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Elészé

A szerves vilag sokfélesége mindig Amulatba ejtette a kutatokat. A sokféleség, a
diverzitas értelmezése és kvantifikalasa fontos kihivast jelent a biologusoknak.
Nemcsak a biol6gidban fontos a sokféleség. Minden szakmanak van valamilyen
sokféleség fogalma és ezek szamos tekintetben eltérhetnek. Magan a bioldgian
beliil is jelentos kiilonbségek vannak. A kozdsségi szintii sokféleség szamszerii-
sitése killondsen fontos és fontossaganak megfelelden szerteagazd feladat. Sok
tekintetben igen bonyolultak ezek a modszerek, jollehet a legegyszeriibb di-
verzitas mérési mddszerek természetes médon adodnak és ennek megfelelden
kénnyen hasznalhatok is.

A diverzitis jellemzésére szolgalé modszereknek a cikkben 1évo targya-
lasa kozel 20 éves kutatasi és oktatasi tapasztalaton alapszik. Elsddleges célja,
hogy a kozbsségi szintii sokféleség szamszerilsitésére szolgald eljarasokat be-
mutassa a legegyszeriibbekt6l indulva és eljutva az elvontabb, bonyolult méd-
szerekig. A képleteket minimalizéltam az anyagban, elsdsorban a biologiai
interpretacio kapcsan igyekeztem érzékeltetni a lényeget.

Ez az anyag egy nagyobb projekt részét képezi, amely a diverzitas jellem-
zésére szolgilo maddszerek, eljarasok atfogd bemutatasat tiizte ki céljaul. A tar-
gyalas modja a szerzo szemléletmodjat tiikrzi és szamos Uj eredmény is helyet
kapott benne mind az anyag felépitését mind az egyes stadiumokra vonatkozé
részleteket illetden. Részletes, a torténeti fejlodést is bemutatd irodalmi feldol-
gozasa a témanak néhany ezer irodalmi hivatkozast és igen nagy terjedelmii
feldolgozast igényel. Ezért most nem ezt a megoldast valasztottam. Az is moti-
valta ezt a dontést, hogy maga a felépités modja is szamos 0j dsszetevot tartal-
maz. A minden részletre kiterjedé irodalmi hivatkozasok megtorték volna az
anyag lendiiletét és joval nehezebben kovethetévé lenne a mondanivald. igy
azoknak az anyagoknak a hivatkozasa, amelyekre a munka soran ténylegesen
tamaszkodtam a cikk végén kapott helyet a ,, Torténeti, irodalmi vonatkozasok”
fejezetben.

Szamos tekintetben nem befejezett az anyag, mivel az indirekt szemléletii
moédszerek csak igen kis terjedelemben kaptak helyet. Foképpen azért, mert
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annyira eltérnek a direkt szemléletii modszerektdl, hogy érdemi bemutatasuk
koézel akkora, vagy még nagyobb terjedelmet igényel, mint a bemutatott direkt
szemléletii modszerek.

A diverzités jellemzésére szamos modszert dolgoztak ki. Ezek torzsfajat
mutatja az 1. 4bra; a tovabbiakban ezt a tartalmi és torténeti strukturat kovetve
mutatom be a diverzitas jellemzésére szolgdld eljarasokat. A sokféleség szam-
szeriisitésére hasznalt mércék koziil a legrégebben hasznalt a fajszam. A diver-
zitasi mutatok a diverzitas szamszerisitésének korai id6szakat jellemezték. A
koz6sségek abundancia-dominancia strukturajat is tiikr6z0 diverzitasi statiszti-
kék komoly véltozast hoztak a diverzitas mérésében. Nagyszamu diverzitasi sta-
tisztika ismert, azonban a mindennapi gyakorlatban csak néhany médszer hasz-
nalata terjedt el altalanosan: elsdsorban a Shannon- és a kvadratikus-diverzitas.
Ugyanilyen lényeges valtozast jelentett annak felismerése is, hogy a vizsgalt
folyamatokban alapvetd szerepe van a skalafiiggésnek. A diverzitas léptékfiiggd
jellemzésére szolgalé mddszerek csak a kézelmultban jelentek meg az 6kologia-
ban és hasznalatuk még mindig nem terjedt el eléggé.

Diverzitas jellemzésére szolgalé mddszerek
— Fajszém

— Diverzitdsi mutatok |

— Klasszikus diverzitasi statisztikak

- Diverzitas skalafuggé jellemzése

[ Mozaikossag, beta-diverzitas

“— Indirekt szemiéletii elemzések

1. dbra. A diverzitds mérésére szolgalé modszerek fa-diagramja. Az ,~” jel a klasszi-
kus diverzitis mérési paradigma hatéarat jelzi

Altalanosan elfogadott, hogy a mozaikossagnak meghatarozé szerepe van
az okoldgiai folyamatokban. A mozaikossdgi aspektusok kvantitativ vizsgalata
azonban idé- és munkaigényes. Eppen a mozaikossagi kérdések jelentik egytit-
tal a klasszikus diverzitds mérési paradigma hatarat. A klasszikus paradigma
szerint a k6zOsségek térben teljesen random mintdzatiak, azaz az egyedek vé-
letlenszertiien fordulnak el és az egyes fajok egyedeinek eléfordulasa egymas-
tol fiiggetlen. A mintazati kérdések megfogalmazisanak j modjat jelentik az
indirekt szemléleti modszerek. Mintazati és asszociltsagi kérdések hatékony,
bar rendkiviil munkaigényes vizsgalatat teszik lehetévé ezek a modszerek.
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Alapkérdés: Melyik a diverzebb?

Induljunk ki egy igen egyszerii kérdésb6l. Van két kozosségiink, amelyeket
Ossze kivanunk hasonlitani. A rendelkezésiinkre 4116 adatok alapjan el szeret-
nénk donteni, hogy a két kdzosség koziil melyik a diverzebb. Ennek a — csak
latszolag egyszerli — kérdésnek a megvalaszolasaval foglalkozunk a tovabbiak-
ban.

Fajszdam

A legfontosabb diverzitasi mutat6 maga a fajszam, amely természetes mddon
adodik a kozosségek elemzése soran. A fajszamnak kitiintetett szerepe van a bi-
olégiai interpretacié szempontjabol, igy semmilyen mas mutatéval sem pétol-
hat6 vagy helyettesithetd. ,

Valésagos kozOsségek esetén absztrakt fogalomként, vagy konkrét eset-
ben véges, jol korilhatérolt kozosségek esetén, beszélhetiink a kozosség faj-
szamardl vagy a teljes fajszamrol. Ezt a fajszamot akkor kapjuk, ha a kOzosség
minden fajat ismerjiik. A fajszim emelkedik az egyedszdm és a kvadratméret
novekedésével. Erre az Osszefliggésre, pontosabban az ezt leiré gbrbére faj-
szdam-teriilet vagy faj-egyedszam gorbe-ként, idonként fajtelitédési girbe-ként
szokas hivatkozni. Ennek az sszefliggésnek a leirasara foként az 1920~1960-as
években szdmos modell sziiletett.

A fajszam szdmos esetben jol hasznalhaté és informativ. Ugyanakkor
nyilvanvaléan sok szempontbdl kritizalhato is, hiszen egy egyetlen egyeddel
képviselt faj ugyanugy eggyel noveli a fajszamot, mint egy olyan faj, amelynek
az egyedszama ezres nagysagrendli. A masik gond az, hogy a fajszam nyilvan-
valdan fiigg a mintaban lévd egyedek szamatol vagy kvadratok esetén a kvadrat
méretétdl és a fajszam felsé hatéra is rendszerint csak elvileg létezik.

Diverzitdsi mutaték

Az ¢l0z6 rész végén vézolt problémak miatt a kdzosségek faji sokféleségének
jellemzésére hasznalt korai statisztikdk megprobéltak a fajszam és egyedszdm
viszonyéat valamilyen médon figyelembe venni. Ezek a diverzitdsi mutatok jo-
részt a fajszdm és az egyedszdm, vagy a fajszdm és a mintavételezett teriilet
nagysagéanak viszonyan alapultak. A fajszam és az egyedszdm aranyanak, S/N-

nek, a hasznalata igen kézenfekvd. Azonban a fajszdm és az egyedszdm aranya.

nem linedris, igy célszer(i olyan modon valasztani az aranyt, hogy a szamlalé és
a nevezd kozott linearis kapcsolat legyen. Ezt a szemléletet tiikrozik az

S/logN vagyaz S/logArea
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statisztikdk, ahol NV a vizsgalt egyedek szdma és Area annak a teriiletnek a mé-
rete, ahonnan az S szamu fajt begyiijtottilk. A log a logaritmusfiiggvényt jel6li.
Egyarant szokas 2-es, 10-es és természetes alapi logaritmust is hasznalni. A di-
verzitasi mutatok koénnyen szamolhatok. Nyilvanvaléan ad6dhat olyan eset,
hogy az egyes fajok gyakorisdgai nem ismertek (pl. régebbi vagy mas célu adat-
felvételek esetén). Ilyen esetekben ezek a diverzitds mutatok hasznosak lehet-
nek.

oo

2. abra. A Cl1 és C2 kozosségek ponttérképe

Az esetek jelentds részében nem egyetlen k$zosséget vizsgalunk, hanem
tobb kozosséget hasonlitunk Gssze. Célszeril tehat a jelolésekben is valamilyen
moédon kiilonbséget tenni kozottiik. Jeloljiik az egyes k6zOsségeket a sorsza-
mukkal: ,,1” az elsdként vizsgalt, ,,2” a masodikként és igy tovabb. Formalisan
tiintessiik fel ezeket als6 indexként. Azaz S; az i-edik kdz6sség fajszama és N, az
egyedszama. -

Ha megnézziik a 2. abran 1évd kozosségeket és Osszevetjitk Oket diver-
zitds szempontjabol, akkor biztosan nem érezziik gy, hogy ez a két kozosség
azonos diverzitast, annak ellenére, hogy azonos a fajszamuk és az egyedszamuk
is. Igy barmelyik diverzitisi mutat6t hasznaljuk, ezek azonos értéket adnak,

mivel §,=5,=3 és N;=N,=100. Ugyanakkor a ponttérképek alapjan nyilvanvalo,

hogy a masodik (C2) kozosséget erdsen dominalja a ,.kor” jellel jelslt faj. Az
els6 kdzosség esetében nem ilyen erds ennek a fajnak a dominancidja. A két
ponttérképet Osszevetve az az érzésiink, hogy C2 lényegében egyetlen fajos
k6zosség, mivel a két masik faj mindegyike mindGssze egyetlen egyeddel van
képviselve. ,
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A probléma olyan klasszikus diverzitasi statisztikak segitségével oldhato
fel, mint amilyen a Shannon-diverzitds vagy a kvadratikus-diverzitas. Ezek a
mddszerek a diverzitas értékének szamolasa soran a k6zGsség fajainak relativ
gyakorisagait is figyelembe veszik.

Klasszikus diverzitisi statisztikak (diverzitas-fiiggvények)

Egy k6z0sséget a diverzitas szempontjabol leirhatunk az n=(n,, n, ..., ns) abun-
dancia vektorral, ahol S a k6z0sség fajszama és n; az i-edik faj abundancigja.
Gyakran elegendé a relativ gyakorisagok ismerete: p=(py, p, ..., ps), ahol p a
relativ abundancia vektor és ps=ns az i—edik faj relativ gyakorisaga, N pedig a
kozosség Ossz-egyedszama. A 2. abra ponttérképein 1évé Cl és C2 kozdsségek
esetében az abundancia-vektorok az alabbiak:

n(C1)=(40, 30, 30) és n(C2)=(98,1, 1)
A relativ abundancia vektorok kénnyen szamolhat6k, mivel N(C1)=N(C2)=100.
igy: p(C1)=(0.4,0.3,0.3) és p(C2)=(0.98,0.01,0.01)

Diverzitas-fiiggvények. Azok a diverzitas-fliggvények, amelyek a kozOsség
abundancia-dominancia struktirdjan alapulnak az Gkoldgia eszkoztaranak leg-
gyakrabban hasznalt eszkdzei kozé tartoznak. Ezek a moédszerek megoldast
jelentenek az el6zd fejezet végén bemutatott problémara, amely a Cl és C2
kozosségek Gsszevetése kapcesan jelentkezett. Mindkét esetben ugyanannyi volt
a fajszam és az egyedszam is, de a két k6zosség abundancia-dominancia struk-
turdja jelent6sen eltért.

Tobb médszert javasoltak, amelyek koziil csak néhany hasznalatos altala-
nosan: elsGsorban a Shannon-diverzitas és a kvadratikus-diverzitas. A szamolés
valamelyest egyszeriibb a kvadratikus-diverzitas esetén, mert nem kell logarit-
must szamolni, mint a Shannon-diverzitasnal, ezért ebben és a kdvetkezo feje-
zetben a kvadratikus-diverzitast hasznaljuk. A korabbiakban bevezetett jelolé-
sek felhasznalasaval a kvadratikus-diverzitas az aldbbi médon definialt:

DQ:I_ZLP'?

ahol p; az i-edik faj relativ gyakorisiga és S a kozGsség fajszama. A kvadratikus
elnevezés arra utal, hogy a fajok relativ gyakorisagainak négyzetei szerepelnek a
képletben. Ezt a diverzitas-fliggvényt gyakran szokas Simpson-diverzitds-ként is
emliteni. A szamolasok a C1 és C2 kozosségekre az alabbi médon torténnek:
DQ(C1) = 1- (0.4*+0.3%4+0.3%)=0.66 és
DQ(C2) = 1- (0.98%+0.01%+0.01%)=0.04

611

TOTHMERESZ BELA

Az eredmények jol mutatjak, hogy a C1 koz6sség lényegesen diverzebb,
mint a C2 kdzdsség, ami nem kimutathatd a diverzitasi mutatok hasznalataval.

Effektiv fajszam. Egy diverzitasi statisztika, amely a [0,1] intervallumon vesz
fel értékeket, igen hasznos tampontot jelenthet a biologus szamara. Az el6z6
részben bevezetett diverzitas-figgvények j6l mutatjak a k6zosség dominancia-
struktardjénak hatasat a diverzitasra:

DQ(C1)=0.66 > 0.04=DQ(C2)

Ugyanakkor els6 latasra nem sok bioldgiai jelentésiik van ezeknek a sza-
moknak. A kézvetlen interpreticié szempontjabdl a fajszam vagy a fajszdm
Jellegii mennyiségek azok, amelyek kénnyen értelmezhetok. Ezért a biologusok
fajszam jellegi, fajszam dimenzidji mennyiségeket szivesebben hasznélnak a
vizsgélt folyamatok jellemzésére.

Eppen ezt a célt szolgaljak az effektiv fajszamok vagy mas néven ekvi-
valens fajszamok. Az elnevezést az indokolja, hogy ezek ugy interpretilhatdk,
mint azoknak a fajoknak a szdma, amelyekre akkor van sziikség az észlelt diver-
zitas eléréséhez, ha minden faj azonos mennyiségben van jelen a k6zGsségben.

Az effektiv fajszamot a kvadratikus-diverzitas esetén az alabbi médon
szdmolhatjuk:

SDO=1/Y" p?

J6l lathat6, hogy abban az esetben, ha minden faj azonos mennyiségben
van jelen a k6zosségben, akkor ez a mennyiség éppen a k6zdsség tényleges faj-
szamat, S-et adja. Azaz SDQ maximuma: max{SDQ}=S. Minden mas esetben
az SDQ effektiv fajszam értéke kisebb, mint az S tényleges fajszam. A korabban
elemzett C1 és C2 kozosségek esetén:

SDQO(C1)=1/0.34=2.94 illetve  SDQ(C2)=1/0.96 =~ 1.04

Ezeknek a bioldgiai interpretdcidja mar sokkal nyilvanvalobb. Egy harom
fajos kozOsség esetén az 1.04 effektiv fajszam azt jelenti, hogy a k6zOsséget
jelentds mértékben egyetlen faj dominalja, ezért az effektiv fajszam értéke alig
nagyobb, mint 1. A 2.94 azt jelenti, hogy mindharom faj k6zel azonos mennyi-
ségben van jelen a kGz0sségben, ezért az effektiv fajszam majdnem megegyezik
a tényleges fajszdmmal.

Fajszdm intrapolici6. Kozvetlen médon is definialhatunk olyan diverzitas-

fiiggvényt, amely fajszdm dimenzidju eredményt ad. Ilyen pl. az ES(m)-diver-
zitds vagy mas néven vdrhato fajszam diverzitis (m < N):

ES(m)=S-Y,, (1-p)"
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A vérhat6 fajszam diverzitas elnevezés azért hasznalatos, mert Es(m)-et a
kdvetkezOképpen interpretithatjuk. Ha véletlenszeriien kivalasztunk a kozosség
egyedei koziil m darabot, akkor ez az m egyed varhatéan ES(m) szamu fajhoz
tartozik. Azaz ilyen médon egy fajszamot eredményez0 diverzitas-fiiggvényhez
jutottunk.

Ebben az esetben szokas fajszdm intrapoldcio-rol beszélni, mert ezzel a
moédszerrel kiszdmolhatjuk a vérhaté fajszamot akkora egyedszdmra, ami ki-
sebb, mint az aktudlis dssz-egyedszam. Azaz, ha N egyediink van, akkor m < N
kell legyen. A médszer igen hasznos, ha a mintaink diverzitasat valamilyen
azonos, ,,standard” egyedszamra vonatkozoéan szeretnénk dsszehasonlitani.

Hasonlitsuk 6ssze a C1 és az n(C3)=(60, 20, 10, 10) kdzosségeket faj-
gazdagsaguk alapjan. Nyilvanvald, hogy C3 nagyobb fajszamu, hiszen:

Sci=3 < 4=83
Ugyanakkor a kvadratikus-diverzitas alapjan éppen forditott a helyzet, mivel:
SDQci=2.94 > 1.28=SDQc:

Jogos a kérdés, hogy ez nem jelenti-e azt, hogy a klasszikus diverzitasi
statisztikak kevéssé hasznosak, hiszen egyik médszerrel azt az eredményt kap-
juk, hogy az egyik kozdsség a diverzebb, mig egy masik médszerrel éppen az
ellenkezdjét. Hasonlé ,.ellentmondast” szamos mas klasszikus diverzitasi sta-
tisztikat hasznalva is viszonylag k6nnyen talalhatunk. A megoldast a diverzitas
skalafliggd jellemzése jelenti.
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3. dbra. A Cl és C3 kozosségek Rényi-féle diverzitasi profiljai
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A diverzitas skalafiiggé jellemzése (diverzitasi rendezések)

Diverzitdsi profilok, diverzitdsi rendezés. A diverzitasi rendezés nem egyetlen
vagy néhany diverzitas-fliggvény alapjan hasonlitja Ossze a kozOsségeket, ha-
nem egy olyan fliggvénycsaldd alapjan, amelynek van egy skalaparamétere. A
diverzitasi értékeket a skalaparaméter fliggvényében abrazolva egy gorbét ka-
punk, amit a k6z0sség diverzitdsi profil-janak szokas nevezni (3. abra). A skala-
paraméter kicsiny értékeinél a ritka, mig a nagy értékeinél a témeges fajoknak a
diverzitdshoz val6é hozzéjaruldsara érzékeny a modszer. (A kumulalt relativ
abundancia gorbék és a fajtelitddési diverzitasi rendezések esetében ez éppen
forditva van.) Amennyiben két Gsszehasonlitandé kdzosség diverzitasi profiljai
nem metszik egymast, akkor azt mondjuk, hogy a két kozGsség diverzitis
szerint rendezhetG vagy diverzitds szerint sorba rendezhetd és az a kozosség a
diverzebb, amelynek fentebb fut a gérbéje. Amennyiben a két gérbe metszi egy-
mast, akkor a két k6z0sség diverzitds alapjdan nem rendezhetd, mert a ritka fajok
tekintetében az egyik, mig a dominans fajok vonatkozasaban a masik k6z4sség
a diverzebb. Szokas ezeket a modszereket diverzitdsi rendezések-nek nevezni.

Altaldnositott entrépidk. A 3. 4bra a vizsgalt kozosségek diverzitasi pro-filjait
mutatja a Rényi-féle egyparaméteres diverzitisi fliggvénycsalad segitsé-gével.
Rényi Alfréd a Shannon-entrépia altalanositasi lehetdségeit vizsgalva publikalta
a médszert. Innen szérmazik az dltalanositott entropidk elnevezés, ami az ilyen
tipusii modszerek Osszefoglald neve. Azért szokas diverzitdsi fiiggvénycsalad-
rol beszélni, mert a skalaparaméter révén klasszikus diverzitas-fiiggvények tar-
toznak Ossze egy csaladba, egy diverzitasi flggvénycsaladba. Azaz az o skala-
paraméter bizonyos konkrét, , kitiintetett” értékeinél specialis esetekként klasz-
szikus diverzitas-fiiggvényeket kapunk, a fliggvénycsalad tagjait. A Rényi-féle
egyparaméteres diverzitasi fliggvénycsalad az alabbi klasszikus diverzitas-fliigg-
vényeket tartalmazza specialis esetként:
1. Amikor a skalaparaméter értéke=0, akkor a Rényi-féle diverzitas értéke
a fajszam logaritmusa. Ebben az esetben extrémen érzékeny a ritka
fajok hatasara a modszer, hiszen akarmilyen ritkan is fordul el egy faj,
ha az jelen volt a mintaban, akkor ugyaniigy eggyel noveli a fajszamot,
mint a nagy abundanci4jq, tomeges fajok.
2. Amikor a skélaparaméter értéke=1, akkor a Rényi-féle diverzitas értéke
a Shannon-diversitais-sal egyezik meg. Pontosan a—1, mivel a=1 ese-
tén nem értelmezett a Rényi-féle diverzitas, de 1-hez ,tetszblegesen ké-
zel” mér igen. Ebben az esetben a mddszer érzékeny a ritka fajok hata-
séra, jOllehet a szenzitivitds nem akkora, mint amikor a skalaparaméter
értéke= 0.
3. Amikor a skalaparaméter értéke=2, akkor a Rényi-diverzitis értéke a
kvadratikus-diverzitishoz k6tddik. Ekkor a dominans fajok hozzéjarula-
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sat hangsiilyozza a modszer a kozosség diverzitisanak kialakitasa so-
ran.

4. Amikor a értéke nagy (a—0), akkor a Berger-Parker diverzitds logarit-
musat kapjuk. Mivel ez a leggyakoribb faj relativ gyakorisaganak recip-
rokaként definidlt, igy értéke csak a leggyakoribb faj dominancijatol
fiigg, azaz értékét a legnagyobb dominanciaju faj relativ gyakorisaga
hatérozza meg,.

Ezek alapjan nyilvanval6 az el6zd fejezet végén jelentkezd ,.ellentmon-
das” feloldasa, hiszen a=0 skalaparaméter értéknél a C3 kozosség a diverzebb,
mig az a=2 esetén a C1. Erdekesség, hogy a 3. 4brén lathat6 esetben a két ko-
z3sség azonos diverzitasi o— 1 esetén, azaz a két kdzodsség Shannon-diverzitasa
megegyezik. Ezeket az eredményeket foglalja 6ssze az 1. tablazat.

1. tablazat. A koz6sségek diverzitasi viszonyainak valtozasa a fiiggvényében

skdlaparaméter _ Cl kizosség C3 kozdsség
a=0 3 < 4
a—1 2.97 = 2.97
0=2 2.94 > 2.38

Ezzel az el6z6 rész végén felmeriilt problémara megoldast talaltunk. A
megoldés az, hogy a C1 kozdsség diverzebb a ritka fajok tekintetében, mig a C3
kozOsség diverzebb a gyakori fajok esetében. Azaz a két vizsgalt kozosség ese-
tében nem dénthetd el altalanosan, hogy melyik a diverzebb, azaz a diverzitas
nagysaga szerint nem rendezhetok sorba. Még ennél is fontosabb, hogy a méd-
szer hasznalhaté a kozosségek diverzitasanak skalafiiggd jellemzésére és a di-
verzitasi profilok révén felhasznalhat6 a kozosségek skalafiiggd diverzitasanak
szemléltetésére, amint azt a 3. dbra mutatja.

A példa egyuttal azt is szemlélteti, hogy a skalafiiggés az Skologiaban
nem csak bonyolult, komplex problémék vizsgalata soran jelentkezik, hanem
mar viszonylag egyszerli kérdések megvalaszolasanal is szembe kell nézniink
ezekkel a — bioldgiai interpretacié szempontjabol — gyakran korantsem egyszerii
problémakkal.

Kumulilt relativ abundancia gérbék. Szamos egyparaméteres diverzitasi
fiiggvénycsalad ismert, amelyek maguk is nagyobb egységekbe rendezhetok jel-
legiik alapjan. A legrégebben ismertek a Shannon-entrdpia altalanositasaként
ad6do altalanositott entropia gorbék. A masik tipust a kumulativ relativ abun-
dancia gorbék képezik. Ezek kozvetlen bioldgiai interpretaciéval rendelkeznek.
Lényegében azt mérik, hogy a kozosség leggyakoribb j faja (j=1,...,S) milyen
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mértékben dominalja a k6zGsséget. Ha egy k6zOsségben a két leggyakoribb faj
egylittes boritasa 80%, akkor hétkoznapi értelemben is evidensen adédik, hogy
ez aligha tekinthet6 diverz kozosségnek.

Fajtelitédési diverzitdsi rendezések. A korabbiakban emlitett fajtelitodési gor-
bék természetes modon hasznalhatok a kozosségek diverzitasanak skalafiggd
jellemzésére, ha m-et tekintjik skalaparaméternek. Az Es(m) varhatd fajszam
diverzitast m fliggvényében abrazolva egy gérbét kapunk, amely szintén inter-
pretalhat6 diverzitasi profilként és ilyen modon hasznalhatd a kozosségek diver-
zitasi rendezésére. Ez bioldgiai szempontbdl nyilvanvald, ugyanakkor bizonyit-
hat6, hogy matematikai szempontbol is igy van, ellentétben pl. a.dominancia-
diverzitas gorbékkel, amelyek a kozOsség struktirajanak egyfajta grafikus meg-
jelenitésére j6l hasznalhat6 segédeszkozok lehetnek, de matematikai értelemben
nem hasznalhaték diverzitasi rendezésre.

A fajtelitddési diverzitasi rendezések igen fontos és hasznos segédeszkd-
z0k, mivel bioldgiai interpretacidjuk kdzvetleniil adédik faj-egyedszam gorbe-
ként. fgy a kozosség abundancia-dominancia strukturaja mellett a vizsglt egye-
dek szamatol is fligg a diverzitas; ez az egyedszadm szolgal skalaparaméterként.
Hasonlitsuk Ossze az alabbi két kdzOsség fajgazdagsagat:

n(C4)=(14, 10, 8,6,5) és mn(C5)=(105,40,12,8,7)

El6szor torténjen az Osszehasonlitds random modon kivalasztott egyedek
alapjan; a szamolasok egyszeriisége miatt valasszunk ki minddssze m=5 egye-
det. Mivel a fajszdm is alacsony, igy viszonylag kevés egyed esetén mar mind-
egyik faj a mintaba keriilhet. Az Es(m)-diverzitast hasznalva azt az eredményt
kapjuk, hogy a C4 k6z5sség fajgazdagabb, mint CS5.

Hasonlitsuk 6ssze mindkét kozosség fajgazdagsagat kvadratok alapjan is.
Ekkor a C5 kozOsség esetén ugyanakkora kvadratban pontosan négyszer annyi
egyed van, mint a C4 kozosség esetén. Igy a fajszamok a 2. tablazatban lathato
modon alakulnak. Nyilvanvalo, hogy a két eredmény ellentétes rendezést ad
abban a tekintetben, hogy melyik k6z8sség a diverzebb.

2. tabldzat. A kozGsségek diverzitdsanak Osszevetése adott szami egyed €s meghatiro-
zott méretii kvadrat alapjan

. C4 kbz0sség C5 kozosseg
m=5 egyed alapjén: ESC4(5) =32 > EScs(5) =24
a teriileti kvadrat alapjan: EScq(5)=13.2 < ESc5(20) = 4.0
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Reprezentéciok I: Siriiségfiiggés

A kiilsnbsz6 biologiai szakteriiletek eltérden viszonyulnak az €16z6 részben be-
mutatott probléméahoz. A botanikusok szinte mindig kvadréatokak-hasznalnak a
vizsgalatok soran. Algoldgidban vagy talajzoolégidban gyakran leszdmlélnak
adott szamu egyedet, ezek alapjan meghatarozzak a fajszamot és az igy kapott
fajok szdmaval mérik a fajgazdagsdgot. Nincs altalanosan elfogadott termino-
l6gia arra, hogy hogyan nevezziik ezt a helyzetet. Osszefoglalo néven reprezen-
taciok-ként fogok rajuk hivatkozni. A reprezentaciok esetén a fajgazdagsagot
valamilyen mennyiségre vonatkoztatva mérjiik és az eredmény fiigg ennek a
mennyiségnek az alternativ megvélasztasatol. Az el6zd rész végén az egyedek
egységnyi teriiletre esé siiriiségének eltérd volta okozta a problémat. Technikai
értelemben ez feloldhaté. Ugyanakkor ez a probléma eltér a korabbiakt6l abban
a tekintetben, hogy itt technikailag nem oldhat6é meg a probléma bonyolultabb
eszkozok hasznilatival. Mivel az egyedsiiriiség, vagy annak megvaltozasa
gyakran szorosan dsszefligg a vizsgalt 6kologiai folyamatokkal, igy ebben az
esetben csak a vizsgalt 6kologiai probléma kérdésfelvetésének alapos ismereté-
ben donthetd el, hogy a két alternativa kdziil melyik a.relevéns, azaz nem old-
hat6 fel automatikusan a dilemma. Bizonyos Okolégiai vizsgalatok esetén az
egyik, mig mas esetekben a méasik reprezentacio a helyes.

A klasszikus cénolégiai, Skologiai irodalombdl jol ismert, hogy a fajszam
fiigg a mintaban 1évé egyedek szamatdl. Ez az sszefliggés nemlinedris és sza-
mos tényezd befolyasolja. A siirliségfiiggés problémaja akkor meriil fel, ha a
vizsgalt 6kolégiai folyamatok a kozdsség egységnyi teriiletre esé egyedszama-
nak, azaz siirliségének, vagy idegen szoval denzitdsinak a megvaltozasaval is
egyiitt jar. A siiriségfiiggd és siirliségfiiggetlen reprezenticio lehetdsége mar a
legegyszeriibb esetben, a fajszdm esetén is megjelenik, hiszen a fajszamot
vonatkoztathatjuk egységnyi teriiletre és egységnyi szdmi egyedre. Ebben az
esetben ez a kettdsség természetes modon adodik és igy nem jelent kiilond-
sebben nagy fennakadast az interpretacié sordn. Ahogyan n6 az eszk6zok abszt-
raktsaga, Ugy nd az interpretacié nehézsége. A tovabbiakban siriségfiggd re-
prezentdcio-r6] fogok beszélni, ha a diverzitasi statisztikat olyan médon szdmol-
juk, hogy azt adott méretii teriiletre vonatkoztatjuk. Amennyiben adott szdmi
egyedre vonatkoztatva adjuk meg a diverzitast, azaz eliminaljuk az eltér6 denzi-
tas miatt ad6dé6 kiilonbségeket, akkor a siriségfiiggetlen reprezentdcio elneve-
zést fogom hasznalni. A fajszdmhoz hasonléan adédik a diverzitasi mutatok
esetén is a siriségfiiggetlen: S/ log N, és a siiriiségfiiggé: S / log Area repre-
zentacid lehetdsége.

A Klasszikus diverzitasi statisztikak kéziil a vdrhato fajszam diverzitds-t,
vagy mas néven fajtelitédési diverzitas-t vagy tovabbi néven Es(m)-diverzitds-t
hasznalva magyarazatot kapunk az el6z5 részben felmeriilt kérdésekre: A C4
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kozosségben 1év6 egyedek szama 86; C5 esetén 344 egyed van ugyanakkora
teriileten. Ha kiszdmoljuk az Es(m)-diverzitas segitségével, hogy m=5 egyedet
tartaimazé kvadrét esetén mekkora a fajszdm varhat6 értéke, akkor az alabbi
eredményeket kapjuk:

ESc4(5)=3.2263=3.2; EScs(5)=2.4278=2.4

Ha kvadratokat hasznalunk akkor nyilvanvaléan eltéré eredményt ka-
punk, mivel a két kozosségben jelentdsen kiilonbozik az azonos méreti teriiletre
es6 egyedek szama és a fajszam fligg az egyedek szamatol:

NC4):NC5) = 43:172 = 1:4

Ez azt jelenti, hogy egy adott méretii kvadratban 5 egyed volt a C4 k6zos-
ség esetében, akkor a C5 kdzdsség esetében éppen négyszer ennyi, azaz 20
egyed lesz. Igy kvadratokat hasznalva az alabbi ES (m=20) érték adodik:

EScs(20)=3.9382=3.9

A diverzitasi rendezések esetén is természetes modon adodik a siirliség-
fliggd és -fliggetlen reprezenticio lehetdsége a fajrelitddési diverzitdsi profilok
révén. A 4A. dbra mutatja a két Gsszehasonlitott kozdsség diverzitasi profil-
jainak siiriiségfliggetien reprezentaciojat. Jol lathatd, hogy a két kdzosség diver-
zitas alapjan rendezhetd és a C5 kdzosség diverzebb, mint a C4. A 4B. 4bra
mutatja a diverzitasi profilok siiriiségfliggd reprezentacidit. A kézdsségek ekkor
is sorba rendezhetdk diverzitasuk alapjan, azonban most a C4 kozdsség a diver-
zebb. Ezek a szamolasok vilagosan szemléltetik az el6z6 részben bemutatott
ellentmondas hatterét és részben ramutatnak a bioldgiai 6sszetevdire is. Az ed-
digiekkel ellentétben azonban ez a magyarazat nem oldja fel a dilemmat. Azért
nem, mert nem mondhatjuk azt, hogy az egyik vagy a masik reprezentici6 a
helyes. Ez egy sokkal Gsszetettebb kérdés. A lehetdségek tirhiza igen széles.
Elképzelhetd olyan eset is, hogy mindkét reprezentacié azonos sorrendet ad a
diverzitds szempontjabol és az is elképzelhetd, hogy az egyik reprezentacié sze-
rint diverzitds alapjan sorba rendezhetdk a k6zosségek, mig a masik szerint
nem, mert a diverzitasi profilok metszik egymast.

Melyik reprezenticiét valasszam? A siirliségfiiggo és siirliségfiiggetlen repre-
zentéciok 4ltal adott eredmények kapcsan nyilvanvaléan nincs szé ellentmon-
désrol és nincs értelme annak a kérdésnek sem, hogy ,.Most melyik kozdsség a
diverzebb?” vagy ,,Melyik eredmény a helyes?” A vilasz ugyanis egyértelmii és
nyilvanvalé, még akkor is, ha nehezen emészthets. A C4 és C5 kozosségek
esetén sirliségfiiggetlen reprezentacioban a C5 kozosség a diverzebb, mig siiri-
ségfliggd reprezentacioban a C4.

Annak a kérdésnek azonban mar van értelme, hogy az adott kutatési prob-
léma konkrét kérdésfelvetése kapcsan melyik reprezentécié a relevans. Ez azon-
ban nem valaszolhaté meg 4ltalanosan, hanem mindenkor a kutatési probléma
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fiiggvényében kell donteni arr6l, hogy melyik reprezentacié hordoz az éppen
vizsgalt 6koldgiai jelenség szempontjabdl lényeges tartalmat. Természetesen
csak akkor, ha a kérdés egyaltalan felmeriil, azaz, ha (i) a k6zosségek eltérd
stirliségliek, tovabba (ii) a stiriiségfliggd és a siirliségfliggetlen reprezentaciok a
diverzitas szempontjabol eltérd sorrendet adnak.

@
N
w

8 16 32 64 1 2 4 8 16 32
egyedszam kv adrétméret

(NP
a

4. abra. Siiriiségfuggd (A) és sliriségfuggetlen (B) reprezentaciok

A diverzitas modern értelmezése

Atlagos ritkasdg. A diverzitas definialhato egy atlagos ritkasagi statisztikaként.
Mindegyik fajhoz rendeljilk hozza a faj ritkasagat jellemz6 numerikus szam-
értéket. A kozdsség diverzitdsa nem més, mint a k6zosség egyedei ritkasdganak
atlaga. Azaz ugyanugy, mint ahogyan beszélhetiink atlagos magassagrol vagy
atlagos tomegrol, beszélhetiink atlagos ritkasagrol, amit a biologiaban hagyoma-
nyosan diverzitasként szokas emliteni. Nagyszamu diverzitas-fiiggvény defini-
alhato attdl fliggben, hogyan kvantifikaljuk a ritkasagot. A ritkasagi fliggvé-
nyeknek bizonyos egyszerii feltételeknek eleget kell tenniiik. llyen feltétel pél-
d4ul az, hogy a ténylegesen ritkabb fajhoz a ritkasagi fliggvény nagyobb ritka-
sagi értéket rendeljen, ami a bioldgiai interpretacié oldalardl természetesen add-
dik. Ez minden esetben sziikséges feltétel; bizonyos esetekben azonban elégsé-
ges is.

Ennek a definiciénak a kétségtelen eldnye az, hogy a bioldgiai interpre-
tacio viszonylag evidensen adédik. Ugyanakkor a mindennapi gyakorlatban sza-
mos eljards hasznilatos a diverzitas jellemzésére, amely szigorii értelemben
nem tesz eleget ennek a definicionak. Valdsziniileg nagy hiba volna, ha pusztan
ezért nem hasznalnank Oket. Szerencsésebb megoldas altalanosabb definiciot
vélasztani.
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Axiomatikus definialas. Definidlhatjuk a diverzitas fogalmat olyan modon is,
hogy expliciten megfogalmazzuk azokat az alapvet6 tulajdonsagait, amelyeket
biolégiai szempontbol elengedhetetlennek tartunk. Ezeket a tulajdonsagokat
szokas axidmanak hivni. Ezek utdn minden olyan eljaras, ami ezeknek az axi6-
maknak eleget tesz diverzitas-fliggvénynek tekinthetd.

A D (p, ..., ps) diverzitas-fiiggvény egy nem-negativ valds fliggvény, ami
a fajok nem-negativ p; relativ gyakorisagai alapjan definialt és az alabbi tulaj-
donségokkal rendelkezik:

1. D (py, ..., ps) permutacid-invarians, azaz a diverzitas értéke nem fiigg a
fajok felsorolasanak sorrendjétol.

2. Rogzitett S esetén D (p,, ..., ps) értéke novekszik a pi-k egyenletessé-
gének ndvekedésével.

3. Egyenl6 p;-k esetén D (py, ..., ps) értéke ndvekszik S névekedésével.

Ez egy minimalis axidmarendszer, amely kiegészithetd vagy ,szigorit-
haté” tovabbi axiémak hozzaadasaval.

Majordlas. Egy masik definicié a majorélas illetve a gyenge majoralas fogal-
mén alapszik. Ennek az értelmezésnek a diverzitas jellemzésére hasznalt eljara-
sok mindegyike eleget tesz. Ez az értelmezés is lényeges bioldgiai tartalommal
rendelkezik és k6zvetlen médon kapcsolodik a kumulalt relativ abundancia-gor-
békhez.

A majoralas fogalma két vektor komponensei diverzitasanak §sszehason-
litdsara vonatkozik. Amennyiben relativ abundancia vektorokat hasonlitunk &sz-
sze, akkor automatikusan teljesiil az a feltétel, hogy a komponensek Osszege
egyenld. Ha a komponens egyenldségére vonatkozo feltételt nem kivanjuk meg,
akkor csak egy kevésbé szigoru feltétel teljesiil. Ekkor gyenge majoralasrél szo-
kas beszélni.

A gyenge majoralasra vonatkozo feltételek nyilvanvaldéan éltalanosabbak,
igy, ha két valés vektor nem Osszevethetd majoralas révén, akkor még mindig
Osszevethetdk lehetnek gyenge majoralas révén. .

Diverzitas-fiiggvény-nek neveziink minden a pozitiv valés szamok halma-
zan értelmezett valos fiiggvényt, amely (forditott sorrendben) meg6rzi a majo-
ralds vagy a gyenge majoralas sorrendjét. Abban az esetben, ha a gyenge majo-
ralas sorrendjének megobrzése a kritérium, akkor gyakran beszéliink a diverzitds
(vagy fajgazdagsag) siiriiségfiiggd reprezentdciojd-rél, mig egyéb esetekben
suriségfiiggetien reprezentdcio-rol beszélink. Mivel ez a ,,szokésos” reprezen-
tacio, igy ha nem szerepel a siiriiségfliggd jelz6, akkor mindig siirliségfiiggetien
reprezentéacioérdl van szo.
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A Klasszikus diverzitds mérési paradigma hatédrai

A természetes kozosségek tiilnyomo tobbsége eroteljesen mozaikos. Eddig ez-
zel nem vagy csak keveset foglalkoztunk. Nyilvanvaldan azért, mert a klasszi-
kus diverzitds mérési paradigma szerint a kozosségek homogének, igy nem is
kell szamszeriisiteni azt, ami nincs, a mozaikossagot. Ethamarkodott itélet yolna
azt 4llitani, hogy a klasszikus diverzitas mérési paradigma nem tilzottan hasz-
nos, hiszen a mozaikossagot és a mintazatot kizirja a vizsgalat korébol. Ez a
kérdés sokkal dsszetettebb. Mint minden absztrakcio ez is erdteljes elhanyago-
lasokon, mig mas vonatkozdsok kiemelésén alapszik. Ezek az eljarasok
homogén vagy viszonylag homogén kdzosségek esetében jol mitkddnek.

Ugyanezt a kérdést praktikus szempontbol vizsgilva nyilvanvald, hogy
pl. az Es(m) diverzitas csak akkor jellemzi korrekten egy m<N minta fajszamat,
ha a kozosség egyedei térben teljesen random médon oszlanak el. Hasonlé
allitas igaz a t6bbi klasszikus diverzitas-fiiggvényre is. A klasszikus diverzitas
mérési paradigma korlatait harom pontban foglalhatjuk &ssze:

1. A médszerek impliciten feltételezik, hogy a kozosség teljes fajszama
rogzitett és ismert.

2. A kozdsségek térben teljesen random mintdzatiak. A teljes térbeli
randomitas feltételei szerint:
a.) az egyedek random médon fordulnak el6 és
b.) az egyes egyedek eldfordulasa egymastol fiiggetlen.

3. A kozosségek végtelen nagy kiterjedésiiek és egyedszamiak.

4, tabldzat. Az A és B kozdsségekbdl szarmazé 5-5 kvadratban 1évo fajok

A B
Sorszadm | 1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
L. + + + + + |+ - + + +
2. + + + + + |+ - + - -
3. + + + + +| - + = = =
4. R e R
5. - 4+ + + + - - + - -
6. + - - -+ |-+ - - -
7. + + + + = - 4+ - + -
8. + - - + -} = = = - o+
9. - - - - - - - - =+
Fajsz: 6 5 5 6 5 2 3 3 3 2
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Nézziik meg két kozosség, az A és B esetén, a kzosségekbdl szarmazod
5-5 kvadrat alapjan, hogy mit is jelent, ha a két kdz6sség erdteljesen mozaikos.
A kvadrétok fajosszetételét a 3. tblazat mutatja. A ,,+” jel azt jelenti, hogy az
adott. faj jelen van a kvadratban, mig a ,—" jel azt, hogy hidnyzik onnan. Nyil-
vanvalé a tablazat alapjan, hogy ez a két k6zosség jelentds mértékben kiilon-
bozik és nem azonos diverzitasuak. A kvadratonkénti fajszam tekintetében az A
kozOsség a diverzebb, mig a kvadratok Gsszevonasa utan kapott fajszam a B
kozosség esetében nagyobb. A kiilonbség oka az, hogy a kozosségek eltérd
mozaikossagiak. Az A esetében mindegyik kvadratban el6fordul szinte mind-
egyik faja a kozosségnek. Ez a k6z0sség fajosszetétel szempontjabol homogén.
Mindegyik kvadrat alacsony fajszdmu a B kozosség esetében, ugyanakkor kvad-
ratr6l kvadratra jelentdsen valtozik a fajszam, azaz a kozosség erdsen mozaikos.

Jol lathato a 3. tablazat alapjan, hogy milyen gondot jelent, ha a kvadratok
Osszevonasa (szakzsargon szerint poolozdsa) utan hasonlitjuk Gssze a kozossé-
geket. Ekkor ugyanis a B kozosség fajgazdagabb, mint az A. (Némileg meglepd
modon, részben hasonlo jellegli gondot jelenthet az is, ha til nagy a kvadratok
mérete.) Az egyes kvadratok alapjan mégis az az érzésiink, hogy ez biztosan
nem a teljes igazsag. Ha az éatlagos fajszamot vagy a tipikus fajszamot, azaz a
kvadratonkénti fajszamok medidnjat vetjiik Gssze, akkor mar jol lathatd, hogy a
teljes fajszam alapjan kapottal ellentétes eredményt kapunk abban a tekintetben,
hogy melyik k6zosség a diverzebb (4. tablazat).

4. tabldzat. Az A és B kozosségek néhany diverzitasi jellemzoje

A kdzdsség B kézosség
Teljes fajszam 7 < 9
Atlagos fajszam 5.4 > 2.8
Fajszdm medianja 5 > 3

Nézziik meg a C5 kdzOsség egy terepi realizdci6jat, amelyet az 5. abra
mutat. Ez egy térben teljesen random mintazata k6zdsség. Hasonlitsuk 6ssze ezt
a kozOsséget a 5. dbrén lithaté C6 kozosséggel, olyan médon, hogy random
médon kvadratokat helyeziink ki. A C6 k6zdsség abundancia vektora azonos a
C4 kozosségével. Ugyanazok a fajok vannak a kozdsségben és az egyedszamuk
is azonos. Az egyetlen kiillonbség, hogy a leggyakoribb fajt kivéve mindegyik
faj igen erGsen aggregalt viselkedést mutat.

Mozaikossig, p-diverzitds

A korabban targyalt médszerek az a-diverzitds jellemzésére szolgalnak, amikor
a kozosség homogén, nem mozaikos. Igy ezek segitségével nem lehet meg-
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ragadni a B-diverzitast. Az elnevezés is arra utal, hogy itt a diverzitdsi jelen-
ségek egy masik szintjérdl van sz6. A B-diverzitis vagy mozaikosség mérése a
kozosség fajosszetételbeli variabilitdsdnak kvantifikdldsan alapul. Ha a k6z0s-
ség homogén, azaz a fajosszetétel mindenhol azonos, akkor a kozosség faj-
Osszetételének valtozasa nulla. Ekkor a k6zosség B-diverzitasa nulla. Annél na-
gyobb a k6zOsség B-diverzitdsa, minél nagyobb a kozOsség fajosszetételének
variabilitdsa. A B-diverzitas kapcsan fontos hangsulyozni, hogy nevében ez is
diverzitas, ugyanakkor technikai értelemben és a jelenség lényegét illetGen is
jelentds mértékben eltér az a-diverzitastol. A jelentdsen azt jelenti, hogy ezek a
moédszerek mér olyan szempontokat kvantifikdlnak, amelyek tiulmutatnak a
klasszikus diverzitds mérési paradigmadn. Abban a tekintetben mutatnak til rajta
ezek a mddszerek, hogy a mintazati kérdéseket a mozaikossidg kapcsan a
vizsgalati koriikbe vonjak.
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5. dbra. A C5 és C6 kozosségek ponttérképe

A B-diverzitas, nevével ellentétben, igazadbo!l nem csak a névényzet diver-
zitdsar6l, hanem annak térbeli variabilitasarol, mozaikossdagardl is szl. Azaz a
mintazat szerepének kvantifikalasaval foglalkozik a kozosség diverzitisa kap-
csan. Ilyen moédon mérési modszerei sem olyanok, mint a szokvéanyos, klasszi-
kus diverzitis-elemzések esetében megszokott eljarasok. A B-diverzitis szam-
szeriisitésére az egyik legegyszeriibb eljaras azon alapul, ha azt szamszerdsitjiik,
ami azonnal szembetiinik, ha ranéziink a 3. tablazatra. A B k$zosség esetében
az egyes kvadratok fajszdma joval kisebb, mint a kozosség teljes fajszama.
Azaz vessiik Ossze a kozosségbol szarmazo kvadratok fajszamanak medianjat a
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kozosség teljes fajszamaval, ST-vel. Ekkor megkapjuk, hogy tipikusan a faj-
készlet hany faja hianyzik egy kvadratbol:

Dy = ST - median{S;: i=1, ..., n}

Ha minden faj jelen van minden kvadratban, akkor a k6zosség p-diverzi-
tasa nulla. Ekkor a fajkészlet kvadratrol-kvadratra torténé variabilitasa valoban
nulla; a szakmai intuiciénk alapjan is nyilvanvalé ez az eredmény. Minél keve-
sebb faj van jelen a kvadratokban a teljes fajkészletbdl, annal nagyobb lesz Dg
értéke. Ez a mérbszam éppen egyszeriisége révén jol hasznalhat6 a mozaikossag
szamszer{sitésére. A korabbi példaban &sszehasonlitott A és B kozosségek ese-
tében is igen nagy a B-diverzitas kiilonbsége:

Dy(A)=2 < 6=DyB)

Ez az oka, hogy a kvadratonkénti atlagos fajszdm és a kozosség teljes faj-
szama eltérd sorrendet (rendezést) eredményez a kézosségek diverzitasdnak
Osszehasonlitasa sordn.

Fontos hangsulyozni, hogy a mozaikossag esetében a kzosségeknek egy
biolégiai szempontb6l lényeges, inherens tulajdonsigirél van sz6, ami nem
kiiszobolhet6 ki , trividlis” modon, pl. tgy, hogy noveljiik a kvadratméretet. Bi-
zonyos esetekben elképzelhetd, hogy ez a médszer miikddne, csak értelme nem
volna, ugyanis gyakran éppen ez a mozaikossag teszi a kutatisi objektumot
»ortékessé”. Sokszor a kvadratméret novelése is csak elvi lehetéség, mivel pl. az
50x50 m-es kvadrdtokkal aligha lehet érdemben dolgozni egy védett szikla-
gyepben — és sok mas tarsulasban sem.

Mozaikossdg. A mozaikossdg mérésének ismertetett modja kritizalhatd, mivel
csak azt veszi figyelembe, hogy hany faj hidnyzik a kvadratbol, ugyan-akkor az,
hogy mely fajok hianyoznak nem szamit. Megtehetjiik, hogy a kiilonb6z6 kvad-
ratok fajosszetételét vagy fajkompozicidjat mérjiik 6ssze. Két kvadrat névény-
zetének hasonlésagit jellemezhetjiik a kozos fajok szaméval. Szamos szempont-
bol célszerti standardizalni, azaz elosztani a kéz8s fajok szamat az Gsszehason-
litott kvadratok egyiittes fajszamaval. A szakirodalomban ezt Jaccard-féle
hasonlésdg-ként szok4s emliteni. Ertéke 0 és 1 kozott valtozik és ezt a hason-
16sagot természetes médon atszamolhatjuk kiilonbozOséggé olyan médon, hogy
értékét kivonjuk 1-bdl. Szokas ilyen esetben a Jaccard-féle hasonlésag kiilénbo-
z6ségi komponensérdl beszélni.

Az A kOz06sség 2. és 4. kvadréatja esetén a kozos fajok szama 5 és a két
kvadrét egyiittes fajszama 6. igy a kiilonbozéség értéke: 1-5/6=0.1667, azaz a
két kvadrit névényzete alig tér el egymadst6l a fajosszetétel tekintetében. A B
kozosség esetében minddssze egyetlen k6z6s faja van a 2. és 4. kvadratnak. A
két kvadrat egyiittes fajszama 5. [gy a kiilonbozdség értéke 1-1/5=0.8, ami azt
jelenti, hogy a két kvadrat fajlistaja 80%-ban eltéro.
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Ha az sszes esetben kiszdmoljuk a kvadratok fajosszetételének hasonld-
sagat, akkor lényegében egy mozaikossagi mértéket kapunk. Ha ezek az értékek
kicsik, azaz a kvadratok novényzetében alig van eltérés, akkor a ndvényzet
homogén. Abban az esetben, ha az egyes kvadratok jelentésen eltérd ndvényzeti
foltokat reprezentalnak, akkor ezek az értékek nagyok. Mivel a B-diverzitas és a
mozaikossag mérése kapcsan koncepcié valtas is torténik, igy az a-diverzitas-
hoz szokott szemléletiink kénnyen sugallhat téves interpretaciot.

A fentiekben ismertetett modszerek [0,1] kozotti értékkel jellemzik a
mozaikosségot. Ez nem mond semmit arrél, hogy a fajosszetétel variabilitasa 1—
2 faj nagysagrendii vagy 20-30 fajnyi a véaltozas nagysagrendje. Ha valamilyen
modon a hasonléségi értékeket kombinaljuk a fajszdmokkal, akkor ilyen jellem-
zést kapunk. Viszonylag hosszadalmas szdmolassal belathaté azonban, hogy ez
szdmos tekintetben nem vagy alig tér el a kordbban javasolt és viszonylag egy-
szeriien szamolhat6 Dg = ST — median{S;: i=1, ..., n} értéktol.

Reprezenticiok II: Mintdzatfiiggés

A siiriiségfiiggo- és siiriségfliggetlen reprezentaciokhoz hasonléan, bar techni-
kai értelemben sokkal bonyolultabban, elkészitheték a mintazatfiiggd- és minta-
zatfiliggetlen reprezentéciok is. Tovabba kvantifikalhaté a mintazatfiiggés, azaz
a térben teljesen random esett6] valo eltérés nagysaga.

A térben teljesen random mintazatt6l val6 eltérés lényeges kérdés. Sza-
mos Skolégiai folyamat kapcsolédik a mintdzatok megvaltozasahoz és szamos
6kolégiai folyamat kulcskérdése a mintdzat, ami bizonyos folyamatokat lehe-
tové tesz, eldsegit, esetleg gatol vagy éppen ellehetetlenit. Ha a mintazat eltér a
térben teljesen random mintdzattdl, akkor erre az eltérésre mintdzathatds-ként
fogunk hivatkozni.

Fajszam. Ha egy kozOsség esetén az 4tlagos fajszam S és ezekben a kvad-
ratokban atlagosan N egyed fordult el6, akkor a fajszam varhaté értéke egy
térben teljesen random kozosség esetén ES(N). Ezt tekinthetjitk a mintdzat-
fliggetlen reprezentécio szerinti fajszamnak. A mintazat okozta eltérést

| ES(N)-S |

adja meg. Ez egyttal természetes modon definidlja egyfajta mértékét a koz5s-
ségi szintli mintdzat randomt6l valo eltérésének. Ez megadhat6é ardny forma-
jaban is:

|ES(N)/S |
Diverzitisi mutaték. A mintazatfiiggd reprezenticié az alabbi modon szamol-

hat6. Tobb azonos méretli, random modon kihelyezett kvadrat alapjan kiszamol-
juk az S atlagos fajszamat, tovabba az N 4tlagos egyedszamot. A fajszam
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varhat6 értéke N szami egyedet tartalmazo térben teljesen random kozdsség
esetén ES(N). Ekkor

S/logN
a mintazatfiiggd, mig
ES(N)/log N

a mintazatfiiggetlen reprezentacionak megfeleld diverzitasi mutato. A mintazat
okozta eltérés nagysaga:

| ES(N)/logN — S/logN|.

Ez természetes médon definidlja a mintizat randomitastél valo eltérésének
nagysagat.

Fajtelitédési diverzitdsi rendezések. Vizsgiljuk meg az 5. abran lathato
kozosségek fajgazdagsagit 5 random médon kihelyezett kvadrat segitségével.
Mindkett6 teljesen azonos abundancia-dominancia vektoru. Igy a mintdzat-
fliggetlen reprezentacioban teljesen azonos fajtelitddési diverzitasi profilaak. A
mintazatfiiggd reprezentacioban azonban jelentosen eltérnek. Térben teljesen
random koz6sség esetén ekkora kvadratok esetén a varhaté egyedszam értéke
10 egyed, mivel a teljes teriillet 100x100 egység és a kvadrat mérete 24x24
egység. A teljes teriileten 172 egyed van, igy a varhaté atlagos egyedszam 10
egyed. A varhato 4tlagos fajszam ekkora kvadratban

EScs(10)=3.16=32

Az 5 darab kvadratban 1év6 fajszamok rendre: 2, 1, 1, 1, 2. Az atlagos faj-
szém értéke: (2+1+1+1+2)/5=1.4. Nagyobb szamui mintavételi kvadrat kihelye-
zésével és tobb kvadratméretre megismételve a mintavételt, megszerkeszthetjiik
a diverzitasi profilok mintazatfiiggd valtozatat. Az 5. abran lathaté mintazat
esetén a mintazathatas jelentds, mivel a mintazatfiiggd és a mintazatfiiggetlen
reprezentacié gérbéje jelentésen eltér, amint az a 6. abran lathato.

A fenti szdmolasokat felhasznalhatjuk, hogy a nemrandom mintézat miatti
eltérés nagysagat megadjuk a 24x24 egység méretii kvadratok esetén:

|ES(N) — §|=]3.2-1.4|=1.8.

Ha ezt az eltérést a térben teljesen random mintdzat fajszdmahoz viszo-
nyitjuk, azaz ennek a fajszamnak a szazalékaban fejezziik ki, akkor azt kapjuk,
hogy ez az érték 1.8/3.2:100=56.3%. Ez igen nagy, ami persze nyilvanvald is az
5. ébra alapjan.

A térben teljesen random CS5 kdzdsség esetén, amelyet az 5. abra mutat, a
kvadratok fajszdmai az aldbbiak: 2, 3, 4, 3, 4. Igy az 4tlagos fajszam (2+3+4
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+3+4)/5=3,2. Ez megegyezik ES (10) értékével, igy ebben az esetben a
mintazatfliggd és mintazatfiiggetlen reprezentacio értéke megegyezik.

mintazatfuggetien

g
8 5]
8
mintazatfiiggd
14 //
o T T T
4 8 16 32
kvadritméret

6. dbra. A C5 kozosség mintazatfuggetlen és mintazatfliggd reprezenticiéi. Az dbran
bemutatott mindkét mintazati reprezentacio siiriiségfliggetlen

Reprezenticiék szimultaneitisa. A siiriiségfiiggés és a mintazatfiiggés két
fuggetlen aspektus. Ez azt jelenti, hogy fliggetlen médon kombinalhatok az 5.
tablazat altal mutatott kontingenciatabla négy cellajanak megfelelden.

5. tablazat. Két fliggetlen szempont, a siirliség illetve mintdzat szerinti reprezentaciok
lehetséges kombinacidi

Suriiségfiiggo és Striiségfiiggd de
mintdzatfiiggo mintazatfiiggetlen

Siiriiségfiiggetlen de Siiriiségfiiggetlen és
mintizatfiiggo mintézatfiiggetlen

Technikai értelemben ezek a lehetdségek nyilvanvaléan adédnak. Biold-
giai értelemben pedig rendkiviil gazdag, sokrétii és arnyalt interpreticiot tesznek
lehet6vé, ami ugyanakkor rendkiviil bonyolult is, hiszen a valasztas az egyes
reprezentaciok és a szimultdn reprezentaciok kozott nem egyszerii és nem is
ad6dik trividlisan.
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A (mintazatfiiggetlen) fajtelitdési gorbéken alapuld diverzitési rendezé-
sek a teljesen random kozOsség esetén kapott elméleti, azaz ,,végtelen nagy”
populdciéméretnél ad6do értékkel szamolnak. A k6zdsség diverzitdsa azonban
Osszefligg a kOzOsség mintdzataval, az egyedek térbeli eloszlasaval is.

Igaz, a helyzet egy kicsit még ennél is bonyolultabb, hiszen a végtelen
nagy kiterjedésii, térben teljesen random kdzosség €s a véges kiterjedésii térben
teljesen random ko6zosség gorbéje is eltér. Még ha nem is feltétleniil jelentos
mértékben.

Mintavétel, statisztikus interpretdcié

Az eddigiek folyaman végig arrol beszéltiink, hogy a ,kozosségeket” elemez-
ziik, ezeket hasonlitjuk 6ssze. Ez csak az absztrakcid szintjén igaz. Valdjaban az
torténik, hogy mintakat vesziink, és ezeket a mintakat hasonlitjuk &ssze. A min-
takrol feltételezziik, hogy reprezentativak, azaz jellemzbek a vizsgalt kozos-
ségre és hiien tiikkrozik annak vizsgalt tulajdonsagait. Ez azt jelenti, hogy a
k6z6sség altalunk vizsgalt D diverzitasi paraméterének értékét sosem ismerjiik
pontosan, hanem rendelkeziink a minta alapjan egy 5 becsléssel a diverzitasi
paraméterre vonatkozéan., Altaldban ez az aspektus gyakran elhanyagolt a kuta-
tasok soran. Az nem tartozik az érdemi megoldasok k6zé, hogy minden para-
métert kicseréliink a ,.kalapos” parjara, azaz mindegyik fol¢ odairjuk a ,,*” jelet.
Ha ennyiben meriil ki a megoldasi kisérlet, akkor csak azt érjiik el, hogy t6bbet
kell gépelni. Ennél sokkal nagyobb baj, hogy a hamis megoldéssal elodazzuk a
problémaval vald tényleges szembenézést.

Diverzitdsbecslés: Shannon-diverzitis. A diverzitds szdmol4sa soran a fajok
relativ gyakorisagaival szdmolunk. A p; relativ gyakorisagokat azonban nem
ismerjiik, hanem a mintdk alapjan becsiiljiik az alabbi médon 2. =#/N | ahol 2

a becsiilt érték, amit maximum likelihood becsléseként is szokas emliteni. A
Shannon diverzitas esetében ezt a becslést hasznilva a

A=-Y" (n,/N)log(n/N)

becsléshez jutunk. Ez a becslés nem torzitatlan. Viszonylag sok egyedet
tartalmaz6 minték, azaz nagy N esetén ennek a becslésnek az aszimptotikus
varhato értéke:

= (n,/ N)log (n,/ N)=(S—1)/(2- N)+ O(N?)
ahol O(N %) a mésodrendii torzitis. Az O(N ') rendii torzitas korrigalhatd, ha

H -hoz hozzaadjuk ($-1)/(2-N)-t. Ez egy igen konnyen szamolhaté korrekcid,
azonban csak kelléen nagy N esetén érvényes, mivel aszimptotikus becslésbol
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szarmazik. Kis mintak esetén egyéb korrekciok is alkalmazhatdk, amelyek tech-
nikai értelemben sokkal bonyolultabbak.

Virhaté fajszdm diverzitds. Az Es(m)-diverzitis-nak ismert a torzitatlan
becslése. Ez a becslés egyuttal minimalis szorasu is, azaz bizonyithato, hogy a
becslések koziil ez a legjobb. Ez a becslés nem bonyolult, ugyanakkor igen széa-
molasigényes a kombinatorikus kifejezések miatt, igy szdmolasa a legegysze-
riibb esetekben is jol megtervezett szamitogépes programot igényel.

Statisztikai szempontbdl tehat Es(m)-nek ismert igen elényds tulajdon-
sagl, minimalis szorasi és torzitatlan becslése. A bioldgusok azonban elég
keveset torddnek a diverzitasbecslések statisztikai tulajdonsagaival és azok tor-
zitasaval vagy torzitatlansagaval. Ennek minden bizonnyal nem az az oka, hogy
tudatlanok vagy figyelmetlenek. Ezek a becslések azon alapulnak, hogy a faj-
szam, azaz S rogzitett és pontosan ismerjiik értékét. A valdsag azonban az, hogy
az Okologiai vizsgalatok tulnyomo tobbsége esetében a kozdsség teljes faj-
szamét egyaltalan nem ismerjiik. Igy az 4ltalunk nem ismert fajok szdma tGbb
nagysagrenddel erbsebben befolyasolhatja az eredményt, mint 4 vagy vala-
mely mas diverzitasi statisztika becslésének torzitasa.

Fajszdmbecslés, fajszdm-extrapolicié. A terepet jaré okologus szamaéra nyil-
vanvald, hogy egy kdz0sség teljes fajszamat csak a legritkabb esetben ismerjiik.
Szeretnénk azonban tudni, hogy mekkora lehet azoknak a fajoknak a szdma,
amelyek eléfordulnak a kozdsségben, de mi nem taldltuk meg Oket. Ez egy
jellegében eltérd kérdés, mint az eddigiek. Lényegében arrdl van szo6, hogy
ismereteink alapjan el6re szeretnénk jelezni a feltaratlan fajok szamat. Emiatt
szokés az ilyen modszereket fajszam-extrapoldcios modszerek-nek is nevezni.

Az ilyen tipusi becslések lényegében a kovetkez6 gondolatmeneten ala-
pulnak. Az egyszeriiség kedvéért beszéljiink kvadratokr6l. Legyen egy 5 kvad-
ratbol 4116 mintdnk. Ha minden kvadratban jelen volt mindegyik faj, akkor kicsi
annak a valdsziniisége, hogy egy tovabbi kvadratot kihelyezve Gjabb fajt leliink.
Ugyanakkor, ha kvadratrél-kvadratra sok j faj keriil el6 és sok olyan faj van,
amelyik csak egy vagy két kvadratban fordult eld, akkor nagy az esélye, hogy
ujabb fajok is el6keriiljenek tovabbi kvadratok kihelyezésével. Az ilyen jellegii
informaci6 hasznositdsdnak szamos maédja van.

A fajszdm paraméteres becslése. Ezek a modszerek valamilyen elméleti elosz-
lassal modellezik a vizsgalt k6zosség abundancia-dominancia struktiirajat és ez
alapjan az eloszlas alapjan becslik a teljes fajszamot. Paraméteres mddszerekrél
szokas beszélni, ha a médszer valamely eloszlashoz kétédik, mig nem-parameé-
teres médszerrdl, ha nem kotddik eloszlashoz. Igen sokféle eloszlas valaszthaté.
Kis fajszamu kozosségek esetén a Fisher-eloszlas, mig nagy fajszadmu kozdssé-
gek esetén a lognormalis eloszlas a legismertebb. Az a gond azonban, hogy
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szamos mas eloszlas esetleg jobban illeszkedik a vizsgalt kozosség abundancia-
dominancia struktarajahoz, azaz jobban modellezi azt. Ez nehezen eldonthetd a
vizsgalatok sordn. Ugyanakkor ezeknek az eloszlasoknak vannak ismeretlen
paraméterei, amelyeket a terepi adatok alapjan kell becsiilni és ezek az eljarasok
statisztikai és technikai értelemben is igen bonyolultak lehetnek. Emiatt a para-
méteres mddszerek viszonylag ritkdn vagy igen ritkdn hasznalatosak terepi
vizsgélatok adatainak feldolgozasa sordn. Elméleti szempontbol azonban ezek
az elméleti eloszlasokon alapulé modellek igen fontosak.

A tovabbiakban nemparaméteres fajszambecsiési médszerek-rdl lesz szo,
amelyek nem kétédnek valamely konkrét eloszlashoz, igy elkeriilik az eloszlasi
modell illesztésének technikai problémait.

A fajszdm paraméteres becslése. A kozoOsség teljes fajszdma a nempara-
méteres modszerek segitségével viszonylag egyszeriien becsiilhetd terepi felvé-
telek adatai alapjan. Viszonylag konnyen szamolhatd az alabbi becslés, ami az
egyetlen mintéban és a két mintaban eléfordult fajok aranyén alapul. Eszerint a
teljes fajszam becslése:

S+ [(SaySm) / (2:Se) 1

ahol S a mintaban Iévé (megfigyelt) fajszam, S, az egyetlen mintéban el6for-
dult fajok, mig S, a két mintaban eléfordult fajok szdma. A tapasztalat azt
mutatja, hogy szamos esetben ez a viszonylag egyszerii becslés jol hasznalhato.

Az erdsen mozaikos B kdzdsség esetében ez az alabbi becslést adja a tel-
jes fajszamra:

9+[(6-6)/(2-2)] = 9+(36/4) = 18

Ez azt jelenti, hogy a becslés szerint a k$z0sség fajainak a fele még nem
keriilt bele az 5 kvadratot tartalmaz6 mintaba.

Az Un. szamit6gép-intenziv mddszerek kozé tartozik a jackknife becslés.
Ez a becslési eljards azon alapul, hogy egyenként elhagyjuk az egyes kvad-
ratokat és megnézziik, hogy ekkor hogyan valtozik a fajszam értéke, majd az
igy nyert informaci6 alapjan becsiiljiik a teljes fajszamot. Az els6rendii jack-
knife becslés szerint a teljes fajszam értéke

S+ [(n—1)/n] Sy

ahol » a mintak (kvadratok, talajcsapdak, fithal6zasok, stb.) szima, ame-
lyek alapjan a becslés késziilt. Az elsérendii jackknife becslés az alabbi értéket
adja a B koz0sség esetén:

9+4/56=13.8
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A masodrendii jackknife becslés a két mintaban el6fordult fajokat is fi-
gyelembe veszi a szamolas sordn, igy mindenképpen megbizhat6bb, mint az
egyetlen mintdban el6fordult fajok sziman alapul6 becslés:

S+ [(Say(2n—3)) / n= (S (n—2)’) (n (n - 1))]
A maésodrendii jackknife becslés értéke
9+[(6(25-3)/5-QG-2)GB:(5-1))]=165

a B kozosség teljes fajszamat illetéen.

Ezek a becsiilt fajszdmok eléggé eltérnek. Ennek oka a kvadratok vi-
szonylag alacsony szama, masrészt az, hogy a kvadratonkénti fajszam irredlisan
alacsony, igy a becslés igen tag hatarok k6zott mozoghat att6l fiiggben, hogy
milyen szempontokat helyez el6térbe a becslés soran alkalmazott eljaras.

Indirekt szemléletis modszerek

A Klasszikus, direkt szemléletii elemzések esetében a kézdsséget jellemzd para-
métereket kozvetleniil (azaz direkt médon) a kvadritok névényzete alapjan sza-
moljuk. A kvadratok, mint mintak reprezentativak, azaz a vizsgalt jellemzd
vonatkozasaban hiien tiikrozik az eredeti kdzosségre jellemzd értéket. Indirekt
szemléletli elemzések esetén a kvadratban 1évo fajok listdjara, azaz a fajlistara
Jfajkombindcio-ként szokas hivatkozni. Vannak preferalt fajkombiniciok, ame-
lyek egy kolcsonhatdsmentes, random null-modell szerint vartndl nagyobb
gyakorisaggal fordulnak eld és vannak tiltott fajkombindciok, amelyek ritkab-
ban fordulnak el6 vagy akar sosem fordulnak eld. Ezért az indirekt szemléletii
elemzés soran azt vizsgaljuk, hogy a terepen a kdzosséget alkotd fajkombina-
cidk koziil melyek milyen gyakorisaggal fordulnak eld.

Technikailag az indirekt szemléletli elemzés azt jelenti, hogy egy adott
méretii kvadratbol kellden sokat kihelyeziink és dsszeallitjuk, hogy az egyes faj-
kombinacidju (fajlistaji) kvadratok milyen gyakorisaggal fordultak el6. A to-
véabbiakban az elemzések ez alapjan a szarmaztatott adatvektor alapjan tortén-
nek. Mivel egy S-fajos kozosség esetén a lehetséges fajkombinaciok szama 2°,
igy egy indirekt szemléletii elemzés ezekhez a 2°-dimenziés szdrmaztatott adat-
vektorokhoz kapcsolddik, ezek szolgaltatjak az alapanyagat. Természetesen az
indirekt elemzéseknek igen kevés értelme van — a direkt szemléletii elemzések-
kel ellentétben — a térsorozati kontextus nélkiil. A fajkombinaciés gyakorisdgok
ugyanis nyilvanvaléan fiiggenek és erételjesen valtoznak is a kvadratméret
valtozasaval. Ilyen médon az elemzés csak akkor relevans, ha azt kellden kis
1éptéktdl egy elegendden nagy 1éptékig megismételjiik egyre névekvo méretii
kvadratok sorozatara, azaz egy térsorozati elemzés-t végziink.
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5. tablazat. A C5 és C6 kdzdsségek kvadratjainak fajkompozicidja. A o, A, 0, *, +
jelek az 5. dbran hasznalt jelei a fajoknak

C5 C6
kvadratok: | 1 2 3 4 5§ 1 2 3 4 5
o 11 8 6 5 10 6 7 6
A 1 2 1 1 - - = 14
0 - - 1 - 1 - - - - =
* - - 2 1 r{i- - - - -
+ 1 1 - = = 1 - - = =

Asszocialtsagi vizsgalatokhoz sokfajos kozosségek esetén a teljes térbeli
randomités szolgaltatja a neutralis vagy null-modellt. Ez azt jelenti, hogy bar-
mely egyed a vizsgilt teriileten barhol eléfordulhat és az egyedek el6fordulasa
egymastol fiiggetlen. Ha mindezek teljesiilnek, akkor egy kellden nagy kiterje-
désii teriileten, kell6en sok kvadrat kihelyezése utan barmilyen kvadratméretre,
az Osszes fajkombinaciot meg kellene taldlnunk. Egyszeri gondolatmenettel
belathatd, hogy a lehetséges fajkombinaciok szdma egy S-faju kdzdsségre éppen
25, Azaz 3 faj esetén csak 8, de 10 faj esetén mar 1024 fajkombinécid van.

Vizsgaljuk meg a kordbbiakban mar vizsgalt, az 5. abra 4ltal mutatott ko-
zosségek esetén, hogy az abran jelolt 5 kvadrat esetén mely fajok fordulnak eld
a kvadritokban. Az A k6zosség esetében az 5 darab kvadratnak 4-féle a faj-
Osszetétele. Az 5 kvadrat 3-féle fajlistaju a B kozOsség esetén. A 6. tablazat mu-
tatja a kvadratok fajosszetételét és az egyes fajok egyedszamait a kvadratokban.
A gondot nyilvanvaléan az jelenti, hogy még egy 5 fajos k6zosség esetén is
2°=32 fajkombin4ci6 lehetséges, igy 5 kvadrit alapjan nem lehet relis képet
kapni a fajkombinaciok gyakorisagar6l. 100 kvadrat alapjan mar valdsziniileg
sokkal jobb a helyzet és viszonylag realisan meg lehet itélni, hogy az egyes
fajkombinaciék milyen gyakoriak. Azonban a C5 és C6 kozosségek mintdzata
olyan jelentds mértékben eltér, hogy mar ilyen kevés szamu kvadrat esetében is
jol latszik, hogy igen erdsen kiilonbdznek a két kzdsség fajkombinaciodi, amint
az a 6. tablazat alapjéan lathato.

Térsorozati elemzések

Nyilvanval6, hogy a névénykozosségeket jellemzd paraméterek fliggenek a
vizsgalatokhoz hasznalt kvadratok méretétdl. A kvadrit mérete meghatarozza,
hogy mely fajok milyen gyakran keriilnek a kvadritba. Az egyedek elhelyezke-
désének mintazata és az egyes fajok abundancidja azt is meghatarozza, hogy
mely fajkombindciok milyen gyakorisaggal fordulnak eld. Adott szamii, random
mddon elhelyezett kvadrat esetén megtalalhaté fajkombinaciok szama szintén
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jelentds mértékben fligg a kvadratok méretétdl. Kicsi kvadratméret esetén csak
kevés egyed és igy kevés faj fordul el6 a kvadratban, ezért alacsony lesz a faj-
kombinécidk szdma. Hasonloképpen alacsony a fajkombinacidk szama, amikor
olyan nagy a kvadritok mérete, hogy a fajok jelentds része megtalalhato a
kvadrétban és igy az eltérd fajosszetételii kvadratok szama alacsony.

Erésen fligg a kvadratok méretétdl, hogy mely fajok fordulnak el6 a kvad-
ratban és az is, hogy mekkordk az egyes fajkombinaciok gyakorisagai. Ezért
akkor igazan relevans a vizsgélat, ha tobb kvadratméret esetében is elvégezziik
az elemzést. Ilyenkor térsorozati elemzés-rol fogunk beszélni. Ez a fajta elem-
zés régota ismert és bizonyos esetekben trividlisan hasznalt. Ilyen elemzésként
tekinthetd a fajszam teriiletfiiggésének vizsgalata. Ekkor egy olyan mennyiséget
vizsgélunk, amit kézvetleniil, azaz direkt médon a kvadratok névényzete alap-
jén hatarozunk meg, ezért direkt szemléletii elemzésekrol beszéliink, mig a tér-
sorozati elemzés nyilvanvaléan direkt térsorozati elemzés-ként emlithetjiikk
szemben azzal az esettel, amikor indirekt szemléletii elemzések kapcsan kapott
statisztikdkat, pl. fajkombindciok szamat abrazoljuk térsorozati elemzésben.
Ekkor indirekt térsorozati elemzés-rdl beszéliink.

Ha az S. 4bréan lathaté 24x24 m-es kvadratokat hasznaljuk, akkor a térben
teljesen random C5 k6z0sség esetén 10 fajkombinacio6 talalhaté meg tipikusan a
kvadratokban 50 kihelyezett kvadrat esetén. Erdekesség, hogy ekkor a kvadré-
tonkénti atlagos egyedszam is mindossze 10 egyed. Az atlagos fajszam értéke 3
faj kvadratonként. A C6 k6zosségben 50 kihelyezett kvadrat esetén a fajkombi-
né4ciék szdma tipikusan 4. A kvadratonkénti atlagos fajszam értéke azonban
minddssze 1, mivel bizonyos fajok igen erételjesen csoportos, foltos eloszlast
mutatnak, azaz kis méretii foltokba tomoriilnek az azonos fajhoz tartozéd egye-
dek.

A fajkombinécidk szamanak valtozasit mutatja a 7. dbra a kvadratméret
fliggvényében. Ez egy indirekt szemléleten alapuld jellemzdnek; a fajkombina-
ciék szamanak a térsorozati elemzése, azaz egy indirekt térsorozati elemzés. A
k6z0sség mintazatara jellemzo érték az, ahol a legnagyobb a fajkombinaciok
szdma. Eppen ezért szokds ezt a kvadratméretet ,karakterisztikus area”-nak
nevezni. Tobbféle karakterisztikus kvadratméret is definialhaté kiilsnféle direkt
és indirekt térsorozati statisztikdk alapjan. Ezek hasznos segédeszkozt jelente-
nek a névénykozosségek mintdzatanak, szerkezetének és diverzitasanak elemzé-
séhez. :

A fajkombinéciokra vonatkozo térsorozati gorbe maximuma a C5 k&z6s-
ség esetében a 17x17 m-es kvadratméretnél volt. Ekkor 50 kvadrat esetén 17
volt a fajkombinaci6k szama. Az indirekt szemléletli médszerek erSteljesen ko-
tddnek a gyors szamitégépekhez, amelyek nélkiil gyakorlatilag nem valésit-
haték meg. Gyakran az egyedek térképei vagy mikrokvadréatok alapjan szamit6-
gépes mintavétellel késziilnek az elemzések. Az alapvetd kérdések kozé tartozik
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a k6zosség két- és tobbfajos asszocialtsagi struktirdjanak leirasa, ami lényében
a kontingenciatablak loglinearis elemzésén alapul.

Az indirekt szemléletii elemzések esetében is definialhatok kiilonféle re-
prezentaciok, mint a direkt szemléletii elemzéseknél. Ezek ugyanolyan fonto-
sak, mint a direkt szemléletli elemzések esetén, jollehet ez ma még kevéssé
kutatott teriilet. Ugyanakkor ebben az esetben a reprezenticiok még bonyolul-
tabbak technikailag és interpretaciéjuk még elvontabb szakmailag, mint a direkt
szemléletii esetben.

14 -

fajkombinaddk szama
- -
@ =} N

1 1 1

(-]
1

10 100 1000
kvadratméret

7. dbra. A C6 k6z0sség fajkombinacidinak valtozasa a kvadratméret fiiggvényében

Torténeti, irodalmi vonatkozdsok

A diverzitassal szamos monogréfia foglalkozik és igen sok oldala van a kérdés-
nek a sokféleségre vald naturalista tipusi racsodalkozastdl a sokféleség magya-
razatét szolgald okoldgiai és evolicids modellekig. Ezzel szemben a diverzitas
mérésérdl igen kevés atfogé munka sziiletett, ha egyaltalan van ilyen. Jellemzd, |
hogy gyakran MAGURRAN (1988) konyvét emlitik, ami egy bevezetd jellegii
tankényv és nem egy atfogé monografia. Igen fontos, kiemelkedé miivek a
Statistical Ecology sorozat kétetei. Ezek koziil a 6. kétet szol téljes egészében a
diverzitasrél (GRASSLE et al. 1979) és egyéb kotetekben a kdzlemények egy
része. A legfrissebb tankényv IzSAK (2001) miive, amely mind a matematikai
formalizmus, mind a mérési eljarasok bioldgiai lényegének megvilagitasa tekin-
tetében rendkiviil igényes. A konyv tartalmaban és szakmai anyagénak mélysé-
gében is messze tilmutat a szokvanyos tankonyveken.

A fajtelitbdési gorbék irodalmanak két korai, fontos cikke ARRHENIUS
(1921) és GLEASON (1922), amelyekben a szerz0k a terepbotanika oldalarol
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vizsgaltik a kérdést. FISHER et al. (1943) az egyik legtobbet idézett mii, amely
az els6 szintézise a faj-egyedszam viszony matematikai modelljeinek. Atfogéd
szintézisét adja a matematikai modelleknek ENGEN (1978) konyve.

A diverzitasi mutatok a diverzitds szamszerisitésének korai szakaszat jel-
lemezték. A diverzitds mérési moédszertannal foglalkoz6 monografia PIELOU
(1975) kényve, amely a klasszikus diverzitds mérési paradigma egyfajta szinté-
zisét nyujtja, jollehet els6sorban az axiomatikus, matematikai informacio-
fogalom bioldgiai transzplanticidjan alapul. Ebben a téméban meghataroz6
szerepii, kival6 monografiat két magyar kutato készitett (ACZEL et DAROCZY
1975). A formaAlis és a biolégiai megkézelités kozelebb hozasaban és a formalis
definidlds bioldgiai tartalommal valé kitSltésében Patil-nak és Taillie-nek
vannak eléviilhetetlen érdemei (PATIL et TAILLIE 1979, 1982), jéllehet technikai
értelemben megel6zte Gket SOLOMON (1979), aki nem is publikélta eredménye-
it, csak egy Kkutatasi jelentésben tette azt kozzé 1979-et megeldzoen. Tole szar-
mazik a majoralds fogalméanak hasznalata a diverzitas-figgvények definialasa
kapcsan. TOTHMERESZ (1994b, 1997) mutatott ra, hogy a majoralas és a gyenge
majoralas kozvetlen médon Gsszekapesolhatok a denzitasfiiggd és denzitas-
fliggetlen reprezenticiokkal és igy egy igen altalanos, ugyanakkor bioldgiai
relevancidjaban is nyilvanvalé definicié adhatd arra, hogy mi a diverzitas.

A diverzitas skalafiiggd értelmezéséhez egy magyar matematikus, Rényi
Alfréd munkasséga nyitotta meg az utat, aki a Shannon-féle entrépia (Shannon-
diverzitds) matematikai 4ltalanositasat vizsgalta (RENYI 1961). Orloci Laszlo-
nak komoly szerepe volt abban, hogy Rényi eredményei felkeltették az Skold-
gusok figyelmét; ennek torténetére vonatkozd utalasok ORLOCI (1991) kony-
vében taldlhatok. Patil és Taillie korabban idézett két miive és TOTHMERESZ
(1995) cikke is komoly szerepet jatszott abban, hogy a diverzitas skalafliggd
értelmezése elterjedjen.

A mintazati kérdések vizsgalata egészen mas uton fejlodstt, mint a diver-
zitas kutatdsa. Els6sorban Greig-Smith szerepét szokds hangstlyozni; etre vo-
natkoz6 korai munkassaganak Osszefoglalasa GREIG-SMITH (1957) kényvében
talalhat6. A mint4zati kérdéseket igen koran vizsgaltdk hazénkban is (PRECSE-
NYI 1964). Précsényi meghatarozé szerepet jatszott az angolszész kvantitativ
botanikai iskolak eredményeinek és modszereinek magyarorszagi elterjesztésé-
ben. Erre vonatkozdan is talalhatok torténeti utalasok FEKETE et TOTHMERESZ
(1993) cikkében. A mintazati és diverzitasi kérdések vizsgélatanak alapvetden
uj utjat jelentik azok az eljarasok, az Gn. indirekt szemléletii modszerek, ame-
lyeket Juhdsz-Nagy dolgozott ki. Vizsgalataiban kovetkezetesen ragaszkodott a
térsorozati elemzések alkalmazasahoz és igy ahhoz, hogy a vizsgalt jelenségeket
1éptékfliggden kell alkalmazni. Fontos szerepe volt abban is, hogy a magyar bo-
tanikai iskolak hamar felismerték, hogy tul kell 1épni a klasszikus diverzitas
mérési paradigman. Az asszocialtsag illetve a tobbsz6rds vagy parcidlis asszo-
cialtsag kérdésének vizsgilata meghatirozd szerepet toltétt be Juhdsz-Nagy
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munkassigaban; pl. JUHASZ-NAGY 1967. Ezek a kontingenciatablak loglinearis
elemzésén alapulnak, ezért gyakran ,,informacié-elméletinek” nevezik ezeket a
moédszereket; vo. JUHASZ-NAGY et PODANI (1983). Az elmélet Ssszetett és koz-
ponti szerep jut a kiilonféle karakterisztikus aredknaknak az interpreticiéban
BARTHA (1992), PODANI et al. (1993). Mind a direkt mind az indirekt térsoro-
zati elemzések esetén szamos, nem-konvenciondlis karakterisztikus area defini-
alhat6 (TOTHMERESZ 1994a).

A mozaikossag szerepe és jelentdsége régéta ltalanosan elfogadott a bo-
tanikaban. MCINTOSH (1989) szerint WATT (1947) cikke, amely a mintazatok
és folyamatok kapcsolatardl szol6 eléadas szovege, amelyet Watt a Brit Okolo-
giai Tarsésag elnokévé vélasztasa alkalmaboél tartott, a leggyakrabban idézett
miivek kozé tartozik. Minden bizonnyal a gyakori idézgetés annyi energiajat
lekototte a derék kutatéknak, hogy arra mar nem maradt idejiik, hogy a verbalis
retorika mogott 1évo elképzeléseket megprobaljak kvantifikalni és terepi vizsga-
latok soran tesztelni. A B-diverzitas szamszerisitésére vonatkozo els6 javaslatot
WHITTAKER (1960) tette 16 évvel késGbb. Szamos szempontbdl a mai napig ez
az egyik legegyszeriibb, jol hasznalhaté mércéje a B-diverzitasnak. A B-diver-
zitas mérésére vonatkozo korai probalkozasok Gsszefoglalasat adja WILSON et
SHMIDA (1984) cikke. Nyilvanval6, hogy a téma szisztematikus, a fontossaga-
hoz mélt6 kutatdsa még nem kezdddétt el. Erre utal az is, hogy rangos lapokban
megjelend cikkekben keveredik a gradiens és a B-diverzitas fogalma. Tovabba
nem meriilt fel igényként, hogy elkiilonitsiik a B-diverzitis és a mozaikossag
fogalmét pl. olyan médon, hogy az egyik a k6zosség fajosszetételbeli variabili-
tasat méri, mig a masik az abundancidban megmutatkozo eltéréseket is szam-
szeriisiti. Ez a cikk és TOTHMERESZ (1998) is tartalmaz a B-diverzitas és a
mozaikossag jellemzésére vonatkozd vj javaslatokat.

A statisztikusok szamos cikket irtak a ,,sosem latott fajok” szdmanak
becslésérol. A témat a statisztikaban régota vizsgaljak, mivel szamos mas szak-
teriileten is meriilnek fel analég kérdések. Pl. a numizmatikdban egy adott kor-
ban készitett, de még el6 nem keriilt érmék szdmanak becslése. Talan éppen
témavélasztisa miatt hiressé valt egyik cikk azt vizsgalja, hogy mekkora lehetett
Shakespeare szokincsének az a része, amelyet sosem irt le miiveiben (EFRON et
THISTED 1976). Erdekes, hogy az dkologidban ezek a moédszerek eddig nem
terjedtek el; egyelore alig hasznaljak ezeket a gyakorlatban. A publikaciok tal-
nyomo tSbbsége statisztikai lapokban jelent meg. A Shannon-diverzitas becslé-
sére vonatkozd korai vizsgéalatok BASHARIN-t6] (1959) szdrmaznak. A fajszdm
becslésére vonatkozé korai cikkek kéziil GOOD (1953) miivét, mig a recens,
osszefoglald cikkek koziil BUNGE et FITZPATRICK (1993) cikkét emlitem a tébb
szaz tételt tartalmazé irodalombdl. Ismét szeretném felhivni a figyelmet 1ZSAK
(2001) kényvére, amely szdmos mintavételi kérdést targyal, érdemben vazolva
ezeknek a becsléseknek a statisztikai, becsléselméleti hatterét is.
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