσα στα τοπικά χωρία, patches dynamics), δηλαδή στη δυναμική των φαινομένων στο επίπεδο των μεταπληθυσμών. Υπενθυμίζουμε ότι, σύμφωνα με τη θεωρία των μεταπληθυσμών, το κάθε είδος διασπείρεται σε διαφορετικά μεν, πλην παρόμοια τοπικά χωρία. Σε κάθε μεταπληθυσμό αντιστοιχεί ένας συγκεκριμένος ρυθμός διασποράς από το ένα χωρίο στο άλλο, καθώς και ένας συγκεκριμένος ρυθμός εξαφάνισης των τοπικών πληθυσμών. Υπό το πρίσμα των ιδεών περί μετακοινότητας, η επαναποίκιση ενός κενού τοπικού χωρίου, εκτός των άλλων, εξαρτάται και από έναν πρόσθετο παράγοντα, δηλαδή τον ανταγωνισμό τον οποίο θα συναντήσουν οι εποικιστές από τα άλλα είδη που βρίσκονται ήδη εκεί. Τελικά, η δυναμική της βιοκοινότητας εδράζεται πάνω στις δυνατότητες διασποράς των ατόμων του κάθε είδους, όπως επίσης και στη δυνατότητά τους να ανταγωνίζονται τα άλλα είδη της μετακοινότητας. Ειδικότερα, τόσο ο ανταγωνισμός όσο και η διασπορά δεν είναι φαινόμενα μονοδιάστατα αλλά αποτέλεσμα συμβιβασμού, που αφορά την αποτελεσματικότητα επιμέρους δραστηριοτήτων οι οποίες εκτυλίσσονται σε διαφορετικά επίπεδα. Για παράδειγμα, φυτικά είδη ικανά στον ανταγωνισμό για φως μπορεί να υστερούν στον ανταγωνισμό για θρεπτικά. Ομοίως, η ικανότητα διασποράς μπορεί σε ορισμένα είδη να προσφέρει πλεονέκτημα έναντι των θηρευτών, όχι όμως και έναντι της αναζήτησης εταίρου ή πηγών. Ο τρόπος με τον οποίο οι συμβιβασμοί αυτού του είδους οργανώνονται στον χώρο καθορίζει τις δυνατότητες συνύπαρξης.  

	Οι δύο επόμενοι μηχανισμοί (species sorting και mass effect) έρχονται να αντιμετωπίσουν το πρόβλημα της χωρικής ετερογένειας και να διασφαλίσουν τη συνύπαρξη των ειδών σε όλη την έκταση του τοπίου. Ο δεύτερος μηχανισμός (species sorting) προσθέτει στον προηγούμενο (patch dynamics) την παραδοχή ότι τα τοπικά χωρία μπορούν να ταξινομηθούν κατά φθίνουσα σειρά περιβαλλοντικής καταλληλότητας, διαφορετική για το κάθε είδος της μετακοινότητας. Το μοντέλο ισχύει σε περιπτώσεις χαμηλών ρυθμών διασποράς, έτσι ώστε πρακτικά να μην επηρεάζεται η αφθονία, και, επομένως, οι ρυθμοί γεννήσεων, θανάτων και οντογένεσης, και εν τέλει η έκβαση φαινομένων πυκνοεξάρτησης (ενδο- και δια-ειδικές σχέσεις). Ωστόσο, έστω και ασθενής ο ρυθμός διασποράς επαρκεί, ώστε το κάθε είδος να αποικίσει το ενδιαίτημα όπου επικρατούν άριστες συνθήκες γι’ αυτό το συγκεκριμένο είδος. Η ιδέα είναι ότι στο καθένα από τα διαφορετικά χωρία την τοπική κοινότητα συγκροτούν είδη τα οποία είναι εντελώς προσαρμοσμένα στις ειδικές συνθήκες που επικρατούν εκεί. Τι σημαίνει αυτό για την κατάσταση της μετακοινότητας; Σημαίνει ότι ο ανταγωνισμός που πρόκειται να αντιμετωπίσουν οι νέοι έποικοι από τα ήδη εγκατεστημένα εκεί άτομα θα είναι ιδιαιτέρως έντονος. Αυτό σημαίνει παραπέρα ότι ο ρυθμός με τον οποίο θα γίνονται ορατά τα αποτελέσματα του διαειδικού ανταγωνισμού και ιδιαιτέρως του ανταγωνιστικού αποκλεισμού των νέων έποικων θα είναι ταχύτερος σε σχέση με τον ρυθμό διασποράς των ατόμων από το ένα τοπικό χωρίο στα άλλο. Η υπεροχή του ανταγωνιστικού αποκλεισμού έναντι της διασποράς σημαίνει εν τέλει σταθερές τοπικές κοινότητες, όπου, μάλιστα, μπορούμε να προβλέψουμε και τις λειτουργικές ομάδες ειδών που πρόκειται να συναντήσουμε εκεί.

	Όσο μεγαλύτερος είναι ο αριθμός των επιμέρους χωρίων, τόσο ευρύτερη αναμένεται και η ποικιλία των βιοτικών και αβιοτικών περιβαλλοντικών συνθηκών που επικρατούν σε επίπεδο μετακοινότητας και άλλο τόσο ευρεία αναμένεται και η ποικιλία των λειτουργικών ομάδων στις οποίες μπορούμε να κατατάξουμε τα διάφορα είδη. Προδήλως, η ύπαρξη ευρέος φάσματος τύπων ειδών στο επίπεδο της μετακοινότητας θα επιτρέψει στη σύνθεση της κάθε τοπικής βιοκοινότητας να ανταποκριθεί γρήγορα σε τυχόν αλλαγές των τοπικών συνθηκών και, με εποικισμούς από άλλα χωρία, να ανασυνταχτεί αποτελεσματικά. Πράγματι, η χαμηλού ρυθμού διασπορά των οργανισμών επιτρέπει τον αποτελεσματικό εγκλιματισμό των διάφορων ειδών της μετακοινότητας στις περιβαλλοντικές διακυμάνσεις. Επιπρόσθετα, ο βαθμιαίος εμπλουτισμός των τοπικών κοινοτήτων με είδη που χαρακτηρίζονται από αυξημένη ικανότητα για διαειδικό ανταγωνισμό και ταυτόχρονα από διαφορετικές διατροφικές και άλλες απαιτήσεις επάγει διαρκείς μεταβολές στη σύνθεση των τοπικών κοινοτήτων και μειώνει τον κίνδυνο εξάντλησης των περιβαλλοντικών διαθεσίμων. Τελικά, μειώσεις ορισμένων πηγών σε τοπικό επίπεδο αντισταθμίζονται από αυξήσεις σε άλλες, με τελικό αποτέλεσμα την τροφική επάρκεια στο σύνολο του τοπίου. Μάλιστα, σε πειράματα μικρόκοσμου έχει παρατηρηθεί ότι μεσοσταθμικές μετρήσεις, που αφορούν παραμέτρους παραγωγικότητας και αφθονίας και που πραγματοποιήθηκαν χωριστά στο επίπεδο των χωρίων, διαφοροποιούνται από υπολογισμούς οι οποίοι γίνονται στο επίπεδο τοπίου, με την τοπικότητα να αγνοείται (Σχήμα 8.6, Naeslund & Norberg, 2006).

	Και αν κινητήρια δύναμη του προηγούμενου μηχανισμού (sorting effect) είναι η περιβαλλοντική καταλληλότητα του κάθε τοπικού χωρίου, ένας τρίτος μηχανισμός, γνωστός ως mass effects, βρίσκεται στον αντίποδά του, με κινούσα δύναμη τους ρυθμούς διασποράς. Συγκεκριμένα, αυτός λειτουργεί όταν οι ρυθμοί με τους οποίους λαμβάνουν χώρα οι αλληλεπιδράσεις ανάμεσα στα είδη της τοπικής κοινότητας είναι πιο αργοί και πιο ασθενείς από τους ρυθμούς διασποράς. Αυτό σημαίνει ότι, εκτός από τη μετακίνηση από χωρία χαμηλής προς χωρία υψηλής ποιότητας, παρατηρούνται αντίστροφα και φαινόμενα μετακίνησης ατόμων από χωρία υψηλής ποιότητας όπου ο ρυθμός αύξησης είναι θετικός σε χωρία χαμηλής ποιότητας με αρνητικό ρυθμό αύξησης. Προφανώς, οι τοπικές κοινοτικές συγκροτήσεις διατηρούνται χάρη στη δυνατότητα των ειδών να μετακινούνται ανάμεσα στα τοπικά χωρία.
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	Σχήμα 8.6. Παραγωγικότητα (ολική χλωροφύλλη) και αφθονία ζωοπλαγκτού σε πειραματικές συνθήκες μικρόκοσμου. Οι εκτιμήσεις που αφορούν το σύνολο της πειραματικής διάταξης, αδιακρίτως τοπικότητας, διαφέρουν από αντίστοιχες μεσοσταθμικές εκτιμήσεις από δεδομένα που συλλέχτηκαν χωριστά για τις διάφορες τοπικές κοινότητες. Σκούρο χρώμα: δεδομένα που αναφέρονται στο σύνολο της πειραματικής διάταξης. Ανοιχτό χρώμα: μέσοι όροι εκτιμήσεων από τις τοπικές βιοκοινότητες. Μπλε χρώμα: ολική χλωροφύλλη. Κόκκινο χρώμα: αφθονία ζωοπλαγκτού (δεδομένα από Naeslund & Norberg, 2006).

	 

	Στη φύση αμφότεροι οι μηχανισμοί (sorting και mass) συνυπάρχουν και λειτουργούν ανεξάρτητα ο ένας από τον άλλον, ενώ σε μικρότερο βαθμό λειτουργούν και από κοινού. Αυτό συμβαίνει, για παράδειγμα, στην περίπτωση της μετακοινότητας του ζωοπλαγκτού σε υδατοσυλλογές στο Βέλγιο (Cottenie, Mochels, Nuuyten & De Meester, 2003). Πράγματι, όπως προκύπτει και από την εξέταση του Σχήματος 8.7, το μεγαλύτερο ποσοστό της διακύμανσης των δεδομένων, κοντά στο 60%, δεν ερμηνεύεται με βάση τη λειτουργία των δύο μηχανισμών. Ένα μικρότερο ποσοστό, λιγότερο του 20%, οφείλεται στην ποιότητα του περιβάλλοντος, ένα αντίστοιχο ποσοστό ερμηνεύεται με βάση τους ρυθμούς διασποράς και, τέλος, ένα πολύ μικρό ποσοστό οφείλεται στη συνδυασμένη λειτουργία των δύο τελευταίων. 
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	Σχήμα 8.7. Διαμερισμός της διακύμανσης (%) δεδομένων αφθονίας ζωοπλαγκτού που συλλέχτηκαν επί τρία έτη σε υδατοσυλλογές του Εθνικού Πάρκου De Maten (Βέλγιο). Μελετήθηκε η επίδραση τεσσάρων ανεξάρτητων περιβαλλοντικών παραγόντων επί της σύνθεσης της μετακοινότητας (Cottenie, Mochels, Nuuyten & De Meester, 2003, άδεια από Ecological Society of America).

	 

	Ένας τέταρτος μηχανισμός που διατυπώθηκε από τον Hubbell το 2001 περιγράφει την κοινοτική δυναμική στην ελάχιστα πιθανή περίπτωση όπου όλα τα είδη διαθέτουν ίσους ρυθμούς γεννήσεων, θανάτων, ανταγωνιστικής δεινότητας και διασποράς. Υπό αυτές τις ιδεατές συνθήκες, η δυναμική της βιοκοινότητας εμφανίζει ένα είδος ουδετερότητας (neutral dynamics). Η συγκρότηση της βιοκοινότητας είναι αποτέλεσμα τυχαιότητας, που στην περίπτωση των απομονωμένων κοινοτήτων προβλέπει τελική επικράτηση ενός μοναδικού είδους λόγω τυχαίας εξαφάνισης των υπόλοιπων (ειδών). Στη συνηθισμένη περίπτωση, ωστόσο, χάρη στην εξισορρόπηση ανάμεσα σε εξαφανίσεις και επαναποικισμούς των τοπικών πληθυσμών που διασφαλίζουν οι τυχαίες μετακινήσεις οι οποίες συμβαίνουν στο ευρύτερο επίπεδο της μετακοινότητας, οι τοπικές κοινότητες μπορούν να διατηρούν έναν σχετικό πλούτο ειδών, διαρκώς μεταβαλλόμενης όμως σύνθεσης. Το μοντέλο της ουδετερότητας έχει εφαρμοστεί ικανοποιητικά σε δεδομένα βραχυπρόθεσμου ορίζοντα, όχι όμως και σε μεγαλύτερης διάρκειας δεδομένα (Wootton, 2005). Γενικά, αν και ελάχιστα ρεαλιστικές, οι προβλέψεις αυτού του τέταρτου μηχανισμού διαθέτουν τεράστια εργαλειακή αξία. Πράγματι, αν συγκρίνουμε τα αποτελέσματα που παράγει η καθαρή τυχαιότητα με εκείνα που παράγει ο καθένας από τους άλλους τρεις μηχανισμούς που περιγράψαμε προηγουμένως, θα μπορέσουμε να φτάσουμε σε συμπεράσματα σχετικά με το τι είναι τυχαίο και τι οφείλεται στη δράση των τριών μηχανισμών (Πλαίσιο 8.4). 
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	 Μια συνοπτική ταξινόμηση των τεσσάρων μηχανισμών οργάνωσης της βιοκοινότητας με βάση α) τις ιδιότητες του χώρου, δηλαδή το κατά πόσον τα είδη έχουν διαφορετική συμπεριφορά στα διαφορετικά χωρία, και β) τον βαθμό εξειδίκευσης των ειδών, δηλαδή το κατά πόσον τα διαφορετικά όρια ανοχής που έχουν τα διάφορα είδη καθορίζουν τη σύνθεση και τη δομή της βιοκοινότητας ή όχι, παρατίθεται στον Πίνακα 8.1. 
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	Ιδιαίτερο ενδιαφέρον έχει η μελέτη των συνιστωσών βιοποικιλότητας στο επίπεδο της μετακοινότητας (α-, β- και γ-ποικιλότητα, Mouquet & Loreau, 2003). Όπως φαίνεται στο Σχήμα 8.8, όταν ο ρυθμός διασποράς είναι χαμηλός, τότε η α-ποικιλότητα (κόκκινη γραμμή) παραμένει σε χαμηλά επίπεδα, καθώς τα καλά προσαρμοσμένα στις τοπικές συνθήκες είδη δεν επιτρέπουν την εγκατάσταση νέων εποίκων. Αντίθετα, η β-ποικιλότητα (μπλε γραμμή) εμφανίζεται αυξημένη, καθόσον η μειωμένη δυνατότητα διασποράς δεν επιτρέπει στα διάφορα είδη να προσεγγίσουν τοπικά χωρία όπου θα ήταν καλύτερα προσαρμοσμένα, οπότε και θα εκτόπιζαν μερικά από τα λιγότερο προσαρμοσμένα. Στην περίπτωση, λοιπόν, οργανισμών μειωμένης δυνατότητας μετακίνησης, ο συνδυασμός αυξημένης β- και μειωμένης α-ποικιλότητας δείχνει ότι οι περιβαλλοντικές διαφοροποιήσεις ανάμεσα στα τοπικά χωρία δίνουν στο τοπίο την εικόνα λεπτόκοκκου μωσαϊκού. 
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	Σχήμα 8.8. Η σχέση ανάμεσα στον ρυθμό διασποράς των οργανισμών και στον αριθμό των ειδών στο επίπεδο του τοπικού χωρίου (α-ποικιλότητα), ανάμεσα στα τοπικά χωρία (β-ποικιλότητα) και στο επίπεδο της μετακοινότητας (γ-ποικιλότητα) (τροποποιημένο από Mouquet & Loreau, 2003, University of Chicago Press, ελεύθερο).

	 

	Για μέσους ρυθμούς διασποράς η α-ποικιλότητα μεγιστοποιείται, καθόσον ορισμένοι τοπικοί πληθυσμοί θα διατηρηθούν χάρη στις αυξημένες δυνατότητες επαναποικισμού. Υπέρ της ισχύος του μοντέλου συνηγορούν εμπειρικά δεδομένα που αφορούν μακροασπόνδυλα υδατοσυλλογών  (Vanschoenwinkel, De Vries, Seaman & Brendonck, 2007), καθώς και πρωτόζωα (Kneitel & Miller, 2003). Όμως, η β-ποικιλότητα μειώνεται, καθώς τα όμοια και, άρα, ανταγωνιστικά ισοδύναμα είδη θα συνευρεθούν σε πολλά τοπικά χωρία, με αποτέλεσμα τον αποκλεισμό πολλών απ’ αυτά. Αυτή η σχέση ανάμεσα στις δύο συνιστώσες της ποικιλότητας αποτελεί ένδειξη ότι, στην περίπτωση οργανισμών μέσης ικανότητας μετακίνησης, βασικός μηχανισμός συγκρότησης της βιοκοινότητας είναι οι σχέσεις που αναπτύσσονται στο επίπεδο του τοπικού χωρίου, όπως είναι εκείνες που οδηγούν στον διαμερισμό των πόρων. 

	Τέλος, για υψηλούς ρυθμούς διασποράς, όλες οι συνιστώσες ποικιλότητας παραμένουν χαμηλά, καθόσον σε όλα τα τοπικά χωρία κυριαρχεί το ίδιο σύνολο των ανταγωνιστικά υπέρτερων ειδών, όποτε η χωρική ετερογένεια παύει να έχει νόημα και η μετακοινότητα μεταπίπτει σε ενιαία κοινότητα.

	Όπως φαίνεται και στο Σχήμα 8.9, εκτός από τη βιοποικιλότητα, οι διαφορές των ειδών στους ρυθμούς διασποράς επηρεάζουν και τις εκτιμήσεις του συνολικού αριθμού ειδών της μετακοινότητας. Πράγματι, η σχέση ανάμεσα στον συνολικό αριθμό ειδών της μετακοινότητας και στον μέσο αριθμό ειδών ανά χωρίο για τα μεν είδη με χαμηλό ρυθμό διασποράς συγκλίνει ταχύτατα σε ένα χαμηλό επίπεδο, για τα είδη με υψηλό ρυθμό διασποράς είναι γραμμική, ενώ για τα είδη με ενδιάμεσο ρυθμό διασποράς αυτή είναι καμπυλόγραμμη.
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	Σχήμα 8.9. Σχέση ανάμεσα στον συνολικό αριθμό ειδών της μετακοινότητας και στον μέσο αριθμό ειδών ανά χωρίο. Για τα είδη με χαμηλό ρυθμό διασποράς, η αύξηση του αριθμού των ειδών της μετακοινότητας πάνω από ένα επίπεδο δεν επηρεάζει τον μέσο αριθμό ειδών ανά χωρίο. Αντίθετα, στα είδη με αυξημένο ρυθμό διασποράς, ο μέσος αριθμός ειδών ανά χωρίο αυξάνεται ευθέως ανάλογα με την αύξηση του συνολικού αριθμού ειδών της μετακοινότητας. 
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	8.3.4. Οργάνωση μετακοινοτήτων



	
	8.3.4.1. Ουδέτερα μοντέλα δυναμικής πληθυσμών 



	Πρόκειται για μοντέλα προσομοίωσης που, κατά κύριο λόγο, εμπλέκουν δημογραφικές παραμέτρους. Σύμφωνα με τους McGill κ.ά. (2007), το ιδιαίτερο χαρακτηριστικό αυτών των μοντέλων είναι η βασική υπόθεση που υποστηρίζει την κατασκευή τους και προϋποθέτει την ισοδυναμία των ειδών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα, και ακριβώς αυτό δικαιολογεί τον χαρακτηρισμό τους ως ουδέτερων.

	Το μοντέλο Caswell (1976)

	Η δομή αυτού του μοντέλου εμπλέκει εποικισμό της τοπικής βιοκοινότητας με νέα είδη, ο οποίος συμβαίνει με απολύτως τυχαίο ρυθμό (κατανομή πιθανοτήτων Poisson). Το κυριότερο πάντως με τον ρυθμό εποικισμού είναι ότι και αυτός παραμένει ανεξάρτητος από τον ήδη υφιστάμενο αριθμό ειδών της βιοκοινότητας. Επίσης, οι ρυθμοί γεννήσεων και θανάτων είναι και αυτοί απολύτως τυχαίοι. Προφανώς, τα φαινόμενα που λαμβάνουν χώρα σε μια τέτοια βιοκοινότητα αγνοούν τις σχέσεις ενδο- και διαειδικού ανταγωνισμού, τις τροφικές σχέσεις, τις συνέργειες ανάμεσα στα είδη και, γενικότερα, τη δυναμική του υφιστάμενου βιοτικού στοιχείου 

	Τα μοντέλο Bell (2000)

	Ο Bell επιχείρησε να εισαγάγει περισσότερο βιολογικό ρεαλισμό στο μοντέλο που διατύπωσε. Ξεκινά να δομεί την κατασκευή του με βάση την ιδέα μιας μετακοινότητας που περιλαμβάνει σταθερό αριθμό ειδών S. Επιπρόσθετα, το μοντέλο εμπλέκει την παράμετρο m, που εκπροσωπεί τον ρυθμό εποικισμού της κοινότητας με άτομα. Η παράμετρος αυτή έχει την ίδια τιμή για όλα τα είδη. Ακόμα, για όλα τα είδη εμπλέκει όμοιους κατά κεφαλήν ρυθμούς γεννητικότητας (b) και θνησιμότητας (d), καθώς και την παράμετρο K, που αποδίδει τον συνολικό αριθμό ατόμων τα οποία μπορεί να φιλοξενήσει η βιοκοινότητα (συνολική βιοχωρητικότητα της βιοκοινότητας). Τέλος, για την προσομοίωση του μοντέλου στον υπολογιστή εφαρμόζονται τεχνικές Monte Carlo (Πλαίσιο 8.5). Όταν ο αριθμός των ατόμων υπερβεί τη χωρητικότητα Κ, τότε το λογισμικό αφαιρεί στην τύχη τα επιπλέον άτομα. Με τον τρόπο αυτόν, από κάθε είδος θα αφαιρείται ένας αριθμός ατόμων ανάλογος με τη συμμετοχή του συγκεκριμένου είδους στο σύνολο της βιοκοινότητας, έτσι ώστε η ποσοστιαία σύνθεση της κοινότητας σε είδη να παραμένει αμετάβλητη.  
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	Το μοντέλο Hubbell (2001)

	Το μοντέλο αυτό εστιάζει στο επίπεδο μιας τοπικής βιοκοινότητας που είναι μέρος μιας ευρύτερης μετακοινότητας. Υποστηρίζει ότι η ποικιλότητα στο τοπικό επίπεδο διατηρείται λόγω του εποικισμού σε είδη από τις υπόλοιπες τοπικές κοινότητες. Κατά βάση, το μοντέλο εμπλέκει δύο παραμέτρους, τον ρυθμό εποικισμού της τοπικής κοινότητας, πράγμα που εξαρτάται από τον βαθμό απομόνωσής της, καθώς και έναν αδιάστατο αριθμό, ο οποίος αποδίδει τον βαθμό κυριαρχίας που υφίσταται στο πλαίσιο της τοπικής κοινότητας. Οι τιμές της παραμέτρου m, που αποδίδουν τον βαθμό απομόνωσης, κυμαίνονται από το 1 (καθόλου απομόνωση) έως το 0 (πλήρης απομόνωση). Ανάλογα με τις τιμές της παραμέτρου m, το μοντέλο προβλέπει καταστάσεις που εκτείνονται από τη σύγκλιση στη σύνθεση της τοπικής βιοκοινότητας με εκείνη της μετακοινότητας έως τη μείωση του αριθμού των σπανιότερων ειδών, που οφείλεται στη βαθμιαία αύξηση της απομόνωσης της τοπικής κοινότητας.

	
	8.3.4.2. Μοντέλα διακλάδωσης (Branching models)



	Η λογική που διέπει τα μοντέλα αυτής της κατηγορίας προϋποθέτει ότι το σύνολο των πάσης φύσεως διαθεσίμων (τροφικά διαθέσιμα, πεδία διατροφής, καταφύγια, πεδία αναπαραγωγής κ.λπ.) σκιαγραφούν την οικοθέση της βιοκοινότητας. Ακόμη, περιγράφει έναν συγκεκριμένο τρόπο με τον οποίο τα είδη που συγκροτούν τη βιοκοινότητα διαδοχικά το ένα μετά το άλλο έρχονται και διεκδικούν μέρος των διαθέσιμων πόρων, καταλαμβάνουν δηλαδή μέρος της οικοθέσης. 

	Το ιεραρχικό μοντέλο Sugihara (niche-hierarchy model, 1980) 

	Η διαδικασία με την οποία, σύμφωνα με τις προβλέψεις του μοντέλου, διανέμονται οι πόροι περιγράφεται ως εξής: Το σύνολο των πόρων εξισώνεται με μια ευθεία μήκους ένα. Σε ένα πρώτο βήμα, αυτή διαιρείται σε ένα ευθύγραμμο τμήμα μήκους 0,25 και σε ένα δεύτερο μήκους 0,75. Σε ένα επόμενο βήμα, το ένα από τα δύο ευθύγραμμα τμήματα επιλέγεται τυχαία, π.χ. με τη ρίψη νομίσματος, και διαιρείται πάλι σε δύο μικρότερα τμήματα με αναλογία 0,25 προς 0,75. Η διαδικασία συνεχίζεται πανομοιότυπα, έως ότου η αρχική ευθεία διαιρεθεί σε S ευθύγραμμα τμήματα (κατά τεκμήριο διαφορετικού μήκους), όσα και τα είδη της βιοκοινότητας. Προδήλως, το μήκος του κάθε τμήματος αποδίδει το ποσοστό των πόρων που ιδιοποιείται το κάθε είδος και, συνακόλουθα, την ποσοστιαία συμμετοχή του αντίστοιχου είδους στην αφθονία της βιοκοινότητας. Η κεντρική ιδέα που διαπερνά τούτο το μοντέλο είναι ότι υφίσταται μια ιεραρχία ομοιότητας των οικοθέσεων τις οποίες κατέχουν τα διάφορα είδη.

	Το μοντέλο Tokeshi 

	Ο Tokeshi ανέπτυξε μια βελτιωμένη παραλλαγή του προηγούμενου μοντέλου (Ferreira & Petrere-Jr., 2008). Συγκεκριμένα, η αναλογία στην οποία διαιρούνται τα διάφορα ευθύγραμμα τμήματα δεν παραμένει σταθερή 0,25/0,75=0,33, αλλά δίνεται από την τιμή της τυχαίας μεταβλητής p, που μεταβάλλεται στο διάστημα από 0 έως 1 (Σχήμα 8.10). 

	Το βασικό μοντέλο Tokeshi (1993) επιτρέπει τη διατύπωση διάφορων σεναρίων με τα οποία πραγματοποιούνται οι διαιρέσεις των ευθύγραμμων τμημάτων. Για παράδειγμα, ένα από τα σενάρια προϋποθέτει ότι ένας σταθερός διαμερισμός έχει πραγματοποιηθεί προκαταβολικά (dominance pre-emption) και, επομένως, τα νεοεισερχόμενα στην κοινότητα είδη μοιράζονται τα διαθέσιμα των λιγότερο άφθονων ειδών, στα οποία και αντιστοιχούν τα μικρότερα ευθύγραμμα τμήματα. Το σενάριο αυτό παράγει αποτελέσματα όμοια μ’ αυτά του μοντέλου Motomura, με τιμή παραμέτρου k ίση με 0,75. Ένα δεύτερο σενάριο (dominance decay) προβλέπει το ακριβώς αντίθετο. Τα νεοεισερχόμενα είδη διαμοιράζουν προνομιακά τα διαθέσιμα των πλέον άφθονων ειδών, στα οποία αντιστοιχούν τα μεγαλύτερα ευθύγραμμα τμήματα. Το σενάριο αυτό παράγει την πιο ομοιόμορφη κατανομή αφθονίας στα διάφορα είδη. 
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	Σχήμα 8.10. Σχηματική απόδοση της κατασκευής μοντέλου διαμερισμού των οικοθέσεων (λεπτομέρειες στο κείμενο, τροποποιημένο από Ferreira & Petrere-Jr., 2007, ελεύθερο). 

	 

	Μια τρίτη παραλλαγή του μοντέλου (MacArthur fraction) προβλέπει ότι η πιθανότητα διαίρεσης των τμημάτων δεν παραμένει σταθερή, αλλά μεταβάλλεται από το ένα βήμα στο επόμενο, και, μάλιστα, ότι αυτή (η πιθανότητα) είναι ανάλογη με το μήκος του κάθε ευθύγραμμου τμήματος. Έτσι, σε κάθε βήμα τα διαθέσιμα που ιδιοποιούνται τα πιο άφθονα είδη, στα οποία και αντιστοιχούν τα μεγαλύτερα ευθύγραμμα τμήματα, έχουν μεγαλύτερη πιθανότητα να διαμοιραστούν ανάμεσα σ’ αυτά και τους νέους εποίκους. Αυτό συμβαίνει επειδή γίνεται δεκτό ότι η πιθανότητα με την οποία ένα είδος διασπάται και από τα σπλάχνα του προκύπτει και ένα δεύτερο αρκετά συγγενικό είδος (ειδογένεση) είναι τόσο μεγαλύτερη, όσο πιο άφθονο είναι αυτό το είδος. Μια παραλλαγή του προηγούμενου σεναρίου (random fraction) αποδέχεται την απόλυτη τυχαιότητα και προβλέπει ότι η πιθανότητα διαμερισμού των πόρων είναι ανεξάρτητη από το μέγεθος των διαθεσίμων που ιδιοποιείται το κάθε είδος.  

	Ένα περισσότερο πολύπλοκο σενάριο (power fraction) προβλέπει ότι η πιθανότητα διαίρεσης της οικοθέσης που κατέχει ένα είδος i είναι ανάλογη της ποσότητας nik, όπου ni είναι το μέγεθος της οικοθέσης, δηλαδή το μέγεθος των διαθεσίμων που ιδιοποιείται το είδος i, και k είναι ένας δείκτης που μετρά το πόσο πολύ εξαρτάται η πιθανότητα διαίρεσης από το μέγεθος της οικοθέσης του i. Η τιμή του εκθέτη k μεταβάλλεται από 0 έως τον αριθμό των υφιστάμενων ειδών S. Για k=0, η διαίρεση ταυτίζεται με εκείνη που παράγει το σενάριο random Fraction, ενώ, για k=1, παράγονται αποτελέσματα όμοια με εκείνα του σεναρίου MacArthur fraction

	Ένα εντελώς διαφορετικό σενάριο (random assortment) περιγράφει μια κατάσταση όπου η αφθονία των ειδών δεν σχετίζεται με πόρους. Το μοίρασμα γίνεται ανάλογα με την τυχαιότητα που διέπει τις κλιματικές συνθήκες. Στον βαθμό, λοιπόν, που οι κλιματικές συνθήκες μεταβάλλονται στον χρόνο, έτσι και τα ποσοστά ιδιοποίησης των πόρων ή, πράγμα που είναι το ίδιο, το ποσοστό της κατεχόμενης οικοθέσης μεταβάλλεται με το πέρασμα του χρόνου. Τελικά, η αφθονία του είδους με σειρά κατάταξης i δίνεται από τον τύπο Ni = riNi–1, όπου r είναι μια συνεχής τυχαία μεταβλητή που ακολουθεί την ομοιόμορφη κατανομή.

	Το τελευταίο, το συνθετικό σενάριο (composite model), αποδέχεται την ύπαρξη περισσότερων από μία ομάδων ειδών και ο διαμερισμός των πόρων στο πλαίσιο της καθεμιάς πραγματοποιείται με διαφορετικό τρόπο. Ιδιαιτέρως η δομή των σπανιότερων ειδών υπακούει στο σενάριο που εμπλέκει την παρέμβαση του κλιματικού παράγοντα, ενώ εκείνη των πιο άφθονων ακολουθεί ένα από τα υπόλοιπα σενάρια.

	Είναι αξιοσημείωτο ότι η δομή της δεύτερης γενιάς μοντέλων εδράζεται είτε στη θεωρία της ουδετερότητας και στην ιδέα της διασποράς των ειδών και του εποικισμού νέων θέσεων ή, εναλλακτικά, στη θεωρία της οικοθέσης και στην ιδέα του ανταγωνιστικού αποκλεισμού. Η έμφαση της τελευταίας είναι πάνω στους συμβιβασμούς που είναι υποχρεωμένα να κάνουν τα είδη ανάμεσα στις βιοτικές τους ανάγκες και στη διαθεσιμότητα των πόρων. Πράγματι, η βασική ιδέα που διαπερνά τα μοντέλα Tokeshi δέχεται ότι η αφθονία ενός είδους βρίσκεται σε άμεση και γραμμική εξάρτηση από το εύρος της οικοθέσης ή, πράγμα που είναι το ίδιο, από το εύρος των πόρων που ιδιοποιείται αυτό. Και ακόμα, δέχεται ότι η πιθανότητα ένα είδος να μοιραστεί τους πόρους που εκμεταλλεύεται με ένα νεοεισερχόμενο εξαρτάται άμεσα από την αφθονία του. Τελικά, σε αντίθεση με τη θεωρία της ουδετερότητας, σύμφωνα με την οποία τα είδη που είναι ικανά να αποικίζουν πρόσφατα διαταραγμένα περιβάλλοντα έχουν την ικανότητα άμεσης εκμετάλλευσης των διαθέσιμων πόρων, η επικρατούσα κεντρική ιδέα για τις ήδη εγκαθιδρυμένες βιοκοινότητες είναι πως αυτό που διασφαλίζει τη βιωσιμότητα του πληθυσμιακού μεγέθους των ειδών που συγκροτούν μια βιοκοινότητα είναι ότι, χάρη στο κοινό εξελικτικό τους ιστορικό, η σχέση ανάμεσα στις βιοτικές τους ανάγκες και στα διαθέσιμα τείνει προς τη βελτιστοποίηση. 

	Στη θεωρία της οικοθέσης έχει ασκηθεί κριτική, επειδή, παρόλο που συχνά επιτυγχάνει ικανοποιητικές προβλέψεις και συνδέει επιτυχώς τη βιοποικιλότητα με την ετερογένεια των ενδιαιτημάτων, αδυνατεί να περιγράψει το πόσο μπορεί να αυξηθεί ή να μειωθεί αυτή (η βιοποικιλότητα). Αυτό συμβαίνει επειδή ο κάθε συμβιβασμός εμπλέκει φυτικά χαρακτηριστικά που μπορεί να ικανοποιήσουν πλειάδα ειδών. Κριτική έχει ασκηθεί και στη θεωρία της ουδετερότητας σε ό,τι αφορά τον ρεαλισμό. Ειδικότερα, υποστηρίζεται ότι, σε αντίθεση με ό,τι υποδεικνύουν τα πειραματικά δεδομένα, αυτή δέχεται πως οι μεταβολές στην αφθονία των ειδών είναι φαινόμενο αποκλειστικά ιδιοσυγκρασιακό των ανταγωνιστικά (και γενικότερα οικολογικά) ισοδύναμων ειδών, ενώ προσλαμβάνει τη βιοποικιλότητα ως τυχαίο αποτέλεσμα ειδογένεσης και εξαφάνισης.

	Η πιθανολογική θεωρία της οικοθέσης (stochastic niche theory), που διατύπωσε ο Tilman (2004) για τις φυτικές βιοκοινότητες, πέτυχε να συμβιβάσει σε έναν βαθμό τις απαιτήσεις των πιο πάνω θεωρητικών ρευμάτων. Συγκεκριμένα, δέχεται πιθανολογικούς ρυθμούς βιωσιμότητας και υποστηρίζει ότι ένας νεαρός εποικιστής θα επιβιώσει έως την ωριμότητα και, τελικά, θα εγκατασταθεί σε μια νέα θέση, μονάχα αν επαρκούν γι’ αυτόν τα διαθέσιμα που περισσεύουν από τα ήδη εγκατεστημένα εκεί φυτικά είδη. Η πιθανότητα αυτή δίνεται από τον τύπο: 
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	όπου ms είναι η πιθανότητα να μην φυτρώσει το σπέρμα, y είναι ο χρόνος που απαιτείται, ώστε το σπέρμα να εξελιχτεί σε ώριμο φυτό, Bs είναι το βάρος των σπερμάτων, Ba είναι το βάρος του ώριμου φυτού και U είναι ο ρυθμός φυτικής αύξησης που εξαρτάται από τους διαθέσιμους πόρους. Στην πλήρη του ανάπτυξη το μοντέλο εμπλέκει και την ποσότητα των διαθεσίμων που απομένουν ανεκμετάλλευτα από τα ήδη εγκατεστημένα φυτά, εμπλέκει ακόμα χαρακτηριστικά του φυτού, όπως είναι ο ρυθμός απώλειας βιομάζας λόγω της αποξήρανσης των φυτών ή της κατανάλωσής τους από φυτοφάγα, καθώς και παραμέτρους που αφορούν το θερμοκρασιακό καθεστώς.

	Το μοντέλο προβλέπει τη διαμόρφωση κοινοτήτων όπου τα είδη μοιράζονται σχεδόν εξίσου την κυριαρχία στα μεγάλα χωρία του ενδιαιτήματος. Προβλέπει, ακόμα, ότι μικροαλλαγές στη διαθεσιμότητα των πόρων επισύρουν σημαντικές μεταβολές στη βιωσιμότητα των νεαρών εποικιστών. Εξηγεί, τέλος, τους χαμηλούς ρυθμούς εισβολής στις πλουσιότερες σε είδη βιοκοινότητες, όχι με βάση τη βιοποικιλότητα καθαυτή, αλλά με βάση τα χαμηλά ποσά των διαθεσίμων που διαφεύγουν την εκμετάλλευση από τα ήδη εγκατεστημένα εκεί φυτά. 
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	Παράρτημα (πλαίσια 8.6 και  8.7)
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Αντιστοίχιση όρων

	Apparent competition – Φαινόμενος ανταγωνισμός

	Area – Έκταση (τοπίου)

	Associative susceptibility– Συσχετιζόμενη ευαισθησία

	Assosiative resistance – Συσχετιζόμενη αντίσταση

	Bet-hedge – Λοταρία

	Betweeness centrality – Διαμεσολαβητική κεντρικότητα

	Biotic legacy – Βιοτική κληρονομιά, βιοτικό κληροδότημα (παρακαταθήκη)

	Border – Συνοριακή (περιφερειακή) ζώνη (τοπίου)

	Bottom-up – Έλεγχος από τα κάτω

	Boundary zone – Οριακή (συνοριακή) ζώνη

	Branching processes – Κλαδιστικές διαδικασίες

	C sequestration – Καθήλωση άνθρακα

	Canalization – Διαφοροποιούσα επιλογή

	Climax – (Κατάσταση) τελικό στάδιο οικολογικής διαδοχής

	Coevolution – Συνεξέλιξη

	Composite model – Συνθετικό μοντέλο

	Contemporary evolution – Συγχρονισμένη εξέλιξη

	Core species – Πυρηνικό είδος

	Corridor – Διάδρομος (οικολογικός)

	Cottonwood – Λεύκα

	Degree centrality – Βαθμίδα κεντρικότητας 

	Dispersal – Διασπορά

	Division fallacy – Σφάλμα διαίρεσης

	Dominance decay – Φθίνουσα κυριαρχία

	Dominance preemption – Αποκτημένο δικαίωμα (οψιόν) κυριαρχίας

	Ecological fallacy – Οικολογικό σφάλμα

	Ecotone – Οικοτόνος

	Edge effect – Φαινόμενο διεπιφανειών

	Edge – Περιφερειακή ζώνη (χωρίου)

	Eigenvector centrality – Ανυσματική κεντρικότητα

	Engineer species – Είδος μηχανικός 

	Environ – Περίχωρα

	Environmental gradients – Περιβαλλοντικές διαβαθμίσεις

	Equilibrium resilience – Εξισορροπούσα ελαστικότητα 

	Equilibrium stability – Εξισορροπούσα σταθερότητα 

	Exergy – Ελεύθερη ενέργεια

	Extended keystone hypothesis – Διευρυμένη υπόθεση του είδους-κλειδιού

	Exudates – Ριζικές εκκρίσεις

	Filter effect – Φαινόμενο διαλογής

	Filter feeder – Διατρεφόμενος με φιλτράρισμα νερού

	Fitness – Βαθμός προσαρμογής

	Flagship species – Είδη σηματοδότες

	Functional breadth – Λειτουργικό εύρος

	Functional similarity – Λειτουργική ομοιότητα

	Fuzzy logic – Ασαφής λογική

	General resilience – Γενικευμένη ελαστικότητα

	General stability – Γενικευμένη σταθερότητα

	Grain – Κόκκος (ανάλυσης τοπίου)

	Habitat requirement – Απαίτηση ενδιαιτήματος

	Habitat selection – Επιλογή ενδιαιτήματος

	Habitat use – Χρήση ενδιαιτήματος

	Habitat – Ενδιαίτημα

	Home-field adavantage – Πλεονέκτημα γηγενών (ειδών)

	Homing – Παλιννόστηση

	Inbreeding depression – Ομομικτική υποβάθμιση

	Input environ analysis – Ανάλυση εισόδων (στο πλαίσιο της ANT)

	Input niche – Διάσταση εισόδων της οικοθέσης 

	Key-stone effect – Επίδραση του είδους-κλειδιού

	Landscape – Τοπίο

	Litter – Ξηροτάπητας, στρωμνή

	Locality – Τοπικό χωρίο

	Loop – Βρόχος

	Mainland – Ενδοχώρα

	Mass effect – Αποτέλεσμα μαζικής διασποράς

	Matrix – Ενδιάμεσος χώρος, υπόβαθρο

	Mesoscale – Μεσοκλίμακα

	Metapopulation persisting time – Χρόνος διατήρησης μεταπληθυσμού

	Microsite – Μικροθέση

	Neutral dynamics – Ουδέτερη δυναμική

	Niche (Mac Arthur) fraction – Διαμερισμός οικοθέσεων κατά Mac Arthur

	Niche fraction (random) – Τυχαίος διαμερισμός οικοθέσεων

	Niche hierarchy – Ιεράρχηση οικοθέσεων

	Niche partitioning – Διαμερισμός οικοθέσεων

	Niche stochastic theory – Στοχαστική θεωρία οικοθέσεων

	Niche – Οικοθέση

	Output environ analysis – Ανάλυση εξόδων (στο πλαίσιο της ANT)

	Output niche – Διάσταση εξόδων της οικοθέσης

	Patches dynamics – Χωρική δυναμική 

	Patches – Χωρία, κατατμήματα

	Pattern – Πρότυπο

	Power function – Δυναμοσυνάρτηση

	Power-low – Νόμος δυναμοσυνάρτησης

	Primary succession – Πρωτογενής διαδοχή

	Priority effect – Φαινόμενο προτεραιότητας 

	Process – Διαδικασία

	Quasi random numbers – Οιονεί (σχεδόν) τυχαίοι αριθμοί

	Random assortment – Τυχαία συλλογή (συνάθροιση) ειδών

	Region – Περιοχή

	Resilience – Ελαστικότητα

	Resistance – Ανθεκτικότητα

	Richness (species) – Πλούτος ειδών

	Satellite species – Δορυφορικό είδος

	Secondary succession – Δευτερογενής διαδοχή

	Singular hypothesis – Υπόθεση της μοναδικότητας

	Source-sink dynamics – Δυναμική τροφοδότη-καταβόθρας

	Spatially explicit approach – Προσέγγιση σαφώς ορισμένου χώρου 

	Spatially implicit approach – Προσέγγιση ασαφώς ορισμένου χώρου 

	Spatially realistic approach – Ρεαλιστική προσέγγιση του χώρου 

	Species energy (theory) – Ενεργειακή θεωρία χωρικής διανομής ειδών

	Species sorting – Ταξινόμηση χωρίων κατά φθίνουσα σειρά καταλληλότητας

	Top-down – Έλεγχος από τα πάνω

	Transitive competition – Μεταβατικός ανταγωνισμός

	Turnover – Αναδιοργάνωση, εξισορρόπηση

	Umbrella species – Είδη ομπρέλα

	Variability – Ποικιλομορφία

	Zero-sum-game – Διαδικασία μηδενικού αθροίσματος

	 


Λεξιλόγιο

	Αβιοτική κληρονομιά (κληροδότημα, παρακαταθήκη, abiotic legacy). Ίχνη της πρότερης κατάστασης που παραμένουν στο φυσικό περιβάλλον μετά το τέλος της διαταραχής. Σε συνέργεια με τη βιοτική κληρονομιά σχηματίζουν το υπόβαθρο (template) όπου θα εκτυλιχτούν οι μετέπειτα οικολογικές διεργασίες. 

	Αναδυόμενες ιδιότητες (emergent properties). Παράγονται από δραστηριότητες που πραγματοποιούνται σε κατώτερο επίπεδο, γίνονται, όμως, εμφανείς σε ανώτερο επίπεδο (π.χ. ανθεκτικότητα, ελαστικότητα).

	Ανθεκτικότητα (resistance). Εκφράζει την αντίσταση ενός μεγέθους έναντι της διαταραχής. Μέτρο της ανθεκτικότητας είναι η μέγιστη απόκλιση του μεγέθους αναφοράς από την τιμή που είχε πριν την επίδραση της διαταραχής.

	Ανταγωνιστικός αποκλεισμός (αρχή, competitive exclusion principle). Αναφέρεται στην υπόθεση Gauss, σύμφωνα με την οποία πλήρως ανταγωνιστικά είδη ή αλλιώς είδη με ταυτόσημη οικοθέση δεν μπορούν να συνυπάρξουν στην ίδια περιοχή, καθώς το ένα από τα δύο εκτοπίζεται.

	Αντικείμενο (ανάλυσης ροών, object). Οικολογική δομή που ταυτοποιείται την κάθε στιγμή με το σύνολο της ενέργειας ή των υλικών που έχουν εισρεύσει εκεί μείον το σύνολο της ενέργειας ή των υλικών που έχουν εκρεύσει. 

	Αποικοδομητές (σαπρόφυτα, decomposers, saprophytic). Οργανισμοί που για τη θρέψη τους χρησιμοποιούν νεκρό οργανικό υλικό.

	Αποκατάσταση (restoration). Ανθρωπογενής παρέμβαση με την οποία υποβαθμισμένο φυσικό σύστημα επανέρχεται είτε στην προ της διαταραχής κατάσταση είτε σε λειτουργικά αποδεκτή κατάσταση. 

	Απόπλυση εδαφών (leaching). Απομάκρυνση υδατοδιαλυτών ουσιών από το έδαφος.

	Αυστηρή κυκλικότητα. Αναφέρεται στην περίπτωση όπου κάθε τρία είδη θηρευτών ολοκληρώνουν τριάδα στο διάγραμμα τροφοληπτικής επικάλυψης.

	Αυτότροφοι (παραγωγοί, autotrophes, producers). Οργανισμοί που προσπορίζονται ανόργανα υλικά από διάφορες πηγές (ατμόσφαιρα, έδαφος, νερό) και κατασκευάζουν οι ίδιοι οργανικές ουσίες για τη θρέψη τους.

	Βακτηριακό μονοπάτι (ροής ενέργειας, bacterial channel). Διαδρομές ροής ενέργειας που διαμεσολαβούνται κατά κύριο λόγο από βακτήρια.  

	Βιογεωγραφική ενότητα (ζώνη, Biogeographical zone). Συναποτελείται από διαφορετικές περιοχές (regions) με διαφορετικές κλιματικές συνθήκες και διαφορετικές βιοκοινότητες, όπου, όμως, επικρατεί κοινός κλιματικός τύπος. 

	Βιοκοινότητα (biocommunity). Σύνολο πληθυσμών που ανήκουν σε λίγο έως πολύ ομοειδή είδη και συγκροτούν δομημένη ολότητα στον χώρο και στον χρόνο.

	Βιοποικιλότητα (biodiversity). Αποδίδει την ποικιλομορφία που εμφανίζει η ζωή στα διάφορα επίπεδα της οργάνωσης, απ’ αυτό της γενετικής ποικιλότητας έως εκείνο του πλανήτη. Στο επίπεδο της βιοκοινότητας και του τοπίου, αποδίδεται συνήθως με βάση τον αριθμό των ειδών. 

	Βιοτικές μορφές (plant lifeforms). Κατηγορίες συστήματος ταξινόμησης χερσαίων φυτών ανάλογα με τη θέση των οργάνων φυτικής αύξησης, όπως οι οφθαλμοί, οι βολβοί, οι κόνδυλοι, οι ρίζες και τα σπέρματα, στη διάρκεια της μη ευνοϊκής περιόδου (ταξινόμηση κατά Raunkiaer).

	Βιοτική κληρονομιά (κληροδότημα, παρακαταθήκη, biotic legacy). Ίχνη βιολογικού υλικού (τράπεζα σπερμάτων, αναπαραγωγικό υλικό, όπως βολβοί, ριζώματα κ.λπ.) που παραμένουν στον βιότοπο μετά το τέλος διαταραχής. Σε συνέργεια με την αβιοτική κληρονομιά σχηματίζουν το υπόβαθρο (template) όπου θα εκτυλιχτούν οι μετέπειτα οικολογικές διεργασίες.

	Βιότοπος (biotope). Χώρος διαβίωσης οργανισμών. 

	Γεωγραφική διαβάθμιση βιοποικιλότητας (latitudinal diversity gradient, LDG). Αναφέρεται στην τάση της βιοποικιλότητας να αυξάνεται, καθώς μεταβαίνουμε από τους πόλους προς τους τροπικούς. 

	Δευτερογενής διαδοχή (secondary succession). Επανεγκατάσταση οικολογικών σχηματισμών εκεί όπου η προϋπάρχουσα ζωή καταστράφηκε ή έστω υπέστη σοβαρές βλάβες εξαιτίας ήπιας διαταραχής (φωτιές, βόσκηση, εκχερσώσεις κ.λπ. ) και, γι’ αυτό, απομένουν εκεί ίχνη της πρότερης κατάστασης (στοιχεία γεωμορφολογίας, τράπεζα σπερμάτων, αναπαραγωγικό υλικό, όπως βολβοί, ριζώματα κ.λπ.), γνωστά ως αβιοτική και βιοτική κληρονομιά.

	Δημογραφική στοχαστικότητα (demographic stochasticity). Περιγράφει τυχαίες διακυμάνσεις στις τιμές των δημογραφικών παραμέτρων (ρυθμού γεννήσεων, θανάτων, οντογενετικής ανέλιξης) ενός πληθυσμού. 

	Διακεκριμένος κρίκος (τροφικού πλέγματος, distinguished node). Χαρακτηρίζει εκείνο τον κρίκο όπου ο αριθμός δεσμών που κατευθύνονται προς αυτόν είναι μεγαλύτερος από τον αριθμό εκείνων που εκκινούν απ’ αυτόν.

	Διαστρωμάτωση (stratification). Οργάνωσης της βλάστησης συγκεκριμένης περιοχής σε διαδοχικά οριζόντια στρώματα ανάλογα με το ύψος των φυτών. 

	Διαταραχή (disturbance, perturbation). Γεγονός ή σειρά γεγονότων, διακριτών στον χώρο και στον χρόνο, που μεταβάλλουν τη δομή των πληθυσμών και των κοινοτήτων, ενώ επηρεάζουν τη διαθεσιμότητα των πόρων, καθώς και τις αβιοτικές συνθήκες.

	Δίκτυα ροής (network environ). Αναφέρεται στην αντίληψη των οικολογικών δομών ως εισόδων και εξόδων ενέργειας και υλικών.

	Δικτυακή ανάλυση (network analysis). Μέθοδος διαχείρισης σχέσεων πάσης φύσεως, οι οποίες αναπτύσσονται ανάμεσα σε μέλη που συγκροτούν τον οικολογικό σχηματισμό.

	Είδη δίαιτας (diet species). Είδη που αποτελούν τη διατροφική βάση πλειάδας άλλων οργανισμών.

	Είδη περιβαλλοντικοί μηχανικοί (δομικά είδη, engineer species). Χάρη στη δραστηριότητά τους, μεταβάλλονται δραματικά τα αβιοτικά και τα βιοτικά χαρακτηριστικά του τοπίου. 

	Είδη-κλειδιά (keystone species). Είδη των οποίων η παρουσία συμβάλλει καθοριστικά στη διατήρηση της δομικής και λειτουργικής ακεραιότητας της βιοκοινότητας. Ο ρόλος τους είναι δυσανάλογα σημαντικός σε σχέση με τη βιομάζα τους.

	Έκταση (area). Αναφέρεται στο μέγεθος της περιοχής ή στη χρονική διάρκεια της μελέτης. 

	Ελαστικότητα (resilience). Εκφράζει τον ρυθμό με τον οποίο το μέγεθος αναφοράς, με την παύση της διαταραχής, επιστρέφει στην προ της διαταραχής κατάσταση.

	Έλεγχος από τα κάτω και έλεγχος από τα πάνω (bottom-up και top-down processes). Αναφέρεται στο κατά πόσον οι αφθονίες και οι χωροδιανομές των οργανισμών ελέγχονται από την αφθονία των παραγωγών (έλεγχος από τα κάτω) ή στο κατά πόσον ο έλεγχος των πληθυσμιακών μεγεθών ασκείται από τη θήρευση, τον παρασιτισμό, τις ασθένειες (έλεγχος από τα πάνω). 

	Ελεύθερη διανομή (αρχή, ideal free distribution). Υποστηρίζει ότι δεν υφίστανται κωλύματα για τη μετακίνηση ατόμων από το ένα ενδιαίτημα στο άλλο, πέρα από την προτίμηση. 

	Ενδιαίτημα (habitat). Περιοχές του τοπίου των οποίων τα αβιοτικά και βιοτικά στοιχεία επιτρέπουν την εύρυθμη διεκπεραίωση μιας λειτουργίας που σχετίζεται με την επιβίωση ενός πληθυσμού (τροφοληψία, αναπαραγωγή, διαφυγή από θηρευτές κ.λπ.).

	Ενδοχώρα (mainland). Καταφύγιο ικανών διαστάσεων, ώστε να συντηρεί μια μετακοινότητα.

	Ενέργεια (χρήσιμη, ελεύθερη, exergy). Αναφέρεται στην εντός του συστήματος ενέργεια, η οποία μπορεί να παράγει έργο και βρίσκεται δεσμευμένη στη βιομάζα των οργανισμών που συγκροτούν τη βιοκοινότητα.

	Επανάκαμψη (recovery). Επαναφορά οικολογικού μεγέθους σε πρότερη κατάσταση ισορροπίας, όταν για κάποιο λόγο είχε απομακρυνθεί απ’ αυτήν. Περιγράφεται με όρους αντίστασης και ελαστικότητας.

	Επιλογή ενδιαιτήματος (habitat selection). Διαδικασία ατομική μέσω της οποίας ο οργανισμός επιλέγει το ενδιαίτημα διαβίωσής του.

	Εποικισμός (colonization). Εισβολή και κατάληψη περιοχής από ομάδα οργανισμών. 

	Ετερότροφοι οργανισμοί (καταναλωτές, heterotrophes, consumers). Οργανισμοί που για τη θρέψη τους χρησιμοποιούν άλλους οργανισμούς. 

	Θεωρία της επίδρασης των ειδών-κλειδιών (extended keystone effect). Υποθέτει ότι σε πολλές περιπτώσεις χερσαίων συστημάτων η ρύθμιση οφείλεται στην παρουσία ορισμένων, και πάντως ολιγάριθμων, θηρευτών με ιδιαιτέρως σημαντικό ρόλο. 

	Ισορροπία (equilibrium, stability). Κατάσταση όπου τόσο ο αριθμός των ειδών της κοινότητας όσο και οι αφθονίες του καθενός απ’ αυτά επιδεικνύουν μικρού εύρους ταλαντώσεις γύρω από ένα σταθερό σημείο.

	Κόκκος (grain). Αναφέρεται στο ελάχιστο επίπεδο ανάλυσης που μπορεί να εφαρμοστεί στο δεδομένο σύνολο των δεδομένων.

	Κρίκος (τροφικού πλέγματος, node) με επιρροή. Χαρακτηρίζει εκείνο τον κρίκο όπου ο αριθμός δεσμών που κατευθύνονται προς αυτόν είναι μικρότερος από τον αριθμό εκείνων που εκκινούν απ’ αυτόν.

	Λειτουργική ευρύτητα (υπόθεση, functional breadth hypothesis). Υποθέτει ότι η κάθε μικροβιακή βιοκοινότητα διαθέτει δυνατότητες να αποικίσει ευρύτατο φάσμα εδαφικών ενδιαιτημάτων. 

	Λειτουργική ομάδα (guild). Αναφέρεται σε σύνολο ειδών το οποίο εκμεταλλεύεται έναν κοινό πόρο με αρκετά όμοιο τρόπο.

	Λειτουργική ομάδα (guild). Σύνολα οργανισμών με κοινά στοιχεία διαβίωσης (τροφοληψίας, ενδιαιτήματος, αναπαραγωγικής προσπάθειας κ.λπ.), τα οποία, για τον λόγο αυτόν, διαδραματίζουν λειτουργικά παρόμοιο ρόλο.

	Λειτουργική ομοιότητα (υπόθεση, functional similarity hypothesis). Υποθέτει ότι, χάρη στην αυξημένη βιοποικιλότητα και στο φαινόμενο του πλεονασμού, στον ταχύτατο ρυθμό αύξησης, στο ευρύ φάσμα φυσιολογικών αποκρίσεων και στην ταχύτητα ανάπτυξης των εδαφικών μικροβιακών πληθυσμών, οι μικροβιακές κοινότητες θα λειτουργούν με όμοιο τρόπο σε μεγάλο γεωγραφικό εύρος, ανεξαρτήτως τοπικών συνθηκών.

	Μεταβατικός ανταγωνισμός (transitive competition). Σύστημα τριών ή περισσότερων ανταγωνιστών που συγκροτούν ασταθή ανταγωνιστικά δίκτυα/κύκλους. Σ’ αυτά ισχύει η μεταβατική ιδιότητα ως εξής: το είδος Α υπερέχει του είδους Β, επίσης το είδος Β υπερέχει του είδους Γ, και κατά συνέπεια, και το είδος Α υπερέχει του είδους Γ. 

	Μετακοινότητα (metacommunity). Αναφέρεται στην οργάνωση της ζωής σε κατακερματισμένα ενδιαιτήματα. Στο κάθε τοπικό χωρίο του ενδιαιτήματος αναπτύσσεται μια ιδιαίτερη τοπική βιοκοινότητα, και όλες μαζί συγκροτούν τη μετακοινότητα.

	Μεταπληθυσμός (metapopulation). Σύνολο τοπικών πληθυσμών του ίδιου είδους που αποικίζουν τα χωρία κατακερματισμένου ενδιαιτήματος. Η δυναμική των τοπικών πληθυσμών, καθώς και του μεταπληθυσμού, εξαρτάται από τον ρυθμό διασποράς ατόμων από τον έναν τοπικό πληθυσμό στον άλλον. 

	Μικροθέση (mocrosite). Μέρος του ενδιαιτήματος επαρκές για την επιβίωση ενός ατόμου. Η μικροθέση εγκιβωτίζεται στο τοπικό χωρίο. 

	Μοντέλα βιοκοινότητας (biocommunity models). Στατιστικά εργαλεία που χρησιμοποιούνται για την απόδοση της ιεραρχίας που σχηματίζουν τα είδη της βιοκοινότητας με βάση την αφθονία τους.

	Μοντέλα οικολογικής διαδοχής (ecological succession models). Πρόκειται για τρία μοντέλα (διευκόλυνσης, ανοχής, παρεμπόδισης) που αναφέρονται στον τύπο των αλληλεπιδράσεων μεταξύ των ήδη εγκατεστημένων ειδών και των δυνάμει εποικιστών. 

	Μυκητιακό μονοπάτι (ροής ενέργειας, fungal channel). Διαδρομές ροής ενέργειας που διαμεσολαβούνται κατά κύριο λόγο από μύκητες.

	Οικοεξελικτική ανάδραση (eco-evolutionary feedbacks). Αναφέρεται στο γεγονός ότι οι αλλαγές τις οποίες προκαλεί με την πάροδο του χρόνου η δραστηριότητα των οργανισμών σε σχέσεις (π.χ. θήρευσης, διαειδικού ανταγωνισμού) ή σε οικολογικές διεργασίες (π.χ. σύνθεση των ριζικών απεκκρίσεων), καθώς και οι ρυθμοί με τους οποίους πραγματοποιούνται αυτές, επηρεάζουν τους ρυθμούς της εξελικτικής διαδικασίας που λαμβάνει χώρα στο επίπεδο της βιοκοινότητας. 

	Οικοεξελικτική δυναμική (ecoevolution). Περιγράφει την περίπτωση όπου τα φαινόμενα της πληθυσμιακής και της εξελικτικής δυναμικής επηρεάζουν από κοινού τη διαμόρφωση των βιοκοινοτήτων.

	Οικοθέση (ecological niche). Αναφέρεται στον λειτουργικό ρόλο ενός είδους στο πλαίσιο της βιοκοινότητας. Επί της ουσίας, περιγράφει τους κάθε είδους αβιοτικούς και βιοτικούς πόρους που αξιοποιεί ένας οργανισμός, ώστε να επιβιώσει.

	Οικολογικά φίλτρα (ecological filters). Βιοτικές ή αβιοτικές διαδικασίες που, όπως οι συχνές πυρκαγιές και η υπερβόσκηση, λειτουργούν επιλεκτικά και προσδιορίζουν σε έναν βαθμό τη φυσιογνωμία του τοπίου. 

	Οικολογικά φράγματα (ecological barriers). Βιοτικές ή αβιοτικές δομές του τοπίου που, όπως ένας δρόμος ταχείας κυκλοφορίας, παρεμποδίζουν ολοσχερώς τη μετακίνηση ορισμένων οργανισμών (π.χ. τρωκτικών) ανάμεσα στα χωρία.

	Οικολογική διαβάθμιση (ecological gradient). Αναφέρεται σε βαθμιαίες μεταβολές στον χώρο (συνήθως) ή στον χρόνο των τιμών μιας αβιοτικής ή βιοτικής μεταβλητής.

	Οικολογική διαδοχή (ecological succession). Διαδικασία μεταβολών οι οποίες, με την πάροδο του χρόνου, αλλάζουν τη σύνθεση, τη δομή αλλά και τη δυναμική των βιοκοινοτήτων.

	Οικολογικό νησί (ecological island). Περιορισμένης έκτασης βιότοπος (πραγματικά νησιά, υγρότοποι στο μέσο χερσαίας έκτασης, βουνοκορφές, υπολείμματα βλάστησης εντός τοπίου με διαφορετική μείζονα χρήση γης κ.λπ.), τόσο απομακρυσμένος από άλλους όμοιους μ’ αυτόν, ώστε η μετακίνηση πληθυσμών προς ένα άλλο νησί ή προς την πλησιέστερη στεριά (ο όρος χρησιμοποιείται μεταφορικά) να χαρακτηρίζεται μετανάστευση.

	Οικολογικοί διάδρομοι (ecological corridors). Στενές ζώνες βλάστησης ή στοιχείων του φυσικού περιβάλλοντος (π.χ. ρέματα), η σύνθεση και η δομή των οποίων διαφέρει από εκείνη των εκατέρωθεν σχηματισμών και οι οποίες διασυνδέουν σχετικά απομακρυσμένα μεταξύ τους χωρία του τοπίου. 

	Οικοσύστημα (ecosystem). Αναφέρεται στο λειτουργικό σύμπλοκο που συγκροτούν τα στοιχεία ενός βιότοπου και των βιοκοινοτήτων που διαβιούν εκεί, καθώς και στις κάθε είδους σχέσεις ανάμεσα σ’ αυτά τα στοιχεία. 

	Οικοτόνος (ecotone). Διεπιφάνεια όπου ένα χωρίο του τοπίου εισχωρεί για λίγο μέσα στο άλλο. Οι οικοτόνοι φιλοξενούν μεικτές βιοκοινότητες.

	Περιβαλλοντική στοχαστικότητα (environmental stochasticity). Περιγράφει τυχαίες διακυμάνσεις στις τιμές των δημογραφικών παραμέτρων που επάγονται από αντίστοιχες διακυμάνσεις των βιοτικών και αβιοτικών περιβαλλοντικών παραμέτρων.

	Περιοχή (region). Ο χώρος τον οποίο καταλαμβάνουν περισσότεροι από έναν επιμέρους τοπικοί πληθυσμοί ενός ή περισσότερων ειδών, αρκεί εκεί να επικρατούν όμοιες κλιματικές συνθήκες. Διαθέτει όλες εκείνες τις συνθήκες που απαιτούνται, ώστε να συντηρηθεί μια μεταβιοκοινότητα.

	Περίχωρα (environs). Στο πλαίσιο της ανάλυσης ροών, ο όρος αναφέρεται στο σύνολο των άμεσων ανταλλαγών (εισροών και εκροών) που πραγματοποιεί μια οντότητα με άλλες, με τις οποίες διατηρεί άμεσες σχέσεις.  

	Πλεονασμός (λειτουργικός, redundancy). Αναφέρεται στο γεγονός ότι, στο πλαίσιο του οικολογικού σχηματισμού, ορισμένα είδη εκτελούν λειτουργίες παρόμοιες με εκείνες που εκτελούν άλλα. Έτσι, η εκεί παρουσία τους δεν κρίνεται ως απολύτως αναγκαία, οπότε και η απομάκρυνσή τους θα έχει ενδεχομένως αμελητέες συνέπειες για τη λειτουργία του οικολογικού σχηματισμού.

	Πλεονέκτημα της εντοπιότητας (home-field advantage). Πλεονέκτημα των γηγενών ειδών χάρη σε ισχυρά φαινόμενα θετικής ενδοειδικής ανάδρασης, τα οποία εγείρουν εμπόδια στην εισβολή ξενικών ειδών. 

	Πληθυσμός (population). Σύνολο ατόμων που αποικίζουν συγκεκριμένο χώρο και μεταξύ των οποίων είναι δυνατή η ανταλλαγή γενετικού υλικού. 

	Πλουσιότητα ειδών (species richness). Ο αριθμός ειδών που συναντώνται σε έναν βιότοπο. 

	Πρωτογενής διαδοχή (primary succession). Δημιουργία φυσικού συστήματος εκεί όπου πριν δεν υπήρχαν ίχνη ζωής εξαιτίας μεγάλης έκτασης διαταραχής. 

	Πρωτοπόρα είδη (pioneers). Φυτικά και ζωικά είδη τα οποία αποικίζουν πρώτα περιοχές σε διαδικασία οικολογικής διαδοχής και συγκροτούν την αρχική κοινοτική δομή.

	Πυκνότητα σχέσεων (δικτύου, density). Αναφέρεται στον αριθμό των διασυνδέσεων που διατηρεί κατά μέσο όρο ο κάθε κρίκος με τους υπόλοιπους κρίκους του πλέγματος.

	Πυκνότητα σχέσεων (κρίκου, density). Αναφέρεται στον αριθμό των συνδέσεων που κατά μέσο όρο διατηρεί ένας κρίκος του τροφικού πλέγματος με τους υπόλοιπους. 

	Ριζικές εκκρίσεις (exudates). Ποικιλία ενώσεων (οργανικά οξέα, πολυσακχαρίτες, εξωένζυμα κ.λπ.) που εκκρίνονται από τις ρίζες των φυτών στην περιοχή της ριζόσφαιρας. 

	Σπουδαιότητα είδους (σημαντικότητα, importance). Αξιολογεί τις επιπτώσεις που θα προκύψουν μετά την απομάκρυνση του είδους αναφοράς στη συνεκτικότητα των σχέσεων του δικτύου.

	Συνεξέλιξη (coevolution). Αναφέρεται στην παράλληλη εξέλιξη μη συγγενών οργανισμών μεταξύ των οποίων υφίσταται κάποιου είδους σχέση (διαειδικός ανταγωνισμός, σχέση λείας–θηρευτή, σχέση συνέργειας).

	Σύνορο (τοπίων, border). Στενή περιοχή όπου η περιφερειακή ζώνη ενός χωρίου του τοπίου εφάπτεται σε εκείνη ενός άλλου. 

	Σφάλμα διαίρεσης (division fallacy). Αναφέρεται στη λαθεμένη παραδοχή ότι, αν κάτι ισχύει για το μερικό, τότε θα ισχύει και για το ολικό. 

	Σφάλμα οικολογικό (ecological fallacy). Αναφέρεται στη λαθεμένη παραδοχή ότι αυτό που υπολογίστηκε ως στατιστικός μέσος όρος πληθυσμού ισχύει και για το κάθε ξεχωριστό άτομο.

	Τοπικό περιβάλλον (local environment). Στο πλαίσιο της δικτυακής ανάλυσης ορίζεται ως το άθροισμα των εισόδων προς και των εξόδων από τη βιολογική οντότητα αναφοράς (οργανισμός, πληθυσμός, βιοκοινότητα κ.λπ.).

	Τοπικό χωρίο (locality). Μέρος του ενδιαιτήματος που συγκροτείται από περισσότερες από μία μικροθέσεις και είναι επαρκές για την ανάπτυξη μιας τοπικής βιοκοινότητας.

	Τοπίο (οικολογικό, landscape). Αναφέρεται σε χερσαία συνήθως μωσαϊκά όπου συνυπάρχουν, διάσπαρτες τυχαία στον χώρο, βιοκοινότητες ενός ορισμένου τύπου, διάφορων μεγεθών και διαφορετικής σύνθεσης, καθώς και φυσικά στοιχεία (ρέματα, βραχώδεις εξάρσεις, υδατοσυλλογές, γυμνό έδαφος κ.λπ.), που συγκροτούν ανεξάρτητα τοπικά χωρία. 

	Τροφικές ακολουθίες (food cascades). Αναφέρεται σε τροφικά πλέγματα με περισσότερα από δύο επίπεδα και εστιάζει στον έλεγχο που εκπορεύεται από τα πάνω (τους θηρευτές) ή από τα κάτω (τους παραγωγούς). 

	Τροφικές αλυσίδες (food chain). Γραμμική αλληλουχία οργανισμών, τμήμα ενός ευρύτερου τροφικού πλέγματος, που αρχίζει με τους παραγωγούς και ολοκληρώνεται με τους κορυφαίους καταναλωτές, Αναπαριστά μέρος των διαδρομών της ενέργειας και των υλικών εντός του οικολογικού σχηματισμού. 

	Τροφικές διατάξεις. Διαγράμματα που απεικονίζουν τις τροφικές σχέσεις ανάμεσα στα είδη της τροφικής αλυσίδας ή του τροφικού πλέγματος.  

	Τροφικό πλέγμα (food web). Συνδυασμός τροφικών αλυσίδων που αναπαριστά τις τροφικές σχέσεις των μελών μιας βιοκοινότητας. 

	Τροφικός κύκλος (trophic cycle). Αναφέρεται στην περίπτωση όπου δύο είδη αναπτύσσουν αμοιβαία τροφική σχέση (το ένα χρησιμοποιεί το άλλο ως τροφικό αντικείμενο).

	Υπόθεση της ενδιάμεσης διαταραχής (intermediate disturbance hypothesis). Υποθέτει ότι ο μεγαλύτερος αριθμός ειδών καταγράφεται στην περίπτωση μέτριας έντασης διαταραχής, η οποία δεν συμβαίνει και τόσο συχνά, αλλά δεν είναι και σπάνια. 

	Υπόθεση της μοναδικότητας (singular hypothesis). Υποθέτει ότι, ακόμα και κάτω από όμοιες συνθήκες ανάπτυξης, στις ριζόσφαιρες διαφορετικών ειδών συγκροτούνται μοναδικές βιοκοινότητες, χάρη στο γεγονός ότι η σύνθεση των ριζικών εκκρίσεων διαφέρει από το ένα φυτικό είδος στο άλλο. 

	Υπόθεση της περιβαλλοντικής αστάθειας. Υποθέτει ότι οι μεγάλου εύρους διακυμάνσεις προκαλούν αστάθεια στα πληθυσμιακά μεγέθη.

	Υπόθεση της τροφικής αποτελεσματικότητας. Υποθέτει ότι το μήκος της τροφικής αλυσίδας συνδέεται με την αποτελεσματικότητα με την οποία συμβαίνουν οι μετασχηματισμοί της ενέργειας από τη μία μορφή στην άλλη.

	Υπόστρωμα τοπίου (matrix). Το πλέον εκτεταμένο και διασυνδεόμενο στοιχείο του τοπίου, εντός του οποίου διακρίνονται τα χωρία και οι διάδρομοι. 

	Φαινόμενο διεπιφανειών (edge effect). Αναφέρεται στις διαφορετικές συνθήκες και στη μοναδικότητα των οικολογικών συγκροτήσεων που διαβιούν στις μεικτές ζώνες μετάβασης από το ένα στοιχείο του τοπίου στο άλλο.

	Χρόνος διατήρησης μεταπληθυσμού (metapopulation persistence time). Το χρονικό διάστημα που θα απαιτηθεί για την εξαφάνιση ή την κατάρρευση ενός μεταπληθυσμού.

	Χωρία καταβόθρες (sink patches). Χωρία χαμηλής πυκνότητας και αρνητικού ρυθμού αύξησης, ακατάλληλα για την αναπαραγωγή ενός είδους. Η διατήρηση των τοπικών πληθυσμών οφείλεται αποκλειστικά στον εποικισμό. 

	Χωρία τροφοδότες (source patches). Χωρία υψηλής πυκνότητας και θετικού ρυθμού αύξησης, κατάλληλα για την αναπαραγωγή ενός είδους. Χάρη στον ενδοειδικό ανταγωνισμό, οι τοπικοί πληθυσμοί διατηρούνται σε κατάσταση ισορροπίας. 

	Χωρίο (κατάτμημα, patche). Σχετικά ομογενείς και απομονωμένες χωρικές μονάδες τοπίου που περιβάλλονται από σχετικά ομοιογενές υπόστρωμα (matrix) και διασυνδέονται μέσω οικολογικών διαδρόμων (corridors). Διαθέτουν όλες εκείνες τις συνθήκες που απαιτούνται, ώστε να συντηρηθεί εκεί μια τοπική βιοκοινότητα ή ένας τοπικός πληθυσμός.
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