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Δ.Ε.5 Δυναμική της λιβαδικής βλάστησης


Σκοπός της ενότητας είναι η κατανόηση των βασικών αρχών της δυναμικής της λιβαδικής βλάστησης σε έννοιες αλληλοπαρέμβασης και διαδοχής.


Σύνοψη


        Η δυναμική της λιβαδικής βλάστησης προσδιορίζεται από τις πολλαπλές σχέσεις αλληλοπαρέμβασης που αναπτύσσονται μεταξύ των βιοτικών δομών και αβιοτικών
        συνθηκών των λιβαδικών οικοσυστημάτων. Τα φυτά σε ένα λιβαδικό οικοσύστημα αναπτύσσουν ενδοεειδικές και διειδικές αλληλεπιδράσεις, θετικές ή αρνητικές
        για τη συνέχειά τους στο χρόνο και στο χώρο (αύξηση, αναπαραγωγή), ρυθμιζόμενες πάντα από τα επίπεδα των κρίσιμων πόρων του περιβάλλοντος. Το
        αντιστρόφως γραμμικό μοντέλο των Spitters-Connolly και οι δείκτες που σχετίζονται με αυτό αποτελούν σημαντικά εργαλεία ερμηνείας των αλληλοπαρεμβατικών
        σχέσεων και τη συμπεριφορά των μίξεων των φυτών. Ιδιαίτερα χρήσιμος είναι ο δείκτης RelativeResourceTotal (RRT), τόσο από αγρονομικής όσο και από
        οικολογικής σκοπιάς. Επιπλέον οι Λόγοι Αντικατάστασης (substitutionrates) του μοντέλου εκτιμούν για το μέσο άτομο ενός είδους που συμμετέχει στη μίξη
        τον τρόπο (σε έννοιες ισοδυναμίας) με τον οποίο αντιλαμβάνεται στη μίξη το μέσο άτομο του άλλου είδους.
    




Προαπαιτούμενη γνώση – προσδοκώμενα αποτελέσματα

Τα λιβαδικά φυτά, από κοινού με τα ιδιαίτερα οικολογικά χαρακτηριστικά των λιβαδικών τύπων οικοτόπων, (σύνδεση με την προηγούμενη διδακτική ενότητα),
    συμμεταβάλλονται στο χρόνο και στο χώρο. Περιγράφονται οι κρίσιμοι οικολογικοί παράγοντες και οι θετικές, αρνητικές και ουδέτερες αλληλεπιδράσεις που
    αναπτύσσονται μεταξύ των ίδιων (ενδοειδικές και διειδικές) και διαφορετικών τροφικών επιπέδων. Έμφαση δίνεται στη σημασία της βόσκησης, (σύνδεση με την
    επόμενη διδακτική ενότητα) και των αναδράσεων που αυτή συνεπάγεται, ως μία φυσική ρυθμιστική διεργασίας στα λιβαδικά οικοσυστήματα.


Έννοιες – κλειδιά (keywords)


	Αλληλοπαρέμβαση (interference)
	Ανταγωνισμός (competition)
	Διαδοχή (succession)
	Αυτοαραίωση (self-thinning)
	Διευκόλυνση (facilitation)
	Ενδοειδικός (intraspecific)
	Διειδικός (interspecific)
 	Λόγος αντικατάστασης (substitutionrate) 
	Πόρος (resource)







5.1 Σκοπός της δυναμικής πληθυσμών


Η βόσκηση αποτελεί αναπόσπαστο στοιχείο των λιβαδικών οικοσυστημάτων και παίζει σημαντικό ρόλο τόσο στη λειτουργία όσο και στη δομή τους. Η βόσκηση ασκεί
    σημαντική επίδραση στον κύκλο και την ανακατανομή των θρεπτικών στοιχείων, καθώς και στον υδρολογικό κύκλο και την παραγωγή νερού. Επιπλέον, οι τροφικές
    συνήθειες των αγροτικών και πολλών αγρίων ζώων (φυτοφάγα) τα καθιστούν αναπόσπαστα στοιχεία για την εύρυθμη λειτουργία του λιβαδικού οικοσυστήματος καθώς
    είναι απαραίτητος κρίκος για τη συνεκτικότητα της τροφικής αλυσίδας. Μια από τις πιο σημαντικές επιδράσεις της βόσκησης φαίνεται να εξασκείται επί της
    δομής της λιβαδικής φυτοκοινότητας η οποία μεταβάλλεται καθώς η βόσκηση επιδρά στη σύνθεση, στη διαταραχή, και στη λιβαδική πρωτογενή παραγωγή όπως και
    στην ηλικιακή δομή των πληθυσμών και την πορεία των αλληλοπαρεμβάσεων κατά τη μακροχρόνια διαδικασία της διαδοχής. 


Η λιβαδικήφυτοκοινότητα με την πράσινη βιομάζα αποτελεί διαμέσου της φωτοσυνθετικής διαδικασίας την πηγή της πρωτογενούς παραγωγής του οικοσυστήματος και δομείται κυρίως από άτομα ποωδών και ξυλωδών φυτικών ειδών (παραγωγοί), συναθροιζόμενα σε πληθυσμούς κατά είδος, ενώ παράλληλα παράγει βοσκήσιμη ύλη, η οποία χρησιμοποιείται απευθείας από τα βόσκοντα αγροτικά ή θηραματικά ζώα (καταναλωτές). Έτσι, ο δυναμικός προσδιορισμός της λιβαδικής φυτοκοινότητας προϋποθέτει την εφαρμογή  των γενικών αρχών της πληθυσμιακής οικολογίας.


 Η μελέτη της δυναμικής των λιβαδικών πληθυσμών αποσκοπεί (Στάμου κ.ά., 1988) στο να:

 α. περιγράψει τις μεταβολές του μεγέθους και της ηλικιακής δομής των πληθυσμών,

 β. διερευνήσει τα αίτια που προκαλούν τις μεταβολές αυτές,

 γ. αναγάγει τα οικολογικά φαινόμενα, που εμφανίζονται σε μία κοινότητα κατά τη διάρκεια του χρόνου, σε επίπεδο στοιχειωδών αλληλεπιδράσεων:


	μεταξύ των ατόμων που συγκροτούν τον πληθυσμό (ενδοειδικέςαλληλεπιδράσεις)
	μεταξύ διαφορετικών πληθυσμών (διειδικές αλληλεπιδράσεις)
	μεταξύ πληθυσμών και αβιοτικών παραγόντων, και



δ. παράγει πρότυπα υποδείγματα (μοντέλα) γενικής εφαρμογής, που να ισχύουν για όσο το δυνατόν περισσότερες περιπτώσεις οργανισμών. 

Η θεμελιώδης εξίσωση της δυναμικής των λιβαδικών πληθυσμών η οποία περιγράφει το μέγεθος του λιβαδικού πληθυσμού σε οποιαδήποτε χρονική στιγμή
    (χωρίς να λαμβάνει υπόψη της την επίδραση της βόσκησης), έχει τη γενική μορφή (Williamson, 1972) 


    Νt+1 = Nt+ B - D



όπου Νt: το πληθυσμιακό μέγεθος στο χρόνο t, Νt+1: το πληθυσμιακό μέγεθος στο χρόνο t+1, B: o αριθμός νέων
    ατόμων που προστέθηκαν στον πληθυσμό κατά το χρονικό διάστημα t+1 (φυτρώσεις από αναγέννηση + εποικισμοί), και D: ο αριθμός των ατόμων που
    αφαιρέθηκαν από τον πληθυσμό κατά το χρονικό διάστημα t+1 (θάνατοι + μεταναστεύσεις).

O λόγος των δύο πληθυσμιακών μεγεθών (Nt+1/Nt) αποτελεί τον καθαρό αναπαραγωγικό ρυθμό (R0) του
    πληθυσμού


    R0
    = Nt+1 / Nt


Ενώ, ο ρυθμός μεταβολής του πληθυσμιακού μεγέθους στο χρόνο είναι

    dN
    / dt = B - D


όπου Ν: το μέγεθος του πληθυσμού σε οποιαδήποτε χρονική στιγμή. Όμως τα μεγέθη B και D εξαρτώνται αλγεβρικά (κατά έναν παράγοντα    b, και d αντίστοιχα) από το μέγεθος του πληθυσμού Ν

    B
    = bN και D = dN (1)


Θέτοντας b - d = r προκύπτει

    dN
    / dt = rN (2)


όπου r καλείται ενδογενής ή στιγμιαίος ρυθμός αύξησης του πληθυσμού. H εξίσωση αυτή η οποία καλείται και εξίσωση των Lotka και Volterra έχει
    αναγνωριστεί ως η σημαντικότερη εξίσωση της δυναμικής πληθυσμών. Το μέγεθος του πληθυσμού Nt τη χρονική στιγμή t λαμβάνεται από το
    ορισμένο ολοκλήρωμα της (2) ως προς μια χρονική διάρκεια από t0 ως t

    Νt
    = N0ert


H εξίσωση αυτή εκφράζει το πρώτο θεωρητικό μοντέλο αύξησης πληθυσμών, το εκθετικό (Odum, 1989) (Εικόνα 5.1).

Η εκθετική καμπύλη προσδιορίζει το βιολογικό δυναμικό του πληθυσμού και χαρακτηρίζει τους πληθυσμούς που αυξάνονται απεριόριστα σε ένα ευνοϊκό περιβάλλον.
    Αυτό όμως είναι θεωρητικό. Η δυναμική της αυξητικής μεταβολής του πληθυσμιακού μεγέθους των λιβαδικών φυτικών ειδών καθορίζεται άμεσα από την κατά χώρο και
    χρόνο κατανομή της ποσότητας κρίσιμων πόρων, απαραίτητων για τη θρέψη των φυτών που εκφράζεται ως αντίσταση του περιβάλλοντος στη μεταβολή του
    πληθυσμιακού μεγέθους και μαθηματικά μορφοποιείται ως




Εικόνα 5.1Εκθετική καμπύλη αύξησης με ενδογενή ρυθμό r=0,02 (αριστερά, 
    http://www.blc.arizona.edu/courses/schaffer/182/exponential.HTM
    ) και εκθετική μεταβολή ανθρώπινου πληθυσμού (δεξιά, 
    http://www.kivu.com/exponential-population-growth/
    ).





    (Κ-Ν)/Κ ή 1-(Ν/Κ)



όπου Κ: η βιοχωρητικότητα του περιβάλλοντος. Στην ουσία η αντίσταση του περιβάλλοντος παριστάνει το κλάσμα του πληθυσμού που θα μπορούσε
    να χωρέσει στο δεδομένο περιβάλλον. Έτσι, ένα πιο πρακτικό ή ρεαλιστικό μοντέλο, το οποίο λαμβάνει υπόψη τη βιοχωρητικότητα του περιβάλλοντος,
    είναι το λογιστικό ή σιγμοειδές μοντέλο, που ορίζεται από την εξίσωση (Εικόνα 5.2)


    dN
    / dt = r N (K - N) / K (3)






Εικόνα 5.2Εκθετική καμπύλη αύξησης (μπλε χρώμα) και λογιστική καμπύλη αύξησης (κόκκινο χρώμα) (
    
        http://climatechangefork.blog.brooklyn.edu/2014/02/04/stabilization/
    
    ).



Ο ενδογενής ρυθμός αύξησης r είναι χαρακτηριστικός για κάθε πληθυσμό λιβαδικών φυτών και στη γενική του έκφραση έχει χρησιμοποιηθεί στην Κλασσική
    Εξελικτική Θεωρία ως μέτρο της προσαρμογής (fitness) των ατόμων σε ένα πληθυσμό. Σε κάθε φυτικό οργανισμό υπάρχει ένα άριστο r που προκύπτει
    ως αποτέλεσμα της ρύθμισης της βιωσιμότητας, της γονιμότητας και της διάρκειας γενιάς. Δύο είναι οι κυριότεροι μηχανισμοί που οδηγούν σε άριστο r
    στα λιβαδικά φυτά:

α) Η r- στρατηγική: Τα άτομα που συνιστούν τέτοιους πληθυσμούς παρουσιάζουν μειωμένη διάρκεια γενιάς και μειωμένη βιωσιμότητα. Κάτω από επάρκεια των κρίσιμων
    πόρων, οι πληθυσμοί αυτοί αυξάνουν γρήγορα και σε μικρά χρονικά διαστήματα, ενώ όταν οι πόροι παρουσιάζουν έλλειμμα οι πληθυσμοί μειώνονται σε μικρά και
    πάλι χρονικά διαστήματα. Η μειωμένη βιωσιμότητα που παρουσιάζουν αντισταθμίζεται από το μεγάλο αριθμό απογόνων, μικρού μεγέθους, οι οποίοι λόγω μικρής
    επένδυσης ενέργειας είναι ελάχιστα ανταγωνιστικοί και με υψηλή θνησιμότητα.

β) Η Κ- στρατηγική: Τα άτομα που συνιστούν τέτοιους πληθυσμούς παρουσιάζουν μεγάλο μέγεθος, μεγάλη διάρκεια γενιάς και υψηλή βιωσιμότητα.
    Επενδύουν μεγάλα ποσά ενέργειας στους απογόνους τους, οι οποίοι είναι ανταγωνιστικοί, με μεγάλη βιωσιμότητα. Οι πληθυσμοί αυτής της στρατηγικής αυξάνονται με
    μικρή ταχύτητα, λόγω μεγάλης διάρκειας γενιάς, αλλά εμφανίζουν υψηλή οικοφυσιολογική προσαρμογή και έτσι εμφανίζουν μεγαλύτερη σταθερότητα στο χρόνο.


Ενώ σε επίπεδο ατόμου οι r- και Κ- στρατηγικές προσδιορίζουν την προσαρμογή των φυτών στο περιβάλλον (Στάμου κ.ά., 1988), o ενεργειακός
    έλεγχος της λειτουργίας του λιβαδικού οικοσυστήματος και κατ΄επέκταση η δομή και ο δυναμικός χαρακτήρας των πληθυσμών των φυτικών ειδών που το απαρτίζουν,
    διενεργείται μέσω αναδραστικών μηχανισμών (feedback). Το είδος της ανάδρασης, θετική ή αρνητική (ομοιόσταση), οδηγεί αντίστοιχα το πληθυσμιακό μέγεθος σε
    δυναμική ισορροπία ή άλλως σε αυτοσυντηρούμενη μεταβολή (αύξηση ή μείωση) ή το καθιστά σταθερά ομοιοστατικό (κατάσταση ισορροπίας).

5.2 Πυκνότητα – πυκνοεξάρτηση–αυτοαραίωση  


Ενώ η θεμελιώδης εξίσωση της δυναμικής πληθυσμών εισάγει τη ντετερμινιστική θεώρηση της ρύθμισης του πληθυσμιακού μεγέθους των φυτών, στην πραγματικότητα
    όπως κατέδειξε η Fowler (1990), η ρύθμιση αυτή υπόκειται τις περισσότερες φορές σε πυκνο-εξαρτώμενης φύσης ασυνέχειες. Όλες οι δημογραφικές παράμετροι της
    θεμελιώδους εξίσωσης είναι εξαρτώμενες από την πυκνότητα του πληθυσμού. Πυκνότητα ενός πληθυσμού ορίζεται το μέγεθος του πληθυσμού στη μονάδα του
    χώρου και εκφράζεται από τον αριθμό των ατόμων ή της βιομάζας του πληθυσμού ανά μονάδα επιφάνειας ή όγκου και κατά τον Kershaw (1973) αποτελεί μέτρο της
    ποσοτικής εκτίμησης της αφθονίας ενός είδους. Ο Odum (1983) διακρίνει την πυκνότητα σε ακατέργαστη (crude), δηλ. η τιμή μεγέθους (ή η βιομάζα) ανά
    μονάδα του συνολικού χώρου και σε ειδική ή οικολογική, δηλ. η τιμή μεγέθους (ή η βιομάζα) ανά μονάδα του διαθέσιμου χώρου (ενδιαίτημα) που
    μπορεί πραγματικά να καταλάβει ο πληθυσμός. Η σχέση η οποία συνδέει τους ρυθμούς θνησιμότητας, γεννήσεων, μετανάστευσης, αύξησης και ανάπτυξης ενός
    πληθυσμού με την πυκνότητά του καλείται πυκνο-εξάρτηση. Ο όρος πυκνο-εξάρτηση χρησιμοποιήθηκε για πρώτη φορά για να περιγράψει το αυξανόμενο ποσοστό
    θνησιμότητας με την αύξηση της πυκνότητας που παρατηρείται στους ζωικούς πληθυσμούς. Πάντως ο όρος πυκνο-εξάρτηση (ή πυκνο-ανεξαρτησία) πρέπει να
    χρησιμοποιείται με προσοχή καθώς πολλές έρευνες που προσπαθούν να ανιχνεύσουν τέτοιες σχέσεις παραβλέπουν την πραγματική αιτία στην οποία οφείλονται οι
    μεταβολές στις δημογραφικές παραμέτρους, καθώς δεν είναι η πυκνότητα αυτή καθ’ αυτή η οποία τις δημιουργεί: τα άτομα δεν ανιχνεύουν ούτε αποκρίνονται στην
    πυκνότητα, αλλά αποκρίνονται στο έλλειμμα των κρίσιμων πόρων που δημιουργείται από άλλα γειτονικά. Γενικά, η λέξη «πυκνότητα» είναι μία αφαίρεση που
    υποκρύπτει ένα πλέγμα πιθανών σχέσεων που αναπτύσσονται μεταξύ των ατόμων (Begon et al., 1996).

Πληθυσμοί χωρίς καμία πυκνο-εξαρτώμενη διαδικασία στη δυναμική τους οδηγούνται σε εξαφάνιση (Wilson and Bossert, 1971). Οι ερευνητές αυτοί εισάγουν στην
    εξίσωση (3) έναν επιπλέον παράγοντα Μ, που τον ονομάζουν κατώφλιο πυκνότητας




    dN
    / dt = rN[(K - N) / K][(Ν - Μ) / Ν]



 Αν η πυκνότητα του πληθυσμού βρεθεί κάτω από το κατώφλιο πυκνότητας (Μ) ο πληθυσμός αργά ή γρήγορα οδηγείται σε εξαφάνιση. Η πυκνο-εξάρτηση έχει
    συνήθως αρνητικές επιπτώσεις στον πληθυσμό, δηλ. η αύξηση της πυκνότητας οδηγεί σε μείωση των παραμέτρων αύξησης του πληθυσμού. Σε σπάνιες περιπτώσεις
    μπορεί να είναι θετική, όπως κατά την έκφραση του φαινομένου Allee, όπου ο αριθμός των σπόρων ενός φυτού αυξάνει με την αύξηση της πυκνότητας
    (Crawley, 1986). Παραδείγματα πυκνο-εξάρτησης έχουν καταγραφεί αρκετά στη βιβλιογραφία της δυναμικής πληθυσμών, πάνω στη διασπορά των σπόρων, στη φύτρωση,
    στην εγκατάσταση των αρτιφύτρων, στην επιβίωση κατά το βλαστικό στάδιο του κύκλου ζωής, στη γήρανση των φύλλων, στο σχηματισμό του άνθους και στον αριθμό
    των σπόρων ανά φυτό.

Η αλληλεπίδραση μεταξύ των πυκνο-εξαρτώμενων και πυκνο-ανεξάρτητων διεργασιών βρίσκει εφαρμογή στη θεωρία της ρύθμισης του πληθυσμιακού μεγέθους
    (Watkinson, 1986). Σύμφωνα με τη θεωρία αυτήμπορούν να εξαχθούν δύο σημαντικές ενδοειδικές γενικεύσεις. Η πρώτη σχετίζει την αρνητική πυκνο-εξαρτώμενη
    σχέση μεταξύ του μέσου μεγέθους των φυτών και της πυκνότητας. Κατά το Watkinson (1986), η αμοιβαία σχέση που συνδέει το μέσο ξηρό βάρος ανά φυτό (w) και
    την τελική πυκνότητα των φυτών μορφοποιείται ως


    w
    = wm(1 + aN) - b



όπου wm:το μέσο ξηρό βάρος ενός απομονωμένου φυτού, a: η επιφάνεια που χρειάζεται το απομονωμένο φυτό για να πετύχει το    wm και b: η αποτελεσματικότητα στη χρήση των κρίσιμων πόρων. Όταν b=0, τότε wm=w, δηλ.
    τα άτομα δεν παρουσιάζουν κανενός είδους αλληλοπαρέμβαση και η κατά άτομο παραγωγή αποτελεί καθαρά γενοτυπική έκφραση (στο βαθμό που το αβιοτικό
    μικροπεριβάλλον είναι ομοιογενές). Όταν b=1, τότε w=wm/(1 + aN). Τα άτομα που συνθέτουν τον παραπάνω
    πληθυσμό είναι ισοδύναμοι ανταγωνιστές, δηλ. διαμοιράζουν εξ ίσου τους διαθέσιμους πόρους. Το είδος αυτού του ενδοειδικού ανταγωνισμού αποδίδεται
    ως αμφίπλευρος ανταγωνισμός (scramblecompetition). Στην περίπτωση αυτή, η συνολική παραγωγή κατά μονάδα επιφάνειας (Β) παραμένει σταθερή
    με την αύξηση της πυκνότητας (νόμος της «σταθερής τελικής παραγωγής») (Shinozaki and Kira, 1956), καθώς


    Β
    = wN = N[wm/ (1 + aN)]



 και για πολύ μεγάλες τιμές του Ν


    B 
    = wma- 1



 Για b > 1, προκύπτει ο μονόπλευρος ανταγωνισμός (contestcompetition), όπου τα άτομα δεν διαμοιράζονται εξ ίσου τους διαθέσιμους πόρους.
    Αυτό έχει ως αποτέλεσμα τη δημιουργία ιεραρχιών μεγέθους, και ο πληθυσμός να συνίσταται από λίγα μεγάλα άτομα και από πολλά μικρά. Τέτοιες ανισότητες
    μεγέθους αναπτύσσονται γρηγορότερα και εντονότερα καθώς αυξάνεται η πυκνότητα και καθώς τα άτομα συνεχίζουν την αύξησή τους με το χρόνο, η ικανότητά τους
    να απορροφούν τις συνέπειες του ανταγωνισμού από τα γειτονικά άτομα μειώνεται. Έτσι ο πληθυσμός μειώνεται (αυτοαραιώνεται) λόγω της εμφάνισης
    πυκνο-εξαρτώμενης θνησιμότητας. Το συμπέρασμα αυτό αποτελεί τη δεύτερη γενίκευση. Οι Yodaetal. (1963) βρήκαν ότι η σχέση μεταξύ του αριθμού των φυτών που
    επιζούν (Ν), και του μέσου ξηρού τους βάρους, όταν αυτή εξετασθεί στην πορεία του χρόνου, είναι



    w
    = cN- k  ή  logw= logc- klogN




όπου c: το σημείο τομής της παραπάνω εξίσωσης με το λογαριθμικό άξονα του μέσου ανά άτομο ξηρού βάρους και k η κλίση της ευθείας
    αυτοαραίωσης. Η k λαμβάνει κατά προσέγγιση την τιμή 1,5 (3/2), δηλ.



    w
    = cN- 3/2



Η εξίσωση αυτή αποτελεί τη μαθηματική έκφραση του «-3/2 εκθετικού νόμου» ή του «κανόνα της αυτοαραίωσης», και πολλαπλασιάζοντας με Ν
    λαμβάνεται η συνολική παραγωγή ανά μονάδα επιφάνειας (Β)


    Β
    = cN - 1/2



Αρκετοί ερευνητές έχουν εφαρμόσει το «-3/2 εκθετικό νόμο» στη δυναμική των πληθυσμών των φυτών και συγκεκριμένα έχουν διερευνήσει κατά πόσο
παράγοντες όπως η σκίαση, η εφαρμογή λιπασμάτων ή η αρχιτεκτονική δομή των φυτών, επιδρούν στις τιμές του c και k. Άλλες έρευνες έχουν αποδείξει ότι ο    «-3/2 εκθετικός νόμος» μπορεί να εφαρμοστεί και σε μίξεις ειδών, με την προϋπόθεση ότι τα άτομα των συστατικών ειδών θεωρούνται στο σύνολό τους ως
    ένας πληθυσμός.







5.3 Θεωρία του μηχανισμού αλληλοπαρέμβασης 


 Γενικά στα βιολογικά συστήματα (όντας μη τελεολογικά), αναπτύσσονται τρεις ομάδες μηχανισμών ομοιοστατικού ελέγχου (Pattenand & Odum, 1981). Η πρώτη
περιλαμβάνει τη δράση των υποσυστημάτων των μικροβιακών οργανισμών, η δεύτερη τη δράση του δίπολου θηράματος - θηρευτή και η τρίτη τους    αλληλοπαρεμβατικούς μηχανισμούς συμπεριφοράς. Όμως, η εκδήλωση του μηχανισμού αλληλοπαρέμβασης συνδέεται σταθερά τόσο με τον ποιοτικό (διαθεσιμότητα
    πόρων) όσο και με τον ποσοτικό χαρακτήρα των κρίσιμων πόρων καθώς και με την κατανομή τους στο χώρο και στο χρόνο (Tilman, 1988). Έλλειμμα των κρίσιμων
    πόρων οδηγεί σε μείωση της βιοχωρητικότητας του περιβάλλοντος (Κ), ενώ αντίθετα πλεόνασμα οδηγεί σε αύξηση. Έτσι, ο προσδιορισμός των κρίσιμων πόρων καθώς
    και η κατανομή τους στο λιβάδι, αποτελούν σημαντική προϋπόθεση για τη μελέτη των αλληλοπαρεμβατικών σχέσεων και της πλαστικότητας (Grime, 1994) των φυτικών
    ειδών που συνυπάρχουν και δομούν τη φυτοκοινότητα.

 Οι κρίσιμοι πόροι που είναι απαραίτητοι για τη διατήρηση του πληθυσμιακού μεγέθους των λιβαδικών φυτικών ειδών, καθώς και ο τρόπος με τον οποίο τα φυτικά
    είδη τους εκμεταλλεύονται διαγράφει την οικοθέση τους (Silvertown, 1987). Σύμφωνα με την αρχή του ανταγωνιστικού αποκλεισμού (Hardin, 1960)




    «Σε ένα σταθερό περιβάλλον, δύο είδη δεν μπορούν να συνυπάρξουν αν διεκδικούν τον ίδιο κρίσιμο και σε έλλειψη πόρο».



    H αρχή του ανταγωνιστικού αποκλεισμού διατυπώνεται και ως (Silvertown, 1987)



    «Η ταύτιση των θεμελιωδών οικοθέσεων οδηγεί σε εξαφάνιση το είδος με τη μικρότερη ανταγωνιστική ικανότητα».



 Ο Slobodkin (1961) προσέγγισε μαθηματικά αυτή την αρχή, ως εξής: Ας θεωρήσουμε ένα σύστημα μίξης, αποτελούμενο από το είδος 1 και το είδος 2, σε ένα
    σταθερό περιβάλλον. Τότε σύμφωνα με την εξίσωση (3),


    για το είδος 1
    : dN1/dt= r1N1(K1-N1)/K1



    για το είδος 2
    : dN2/dt = r2N2 (K2-N2)/K2



Με την έναρξη του διειδικού ανταγωνισμού ως προς έναν κρίσιμο πόρο που βρίσκεται σε έλλειψη, τότε οι παραπάνω εξισώσεις που περιγράφουν τη μεταβολή των
    πληθυσμιακών μεγεθών των δύο αυτών ειδών, γράφονται


    για το είδος 1
    : dN1/dt= r1N1[K1 - (N1
    + α12Ν2)] /K1



    για το είδος 2
: dN /dt = r2N2 [K2 - (N2 +    α21Ν1)] /K2



 όπου a12, a21 καλούνται συντελεστές διειδικού ανταγωνισμού (Silvertown, 1987) και μετατρέπουν τον αριθμό ατόμων του ενός
είδους σε ανταγωνιστικά ισοδύναμο αριθμό ατόμων του άλλου είδους. Από τη διερεύνηση του παραπάνω συστήματος εξισώσεων προκύπτουν οι    συνθήκες ισορροπίας:

 α) K1>K2a12καιΚ2<Κ1a    21. H πρώτη ανισότητα υποδηλώνει ότι το ανασταλτικό αποτέλεσμα που ασκεί το είδος 1 στον εαυτό του είναι μεγαλύτερο από το διειδικό
    ανασταλτικό αποτέλεσμα που επιφέρει το είδος 2 επί του είδους 1. Η δεύτερη ανισότητα υποδηλώνει ότι το είδος 1 ασκεί επί του είδους 2 διειδικό ανασταλτικό
    αποτέλεσμα μεγαλύτερο από το ενδοειδικό αποτέλεσμα που ασκεί το είδος 2 στον εαυτό του. Στην περίπτωση αυτή κυριαρχεί το είδος 1.

β) K1<K2a12 και Κ2>Κ1a    21. Πρόκειται για το ακριβώς αντίθετο αποτέλεσμα. Το είδος 2 κυριαρχεί. Οι δύο αυτές συνθήκες ερμηνεύουν την αρχή του ανταγωνιστικού
    αποκλεισμού.

γ) Κ2>Κ1a21καιK1>K2a    12. Τα δύο είδη συνυπάρχουν, γιατί για κάθε είδος η ανασταλτική ενδοειδική δράση είναι μεγαλύτερη από τη διειδική. Το ζεύγος των
ανισοτήτων είναι ισοδύναμο με a12a21< 1. Στην περίπτωση αυτή υπάρχει ένα σταθερό σημείο ισορροπίας (σημείο    ισοδύναμης συνύπαρξης) για το οποίο ισχύει


    K1
    - N1 - a12N2 = K2 - N2 - a21N1      (3)



δ) Κ2<Κ1a21καιK1<K2a12. Ο
    διειδικός ανταγωνισμός είναι σημαντικότερος από τον ενδοειδικό του κάθε είδους. Το σύστημα έχει ένα σημείο ασταθούς ισορροπίας για το οποίο ισχύει η (3).
    Στην περίπτωση αυτή τα δύο σημεία σταθερής ισορροπίας είναι τα Κ1 και Κ2, αναλόγως με το ποιες είναι οι αρχικές
    πυκνότητες των δύο πληθυσμών.



5.4 Κρίσιμοι πόροι και διάκρισή τους 


  Σε κάποιο χρονικό σημείο της ανάπτυξης των φυτών τα αποθέματα του περιβάλλοντος που συντηρούσαν αυτή την ανάπτυξη γίνονται περιορισμένα. Τέτοιοι
    περιορισμοί οδηγούν στην ανάπτυξη ανταγωνιστικών σχέσεων μεταξύ γειτονικών ατόμων του ίδιου ή διαφορετικού είδους. Επιπλέον, αυτοί οι περιορισμοί
    επιβαρύνονται από την εγγύτητα των γειτονικών φυτών. Η σχετική έρευνα αποδεικνύει ικανοποιητικά την εμφάνιση τέτοιων αλληλεπιδράσεων. Έτσι, κρίνεται
    αναγκαίο σε κάθε περίπτωση να μελετηθούν αυτοί οι περιβαλλοντικοί παράγοντες. Οι παράγοντες αυτοί διακρίνονται σε δύο κατηγορίες: τους πόρους
    (resources) και τις καταστάσεις (conditions). Οι περιβαλλοντικοί πόροι είναι καταναλώσιμοι. Περιλαμβάνουν την ηλιακή ακτινοβολία, το CO2,
    το νερό, τα θρεπτικά στοιχεία και το Ο2, ενώ η Goldberg (1990) ομαδοποιεί αυτούς σε τρεις κλάσεις (φως, νερό, θρεπτικά συστατικά). Το κύριο
    χαρακτηριστικό των περιβαλλοντικών καταστάσεων είναι ότι αυτές δεν είναι άμεσα καταναλώσιμες. Τέτοιες καταστάσεις περιλαμβάνουν τη θερμοκρασία, το pH του
    εδάφους, το πορώδες του, κ.λπ. Ο Morowitz (1968), προσεγγίζοντας τους πόρους, εντελώς αφαιρετικά, τους περιγράφει ως C.H.N.O.P.S. εκδηλώσεις
    (τουλάχιστον σε κάποιο στάδιο της πορείας της αλληλοπαρέμβασης), όπου τα αρχικά υποδηλώνουν τα στοιχεία άνθρακα, υδρογόνο, άζωτο, οξυγόνο, φώσφορο και
    θείο.

 Ο Price (1984) διακρίνει τους πόρους αναλόγως του τρόπου με τον οποίο ποικίλουν στο χρόνο σε αυξανόμενους (αυτοί των οποίων τα αποθέματα βαθμιαία
    αυξάνονται μέσα στην ενεργό περίοδο ενός οργανισμού, και κατόπιν ξαφνικά μειώνονται), σε μειούμενους (αυτοί των οποίων τα αποθέματά τους ξαφνικά
αυξάνουν και κατόπιν βαθμιαία μειώνονται), σε εφήμερους (τα αποθέματα ξαφνικά αυξάνουν και πάλι ξαφνικά μειώνονται), σε    σταθερώς ανανεούμενους πόρους (τα αποθέματα διαρκώς ανανεώνονται μέσα στην περίοδο) και σε σταθερούς (τα αποθέματα παραμένουν σταθερά μέσα
    στο χρόνο). Στην τελευταία αυτή κατηγορία περιλαμβάνεται και ο χώρος. Ο Southwood (1977), δίνει μία πιο περίπλοκη ταξινόμηση των πόρων αναλόγως της
    διαθεσιμότητάς τους, περιγράφοντας την κατανομή τους στο χώρο και το χρόνο. Έτσι, διακρίνει δεκαπέντε τύπους πόρων, συνδυάζοντας τις πέντε κλάσεις της
διαθεσιμότητάς τους στο χρόνο (σταθερά υψηλής και οπωσδήποτε πάνω από το κρίσιμο για την αναπαραγωγή των φυτών επίπεδο, σταθερά χαμηλής,    εποχιακής, απρόβλεπτης και εφήμερης) με τις τρεις αντίστοιχες κλάσεις διαθεσιμότητας στο χώρο (συνεχείς, ανομοιόμορφοι
    και απομονωμένοι πόροι). Ο Tilman (1982), κατά τη διάκριση των πόρων, εισάγει την έννοια της μερισματοποίησης (των πόρων). Έτσι δύο πόροι
    θεωρούνται ως αντικαταστάσιμοι, όταν ένας πληθυσμός μπορεί να διατηρεί το ρυθμό ανάπτυξής του, αντικαθιστώντας τα προσλαμβανόμενα μερίσματα ενός
    πόρου από αυτά του άλλου. Αντιθέτως, δύο πόροι θεωρούνται θεμελιώδεις ή μη αντικαταστάσιμοι, όταν δεν συμβαίνει τέτοιου είδους αντικατάσταση και οι
πόροι, ανεξαρτήτως ποσοστού συμμετοχής, κρίνονται απαραίτητοι για τον πληθυσμό. Οι αντικαταστάσιμοι πόροι μπορούν να διακριθούν σε    τελείως αντικαταστάσιμους (πόροι οι οποίοι μπορούν να αντικατασταθούν αμοιβαίως), σε συμπληρωματικούς (πόροι οι οποίοι δρουν συνεργατικά) και
    σε ανταγωνιστικούς (πόροι οι οποίοι όταν συνδυάζονται λειτουργούν αμοιβαίως ανταγωνιστικά).

 Απόκριση στους πόρους
    ορίζεται η σχέση ανάμεσα στην αύξηση των φυτών (ή κάποιου συστατικού της) και τη διαθεσιμότητα των πόρων, όπως η τελευταία προσδιορίζεται είτε από τις
    αλληλοπαρεμβατικές σχέσεις με τα γειτνιάζοντα φυτά, είτε από το αβιοτικό περιβάλλον, είτε και από τα δύο μαζί (Goldberg, 1990). Όταν τα αποθέματα του πόρου
    είναι περιορισμένα, η απόκριση μπορεί να προσδιοριστεί από την περίσσεια μεταξύ της πρόσληψης και της απώλειας του μερίσματος του πόρου, όπως αυτή
    αντανακλάται στην επιπλέον βιομάζα ή αριθμό σπόρων που δύνανται να παραχθούν ανά μονάδα μερίσματος. Γενικά, με τρεις τρόπους μπορούν τα φυτά να συνεχίσουν
    την αύξησή τους όταν ο πόρος είναι ελλειμματικός, δηλ. να παρουσιάσουν υψηλή αντοχή στη χαμηλή διαθεσιμότητα ενός πόρου: είτε αυξάνοντας τη πρόσληψη των
    πόρων (αύξηση της φυσιολογικής δραστηριότητας, κατανομή των πόρων στα όργανα του φυτού που άμεσα σχετίζονται με αυτές, προσαρμογή της αρχιτεκτονικής δομής
    των συστημάτων των φυτών που σχετίζονται με τις πηγές), είτε μειώνοντας τις απώλειες των πόρων (μείωση των ρυθμών αναπνοής και διαπνοής, επιμήκυνση της
    διάρκειας ζωής των ιστών, μεταφορά μερισμάτων πόρων από φθίνοντες ιστούς), είτε αυξάνοντας την αποτελεσματικότητα μετατροπής των πόρων.




5.5 Αλληλοπαρέμβαση και τύποι αλληλοεπιδράσεων - Ανταγωνισμός και διευκόλυνση  


  Ο δυναμικός προσδιορισμός ενός λιβαδικού οικοσυστήματος προϋποθέτει τη γνώση των αλληλεπιδράσεων που παρατηρούνται μεταξύ των δομικών συστατικών που το
συνθέτουν και τα οποία ορίζουν το λειτουργικό του χαρακτήρα. Το σύνολο των βιοτικών αλληλεπιδράσεων που παρατηρούνται σε μία κοινότητα ορίζεται ωςαλληλοπαρέμβαση (Radosevich and Holt, 1984). Οι Burkholder (1952) και Odum (1971), παραθέτουν όλες τις πιθανές βιοτικές αλληλεπιδράσεις σε μία    Ολοκληρωμένη Λίστα (Πίνακας 5.1). O πίνακας αυτός περιέχει καταγεγραμμένους δέκα τύπους αλληλεπιδράσεων που προσδιορίζονται από τη συμπεριφορά δύο
    ατόμων Α και Β, τόσο όταν συναντώνται (αλληλεπίδραση), όσο και όταν αυτά διαχωρίζονται (παύση αλληλεπίδρασης). Όταν τα άτομα Α και Β ανήκουν στον ίδιο
    πληθυσμό (ίδιο είδος), τότε οι αλληλεπιδράσεις είναι ενδοειδικές, ενώ όταν ανήκουν σε διαφορετικούς πληθυσμούς (διαφορετικά είδη), οι
    αλληλεπιδράσεις είναι διειδικές. Άλλοι ερευνητές ομαδοποιούν σε έξι τις αλληλεπιδράσεις, λαμβάνοντας υπόψη τις συναντήσεις των ατόμων και όχι τους
    διαχωρισμούς: 00 (ουδετερότητα), -- (ανταγωνισμός), -0 (αντιβίωση ή αλληλοπάθεια ή αμενσαλισμός), +- (παρασιτισμός, αρπακτικότητα), +0 (ομοσιτισμός) και ++
    (συνεργασία).




 Ο Price (1984) διακρίνει τους πόρους αναλόγως του τρόπου με τον οποίο ποικίλουν στο χρόνο σε αυξανόμενους (αυτοί των οποίων τα αποθέματα βαθμιαία
    αυξάνονται μέσα στην ενεργό περίοδο ενός οργανισμού και κατόπιν ξαφνικά μειώνονται), σε μειούμενους (αυτοί των οποίων τα αποθέματά τους ξαφνικά
αυξάνουν και κατόπιν βαθμιαία μειώνονται), σε εφήμερους (τα αποθέματα ξαφνικά αυξάνουν και πάλι ξαφνικά μειώνονται), σε    σταθερώς ανανεούμενους πόρους (τα αποθέματα διαρκώς ανανεώνονται μέσα στην περίοδο) και σε σταθερούς (τα αποθέματα παραμένουν σταθερά μέσα
    στο χρόνο). Στην τελευταία αυτή κατηγορία περιλαμβάνεται και ο χώρος. Ο Southwood (1977), δίνει μία πιο περίπλοκη ταξινόμηση των πόρων αναλόγως της
    διαθεσιμότητάς τους, περιγράφοντας την κατανομή τους στο χώρο και το χρόνο. Έτσι, διακρίνει δεκαπέντε τύπους πόρων, συνδυάζοντας τις πέντε κλάσεις της
διαθεσιμότητάς τους στο χρόνο (σταθερά υψηλής και οπωσδήποτε πάνω από το κρίσιμο για την αναπαραγωγή των φυτών επίπεδο, σταθερά χαμηλής,    εποχιακής, απρόβλεπτης και εφήμερης) με τις τρεις αντίστοιχες κλάσεις διαθεσιμότητας στο χώρο (συνεχείς, ανομοιόμορφοι
    και απομονωμένοι πόροι). Ο Tilman (1982), κατά τη διάκριση των πόρων, εισάγει την έννοια της μερισματοποίησης (των πόρων). Έτσι δύο πόροι
    θεωρούνται ως αντικαταστάσιμοι, όταν ένας πληθυσμός μπορεί να διατηρεί το ρυθμό ανάπτυξής του, αντικαθιστώντας τα προσλαμβανόμενα μερίσματα ενός
    πόρου από αυτά του άλλου. Αντιθέτως, δύο πόροι θεωρούνται θεμελιώδεις ή μη αντικαταστάσιμοι, όταν δεν συμβαίνει τέτοιου είδους αντικατάσταση και οι
πόροι, ανεξαρτήτως ποσοστού συμμετοχής, κρίνονται απαραίτητοι για τον πληθυσμό. Οι αντικαταστάσιμοι πόροι μπορούν να διακριθούν σε    τελείως αντικαταστάσιμους (πόροι οι οποίοι μπορούν να αντικατασταθούν αμοιβαίως), σε συμπληρωματικούς (πόροι οι οποίοι δρουν συνεργατικά) και
    σε ανταγωνιστικούς (πόροι οι οποίοι όταν συνδυάζονται λειτουργούν αμοιβαίως ανταγωνιστικά).





Πίνακας 5.1 Ολοκληρωμένη λίστα όλων των βιολογικά πιθανών τύπων αλληλεπιδράσεων (Burkholder, 1952)



Ο ανταγωνισμός των φυτών είναι ένας από τους σημαντικότερους παράγοντες που επηρεάζουν τη δομή των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων (μαζί με τη διαταραχή και το
    stress). Οι λιβαδικές φυτοκοινότητες, ως επί το πλείστον, υπόκεινται σε έντονη βόσκηση και εκτίθενται σε διάφορους τύπους και εντάσεις διαταραχής. Μπορούμε
    να διακρίνουμε τρία σημαντικά χαρακτηριστικά στις λιβαδικές φυτοκοινότητες: α) το μεγάλο αριθμό συνυπαρχόντων ειδών, β) τη μη τυχαιοποιημένη διευθέτησή
    τους στο χώρο και γ) την υψηλή γενετική ποικιλότητα μέσα στα είδη. Η αφθονία των φυτικών ειδών αλλάζει από χρόνο σε χρόνο, ενώ παρατηρείται σημαντική και
    απότομη μεταβολή του μεγέθους των πληθυσμών (ροή πληθυσμών). Σε ένα τέτοιο σύνθετο σύστημα ο ανταγωνισμός έχει σημαντικές συνέπειες στη δομή του.


Παρά τη σημασία του, υπάρχουν τρία σημαντικά και αλληλοσυσχετιζόμενα προβλήματα που εμποδίζουν την πλήρη κατανόηση του ρόλου του ανταγωνισμού στη δόμηση
    των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων: α) Είναι πάρα πολύ δύσκολο να αποδειχθεί χωρίς αμφισβήτηση η ύπαρξη του ανταγωνισμού στη φύση και ίσως το πιο σημαντικό είναι
    ότι αυτό οφείλεται στους εφαρμοζόμενους, μάλλον φτωχούς, πειραματικούς σχεδιασμούς. Έτσι, άλλοι πιστεύουν ότι σπάνια είναι σημαντικός ο ρόλος του
    ανταγωνισμού, ενώ άλλοι ότι παράγοντες όπως η φυτοφαγία ή η διαταραχή παίζουν σημαντικότερο ρόλο στη δόμηση των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων. β) Προκύπτει
    πρόβλημα από την προσπάθεια εξαγωγής συμπερασμάτων από την εφαρμογή τυποποιημένων προτύπων συμπεριφοράς. Για παράδειγμα, ο εντοπισμός διαφοροποιημένων
    πραγματικών οικοθέσεων σε έρευνες πεδίου πολλές φορές αποδίδεται στην ύπαρξη προγενέστερων ανταγωνιστικών εκδηλώσεων, ενώ πρέπει να λαμβάνεται υπόψη και το
    γεγονός ότι πιθανόν τα είδη να εξελίχτηκαν χωριστά και όταν αργότερα βρέθηκαν κοντά συνυπήρξαν γιατί είχαν ήδη διαφοροποιηθεί. γ) Ένα άλλο πρόβλημα
    προκύπτει όταν δεν διακρίνεται η πραγματική γενετική μεταβολή από τη μακρόχρονη πλαστική προσαρμογή.


 Ο ενδοειδικόςανταγωνισμός γενικά τείνει στη διάσπαση της κατανομής του πληθυσμιακού μεγέθους, καθώς καταλήγει σε διεύρυνση της χρήσης των πόρων με
    την ισοκατανομή μεταξύ των ατόμων των μερισμάτων των πόρων, ενώ ο διειδικός καταλήγει σε αποκλίσεις του τύπου, της χρονικής διάρκειας ή του ρυθμού
    της χρήσης των πόρων εκ μέρους των συστατικών της μίξης ειδών (Pianka, 1994). Άλλες συνέπειες του ανταγωνισμού, που έχουν προταθεί κατά καιρούς, είναι η
    εξέλιξη άλλων τύπων αλληλοπαρέμβασης και όχι η αλλαγή στη χρήση των πόρων, η σύγκλιση στη χρήση των πόρων, καθώς και το ότι ο ανταγωνισμός μεταξύ όμοιων
    ειδών δεν είναι απαραίτητο να οδηγήσει σε ανταγωνιστικό αποκλεισμό.


   Όσον αφορά τη συμβολή του ανταγωνισμού στην εξέλιξη των λιβαδικών φυτικών ειδών, σύμφωνα με την εξελικτική θεωρία των Lawlor and Maynard -Smith
    (1976), ο ενδο- και ο διειδικός ανταγωνισμός οδηγούν σε επιλογή, η οποία με τη σειρά της μειώνει τον ανταγωνισμό, είτε με αποκλίσεις των θεμελιωδών
    οικοθέσεων είτε με διεύρυνσή τους, ενώ, άλλες θεωρίες προβλέπουν ότι ο διειδικός ανταγωνισμός οδηγεί σε αύξηση της ανταγωνιστικής ικανότητας μέσω της
    σύγκλισης των θεμελιωδών οικοθέσεων ή της αύξησης των μηχανισμών αλληλοπαρέμβασης.


   Στη θεώρηση της σημασίας του ανταγωνισμού στη δόμηση των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων πρέπει πάντα να λαμβάνονται υπόψη πολλοί περίπλοκοι «τρίτοι παράγοντες»,
    όπως η βόσκηση, ο σχηματισμός μυκόρριζας, η συμβίωση με το Rhizobium, η δράση παρασιτικών μικροοργανισμών, ιών, καθώς και η γενοτυπική έκφραση των
    φυτών. Η επενέργεια τέτοιων παραγόντων μπορεί να οδηγήσει σε εκμηδενισμό του ανταγωνισμού με την παρεμπόδιση εκδήλωσης της κυριαρχίας, του ανταγωνιστικού
    αποκλεισμού, ή με την ανατροπή του ανταγωνιστικού status και την εγκατάσταση καταστάσεων ισοδυναμίας. Αντίθετα, αυτοί οι παράγοντες μπορεί να οδηγήσουν σε
    επιπρόσθετους περιορισμούς, να ενισχύσουν τον ανταγωνισμό, ή να οδηγήσουν τα είδη σε συγκλίνουσα ομοιομορφία των χαρακτηριστικών τους. Για παράδειγμα, έχει
    αποδειχθεί ότι η μακρόχρονη βόσκηση των λιβαδικών φυτών οδηγεί σε μειωμένης αντοχής και χαμηλού ύψους φυτά (Aarssen and Turkington, 1985).




 Διευκόλυνση
    (facilitation) καλείται το σύνολο των θετικών επιπτώσεων των φυτών στην εγκατάσταση και ανάπτυξη άλλων (Holmgrenetal., 1997). Στη διευκόλυνση υπάγεται το
    σύνολο των θετικών αλληλεπιδράσεων της αλληλοπαρέμβασης, δηλ. όταν κατά τη συνάντηση δύο οργανισμών δεν παρατηρείται κατάπτωση (-) σε κάποιον από τους
    οργανισμούς, αλλά αμοιβαία (++) ή μονομερής διέγερση (+0) (Πίνακας 5.1).



Παρά την πρώιμη επισήμανση ότι οι κοινότητες είναι προϊόντα συνδυασμού τόσο αρνητικών όσο και θετικών διεργασιών, οι περισσότεροι οικολόγοι ασχολήθηκαν
    ελάχιστα με τις θετικές αλληλεπιδράσεις, ενώ δόθηκε μεγάλη έμφαση στις ανταγωνιστικές αλληλεπιδράσεις. Επιπρόσθετα, η υπόδειξη των σχετικών μοντέλων που
    δείχνουν ότι οι θετικές αλληλεπιδράσεις οδηγούν σε αστάθεια, καθώς και η μάλλον απλοϊκή ολιστική θεώρηση των συστημάτων σαν υπερ-οργανισμών
    συνέβαλλαν σ’ αυτή την ανισοκατανομή του ενδιαφέροντος εκ μέρους των οικολόγων. Πάντως, παρατηρείται αναθέρμανση του ενδιαφέροντος στην έρευνα της
    διευκόλυνσης καθώς και των περιβαλλοντικών συνθηκών που την καθιστούν δυνατή. Κατά τους Bertness and Callaway (1994), η μελέτη του ανταγωνισμού παρουσιάζει
    αυξημένο ενδιαφέρον στο παραγωγικό κλάσμα της περιβαλλοντικής διαβάθμισης, ενώ η διευκόλυνση στο ακραίο και μη παραγωγικό.




Οι πολύπλοκοι συνδυασμοί μεταξύ των αρνητικών και θετικών αλληλεπιδράσεων μεταξύ των φυτικών ειδών είναι αρκετά διαδεδομένοι στη φύση, χωρίς να
    περιορίζονται αποκλειστικά σε συγκεκριμένες φυτοκοινότητες. Η ταυτόχρονη εμφάνισή τους έχει πολύ καλά θεμελιωθεί. Έτσι, βρέθηκε ότι όταν ο φωτισμός αυξηθεί
    κατά 20%, το όφελος των αρτιφύτων των κωνοφόρων δασολιβαδικών συστημάτων από την σκίαση του ανωρόφου εξισορροπείται από τον ανταγωνισμό άμεσης
    αλληλοπαρέμβασης των ριζών. Οι Callawayetal. (1991), παρατήρησαν ότι η βιομάζα της ποώδους βλαστήσεως κάτω από άτομα Quercusdouglasii στα
    θαμνολίβαδα της Καλιφόρνιας ποικίλει, καθώς άλλες φορές υπερβαίνει την αντίστοιχη που παρατηρείται σε γειτονικά ανοικτά ποολίβαδα, ενώ άλλες υπολείπεται
    αυτής. Με επισταμένη έρευνα βρήκαν ότι τα άτομα της Q. douglasii, ανεξαρτήτως της υπάρχουσας βιομάζας του υπορόφου, αποδίδουν στο έδαφος, περί την
    κόμη τους, μεγάλες ποσότητες θρεπτικών συστατικών και έτσι διευκολύνουν τον υπόροφο. Πάντως η κατοχύρωση της διευκόλυνσης μέσω των θρεπτικών συστατικών
    εξαρτάται από την αρχιτεκτονική μορφή του ριζικού συστήματος του κάθε ατόμου Q. douglasii. Δένδρα που είχαν τη μάζα των ριζικών τους τριχιδίων σε
    μεγάλο βάθος από την επιφάνεια του εδάφους είχαν ισχυρά θετικά αποτελέσματα στη βιομάζα του υπορόφου. Αντίθετα, δένδρα με το σύνολο των ριζικών τους
    τριχιδίων σε μικρό βάθος είχαν ισχυρά αρνητικά αποτελέσματα. Συμπερασματικά, η τελική επίδραση του ανωρόφου στη βιομάζα του ποώδους υπορόφου ερμηνεύεται
    από το ισοζύγιο του ανταγωνισμού και της διευκόλυνσης.



 Οι παράγοντες που επηρεάζουν το ισοζύγιο ανταγωνισμού και διευκόλυνσης είναι το στάδιο ζωής των φυτών (δηλ. σπόροι, αρτίφυτα, νεαρά άτομα, ώριμα άτομα,
    ώριμα προς αναπαραγωγή άτομα, γηραιά άτομα), η πυκνότητα των φυτών, τα φυσιολογικά χαρακτηριστικά των ειδών, οι έμμεσες αλληλεπιδράσεις και το αβιοτικό
    stress.


5.6 Πειραματικοί σχεδιασμοί μίξης – διερεύνηση αλληλοπαρεμβατικών σχέσεων 


Οι πειραματικοί σχεδιασμοί εμπνεύστηκαν και αρχικά εφαρμόσθηκαν κυρίως σε συστήματα μίξης καλλιεργούμενων γεωργικών ειδών, καθώς κατά τα τέλη της δεκαετίας
    του ‘50 και στις αρχές της δεκαετίας του ’60, η παγκόσμια επιστημονική κοινότητα έστρεφε το ενδιαφέρον της στη μεγιστοποίηση της πρωτογενούς γεωργικής
    παραγωγής (πράσινη επανάσταση). Έτσι, αναπτύχθηκαν διάφοροι σχεδιασμοί στη βάση της μεγιστοποίησης της παραγωγής ανά μονάδα επιφάνειας
    (εντατικοποιημένα συστήματα μίξης για την καλύτερη αξιοποίηση του εδάφους ως συντελεστή παραγωγής, μελέτη των συστημάτων «επιθυμητών» καλλιεργούμενων ειδών
    - «ζιζανίων», οικονομικότητα μίξεων κ.λπ.). Από τα τέλη της δεκαετίας του ‘70 και ειδικότερα κατά τα τέλη της δεκαετίας του ’80 έως και σήμερα, χωρίς να
    παραβλέπεται η σημασία όλων αυτών των στόχων, η επιστημονική κοινότητα συμπεριέλαβε στα αντικείμενά της τη σημασία της βιολογικής ερμηνείας της
    αλληλοπαρέμβασης, δείχνοντας έτσι ισόποση κατανομή ενδιαφέροντος για τη μελέτη της συμπεριφοράς όλων των συστατικών της μίξης ειδών. Εξάλλου, η ανάγκη
    διατήρησης της βιοποικιλότητας επιτάσσει την καλύτερη γνώση της συμπεριφοράς όλων των ειδών.

 Όσον αφορά τα λιβαδικά φυτά και ιδιαίτερα τα ετήσια, οι πειραματικοί αυτοί σχεδιασμοί στη μελέτη της αλληλοπαρέμβασης, έχουν ευρεία εφαρμογή καθώς τόσο ο
    de Wit (1960), όσο και οι Harper (1977), Wilson (1978) κ.λπ., ανεπιφύλακτα τους συνιστούν. Τέσσερις είναι οι σημαντικότεροι πειραματικοί σχεδιασμοί μίξης
    (Inouye, 2001) (Εικόνα 5.3).






Εικόνα 5.3
        Δυσδιάστατη απεικόνιση πειραματικών σχεδιασμών μίξης για 2 είδη (Α: Σειράαντικατάστασης, Β: Μερική Πρόσθεση, Γ: Πλήρης Πρόσθεση, και Δ: Πρόσθεση Σειρών
        Αντικατάστασης (Inouye, 2001).
    



α. Σειρά Αντικατάστασης (
    ReplacementSeriesorLine
    )
    . Ο πειραματικός αυτός σχεδιασμός έτυχε ευρείας αποδοχής σε μελέτες καταπολέμησης ζιζανίων σε καλλιεργούμενα είδη, σε πειράματα μίξης καλλιεργούμενων
    ειδών, σε οικολογικές μελέτες αλληλοπαρέμβασης, σε μελέτες αλληλοπαρέμβασηςαρτιφύτων δασικών ειδών και ανεπιθύμητων, σε μελέτες της οικολογίας συμπεριφοράς
    των ζώων, στον προσδιορισμό της ζωικής παραγωγής σε μίξεις αγροτικών ζώων κ.ά. Ο σχεδιασμός αυτός βασίζεται στη θεωρία της πυκνο-εξαρτώμενης παραγωγής,
    του νόμου της «σταθερής τελικής παραγωγής» των Shinozaki and Kira (1956) και της σχετικής αναλογικότητας των συμμετεχόντων ειδών.


Ο νόμος της «σταθερής τελικής παραγωγής» προβλέπει ότι η συνολική παραγωγή βιομάζας κατά τη μεταβολή της πυκνότητας των φυτών θα παραμείνει σταθερή
    πέραν μίας οριακής ολικής πυκνότητας. Σύμφωνα με το νόμο αυτό, η παραγωγή σε μίξη των ειδών μπορεί να προβλεφθεί από την αντίστοιχη της μονοκαλλιέργειάς
    τους (Radosevich and Holt, 1984). Σύμφωνα με αυτόν το σχεδιασμό (Εικόνα 5.1), η Σειρά Αντικατάστασης για δύο είδη απαιτεί σταθερή την ολική πυκνότητα της
    μίξης, ενώ οι μερικές πυκνότητες των ειδών μεταβάλλονται σε σταθερές διακριτές αναλογίες (διειδική προσέγγιση), αμφότερα για τα είδη. Απαραίτητη προϋπόθεση
    είναι η ύπαρξη μονοκαλλιεργειών των δύο ειδών (ενδοειδική προσέγγιση). Συνήθως, λαμβάνεται μέριμνα ώστε να εμπεριέχεται και η αναλογία 1:1. Τις
    περισσότερες φορές, η επιλογή της ολικής πυκνότητας συνδέεται είτε με την παρατηρούμενη πυκνότητα των ειδών σε μίξη κάτω από φυσικές συνθήκες, είτε με
    κάποια προτεινόμενη μίξη όσον αφορά τα καλλιεργούμενα είδη. Έτσι, η τυπική Σειρά Αντικατάστασης (RS) για δύο είδη Α, Β, όσον αφορά την ολική πυκνότητα των
    100 ατόμων/μονάδα επιφάνειας, είναι η



    RS
    100 
= 100A: 0Β - 75A: 25Β - 50A: 50Β - 25A: 75Β - 0A: 100    Β



 όπου, οι δύο αναλογίες στα άκρα της παράστασης τυποποιούν το ενδοειδικό αποτέλεσμα κατά την ανάλυση των επιλεγμένων εξαρτημένων μεταβλητών (βιομάζα,
    αριθμός σπόρων, κ.λπ.), ενώ οι ενδιάμεσες το διειδικό. Κατά τον Connolly (1986a), δεν είναι απαραίτητο οι μερικές πυκνότητες των μονοκαλλιεργειών να είναι
    ίσες.

 β. ΜερικήΠρόσθεση (
    Partial
     
    Additive
    )
    . Βάση αυτού του σχεδιασμού αποτελεί η σιγμοειδής μεταβολή (πτώση) της παραγωγής ανά μονάδα επιφάνειας εδάφους κάποιου καλλιεργούμενου είδους με την αύξηση
    της πυκνότητας ενός ανεπιθύμητου (Zimdahl, 1980). Κατά το σχεδιασμό αυτό σε μία σταθερή πυκνότητα μονοκαλλιέργειας κάποιου είδους (συνήθως επιθυμητού και
    καλλιεργούμενου) δημιουργούμε επιμέρους μίξεις με την πρόσθεση συνήθως σταθερού αριθμού ατόμων άλλου είδους (συνήθως ανεπιθύμητου) (Εικόνα 5.3). Έτσι, το
    επιθυμητό είδος αποτελεί ένα βιολογικό δείκτη της επιθετικότητας του ανεπιθύμητου. Όπως είναι φανερό η ολική πυκνότητα της μίξης συνεχώς μεταβάλλεται. Μία
    τυπική γραμμή μερικής πρόσθεσης (PAL), για ένα επιθυμητό είδος Α και ένα ανεπιθύμητο Β και για μία αρχική πυκνότητα μονοκαλλιέργειας του επιθυμητού 75
    ατόμων/μονάδα επιφάνειας, είναι η


    PAL
    75
    = 75A: 0B - 75A: 25B - 75A: 50B - 75A: 75B - ........



 Η πρόσθεση των ατόμων του B είδους συνεχίζεται συνήθως μέχρι την επίτευξη κάποιας επιθυμητής ολικής πυκνότητας. Η αξία αυτής της μεθόδου έγκειται στην
    απευθείας μέτρηση του κόστους (απώλεια παραγωγής) που συνδέεται με την απουσία οποιουδήποτε ελέγχου των ανεπιθύμητων ειδών σε καλλιέργειες επιθυμητών ειδών
    (Radosevich and Holt, 1984). Πάντως, ο σχεδιασμός αυτός έχει δεχθεί έντονες κριτικές καθώς η ταυτόχρονη μεταβολή της συχνότητας του ανεπιθύμητου και της
    ολικής πυκνότητας της μίξης οδηγεί σε σύγχυση των επιδράσεών τους. Επίσης, υπάρχουν ενστάσεις σχετικά με την ορθότητα της σιγμοειδούς μεταβολής, καθώς
    αντιπροτείνεται η υπερβολή κατά την περιγραφή της σχέσης μεταξύ παραγωγής (στη μονάδα επιφάνειας) του επιθυμητού και πυκνότητας του ανεπιθύμητου είδους.


Παραλλαγή αυτής της μεθόδου αποτελεί ο σχεδιασμός πειραμάτων απομάκρυνσης (removalexperiments). Τα πειράματα αυτά συνήθως εφαρμόζονται υπό φυσικές
    συνθήκες. Στην περίπτωση αυτή και σε ένα δεδομένο φυσικό σύστημα μίξης, μετριέται η απόκριση της μίξης με τη σταδιακή απομάκρυνση ατόμων κάποιου είδους.


γ. ΠλήρηςΠρόσθεση (
    Completely
     
    Additive
    )
    . Πρόκειται για την ορθόγωνη έκφραση της Μερικής Πρόσθεσης με την εισαγωγή μονοκαλλιεργειών του επιθυμητού και του ανεπιθύμητου είδους, καθώς το σύστημα
    μίξης περιλαμβάνει όλους τους πιθανούς συνδυασμούς μερικών πυκνοτήτων σε συνδυαζόμενες γραμμές Μερικών Προσθέσεων (Εικόνα 1). Αυτό γίνεται για να
    εξαλειφθεί το προαναφερθέν μειονέκτημα της Μερικής Πρόσθεσης (σύγχυση επιδράσεων λόγω ταυτόχρονης μεταβολής συχνότητας και ολικής πυκνότητας) (Firbank and
    Watkinson, 1990). Ένα σύστημα μίξης δύο ειδών Α (επιθυμητό) και Β (ανεπιθύμητο), σε Πλήρη Πρόσθεση και για τρεις ολικές πυκνότητες 25, 50 και 75
    ατόμων/μονάδα επιφάνειας, είναι το


    PAL
    0 
    = ..................... - 0A: 25B - 0A: 50B - 0A: 75B



    PAL
    25 
    = 25A: 0B - 25A: 25B - 25A: 50B- 25A: 75B



    PAL
    50 
    = 50A: 0B - 50A: 25B - 50A: 50B- 50A: 75B



    PAL
    75 
    = 75A: 0B - 75A: 25B - 75A: 50B- 75A: 75B



 Η ανάλυση του συστήματος αυτού ακολουθεί την ανάλυση του σχεδιασμού της Μερικής Πρόσθεσης. Ο σχεδιασμός εφαρμόζεται στις ίδιες περιπτώσεις με αυτόν της
    Μερικής Πρόσθεσης και ειδικότερα στις περιπτώσεις που αναζητούμε με ακρίβεια την κατάλληλη μερική πυκνότητα που είτε οι απώλειες παραγωγής είναι μεγάλες,
    είτε μεγιστοποιείται η παραγωγή κ.λπ. Όπως είναι εμφανές, το κόστος της εφαρμογής της μεθόδου αυτής είναι υψηλό και για αυτό συνήθως αποφεύγεται.


δ
    . Πρόσθεση Σειρών Αντικατάστασης (AdditiveorAdditionSeries). Ο πειραματικός σχεδιασμός της Σειράς Αντικατάστασης έχει κατά καιρούς
    δεχθεί ισχυρή κριτική, με αποτέλεσμα να έχει ατονήσει η εφαρμογή της. Η κριτική δεν επικεντρώνεται τόσο σε αυτόν καθαυτόν τον σχεδιασμό, όσο στην ανάλυση των
    αποτελεσμάτων που τη διέπει καθώς και στην ερμηνεία των δεικτών που περιγράφουν το μηχανισμό της αλληλοπαρέμβασης. Αποτέλεσμα αυτών, ήταν να αναπτυχθεί η
    εναλλακτική Πρόσθεση Σειρών Αντικατάστασης (Spitters, 1983). Κατά τον σχεδιασμό αυτόν σε ένα σύστημα μίξης συνδυάζονται περισσότερες της μιας Σειρές
    Αντικατάστασης (περισσότερες ολικές πυκνότητες) (Εικόνα 5.4). Έτσι, μία Πρόσθεση Σειρών Αντικατάστασης (RS), για δύο είδη Α, Β και για ολικές πυκνότητες
    50, 75 και 100 ατόμων/μονάδα επιφανείας, είναι το σύστημα




    RS
    50 
    = 50A: 0Β - 25A: 25Β - 0A: 50Β



    RS
    75 
    = 75A: 0Β - 50A: 25Β - 25A: 50Β - 0A: 75Β



    RS
    100 
= 100A: 0Β - 75A: 25Β - 50A: 50Β - 25A: 75Β - 0A: 100    Β







Εικόνα 5.4
        Διαγραμματικό μοντέλο της Ορθόγωνης Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης για δύο είδη Trifolium purpureum, T. angustifolium και για ολικές πυκνότητες 6, 12
        και 18 φυτών / γλάστρα (Ε= 615 cm2). Παρουσιάζεται η διαδικασία ανάλυσης των διαφόρων παραμέτρων απόκρισης σε σύστημα συντεταγμένων (x, y) στις οποίες
        παρίστανται οι μονοκαλλιέργειες (Μ) και όπου οι ολικές (D) και οι σχετικές (P) πυκνότητες παρίστανται υπό μορφή διασταυρωμένων ισοκλινών γραμμών
        (Βραχνάκης, 2000).
    



Παραλλαγή της Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης αποτελεί η ορθόγωνη έκφραση αυτής με την ονομασία Ορθόγωνη Πρόσθεση Σειρών Αντικατάστασης (Βραχνάκης,
    2000) (Εικόνα 5.5). Ο σχεδιασμός αυτός, μαζί με το μοντέλο απόκρισης των Spitters - Connolly που χρησιμοποιείται για την ανάλυση των αποτελεσμάτων του
    (αναλύεται παρακάτω), παρουσιάζει σημαντικά πλεονεκτήματα έναντι των υπολοίπων, καθώς επιτυγχάνεται ολοκληρωμένη η αντίληψη της συμπεριφοράς της μίξης των
    δύο ειδών σε ένα ευρύ φάσμα ολικών πυκνοτήτων. Έτσι, αρχίζει να εφαρμόζεται όλο και περισσότερο σε πειράματα μίξης φυτών αλλά και αγροτικών ζώων.





Εικόνα 5.5
        Αριστερά: Μεταβολή της παραγωγής ανά μονάδα επιφάνειας του εδάφους (ορθόγωνη υπερβολή). Δεξιά: Μεταβολή της αντίστροφης κατά άτομο μεταβολής
        (αντίστροφη γραμμική).
    







5.7 Το μοντέλο απόκρισης (Spitters - Connolly)



 α. Θεωρητικό υπόβαθρο
    . Το 1983 ο Ολλανδός ερευνητής C. J. T. Spitters (Department of TheoreticalProductionEcology, Agricultural University of Wageningen) εισήγαγε «
    
        ένα απλό μοντέλο εκτίμησης του ενδοειδικού και διειδικού ανταγωνισμού καθώς και της διαφοροποίησης της οικοθέσης, από δεδομένα τελικής παραγωγής
        (βιομάζας) πληθυσμών, που ποικίλουν στη σύνθεση των ειδών καθώς και στην ολική πυκνότητα
    
    ». Τα δεδομένα για την πειραματική επαλήθευση του μοντέλου προήλθαν από Σειρές Αντικατάστασης δύο καλλιεργούμενων ειδών (καλαμπόκι και αραχίδα) που
    ποίκιλαν στις ολικές πυκνότητες.


Το μοντέλο χαρακτηρίζεται από α) την εφαρμογή της Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης, β) τη χρήση της βιομάζας (και όχι του αριθμού σπόρων) ως κριτήριο, και
    γ) την αναγωγή της βιομάζας στο άτομο και όχι στη μονάδα επιφανείας εδάφους. Η βιομάζα επιλέχθηκε ως κριτήριο λόγω της γραμμικής σχέσης που εμφανίζει με την
    πρόσληψη των πόρων, η έλλειψη των οποίων περιορίζει την αύξηση. Έτσι, ο ανταγωνισμός μεταξύ των φυτών αποτυπώνεται καλύτερα στη μέτρηση της παραγωγής
    βιομάζας, παρά στην παραγωγή οποιουδήποτε άλλου τμήματος του φυτού, καθώς η κατανομή της οργανικής ουσίας μέσα στο φυτό ποικίλει αναλόγως της έντασης του
    ανταγωνισμού (Spitters, 1983). Ο λόγος που επιλέχθηκε η αναφορά της βιομάζας στο άτομο και όχι στη μονάδα επιφάνειας του εδάφους είναι ότι ενώ η μορφή
    μεταβολής της παραγωγής (y) ανά μονάδα επιφανείας (gr/m2) και της πυκνότητας (d) των φυτών (αριθμός φυτών/m2)
    αποδίδεται από την εξίσωση της ορθόγωνης υπερβολής (Εικόνα 5.5)







    y 
    = d / (b0 + b1d)      (4)



όπου b0 και b1: σταθερές, η αντίστοιχη μεταβολή της παραγωγής (w) ανά άτομο (gr/άτομο) και της πυκνότητας (    d) αποδίδεται από την αντιστρόφως γραμμική εξίσωση (Εικόνα 3), καθώς


    w
    = y/d



και λόγω της (4)


    w
    = 1/(b0 + b1d)      (5)



Στην περίπτωση αυτή οι σταθερές b0 και b1 έχουν βιολογική ερμηνεία καθώς


    lim
    1 / w = lim(b0 + b1d) = b0      (6)



    d->0
    d->0


    και



    lim
1 / y = lim1 / wd = lim[(b0 + b1d) / d] = lim(b0 /    d + b1) = b1      (7)



    d->∞ d->∞
    d->∞
    d->∞



Από την εξίσωση (6) προκύπτει ότι η σταθερά b0 αποδίδει την οριακή τιμή του αντιστρόφου της παραγωγής (1/w) ενός μεμονωμένου
    ατόμου (d ->0). Σε πολύ χαμηλές πυκνότητες δεν υφίσταται ανταγωνισμός, καθώς τα άτομα είναι πολύ απομακρυσμένα μεταξύ τους, και έτσι η κατά άτομο
βιομάζα διατηρείται σταθερή, όπως αποδίδεται από το αντιστρόφως γραμμικό μοντέλο και όχι από το μοντέλο της υπερβολής (Εικόνα 5.5). Η κλίση b    1 (Εικόνα 5.5) αποδίδει την αύξηση του 1/w, άρα τη μείωση της κατά άτομο παραγωγής (w) με την περαιτέρω προσθήκη ατόμων του ίδιου
    είδους. Το κλάσμα b1/b0 εκφράζει αυτήν την αύξηση, άρα μπορεί να χρησιμοποιηθεί ως δείκτης του ενδοειδικού
    ανταγωνισμού. Από την εξίσωση (7) προκύπτει ότι η σταθερά b1 αποδίδει την οριακή τιμή του αντιστρόφου της παραγωγής (1/y) ανά
    μονάδα επιφανείας εδάφους με την απεριόριστη αύξηση της πυκνότητας (d->∞ ).


β. Εμπειρικά μοντέλα
    και δείκτες εφαρμογής. Ενώ η εξίσωση (5) περιγράφει την αντιστρόφως γραμμική πυκνο-εξαρτώμενη μεταβολή της παραγωγής (w) ανά άτομο (gr/άτομο)
    μέσα στον ίδιο πληθυσμό (ενδοειδικά), οι αντίστοιχες μεταβολές στην περίπτωση δύο πληθυσμών (διειδικές) των ειδών 1 και 2, περιγράφονται ανάλογα από το
    σύστημα των εξισώσεων των αντιστρόφως ανάλογωνσυμμεταβολών





    1/w1 = b10 + b11d1 + b12d2     (8)


    1/w2 = b20 + b21d1 + b22d2




όπου b10 και b20: οι οριακές αντίστροφες βιομάζες απομονωμένων ατόμων των ειδών 1 και 2, σε συνθήκες έλλειψης
    ανταγωνισμού, b11 και b22: δείκτες μέτρησης του αποτελέσματος του ενδοειδικού ανταγωνισμού, αντίστοιχα για τα είδη 1
    και 2, και b12 και b21: δείκτες μέτρησης του αποτελέσματος του διειδικού ανταγωνισμού που ασκεί αντίστοιχα το είδος 1
στο είδος 2 και το είδος 2 στο είδος 1. Έτσι, υπάρχει σαφής μαθηματικός διαχωρισμός μεταξύ ενδοειδικού και διειδικού αποτελέσματος. Επιπλέον, το κλάσμα    b11/b12αποτελεί μέτρο της ανταγωνιστικής ικανότητας του είδους 1 στο είδος 2, καθώς δηλώνει ότι το μέσο άτομο του
    είδους 1 αντιλαμβάνεται την πρόσθεση στον ίδιο πληθυσμό ενός ατόμου του ίδιου είδους σαν πρόσθεση b11/b12ατόμων του
    είδους 2.


 Από το σύστημα εξισώσεων (8) προκύπτει ότι το είδος 1 είναι b11/b12 φορές καλύτερος ανταγωνιστής στο είδος 2 από ότι το
    2 στο 1, και αντίστοιχα το είδος 2 είναι b22/b21 φορές καλύτερος ανταγωνιστής στο είδος 1 από ότι το 1 στο 2.



    Σύμφωνα με το μοντέλο, διαφοροποίηση στις οικοθέσεις των ειδών υπάρχει όταν


    b
    11
/b12  ->  b22/b21   <->  (b11/b12) / (b22/b    21)   >   1      (9)




Η χρησιμοποίηση της ανισότητας αυτής, κατά τον υπολογισμό της διαφοροποίησης των οικοθέσεων δύο ειδών, α) μπορεί να εκτιμηθεί απευθείας από ένα ευρύ φάσμα
    πληθυσμών που διαφέρουν στις ολικές τους πυκνότητες, και β) η τιμή της είναι ανεξάρτητη από τον αριθμό των ατόμων του κάθε είδους.


Το μοντέλο στηρίζεται στις εξής υποθέσεις:



	Η μεταβολή της παραγωγής ανά μονάδα επιφανείας συναρτήσει της πυκνότητας περιγράφεται από το μοντέλο της ορθόγωνης υπερβολής. Ήδη ο de Wit (1960) είχε αποδείξει το ορθό αυτής της υπόθεσης. 



	Ο διειδικός ανταγωνισμός μπορεί να ενσωματωθεί στην εξίσωση της υπερβολής με τρόπο παρόμοιο με τον ενδοειδικό. Ο de Wit (1960) απέδειξε πειραματικά και ο Spitters (1983) μαθηματικά, το ορθό και αυτής της υπόθεσης.



	Τα αποτελέσματα του ανταγωνισμού, όπως μετρούνται από τους συντελεστές του συστήματος συμμεταβολής (8), είναι ανεξάρτητα τόσο από τη συχνότητα των ατόμων των δύο ειδών, όσο και από την ολική πυκνότητα. Πάντως, ο Spitters παραδέχεται ότι χρειάζονται περισσότερες πειραματικές αποδείξεις αυτής της υπόθεσης.




	Το μοντέλο θεωρεί ότι τα άτομα είναι διευθετημένα τυχαία στο χώρο και ο ανταγωνισμός είναι διαχέουσας μορφής. Πάντως, σε περιπτώσεις πειραμάτων σε γλάστρες είχαν ήδη αναπτυχθεί κατάλληλες συστηματικές διευθετήσεις των ατόμων (vanAndel and Dueck, 1982) στις οποίες το μοντέλο του Spitters παρουσιάζει πολύ καλή προσαρμογή.
		



	Οι κλιματεδαφικές συνθήκες είναι ομοιογενείς.     
		




Ο Ιρλανδός βιολόγος J. Connolly, με μία σειρά από άρθρα του (1986a,b, 1987) ενίσχυσε το αντιστρόφως γραμμικό μοντέλο του Spitters, εισάγοντας δείκτες
    βιολογικής και αγρονομικής αξίας, που περιγράφουν πλήρως τη συμπεριφορά μίας μίξης φυτών σε πειράματα Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης:


RelativeResourceTotal
     (RRT)
    . Σε αντιδιαστολή της χρήσης του RelativeYieldTotal (RYT) των de Wit and vandenBergh (1965), ο Connolly (1987) εισάγει τη χρήση του
    RelativeResourceTotal (RRT), το οποίο ονόμασε έτσι προφανώς για να τονίσει το ενδιαφέρον του δείκτη αυτού πάνω σε έννοιες χρήσης των πόρων και όχι
    παραγωγής. Εξ’ ορισμού


    RRT
    = d1 / d10 + d2 / d20      (10)



όπου d1, d2: οι πυκνότητες σε μίξη των ειδών 1 και 2 και d10, d20: οι πυκνότητες σε
    μονοκαλλιέργεια των ειδών 1 και 2.

Έτσι, ας θεωρήσουμε μία πυκνότητα μίξης (d1, d2) δύο ειδών 1 και 2, η οποία ανάγεται στη μονάδα επιφανείας π.χ. 1 m    2. Τότε, d1:αριθμός ατόμων του είδους 1/m2 και d2: αριθμός ατόμων του είδους 2/m2.
    Έστω ότι w1 και w2 οι αντίστοιχες κατά άτομο παραγωγές σε μίξη των δύο ειδών. Δηλ. w1 = gr / μέσο
    άτομο του είδους 1 και w2 = gr / μέσο άτομο του είδους 2 (μετρημένα αμφότερα σε μίξη). Αν θεωρήσουμε ότι η επιφάνεια της μονοκαλλιέργειας
    του είδους 1 είναι Α1 m2 και αντίστοιχα, Α2 m2 είναι η επιφάνεια της μονοκαλλιέργειας του είδους 2, στις οποίες
    μονοκαλλιέργειες οι αντίστοιχες κατά άτομο παραγωγές των δύο ειδών είναι w10 και w20, τότε λαμβάνοντας υπόψη τις
    παραδοχές


    w
    10
    = w1 και w20 = w2      (11)



οι επιφάνειες Α1 και Α2, υπολογίζονται ως εξής: Στις μονοκαλλιέργειες η επιφάνεια που απαιτείται για το μέσο άτομο του είδους 1 είναι
    1/d10 m2 και αντίστοιχα για το είδος 2 είναι 1/d20 m2 (π.χ. αν η πυκνότητα της μονοκαλλιέργειας
    είναι 5 άτομα /m2, τότε το 1 (μέσο) άτομο απαιτεί επιφάνεια 1/5 m2). Άρα η επιφάνεια της μονοκαλλιέργειας (A1) που
    απαιτείται για τα d1 άτομα είναι d1(1/d10) = d1/d10, έτσι ώστε να
    ισχύει η (11). Αντίστοιχα, με την ισχύ της ίδιας παραδοχής, η επιφάνεια της μονοκαλλιέργειας (A2) που απαιτείται για τα d2
άτομα είναι d2(1/d20) = d2/d20. Το άθροισμα των επιφανειών A1 και Α    2, δίνει το RRT (10). Άρα ο RRT προτείνεται ως δείκτης που υπολογίζει την επιπλέον επιφάνεια των μονοκαλλιεργειών που απαιτείται
    έτσι ώστε οι μέσες κατά άτομο παραγωγές δύο ειδών να εξισώνονται με τις αντίστοιχες της μίξης τους. Επιπλέον, καθώς η επιφάνεια λογίζεται ως το σύνολο των
    πόρων (Harper, 1977, Begonetal., 1996), o δείκτης RRT υποδηλώνει το κατά πόσο τα είδη εκμεταλλεύονται αποτελεσματικά τους ίδιους πόρους τόσο σε
    μονοκαλλιέργεια όσο και σε μίξη.


 Παρόλο που μία απλή τιμή του RRT δεν διευκρινίζει την κατανομή της χρήσης των πόρων μεταξύ των ειδών, χρήσιμα συμπεράσματα εξάγονται όσον αφορά τη
συμπεριφορά της μίξης. Έτσι, όταν RRT=1, τότε δύο είδη 1 και 2 που οι μονοκαλλιέργειές τους καταλαμβάνουν αντίστοιχα Α1 και    Α2 επιφάνειες, θα αποδώσουν την ίδια βιομάζα με την αντίστοιχη που παράγεται στη μίξη τους, καθώς η εκμετάλλευση του συνόλου των πόρων
    είναι ισοδύναμη και στις δύο καταστάσεις (μονοκαλλιέργειας και μίξης). Όμως, πέρα από τη βιολογική σημασία και η αγρονομική είναι εξίσου σημαντική, με τις
    προϋποθέσεις του ελέγχου του RRT τόσο στο χρόνο όσο και στις ολικές πυκνότητες. Έτσι, αν κάποιος καλλιεργητής έχει ελέγξει ότι μία τιμή RRT=1
    παραμένει σταθερή στο χρόνο και σε όλες τις πιθανές ολικές πυκνότητες (Σειρές Αντικατάστασης), τότε θα αναμένει το ίδιο αποτέλεσμα όσον αφορά την απόδοση
    συγκαλλιεργούμενων ειδών, τόσο από την καλλιέργειά τους σε μίξη όσο και από τις επιμέρους μονοκαλλιέργειές τους. Όταν RRT>1, τότε σε μία δεδομένη
    επιφάνεια, περισσότεροι πόροι εκμεταλλεύονται από τη μίξη (ή οι πόροι εκμεταλλεύονται πιο αποτελεσματικά) παρά από τη μονοκαλλιέργεια των ειδών. Στην
    περίπτωση αυτή τα είδη παρουσιάζουν αμοιβαιότητα ή συνεργασία όσον αφορά τη χρήση των πόρων. Ενώ όταν RRT<1, τότε υφίσταται ανταγωνισμός ή
    υπονοείται ότι η μίξη παρουσιάζει μειωμένη αποτελεσματικότητα στη χρήση των πόρων. Για μη αλληλοπαρεμβαίνοντα είδη, ισχύει RRT = 2.


Κατά τον Connolly (1987), για τα επί μέρους γραμμικά μοντέλα του γενικού τύπου



    w
    1
    = f1 (b10 + b11d1 + b12d2)



    και 																																(12)



    w
    2
    = f 2 (b20 + b21d1 + b22d2)




 όπου f1 και f 2: πρωτοβάθμιες συναρτήσεις και τα υπόλοιπα όπως εξίσωση (9), το RRT, για μία δεδομένη αναλογία
    μίξης (σχετική συχνότητα)   = d1/d2, δίδεται ως









Μία τιμή του RRT π.χ. 1,123 σημαίνει ότι για τη συγκεκριμένη σχετική πυκνότητα απαιτείται 12,3 % μεγαλύτερη επιφάνεια στις μονοκαλλιέργειες των δύο
    ειδών για να παράγουν την ίδια ακριβώς βιομάζα που λαμβάνεται από τη μίξη τους.


Το RRT όταν ελέγχεται για ένα εύρος σχετικών πυκνοτήτων έχει την ιδιότητα να παραμένει σταθερά >1 ή <1. Όταν αποδοθεί γραφικά η μεταβολή του    RRT συναρτήσει της σχετικής πυκνότητας τότε στις περιπτώσεις RRT>1, θα υπάρχει μία μέγιστη τιμή η οποία αντιστοιχεί σε μία σχετική
    πυκνότητα και αντίστοιχα όταν RRT<1, θα υπάρχει μία ελάχιστη. Στις περιπτώσεις αυτές το μέγιστο ή ελάχιστο RRT υπολογίζεται ως








το οποίο εμφανίζεται στη σχετική πυκνότητα








Το μέγιστο (ή ελάχιστο) RRT αντανακλά το δυνητικό επίπεδο συνεργασίας ή ανταγωνισμού για την πρόσληψη των πόρων μεταξύ των ειδών.




Λόγοι (Κλάσματα) Αντικατάστασης (
    substitutionrates
    ) και Ισοδύναμες (
    perceived
     - αντιληπτές ή διακριτές) Πυκνότητες
    . Όπως προαναφέρθηκε, ο δείκτης RRT δεν διαφωτίζει τη συμπεριφορά των συστατικών ειδών της μίξης από άποψη δυναμικής. Κάτι τέτοιο επιτυγχάνεται με
    τον υπολογισμό των Λόγων Αντικατάστασης (SR) για κάθε είδος και ιδιαίτερα μετά τον έλεγχο της μεταβολής των τιμών τους στο χρόνο και στις
    διαφορετικές ολικές πυκνότητες. Οι Λόγοι Αντικατάστασης εκτιμούν για το μέσο άτομο ενός είδους που συμμετέχει στη μίξη τον τρόπο με τον οποίο
    αντιλαμβάνεται στη μίξη το μέσο άτομο του άλλου είδους. Έτσι, π.χ. ένας Λόγος Αντικατάστασης SR1=3 για ένα είδος 1, που βρίσκεται σε μίξη
    με ένα άλλο είδος 2, σημαίνει ότι με αντικατάσταση ενός ατόμου του είδους 2 από τρία άτομα του είδους 1, η κατά άτομο παραγωγή του είδους 1 μένει ως έχει.
    Αν δύο Λόγοι Αντικατάστασης είναι μεταξύ τους αντίστροφοι, για παράδειγμα SR1=3 και SR2 =1/3, σημαίνει ότι
    αντικατάσταση ενός ατόμου του δεύτερου είδους από 3 άτομα του πρώτου δεν αλλάζει την κατά άτομο συμπεριφορά των δύο ειδών. Στην περίπτωση αυτή τα δύο είδη
    βιώνουν το συγκεκριμένο περιβάλλον με τον ίδιο ακριβώς τρόπο, άρα υφίσταται ολοκληρωτική επικάλυψη στις οικοθέσεις τους.



Ο Connolly (1987), για τα μερικώς γραμμικά μοντέλα (12), υπολογίζει τους Λόγους Αντικατάστασης, στις περιπτώσεις που αυτοί είναι ανεξάρτητοι της πυκνότητας
    μίξης, ως


    SR1
    = b12 / b11



    και



    SR2
    = b21 / b22



Γενικά, με τροποποίηση της ανισότητας (9) και λαμβάνοντας υπόψη την αντιστροφή των SR, καταλήγουμε στις παρακάτω συνθήκες όσον αφορά στις οικοθέσεις
    δύο ειδών 1 και 2 σε μίξη




    Διαφοροποίηση οικοθέσεων
    (Spitters, 1983): (b12/b11) x (b22/b21) <1


    Ολοκληρωτική επικάλυψη οικοθέσεων
    (Connolly, 1987): (b12/b11) x (b22/b21) = 1







Οι Λόγοι Αντικατάστασης, ή συντελεστές ανταγωνισμού κατά τους Firbank and Watkinson (1985), δεν θα πρέπει να ερμηνεύονται με έννοιες προσαρμογής
    (fitness) ή επιθετικότητας. Έτσι, αν ένας Λόγος Αντικατάστασης είναι μεγαλύτερος από έναν άλλο, δεν σημαίνει ότι το είδος με τη μικρότερη τιμή, δηλ. αυτό
    που έχει υποδεέστερη αντίληψη για το άλλο, έχει προσαρμοστεί καλύτερα στη μίξη ή ότι η συμμετοχή του στη συνολική παραγωγή της μίξης θα είναι μεγαλύτερη
    του άλλου, καθώς σε αυτές τις περιπτώσεις ο καθοριστικός παράγοντας είναι το μέσο μέγεθος των ατόμων των ειδών.


 Ο Λόγος Αντικατάστασης συνδέεται στενά με την έννοια της Ισοδύναμης Πυκνότητας (PD) ή της Ισοδύναμης Πυκνότητας Μονοκαλλιέργειας (κατά
    τους Suehiro and Ogawa, 1980), η οποία ορίζεται για τα είδη 1 και 2 που συμμετέχουν σε μίξη ως


    PD
    1
    = d1 + SR1d2



    και αντίστοιχα 																														(13)



    PD
    2
    = d2 + SR2d1




 Έτσι, σε μία μίξη με d1 και d2 πυκνότητες, τα άτομα των ειδών 1 και 2 δεν αντιλαμβάνονται την ολική πυκνότητα ως    d1+d2 αλλά σε μονάδες ενδοειδικής πυκνότητας (μετατρέποντας την πυκνότητα του γειτονικού είδους σε ισοδύναμη
    ενδοειδική) μέσω των Λόγων Αντικατάστασης, όπως δείχνουν οι (13).


Αποτελεσματικότητα (Efficiency) και Δείκτες Σχετικής Αποτελεσματικότητας (RelativeEfficiencyIndices)
    . Η αποτελεσματικότητα ενός είδους που συμμετέχει σε μίξη, διαμέσου του χρόνου, αποτελεί μέτρο της ανταγωνιστικότητας σύμφωνα με τον Connolly
    (1987). Αυτή μπορεί να προσδιοριστεί από το στιγμιαίοΣχετικό Ρυθμό Αύξησης (RGR ή R), όπως η κλασσική προσέγγιση της Ανάλυσης της
    Αύξησης (ClassicalGrowthAnalysis) παρέχει








όπου d1, d2, w1, w2: οι πυκνότητες σε μίξη και οι κατά άτομο παραγωγές των δύο
    ειδών αντίστοιχα.



Δύο είδη με R1=R2 προσδιορίζονται ως είδη ίσης αποτελεσματικότητας, οποιαδήποτε χρονική στιγμή και αν ελεγχθεί αυτό,
    καθώς δημιουργούν πληθυσμούς που έχουν την ίδια σχετική ισορροπία σε όρους w (κατά άτομο παραγωγή), τόσο στο τέλος όσο και στην αρχή της περιόδου.
    Σε Ισοδύναμες Πυκνότητες των δύο ειδών, όταν R1>R2, το είδος 1 είναι πιο αποτελεσματικό από το 2, καθώς η κατά άτομο
    βιομάζα του αυξάνει με μεγαλύτερο ρυθμό στο χρόνο και τελικά συμμετέχει αναλογικά περισσότερο στην τελική παραγωγή βιομάζας της μίξης.


Σε περίπτωση σύγκρισης με άλλες μίξεις ή και μονοκαλλιέργειες χρησιμοποιείται ο Σχετικός Δείκτης Αποτελεσματικότητας (REI)



    REI
    = R1 - R2



Ειδικότερα για συγκρίσεις ειδών που σχηματίζουν εφ’ άπαξ γενεές (μη αλληλοκαλυπτόμενες) προτιμάται η χρήση του    Αθροιστικού ΣχετικούΔείκτηΑποτελεσματικότητας (REIc)







για wi0 και wi1: οι w τιμές του i - οστού είδους στην αρχή ( ) και στο τέλος της περιόδου ( ) αντίστοιχα.


Το πλεονέκτημα που αποκτάται από τη μέτρηση της αυξητικής πορείας μέσα στο χρόνο, με τη χρήση των προαναφερομένων δεικτών αποτελεσματικότητας είναι ότι
    εξαλείφονται τα προβλήματα που προκύπτουν από το διαφορετικό μέγεθος των ατόμων. Για παράδειγμα η ανταγωνιστικότητα των ατόμων μπορεί να μετρηθεί μεταξύ
    δύο φυτικών ειδών ιδίου μεγέθους, αλλά και μεταξύ ειδών αγροτικών ζώων (π.χ. προβάτων και βοοειδών) σε ανάλογα πειράματα μίξης (Connolly and Nolan, 1976,
    Connolly, 1987).


Κατά την εφαρμογή του μοντέλου των Spitters και Connolly, οι πυκνο-εξαρτώμενες και οι συχνο-εξαρτώμενες μεταβολές των δεικτών πρέπει να ελέγχονται χωριστά.
    Στην περίπτωση των πυκνο-εξαρτώμενων, αυτό γίνεται με τη διατήρηση σταθερής της σχετικής συχνότητας και τον περαιτέρω έλεγχο των μεταβολών κατά τη
    διαβάθμιση της πυκνότητας. Ανάλογα, οι συχνο-εξαρτώμενες μεταβολές ελέγχονται χωριστά για κάθε ολική πυκνότητα (Σειρά Αντικατάστασης). Πρέπει να
    αποφεύγεται ο έλεγχος της μεταβολής των δεικτών με συνδυασμό συχνοτήτων και ολικών πυκνοτήτων, καθώς οποιαδήποτε μεταβολή στη συχνότητα των ατόμων έχει
    συνέπειες στην ολική πυκνότητα, με αποτέλεσμα να συγχέονται οι συχνο- και οι πυκνο-εξαρτώμενες επιδράσεις στους δείκτες.



Το μοντέλο των Spitters-Connolly κρίνεται κατάλληλο να εφαρμόζεται σε πειράματα Σειράς Αντικατάστασης και Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης
    (συμπεριλαμβανομένων των ορθόγωνων), καθώς οι εμπλεκόμενοι δείκτες παρέχουν τη δυνατότητα πλήρους περιγραφής της συμπεριφοράς (απόκρισης) τόσο μίας
    συγκεκριμένης μίξης (φυτών ή ζώων) όσο και των συστατικών της ειδών σε επίπεδο ατόμου. Οι χρησιμοποιούμενοι δείκτες αποτελούν ισχυρά εργαλεία πάνω σε
    θέματα χρήσης πόρων (RRT), δυναμικής της αλληλεπίδρασης των ειδών και το πως αυτή γίνεται αντιληπτή από αυτά (SR, PD) και σε θέματα
    ανταγωνιστικότητας των ειδών (K1, K2) και αποτελεσματικότητας της μίξης (REI, REIc). Η μεγάλη
    του συνεισφορά έγκειται και στην αποδέσμευση από την a prioriαντικαταστασιμότητα μεταξύ των ειδών που άλλα μοντέλα προϋποθέτουν.
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Σχετικοί δικτυακοί τόποι


	Δικτυακός τόπος του TennesseeStateUniversity για πειράματα μίξης φυτών 
		http://ww2.tnstate.edu/ganter/B412%20Lab2%20PlantComp.html



	Δικτυακός τόπος του CarletonCollege για πειράματα μίξης φυτών 
		
        http://www.carleton.edu/curricular/BIOL/classes/bio236/LAB68COMPETITION.html
    



	Συστηματικοί πειραματικοί σχεδιασμοί μίξης φυτών
		
        http://npj.uwpress.org/content/2/2/90.full.pdf+html?sid=de6fd647-cf5d-41d4-8cf5-b7bd260ea89a
    




	Video του BBC για τη χωροκατακτητική ανταγωνιστική συμπεριφορά του Japaneseknotweed (Fallopiajaponica)https://www.youtube.com/watch?v=00o4bZB4csA
		



	Εκπαιδευτικό video του HaltonBorough Council (UK) για τη δυναμική ζωικών πληθυσμώνhttps://www.youtube.com/watch?v=ZaOe_pBEgSE
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Κριτήρια αξιολόγησης


Α. Δραστηριότητες διδακτικής ενότητας



	Δώστε παραδείγματα πυκνο-εξαρτώμενων και συχνο-εξαρτώμενων συμπεριφορών. (200 λέξεις)

	Δώστε παραδείγματα θετικών και αρνητικών τύπων αλληλοπαρέμβασης (500 λέξεις)

	Θεωρείστε μία μίξη δύο ειδών (Α, Β) με τα παρακάτω χαρακτηριστικά.





Τι θα σημαίνει μία αύξηση του είδους Α κατά 5 άτομα?


	Ποια τα οφέλη έκφρασης της παραγωγής βιομάζας στο άτομο και όχι στη μονάδα επιφάνειας του εδάφους; (200 λέξεις)  

	Θεωρείστε μία μίξη δύο ειδών A και Β. Πότε θα έχουμε ολοκληρωτική επικάλυψη οικοθέσεων? Πότε η επικάλυψη θα είναι 50%? Πότε θα είναι 25%? (300 λέξεις)

	Δύο είδη (1 και 2) βρίσκονται σε μίξη με τις ίδιες σχετικές πυκνότητες σε δύο γειτονικές φυτοκοινότητες Α και Β. Οι φυτοκοινότητες εδράζονται στο ίδιο γεωλογικό υπόστρωμα ενώ δεν υφίστανται διαφορές στα εδάφη. Σε ποιους παράγοντες μπορεί να οφείλονται οι τυχούσες διαφοροποιήσεις στα RRT των δύο μίξεων; (500 λέξεις)

	Δώστε παραδείγματα (αριθμητικά και διαγραμματικά) (α) Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης, και (β) Πλήρους Πρόσθεσης Σειρών Αντικατάστασης.

	Με ποιο τρόπο οι παρακάτω παράγοντες (α) στάδιο ζωής, (β) πυκνότητα, (γ) φυσιολογικά χαρακτηριστικά, (δ) έμμεσες αλληλεπιδράσεις και (ε) αβιοτική καταπόνηση επηρεάζουν το ισοζύγιο ανταγωνισμού και διευκόλυνσης των φυτών; (500 λέξεις)






Β. Ασκήσεις αυτοαξιολόγησης

	



	Η αρχική μορφή της θεμελιώδους εξίσωσης της δυναμικής των λιβαδικών πληθυσμών λαμβάνει υπόψη της τη βόσκηση. 

	Σωστό
	Λάθος





	Η θεμελιώδης εξίσωση της δυναμικής των λιβαδικών πληθυσμών μπορεί να εφαρμοστεί στη μελέτη του πληθυσμού του ανθρώπινου είδους.
 
	Σωστό
	Λάθος





		Η αντίσταση του περιβάλλοντος παριστάνει το κλάσμα του πληθυσμού που θα μπορούσε να χωρέσει στο δεδομένο περιβάλλον.
	Σωστό
	Λάθος




		Η αυτοαραίωση των πληθυσμών οφείλεται στην πυκνο-εξαρτώμενη θνησιμότητα. 
	Σωστό
	Λάθος





	Το σύνολο των βιοτικών αλληλεπιδράσεων που παρατηρούνται σε μία κοινότητα ορίζεται ως αλληλοπαρέμβαση.
	Σωστό
	Λάθος






	Ο ανταγωνισμός των φυτών, η διαταραχή και το stress είναι οι σημαντικότεροι παράγοντες που επηρεάζουν τη δομή των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων 
	Σωστό
	Λάθος



 

	Η Σειρά Αντικατάστασης για δύο είδη απαιτεί μεταβαλλόμενη την ολική πυκνότητα της μίξης. 
	Σωστό
	Λάθος





	Ο RelativeResourceTotal (RRT) δίνει έμφαση στη χρήση των πόρων και όχι στην παραγωγή. 
	Σωστό
	Λάθος






	Ο Λόγος Αντικατάστασης μετατρέπει την πυκνότητα του γειτονικού είδους σε ισοδύναμη διειδική.
	Σωστό
	Λάθος




	Το μοντέλο των Spitters-Connolly παρέχει τη δυνατότητα πλήρους περιγραφής της συμπεριφοράς τόσο μίας συγκεκριμένης μίξης όσο και των συστατικών της ειδών σε επίπεδο ατόμου.
	Σωστό
	Λάθος









	O λόγος δύο πληθυσμιακών μεγεθών σε δύο χρονικές στιγμές  (Nt+1/Nt) αποτελεί τον .............. του πληθυσμού

	καθαρό αναπαραγωγικό ρυθμό (R0) 
	στιγμιαίο ρυθμό αύξησης (r)





	Η .............. καμπύλη προσδιορίζει το βιολογικό δυναμικό του πληθυσμού και χαρακτηρίζει τους πληθυσμούς που αυξάνονται απεριόριστα σε ένα ευνοϊκό περιβάλλον.
 
	λογιστική 
	εκθετική 





		Τα άτομα που ακολουθούν τη ............ στρατηγική συνιστούν πληθυσμούς που παρουσιάζουν μεγάλο μέγεθος ατόμου, μεγάλη διάρκεια γενιάς και υψηλή βιωσιμότητα. 
	r
	K




	Πληθυσμοί χωρίς καμία πυκνο-εξαρτώμενη διαδικασία στη δυναμική τους οδηγούνται σε ..............
	εξαφάνιση
	αύξηση





	Κατά το μονόπλευρο ανταγωνισμό (contestcompetition) τα άτομα .............. εξ ίσου τους διαθέσιμους πόρους.
	διαμοιράζονται
	δεν διαμοιράζονται





	Οι συντελεστές διειδικού ανταγωνισμού μετατρέπουν τον αριθμό ατόμων του ενός είδους σε ανταγωνιστικά .............. αριθμό ατόμων του άλλου είδους
	μη ισοδύναμο
	ισοδύναμο






	Ο ρόλος του ανταγωνισμού στη δόμηση των λιβαδικών φυτοκοινοτήτων ............ πλήρως κατανοηθεί 
	έχει
	δεν έχει



 

	Ο σχεδιασμός ............ βασίζεται στο νόμο της «σταθερής τελικής παραγωγής» 
	Σειρά Αντικατάστασης
	Πλήρους Πρόσθεσης 





	O RRT προτείνεται ως δείκτης που υπολογίζει την επιπλέον επιφάνεια ............ που απαιτείται έτσι ώστε οι μέσες κατά άτομο παραγωγές δύο ειδών να εξισώνονται με τις αντίστοιχες της μίξης τους.  
	της μονοκαλλιέργειας
	της μίξης




	Οι Λόγοι Αντικατάστασης ............ πρέπει να ερμηνεύονται με έννοιες προσαρμογής ή επιθετικότητας    
	δεν θα
	θα
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