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1. fejezet - Előszó



	 	A napos vagy szeles helyen növő fák ágasabbak, kisebb növésűek; a törzsük pedig görbébb. És általában a hegyen nőtt fák göcsösebbek, mint a síkságoké, ugyanígy azok is, amelyek száraz helyeken tenyésznek, szemben a mocsarak fáival.
A tiszafa, a padus és a jegenyefenyő örvendeznek az árnyéknak. Mások, általában szólva, a napot kedvelik. Azonban ez attól is függ, hogy az egyes fák talaja milyen.
Egyik fa a másikat el is pusztíthatja; elrabolja táplálékát vagy más módokon akadályozza. És bizonyos dolgok legyengítik a fát, bárha meg nem ölik, úgymint az illatos balzsamok és fűszeranyagok nyerése.
	 
	 	-- Theophrastos (kb. Kr. e. 370 – 287) Arisztotelész tanítványa volt. Növényrendszerező munkájából, a De Historia Plantarumból fordította Mátyás Cs.




Az ökológia erdészeti vonatkozásairól szóló könyv szükségessége erdőmérnök-hallgatóknak tartott előadások kapcsán fogalmazódott meg. Az erdőmérnök-képzés során a hallgatók az ökológia különböző aspektusaival számos tantárgy keretében kapcsolatba kerülnek. Ilyen tárgyak pl. a termőhelyismeret-tan, növény- és állattan, erdőművelés, erdőfeltárás, vadászat, erdő-, természet- és környezetvédelem; azt is mondhatnánk, hogy voltaképpen kevés olyan tárgy van, amely az ökológiával valamilyen formában nem áll összefüggésben. Az ökológiai kérdések egyre növekvő jelentősége – gondoljunk csak az Európa-szerte fellépett, ún. új típusú erdőkárokra vagy a természetvédelem és az erdőgazdálkodás érdekegyeztetésének növekvő nehézségeire – szükségessé teszi, hogy az erdővel kapcsolatos, rendkívül szerteágazó ismeretek köréből kiemeljük azokat, amelyek az erdő mint élő rendszer megértéséhez a legfontosabbak, egyúttal értékelve az emberi beavatkozással együttjáró hatásokat is.
Az „Erdészeti ökológia” az első hazai kísérlet ennek a szerteágazó, a közvéleményben is ellentmondásokkal terhelt témakörnek a tárgyalására. Ökológiai témájú könyvek – ha kis számban is – a magyar könyvespolcokon is megtalálhatók. Ezek elsősorban az általános kérdésekkel foglalkoznak; a tudományterület elméleti alapjait ezért itt csak a megértéshez szükséges mértékig tárgyaljuk. A tematika összeállítása során tekintettel kellett lenni arra is, hogy az erdőmérnökképzésben eddig az ökológiát a növénytársulástannal és növényföldrajzzal összevontan oktatták. Emiatt a könyv tartalmának csak kisebb része foglalkozik a szűkebb értelemben vett ökológiával; jelentős terjedelmet szenteltünk az alkalmazott és határterületeknek annak érdekében, hogy az oksági összefüggések mellett magukat a kiváltó hatásokat, jelenségeket, valamint az erdei életközösség meghatározó szervezetcsoportjait (növénytársulások, fogyasztó és lebontó szervezetek) is bemutassuk. Az erdei életközösségek összetettsége, éppen a teljességre törekvő szemlélet erősítése érdekében indokolja ezt, még akkor is, ha természetesen az áttekintő tárgyalás egyetlen érintett szakterület szakkönyvét sem pótolhatja. A könyv korlátozott terjedelme miatt remélhetőleg továbbolvasásra serkent, amit a hasonló tankönyvekhez képest bőségesebbre szabott irodalomjegyzékkel szeretnénk elő-segíteni. A tartalom és az illusztrációs és példaanyag megválasztásakor arra is törekedtünk, hogy a korábbi évtizedekben elhanyagolt globális szemléletet, a kutatási eredmények és a problémák nemzetközi voltát hangsúlyozzuk. Ebben a keretben kell elhelyezni a hazai erdőgazdálkodás ökológiai szemléletű megítélését és értékelését. A természeti erőforrások hasznosítása világszerte átalakulóban van; a kérdés csak az, hogy lesz-e idő túljutni okos alapelvek megfogalmazásán. Ehhez nagyszámú beidegződést, évszázadok tapasztalatát kell kritikusan felülvizsgálni, lehetőleg elszakadva a szakmai presztízsgondolkodás merevségétől, de nem fel-ülve félrevezető vagy pusztán érzelmi indíttatású érveknek sem.
A könyv érthető okokból elsősorban a növényvilágra, azon belül az erdőt mint élő rendszert döntően és elsődlegesen meghatározó fás növényzetre, és azok legfontosabb fogyasztóira összpontosít. Emiatt több résztudomány területéről eklektikus módon választottunk ki fontosnak tűnő kérdésköröket. A megközelítés – már csak az igen szűkre szabott terjedelem miatt is – nem lehetett teljes, és bizonyára majdnem annyi kérdést hagy nyitva, mind amennyire válaszol. Ennek ellenére remélem, hogy mindazok, akik mindennapos munkájuk vagy szabad idejük eltöltése során szorosabb kapcsolatba kerülnek az erdővel, találnak a könyvben hasznosítható vagy továbbgondolásra érdemes információkat.
Nagyon fontosnak tartom, hogy egyrészt az erdőt létalapként hasznosítók, vagyis az erdész szakma képviselői, és másrészről az alaptudományokat, valamint a környezetért aggódó közvéleményt képviselő szakemberek, laikusok közötti párbeszédet tisztázatlan teóriák és érzelmi szempontok helyett lehetőleg minél inkább a tényekre alapuló érvelés jellemezze, az értelmes, a jövőt tekintve fenntartható kompromisszum elérése érdekében. A könyv ehhez kíván némi segítséget nyújtani.
A nagyon szerteágazó téma tárgyalására két megközelítés kínálkozott: vagy egy szerző tollából születik meg egy egységes koncepciójú könyv, vagy pedig a részterületek szakértőinek közreműködésével kell összeszerkeszteni. Bár a szerkesztő számára ez alig járt kevesebb munkával, az utóbbi megoldást választottam, mert meggyőződésem, hogy a részterületek avatott, első kézből származó tárgyalása kárpótol az eklekticizmusért és a szemléleti egységesség esetenkénti hiányáért. Köszönet illeti a könyv megírására vállalkozó szerzőtársakat, a felkért lektorokat és közvetlen munkatársaimat, hogy önzetlenül támogattak a könyv megírásában és a kézirat gondozásában. Hálával tartozom a Fulbright Bizottság nagyvona-lúságának is, ami lehetővé tette, hogy kéziratom nagy részét nyugodt körülmények között, a Sierra Nevada erdei magányában írhattam meg. A kézirat létrejöttét, illetve megjelentetését az Országos Tudományos Kutatási Alapprogramtól és az Erdészeti Alaptól kapott támogatás is jelentős mértékben segítette.
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E könyvnek az előszóban jelzett szükségszerű eklekticizmusa, valamint a tágan értelmezett ökológiai tudományok hagyományosan kialakult sokféle megközelítésmódja miatt nem könnyű feladat felismerni a könyv „szemléleti közös nevezőjét”. Hasonló okok miatt nem várható el az eltérő hagyományokat képviselő számos szerző egységes fogalomhasználata sem. Ezért a bevezetőben néhány módszerelméleti és fogalomhasználati kérdést tárgyalunk a szakmai gondolkodás egységesítése érdekében. Ezt mindazok számára nélkülözhetetlennek tartjuk, akik olyan ökológiai alapozású területek szakemberei, mint az erdőművelés, a természetvédelem vagy a környezetvédelem.
Az ökológia mint tudományterület



Az élő szervezetek egyed feletti szerveződési formáit vizsgálva kétséget kizáróan megállapítható, hogy egy adott fajhoz tartozó egyedek előfordulása és tömegessége térben és időben leírható törvényszerűségeknek engedelmeskedik. Az is szembetűnő, hogy mind a növény-, mind az állatvilágban találhatók olyan faj feletti szerveződési formák, amelyek jellegzetes fajösszetételt és strukturáltságot mutatnak. Ezen jelenségek leírásán és értelmezésén több átfogó tudományterület osztozik, pl. az életföldrajz (beleértve a florisztikát, a faunisztikát, az áreageográfiát stb.), a társulástan és az ökológia. Bár látszólag mindhárom megfelelően elhatárolható érdeklődési területtel rendelkezik, ez inkább csak a megközelítés módjára, az alkalmazott léptékre igaz; ha az egyed feletti szerveződési formákat a helyi léptéktől a globális dimenziókig kívánjuk értelmezni, egyik sem nélkülözhető.
A növényvilágot tekintve az évszázados múlttal rendelkező növényföldrajz és a fiatalabb társulástan munkaterülete hagyományosan kialakult: előbbi a fajok, nagytérségi vegetációformák (formációk) időbeni és térbeli elterjedésével, utóbbi a helyi fajkollektívumok (társulások, cönózisok) leírásával és elemzésével foglalkozik. Ugyanakkor kevés olyan közszájon forgó biológiai szakkifejezés van, amellyel kapcsolatban annyiféle eltérő értelmezés merült volna fel, mint az ökológia tartalma. A fogalmat E. Haeckel német zoológus 1866-ban alkotta az élőlények „háztartásával” (oikos = ház), azaz adott környezetben megfigyelhető funkcionálásával, működésével foglalkozó tudomány (logos) megnevezésére. Eredeti megfogalmazása szerint „ökológia alatt a tudományok azon körét értjük, amely a szervezetek környezettel fenntartott kapcsolatát vizsgálja, ahová tágabb értelemben valamennyi létfeltétel (Existenz-Bedingung) sorolható” (Haeckel, 1866).
Korszerűbb felfogásban, mai értelmezésben, az ökológia az egyed feletti szinteken értelmezhető biológiai egységek (populációk, társulások stb.) előfordulásával kapcsolatos tér–idő összefüggésekkel foglalkozik. Kiváncsi, hogy miért pont ott, akkor és annyi fordul elő belőlük. Ezek a kérdések egy sajátos kettősséget tartalmaznak: egyrészt a jelenséget (hol, mikor és milyen mennyiségben van jelen a populáció), másrészt oksági hátterét firtatják. Sajátos tudománytörténeti okok miatt az ökológia európai értelmezésben az oksági háttérre koncentrál. Az angolszász „ecology” ezzel szemben mindkét aspektust magában foglalja. Az „ökológia” és az „ecology” ezért egymásnak nem megfeleltethető fogalmak. Az „ecology” magyar megfelelőjeként Juhász-Nagy Pál a szünbiológia elnevezés elfogadását javasolta. Ennek értelmében az ökológia a szünbiológia egyik aldisz- ciplínája. (Juhász-Nagy, 1980, 1984, 1986).
A szünbiológia pontosabb definíciója érdekében induljunk ki abból a feltevésből, hogy az élőlények populációi a Földön véletlenszerűen oszlanak el térben és időben. Ugyanakkor mindenkinek van saját tapasztalata arról, hogy ez a feltevés hamis. E feltételezés, valamint cáfolata birtokában megfogalmazható a szünbiológia tárgykörét egyértelműen meghatározó kérdés:
Ha a populációk véletlenszerű eloszlását feltételező hipotézis hamis, akkor adott objektumra, adott kikötésekkel milyen mértékben és miért hamis?
Minden konkrét szünbiológiai probléma a fenti kérdés alesete, amennyiben az „adott objektumra” és az „adott kikötésekkel” szempontjai szerint pontosítjuk a kérdésünket. Például: Milyen jellegzetességet mutat Magyarország területén a bükk elterjedése (mennyire és hogyan tér el a véletlenszerűtől), valamint milyen tényezők felelősek a tapasztalt elterjedésért?
Az első kérdéskört vizsgáló tudományok (pl. florisztika, cönoszisztematika stb.) közös neve a szünfenobiológia, mert szünbiológiai megjelenésbeni (fenetikai) jelenségek leírásával foglalkoznak. A második kérdéskör kutatása képezi az ökológia tárgyát. Tehát az ökológia a szünbiológiai kényszerfeltételeket vizsgáló tudomány.
E két alapkérdés viszonyának elemzése elvezet az ökológiai indikáció kérdésköréhez. Van egy észlelhető jelenség, amelyet egy megismerni kívánt kényszerfeltétel (jelzendő) jelzéseként elemezünk. Hasonló viszony ez látható (fenetikum) és háttér (latens) jelenség között, mint a genetikai fenotípus–genotípus fogalom esetében. Az ökológiai kutatás ilyen jelzések értelmezésével foglalkozik. A növényekre megfogalmazott (de értelmesen kiterjeszthető) általános fitométer elv (Juhász-Nagy, 1980) szerint a növényre
						ténylegesen ható külső tényezőket kizárólag növényi
						kritériumok alapján lehet meghatározni. Nemcsak a klasszikus értelemben vett indikátor fajok (pl. a savanyúságjelző fehér perjeszittyó), hanem egy konkrétan felvetett szünbiológiai probléma kapcsán szóba jöhető valamennyi
						növény és valamennyi növényi tulajdonság
						fitométer szerepű lehet.
Bármely vizsgálati objektum kapcsán megkülönböztethető a külvilág (ami hathat) és a belvilág (ami hatást elszenvedhet). Előbbi ténylegesen ható része a környezet, utóbbi ténylegesen hatást elszenvedő része a tolerancia. Az
						ökológiai tényezők e két nagy osztálya egymást feltételezi, vagyis egyik a másik nélkül teljesen értelmetlen. A toleranciatényezők (a biológiai objektum hatásokra érzékeny belső sajátságai) nélkül nem beszélhetünk a külvilág hatótényezőiről. Ténylegesen ható ökológiai környezeti tényezőknek azokat tekintjük, amelyek a populációk tér-időbeli elterjedését, tömegességét korlátozzák. E korlátozás Liebig közismert minimumelvének kiterjesztésével értelmezhető. Ezt általánosítva kimondható, hogy bármely konkrét vizsgálat kapcsán a liebigi értelemben limitáló
						külső tényezőt tekinthetjük ökológiai környezeti tényezőnek. Még ekkor is megmarad az a nehézség, hogy ösztönösen három különböző dologra használjuk a környezet elnevezést: arra a helyre, ahol a vizsgált objektumunk létezik, az e helyen jelen levő potenciális limitáló tényezők komplexére (hőmérséklet, talaj pH stb.) és a tényleges ökológiai környezeti tényezőkre. Mivel a három jelentéstartalom gondolati szétválasztása elengedhetetlen, Juhász-Nagy (1970, 1986) a környék–miliő–környezet fogalmak használatát javasolta e három jelentés elkülönítésére.
Az ökológiai környezet fenti definíciójából következik, hogy egy adott helyen (környéken) a potenciális hatótényezők komplexéből (miliő) a konkrét feltett kérdés függvényében más-más környezeti tényezők szerepelnek limitáló faktorként a környezet és a tolerancia egymást feltételező voltából adódóan. Ezt az elvet nevezzük plurális környezetelvnek. Például egyetlen erdőrészletben más környezeti tényezők korlátozzák az újulat tömegességét és térbeli eloszlását, illetve a fészkelő cinegepárok számát.
Egy adott faj különböző populációinak előfordulásait elemezve megállapítható, hogy azok – a faj tűrőképességének függvényében – azonos típusú természeti feltételek mellett találhatók meg. Egy faj (vagy életközösség) biotópja vagy élőhelye alatt azt a természetföldrajzi környezettípust értik az ökológiában, ahol az tartósan és rendszeresen előfordul és szaporodni, önmagát fenntartani képes. (Kivételesen bizonyos fajcsoportok, pl. a vándorló életmódú állatok esetében egyes feltételek nem teljesülnek; speciális eset a honosított, mesterségesen felujított fafajok élőhelyének meghatározása is.)


Az ökoszisztéma fogalmi értelmezése



A fajok közötti kapcsolatok létezésének felismerése óta vitatott kérdés, hogy az élő szervezetek közösségei egymástól független populációk kollektívumaként értelmezhetők-e vagy pedig a közösségek olyan tulajdonságokkal rendelkeznek, amelyek hasonlatosak egy organizmus szervezettségéhez (szuperorganizmus koncepció). Elton nevéhez fűződik a felismerés, hogy az életközösség populációinak kapcsolatai táplálkozási kapcsolatokkal (illetőleg Lotka, Odum nyomán az energia forgalmával) jellemezhetők. Tansley értelmezésében az életközösségek a környezetet képező abiotikus faktorokkal együtt „fizikai értelemben vett rendszert” képeznek: ezt ökoszisztémának nevezte el.
Tansley munkássága nyomán az ökoszisztémát a társulások szintje feletti szer-veződési szintként értelmezték, azt hangsúlyozva, hogy az életközösségek (biocönózisok) csak abiotikus környezetükkel együtt képeznek igazi egységet. A könyv szerzői számos esetben ebben az értelemben alkalmazzák az ökoszisztéma fogalmát ugyanúgy, mint ahogy azt a hivatkozott szakirodalom nagy része is teszi.
Az elmúlt években a számítógépek terjedésével lehetővé vált az életközösségek összetevői dinamikus kölcsönhatásainak modellezése matematikai analógiák segítségével. Az ökológia munkaterületével kapcsolatos definíciók figyelembevételével az ökoszisztéma pontosabb értelmezést kapott; a modern ökológia az ökoszisztémát a társulások anyag- és energiaforgalmát leíró rendszerelméleti modellnek, vagyis egy értelemzést szolgáló eszköznek tartja. Ezért nem célravezető magával a biológiai entitással, pl. egy erdő vagy tó életközösségével azonosítani – ebben az értelmezésben – az erdei vagy tavi ökoszisztémát, hiszen ez utóbbi csak egy speciális szempontból (anyag-, energiaforgalom) és egy speciális eszközzel (rendszermodell) írja le a rendkívül bonyolult, s teljességében ma még biztosan nem ismert természeti jelenségeket. 
Ebben az értelemben az ökoszisztéma az egyed feletti szerveződési szintek hierarchiájában nem kap helyet, azt unikális és kollektív jellegű szerveződések egymást építő rendszere alkotja (1. táblázat) A rendszerben az egymás felett következő hierarchikus egységek rendelkeznek olyan jellemzővel illetve tulajdonsággal, amely alacsonyabb szinten nem értelmezhető (pl. egyed › populáció: koreloszlás › biocönózis: fajdiverzitás › biom: zonalitás). Míg a klasszikus életföldrajz, cönológia és taxonómia meghatározott szerveződési szinteket vizsgál, a szünbiológia, illetve az ökológia érdeklődési területe valamennyi egyed feletti szintre kiterjed.

1. táblázat - Egyed feletti (szupraindividuális) biológiai szerveződési szintek
	Egyedi létformák
	Közösségi létformák
	Leíró tudományok példái

	bioszféra
(földi életközösségek összessége) 
	biom
(pl. a lombos erdők övébe tartozó cönózisok) 
	életföldrajz, növény- (állat-) földrajz, tájökológia, társulástan (cönológia), ökológia, taxonómia, populációgenetika, populációbiológia stb. 

	holocönózis
(pl. a Bakony vegetációja) 
	biocönózis
(pl. középhegységi bükkösök) 

	fej
(pl. a bükk mint fafaj) 
	populáció
(pl. a bükkállományok) 





A könyv összeállításakor az ökológia előbbiekben taglalt, szűkebb értelmezését túllépve, törekedtünk a megfigyelhető jelenségek és a kiváltó okok együttes tárgyalására. A gyakorlatias megközelítés mellett szól, hogy az ökológiai kérdések általánosított vagy leegyszerűsített tárgyalása azzal a veszéllyel jár, hogy a jelenségek értelmezésében akaratlanul is megjelennek az emberi gondolkodásmód jegyei, így az ok-okozati (kauzális) kapcsolatok félreértelmezése, bizonyos összefüggések általános érvényű törvényként való elfogadása stb. Logikusnak tűnő egyszerűsítések könnyen azt eredményezhetik, hogy a tények helyét feltételezések, érzelmi indíttatású elképzelések foglalják el. Ez hamar elvezet a „természeti egyensúly” egyoldalú értelmezéséhez, egyfajta befejezettség, konfliktusmentesség és tökéletesség feltételezéséhez. Bár az élővilágban általánosan tapasztalható rend alázattal kell, hogy eltöltsön minden szakembert és laikust egyaránt, emlékeztetni kell arra, hogy a természeti folyamatok a véletlen és a káosz elemeit sem nélkülözik. Bármely élőlény populációit elemezve megállapítható, hogy számosságukat, fennmaradásukat nyilvánvaló és rejtett, folyamatosan vagy időközönként ható tényezők korlátozzák, amelyek között rangsorolni, hatásukat előrejelezni nem könnyű. Emiatt még a legáltalánosabbnak tartott ökológiai törvényszerűségek is csak megszorításokkal alkalmazhatók; ezt a későbbiekben pl. a ragadozó–préda kapcsolat vagy a kompetitív kizárás vonatkozásában részletesebben is tárgyaljuk. Az élővilág látszólagos harmóniáját a létfeltételek szűkössége, nélkülözések, előre nem látható katasztrófák szabályozzák. Az egyedek szintjén mindez véletlenszerűnek tűnő hatások révén, gyakran tömeges pusztulások formájában érvényesül.

Ökológiai szempontok az erdészetben



Az ökológia mai népszerűsége kétségtelenül annak a felismerésnek köszönhető, hogy a modern civilizáció jelenlegi formájában nemcsak a bioszféra számos kulcsfontosságú elemét, hanem ezen keresztül az emberi faj fennmaradását is veszélyezteti. A természeti erőforrások kíméletes, a jövő generációk érdekeit is figye-lembevevő hasznosításának követelménye egy új szemlélet, a fenntartható fejlődés koncepciója megfogalmazásához vezetett. A fogalom a szélesebb közvélemény előtt az ENSZ Rio de Janeiro-i „Fenntartható fejlődés” konferenciája óta vált ismertté (ENSZ, 1993). A természeti erőforrásokat hasznosító (és károsító) ágazatoktól ezen elvek megvalósulását kéri számon a közvélemény.
A szűkebb szakmai körökön kívül alig ismert, hogy az erdészet a fenntarthatóság koncepcióját évszázadok óta alkalmazza, sőt az erdészet mint szakma születését az erre irányuló törekvéseknek köszönheti. A XVIII. század végén, az erdé- szet német klasszikusai által megfogalmazott formában a „tartamosság” („Nachhaltigkeit”) csak a fahozamra, annak ökonómiájára vonatkozott. Századunkban a tartamosság értelmezése fokozatosan bővült, magába foglalva a sokoldalú hasznosítás és a jóléti funkciók fenntartását is.
Az ökológia teljességre törekvő szemlélete irányította rá a figyelmet arra a körülményre, hogy a biodiverzitás védelme az ökoszisztémák hosszú távú fenntarthatóságának elengedhetetlen követelménye. Azaz a tartamosság is csak ökológiai alapokon valósítható meg: az erdő
						hosszú távon csak a teljes erdei életközösség integritásának megőrzése mellett hasznosítható újratermelhető természeti erőforrásként. Az élőlények sokféleségének megőrzése azonban nemcsak ökológiai-gazdasági érdek, hanem etikai elvárás is, amiben az érett emberi társadalom más teremtmények iránt érzett felelősségének is meg kell nyilvánulnia.
A tartamosság ökológiai és etikai értelmezése a haszonelvűség helyett az erdei ökoszisztémák teljességének megőrzését helyezi előtérbe. Ez a felfogás nem az egyes életközösségek mindenáron változatlan formában való fenntartását jelenti, hanem az élő rendszerek sokféleségének (diverzitásának), ellenálló képességének (rezisztenciájának) és megújulóképességének (reszilienciájának) a megőrzését. Az ökológiai tartamosság az erdei életközösség stabilitásának megőrzését gazdálkodási korlátból a tevékenység elsődleges céljává lépteti elő (Mátyás, 1994).
Az ökológiai tartamosság sok tekintetben újszerű szempontok figyelembevéte-lét teszi szükségessé. Így pl., a hosszúfás kiszállítási technológiánál a nagygépek igénybevételével járó hátrányok (a talajfelszín tömörödése, kéregsebzések stb.) mellett figyelembe kell venni, hogy az ágak és levelek eltávolítása a termőhely tápanyagforgalmában sokkal jelentősebb veszteséget okoz, mint a faanyagé. Hasonlóképpen, a mesterséges felújítások során pl. az elegyetlen állományok létrehozása az élőhely faunisztikai és florisztikai diverzitására még akkor is kedvezőtlen hatású, ha őshonos és termőhelynek megfelelő fafajról van szó.
Erdővédelmi szempontból pl. beteg, elhalt fák és károsító rovarok jelenléte az erdőállományban hátrányosnak minősül. Ökológiai szempontból viszont a kisméretű mortalitási gócok olyan ragadozó, parazita és patogén fajok hosszú távú fennmaradását teszik lehetővé, amelyek nagyobb rovargradációk megelőzéséhez szükségesek. Ugyanúgy, kiszáradt vagy kidőlt faegyedek számos ragadozó életmódú gerincesnek nyújtanak menedék- és költőhelyet. Funkcionális szempontból az erdőben maradó faanyag korhadéka a talajnedvesség megőrzése, a mikorrhiza tevékenység fenntartása szempontjából előnyös.
A felsorolt példák érzékeltetik, hogy az ökológiai tartamosság követelményei az erdészeti tevékenység széles körű átértékelését teszik szükségessé; ennek első, kedvező jelei már tapasztalhatók. A könyvben tárgyaltakkal a szükséges szemléletváltáshoz kívánunk – reményeink szerint – hozzájárulni.

3. fejezet - Társulástani alapvetések 



Populációbiológiai alapok

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





Egyedszám-gyarapodás és korlátai



Egy életközösségben a legkönnyebben felismerhető és elkülöníthető csoport az azonos fajhoz tartozó egyedeké, amelyek a szaporodás és átörökítés révén közös – ha nem is azonos – öröklött tulajdonságokkal rendelkeznek. A környezettel szemben támasztott igényük és viselkedésük hasonló, kapcsolataik ezért egysze-rűbbek, áttekinthetőbbek. Az ökológiában egy meghatározott térben együtt élő, azonos fajú és szaporodási közösséget alkotó egyedek csoportját populációnak (más szóval démnek) nevezik.
A populáció az életközösségben részt vevő egyedek számával (N) vagy a sűrűséggel (denzitás, N/területegység) jellemezhető. Az egyedszám alakulása a populációra jellemző szaporodási és halálozási viszonyoktól függ, amelyet a be- és elvándorlás (migráció) mértéke módosít.
A szaporodási ráta (natalitás = b) az adott időszakra vonatkoztatott utódlétszám. Általában a populáció valamennyi egyedére vonatkoztatva szokás megadni. Állatpopulációk esetében a szaporodóképességet a nőivarú egyed összes utódainak számával, a termékenységgel (fertilitás) fejezik ki. A szaporodási ráta szorosan összefügg a populáció szaporodásra képes egyedeinek számával, vagyis a koreloszlással és az ivararánnyal.
A lehetséges utódok számát alapvetően a faj szaporodásbiológiai sajátosságai határozzák meg (magtermés mennyisége és gyakorisága, peteszám, alomszám, generációk száma évente stb.), amely alapján a potenciális szaporodási ráta kiszámítható. Ennek azonban csak elméleti jelentősége van, mert a tényleges (aktuális) szaporodási ráta ennél lényegesen kisebb érték. Fás növények esetében a potenciális és aktuális szaporodási ráta különbsége 3–5 nagyságrendet is elérhet.
A halálozási ráta (mortalitás = d) a populációban egy időegység alatti halálozások arányát adja meg. Reciproka a túlélési ráta. A halálozási rátát a faji adottságok és a koreloszlás mellett a sűrűséggel összefüggő versengési feltételek is jelentősen meghatározzák. Korosztályonként elemezve a mortalitás, illetve túlélés jellegzetes lefutású görbéket ad, amelyeket három alaptípusba lehet sorolni:
	korral exponenciálisan növekvő mortalitás (ember, fejlett országokban),

	korral alig változó mortalitás (madarak, ember, fejlődő országokban),

	korral exponenciálisan csökkenő mortalitás (az élőlények nagy részére érvé-nyes, pl. fákra is)



A korosztályok adataiból összeállítható koreloszlást a felsorolt demográfiai tényezők határozzák meg. Alakulásából következtetni lehet a populáció dinamizmusára (felfutó – stagnáló – elöregedő), egyúttal jól tükrözi a populációra ható külső hatásokat is (pl. természeti csapások).
Korlátozó feltételek hiányában, a populáció kiinduló egyedszáma (No) a nettó reprodukciós ráta (R) által meghatározott mértékben gyarapszik. R értéke a kiindulási és a következő generáció egyedszámának hányadosa: R = N1/No . Az „x”-edik generációban az egyedszám az Nx = NoRx összefüggés szerint alakul. A gya-korlatban azonban a generációk általában átfedik egymást: az egyedszám alakulását „t” időpontra az Nt = Noert összefüggés adja meg (e = 2,72). Az „r” tényező a belső reprodukciós ráta, értéke a választott időegységre vonatkoztatott egyedszámváltozás, amely a születési és halálozási ráta különbségéből adódik, azaz r = b – d. Csökkenő egyedszámú populációban az r értéke negatív.
A nettó és belső reprodukciós ráták természetesen szoros kapcsolatban állnak egymással. Míg R a teljes egyedszámra adja meg a gyarapodás mértékét, r a relatív növekményt jelzi; stagnáló egyedszám esetén R értéke 1, r pedig 0. A két ráta közötti kapcsolat r = ln(R) , illetve R = er .
Konstans reprodukciós ráta mellett a populáció egyedszáma exponenciálisan növekszik, de ez nyilvánvalóan csak korlátozott ideig lehetséges. Az exponenciális növekedés ökológiai lehetetlenségét Thomas Malthus angol közgazdász ismerte fel (1798). Az emberiség létszámgyarapodásának példáján rámutatott arra, hogy a növekedést az erőforrások korlátozott volta óhatatlanul lefékezi. Charles Darwin nevéhez fűződik a felismerés, hogy a túlszaporodásból adódó kényszerű kiválogatódás (a természetes szelekció) az evolúció egyik, ha nem is kizárólagos motorja.
A környezet korlátozott eltartóképessége az exponenciális növekedést logisztikussá formálja, amennyiben a populáció szaporodási rátája a környezeti potenciál által meghatározott K egyedszámhoz közeledve lelassul, az egyedszám kedvező esetben ezen a szinten stabilizálódik. Az összefüggést matematikailag Verhulst egyenlete fogalmazza meg:
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Amennyiben az egyedszám nagyon alacsony, a szaporodás lehetősége – különösen magasabbrendű gerinceseknél – lecsökken, a populációt a kihalás veszélye fenyegetheti. A populáció fenntartásához szükséges minimális egyedszám (M) figyelembevételével Verhulst egyenlete a következőképpen alakul:
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Az egyedszám-gyarapodás maximális értékét az N = K/2 inflexiós ponton veszi fel, amely a hasznosítás szempontjából optimális; ez az az egyedszám, ahol a legtöbb biomassza nyerhető a populációból, itt a legnagyobb a populáció produktivitása (1. ábra).

1. ábra - Egy populáció egyedszám-gyarapodásának elméleti és tapasztalati görbéje korlátozott eltartóképességű környezetben
[image: Egy populáció egyedszám-gyarapodásának elméleti és tapasztalati görbéje korlátozott eltartóképességű környezetben]




Eltartóképesség és egyedszám



Az egyedszám a születési és halálozási ráta módosulásának eredményeképpen alakul az eltartóképesség körüli szinten, vagyis a két tényező sűrűségfüggő. A sűrűségfüggés elsősorban a mortalitás növekedése és a reprodukciós ráta csökkenése révén érvényesül, de hatással van az egyedek növekedésére és egészségi állapotára is. Növekvő sűrűség mellett a testméret és a reproduktív készség csökken, a betegségérzékenység növekszik.
A Verhulst-egyenlet által leírt visszacsatolásos szabályzás a valóságban nem érvényesül maradéktalanul. Az egyedszám növekedése nem áll le az elméleti K értéknél, az eltartóképesség korlátja csak késleltetve érvényesül. Ennek következtében a populációlétszám a faji sajátosságoktól függően kisebb-nagyobb mértékben ingadozik az optimális érték körül, esetleg időszakos, erős fluktuációt mutat (2. ábra). Amennyiben a faj a sűrűség alakulására érzékenyen reagál, b és d hamar egyensúlyba kerül, és a populáció K egyedszám körül stabilizálódik. Minél kevésbé sűrűség-érzékeny a faj, egyedszáma annál nagyobb ingadozásokat fog mutatni.

2. ábra - A létszám alakulása különböző típusú populációdinamikai feltételek között
[image: A létszám alakulása különböző típusú populációdinamikai feltételek között]


Fent: egy csekély létszámingadozást mutató sirályfaj (költő párok száma egy északi-tengeri szigeten, Whittaker nyomán). Középen: egy szélsőséges létszámingadozásra hajlamos rovarfaj, a kis téli araszoló gradációdinamikája a felsőtárkányi fénycsapda adatai alapján. 1962–1993 (befogott darabszám). Lent: ragadozó és prédaállat létszámingadozása (felvásárolt nyúl- és hiúzgereznák száma a kanadai HBC társaság adatai szerint. 1845–1935): a Lotka–Volterra-törvény érvényesülésére gyakorta hivatkozott példa

A populáció élete során a környezeti eltartóképesség által meghatározott egyedszám (K) sem mindig állandó. Az erőforrások kimerülése vagy más, versengő faj által való igénybevétele drasztikusan megváltoztathatja a fenntartható egyedszám szintjét. Növényeknél a fényért, illetve a vízért folytatott versengés során a kompetitíven hatékonyabb faj a versengésben visszamaradó fajnál fokozott mortalitást vált ki, ezen fajok egyedszáma jellegzetesen fluktuál, pl. az átmenetileg vegetáció nélküli területeket kolonizáló gyom- és pionír fajok (pl. vágásnövények) esetében. Állatok esetében a ragadozó-préda kapcsolat a táplálékbázis kimerülésével, majd újbóli gyarapodásával mind a ragadozó, mind a prédaállatnál egymást követő ciklikus létszámingadozásokat idézhet elő (Lotka–Volterra-ciklus; leírása a kistestű gerincesekről szóló fejezetben). Az eltartóképességet meghaladó egyedszám mellett mortalitást fokozó tényező lehet állatpopulációk esetében a patogének gyorsabb terjedése, a zárt tartásban megfigyelhető agresszívabb magatartás, esetleg a kannibalizmus.
A populáció létszámának erős lecsökkenése esetén viszont a kipusztulás ellen hat a túlélő egyedek visszaszorulása refugium biotópokba, ahol a kompetíciós nyomás enyhébb. Erősen lecsökkent egyedszám mellett a mortalitást befolyásoló károsítók, kórokozók hatása is csökken, mivel kisebb a megtalálás, illetve a fertőzés veszélye.
Lényeges, hogy a sűrűségfüggést előidéző tényezők hatása nem küszöbölhető ki: ha egy korlátozó tényező megszűnik vagy gyengül, másik tényező lép a helyébe. Amennyiben egy populáció egyedszáma hosszabb időre függetlenedne a korlátozó tényezőktől, az erőforrások kimerítése elkerülhetetlenül szélsőséges létszámingadozáshoz és a populáció összeomlásához vezet.
A faj életstratégiája, a táplálkozási (ragadozási) feltételek a fajra jellemző egyedszám-dinamikát határoznak meg. Jellegzetes típusok a nagyjából konstans egyedszámú K-stratégisták (lásd az életstratégiák fejezetben), a ciklikusan hullámzó egyedszámú ragadozó–préda rendszerek és a rendszertelenül hullámzó egyedszámú, kolonizáló (pionír) növényfajok, illetve gradációra hajlamos állatfajok.

Egyedsűrűség és méret kapcsolata



Mint már említettük, a populáció egyedsűrűsége (N) és az egyedek testmérete (W) között fordított összefüggés áll fenn. Számos növényfaj elemzése alapján Yoda és munkatársai (1963) elegyetlen, egykorú populációkra az alábbi összefüggést találták:

logW = ? logN + ß

Míg ß fajtól függő állandó (többnyire 3,5–4,4 közötti érték), ? értékére fajtól függetlenül –1,5-höz, illetve –3/2-hez közeli értéket kaptak. Az összefüggést „3/2 törvény”-, illetőleg „gyérülési szabály”-ként az ökológia egyik alapvető, általánosan érvényes törvényének tartották. Időközben a törvény érvényességét többen megkérdőjelezték, mert -3/2-től lényegesen eltérő koefficiens-értékeket kaptak. Feltehető, hogy a koefficiens nagysága a fényigénnyel is összefügg, de azzal is, hogy a növény nyitva- vagy zárvatermő-e (Somogyi, 1995). A törvény fás növényekre való alkalmazhatóságával a továbbiakban foglalkozunk.
Tekintettel arra, hogy természetes körülmények között egy elegyetlen populáció sűrűsége a környezet (termőhely) eltartóképessége függvényében állandósul, ez egyúttal azt is jelenti, hogy változatlan környezetben a populáció egységnyi területre eső biomasszája is állandó; ugyanis az egységnyi területre eső biomassza a testsúly – vagy térfogat – és az egyedsűrűség szorzata. Mivel a 3/2 törvény alapján a testsúly is a sűrűségtől függ, az érett korú, természetes állapotú populáció biomasszája tulajdonképpen csak az egyedsűrűség függvénye, ami adott élő- vagy termőhelyen állandó, vagyis bolygatatlan körülmények között a várható hozam adott körülmények között állandó. A szintén általános érvényű „konstans végső hozam” törvénye szerint tehát az elegyetlen populáció hozama a környezeti adottságok függvényében előre becsülhető, és a természet szabta határon túl nem növelhető.

Az egyedszám-szabályozás törvényszerűségei faállományokban

Somogyi, Zoltán
Erdészeti Tudományos Intézet





Általánosan ismert, hogy az egykorú, elegyetlen faállományok törzsszáma az állomány korának előrehaladtával minden külső beavatkozás nélkül is folyamatosan apad. Ez a folyamat, a gyérülés, minden növényi populációban megfigyelhető, általánosan érvényesülő jelenség. E jelenség minél pontosabb ismerete a gyakorlati erdőgazdálkodásban különösen fontos (Majer, 1965; Szappanos, 1965). A gazdálkodás célja e tekintetben a körülményektől függően kétféle lehet. Egyrészt cél lehet a nemkívánatos gyérülés megelőzése, amikor is az ún. tisztítások és gyérítések során mesterséges úton megfelelőképpen csökkenteni kell a fák egyedszámát, de éppen ellenkezőleg, lehet az is, hogy – e műveletek elhagyásával – kihasználjuk a természetes törzsszámcsökkenést. Az első esetben ismerni kell az erdőművelési beavatkozások legcélszerűbb időpontját és mértékét, a másikban pedig azt, hogy mikor és milyen mértékű gyérülés várható az állományban.
A gyérüléssel kapcsolatos eddigi hipotézisek jórészt a már részben tárgyalt, a gyérülés jelenségét leíró „3/2 hatványtörvénnyel”, más néven „gyérülési törvénynyel” kapcsolatosak. Ennek részletesebb ismertetése előtt azonban szükséges konkrétabban definiálni, illetve megkülönböztetni a faállományok sűrűségének jellemzésére használt, különbözőképpen mérhető „sűrűség” fogalmakat.
Az általános értelemben használt „sűrűség” fogalom relatív jelentésű és arra utal, hogy az egyedek az általuk elért méretekhez képest milyen közel találhatók egymáshoz: minél közelebb vannak a fák, annál sűrűbb a faállomány. E sűrűség mérésére felhasználható az egyedek területi sűrűségére utaló egyedsűrűség, amely megadható a területegységre eső egyedszámmal. Ez evidens módon nem azonos a faterméstanban hagyományosan használt sűrűség fogalommal, az itt nem alkalmazható fatérfogat-sűrűséggel, amely egy konkrét faállomány tényleges és a fatermési táblákból megállapítható, ún. táblai fatérfogatának az aránya.
A „3/2 hatványtörvény” az egyedsűrűség és a faméretek között teremt összefüggést. Ennek egyik első vizsgálója Reinecke volt (Assmann, 1970). Ô a fák átlagátmérője (D, cm) és egységnyi területen található darabszáma (N, db/ha) között az alábbi összefüggést találta:

lnN = k – ? · lnD

Az ? koefficiens értékét az általa vizsgált fafajokra Reinecke egységesen 1,605-ben állapította meg (k értéke fajonként változó volt). Később azonban kimutatták, hogy ? értéke alacsonyabb a toleránsabb, árnytűrőbb fafajokra és magasabb a fényigényes, intoleráns fajokra (Zeide, 1985).
A faméret–egyedsűrűség összefüggés elemzése néhány hazai fafajra



Az alábbiakban néhány hazai fafaj példáján elemezzük a faméretek és az egyedsűrűség összefüggését. Mindegyik esetben, a rendelkezésre álló adatok által szabott korlátok miatt, a faméretet a föld feletti fatérfogattal (v, ill. V) jellemezzük, és csak elegyetlen, egykorú állományokkal foglalkozunk.
Először az összefüggés eredeti, Yoda és munkatársai által felírt formáját elemezzük faállomány-adatok alapján. A 3.
							ábra kocsányostölgy-faállományokban létesített fatermési és erdőnevelési kísérleti parcellák adatainak a felhasználásával készült. Látható, hogy a pontok viszonylag szabályosan, egy egyenes mentén helyezkednek el. Ez az egyenes a log(N)-log(v) síkot két részre osztja, és a pontok csak az egyik félsíkba esnek. A „gyérülési törvény” elve – eredeti megfogalmazásában – ily módon egy határegyenest jelöl ki, s a „gyérülés törvényét” az alábbi alakban lett volna helyes megadni:

ln vmax = ? · ln N + ß

ahol vmax az N-hez tartozó maximális átlagos egyedtérfogatot jelöli.

3. ábra - Az egyedtérfogat (v, m3/fa) és az egyedsűrűség (n, db/ha) összefüggése logaritmikus transzformáció után kocsányos tölgyre. Az ábra a gyérülési határegyenest és annak becsült képletét is ábrázolja (Somogyi, 1995)
[image: Az egyedtérfogat (v, m3/fa) és az egyedsűrűség (n, db/ha) összefüggése logaritmikus transzformáció után kocsányos tölgyre. Az ábra a gyérülési határegyenest és annak becsült képletét is ábrázolja (Somogyi, 1995)]



Kocsányos tölgy esetében az ábra szerint a határegyenes iránytangensére –1,34 adódott, ami eltér a „törvény” által megadott –1,5-től. Megjegyzendő, hogy az egyenes „illesztése” manuális úton, nem pedig statisztikai módszerekkel történt. A ß-ra kapott 3,67-es érték megfelel az eddigi tapasztalatoknak. Nemcsak az egyenes helyzete érdekes azonban a pontokhoz viszonyítva, hanem az egyes pontok helyzete is az egyeneshez viszonyítva. Minden egyes pont vonatkozásában ugyanis felmerül az a kérdés, hogy miért vannak olyan távol – vagy olyan közel – az egyes pontok az egye-nestől?
Adott átlagos famérethez különböző egyedsűrűségek tartozhatnak. Az adott időpillanatban mérhető egyedsűrűséget a gyérülés, a már említett tisztítások és gyérítések, illetve a különböző (egyedsűrűségtől nem függő) károsítások határozzák meg. A gyérülés, illetve a helyesen elvégzett gyérítések a megmaradó egyedek túlnyomó többségét egy ideig kedvező helyzetbe hozzák, így új gyérülés néhány évig nem vagy alig jelentkezik. Mindezek miatt a kigyérült, valamint a meggyérített faállományok adatpárjai a határegyenestől – elméletileg – távolabb esnek, mint a besűrűsödötteké. Ezért nem lehet a nem teljes sűrűségű állományok N–v pontjait felhasználni a határegyenes helyzetének megállapításához.
Szükséges leszögezni azt is, hogy a határegyenes nem ad semmilyen felvilágosítást sem arra vonatkozóan, hogy egy-egy konkrét állományban milyen sűrűségnél kezdődik meg a gyérülés, sem arra nézve, hogy a gyérülés milyen mértékű lesz. Ezek megbecslésére további szempontokat kell figyelembe venni, és további kutatásokat kell folytatni. A határgörbék kizárólag azt mutatják meg, hogy mi az a maximális sűrűség, amelynél a gyérülés feltétlenül bekövetkezik.
Fatermési táblák segítségével további törvényszerűségek ismerhetők fel. A bükkre készített tábla (Mendlik, 1986) adatait fatermési osztályonként összekötve, a leggyakoribb méret- és sűrűség-dimenziókban mutatja a 4.
							ábra. Látható, hogy a különböző fatermési osztályok adatai különböző görbék mentén helyezkednek el, vagyis hogy a fatermési osztálynak jelentős hatása van a törzsszám és a fatérfogat egymáshoz való viszonyának kialakulásában (Somogyi, 1995). Így pl. 1000 db/ha-os törzsszám mellett az I. fatermési osztályban (a legjobb termőhelyen) a fatérfogat kb. 450 m3/ha, a VI. osztályban (a legrosszabb termőhelyen) viszont csak 250. Megfordítva, ugyanolyan fatérfogatot – pl. 200 m3/ha – feltételezve az I. fatermési osztályban közel 6000, a VI. fatermési osztályban azonban csak mintegy 1600 fa található hektáronként.

4. ábra - Bükkösök hektáronkénti fatérfogata (V, m3/fa) és az egyedsűrűsége (N, db/ha) közti összefüggés fatermési osztályonként (Mendlik, 1986 fatermési táblájának adataiból szerkesztve)
[image: Bükkösök hektáronkénti fatérfogata (V, m3/fa) és az egyedsűrűsége (N, db/ha) közti összefüggés fatermési osztályonként (Mendlik, 1986 fatermési táblájának adataiból szerkesztve)]



A fatermési táblákból az is kiolvasható, hogy ugyanabban a korban egy gyengébb termőhelyű állomány törzsszáma általában jóval nagyobb – fatérfogata pedig természetesen jóval kisebb –, mint egy jobb termőhelyűé. Ez azonban nincs ellentmondásban a fentiekkel, hiszen a jobb termőhelyen jobban növekvő fák jóval fiatalabb korban érnek el egy bizonyos méretet, ezért hamarabb megy végbe köztük a gyérülés, mint a gyengébb termőhelyeken. (Megjegyzendő, hogy mivel a fatermési táblákat nemcsak maximális sűrűségű faállományok adatai alapján szerkesztették, ezért azok a határgörbék pontos helyének megállapítására nem használhatók.)


A növényi életciklus



A növényi és állatpopulációk alapvetően azonos populációdinamikai és ökológiai törvényeknek engedelmeskednek. Az állatokkal egybevetve a növények rendelkeznek azonban néhány különleges tulajdonsággal, amely megfigyelésüket, elemzésüket megnehezíti. Figyelembe kell venni, hogy a növényt, de különösen a fás növényt, helyhezkötöttsége miatt a környezeti hatások jobban befolyásolják, azok elől kitérni nem képes. A helyhez kötött életmód miatt a szomszédos egyedek kölcsönhatása mind fajon belül, mind a fajok között nagyon határozottan jelentkezik; ezzel összefüggésben az egyed méretét, megjelenését a populációban elfoglalt szociális helyzete nagymértékben befolyásolja. Az életkor és méret-kapcsolat bizonytalansága, az egyedi megjelenés plasztikussága miatt (de az egyáltalán nem ritka vegetatív szaporodás miatt is) a növénypopulációt a méret-, (térfogat-, hozam-)viszonyok rendszerint jobban jellemzik, mint az egyedszám.
Ökológiai megközelítésben a növényi életciklust öt fontosabb szakaszra oszthatjuk, amelynek mindegyikében a környezet, mintegy szűrőként, az egyedszámot szelektív vagy véletlenszerű módon korlátozza; ez a terjedési (diszperziós), a magnyugalmi, a csírázási, a versengési és a szaporodási (reprodukciós) életszakasz.
Terjedés (diszperzió)



A növényi élet számára alkalmas élőhelyekre – és az arra alkalmatlanok nagy részére is – soha nem szűnő esőként hull megszámlálhatatlan spóra, mag, egyéb szaporodást szolgáló növényi képlet. Ezáltal a populáció közelebbi és tágabb környezetét nemzedékről nemzedékre „teszteli” újabb alkalmas élőhely fellelése és az elterjedési terület bővítése érdekében.
A magok terjesztését tekintve az erdőállomány különböző szintjeiben eltérő stratégiákat figyelhetünk meg. A lágy szárú szint növényei között gyakori az állatok által terjesztett (zoochor) szőrös vagy horgas termés (pl. Galium, Geum, Mercurialis fajok) vagy hangyák által fogyasztott függelék a termésen („hangyakenyér”; Viola, Galanthus fajok), ugyanakkor a cserjeszint fajainak termése sokszor húsos, élénk színű a madarak figyelmének felkeltésére (pl. Sambucus, Cornus, Crataegus, Prunus, Taxus fajok). A koronaszint pionír életmódot folytató fás növényei általában a szél útján terjesztik magjaikat (anemochoria), amelyek aprók, gyakran szárnyasak (pl. Pinus, Alnus, Betula fajok). Számos, átmeneti jelleget mutató elegyfafaj magja ugyanakkor közepes nagyságú és átfekvő, nehezen csírázó, pl. a gyertyán, a hársak, juharok, kőrisek magja. Gyakran nagymagvúak a klimaxtársulások fajai (pl. Quercus, Abies, Fagus fajok), amelyek a gravitáció mellett a kisemlősök és egyes madárfajok terjesztésére vannak utalva (részletesebben lásd a madarakról szóló fejezetben). Nemritkán a növény élőhelye, előfordulásának mintázata a terjesztő állatfaj életmódjával van összefüggésben.

Nyugalmi fázis



Az új nemzedék megjelenését hosszabb-rövidebb magnyugalmi időszak előzi meg. Ha a mag vagy egyéb szaporítóképlet nedvességtartalma elég csekély és a maghéj elég átjárhatatlan, a nyugalmi állapot hosszú évekig is eltarthat. A mag átfekvőképessége mellett a nyugalmi állapotot megnyújtja a víz- és fényhiány, valamint a levegőtlenség a talajban.
A nyugalmi állapotba került magvak a talajélet és fizikai hatások következtében a talaj felső 25–30 cm-es rétegébe ágyazódnak. A lappangó „magbank” összetétele lényegesen eltérhet az aktuális növénytakaróétól. Egyes vágásnövények magjai (pl. szeder, gyűszűvirág) az élőhely megbolygatásakor, tarvágás után felszínre kerülve indulnak csírázásnak. Az átfekvő magvak felhalmozása a felső talajrétegekben számos faj esetében sikeres stratégia lehet (5. ábra). Míg a kemény héjú akác magja mintegy 10–15 évig megőrzi csíraképességét a talajban, egyes gyommagvak (pl. Chenopodium, Spergula fajok) akár több száz évig életképesek maradnak (Harper, 1977). Vannak adatok 1000 évnél tovább életképesen maradt, talajban eltemetett magvakról is (pl. indiai lótusz; Altman és Dittmer, 1964).

5. ábra - Egy 28 éves akácállomány feltalajában felhalmozódott akácmag mennyisége (db/l). Az elemzett rétegek vastagsága 15 mm. Bár a magvak életkora a mélyebb rétegekben 15 évet is elérhet, a feltalajból kirostált mag csíraépessége meghaladja a 90%-ot (Marjai, 1972 adatai felhasználásával szerkesztette Mátyás Cs.)
[image: Egy 28 éves akácállomány feltalajában felhalmozódott akácmag mennyisége (db/l). Az elemzett rétegek vastagsága 15 mm. Bár a magvak életkora a mélyebb rétegekben 15 évet is elérhet, a feltalajból kirostált mag csíraépessége meghaladja a 90%-ot (Marjai, 1972 adatai felhasználásával szerkesztette Mátyás Cs.)]




Csírázás (újulat megjelenése)



A csírázás előfeltétele a nyugalmi állapot feloldása és bizonyos fizikai feltételek megléte, így megfelelő hőmérséklet, nedvesség, esetleg – a föld felett csírázó fajok esetén – fény is. A csírázást kiváltó feltételek nincsenek közvetlen összefüggésben a faj felnőtt egyedei ökológiai igényeivel, vagyis a csírázás nem élőhely-specifikus. Így pl. montán erdőkben gyakori jelenség a lucfenyő felújulása kidőlt fatörzseken, korhadó tuskókon, ami elsősorban a kedvezőbb csírázási feltételekre ve-zethető vissza. Nagy jelentőségű a felújulásnál a talajfelszín mikrotopográfiája, tömörödöttsége, az avarréteg vastagsága stb. A sűrű lágy szárú vagy mohaszint általában akadályozza a csírázást, az ásványi talajfelszín sokszor kedvező. A fajon belüli versengés ebben a fázisban nem játszik szerepet.
A csírázáshoz szükséges fizikai feltételek hiánya a termőhely betöltésére, hasznosítására egyébként alkalmas faj számára meghódíthatatlanná teszi az élőhelyet. A természetes felújulás elmaradása tehát önmagában még nem jelenti azt, hogy a faj az adott termőhelyen nem találja meg életfeltételeit.

Versengés (kompetíció) a populáción belül



Versengés alatt a más szervezet számára is fontos környezeti tényező (táplálékforrás, víz, fény) elvonását, illetve hasznosítását értjük akkor is, ha ez felismerhető „agresszivitás” nélkül történik. A versengés az életciklus minden szakaszát végigkíséri az újulati fázistól az élettartam végéig. A versengésben elmaradó egyedek asszimilációja előbb-utóbb a kompenzációs szint alá süllyed, ami pusztulásukhoz vezet; ez a sűrűségfüggő mortalitás megnyilvánulása a populációban. Egy adott termőhelyen a versengés során fennmaradni képes egyedsűrűség egyrészt a rendelkezésre álló erőforrásoktól, azaz az eltartóképességtől (termőhelyi potenciáltól), másrészt az egyedek élőhellyel szemben támasztott igénytől függ. 
Fás növények esetében különösen szembeötlő a mérettel arányosan növekvő növőtérigény, amely a korral csökkenő egyedszámhoz vezet. Az azonos fajú egyedek versengésének elviselése a genetikailag meghatározott toleranciától függ. Az állatfajokkal ellentétben a növények, de különösen a fás növények esetében, a kompetíció döntően befolyásolja az egyed megjelenését: a felső faállományszintek korlátozó hatása miatt az azonos méretű egyedek kora természetes körülmények között nagyon eltérő lehet. Számos, fiatal korban árnytűrő fafaj (pl. jegenyefenyő) esetében jellegzetes, hogy az újulat akár évtizedekig is képes vegetálni az alsó szintben.
A versengés a virágzásra és terméshozásra is kihat. Általában érvényes, hogy a növőtér korlátozása a generatív szervek képzését erősebben befolyásolja, mint a növekedést. Egynyári növények esetében növekvő sűrűséggel a virágok, terméskezdemények abortálnak, az egyedenkénti maghozam csökken. Évelő növények a nagyobb sűrűségre a vegetatív életszakasz meghosszabbodásával reagálnak, így pl. a kétnyáriak élettartama megnövekszik. Fás növények növőterének csökkenése esetén a terméshozás sokkal erősebben esik vissza, mint a magassági vagy átmérőnövekedés; ez a gyümölcsfákra is érvényes. Kiemelendő, hogy a termésmennyiség csökkenésével ellentétben a magméret a külső hatásoktól aránylag független, genetikailag meghatározott tulajdonság.
Fentiek alapján világos, hogy az egyébként genetikailag rögzült energiameg-osztás vagy allokáció a vegetatív és generatív szervek között a versengési viszonyok hatására eltolódik, illetve ez az arány a növőtér változtatásával befolyásolható. 

Szaporodási (reprodukciós) fázis



A populáció ökoszisztémában elfoglalt helyét nagyban meghatározza a virágzás és magtermés által meghatározott reprodukciós stratégia. A generatív szaporodásmódok alapvetően két típusa különül el a növényeknél: a) az életciklus végén, egyszer termő fajok, egy- és kétnyári életformájú lágyszárúak stratégiája, fás növények esetében igen ritka, ide tartozik a legtöbb fa alakú bambuszfaj, amelyek fajtól függően 3–120 évet élnek meg virágzásig, utána elpusztulnak; b) többször termő fajok: az évelőkre és fás növényekre jellemző, fás növények esetében az életciklus juvenilis (vegetatív) és érettkori (generatív) szakaszra bomlik. A generatív szakasz hossza fajra jellemző tulajdonság. Mivel záródott faállományokban a felújulás lehetősége nagymértékben véletlen tényezőktől, pl. széldöntéstől függ, a termőkor minél hosszabb volta fontos tényező.
A termőrefordulás koraisága jelentős előny a fajon belüli és a fajok közötti versenyben egyaránt, de csak abban az esetben, ha ez a faj kompetitív készségét nem korlátozza; fás növények esetében csak a kezdeti és átmeneti szukcessziós fázisok gyengén záródó közösségeiben nyújt előnyt, ezért a pionír jellegű fajokra jellemző stratégia. A klimaxfajok (bükk, tölgyek, jegenyefenyő) esetében az evolúció a hoszszú juvenilis szakaszt és kései termőrefordulást részesítette előnyben. Az idős egyedek szerepe fás populációk felújulásában döntő: a legnagyobb növőteret foglalják el, és a legtöbb magot képesek teremni. (Állatpopulációkban ezzel szemben az idős egyedek reprodukciós szerepe alárendelt.). Azonos korú populáción belül a domináns helyzetben lévő egyedek általában előbb fordulnak termőre.
Az azonos fajú egyedek előfordulási mintázata az evolúció során kialakult beporzási móddal is összefüggésbe hozható. A boreális és mérsékelt övben, ahol a fajdiverzitás aránylag csekély, és az azonos fajú egyedek összefüggő, nagy létszámú populációkban fordulnak elő, a szélbeporzás gyakori. Délebbre, fajgazdagabb életközösségekben, ahol az azonos fajú egyedek nagyobb távolságra találhatók egymástól, a rovarok és gerincesek (madarak, kisemlősök) szerepe a beporzásban nagyobb. Utóbbiak a trópusokon a növényfajok mintegy 20%-át porozzák be. A beporzás evolúciósan kialakult módja azonos nemzetségen belül is változhat; a Quercus nemzetség mérsékelt övi fajai szélbeporzók, a szubtrópusi fajok többsége viszont rovarporzó (Packham et al., 1992).
Fás növényeknél a magtermés rendszeressége a faj életmód-stratégiájával függ össze. Az évente rendszeres magtermés általában a pionír jellegű fajok jellemzője, a fafajok többsége többé-kevésbé rendszertelen ciklusosságot mutat. A magtermés szakaszossága fiziológiai és időjárási okokra vezethető vissza. Különösen a nagymagvú klimaxfajok magtermése rendszertelen, aminek evolúciós magyarázata is lehet: a nagy tápértékű magvakra specializálódott magkárosítók populációi ciklikus magtermés mellett kevésbé tudnak felszaporodni. Ennek ellenére a magtermésben okozott veszteségek oly nagyok, hogy igazán jó magtermő évek csak évtizedenként vagy még ritkábban fordulnak elő. A létrejövő újulat szempontjából a közbeeső évek jelentősége elhanyagolható.
A vegetatív és a generatív szervek képzésére fordított energia arányát, vagyis az allokációt, öröklött tulajdonságok és a korábbiakban taglalt versengési feltételek határozzák meg. A terméshozás kétségtelenül energiát von el az egyed túléléséhez szükséges növekedéstől. Fás növények esetében a tápanyagok hasznosításáért bizonyos versengés figyelhető meg a vegetatív és generatív rügyek képzésében, ami hozzájárul a terméshozás szakaszosságához; nagyon sok fafaj (elegyfajok, erdeifenyő) esetében két- vagy hároméves virágzási ciklus figyelhető meg. A szaporodásra fordított energia általában az egyszer termő fajok esetében nagyobb, a többször termőknél kisebb. Fás növények és évelő lágyszárúak a nettó asszimiláció energiatartalmának 20%-nál kisebb részét, az egynyáriak 20-30%-át fordítják termésképzésre. Az allokációs arányok (termésmennyiség, a magvak mérete) fajon belül jelentős genetikai változatosságot mutatnak, így szelekció révén viszonylag könnyen befolyásolhatók: a kultúrgabonák esetében 40%-os arányt is elértek.
Az energiaallokációval összefügg a faji tulajdonságok által meghatározott magméret. A növényfajok életmódját elemezve feltűnik, hogy a magméret és az életmód között összefüggés mutatható ki. A szaprofita, parazita életmódot folytató fajok esetében a megfelelő gazdanövény, illetőleg tápközeg megtalálása, úgy tűnik, a leghatékonyabb nagymennyiségű, igen apró szaporítóképlet (mag, spóra) szétszórása révén. A vegetációfejlődés kezdeti lépcsőfokait elfoglaló, pionír jellegű növényfajok magmérete is általában apró, a később betelepülő elegyfajoké közepes. Ugyanakkor a szukcesszió kései fázisában megjelenő klimaxfajok magjá- nak, az erős kompetíció leküzdésére, rendkívül nagy a tartaléktápanyag-tartalma (2. táblázat). Egyes trópusi fafajok szélsőségesen nagy méretű magvakkal rendelkeznek, aminek nincs közvetlen evolúciós magyarázata, így az indiai-óceáni Seychelle-szigeteken honos Lodoicea maldivica pálma (coco-de-mer) diója 15–30 kg-ot is elérhet: beéréséhez 6 évre van szükség.

2. táblázat - A növényfaj életmódja és a mag- (spóra-)tömeg közötti összefüggés
	Faj és életmód
	Mag- (spóra-)tömeg (g/db) nagyságrendje

	Tölgy (Quercus sp., klimax faj) 
	106

	Bükk (Fagus sp., klimax faj) 
	10–1

	Erdeifenyő (Pinus sylvestris, pionír faj) 
	10–2

	Nyír (BetuLa sp., pionír faj) 
	10–4

	Fenyőspárga (Monotropa hypopitys, szaprofita faj) 
	10–6

	Tinóru (Boletus sp., szaprofita faj) 
	10–8





Végül megemlítendő, hogy a kedvezőtlen feltételek melletti bizonytalan generatív szaporodás reális alternatívája a vegetatív terjedés. Az évelő fűféléknél gyakori szaporodásmód fatermetű növények esetében ritkább; megfigyelhető pl. a fehér nyár esetében, a Duna–Tisza közi száraz homokbuckákon. Cserjéknél gyakoribb, pl. a cserszömörce jellegzetes sarjtelepeket (polikormonokat) képez a szélsőségesen száraz karsztbokorerdőkben. Gyakori az erdőtípusjellemző lágyszárúak körében (pl. bükksás). A fafajok közül pl. egyes fűzfajok, a mezei szil, az ezüsthárs esetében fordul elő.

Élettartam



A versengő korosztályokban a mortalitás a kompetíció által okozott tápanyag-, víz- és fényhiánnyal magyarázható. Faállományban a domináns egyedek pusztulásában valószínűleg alárendelt szerepet játszik a versengés. Kiváltó okként szerepelhet a fatestben felhalmozott, károsításra érzékeny holt szövet nagy mennyisége, valamint az arányában egyre kisebb, egyre vékonyabb, de egyre nagyobb felületű élő szövetek, szervek sebezhetősége, tápanyagokkal, vízzel való ellátásának nehézségei és a lombfelület fotoszintetikus hatékonyságának csökkenése. A kiemelkedő egyedeket érő fizikai hatások (széldöntés, hótörés) a környezeti feltételektől függően játszanak döntő vagy kevésbé jelentős szerepet.
Az élettartam alakulását elemezve az összefüggés az életmód és az élettartam között is szembetűnő. Míg az átmenetileg versengéstől mentes élőhelyek kolonizálására berendezkedett pionír elegyfajok általában rövid életűek, a hosszú életű fajok jellegzetesen klimax típusúak. A fás növények között leghosszabb életet megélő fajok a várakozással ellentétben nem a vegetáció számára optimális környezetben honosak. Így néhány száz év feletti életkor a trópusok kedvező klímájában alig fordul elő, de a mérsékelt övben is ritka. Az igen magas, 3000 év feletti kort megérő hegyi mamutfenyők (Sequoiadendron giganteum) igen száraz nyarú magashegységben, 2000 m tszf. magasság körül fordulnak elő Kaliforniában, ahol a más fafajok versengését gyakori erdőtüzek tartják vissza. Számos más, hosszú életet megélő faj is száraz, többnyire mediterrán jellegű klímában fordul elő, pl. a chilei alerze (Fitzroya cupressoides), amelynek legidősebb ismert példánya több mint 3600 éves; továbbá Dracaena, Juniperus fajok, a parti mamutfenyő. Jelenlegi ismereteink szerint a legmagasabb kort megérő fás növény (egyúttal a leghosszabb életű élőlény is a Földön) az USA délnyugati, sivatagos magashegységeiben előforduló Pinus aristata. Kalifornia és Nevada határán, a White Mountains 2900 és 3500 m körüli lejtőin 4500, sőt 4900 éves élő példányokat találtak. Ebben a magasságban a csapadék éves mennyisége mindössze 250 mm, ennek döntő része télen, hó formájában hullik, a vegetációs időszak csapadéka mintegy 60 mm. A januári átlaghőmér-séklet –6,4 °C, a júliusi 11,3 °C (Fritts, 1969). Az idős példányok egymástól nagyobb távolságra, gyakorlatilag kopár dolomittörmelék-lejtőkön találhatók. Figyelemre méltó, hogy az ugyanezen a termőhelyen előforduló Pinus
							flexilis, sőt a cserjeszintet alkotó fás szárú üröm (Artemisia
							tridentata) is magas kort ér el. Úgy tűnik, a magas életkor inkább a kedvező életfeltételek időszakos hiánya és korlátozott versengési feltételek mellett valószínűbb. Magas életkort befolyásoló tényező még a geszt tartóssága, ellenálló képessége farontó szervezetekkel szemben, a faj által elérhető méretek, a járulékos hajtások képzésének képessége stb.


Alkalmazkodás (adaptáció) a változó környezethez



Alkalmazkodás: az élő rendszer fennmaradásának feltétele



Ellentétben a klasszikus fizikai rendszerekkel, az ökoszisztéma nyílt, dinamikus rendszer, amelynek működése folyamatosan változó külső tényezőktől függ. A rendszer identitásának fenntartása az az alapvető biológiai elv, amely az életközösségek és a populációk szintjén egyaránt meghatározza a stabilitást. A megfelelően alkalmazkodóképes rendszer ezért még akkor is stabil maradhat, ha külső hatásra állapotváltozáson megy keresztül, de azonosságának fenntartására képes. Az ökoszisztéma változatlan összetétele, egyfajta „steady-state” állapot tehát nem alapvetően meghatározó stabilitásjellemző.
Az alkalmazkodás megvalósulhat a szabályzás módosulása révén, amikor az alkotóelemek összetétele (trofikus szintek, fajösszetétel, génállomány) tekintetében állapotváltozás nem következik be. A tolerancia, a plaszticitás különböző megnyilvánulási formái szabályzási adaptációnak tekinthetők. Strukturális adaptáció esetén viszont a rendszer elemeiben áll be változás, pl. a populáció géngyakorisága megváltozik vagy az életközösség egyes fajai eltűnnek, mások esetleg belépnek, a fajok közötti kölcsönhatások módosulnak. Tágabb értelemben véve a szukcesszió, sőt a társulás degradációja is strukturális adaptációnak tekinthető.
Az élő rendszer identitásának, stabilitásának fenntarthatósága egyrészt a külső feltételek fluktuációjának mértékétől, erősségétől függ, másrészt viszont az alkalmazkodáshoz szükséges információmennyiségtől. Ennek nyilvánvalóan biológiai jellegűnek kell lennie, és elsődlegesen genetikai természetűnek: a rendszert képező egyedek, populációk DNS-állományába kódolt információ gondoskodik erről a stabilitásról és generációkon átvezető folyamatosságról.

A fizikai és biológiai környezet bizonytalansága



Az eddigiekben a populációt, illetve a fajt mint homogén elemekből álló egységet kezeltük, amely adott erőforrásokkal rendelkező, alapjában változatlan környezetben létezik. A valóságban a környezeti tényezők sem térben, sem időben nem állandók. Ugyanígy, az azonos fajú egyedek reakciója a környezeti hatásokra sem azonos. Az alkalmazkodás az állandóan változó feltételekhez a populáció, azon belül az egyed számára napról napra új, megoldandó feladat (Vida, 1995).
Az égitestek mozgásából adódó napi, évszaki, éves és nagyobb ciklusos változások időben periódusos jellegűek, és még bizonyos kiszámíthatóságot kölcsönöznek a környezetnek. A termőhely topográfiai, hidrológiai és talajviszonyainak térbeli változása viszont már véletlenszerű (legalábbis véletlenszerűnek érzékeli a populáció minden új nemzedéke). A rendszertelen gyakorisággal fellépő katasztrófák és klimatikus szélsőségek mellett a geológiai léptékben mérhető, hosszú távú környezetváltozás olyan tényező, amelyre vonatkozólag semmilyen előrebecslést tenni nem lehet és amely az abiotikus feltételek bizonytalanságát alapvetően meghatározza.
A környezeti bizonytalanság biológiai oldalán figyelembe kell venni a fajok között fennálló kapcsolatok rendkívül széles és változatos körét. A környezeti tényezők térbeli és időbeli fluktuációja miatt a végeredmény mindig egyedi, azaz előre megjósolhatatlan. Ez az értelmezés a biotikus kölcsönhatásokban rejlő, hosszú távú kiszámíthatatlanságot húzza alá (részletesebben lásd a társulások szerveződésénél). A rend és a káosz egyidejű jelenléte a biológiai rendszerek hoszszú távú létezését jellemző tény. A káoszt mint a kiinduló feltételektől való szélsőséges függést értelmezve megállapítható, hogy az evolúció menete nem nélkülözi a kaotikus jelleget. A természeti törvények az evolúció útját kijelölik ugyan, de az ok-okozati kapcsolatok végtelensége miatt a folyamat egésze és annak ma érzékelhető végeredménye megismételhetetlen; evolúciós léptékben a fajfejlődés és a fajtársulások létrejötte egyaránt nagymértékben spontán jellegű.
Másrészt nem lehet nem észrevenni, hogy hasonló környezeti hatások hasonló jellegű végeredményre vezetnek mind a fajok alkalmazkodása, evolúciója, mind a növénytársulások összetétele tekintetében. Az adaptív konvergencia példája az arid környezetben kialakult szukkulens (pozsgás) jelleg, amely összetévesztésig hasonló megjelenést kölcsönözhet egy mexikói kaktuszfajnak és egy attól filogenetikailag és földrajzilag egyaránt nagyon távol álló afrikai kutyatejfajnak. Teljesen eltérő flóratörténeti háttérrel rendelkező flórabirodalmakban hasonló kli- matikus feltételek hasonló életformájú és megjelenésű fajokból álló társulásokat hoznak létre, így pl. a száraz mediterrán klímában kialakuló földközi-tengeri macchia, a kaliforniai chaparral és a fokföldi fynbosch közös fajokkal egyáltalán nem rendelkezik, a növénytakaró habitusa azonban nagyon hasonló. (Ez adja meg a lehetőséget a vegetáció formációkba sorolásához). 

Tolerancia és fenotípusos alkalmazkodás



A változó külső feltételek ellenére az élő szervezet életfunkcióinak stabilitását fenn kell tartani. Fiziológiai homeosztázis alatt az egyed azon képességét értik, hogy a környezeti hatások fluktuációja mellett önszabályozó módon képes élettevékenységeit fenntartani. Minél határozottabb az organizmus homeosztázisa, annál szélesebb határok közötti élőhelyek meghódítására képes, illetőleg annál szélesebb környezeti fluktuációt képes elviselni. A homeosztázis fogalmát elsősorban az állatvilágra alkalmazzák, ahol különösen fontos szerepe van; a növényvilágban inkább a tűrőképesség (tolerancia), illetve a plaszticitás fogalma használatos.
Az élettevékenységet meghatározó ökológiai tényezők mindegyike csak bizonyos szélső határértékek között megfelelő egy adott faj számára; a felső és alsó határérték közötti intervallum a faj toleranciája az adott tényezővel szemben, amely genetikailag meghatározott tulajdonság. A tolerancia határai azonban nemcsak fajok között, hanem azonos fajú populációk, illetve egyedek között is eltérőek lehetnek. Így pl. az área déli részéről származó populációk fagytűrése általában gyengébb, mint az északiaké, vagy a hegyvidéki populációk állékonyabbak a hó-töréssel szemben stb. A tolerancia az életkorral is változhat. Így pl. számos fafaj esetében megfigyelhető az árnytűrés csökkenése, azaz a tolerancia minimumértékének feljebb tolódása idősebb korban. 
Számos növényfaj esetében ismeretes, hogy megjelenését, fenotípusát a környezeti feltételektől függően változtatni képes; számos lágyszárú levélalakja például a napfény mennyiségétől függően változik (pl. útifű-, boglárkafajok). Rovaroknál, pl. ecetmuslicafajok esetében megfigyelhető, hogy a végtagok mérete, a test mintázata összefügg az egyedek fejlődése során uralkodó hőmérséklettel. Egyes esetekben még a beállt változások átörökítését is megfigyelték, így a kender esetében is. A környezeti hatásokkal összefüggő morfológiai változékonyság a fenotípusos plaszticitás, amely kétségtelenül hatékony módja az alkalmazkodásnak.
Egy ökológiai tényező toleranciaintervallumon belüli mesterséges változtatása az organizmusok élettevékenységét és ezen keresztül fenotípusát (genetikai és környezeti tényezők által meghatározott megjelenését) jellegzetes módon befolyásolja. A populáció válaszreakciója a tényező függvényében jellegzetes reakciónorma-görbét ad (6. ábra). A kísérletes úton meghatározható reakciónormákból nem feltétlen következik, hogy a faj, illetve a populáció a fiziológiailag legkedvezőbb környezeti feltételek mellett fordul elő; amint azt a fiziológiai és ökológiai optimum ismertetésénél látni fogjuk, az előfordulást a biotikus kölcsönhatások, elsősorban a fajok közötti versengés jelentősen módosítják. A fatömeg-produkcióban érdekelt erdőművelő számára az a kedvező, ha az egyed (pl. vegetatívan szaporított klón), illetőleg a populáció reakciónormája minél szélesebb interval- lumban, stabilan az optimális mezőben marad, ami termőhelyi érzékenységét csökkenti. Tehát a széles termőhelyi skálán egyöntetű teljesítmény nemcsak a nö- vénytermesztésben fontos kritérium, hanem a változó feltételek közötti túlélést is segíti.

6. ábra - Egy 1000 m és egy 1700 m tszf. magasságról származó Pinus ponderosa populáció ( A, illetve B) 12 éves korában mért magasságának reakciónormája 800 és 1800 m közötti kisérleti  területek adatai alapján (Mátyás, eredeti)
[image: Egy 1000 m és egy 1700 m tszf. magasságról származó Pinus ponderosa populáció ( A, illetve B) 12 éves korában mért magasságának reakciónormája 800 és 1800 m közötti kisérleti területek adatai alapján (Mátyás, eredeti)]



Kézenfekvő, hogy a nagyon tág tolerancia adott környezeti feltételek optimális kiaknázására nem alkalmas. Evolúciósan ezért eltérő „stratégiák” alakultak ki, a fajok egy része szélesebb tűréshatárokkal rendelkezik (euriők fajok), míg mások szűkebb korlátok közötti feltételek tartós kihasználására rendezkedtek be (sztenők fajok). A két alaptípus egyúttal két alapvetően eltérő életstratégiát is képvisel, mert a tolerancia különbségei eltérő életmódokat határoznak meg (lásd későbbi fejezetben).

Genetikai alkalmazkodás (adaptáció) a populációban



Míg a társulás a nagyléptékű környezeti hatásokra faji összetételének változásával reagál, a „finom beállítás” – az ökológus által rendszerint észrevétlenül – az egyes populációk szintjén működő genetikai adaptáció révén valósul meg. A genetikai alkalmazkodás (adaptáció) során a populáció folyamatosan javítja túlélőképes-ségét az adott környezetben nem megfelelő egyedek kiszelektálódása révén. A természetes szelekció által kikényszerített alkalmazkodás egyfajta optimálásra irányul, amelynek azonban ellentmondó követelményeket kell összhangba hoznia („adaptációs dilemma”): egyrészt maximális lehetséges alkalmazkodás a pillanatnyi feltételekhez, másrészt a genetikai rugalmasság, azaz a változatosság megőr-zése az alkalmazkodóképesség fenntartása érdekében. A természetes szelekció hatása a populációra kibernetikus rendszerként fogható fel; az adaptáció lehetővé teszi a rendszer adott körülmények közötti legjobb vagy legalábbis megfelelő működését (Lerner, 1971).
A genetikai változatosság megléte előfeltétele az alkalmazkodásnak, hosszabb időperspektívát tekintve az evolúciónak. Mértékét, mintázatát az evolúciós előz-mények, a faj genetikai rendszere határozza meg, azaz szaporodásának módja, párosodási rendszere, kromoszómaszerkezete stb. A környezeti feltételek térbeli és időbeni változásához való alkalmazkodás a fajban fenntartott adaptív (genetikai) változatosságot jellegzetes módon befolyásolja (3. táblázat).

3. táblázat - A fajon belüli adaptív genetikai változatosság alakulása Levins (1962) koncepciója nyomán
	Megnevezés
	A térbeli és időbeli környezeti bizonytalanság mértéke a populáció tűrőképességéhez képest

	csekély környezeti fluktuáció
	térben heterogén
	időben heterogén

	környezet

	Optimális genotípus 
	az átlagos feltételekhez alkalmazkodott intermedier gt. 
	gyakoribb feltételekre eltérő genotípusok 
	specializálódott, 

	Optimális populációstruktúra 
	egységes, általánosan rátermett 
	egységes, specializálódott 
	polimorf, különböző 

	típusok elegye

	Fajon belüli genetikai tagoltság 
	klín jellegű 
	ökotípusok, rasszok 
	polimorf típusok eltérő gyakoriságban 





Az egyedi homeosztázishoz képest csekély környezeti változatosság esetén a „célszerű” stratégia egy közbenső, minden környezetben megfelelő, „univerzális”, azaz többé-kevésbé egységes (monomorf) populáció létrejötte. Ha a környezeti változatosság elsősorban térbeli vonatkozásban nagy, azaz a faj többféle, jelentős mértékben eltérő termőhelyen tenyészik, a természetes szelekció az egyes környezetekhez alkalmazkodott, elkülönülő populációk kialakulásának kedvez. Ez tulajdonképpen nem más, mint az ökotípus (Turesson, 1922). Termőhelyi ökotípusok széles körű létezését erdei fafajok esetében általánosan feltételezik, bár erre nincs elegendő bizonyíték. Nem szabad megfeledkezni arról, hogy létrejöttüknek a környezeti feltételeken kívül a faj genetikai rendszere is feltétele. A szélbeporzás útján termékenyülő fajoknál (erdei fafajaink nagy része ilyen) a szűk ökológiai feltételekre specializálódott ökotípusok létrejöttét a szélbeporzással járó széles körű génkicserélődés és migráció akadályozza. Ehhez még a magvak hatékony terjedése jelentősen hozzájárulhat.
A környezeti feltételek erős időbeni fluktuációja esetén a populációban többféle, különböző feltételekhez alkalmazkodott típus egyidejű jelenléte várható el, azaz a populáció tartósan polimorf marad. Ilyen típusú változatosságot válthat ki pl. a vegetációs idő kezdetén, szabálytalan időközökben fellépő kései fagyok hatása, amely egyes években a korán, más években a későn fakadó típusoknak kedvez.
Hatékony génkicserélődést feltételezve, fajon belül a szomszédos populációk között éles rassz- vagy ökotípushatárok nem valószínűek. Az intraspecifikus változatosságot inkább a fokozatos átmenet jellemzi, amit a legfontosabb környezeti tényező változása szab meg. Ez a változatossági mintázat a klín. Mint még látni fogjuk, a növényi társulások faji összetételét nagy léptékben elsősorban a hőmér-sékleti viszonyok szabják meg, s ugyanez érvényes a fajon belül (interspecifikusan) megnyilvánuló genetikai változatosságra is. Mivel a termikus feltételek változása fokozatos jellegű, az ezzel összefüggő, fajon belüli genetikai változatosságnak is klinális jelleget kell mutatnia. Az adaptív (tehát a túlélés szempontjából lényeges) tulajdonságok klinális változása kellően nagy elterjedési területtel rendelkező fafajok esetében jól kimutatható (7. ábra). Hasonló élességű mintázatok mutathatók ki a tengerszint feletti magasság változásával is. A taxonómiailag egységesnek tekinthető fajok populációi tehát ökológiai igényeiket tekintve nem egységesek, ez az egyes populációk reakciónormáinak összehasonlításából is kiderül (6. ábra). Az erdőművelésben a különböző származású populációk alkalmazásakor ez a tény nagy fontosságú.

7. ábra - Az erdeifenyő hőösszegigénye (vegetációs idejének hossza) és a klíma közötti kapcsolat Kelet-Európában. A hőösszegigényt a rügyképzés előrehaladottsága érzékelteti, amit egy Sárváron létesített kisérletben határoztunk meg. Az egy adott időpontban (1976. IX. 6-án) növekedésében leállt egyéves csemeték arányát szagatott vonal mutatja. A folya-matos vonal a fagymentes napok számát jelzi. Látható, hogy a különböző származások vegetációs idejének hossza szorosan követi a hőmérsékleti viszonyokat (Mátyás, 1981)
[image: Az erdeifenyő hőösszegigénye (vegetációs idejének hossza) és a klíma közötti kapcsolat Kelet-Európában. A hőösszegigényt a rügyképzés előrehaladottsága érzékelteti, amit egy Sárváron létesített kisérletben határoztunk meg. Az egy adott időpontban (1976. IX. 6-án) növekedésében leállt egyéves csemeték arányát szagatott vonal mutatja. A folya-matos vonal a fagymentes napok számát jelzi. Látható, hogy a különböző származások vegetációs idejének hossza szorosan követi a hőmérsékleti viszonyokat (Mátyás, 1981)]



Figyelembe véve azt a körülményt, hogy a helyhez kötött, nagy méreteket elérő, hosszú életű organizmusoknak igen nagy mérvű környezeti bizonytalanságra kell felkészülniük, nem meglepő, hogy a fás növények populációi – más élőlé-nyekhez képest – igen nagy mértékű változatosságot, polimorfizmust tartanak fenn. Közismert példák a fenológiában mutatkozó eltérések (korán és későn fakadó típusok) lucfenyő-, bükk- és kocsányostölgy-populációkban. A szomszédos populációk közötti hatékony génkicserélődés és a tartósan fenntartott polimorfizmus a környezet mind időbeni, mind térbeli változásával szemben jelentős biztonságot ad (Mátyás, 1986).

Növényfajok alkalmazkodási stratégiái



A természetes szelekció folyamatos hatása jellegzetes életmódok kialakulásához vezetett, amelyek adaptív választ képviselnek a populáció fennmaradását korlátozó fő környezeti hatásokkal kapcsolatban, mint amilyen a kedvezőtlen éghajlati periódusok átvészelése, az élőhelyt érő bolygatás, katasztrófa, valamint a más növényfajok versengése. A fajok fiziológiai és genetikai lehetőségeik függvényében más és más választ adnak ezekre a kihívásokra. A biotikus és abiotikus környezeti hatások leküzdésére evolúciósan kialakult életmód a faj adaptív stratégiája.
Mérsékelt és hideg égövi növények számára a legfontosabb kérdés az évente visszatérő hideg időszakok áthidalása. Erre ugyan a széles toleranciával rendelkező, általában örökzöld fenyők és a lombhullató, zárvatermő fafajok egyaránt alkalmasak, de a hatékonyabban fotoszintetizáló lombos fafajok jelentős kompetitív előnnyel rendelkeznek annak ellenére, hogy a szárazanyagban számított éves biomasszaproduktum a fenyőtűk hosszabb élettartama (3–12 év) miatt nagyobb. A kedvezőbb adottságú övezetekben a lombfák mégis kiszorítják a fenyőfajokat gyors, hatékony felújulásuk és fiatalkori erőteljes növekedésük révén. 
A fenyők így a forró és mérsékelt övben csak a lombos fajok számára kedve-zőtlenebb termőhelyeken tenyésznek, csak a boreális és a montán klíma szélső-ségei mellett válnak uralkodóvá. A fenyők xeromorf levélzete viszont nemcsak a téli hideg, hanem a hosszú ideig tartó szárazság elviselésére is alkalmasabb, ezért számos arid övezetben, így pl. Észak-Amerika félsivatagos nyugati felén borókák és Pinus félék dominálják a vegetációt, akárcsak Közép-Európa száraz homokjain. A zárvatermőknél a lombhullatás mellett más morfológiai stratégiák is kialakultak, ezeket a következőkben tárgyaljuk.

Növényi életformák



A növényfajok alkalmazkodottságára a valószínűleg legegyszerűbb, de egyúttal legszemléletesebb osztályozást Raunkiaer (1934) alakította ki. Az általa életformának nevezett kategóriák a növényeket a kedvezőtlen időszakok (száraz időszak vagy téli hideg) áthidalására kialakított stratégia szerint osztályozzák (8. ábra). Adott életformájú fajok elterjedése összefügg a klimatikus adottságokkal, amit az egyes éghajlati övezetek növénytakarójában, a faji összetételben képviselt részarányuk jól jellemez. Az életformák részarányai által meghatározott életformaspektrum földrajzi szélességek és az éghajlat humiditása szerint jellegzetes tagozódást mutat (4. táblázat), és jelzi, hogy az adott éghajlati (és versengési) feltételek mellet mely életformák sikeresek. Megállapítható, hogy a fás termet a trópusi és mérsékelt övi erdőformációk, vagyis a szélsőségek nélküli klímák életformája; hoszszabb kedvezőtlen időszak (szárazság vagy hideg) esetén az évelők kerülnek előtérbe. A szélsőségesen száraz, sivatagi klíma evolúciósan legsikeresebb stratégiája az egynyári lágyszárúak életformája.

8. ábra - Raunkiaer (1934) eredeti ábrája az autotróf, magasabb rendű (edényes) növények életformáiról
[image: Raunkiaer (1934) eredeti ábrája az autotróf, magasabb rendű (edényes) növények életformáiról]


1 – fás termetűek (phanerofita, Ph); 2 és 3 – cserjék (chamaefita, Ch); 4 – évelő lágyszárúak (hemikriptofita, H); 5 és 6 –  föld alatt telelők (kripto-, illetve geofita, Kr, illetve G); 7,8 és 9 – mo-  csári és vízinövények (helo- és hidrofita, HH). A képen az egynyári (therofita, Th), lián (L) és epifita (E) életmód nem látható. Az ábrázolt életformák balról jobbra fokozódó védelmet nyújtanak a kedve-zőtlen időszakban életben maradó növényi részeknek (vastagon rajzolva)


4. táblázat - A növényfajok százalékos megoszlása életformák szerint különböző formációkban (részben Whittaker, 1989 nyomán, kiegészítve). Az életformák magyarázatát lásd a 8. ábrán
	Formáció
	Életforma

	Ph
	Ch
	H
	Kr
	Th

	Szélességi (zonális) tagozódás humid klímákban Trópusi esőerdő 
Szubtrópusi lombhullató erdő 
Mérsékelt övi lombhullató erdő 
Boreális fenyves (tajga) 
Arktikus tundra 
	
96
65
8
10
1
	
2
17
7
17
22
	
–
2
51
54
60
	
2
6
25
12
15
	
–
10
9
7
2

	Humiditás szerinti tagozódás mérsékelt övi klímában Magashegységi szubalpin társulás 
Üde lomberdő 
Tölgyes erdős sztyep 
Mediterrán cserjés 
Száraz sztyep 
Félsivatag 
Sivatag 
	
0
34
30
12
1
–
–
	
25
8
23
6
12
59
4
	
68
33
36
29
63
14
17
	
4
23
5
11
10
–
6
	
3
2
6
42
14
27
73

	Kárpát-medence átlaga 
Világátlag 
	6
46
	6
9
	56
26
	14
6
	18
13





A tárgyalt életformák természetesen csak durva osztályozásra alkalmasak. A növényi életformák globális változatosságának részletes felosztását Ellenberg és Mueller-Dombois (1974) végezte el. A számos osztályozási szempont közül (pl. a fás termetű faj mérete, koronaformája, elágazási típusa, kérge, gyökérzete, a levél mérete és milyensége stb.) itt csak a formációk megjelenését jelentősen meghatározó lombhullató, illetve örökzöld életformát emeljük ki. A lombhullatás egyértelműen a száraz vagy fagyos időszak túlélésére szolgáló alkalmazkodás mind a lombos fák, mind a fenyők esetében (így pl. a vörösfenyő tömeges előfordulása a boreális tajga legkontinentálisabb részére szorítkozik); azonban sok esetben a két életforma egymás mellett jelenik meg.
A lomblevelű örökzöld, illetve lombhullató életforma adaptív előnye ott tanulmányozható, ahol mindkét forma nagy számban, elegyesen fordul elő, pl. a szub-trópusi és mérsékelt öv határán, kielégítő csapadék mellett. Ilyen esetben az örökzöld fajok aránya a tápanyag-ellátottság és a vízgazdálkodási viszonyok függvényében alakul. Észak-Floridában a legszárazabb, tápanyagban legszegényebb termőhelyeken az örökzöldek aránya eléri a 80%-ot, míg a kedvező termőhelyeken arányuk 10–30% között mozog. Az örökzöldek – az adott klimatikus feltételek mellett – a tápanyagszegény termőhelyeken adaptív előnnyel rendelkeznek, ami azzal magyarázható, hogy az örökzöldek éven át folyamatosan hulló, kemény levélzete az ásványianyag-forgalmat egyenletes szinten tartja, és minimalizálja a tápanyagvesztés (kimosódás) veszélyét (Monk, 1966).
Az életforma öröklött tulajdonság, de klimatikus viszonyok hatására megváltozhat. Hideg klímában egyes mérsékelt övi egynyáriak évelő életformát vesznek fel (pl. Poa annua). A fahatár közelében fatemetű fajok cserjeméretűvé törpülnek. A trópusi vagy atlanti klíma egyes örökzöld vagy évelő fajai kontinentális klímában lombhullató, illetve egynyári fajként túlélhetnek. A jelenséget mesterséges szelekció útján is elő lehet idézni: a szubtrópusi, évelő életmódú gyapotcserje egynyári mutánsainak szelektálásával a termőterületet ki lehetett terjeszteni a mérsékelt övre.

Életstratégiák 



Az egyes növény- és állatfajok genetikailag meghatározott életmódja a fajok közötti versengésben nem egyforma feltételeket biztosít. Egyes fajok inkább az élő-hely megtartására, a versenytársak kiszorítására, míg mások inkább a nagymértékű homeosztázissal összefüggő, széles körű alkalmazkodásra képesek. Utóbbiak a társulások életében inkább átmeneti szerepet játszanak, mert képesek a megüresedett élőhelyek meghódítására, de a bevándorló specialisták kompetícióját már nem tudják elviselni. MacArthur és Wilson (1967) a kétféle életstratégia-típust r-, illetve K-stratégiának nevezte el. A K-stratégisták az egyszer meghódított életteret specialista életmódjuk révén igyekeznek fenntartani (K = eltartható egyedszám) és a társulásszukcesszióban a későbbi fázisokban jelennek meg (klimaxfajok); az r-stratégisták átmeneti vagy bizonytalan jellegű élőhelyek gyors kolonizálására rendezkedtek be, a szukcesszió induló fázisában gyakoriak (pionír fajok). Az előző a növény- és állatvilágban egyaránt inkább a hosszabb életű fajokra jellemző (tölgy, bükk, medve), az utóbbiakat a gyors szaporodás, de rövidebb élettartam jellemzi (gyomok, nyír, patogének, pocok). Bár a fajok legnagyobb része a két szélsőséges eset közé esik, a kétféle életstratégia szembeállítása szemléletes, és bepillantást enged a biotikus kölcsönhatások és genetikai feltételek által megszabott alkalmazkodási kényszerpályákba (5. táblázat).

5. táblázat - Életstratégiák jellemzői, különös tekintettel a fás a növényekre (Mátyás, 1993)
	Szint
	Jellemző
	r-stratégia
(pionír fajok)
	K-stratégia
(zárt erdei fajok)

	Egyed 
	élettartam 
méret növedékmaximum 
termő kor 
magméret magtermés 
csírázás 
fényigény 
	rövid 
kicsi 
korán 
korán 
apró 
rendszeres 
fénystimulált 
fényigényes 
	hosszú 
nagy 
elhúzódó 
későn 
nagy 
rendszertelen 
fényközömbös 
árnyéktűrő 

	Populáció 
	versengési készség migrációs készség 
	gyenge 
nagy 
	erős 
mérsékelt 

	Társulás 
	Szukc. szakasz 
részvétel 
elfoglalt niche 
	kezdeti 
átmeneti 
széles, jellegtelen 
	záró 
tartós 
szűk, specializált 





Grime (1979) az ismertetett koncepciót továbbfejlesztette, és a versengés mellett az élőhely bolygatottságát és szélsőségességét is figyelembe veszi. A C–S–R rendszernek is nevezett ökológiai stratégia típusai a következők:
	kompetitor (C) növényfajok, amelyek csekély bolygatottságra és csekély mérvű környezeti stresszhatásra rendezkedtek be,

	stressztűrő (S) fajok, amelyek szélsőséges környezeti stressz (pl. szárazság, hideg) elviselésére képesek, csekély bolygatottság mellett, valamint

	ruderális (R) fajok, amelyek erősen bolygatott, csekély abiotikus stressznek kitett termőhelyek fajai (9. ábra).




9. ábra - Grime ökológiai stratégiai csoportjainak felosztása a versengés, bolygatás és abiotikus stressz részarányai alapján. Az alaptípusok a kompetitor (C), a stressztűrő (S) és a rude-rális (R) fajok
[image: Grime ökológiai stratégiai csoportjainak felosztása a versengés, bolygatás és abiotikus stressz részarányai alapján. Az alaptípusok a kompetitor (C), a stressztűrő (S) és a rude-rális (R) fajok]



Az erősen bolygatott és szélsőséges abiotikus stressznek kitett élőhelyekre nincs sikeres stratégia. A Grime-rendszer finomabb elkülönítést tesz lehetővé, de a fajok besorolása körülményes és hosszadalmas vizsgálatokat igényel.


Fajok közötti (interspecifikus) kapcsolatok



Életközösségekben egy faj sem foglalja el pontosan azt az életteret, amelyen az abiotikus tényezőkkel szembeni toleranciája, fiziológiai amplitúdója alapján potenciálisan tenyészhetne. A faj ökológiai amplitúdóját a vele kapcsolatban álló növény- és állatfajok jelölik ki a fajok közötti kapcsolatok révén. Az interspecifikus kapcsolatok lehetnek pozitív hatásúak, de döntő többségük korlátozó jellegű.
Az antibiotikus (kedvezőtlen hatású) kapcsolatok leggyakoribb formája a versengés, amely valamennyi érintett faj számára hátrányos. Az élősködés (parazitizmus), a növényevés (herbivoria) és ragadozás (carnivoria, predáció) esetében az egyik organizmus a másik kárára jut előnyhöz, annak részleges fogyasztása vagy elpusztítása révén.
A probiotikus (kedvező hatású) kapcsolatok mindkét érintett faj számára előnyösek; ide sorolható a szimbiózis és a mutualizmus. A szimbionta kapcsolatok szorossága eltérő lehet. Laza formája az alliancia és a mutualizmus; előbbi esetén az egyik fél tevékenysége a másik számára kedvező, ezért védelemben részesül (pl. az élősködőket fogyasztó pásztorgémek kapcsolata a nagyemlősökkel). A mutua-lizmus olyan kölcsönösen előnyös kapcsolatokat takar, amelyek az egyik faj számára létfontosságúak, így a rovarbeporzás vagy a termések, magvak állatok útján való terjesztése (zoochoria). A szorosan vett szimbiózis kölcsönös függőséget takar, ami legtöbbször táplálkozási közösséget (trofobiózist) jelent. Az egyes fafajok hajszálgyökereiben élő mikorrhiza-gombák trofobiotikus kapcsolatban állnak a gazdanövénnyel. Hasonló kapcsolat áll fenn a zuzmót alkotó gomba- és algafajok között.
A kapcsolatok harmadik típusánál a fajok közötti kapcsolat az egyik faj számára közömbös: a kommenzalizmus esetén a másik érintett faj előnyhöz jut, míg alle-lopatikus kapcsolatkor a másik faj hátrányt szenved. Kommenzalista kapcsolat áll fenn a nagyragadozók és a zsákmányt dézsmáló keselyűk, hiénák között vagy a nagytermetű fák és az azokat élőhelyként igénybe vevő fán lakó növények (epifitonok) között. Az allelopátia során az egyik faj anyagcsereterméke a másik faj számára hátrányos hatást fejt ki. Közismert példája az antibiotikumot termelő Penicillium gomba. Fás növények körében ritka, de a Juglans, Calluna, Tamarix és Aesculus nemzetségek fajairól ismeretes, hogy levélzetük más fajok növekedését gátló anyagokat tartalmaz. Az avarképződés önmagában is allelopatikus hatást fejt ki a nagy mennyiségű, lassan bomló avart képező fafajok esetében (pl. fenyők).
Fajok közötti versengés (interspecifikus kompetíció)



Hasonlóan a fajon belüli versengéshez, a különböző fajú egyedek kompetíciója is hátrányosan befolyásolja mindkét faj növekedését és túlélési esélyeit. Valamenynyi biotikus kölcsönhatás közül a versengés jelentősége a legnagyobb az életközösségek alakításában és a természetes szelekció érvényesítésében. 
A kompetitív készséget a populáción belül jelentkező, versengéssel azonos tényezők határozzák meg (az életfeltételek minél gyorsabb vagy agresszívabb kialakítása; tolerancia a kedvezőtlen tényezőkkel szemben; szaporodási készség). A különbség az, hogy a fajok közötti kompetíció során a környezeti feltételek hasznosítása fajonként eltérő módon, más-más stratégiával történik. Egyéb feltételek azonossága esetén emiatt a versengés eltérő fajok között kevésbé élesen jelentkezik, mint fajon belül (ez pontosan az ellenkezője annak, amit T. D. Liszenko, szovjet álbiológus tanai hirdettek).
A fajra jellemző tulajdonságok kompetitív értéke a priori nem határozható meg, mert az adott szituációtól és a többi versengő faj tulajdonságaitól függ. Pl. fényigényes, gyorsan csírázó faj kompetitív előnye csak az erdőállomány erőteljes megbontása esetén érvényesülhet. Egy adott helyzetben tehát a sűrűségfüggés mellett a fajra jellemző specifikus tulajdonságok határozzák meg a versengés és túlélés esélyeit. A feltételek változása esetén a fajok kompetitív sorrendje is módosul (pl. eltérő talaj-pH mellett). A környezeti tényezők folyamatos ingadozása miatt egyetlen faj kompetitív készsége sem érvényesülhet folyamatosan azonos módon; ez a magyarázata annak, hogy a Gause által leírt kompetitív kizárás elve a gyakorlatban nem érvényesülhet akadálytalanul (részletesebben lásd az ökológiai niche-nél).
Egy növényfaj kompetitív készsége a számára optimális feltételek között a legnagyobb, attól távolodva csökken, mégis, a fajok nagy része éppen a többi faj versenye miatt a fiziológiai optimumtól többé-kevésbé eltérő körülmények között találja meg létfeltételeit. A versengés élessége az elegyedés mikéntjével is változik. Amennyiben az egyik faj kompetitív kézsége lényegesen meghaladja versenytársáét, a versengés annál élesebb, minél egyenletesebb a fajok elegyedése. A növények csoportos megjelenésének tehát kompetíciócsökkentő hatása van a kevésbé hatékony faj javára.
Az állatok esetében a kompetíció a fajok mobilitása és rendkívül diverz táplálékbázisa miatt komplexebb formában érvényesül. Heterotróf táplálkozásuk miatt közvetlenül vagy közvetve zsákmányuk előfordulásától és bőségétől függnek – ebben az értelemben a növényevés, a ragadozás és a parazitizmus között nincs lényeges különbség: táplálkozásukkal a zsákmányfaj létszámát, szaporodási és túlélési esélyeit csökkentik (Tivy, 1993).
A hasonló igényű (növény-) fajok közötti kompetíció csökkentésének igen hatékony eleme az organizmusok fenológiájában mutatkozó eltérés. Az ún. komplementer fajok ugyanazt az ökológiai tényezőt vagy erőforrást eltérő igényszinten, időben eltolódva hasznosítják, pl. az elegyes lomberdő aránylag kései lombfakadását a kora tavaszi, rövid tenyészidejű (efemer) geofiták használják ki.

Fajelegyek



Adott fajelegy produkcióját a társuló fajok elegyetlen állományának produkciójával egybevetve lehet értékelni (relatív hozam). Két elegyedő faj relatív hozama meghaladhatja az elegyetlen populációk hozamát abban az esetben, ha komplementerként viselkednek, pl. egy fényigényes és egy árnyéktűrő faj elegyedése esetén. A komplementer fajelegyek nagyobb hozamát általában tényként fogadják el az erdőművelésben. Ennek bizonyítása nem egyszerű, de a bemutatott adatok arra engednek következtetni, hogy jelentőségét túlbecsülik (10. ábra).

10. ábra - Kocsánytalantölgy- (KKT) és gyertyán- (GY) elegy hozama (m3/ha/év) eltérő elegy-arányok mellett, 20 és 100 éves korban. Jól látható, hogy még komplementer jellegű fajok esetén sem jelentkezik számottevő többlet az elegytelen állományokhoz képest (Béky A. adataiból szerk. Mátyás Cs.)
[image: Kocsánytalantölgy- (KKT) és gyertyán- (GY) elegy hozama (m3/ha/év) eltérő elegy-arányok mellett, 20 és 100 éves korban. Jól látható, hogy még komplementer jellegű fajok esetén sem jelentkezik számottevő többlet az elegytelen állományokhoz képest (Béky A. adataiból szerk. Mátyás Cs.)]



Különböző fajú populációk elegyedése az ökológiai igények és a kompetitív készség függvényében eltérő végeredményekhez vezethet. Ha a kompetíciós készség nagyon eltérő, az alulmaradó faj helyettesítése annak végleges eltűnéséig tart (ez a szukcesszió mozgatója). Hasonló kompetitív kézség vagy komplementer igények esetén az elegy állandósulhat. Végül egyes esetekben megfigyelhető, hogy a fajelegyben generációról generációra hol az egyik, hol a másik faj dominál, ami a felújulási feltételekkel függ össze (pl. montán jegenyefenyő–luc elegyekben).




A társulások szerveződése és jellemzése

Standovár, Tibor
Eötvös Loránd Tudományegyetem





A társulás fogalma, koncepciói 



A társulásról alkotott elképzelések tárgyalásakor koncepcióról azért kell beszélni, mert a szigorú értelemben vett elméletekkel szembeni kívánalmaknak (bizonyíthatóság, cáfolhatóság, formalizált modellek) nem mindenben felelnek meg a következők.
A társulás szakmai fogalma köznyelvi szóból ered, amely kettős jelentéstartalmú:
	együvé tartozás állapota,

	egyedek társasága, „gyülekezete”.



A szünbiológiában használt társulásfogalom elsősorban ez utóbbit (az egyedeket fajok populációival behelyettesítve) tartalmazza. A társulás (biocönózis) fogalmát Möbius használta először, 1877-ben, tengeri sziklák teljes életközösségének leírására. Ez jól jelzi számunkra, hogy a társulást csak praktikus megfontolásokból szokták pl. növény-, állat- és mikrobatársulásokra bontva vizsgálni. Ugyanakkor nem következik ebből, hogy egy teljes életközösséget (pl. egy erdőt) azonosíthatnánk valamelyik részkomponensével (pl. a fák társulásával).
A társulás általánosan használható meghatározásaként a következő adható meg: a társulás (biocönózis) egy adott helyen, adott pillanatban koegzisztáló (együtt létező) populációk közössége. Ez az általános meghatározás azért fogadható el kiindulásképp, mert semmilyen megszorítást nem tartalmaz a társulás szervezettségére, önálló biológiai objektum voltára vonatkozóan.
Az egyes társuláskoncepciók döntően abban különböznek egymástól, hogy a szervezettség (organizáltság) és egy helyen létezés szempontjai egymáshoz képest mekkora hangsúllyal szerepelnek. E koncepciókat döntően szárazföldi növényzetre alapozva fogalmazták meg. A növénytársulások „természetéről” való felfogás alapján több, egymástól döntően eltérő társuláskoncepció létezik. Tekintsük a két, szinte szimultán kifejlődő és egymással azóta is vitatkozó szélsőséget.
„Szuperorganizmus” koncepció



Egyik végletként az a felfogás említhető, ahol meghatározóként a populációk kölcsönös kapcsoltsága (fajok közötti kölcsönhatások) kap hangsúlyt. Szárazföldi növényzetre vonatkozóan Clements (1905) észak-amerikai kutató nevéhez fűződik az ún. szuperorganizmus koncepció megfogalmazása. Ez a felfogás a társulást alkotó populációk kölcsönhatásain felül olyan sajátságokat is tulajdonít a társulásnak, amelyek egyébként egy organizmusra jellemzők. Ilyenek pl. a homeosztatikus képesség, egyedfejlődési szakaszokból álló „életciklus” (születés, fejlődés, érettség, elhalás). Egy társulás összetételét az adott területre növényföldrajzi feltételek által behatárolt fajkészlet esetén meghatározottnak tekinti. A konkrét klimatikus és egyéb külső feltételekhez elfogadja egy legjobban adaptált fajegyüttes létét, ami meghatározott összetételben, a lehetséges legnagyobb produkciós szinten kialakul. E meghatározott fajösszetételű társulások – a hasonló külső feltételekkel szinkronban – térben és időben ismétlődően megjelennek. Bármely zavaró tényező (kisebb katasztrófák, új fajok inváziója, emberi behatás stb.) esetén eredeti állapotának megőrzésére „törekszik”, illetve ebből való eltérítése esetén annak visszaállítására képes. Mindezek a stabilitási, homeosztatikus tulajdonságok már-már egy organizmus sajátságait feltételezik.
A térben és időben ismétlődően megjelenő, azonos összetételű társulások felismerése és elfogadása meghatározó elemei ennek a felfogásnak. Hasonló felfogás és erős taxonómiai tradíció eredményeként alakult ki az 1910-es évektől a Zürich–Montpellier társulástani iskola, melynek Braun-Blanquet volt a vezéralakja. Ennek az iskolának volt követője Soó Rezső, a hazai geobotanika iskolateremtő vezére, így érthető, hogy a hazai tradíciók ebben a felfogásban gyökereznek. Az állatökológusok körében is elterjedt ez a társuláskoncepció, pl. Elton (1927) főművében is ez érvényesül.

Individualisztikus koncepció



Az észak-amerikai Gleason (1926) nevével fémjelzett individualisztikus koncepció szerint a növénytársulás nem más, mint ökológiailag alkalmazkodott (adaptált) populációk véletlenszerű gyülekezete. Az egyes populációk saját ökológiai igényeik, valamint adaptációs, versengési és elterjedési sajátságaik függvényében egyedien (individualista módon) viselkednek. A társulás mint biológiai objektum nem létezik, csak a növényzetet vizsgáló kutatók absztrakciójának eredménye, az emberi elme osztályozási kényszerének engedve. A többé-kevésbé ismétlődő növényegyüttesek kialakulása a közel hasonló körülmények ismétlődéséből és nem a szervezettségből adódik.

A társuláskoncepciók ütköztetése



A kívülálló számára valószínűleg érthetetlen, hogy mi lehet annak hátterében, hogy a társulásról egymásnak ennyire ellentmondó elképzelések alakulhattak ki, hiszen úgy tűnik, hogy az egyik koncepció igazsága teljességgel kizárná a másik érvényességét.
A helyzet azonban sokkal árnyaltabb ennél. Nem lehet egyértelműen elfogadni, illetve elvetni egyik felfogást sem. Érdemes megvizsgálni, hogyan érveltek e koncepciók megalkotói. Clements döntően természetes,
							zonális (döntően makroklimatikus meghatározottságú) és klimax (szukcessziós sort záró) társulások tanulmányozására alapozott. Ezzel szemben Gleason fiatalkori (és ezért meghatározó) élményeit a préri és erdőzónák átmeneti jellegű, dinamikusan változó határvidékéről gyűjtötte. Egyik munkájában (Gleason, 1927) az individualisztikus koncepció szemléletes bizonyítékaként mezőgazdasági földeken egymás mellett létesített mesterséges tavak kialakuló növényzetének valószínűsíthető különbségeivel érvel. Látható, hogy ez a példa az előbb kiemelt szempontok (természetesség, zonalitás, klimax) egyikének sem felel meg. E máig tartó vitában való állásfoglaláshoz két kérdéskört szoktak leíró szinten vizsgálni:
	Éles határokkal elválnak-e egymástól az eltérő társulások állományai?

	Jellemezhetők-e a társulások diszkrét fajcsoportokkal?



Abban minden iskola követői egyet tudtak érteni, hogy a terepen felismerhetők többé-kevésbé elkülönülő társulások. Abban sincs vita, hogy a társulás számos, a populációk szintjén nem értelmezhető tulajdonsággal rendelkezik. Ilyen pl. a fajösszetétel, a diverzitás, a trofikus szerkezet stb. Az igazi vita akörül zajlik, hogy mennyire jelentős a biológiai kölcsönhatások (növény-növény, növény-növényevő, növényevő-ragadozó, gazda-parazita stb.) szabályozó szerepe a társulások szerkezeti sajátságainak kialakításában az élettelen (abiotikus) korlátozottsághoz képest. 
Valamelyik koncepció melletti egyértelmű „lándzsatörés” helyett a továbbiakban néhány olyan társulásjellemző tárgyalása következik, amelyeknek vizsgálatával közelebb lehet kerülni e nehéz és összetett probléma jobb megítéléséhez.


A tartós koegzisztencia feltételei, az ökológiai niche



A társulások kialakulásával kapcsolatosan az egyik legfontosabb kérdés az, hogy mivel magyarázható a társulások alapvető jellemzője, a fajok sokaságának együtt létezése (koegzisztencia). A társulásszerveződés biotikus-abiotikus meghatározottságának dilemmáját az eltérő funkciót betöltő (növény, növényevő, ragadozó, lebontó, parazita) fajok koegzisztenciájának tanulmányozása révén nehéz megmagyarázni. Sokkal közelebb vihet a probléma megértéséhez az azonos funkciót betöltő fajok koegzisztenciális szabályainak megismerése.
Egy faj különböző abiotikus faktorokkal szembeni igényét a közismert optimumgörbével szokták jellemezni. Az ellenőrzött laboratóriumi körülmények között meghatározható fiziológiaioptimum-görbe a fajok genetikailag kódolt biológiai adottságait írja le. A legtöbb tényezőre (tápelemek, hőmérséklet, pH, nedvességtartalom stb.) érvényes, hogy az összes jelenlévő faj együttes igényénél kisebb mennyiségben van jelen, vagy kevesebb kívánt tulajdonságú hely van (limitálás). Ezért a fajok e forrásokért egymással versenyben vannak. E versengés kimenetele szabja meg a fajra ténylegesen jellemző előfordulások körülményeit, amit az ökológiaioptimum-görbékkel szokás jellemezni (11. ábra).

11. ábra - Angliai savanyú legelők négy, egymással versengési helyzetben előforduló növényfajának fiziológiai- és ökológiaioptimum-görbéi (Rorison, 1969.)
[image: Angliai savanyú legelők négy, egymással versengési helyzetben előforduló növényfajának fiziológiai- és ökológiaioptimum-görbéi (Rorison, 1969.)]


Az ökológiaioptimum-görbék megadásának alapjául a fajok 340 db 1 m-es, véletlenszerűen kihelyezett mintanégyzetben észlelt relatív gyakorisága szolgált. A fiziológiaioptimum-görbéket kontrollált laboratóriumi környezetben, a versengés kizárásával határozták meg

Ennek a megközelítésnek a sokdimenziós kiterjesztése vezetett az ökológiai niche (ejtsd: nis) meghatározásához. Talán először Elton (1927) használta e fogalmat az állatok társulásban betöltött szerepének jellemzésére. Gause (1934) munkásságának eredményeképpen vált elterjedten ismertté az az elképzelés, hogy teljesen hasonló ökológiai igényű fajok tartósan nem létezhetnek együtt, mert az egyik kiszorul a kompetíció miatt (Gause-hipotézis vagy kompetitív kizárás elve). Ezt a következtetést az interspecifikus (fajok közötti) kompetíciónak szigorúan a Lotka–Volterra-modellen alapuló felfogására és saját, egysejtűeken végzett kísérleteinek eredményeire alapozva vonta le. Hutchinson (1957) nevéhez fűződik az ökológiai niche modern meghatározása. Képzeljünk el egy olyan absztrakt teret, amelynek tengelyein a vizsgált fajok életfeltételei szempontjából limitáló források és élőhelyi jellemzők értékeit tüntetjük fel. Egy fajra jellemző fundamentális niche ennek az n-dimenziós állapottérnek azon altere, amelyben a faj életképes populációt tud fenntartani. Szemléltetésként a 12. ábra kétdimenziós niche-eket mutat be. Az, hogy valóban előfordul-e az adott faj a fundamentális niche-ének megfelelő körülményeket nyújtó minden lehetséges helyen, az legalább két dologtól függ:
	Oda tudott-e jutni a faj?

	Más fajokkal való kölcsönhatások közepette képes-e fennmaradni az adott körülmények között?




12. ábra - Kétdimenziós fundamentális niche elvi ábrázolása két faj (S1 és S2) példáján. Mindkét környezeti változó mentén a genetikailag kódolt, fiziológiailag lehetséges tartomány szélső értékei vannak kijelölve, nincs jelezve, hogy „mennyire jó” (Krebs, 1979)
[image: Kétdimenziós fundamentális niche elvi ábrázolása két faj (S1 és S2) példáján. Mindkét környezeti változó mentén a genetikailag kódolt, fiziológiailag lehetséges tartomány szélső értékei vannak kijelölve, nincs jelezve, hogy „mennyire jó” (Krebs, 1979)]



A fajra jellemző realizált niche a fundamentális niche azon része, amely által leírt körülmények között a faj versenytársak, ragadozók, élősködők jelenlétében is képes a populáció fenntartására. A fiziológiai optimum–fundamentális niche és ökológiai optimum–realizált niche analógiák nyilvánvalók. Az ilyen módon meghatározott niche fogalom birtokában a Gause-hipotézis úgy is megfogalmazható, hogy két teljesen azonos realizált niche-sel jellemezhető faj tartósan nem létezhet együtt.
A fundamentális niche meghatározása a gyakorlatban a szükséges dimenziók ismeretlenül nagy száma miatt nehézségekbe ütközik. Másik probléma, hogy ez a meghatározás feltételezi, hogy minden niche tengelyen ábrázolt releváns környezeti változó lineárisan rendezhető és mérhető. E gondok áthidalására javasolta MacArthur (1968), hogy egyszerre csak egy-két dimenzióban, pl. táplálkozási niche-ek szempontjából hasonlítsuk össze a vizsgálandó fajokat. Egydimenziós esetben a vizsgált környezeti gradiens mentén az összehasonlított fajokra jellemző forráshasznosítási függvény vehető fel. Ennek segítségével vizsgálható, hogy két faj fundamentális niche-e mennyire fed át. A kompetitív kizárás elvének figyelembevételével egy adott hosszúságú környezeti gradiens mentén annál több faj fér el, minél keskenyebb a részt vevő fajok niche-e (specializáció), illetve minél nagyobb átfedődés lehetséges a niche-ek között (May és MacArthur, 1972). Az evolúció során a fajok egyre tökéletesebb forrásfelosztást valósítanak meg az interspecifikus kompetíció korlátozása érdekében. Kiváló vizsgálati egységnek bizonyultak a guildek. A guild (angolul céhet jelent) a közös limitáló forrást hasonló módon hasznosító fajok csoportja (Root, 1967). A társulásszerveződés funkcionális egységeinek tekinthetők. Példaként említhető egy trópusi erdő nektárszívogató madarainak guildje. Mivel a guildeken belül várható leginkább az interspecifikus kompetíció fellépése, ezért a forrásfelosztás guildeken belüli vizsgálata elég elterjedtté vált. A legtöbb forrásfelosztást, illetve niche-szegregációt elemző vizsgálatot valamilyen állatcsoportra végezték, hiszen a táplálék mérete, minősége szerint sokféle lehetőség adódik a fajok elkülönülésére (lásd még a fitofág rovarokról szóló fejezetben). Ugyanakkor a növények alapvetően ugyanazt a néhány forrást (víz, fény, szén-dioxid, makroelemek stb.) igénylik. Ezért koegzisztáló növények esetében különösen érdekes kérdés a niche-szegregáció (pl. Silvertown és Law, 1987).
Magyarországon homokpusztagyepi fajok ilyen irányú vizsgálati eredményeit Fekete és Précsényi (1976) kezdte közölni. Szintén Fekete (1975/a) tölgyerdei lágyszárúak elemzését is elvégezte. Több nálunk is jelentős fafaj fundamentális és realizált niche-ét elemezte Ellenberg (1988). A 13. ábra mutatja az általa szerkesztett, ún. ökogramokat, amelyek kétdimenziós niche-ábrázolások.

13. ábra - Erdőalkotó fafajok fiziológiai és ökológiai viselkedése a talajnedvesség és a talajsavanyúság függvényében Németországban (Ellenberg, 1988)
[image: Erdőalkotó fafajok fiziológiai és ökológiai viselkedése a talajnedvesség és a talajsavanyúság függvényében Németországban (Ellenberg, 1988)]


Az y tengelyen a termőhely vízellátása változik a nyílt víztükörtől (minimum) a gyakran kiszáradó, napnak kitett sziklákon kialakult sekély talajig (maximum). Az × tengely a talajsavanyúságot ábrázolja a szélsőségesen savanyútól (minimum) a mészben gazdag, bázikus talajokig (maximum). Jól látszik, hogy a legtöbb fajnak a fundamentális niche-e a talaj savanyúsága és vízellátotsága szempontjából erősen átfedő. Ennek ellenére markánsan különböző realizált niche-ek jönnek létre a kompetíciós viszonyok miatt

Visszatérve a Gause-hipotézisre, kézenfekvő, hogy érvényessége esetén a társulások igen fajszegények lennének, szélsőséges esetben funkcionális csoportonként 1–1 fajt tartalmaznának. Ennek viszont teljesen ellentmond a természetben tapasztalt nagy fajgazdagság, pl. 1316 őshonos növényfaj Panama őserdejében 15 km2-en (Croat, 1978), vagy szintén esőerdőben figyeltek meg hektáronként akár 180-nál is több fafajt.
Mi az oka ennek az ellentmondásnak? A kompetitív kizárás elve önmagában meggyőző és tetszetős, de kiindulási feltételezései irreálisak. A kizárás térben homogén, időben változatlan élőhelyen bekövetkezik, feltéve, hogy elegendő idő áll rendelkezésre az egyensúly beállásához. Ezért tudta pl. Gause is laboratóriumi körülmények között igazolni. További feltételezés, hogy a vizsgált fajoknak minden életszakaszában ugyanolyan niche-e van, és a konkurens fajokkal szembeni kompetitív képessége is ugyanolyan előjelű. A niche-problémakör részletesebb áttekintésére Halmágyi (1987), Crawley (1986), Silvertown (1987) és Silvertown és Law (1987) írásai ajánlhatók. A következőkben a kompetitív kizárás elve és a tapasztalt fajgazdagság közötti ellentmondás feloldására javasolt néhány elképzelést mutatjuk be. E hipotézisek két nagy csoportba sorolhatók:
A) Az egyensúlyi hipotézisek alkotói elfogadják, hogy az együtt élő fajok populációdinamikai egyensúlyban vannak. A niche-szegregáció, forrásfelosztás-hipotézis szerint a látszólag hasonlóan viselkedő fajokra is igaz, hogy igényeik eltérően alakultak, aminek következtében a rendelkezésre álló forrásokat felosztják maguk között. A legtöbb forrásfelosztást, illetve niche-szegregációt elemző vizsgálatot valamilyen állatcsoportra végezték, hiszen a táplálék mérete, minősége szerint sokféle lehetőség adódik a fajok elkülönülésére (lásd még a fitofág rovarokról szóló fejezetben). Ugyanakkor a növények alapvetően ugyanazt a néhány forrást (víz, fény, szén-dioxid, makroelemek stb.) igénylik. Ezért e hipotézissel nehezen magyarázható a növényi közösségek fajgazdagsága.
A fajgazdagság egy másik egyensúlyi magyarázataként a térbeli heterogenitás, mozaikosság-hipotézis szolgál.
						Eszerint a termőhelyi tulajdonságok térbeli heterogenitást mutatnak, vagyis az egyes növényfajok a látszólag egynemű (homogén) termőhelyet is kisebb-nagyobb mértékben különböző tulajdonságú foltok mozaikjaként érzékelik. Így a kompetitív kizárás teljesülése esetén is sok közel hasonló igényű faj képes tartós koegzisztenciára.
Ez a hatás különösen helyhez kötött (szesszilis) élőlények (pl. növények) esetében lehet jelentős. A forrásarány (resource ratio) -hipotézis szerint nem az egyes tápelemek abszolút mennyisége, hanem a fontos tápanyagok arányai értelmezendők niche-tengelyként. Mivel sokkal több arány, mint elem létezik, így sokkal több faj koegzisztenciája magyarázható a kompetitív kizárás megléte esetén is, különösen a kritikus elemarányok szempontjából mozaikos termőhelyen. 
B) A nem-egyensúlyi hipotézisek szerint a természetes társulások nincsenek egyensúlyban. Egyik legrégebbi közülük az egyenlő esélyek
						hipotézise (lottery model). Eszerint a növényi megtelepedésre alkalmas helyek megjelenése térben és időben véletlenszerű. Az, hogy mely faj tudja betölteni az újonnan keletkezett helyet, a véletlen műve (melyiknek van éppen akkor a legközelebb megfelelő propaguluma). Nincs speciális előnye egyik fajnak sem, az „érkezési sorrend” dönti el, hogy melyik faj a sikeres, mert az elsőként megtelepedő képes megtartani a helyét. Így egyik faj sem válhat mindenhol győztessé.
Számos nem-egyensúlyi hipotézis a külső környezet változásait helyezi előtérbe. A folytonosan változó környezet hipotézise olyan esetekre alkalmazható (pl. plankton közösségek), ahol a külső környezeti feltételek folyamatosan változnak (hőingadozás, hullámzás vagy áramlás hatása), így a kompetitív kizárás nem tud végbemenni.
A bolygatás szerepére a természetes erdők dinamikájában részletesen kitér az „Erdődinamikai jelenségek” című fejezet. Ehelyütt a közepesen erős bolygatás hipotézise kerül előtérbe. Eszerint túl gyakori és erős bolygatás esetén csökken a társulás fajszáma, mert csak kevés faj tudja tolerálni az ilyen intenzív zavarást. Ugyanakkor a bolygatás hiánya is fajszámcsökkenéshez vezet, mert a kompetitív kizárás miatt sok faj kiszorul a társulásból. Ezért egy közösség fajgazdagsága akkor maximális, ha a felépítő populációk életciklusa, illetve a kompetitív kizárás végbemenéséhez szükséges időtartamhoz képest közepes gyakoriságú és erősségű a bolygatás. Ez olyan közismert tapasztalatokkal illusztrálható, mint pl. a hegyi kaszálórétek eljellegtelenedése, ami a kaszálás felhagyása után lép fel.

A társulások szerkezete



A társulások fajösszetételének jellemzése



A társulások tanulmányozása kapcsán a legszembetűnőbb élmény a fajgazdagság. Számos módja alakult ki a fajösszetétel jellemzésének. Ez legegyszerűbben egy fajlistával érzékeltethető. Már ennek a legegyszerűbb jellemzőnek a meghatározásakor is szembesülni kell a mintavételezés problémájával.
A mintavétel célja a terület növényzetének minél alaposabb és torzításmentesebb megismerése. A mintavétel pontossága az átvizsgált területi hányaddal arányos. A mintavételi egység nagysága és a benne talált fajok száma között ideális esetben telítési görbével leírható összefüggés van (14. ábra). Egy növényállomány jellemzését célzó mintavételben elvárható, hogy szinte az összes jellemző faj előforduljon a kvadrátban. Ezt a társulásonként és akár állományonként eltérő, külön elővizsgálattal meghatározandó területnagyságot nevezik minimum áreának. Tehát egy növénytársulás fajlistájának meghatározásához minimum ekkora területet kell átvizsgálni. Az 14/b–d ábrák olyan esetekre mutatnak fajszám–terület összefüggéseket, amikor vagy a fajok tömegviszonyai vagy a társulás térbeli mozaikossága miatt ez a telítési görbe módosul.

14. ábra - Fajszám–terület összefüggést leíró görbék különböző szerkezetű társulásokban (Crawley, 1986).
[image: Fajszám–terület összefüggést leíró görbék különböző szerkezetű társulásokban (Crawley, 1986).]


a) finom szemcsés, nagy egyenletességű társulás; a görbe követi a klasszikus Arrhenius-féle aszimpto-tikus formát
b) ugyanolyan fajszám, de egy faj kifejezetten domináns; a görbe a ritka fajok hozzáadódásával többé-kevésbé lineárisan emelkedik
c) a durva szemcsés mintázat esetén lépcsős görbét kapunk
d) ha a foltok mérete nagyon különböző, akkor a görbe lefutása attól függ, hogy melyik foltba esik az első, a legkisebb kvadrát, aminek a méretét növeljük:
i) egy kis foltba esik az első kvadrát, ii) egy nagy foltba esik az első kvadrát

A növénytársulás összetételének sokkal pontosabb leírását kaphatjuk, ha a fajok tömegviszonyait is figyelembe vesszük. Így kapható meg a fajtextúra, ami a társulások fajösszetételét a talajtanból is ismert módon úgy jellemzi, hogy a felépítő elemek (itt fajok) százalékos részesedését adja meg. Hagyományosan a következő jellemzők relatív gyakoriságait szokták használni a fajok részesedésének meghatározására:

Denzitás: 
							
[image: Fajszám–terület összefüggést leíró görbék különböző szerkezetű társulásokban (Crawley, 1986).]
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ahol
Ni
							= i faj egyedeinek száma,
A = az átvizsgált terület nagysága.

Borítás (dominancia): 


[image: Fajszám–terület összefüggést leíró görbék különböző szerkezetű társulásokban (Crawley, 1986).]
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ahol
Ci = i faj borítása,
A = az átvizsgált terület nagysága.

Frekvencia: 
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ahol
fi = i fajt tartalmazó kvadrátok száma,
m = össz kvadrátszám.

A relatív részesedést úgy adhatjuk meg, ha d, D vagy F értékeit az összes faj összesített d, D vagy F értékeiből vett részesedésként százalékosan fejezzük ki, például:
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ahol rd = relatív denzitás,
Ni
							= i faj egyedszáma,
N = össz egyedszám.

Mindhárom módszer sajátos problémákat vet fel. Az egyedszám meghatározása klonális növényeknél nem lehetséges, míg a borítás becslése szubjektív hibát okozhat. A legegyszerűbbnek a frekvencia regisztrálása tűnik. Közös hiányossága e módszereknek, hogy a föld feletti növényi részekre vonatkoznak, holott egy növényfaj társuláson belüli szerepét, fontosságát nehéz felmérni a föld alatti arányok ismerete nélkül.
E módszerek használatakor azt is figyelembe kell venni, hogy nem feltétlenül ugyanolyan fontossági sorrendet és arányokat kapunk egy társulás fajaira vonatkozóan az egyes módszerekkel. Ennek oka a különböző növényfajok méretének, növekedésének, klonális jellegének eltérése. Tovább bonyolítja a képet, hogy bármely módszerrel kapott eredményt még azonos összes átvizsgált terület esetén is befolyásolja a használt mintavételi egység nagysága.
A fajok részesedését egy társulásban a fentieken felül biomasszaarányokkal is ki lehet fejezni. Legtöbbször a föld feletti részek száraz tömegét adják meg, területegységre vonatkoztatva.
A társulások ilyen szempontú jellemzésének elterjedt ábrázolási módja a rang-abundancia-görbék megadása (15. ábra). A bemutatott három elvi típus nagyon eltérő összetételű, s ennek megfelelően különböző forrásfelosztású társulást ír le. A fejlődés korai stádiumában levő társulásokra inkább a geometrikus, míg fajgazdagabb társulásokra a log-normális vagy a törtpálca modellel leírható típus illeszthető.

15. ábra - A fajok relatív fontossága (%) és fontossági sorrendje közötti összefüggést bemutató rang-abudancia görbe három természetes társulásra (Whittaker, 1970).
[image: A fajok relatív fontossága (%) és fontossági sorrendje közötti összefüggést bemutató rang-abudancia görbe három természetes társulásra (Whittaker, 1970).]


A) a tört-pálca modell illeszkedik egy kevés fajból álló madártársulás adataira
B) a geometriai modell illeszkedik egy alhavasi növénytársulás adataira
C) a log-normál modell illeszkedik egy mérsékelt övi lombhullató erdő növényzetének adataira

Biológiai sokféleség a társulásban



A biológiai sokféleség (biodiverzitás) az élővilág értékelésének és értelmezésének napjainkban egyik legalapvetőbb szempontja. Az élet megjelenési formáinak gazdagságát próbáljuk ezzel az egyetlen kifejezéssel lefedni. A biodiverzitás a biológiai szerveződés több szintjén is értelmezhető. Így pl. egyetlen fajon belüli genetikai diverzitásról ugyanúgy lehet és fontos beszélni, mint a táj vagy nagyobb régió szintjén jelentkező, a társulások sokféleségében megjelenő diverzitásról. Ehelyütt csak a társulások szintjén értelmezett sokféleségről lesz szó.
A diverzitást egyre gyakrabban és egyre szélesebb körben nemcsak mint társulásjellemzőt, hanem mint önálló értéket is elismerik. A természetvédelem kitüntetett feladatának tekintik a diverzitás megőrzését. E szemléletváltás alapját az egyre gyorsuló ütemű fajkipusztulások ismertté válása adja. Reális veszély, hogy az emberiség önző céljait követő tevékenysége jóvátehetetlenül elpusztíthatja a hoszszú évmilliók alatt – a mindenkori külső feltételekhez való alkalmazkodás során – létrejött biológiai sokféleséget. A pusztán haszonelvű megközelítések helyett a biodiverzitást önmagában értékként tekintő szemlélet nemcsak etikai indíttatású. E fontos szemponton felül annak az evolúciós ökológiai megfontolásnak a tudatosodását jelzi, hogy minden fejlődés alapja egy kívánatos sokféleség megléte, vagyis minden, ami túl elszegényített, az pusztulásra van ítélve (vö. Juhász-Nagy, 1993). Ennek (is) köszönhető, hogy ma már a fejlett világban a természetvédelem és az ökológia szűk körein kívül is (pl. erdészeti politika) megjelent a biodiverzitás szempontjainak figyelembevétele. A diverzitás mérésének módszerei éppen ezért az elméleti jelentőségen felül ehhez a Magyarországon is megkerülhetetlen munkához is szükségesek.
Egy társulás gazdagságát legelemibb módon a felépítő komponensek számával, vagyis a fajszámmal jellemezhetjük. Korán felismert hiányossága e mutatónak, hogy nem veszi figyelembe a fajok tömegességének különbségeit.
A biológiai sokféleség fajszámnál kielégítőbb jellemzését először a faj és egyedszám arányán alapuló diverzitásindexek segítségével végezték (Gleason, 1922):
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ahol S = fajszám, N = össz egyedszám.
Előrelépést jelentett azoknak a függvényeknek a kidolgozása, amelyek a komponensek számán felül a közösség dominanciastruktúráját is figyelembe veszik. Legelterjedtebben az információelméleti alapú Shannon-függvényt és a Simpson-függvényt használják:

Shannon-függvény:
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ahol pi = i faj előfordulási valószínűsége. A pi valószínűségeket a faj relatív gyakoriságával közelítjük. 

Simpson-függvény:
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ahol ni = i faj tömegességét meghatározó érték, pl. egyedszám, borítás stb.
E diverzitásfüggvények közös tulajdonsága, hogy növekednek a fajszámmal és az egyenletességgel is. Az egyenletesség (evenness = E) az a mérték, ami kifejezi, hogy a társulás összegyedszáma (borítás, biomassza) mennyire egyenletesen oszlik meg a felépítő fajok között. Annál sokfélébb a társulás, minél egyenletesebb ez a megoszlás. Számítási módja:
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ahol D = aktuális diverzitás, Dmax
							= adott fajszám melletti maximális diverzitás.
Tehát azonos fajszámú társulások közül az a diverzebb, amelyiknek nagyobb az egyenletessége. Még számos diverzitásfüggvény létezik, mindegyik másra érzékeny. A két bemutatott függvény közül a Shannon-függvény inkább a ritka fajokra, míg a Simpson-függvény a domináns fajok egyedszámára érzékeny. Ezért fordulhat elő, hogy két társulás diverzitását rangsorolva ellentmondó eredményre juthatunk a használt diverzitásfüggvények eltérő érzékenységei miatt. Ezt a hatást a skálázási paraméterrel rendelkező függvényekkel végzett diverzitási rendezés használatával lehet kiküszöbölni, ami lehetővé teszi a társulások diverzitásának összehasonlítását a teljes gyakorisági skála mentén (Tóthmérész, 1993/a).
A diverzitás egyetlen számmal való kifejezése a diverzitási rendezés alkalmazásával áthidalható hiányosságokon felül azt a problémát is felveti, amiről már a denzitás, borítás és frekvencia meghatározása kapcsán volt szó. Láttuk, hogy e jellemzők értéke függ a mintavételezéshez használt kvadrát nagyságától. Így természetes, hogy az e jellemzők alapján számolt diverzitási érték sem lesz független a használt kvadrátmérettől, vagyis egy társulás diverzitása léptékfüggő.
Egy növénytársulás diverzitását az említett módszerek bármelyikével meghatározva, egy rendkívül leegyszerűsített képet kapunk, hiszen csak a komponensek számát és egyenletességét vettük tekintetbe. Az ún. kompozíciós vagy florális diverzitás a térbeli mozaikosságból eredő sokféleséget jellemzi oly módon, hogy az állományban véletlenszerűen kihelyezett mintavételi egységekben regisztrálható fajlisták diverzitását méri (Juhász-Nagy, 1980; Juhász-Nagy és Podani, 1983). A florális diverzitás értéke is térléptékfüggő.
Az eddig megemlített diverzitási jellemzők mind a faji összetételen alapulnak, ami a taxonómiai tradíciók erősségét jelzi az ökológiában. Pedig ugyanolyan értelmes kérdés egy társulás vertikális szerkezetében vagy a résztvevő fajok stratégiájában, életformatípusában jelentkező sokféleséget mérni.

Társulások nem fajösszetételen alapuló jellemzése



A fajösszetételen kívül a társulások jellemezhetők az őket felépítő fajok más jellegű tulajdonságainak és egymás közötti kapcsolatainak a felhasználásával. Először tekintsük át a fajok speciális szempontok szerinti minősítésén alapuló jellem-zőket! Ezeket összefoglalóan növényfajokra vonatkozóan nem florisztikai jellem-zőknek szokták nevezni.
Egy növénytársulást jellemezhetünk az „Alkalmazkodás a változó környezethez” című fejezetben ismertetett Raunkiaer-féle életformák részesedése alapján (Raunkiaer, 1934). Így az eltérő flóratörténetű, s ezért kevés közös fajt tartalmazó területek társulásai is összehasonlíthatók.
Az előbbivel szemben éppen a fajok földrajzi elterjedését tünteti ki a flóraelemekbe való besorolás. A hazai növényfajok áreahasonlóságon alapuló tipizálását először Máthé (1940, 1941) végezte el. Az egyes növénytársulások ilyen szempontú jellemzése a különböző klimatikus hatások erősségét írja le.
A növénytársulások aszerint is jellemezhetők, hogy milyen arányban tartalmaznak különböző társulásféleségekhez többé-kevésbé kötődő fajokat. A hazai botanikusok a növényfajokat társuláshűségük alapján is tipizálták. A különböző szerzők által közölt cönológiaikarakter-besorolások (pl. Csapody et al., 1966; Soó, 1980; Simon, 1992) nem teljesen azonosak, ami a fajok eltérő mértékű specializációját és egyben besorolhatóságát, illetve a társulások rendszerének változásait jelzi.
A növénytársulások előfordulását korlátozó tényezők feltárásához nagy segítséget jelenthet a felépítő fajok jellemző ökológiai viselkedésének megismerése. Ezt a célt szolgálják az ökológiai indikátorértékek, amelyek a növényfajokat a külvilág bizonyos tényezőivel szemben mutatott átlagos viselkedésük alapján írják le. Az ily módon létrehozott kategóriarendszerek az ökológiai viselkedést figyelembe vevő (vagyis nem a fiziológiai optimumra alapozó) relatív értékszámokat rendelnek a fajokhoz. A következőkben bemutatandó indikátorértékek közös jellemzője, hogy ún. ordinális skálán vannak értelmezve, vagyis csak rangsorrendet jelölnek, az egyes skálapontok közötti különbségek nem feltétlenül azonosak, és nincs rögzített nullapontja a skálának. Éppen ezért matematikailag hibás egy társulást valamelyik ökológiai indikátorérték átlagával jellemezni. A növényfajok relatív ökológiai viselkedését eddig a következő faktorokra vonatkozóan sorolták be: hő (T), talajnedvesség (W vagy F), talajreakció (R), nitrogén (N), fény (L), kontinentalitás (C), sótűrés (S). 
Az indifferens fajok nem mutatnak az adott faktor kapcsán jól besorolható viselkedést. A különböző szerzők által készített besorolások abban is eltérnek, hogy hány fokozatú skálát használnak. A Közép-Európában legelterjedtebben használt Ellenberg-féle rendszer legújabb kiadása (Ellenberg et al., 1992), illetve az ennek mintájára a hazai flórára legfrissebben készült Borhidi-féle rendszer (Borhidi, 1993) szerzői törekednek a 9-fokú skála használatára (pl. Borhidinál RB = 1 erősen savanyúságjelző, kifejezetten mészkerülő fajok, RB = 9 mész-, illetve bázisjelző fajok). A hazai gyakorlatban (16. ábra) legelterjedtebben eddig a Zólyomi-féle TWR rendszert használták (Zólyomi et al., 1967, későbbi kiegészítésekkel Simon, 1992 közli).

16. ábra - A Zólyomi-féle W (talajnedvesség) indikátor-értékszámok megoszlása két, fajösszetéte-lében eltérő erdőfolt növényzetében (Standovár, 1994)
[image: A Zólyomi-féle W (talajnedvesség) indikátor-értékszámok megoszlása két, fajösszetéte-lében eltérő erdőfolt növényzetében (Standovár, 1994)]


Az ábrán jelölt „szárazabb” és „nedvesebb” növényzeti típus egyetlen kocsánytalantölgyes erdőrészlet numerikus klasszifikációval elkülönített két foltját jelöli. Az osztályozás alapjául az összes (148) előforduló lágy szárú növényfaj 12,5×12,5 m-es kvadrátokban gyűjtött prezencia/abszencia adatai szolgáltak. A W-értékek típusonkénti gyakoriságeloszlásának kiszámításához 60–60 db véletlenszerűen kihelyezett, 1 m sugarú körben regisztrált prezencia/abszencia adat szolgáltatott alapot. Így az y tengelyen az adott típusban regisztrált összes fajelőfordulás százalékában ábrázolható az egyes W-érték-kategóriába sorolható fajok relatív fontossága

Elsősorban az erdőtipológia gyakorlati felhasználói számára dolgozták ki a ökológiai fajcsoportokat (ökocsoport). E csoportok kialakításához az érintett növényfajoknak a termőhelyi tényezőkre adott hasonló válasza szolgáltat alapot, nevüket a csoport egy jellemző fajáról kapták (pl. Melica uniflora csoport). A hazánkban mintegy 640 erdei növényfajra kidolgozott rendszer (Csapody et al., 1963, Babos et al., 1966) 47 ökocsoportba sorolja a fajokat.
Napjainkban egyre nagyobb szükség van olyan eszközökre, amelyekkel a növénytársulások eredetiségét, természetességének szintjét lehet becsülni. Ezt a célt szolgálja a hazai edényes fajokra kidolgozott Simon-féle természetvédelmi-érték-kategóriák (TVK) rendszere (Simon, 1988, 1992). E rendszerben a fajok az uni-kális (U), kiemelten védett (KV), védett (V), társulásalkotó (E), kísérő (K), természetes pionír (TP), természetes zavarástűrő (TZ), adventív (A), gazdasági növény (G) és gyom (GY) kategóriák valamelyikébe taroznak. Egy társulás speciális állapotjellemzését kaphatjuk e kategóriák részesedésének meghatározásával.
A növényfajok ökológiai viselkedésének más szempontú jellemzésére dolgozta ki az angol Grime (1979) az ökológiai-stratégiatípusokat. A termőhelyet jellemző stresszhez és bolygatáshoz való alkalmazkodás alapján különítette el típusait (lásd „Alkalmazkodás a változó környezethez” című fejezetet).
Borhidi (1993) a hazai edényes flóratagjait az általa létrehozott szociális-magatartástípusok valamelyikébe sorolja be. Ez a nem-florisztikai besorolás a Grime-féle koncepciót ötvözi az őshonosság, a specializáltság és a társulást ért bolygatás eredetének (emberi, természetes) szempontjaival. E kategorizálás célja a fajok társulásban betöltött szerepének jellemzése. Mivel teljesen új rendszerről van szó, széles körű kipróbálása és a szakmai közvélemény értékelése még várat magára.
A növénytársulások nem fajösszetételen alapuló jellemzői közül erdők esetében különösen fontos a vertikális szerkezet (szintezettség), aminek fontos szerepe van a földre lejutó fény mennyiségének meghatározásában. Leírásának több útja lehetséges, amiket az erdészeti gyakorlat is alkalmaz. Egyetlen szám, az ún. levélfelület- vagy áreaindex (LAI) használatával is lehet jellemezni egy állomány lombkoronájának sűrűségét. A LAI az egységnyi területre eső levélfelületet jelenti (pl. m2/m2). Az erdő vertikális szerkezete az alsóbb szintekben hozzáférhető fény mennyiségének és spektrális összetételének befolyásolásán keresztül döntően meghatározza a lágyszárúak, a cserjék és az újulat életfeltételeit.
A társulások táplálkozási (trofikus) szerkezetének a leírása sem faji jellemzőkön alapul. E témakör részleteit, az egyes trofikus szintek jellemzőit a könyv más fejezetei ismertetik.


A klasszikus cönológia alapfogalmai és módszere



A Föld vegetációjának megismerése során természetes volt, hogy a tudomány túllépett a formációs alapon való jellemzésen. A fajösszetétel törvényszerű ismétlődéseinek felismerése elvezetett a fitocönológia (növényszociológia) különböző iskoláinak kialakulásához.
Néhány alapfogalom, a terepi mintavételezés



Asszociáció: meghatározott florisztikai összetételű, állandó, egyedeiben törvényszerűen is-métlődő növényi társulás, egységes életfeltételekkel és megjelenéssel. A társulástan hierarchikus rendszerének alapegysége (a taxonómiában használt faj fogalmával analóg alapegység). Az egyes cönológiai iskolák az asszociációk felismerésében, elkülönítésében eltérő mértékben, de a tömeges, állandó és jellemző (karakter) fajokra alapoznak. A Braun-Blanquet-féle tradíciókat követő hazai iskolában az asszociációk elkülönítése a florisztikai kompozíció, a társuláshoz hű (fidelis) karakterfajok megléte és a cönológiai hierarchia nagyobb csoportjait képviselő fajok arányai alapján történik. Az asszociációk nevét az uralkodó, állandó faj(ok) latin nevéből -etum végződés hozzáadásával képezzük.
Állomány: az adott asszociáció konkrét megjelenési formája. A terepen látható és leírható tényleges növényzet az asszociációkat felépítő valós asszociációegyedekből áll (mint ahogy a fajokat is egyedek reprezentálják). A klasszikus cönológiai felfogással gyakran kimondatlanul, de együtt jár az a feltételezés, hogy a különböző asszociációkhoz tartozó individuumok egymástól viszonylag éles határokkal elválnak (diszkontinuitás).
Mintavétel:
							célja általában egy objektum bizonyos tulajdonságainak minél alaposabb és torzításmentesebb megismerése. Minél nagyobb hányadát vizsgáljuk meg az objektumnak, annál pontosabb képet kapunk róla. A mintavételre fordítható idő viszont korlátozott. A mintavétel megtervezése tehát kényszerű kompromisszumkeresésből áll. A mintavételi tervnek olyan utasítássorozatnak kell lennie, ami – esetünkben egy terület növényzetének leírását célul kitűző vizsgálat számára – pontos útmutatást ad arra vonatkozóan, hogy mely részeket vizsgáljuk. Meg kell adnia, hogy mekkora mintavételi egységeket használjunk, hány elemű mintát gyűjtsünk és milyen változókat regisztráljunk a mintavételi helyeken. A klasszikus cönológia módszertanában a következő mintavételi szempontok érvényesülnek:
a) A mintavételi egység helyének kiválasztása: „Az asszociációk gyakorlati felismerése, azok homogenitása révén még kezdő számára sem jelent különösebb nehézséget.” (Zólyomi, 1951). Ebből a meggyőződésből kiindulva a mintavételi hely kiválasztása szubjektív, „a jellemző folt(ok)” választandó(k) ki.
b) A mintavételi egység alakja: a klasszikus cönológia tradicionálisan négyzet alakú mintavételi egységeket használ (kvadrát módszer).
c) A mintavételi egység nagysága: elvben a minimumáreát közelítő méretű kvadrátot kell használni, mert sokkal kisebb kvadrátok használatával hamis leírást kaphatunk, míg a sokkal nagyobb kvadrátok használata többletinformációt nem szolgáltató plusz munkavégzést jelentene. A gyakorlatban a cönológusok általában korábbi tapasztalatokra alapuló, standard méretű (pl. erdőben 20×20 m-es) kvadrátokat használnak.
d) Analitikus (felvételezéskor a helyszínen becsült) bélyegek: a következő analitikus bélyegeket a felvételi négyzetben talált összes fajra szintenként (lombkorona – A, másod lombkorona – A2, cserje – B, lágy szárú – C, moha – D) kell meghatározni. Egy helyet a növényzet jellegétől függően egy vegetációs periódusban többször kell felvételezni (pl. kora tavaszi – késő nyári mintavétel).
A–D érték (abundancia–dominancia): az előforduló fajok tömegességének jellemzésére szolgáló, az egyedszám- és borításviszonyoknak a termetkülönbségekből adódó arányeltolódásokat csökkentő becslési skálája. Az A–D értéket ötfokú ordinális skálán való becsléssel határozzák meg (6. táblázat).

6. táblázat - Az abundancia-dominancia (A-D) becslésére használt skála
	Becsült A–D érték
	Borítás
(%)

	5
	75–100

	4
	50–75

	3
	25–50

	2
	5–25

	1
	1–5

	+
	1 alatt





Szociabilitás (társulásképesség – S): szálanként (1) › csoportosan (5).
Vitalitás (életképesség – V): csak kicsírázik (1) › virágosan is szaporodik (4).
Sajnos a gyakorlatban S és V értékét ritkán regisztrálják a kutatók, illetve gyakran az egy évben többszöri felvételezés jogos követelménye sem teljesül.



Növénytársulások csoportosítása

Standovár, Tibor
Eötvös Loránd Tudományegyetem









Terepi felvételek kiértékelése, szintetikus bélyegek, a hierarchikus rendszer



Több állományban készült felvételek, az egyes asszociációkat jellemző karakterfajok megléte alapján készül az asszociációt jellemző szintetikus tabella. Az ebben szereplő, az egyes fajokat leíró jellemzők mindegyike 5-ös skálán mozog:
Frekvencia: egy adott állományban készült felvételek hány százalékában fordult elő az adott faj.
Konstancia (állandóság – K): egy adott asszociációban készült felvételek hány százalékában fordult elő az adott faj.
Fidelitás (hűség – F): értéke valamely fajnak bizonyos asszociációhoz vagy magasabb rangú szüntaxonhoz való kötődését mutatja:
		asszociáció-karakterfaj



	F = 5,

		asszociációcsoport-karakterfaj



	F = 4,

		asszociációsorozat-karakterfaj



	F = 3,

		asszociációosztály-karakterfaj



	F = 2,

		asszociációkísérő vagy idegen fajok 



	F = 1.




A hazai vegetáció tanulmányozása során kiderült, hogy az igazi asszociáció-karakterfajok rendkívül ritkák. E módszer kidolgozói a hazainál sokkal inkább abiotikus kontroll alatt álló, s ezért a magyarországinál kontrasztosabb alhavasi vegetáció tanulmányozása alapján jutottak el a fidelitás (hűség) kitüntetéséig. Ezért is érthető pl., hogy a talán leginkább a helyi versengés kimenetele által meghatározott összetételű mezofil rétek teljes cönológiai feldolgozása még mind a mai napig nem fejeződött be.
A már említett asszociáció–faj analógia eredményeképpen az asszociációk a rendszertanból ismerthez (faj–nemzetség–család stb.) hasonló, szigorú nómenklatúrai szabályok szerint elnevezett, magasabb hierarchiaszintű egységekbe sorolhatók. A gyakrabban használt szüntaxonómiai rangokat a 7. táblázat mutatja be.

7. táblázat - A cönológiában használt szüntaxonómiai rangok végződéseikkel és példákkal
	Szüntaxonómiai rang
	Végződés
	Példa

	Divízió
	-ea
	Querco-Fagea – európai lombhullató erdők

	Asszociációosztály
	-etea
	Querco-Fagetea – üde lomboserdők

	Asszociációsorozat
	-etalia
	Fagetalia – üde, bükk- és gyertyánelegyes erdők

	Asszociációcsoport
	-ion
	Fagion sylvaticae – bükkösök

	Asszociáció
	-etum
	Aconüo-Fagetum – kárpáti bükkös





A cönológia elkülönít az asszociációnál alacsonyabb rendű („faj alatti”) egységeket is:
Szubasszociáció:
							az egy asszociációhoz tartozó szubasszociációk egymástól minőségi jellegekben különböznek. Megkülönböztetésük alapja bizonyos differenciális fajok megléte vagy hiánya, e fajok alapján kapják nevüket, pl.: Aconito-Fagetum caricetosum pilosae.
Fácies:
							egy asszociáció fáciesei egymástól mennyiségi jellegekben különböznek, vagyis a jellemző A–D értékekben történik változás, jellemzően egy-egy faj lokálisan dominánssá válik. E domináns faj neve jelenik meg az elnevezésben, pl.: Aconito-Fagetum caricetosum pilosae melicosum uniflorae.
Konszociáció:
							egy asszociáció különböző konszociációi az uralkodó szint (pl. erdő esetében a lombkoronaszint) összetételében különböznek oly módon, hogy a faji összetétel egyébként nem változik lényegesen. Így pl. egy bükköstársulásnak létezhet magas kőris uralta konszociációja.
Szünúzium:
							azonos életformájú növényekből felépülő, legelemibb növénytársulásnak tekinthető egység. Így beszélhetünk pl. egy kidőlt fatörzs mohaszünúziumáról.
Az erdőtipológia – mint a növénycönológia erdészeti alkalmazása – speciális alapegységet alkalmaz. Egy erdőtípusba azok az erdők tartoznak, amelyekben a termőhelyi tényezők összhatása azonos, a lombkoronaszint fajai azonosak, és a cserje- és gyepszint összetétele többé-kevésbé azonos. Ebből következik, hogy az egy erdőtípushoz tartozó erdőrészletekben azonos erdőgazdálkodási eljárások használhatók. (Babos et al., 1966; Majer, 1968). Mivel a meghatározás szempontjai nem azonosak, nincsen egyértelmű megfeleltetés az erdőtípus és a növénycönológia által használt egységek között. Az erdőtípus leggyakrabban valamely fáciesnek, illetve szubasszociációnak felel meg, ritkán asszociáció rangú is lehet.
A klasszikus Braun-Blanquet-féle cönológia iránt részletesen érdeklődő olvasó számára két nagyszerű és tudománytörténeti jelentőséggel is bíró mű ajánlható (Felföldy, 1943; Soó-Zólyomi, 1951).


Növényzetvizsgálat numerikus klasszifikációval (clusteranalízis)



A klasszikus cönológia módszerének ismertetése után e rövid alfejezet a növényzet csoportosításának egy másik nagy módszercsaládját mutatja be. E módszereket terepbotanikai, ökológiai vizsgálatok kapcsán több cél érdekében is szokás alkalmazni.
	Szüntaxonómiai tanulmányokhoz, illetve térképezéskor az ábrázolandó egységek megállapításához a felvételi helyek (növényzeti minták) osztályozása a feladat a fajok előfordulásai mint változók alapján,

	a fajok együtt viselkedő csoportjainak felismerése érdekében maguk a fajok osztályozhatók a helyek közötti választásaik mint változók alapján,

	a társulástípusok és az abiotikus tényezők kapcsolatainak vizsgálatakor a clusteranalízis által elkülönített csoportokban vizsgálhatók a kérdésünk szempontjából fontos környezeti változók.



Mintavételi szempontok



Ha a klasszikus cönológia előbb ismertetett módszereit egy más társuláskoncepciót valló ember értékeli (vö. individualisztikus társulásfelfogás, Gleason, 1926), számos kritikai megjegyzést tehet.
	Miért szubjektív a mintavételi hely kiválasztása? Így a kutató egyéni tapasztalataitól vezérelve az esetleges átmeneti, nem jellemző foltok nem léteznek a társulástani leírások számára.

	Miért nem törekszik a kutató a fajok tömegviszonyainak jellemzésekor mások által könnyebben reprodukálható becslést végrehajtani? Ilyen lehet pl. van-nincs regisztráción alapuló lokális frekvencia meghatározása vagy az ún. pontkvadrát használata stb.

	A növényzet csoportosítása miért úgy történik, hogy már meglévő, kész „dobozokba” soroljuk be a leírt állományokat? Alternatív megoldás az lenne, hogy a növényzet leírt állománymintáit hasonlóságaik, különbözőségeik alapján az adatstruktúrának megfelelően csoportosítanánk.



Ennek megfelelően az objektivitásra törekvő növényzetleírásokhoz az alábbi szempontokat szokás figyelembe venni:
Az objektivitás egyik fontos eleme az arra való törekvés, hogy a mintavételi egységek pontos helyét ne a vizsgálatot végző kutató szakértői választása határozza meg. Ezt ideális esetben a mintavételi helyek véletlenszerű kijelölésének technikáival lehet elérni. Ha erre időhiány, terepi adottságok stb. miatt nincs is lehetőség, törekedni kell arra, hogy a mintavételi helyek pontos kitűzését a vizsgálandó állományban ne a növényzet képe határozza meg. Ezt akár szisztematikus, akár ún. találomra való mintavétellel el lehet érni.
Másik fontos szempont, hogy a fajok tömegviszonyainak megítélésekor elkövet-hető szubjektív becslési hiba csökkenthető, ha kisebb területekre vonatkozó borításbecsléseket végzünk. A mikrokvadrátokban regisztrált van-nincs adatok és a belőlük számítható lokális frekvenciaértékek mentesek a becslési hibáktól (leszámítva az észrevételi hatékonyság, illetve a helyes határozás problémakörét). Azt viszont fontos hangsúlyozni, hogy a lokális frekvenciaérték azt írja le, hogy az öszszes megvizsgált mintavételi egység hány százalékában fordult elő a faj, ami legtöbbször nem esik egybe a faj (akár pontosan meghatározott) borításértékével.

Az osztályozó eljárások főbb típusai



Megkülönböztetünk divizív és agglomeratív eljárásokat. A divizív módszerek kiinduláskor minden osztályozandó objektumot egyetlen nagy csoportba tartozónak tekintenek. Először ezt osztják valamilyen kritérium(ok) alapján két csoportra, majd ezt ismétlik minden létrehozott csoportra mindaddig, amíg valamilyen előre meghatározott leállási feltétel nem teljesül. Ezzel szemben az agglomeratív eljárások kezdetben minden objektumot külön kezelnek, majd ezekből képzik az osztályokat. A divizív osztályozás alapötlete az, hogy az adatstruktúrában levő jelentős különbségek érvényesüljenek az alcsoportok kialakításakor. Az agglo-meratív eljárásoknál viszont a „lokális” hasonlóság jut érvényre.
Egy másik csoportosítás szerint megkülönböztetünk hierarchikus és nem hierarchikus módszereket. Az előbbiek azon a felfogáson alapulnak, hogy a csoportok egy hierarchikus rendszerbe illeszthetők (hasonlóan az egyed–faj–nemzet-ség–család stb. sorhoz). Ezzel szemben a nem hierarchikus eljárások nem rendelnek ilyen „szintezett” struktúrát az adatokhoz, hanem objektumainkat előre általunk meghatározott számú osztályba sorolják. Ez utóbbiakat szokás partíciós eljárásoknak nevezni. Példaként újra utalhatunk a formációs okoskodásra. Egy adott terület növényzetének nem hierarchikus osztályozását adja a rét–erdő–mocsár kategóriák valamelyikébe való besorolás, ahol nem vesszük tekintetbe a növényzet egyes kategóriákon belüli változatosságát, mintázatát.
Mivel vegetációtudományi és ökológiai munkákban leggyakrabban hierar- chikus agglomeratív osztályozásokat alkalmaznak, így csak ezekkel foglalkozunk részletesebben. Az osztályozó eljárások iránt mélyebben érdeklődő olvasónak Podani (1980) munkája ajánlható.
Hierarchikus, agglomeratív osztályozás



Hierarchikus agglomeratív osztályozási eljárások elvégzéséhez két szempontot kell mérlegelnünk:
	Milyen index vagy függvény segítségével határozzuk meg az objektumok hasonlóságát/különbözőségét?

	Milyen osztályázó algoritmust használjunk az önálló objektumok és/vagy a már létrehozott csoportok (cluster) összevonásához?



Ezek a kérdések jól jelzik, hogy a hierarchikus agglomeratív osztályozás első lépése, hogy szimmetrikus hasonlóság/távolság-mátrixot kell létrehozni, amelyben minden objektum hasonlósága/távolsága szerepel minden másikhoz képest. A tényleges osztályozás ezután történhet a kiválasztott összevonást végző algoritmus segítségével. Eredményeinket legszemléletesebben dendrogram formájában ábrázolhatjuk (17. ábra).

17. ábra - A 9. táblázatban összegzett cönológiai felvételek numerikus osztályozásából kapott dend-rogram (Standovár, 1995)
[image: A 9. táblázatban összegzett cönológiai felvételek numerikus osztályozásából kapott dend-rogram (Standovár, 1995)]


Az osztályozás euklideszi távolságfüggvény (távolságmátrix) és a csoportátlag-módszer (osztályozó algoritmus) felhasználásával készült. Megfigyelhető, hogy nem válik szét egyértelműen a három asz-szociáció (A–F - Aconito-Fagetum, M–F - Melitti-Fagetum, C–Q - Querco-petraeae-Carpinetum pannonicum) felvételei

Mindkét említett kérdés megválaszolása azért jelenthet problémát, mert nagyon sok módszer áll rendelkezésre a különböző számítógépes programcsomagokban, viszont kevés olyan munka van az irodalomban, ami a lehetőségek közötti okos választást segítené. A következőkben a teljesség igénye nélkül csak néhány, gyakran használt hasonlósági indexet/távolság-függvényt, illetve osztályozó algoritmust tárgyalunk.
Szimilaritás – disszimilaritás. Növényzeti felvételek, illetve fajok közötti hasonlóság kifejezésére számos objektív függvény áll rendelkezésre. Ideális esetben két faj/állomány ilyen alapon kifejezett hasonlósága tényleges ökológiai viselkedésükre reflektál. Mivel a hasonlóság ilyen felfogása ökológiai indíttatású, fontos tudnunk, hogy az ökológiai viselkedés mely aspektusára érzékeny a használni kívánt függvény. Ennek és saját kérdésfelvetésünknek ismeretében könnyebb lehet a választás a több száz lehetőség közül.
Számos elterjedt hasonlósági index a felvételeket a közös fajok számán/arányán alapulva hasonlítja össze, az adatokat binárisan (van-nincs) kezelve. Klasszikus példa a Jaccard- (1912) és a Sorensen- (1948) index.

Jaccard-index: 


[image: A 9. táblázatban összegzett cönológiai felvételek numerikus osztályozásából kapott dend-rogram (Standovár, 1995)]

										
											
												SJ=
													c
													
														a+b+c
													
												
												/ /vagy,/ /SJ=
													c
													
														A+B+c
													
												
											
											
   MathType@MTEF@5@5@+=feaafiart1ev1aaatCvAUfeBSjuyZL2yd9gzLbvyNv2CaerbuLwBLnhiov2DGi1BTfMBaeXatLxBI9gBaerbd9wDYLwzYbItLDharqqtubsr4rNCHbGeaGqiVCI8FfYJH8YrFfeuY=Hhbbf9v8qqaqFr0xc9pk0xbba9q8WqFfeaY=biLkVcLq=JHqpepeea0=as0Fb9pgeaYRXxe9vr0=vr0=vqpWqaaeaabiGaciaacaqabeaadaqaaqaaaOqaaiaadofacaWGkbGaeyypa0ZaaSaaaeaacaWGJbaabaGaamyyaiabgUcaRiaadkgacqGHRaWkcaWGJbaaaiaabccacaqG2bGaaeyyaiaabEgacaqG5bGaaeilaiaabccacaWGtbGaamOsaiabg2da9maalaaabaGaam4yaaqaaiaadgeacqGHRaWkcaWGcbGaey4kaSIaam4yaaaaaaa@4B96@
										
									

							

Sorensen-index (társuláskoefficiens): 
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ahol 
c = a közös fajok száma,
a és b = a két állományban egyedi fajok száma,
A és B = a két állomány teljes fajszáma (A = a + c; B = b + c).

Vegetációtudományi vizsgálatokban gyakran a fajok tömegességi viszonyait is kifejező kvantitatív adatokkal rendelkezünk. Jellemzően ezek az adatmátrixok (faj × hely) sok nullát tartalmaznak. E nullák kezelése (a kvalitatív jelleg súlyozása) jelenti az egyik fontos problémát a kvantitatív adatokon alapuló hasonlósági/távolság függvények számára. Az egyes függvények abban (is) különböznek, hogy milyen fontosságot tulajdonítanak egy faj jelenlétének, illetve hiányának az abundanciális különbségekhez képest.
Az Sorensen-indexhez hasonló a Gauch (1982) által bevezetett százalékos hasonlóság (percentage similarity):
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ahol
yki = a k faj abundanciája az i kvadrátban,
min(yki, ykj) = a yki, ykj minimuma.

Más függvények kifejezetten geometriai megközelítésen alapulnak. Az egyik leggyakrabban használt függvény az euklideszi távolság, ami az állományok távolságát (különbözőségét) úgy számítja, hogy azokat egy olyan tér pontjainak tekinti, amelyben a tengelyek a fajok, és az állomány helyzetét a fajok abundancia-értékei mint koordináták határozzák meg.
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ahol
yki, = a k faj abundanciája az i kvadrátban,

Az egyes hasonlósági/távolság mértékek „jóságát”, használhatóságát nem lehet egyértelműen megadni. Mintatabellákon végzett tanulmányokból azonban néhány megállapítás leszűrhető. A 8. táblázat ezeket összegezi az előbb bemutatott indexekre.

8. táblázat - Hasonlósági indexek néhány jellegzetessége (Jongman et al., 1987)
	Megnevezés
	Jaccard-index
	Sorensen-index
	Százalékos hasonlóság
	Euklideszi távolság

	Kvalitatív
	*
	*
	*
	*

	Kvantitatív
	–
	–
	*
	*

	Disszimilaritás
	–
	–
	–
	*

	Szinrilaritás
	*
	*
	*
	–

	Faj számra érzékeny
	+ +
	+
	+ +
	+ +

	Domináns faj(ok)ra érzékeny
	–
	–
	+
	+ +

	A minta főösszegre érzékeny
	–
	–
	+
	+ +




* igen; – nem; + kevéssé; + + nagyon

Osztályozó algoritmusok. Az önállóan álló objektumok összevonását a használt hasonlóság/távolság mérték határozza meg. A továbbiakban a két egymáshoz „legközelebb álló” csoportot összevonjuk. Az egyes módszerek e közelállás definíciójában térnek el egymástól. Három fő stratégia különíthető el (vö. Podani, 1993).
Távolságoptimalizáló: az összevonás kritériuma cluster-cluster távolságok által meghatározott. Ebbe a csoportba tartoznak a legelterjedtebben használt módszerek (pl. egyszerű lánc, teljes lánc, centroid, egyszerű átlag, csoportátlag). 
Homogenitásoptimalizáló: az ide tartozó eljárások az összevonáskor az osztályok belső homogenitásának valamely mértékét (pl. osztályon belüli objektum-objektum távolság, variancia vagy entrópia alapú kifejezés) optimalizálják. 
Globális optimalizáló: valójában ebben a megközelítésben az osztályok képzésének kritériuma a teljes klasszifikáció jósága az adott hierarchiaszinten. Az összevonásokat úgy végzi, hogy az átlagos osztályon belüli távolság és az átlagos osztályok közötti távolság hányadosának növekedését minimalizálja.
A számos lehetőség közül az osztályozó algoritmusok esetében is nehéz választani. Itt sincs egyértelműen legjobb módszer. Választásunkat meghatározzák az általunk használt számítógép (memória, sebesség) és programcsomag lehetőségei is. Fontos tudni, hogy vannak eljárások, amelyek „elmossák” az adatstruktúrában meg-levő csoportszerkezetet (pl. egyszerű lánc), míg mások éppen felerősítik, túlhangsúlyozzák (pl. teljes lánc, Ward–Orlóci-módszer). Az egyes osztályozó algoritmusok részletei iránt érdeklődő olvasónak Podani (1980, 1993) munkái ajánlhatók.
A hierarchikus agglomeratív osztályozások elterjedését a kivitelezésüket meg-könnyítő számítógépek és programok elterjedése tette lehetővé. A legtöbb általános célú statisztikai programcsomag tartalmaz klasszifikációs modult. Így pl. a sokak által ismert SPSS, BMDP és a STATISTICA is. Mivel ezek nem speciálisan vegetációtudományi és/vagy klasszifikációs célú programok, viszonylag kis választékot kínálnak fel hasonlósági függvényekből és osztályozó algoritmusokból. Szerencsénkre léteznek kifejezetten botanikus-ökológus feladatokra hazánkban fejlesztett programcsomagok is: SYN-TAX (Podani, 1980, 1993), NuCoSA (Tóth-mérész, 1993/b). Az eredendően csak osztályozó eljárásokat tartalmazó SYN-TAX csomag mára már sokoldalú elemzést lehetővé tevő módszerek széles kínálatát nyújtja. Viszont az osztályozási „gyökereknek” köszönhetően a különböző agglomeratív, divizív, hierarchikus és nem hierarchikus eljárások legszélesebb választékát kínálja.
Szemléltetésként a következőkben a klasszikus cönológia módszereivel készített felvételek numerikus osztályozását mutatjuk be. A Zempléni-hegységben készült 54 cönológiai felvétel (9. táblázat) három asszociációt képvisel (Simon, 1977). Ebben a vizsgálatban a fásszárúak A, A2, B, és C szintekben való regisztrációja külön változóként (fajként) szerepel. Az A–D értékek átalakítása százalékká a 10. táblázatban megadottak szerint történt. A 17. ábrán bemutatott dendrogram kiszámolásához euklideszi távolságfüggvény (távolság-mátrix) és a csoportátlag módszert (osztályozó algoritmus) használáták fel.

9. táblázat - A felhasznált zempléni cönológiai felvételek (Simon, 1977) társulásonkénti darabszáma és a bennük előforduló fajok száma
	Társulás
	Rövidítés
	Kvadrátszám
	Fajszám

	Aconito-Fagetum
												
	A–F
	12
	165

	Melitti-Fagetum
												
	M–F
	21
	186

	Querco-petraeae-Carpinetum pannonwum
												
	C–Q
	21
	217

	Összesen 
	
	54
	310






10. táblázat - Az abundancia-dominancia osztályok középértékei a borítás százalékjában
	A–D
	Borítás (%)

	+
	0,1

	±1
	1,0

	1
	2,5

	1–2
	5,0

	2–3
	25,0

	3–4
	50,0

	4–5
	75,0

	5
	87,5





Megfigyelhető, hogy nem válnak szét egyértelműen a három asszociáció felvételei. Ez az elsőre talán meglepő eredmény a következők miatt lehet mégis érthető. A társulásba való besoroláskor a karakter- és jel-lemző fajok, illetve a lombkoronaszint domináns fajai kitüntetett szerepűek, míg a numerikus osztályozás csak A–D értéküknek megfe-lelően súlyozza a fajokat. Még az igen alacsony szinten elkülö-nülő csoportokban (egymáshoz igen közel került, tehát kevéssé eltérő felvételek) is keverten meg lehet találni mindhárom társulás felvételeit. Mindezek azt mutatják, hogy a társulások teljes florisztikai összetételén alapuló numerikus klasszifikációs elemzésétől nem minden esetben várhatjuk, hogy reprodukálja a klasszikus cönológiai besorolások eredményeit, nem is ezért használjuk.
Ezt a nem egyezést nem hiányosságként kell kezelni, hanem a numerikus klasszifikációt más típusú rákérdezést lehetővé tevő eszközként érdemes használni. A teljes florisztikai összetétel figyelembevétele adott esetben sokkal érzékenyebb indikátora lehet a termőhelyi viszonyok különbségeinek, mint a karakterfajokra épülő cönológiai besorolás (vö. Standovár, 1995).




Növénytársulások dinamikája
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Az eddig megismert társulásjellemzőkkel, illetve a különböző csoportosító eljárásokkal a társulások pillanatnyi állapotát lehet leírni. Ugyanakkor mint minden élőlényre, a több faj populációjából felépülő társulásokra is az állandó változás, dinamizmus a jellemző. Ez a fejezet a társulások összetételében megfigyelhető időbeli változások főbb típusait mutatja be.
A társulások időbeni változásának típusai



A természetben rendszeresen és figyelmesen járó ember számára a növényzet időbeli változásai feltűnőek. Az évszakok egymásra következésével járó jellegzetes színváltozások egy szép kaszálóréten ugyanúgy e változások körébe tartoznak, mint a felhagyott kaszáló folyamatos, évtizedekig tartó beerdősülése vagy egy gyakran felkeresett erdő aljnövényzetében bizonyos fajok arányaiban évenként megfigyelt apróbb-nagyobb eltérések. És akkor azokról az emberi élettartamot meghaladó, hosszú távú változásokról nem is beszéltünk, amelyek évezredek, évtízezredek vagy akár évmilliók alatt zajlanak le.
A lehetséges dinamikus jelenségek nagy száma, eltérő tér- és időléptéke szükségessé teszi a változások főbb típusainak elkülönítését.
A valamely közösség összetételében jelentkező változások egyik típusa a fluktuáció. Ezalatt az egyes populációk egyedszámában beálló változásokból eredő dinamikát értjük. Mivel a külső körülmények változékonyak, az egyedszám is folyamatosan változik. Az ilyen típusú változás a rövid életciklusú lágyszárúak esetében sokkal szembetűnőbb, mint a fákéban. A különböző fajok reakciója eltérő, így a társulást jellemző fajtextúra évről évre kicsit változhat. Erre a jelenségre példaként az üde bükkösök útjain, illetve patakmedrek közelében megfigyelhető nagy csalán–erdei nenyúljhozzám fluktuáció említhető. Bizonyos években az egyik, más években a másik faj válik dominánssá.
A társulások összetételében, szerkezetében lezajló változások közül másodikként a ciklikus változásokat említjük. E periodikusan ismétlődő jelenségek hátterében állhat egyes fajok regenerációs ciklusa és/vagy valamilyen külső környezeti változó periodikus viselkedése. A regeneráció az egyedek (klónok) fejlődési ciklusával összefüggő változások (megtelepedés, növekedés, dominánssá válás, öregedés, elhalás) összefoglaló elnevezése. Amint azt Watt (1947) klasszikus tanulmányában több társulás példáján is megmutatta: egy domináns faj regenerációs ciklusa az egész társulás összetételének és térbeli mintázatának meghatározója lehet.
Az abiotikus környezeti tényezők hatására létrejövő ciklikus változások közismert példája az évszakokkal összefüggő aszpektusváltozás. Az aszpektus a társulás periodikusan (évente) ismétlődő jellegzetes megjelenése, amit egy vagy több hasonló fenológiájú faj időszakos számbeli sokasodása okoz. A kora tavaszi geofitonaszpektus a nyáron sűrűn záródó lombozatú erdeink (pl. bükkösök, gyertyános tölgyesek, keményfaligetek) jellemzője. Tömeges alkotója lehet pl. a hóvirág, a csillagvirág, a galambvirág, a medvehagyma, a különböző keltikék, a bogláros szellőrózsa stb.
Az időbeli változások harmadik nagy csoportjába azokat a változásféleségeket soroljuk, amelyek közös sajátja a direkcionalitás (irányultság). Ezeket nevezzük szukcessziós változásoknak. Jellemzőjük, hogy egy területen az egyes növénytársulások egymást fölváltják az időben. Tipikus példaként említhető egy felhagyott hegyi kaszálórét beerdősülési folyamata, ami jól szemlélteti a direkcionalitást is, hiszen a lágyszárúak dominálta társulás egyértelműen előbb cserjék, majd különböző fák által dominált társulássá alakul. A szukcesszió kutatása az ökológia egyik sarkalatos problémája az utóbbi száz évben.

Szukcesszió terresztris növénytársulásokban



A szukcesszió jelenségének megfigyelése és leírása nagyon hosszú múltra tekint vissza. A sok megfigyelés csak a századfordulón eredményezett tudományos elméletet. A szukcesszió elméletének megalkotásában úttörő szerepe volt az észak-amerikai ökológusoknak. Közülük is kiemelendő Clements munkássága. A „szuperorganizmus” társuláskoncepció megalkotója a szukcesszióra is évtizedekig uralkodó elméletet alkotott (Clements, 1916).
A szukcessziós változások a kiindulási körülmények, az időtartam, a térbeli kiterjedtség vagy az eközben a külső környezetben fellépő változások alapján is nagyon különbözők lehetnek. Éppen ezért nagyon sok fajtáját szokták elkülöníteni. Az irodalomban fellelhető összes típust nem tárgyalva néhány fontosat meg kell említeni.
Érdemes elkülöníteni a szekuláris szukcessziót a biotikus (vagy ökológiai)
						szukcessziótól. Előbbi geológiai időléptékben értelmezhető, így makroklimatikus és evolúciós változásokkal is együtt jár (fajok kihalnak és keletkeznek), utóbbi néhány tíztől néhány ezer év léptékben zajlik, ideális esetben lényeges makroklimatikus és evolúciós változások nélkül. Az ökológusokat döntően a biotikus szukcesszió érdekli, ezért a továbbiakban szukcesszión mindig ezt értjük.
A primer szukcesszió a frissen keletkezett felszínen lezajló vegetációfejlődést jelenti. Szekunder szukcessziónak viszont a korábban már vegetációt hordozó felszíneken valamilyen katasztrófa után beinduló szukcessziót nevezzük. A két típus között a döntő különbség a kiindulási feltételekben van. A szekunder szukcesszió megindulásakor van talaj, s a talajban sok faj magva, rizómája stb. jelen van, míg a primer szukcesszió csak a kívülről odajutó fajok megtelepedésével tud megindulni, s a talajképződés is csak a szukcesszióval párhuzamosan zajlik. Ennek megfelelően általában hosszabb ideig is tart a primer szukcessziós változás. Primer szukcesszióra példa lehet egy gleccser visszahúzódása révén keletkezett, legyalult felszínen végbemenő, míg a szekunder szukcesszióra a tűzvész vagy tarvágás utáni szukcesszió.
A szukcesszió együtt jár a külső környezet megváltozásával. E változások lehetnek endogének, vagyis a szukcesszió jelenségéhez szorosan hozzátartozók, a társulásoknak a fizikai környezetre gyakorolt hatásaiból eredők. Exogén vagy allogén változások esetén valamilyen külső (a társuláson kívüli) erő hatására jön létre a fizikai környezet átalakulása, ami visszahat magára a szukcesszióra. Előbbire példa a primer szukcessziót kísérő humuszképződés, utóbbira a folyóhordalékkal feltöltődő felszínen zajló szukcessziót gyorsító térszínváltozás. A fenti csoportosító szempontok nem mindig tisztán érvényesülnek, nem mindig mondható meg egyértelműen, hogy pl. egy szukcessziót kísérő környezeti változás endogén vagy exogén-e.
A szukcesszió tanulmányozása kapcsán Pickett et al. (1987) intelmeit követve fontos elkülöníteni a következőket:
	szukcessziós út – a vegetáció időbeni változásának útja, az eltérő fajösszetételű állapotok (cönostátusok) egymásutánisága,

	szukcessziós mechanizmus – olyan biológiai kölcsönhatás, amelynek szerepe van a szukcessziós változás létrejöttében,

	szukcessziós modell – olyan logikai konstrukció, amely megmagyarázza a szukcessziós utat a különböző mechanizmusok megfelelő kombinálásával és szukcessziós állapotokhoz való kötésével.



Az elméleti és gyakorlati igényű szukcessziókutatás célja mindhárom szempont együttes megismerése, hiszen csak ez teszi lehetővé a jövőbeni szukcessziós változások irányának megjóslását, illetve tudatos befolyásolását.
A szukcessziós utak megismerése elvileg egyszerű. Ésszerűen megválasztott helyen és módszerekkel nyomon kell követni a növényzet változását. Erdők ilyen szempontú vizsgálatában súlyos korlátot jelent a részt vevő fajok (kutatókéhoz képest) hosszú élettartama, s ebből következően az egész folyamat hosszú lefutása. Ez az oka, hogy nem rendelkezünk ténylegesen egy helyre (állandó mintavételi négyzet) vonatkozó hosszú távú adatokkal. A szukcessziós utakat általában a térben egymás mellett létező, de különböző korú foltok idősorként való kezeléséből rekonstruálják a kutatók. Ehhez persze számos nem ellenőrizhető feltételezéssel kell élni. Éppen ezért az utóbbi évtizedekben a világ sok országában állítottak be hosszú távú szukcessziós vizsgálatok céljára állandó mintavételi négyzeteket, így ma már rendelkezünk 30-40 éves adatsorokkal is, de ez erdők esetében még mindig nagyon kevés.
A megismert szukcessziós utak birtokában indult meg a mechanizmusok és modellek feltárása, megalkotása. Sejthető, hogy az egyes kutatók terepi tapasztalatának, a társulások természetéről alkotott elképzelésének és matematikai előkép-zettségének függvényében nagyon sok, s akár egymásnak ellent is mondó modell született. E nagyon gazdag tudományterület legjobb, legteljesebb magyar nyelvű összefoglalóját Fekete (1985) tanulmánya adja.
Ehelyütt csak a legfontosabb irányok bemutatására nyílik lehetőség. Az egyik irányzat gondolkodásának alapját a társulások szuperorganizmus felfogása adta. Clements (1916) erre építve alkotta meg monoklimax elméletét. Eszerint adott klimatikus, geológiai viszonyok között, a flóratörténeti kényszerek figyelembevételével megjósolható, hogy a bolygatás után beinduló fejlődés milyen szukcessziós állapotok rendezett sorozatán keresztül jut el a területre jellemző zárótársulásba (klimax). Vagyis a szukcessziót determinisztikus és konvergens folyamatnak képzelte el. A zárótársulás a környezetével egyensúlyban levő, a lehető legbonyolultabb (komplex) és maximális biomasszát produkáló társulás. Clements a szukcesszió hat fázisát különített el: nudáció › migráció › ökózis (idomulás) › reakció (visszahatás a környezetre) › kompetíció › stabilizáció. Szerinte a szukcessziót előrevivő mechanizmus a facilitáció (segítés). Az elsőként megtelepedő növények saját környezetüket oly módon változtatják meg (reakció), hogy az már a következő szukcessziós állapot fajainak lesz kedvező. A monoklimax- (egyetlen lehetséges zárótársulás) elméletet hamar finomítani kellett az ennek ellentmondó tapasztalatok miatt, ami egy szerteágazó klimaxnevezéktan kialakulását eredményezte. Ugyanakkor az elmélet determinisztikus és konvergens jellege sokáig általánosan elfogadott volt, sőt az ökoszisztéma-ökológia felvirágzásával, elsősorban Odum (1969) munkássága nyomán, modern folytatást is nyert, csak a társulást, mint egységet, az ökoszisztémával helyettesítve.
A fentieknek ellentmondó elméletek is születtek. Kifejlődésük egyik alapját az adta, hogy sok konkrét esetre a determinisztikus és konvergens szukcessziót felté-telező elmélet nem volt sikeresen alkalmazható. Legalább ennyire fontos szerepe volt a társulások individualisztikus (Gleason, 1926) felfogásának. 
Elsősorban szekunder szukcessziós változások leírására vezette be Egler (1954) a kezdeti florisztikai összetétel fontosságát hangsúlyozó elméletét. Eszerint a szukcesszió menete a kiinduláskor jelenlevő fajoktól függ, hiszen a közöttük meglévő különbségek meghatározta sorrendben, de ezekből a fajokból alakulnak ki az egyes szukcessziós állapotok. Ez a felfogás élesen szemben áll a döntően primer szukceszsziós esetekre vonatkoztatott „staféta”, vagyis egymást váltó, különböző fajösszetételű szukcessziós állapotokat feltételező elmélettel (Clements, 1916). Egler követői, elméletének modernizálói, a társulások létét tagadó, populációs alapú megközelítésre és a darwini szelekcióra alapozva dolgozták ki elképzeléseiket. A szukcessziós változások mechanizmusaként a tolerancia elvét fogalmazták meg. Eszerint nem szükséges a szukcessziót speciálisan előrevivő mechanizmust (facilitáció) feltételezni, mert az egyes fajok a rájuk egyedien jellemző növekedési, szaporodási, versengési, összefoglalóan életmenet (life history) tulajdonságaiknak megfelelő időben és ideig válnak fontos szereplőjévé a szukcessziónak. A későbbi stádium képviselője a pionír növényzet jelenlétében, azt tolerálva, képes lappangani és a körülményektől, illetve saját életmenet-tulajdonságaiból adódó időben dominánssá válni.
A szukcesszió mechanizmusainak összefoglalását adta meg Connell és Slatyer (1977). A facilitáció- és toleranciamechanizmusokon felül e szerzők az inhibíciót is lehetséges mechanizmusként javasolják. Ez utóbbi, a gátlási mechanizmus, azt feltételezi, hogy az első megtelepedők minden más egyed (akár fajtárs) megtelepedését gátolják, pl. allelopatikus kölcsönhatás révén, függetlenül attól, hogy korai vagy késői stádiumra jellemző faj egyedeiről van-e szó. A bevezetett mechanizmusok lényegét Pickett et al. (1987) összegzése nyomán a 11. táblázat mutatja.

11. táblázat - Szukcessziós mechanizmusok jellemzői Pickett ét ál. (1987) alapján
	Szukcessziós történés
	Mechanizmus

	facilitáció
	tolerancia
	inhibíció

	A) Bolygatás 
	nyílt felszín 
	nyílt felszín 
	nyílt felszín 

	B) Megtelepedés 
	csak pionír fajok 
	bármely faj 
	bármely faj 

	C) Későbbi stádiumok
     fajainak toborzása 
	pionírok hátrányban, későbbiek előnyben 
	pionírok hátrányban, későbbiekre nincs hatás 
	minden faj gátolt 

	D) Későbbi fajok 
     növekedése 
	későbbiek előnyben 
	későbbiek növekednek a korábbiakjelenléte ellenére 
	minden további betelepedő gátolt 

	E) Folytatás 
	környezeti változás megszűntéig mint fent 
	a még toleránsabb fajok elfogyásáig mint fent 
	intact társulás változatlan 

	F) Újabb bolygatásra 
     bekövetkező változás 
	vissza A-ba 
	vissza A-ba 
	vissza A-ba 





Léteznek teljesen sztochasztikus (véletlenszerű) fajbehelyettesítést feltételező szukcessziós modellek is (pl. Horn 1975, 1976). Közülük a talán legegyszerűbb a következő feltevésekből indul ki:
	az erdő méhsejt alakú egységekből épül fel, s mindegyikben egyetlen fa van,

	az egyes fák azonos pillanatban (szinkron) cserélődnek,

	A faj B-vel való kicserélődésének valószínűsége megegyezik B csemetéinek a relatív gyakoriságával az A idős példányai alatt talált összes csemete százalékában.



Így megadható egy átmeneti mátrix, ami leírja, hogy A faj milyen valószínűséggel helyettesítődik A-val, B-vel C-vel stb. a korábbi történésektől függetlenül. Ha az átmeneti mátrix időben nem változik, és kellően hosszú idő áll rendelkezésre, akkor az aktuális kiindulási állapottól nem befolyásolva vagy ciklikus változási sor, vagy meghatározott összetételű zárótársulás alakul ki. Annak ellenére, hogy a kiindulási feltételezések sok irreális egyszerűsítést tartalmaznak, Horn (1975) konkrét példán keresztül mutatta be, hogy a valós, terepi csemeteszámlálásból származó adatok alapján szerkesztett átmeneti mátrixból becsült zárótársulás összetétele milyen jól közelíti a legalább 350 éve nem bolygatott erdő fajösszetételét (12. táblázat).

a)
12. táblázat - Fajhelyettesítési átmeneti mátrix (a), valamint a sztochasztikus modellből becsült elméleti és a megfigyelt egyensúlyi fajösszetétel (b) a Princeton (New Jersey, USA) melleti erdők adatai alapján
	Megnevezés
	Csemetefajok (%)
	Összes
(db)

	Lombkoronaszint fajai
	BTA
	GB
	SF
	BG
	SG
	WO
	RO
	HI
	TU
	RM
	BE

	Populus grandidentata = BTA 
	3
	5
	9
	6
	6
	
	2
	4
	2
	60
	3
	104

	Betula populifolia = GB 
	–
	–
	47
	12
	8
	2
	8
	0
	3
	17
	3
	837

	Sassafras albidum = SF 
	3
	1
	10
	3
	6
	3
	10
	12
	
	37
	15
	68

	Nyssa sylvatica = BG 
	1
	1
	3
	20
	9
	1
	7
	6
	10
	25
	17
	80

	Liquidambar styraciflua = SG 
	–
	–
	16
	0
	31
	0
	7
	7
	5
	27
	17
	662

	Quercus alba = WO 
	–
	–
	6
	7
	4
	10
	7
	3
	14
	32
	17
	71

	Quercus sec. Erythrobalanus = RO 
	–
	–
	2
	11
	7
	6
	8
	8
	8
	33
	17
	266

	Cárja spp. = HI 
	–
	–
	1
	3
	1
	3
	13
	4
	9
	49
	17
	223

	Liriodendron tulipifera = TU 
	–
	–
	2
	4
	4
	–
	11
	7
	9
	29
	34
	81

	Acer rubrum = RM 
	–
	–
	13
	10
	9
	2
	8
	19
	3
	13
	23
	489

	Fagus grandifolia = BE 
	–
	–
	–
	2
	1
	1
	1
	1
	8
	6
	80
	405

	

b)
	

	Megnevezés
	Csemetefajok (%)

	BTA
	GB
	SF
	BG
	SG
	WO
	RO
	HI
	TU
	RM
	BE

	Elméleti generációk 
0 
1 
2 
3 
4 
5 
	
0
0
1
0
0
0
	
49
0
1
0
0
0
	
2
29
8
7
6
5
	
7
10
6
6
6
5
	
18 12
9
8
7
6
	
0
2
2
2
2
2
	
3
8
8
7
6
6
	
0
6
10
9
8
7
	
0
4
5
6
6
7
	
20
19
27
22
20
19
	
1
10
23
33
39
43

	Egyensúlyi fajösszetétel (%) 
Faj becsült élettartama (év) 
Élettartammal korrigált fajösszetétel (%) 
	0
80
0
	0
50
0
	4
100
2
	5
150
3
	5
200
4
	2
300 2
	5
200
4
	6
250
6
	7
200 6
	16
150
10
	50
300
63

	Megfigyelt fajösszetétel 
Emberi beavatkozástól való mentesség 
25 év 
65 év 
150 év 
350 év 
	

0
26
–
–
	

49
6
–
–
	

2
0
0
–
	

7
45
1
6
	

18
0
5
–
	

0
0
0
3
	

3
12
22
–
	

0
1
0
0
	

0
4
0
14
	

20
6
70
1
	

1
0
2
76




a) A feltüntetett számok a sorokban megadott fajok idős egyedei alatt az oszlopokban szereplő fajok csemetéinek gyakoriságát, s egyúttal a kicserélődési valószínűséget is jelentik. Az önbehelyettesítések vastag számmal vannak jelölve. A százalékos eredményeket az összesen megfigyelt 3286 csemete adatai alapján adták meg (– = nem figyeltek meg csemetét, 0 = 0,5%-nál kisebb gyakoriságú előfordulás)
b) Az elméleti fajösszetétel egy 25 éve felhagyott szántó helyén kialakult fiatal erdőfolt valós fajgyakoriságából indul ki (0. generáció). A további generációk elméleti fajösszetételét e sorvektor és az a) részben bemutatott átmeneti mátrix szorzataként állították elő. A megfigyelt fajösszetételeket különböző korú erdőfoltokban végzett felmérés adatai alapján, a mellmagassági körlap összegéből számolták ki

Az említett szukcessziós elképzelések közös jellemzője, hogy egyik sem általános érvényű. Tendencia jelleggel igaz állítás, hogy a facilitációs mechanizmus inkább a primer szukcessziós változások korai fázisait magyarázza jól, míg a tolerancia mechanizmus inkább a szekunder szukcessziós jelenségekre érvényes (Finegan, 1984). További közös jellemző, hogy a bemutatott modellek egyensúlyiak abban az értelemben, hogy a bolygatás – mint ritka jelenség – utáni szukceszsziót írják le, ami a kezdeti stádium felől a környezettel egyensúlyban levő záró társulás felé való fejlődést jelent. Jóval későbbi felismerés, hogy a bolygatás sokkal gyakoribb, a társulások életének természetes részeként kezelendő esemény.

Erdődinamikai jelenségek



Az erdőtársulások időbeli változásai kapcsán azért használjuk az erdődinamika kifejezést, mert a fentiek értelmében ez mást is, többet is jelent, mint pusztán az erdőszukcesszió.
Sejthető, hogy a szukcessziós és a már említett regeneráción alapuló változások elkülönítése skálafüggő. Az egyszeri, katasztrófaszerű, nagy területre kiterjedő bolygatást követő vegetációfejlődést biztosan szukcessziónak tekinthetjük, ami megfelelően humid klímában előbb-utóbb erdős vegetáció kialakulásához vezet. A skála másik végpontját az uralkodó szintben elhelyezkedő egyetlen fa elpusztulása utáni változások jelentik. Tovább bonyolítja a képet, hogy egyetlen klasszikusan értelmezett szukcessziós állapotot képviselő erdőállományban is előfordulhatnak kisebb térléptékű (egy vagy néhány fa elpusztulásával járó) bolygatások, tehát a tényleges szukcessziós változáshoz hozzáadódnak kisebb tér- és időléptékben lezajló változások is.
Mindebből következik, hogy az erdőtársulások időbeli változásait csak akkor érthetjük meg, ha megfelelő ismeretekkel rendelkezünk mind a szukcessziót kiváltó, mind a kisebb jelentőségű bolygatások gyakoriságáról, hatásairól.
A közvetlen emberi hatásoktól mentes erdők tanulmányozása megváltoztatta azt a túl statikus képet, ami a társulások összetételét módosító bolygatások
						(disturbance) ritka eseményként való kezelésén alapult. Runkle (1982) megfigyeléseit, miszerint egy hosszú ideje magára hagyott észak-amerikai lombhullató erdő területének 9,5%-át különböző méretű lékek (gap) fedik és évente kb. a terület 1%-án keletkeznek új lékek, számos szerző mérsékelt övi és trópusi erdőkben gyűjtött adatai támogatják. E természetes foltdinamika
						(patch dynamics) szerepe az erdőtársulások összetételének, szerkezetének kialakításában az utóbbi két évtizedben intenzíven kutatott téma (Pickett és White, 1985). Egy társulás természetes állapotának leírásához a bolygatások „normális” menetét is ismerni kell. Ehhez White és Pickett (1985) szerint a 13. táblázatban szereplő jellemzők megadása szükséges.
Az így meghatározott bolygatásfogalom a korábban szélsőségekként említett exogén és endogén változásokat is lefedi, illetve bármely köztes szituáció leírására alkalmas. Az erdészeti gyakorlat számára is izgalmas kérdések közé tartozik, hogy milyen hatásai vannak a bolygatásoknak az abiotikus termőhelyi tényezőkre, illetve az egyes fafajok reakciójára (felújulás) a 13. táblázatban közölt jellemzők függvényében. A továbbiakban az ezekre a kérdésekre vonatkozó vizsgálatok eredményei közül tárgyalunk néhányat.

13. táblázat - A társulásokat érő bolygatások leírására szolgáló jellemzők és definíciójuk (White és Pickett, 1985 nyomán)
	Jellemző
	Definíció

	Térbeli eloszlás 
	a bolygatás térbeli eloszlása a topográfiai, geográfiai, környezeti és társulásgrádiensek tükrében 

	Gyakoriság 
	időegység alatti átlagos bolygatások száma; valószínűségi mértékként is használható 

	Visszatérési idő 
	a gyakoriság inverze: két bolygatás közötti átlagos idő 

	Rotációs idő 
	a vizsgálati területtel azonos terület bolygatásához szükséges átlagos idő 

	Jósolhatóság 
	a visszatérési idő varianciájának egy skálázott inverz függvénye 

	Terület vagy méret 
	a zavart terület nagysága 

	Intenzitás 
	a területegységre időegységenként jutó bolygatás fizikai ereje (pl. hő, tűz, szélerősség hurrikán esetén) 

	Súlyosság 
	az egyes élőlényekre, társulásokra gyakorolt hatás (pl. körlapveszteség) 

	Szünergizmus 
	egyéb zaveró tényezőkre gyakorolt hatás (pl. szárazság hatása az erdőtüzek gyakoriságára) 





A véghasználati vágásterületek méretének meghatározása szempontjából is fontos kérdés, hogy milyen termőhelyi változásokat okoz a lékek keletkezése (akár természetes, akár nem), illetve hogyan függnek e változások a lékek méretétől. A tapasztalatok szerint a bolygatások hatására megnő a hozzáférhető fény, talajnedvesség és tápanyag mennyisége (Bormann és Likens, 1979). A nettó biomasszaprodukció kezdetben csökken, majd gyorsan növekszik a tápanyag-felszabadulás miatt (Boring et al., 1981; Sprugel, 1985). A lékek keletkezését mikrometeorológiai változások is kísérik. Phillips és Shure (1990) kísérletesen előállított lékekben vizsgálta a lékek méretének hatásait. Négy méretet használtak (0,016; 0,08; 0,4 és 2,0 ha). Megállapították, hogy a biomassza mennyisége szorosan összefügg a lékek méretével, minél nagyobb a lék, annál több az első két évben keletkezett biomassza (18. ábra). Sok más szerzőhöz hasonlóan azt is kimutatták, hogy a lék méretétől, illetve a léken belüli pozíciótól (széle, átmeneti, közepe) hogyan függ a mikrometeorológiai változók értékeinek alakulása (19. ábra). Amint az ábra is mutatja, az összes napi besugárzás, az 1 m magasan mért déli léghőmérséklet és talajhőmérséklet is magasabb a lékek közepe felé, illetve a nagyobb lékekben.

18. ábra - A „lábon álló” biomassza mennyisége a tarvágást követő első két évben, különböző méretű lékekben. Nantahala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990)
[image: A „lábon álló” biomassza mennyisége a tarvágást követő első két évben, különböző méretű lékekben. Nantahala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990)]


A zárójeles számok a bal y tengelyen skálázott biomassza mennyiségét mutatják (Mg/ha). A jobb y tengelyen a tarvágás előtti állapotra becsült biomassza százalékában kifejezve szerepelnek az első két évben mért biomasszaadatok

19. ábra - A mikrometeorológiai változók alakulása a tarvágást követő második évben, a különböző méretű lékekben, a lékben elfoglalt helyzet függvényében. Nantahala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990)
[image: A mikrometeorológiai változók alakulása a tarvágást követő második évben, a különböző méretű lékekben, a lékben elfoglalt helyzet függvényében. Nantahala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990)]


E – a lék széle; I – átmeneti rész; C – a lék közepe
a) huszonnégy órás besugárzás összege minden lékméret esetén központi (C) helyen
b) huszonnégy órás besugárzás összege mint a lékben elfoglalt helyzet függvénye
c) az 1 m magasan mért déli léghőmérséklet a lék mérete és a lékben elfoglalt helyzet függvényében
d) az 5–10 cm-es rétegben, délben mért talajhőmérséklet a lék mérete és a lékben elfoglalt helyzet függvényében

A következő fontos kérdéskör, hogy a lék méretétől is függő körülmények között hogyan reagálnak az egyes fafajok. A lékek záródásának alapvetően két lehetséges útja van: vagy a lék szélén levő fák ágainak felgyorsult oldalirányú növekedése, vagy a lékben (akár korábban, akár újonnan) megtelepedett egyedek gyors magassági növekedése okozza a záródást. Természetesen e két út jelentősége is függ a lék mé-retétől. Kis lékekben az előbbi, míg nagyobb lékekben az utóbbi a jelentősebb. A részt vevő fajok oldalirányú, illetve a magoncok és sarjak magassági növekedésének sebességétől függ, hogy milyen gyorsan „gyógyul be” a bolygatás okozta lék. Az sem független a lék méretétől, hogy mely fafajok lesznek sikeresek a frissen keletkezett lékekben való megtelepedésben. Ennek illusztrációjául tekintsük az előbb idézett kísérletes munka (Phillips és Shure, 1990) eredményeit. A 20. ábrán bemutatott eredmények szerint a lék keletkezését követő második év végére az egyes fafajok részesedése az összes biomasszából függ a lék méretétől. A vizsgált észak-karolinai lombhullató klimaxerdő domináns fafajai (Quercus
						rubra, Carya spp.) csak a kisebb lékekben őriztek meg valamennyit jelentőségükből. Van olyan faj (pl. Acer rubrum), amelyik közepes méretű (0,08 ha) lékekben volt a legsikeresebb. Ugyanakkor az akác (Robinia pseudoacacia) csak a 2 ha-os lékekben tudott igazán sikeresen elszaporodni.

20. ábra - A legfontosabb fafajok regenerációja a tarvágást követő első két évben, különböző méretű lékekben. Nanthala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990 adatai alapján Newman, 1993)
[image: A legfontosabb fafajok regenerációja a tarvágást követő első két évben, különböző méretű lékekben. Nanthala National Forest (Quercus-Carya-Liriodendron erdők), Észak-Carolina, USA (Phillips–Shure, 1990 adatai alapján Newman, 1993)]


A fajok tömegessége  az összes biomassza százalékában szerepel
• a tarvágás előtti átlagos érték
o a tarvágás utáni második évben mért átlagos érték

Általánosságban elmondható, hogy minél kisebb a lék, annál hasonlóbb lesz a begyógyulás után keletkező lombkoronaszint fajösszetétele az eredetihez. Már az eddigiek alapján is látható, hogy nagyon eltérő viselkedésűek lehetnek a fafajok, erdődinamikai szerepüket életmenet-sajátságaik (pl. terjedés, ökofiziológiai jelleg) alapján ismerhetjük meg. E szempontok alapján csoportosíthatók is a fafajok. A leglényegesebbnek tartott szempont az árnyéktűrés kérdése, vagyis az, hogy egy faj magja képes-e kicsírázni zárt lombkorona alatt (pl. Whitmore, 1975; Bazzaz, 1979). A pionír karakterű fajokat az jellemzi, hogy csírázásuk fény által stimulált, míg a klimaxtársulásokban domináns fajok magja képes árnyékban is kicsírázni. E két fő csoport (pionír–zárterdei) fajainak néhány jellemző tulajdonságát az alkalmazkodásról szóló fejezet ismerteti. E tulajdonságok különbözőségeire alapozva magyarázza a szukcessziót a már tárgyalt toleranciamechanizmus. A pionír, illetve zárterdei fajok tulajdonságait egy spektrum szélsőségeiként kell értelmezni. A zárterdei fajok csoportja, különösen a mérsékelt övben nagyon eltérő szerepeket betöltő fajokat tartalmazhat (Canham, 1990). Ide sorolhatók mind a köztes szukcessziós fázisokban jelentős fajok (pl. juharok), mind a zárótársulások domináns fajai (pl. bükk).
Fontos megismerni a lágy szárú szint fajainak az új foltok keletkezésére adott válaszait is. Erről sokkal kevesebb ismerettel rendelkezünk, mint a fafajok esetében. Az erdei lágyszárúak fotoszintetikus sajátságaik alapján elkülönített 3 fő típusának (fény, árnyék, „rugalmas”) lehetséges válaszait összegezi Collins et al. (1985). Fekete (1974) a gyepszint dominanciaviszonyai és a megvilágítottság mértéke közötti összefüggéseket mutatott ki, illetve a különböző fényklímájú helyeken a Polygonatum odoratum eltérő fotoszintetikus magatartási típusait is kimutatta (Fekete, 1975/b). Azt is igazolták (Chabot és Hicks, 1982, Woodward, 1990), hogy a zárt lombsátor alatt élő növények szén-dioxid-fixációja nagyrészt nem az átlagos megvilágítottságtól, hanem a rövid időtartamú, állandóan mozgó, direkt besugárzást biztosító „sunflack” mintázattól függ. Ez utóbbin keresztül a faállomány szerkezete döntően befolyásolhatja az alsóbb szintek összetételét, szerkezetét.
Különösen Magyarországon, ahol az erdei vadkár komoly problémát jelent az erdőfelújítás számára, nem lehet anélkül erdődinamikáról, szukcesszióról írni, hogy meg ne említenénk a növényevők (herbivórok) szerepét e folyamatokban. Az általános tapasztalás és a józan ész is azt diktálná, hogy a nagytestű növényevők visszavetik a szukcesszió folyamatát. E témakört részletesebben a nagyemlősökkel foglalkozó fejezet tárgyalja. Itt csak annyit említünk meg, hogy Davidson (1993) számos korábbi munkát áttekintő tanulmánya arra is rámutat, hogy a növényevők gyorsítják a szukcessziót azokban az esetekben, amikor a korai szukcessziós állapot fajait fogyasztják. Ez természetes erdőfelújítások esetében nem jelentős, hiszen a szukcessziót „megkerülve” egyből a klimaxtársulás domináns faja(i) részesülnek előnyben. A legtöbb munka eredménye azt is mutatja, hogy a magpredátorok preferálják a késői szukcessziós állapotok nagyobb magvú fajait, s ezzel gátolják a szukcesszió menetét. 
Végezetül meg kell említeni az erdődinamikai folyamatoknak egy elsősorban közép-európai hagyományokkal rendelkező tárgyalási módját. Az erdők fejlődési fázisai olyan típusú ciklikus változás jellegzetes stádiumainak tekinthetők, amelyek egy hosszabb ideje magára hagyott erdőtársulás sajátos belső dinamikájának eredményei. Az egyes szerzők (pl. Leibundgut, 1978, 1982; Mayer, 1984) által akár eltérő névvel megnevezett fázisok egy-egy ciklikus változás állomásainak te-kintendők, tehát például az ún. öregedési, majd összeomlási fázis elérése nem az erdő elpusztulását, hanem egy újabb ciklus kezdetét jelenti. Amint azt a 21. ábra mutatja, ezek a fázisok viszonylag kis léptékű bolygatások nyomán fellépő állapotoknak tekinthetők, s egy nagyobb bolygatás (tűzvész, földcsuszamlás, nagy területet érintő széldöntés stb.) hatására a rövidebb ciklus bármely fázisból a hosszúba kerülhet. Az erdők fejlődési fázisainak részleteit a következő fejezet tárgyalja.

21. ábra - Boreális lucos erdők szukcessziós és erdőfejlődési állapotai (Schmidt-Vogt, 1991 alapján Schuck et al., 1994)
[image: Boreális lucos erdők szukcessziós és erdőfejlődési állapotai (Schmidt-Vogt, 1991 alapján Schuck et al., 1994)]


Felül: katasztrófaszerű bolygatások után végbemenő szukcessziós fejlődés fázisai; a klasszikus Clements-féle szukcessziós elmélet maximális érvényessége esetén, nagy katasztrófaszerű bolygatások után végbemenő változások.
Alul: a klimax jellegű erdőkben kis léptékű természetes bolygatás hatására létrejövő fejlődési fázisok. Természetesen a két ciklus nincs kötelezően elkülönítve. Az erdő bármely erdőfejlődési fázisból (alul) átkerülhet a nagy ciklus katasztrófa utáni csupasz stádiumába, illetve minden fent szereplő stádiumon belül felléphetnek kisebb léptékű természetes bolygatások.


Koreloszlás és szukcesszió háborítatlan erdőállományokban: esettanulmány

Czájlik, Péter
Vásárhelyi István Természetvédelmi Kör





Az erdőtársulások természetes szerkezetének, dinamikájának és diverzitásának tanulmányozására az őserdőszerű, közel természetes állapotú erdőrezervátumok állományai a legalkalmasabbak. Európa mérsékelt övében azonban gyakorlatilag csak a montán, szubmontán régióban találhatók őserdőszerű erdőállományok. Ezek közös jellegzetességei (Mátyás, 1993):
	a faállomány változó záródású, többszintes,

	a faállomány-szerkezet kis területen belül, mozaikosan változik,

	a faállomány képét a nagyméretű fák uralják, látszólag nagy mennyiségű a pusztuló, illetve kidőlt törzs,

	a faállomány vertikális szintezettsége és mozaikos volta miatt igen változatosak a mikroklimatikus viszonyok az állomány különböző szintjeiben,

	a fák mérete és kora nem függ szorosan össze. 



Az erdőfejlődés (szukcesszió) folyamata szoros összefüggésben van a kérdéses formáció, társulástípus jellegzetességeivel, így leíró modellje nem általánosítható. Az észak-amerikai kutatások (West, Shugart és Botkin, 1981) is azt bizonyítják, hogy korábbi ismereteinkkel ellentétben az elméletileg meghatározott fajhelyettesítési modellek csak szűkebb területekre érvényesek. Ugyanis az egyes formációkban a vegetáció igen különbözőképpen befolyásolja, illetve módosítja környezetét, és erősen eltérő az a mérték is, ahogyan meghatározza a vegetáció változását. A Clements-féle klasszikus endogén szukcesszió legtisztábban a boreális erdőben nyilvánul meg, és ott lehet legegyértelműbben előre becsülni a faji összetétel változását (Fekete, 1985). A trópusi erdő dinamizmusát viszont csaknem lehetetlen fajokra alapozottan tárgyalni; sokkal inkább az életmód sajátságai a meghatározóak (Cottam in West, Shugart és Botkin, 1981).
Az európai, kárpát-medencei erdőrezervátumok leírásai rámutatnak arra, hogy a mérsékelt övi erdők klimax fafajainak viszonylag hosszú (400–500 év) az életkora, és a térségben időszakonként lezajló éghajlati változások miatt az érintetlen erdők klimax fajai is változhatnak (Prusa, 1985; Probáld, 1981). Így még az eredeti érintetlen erdőknek sincs egyetlen klimax állapota.
Üde termőhelyen, ahol bolygatatlan viszonyok mellett az árnyékkedvelő fajok kerülnek végül is dominanciába (pl. hazai bükkösök), a kompetitív előnyt az újulat árnyéktűrése jelenti. Viszont a szárazabb termőhelyeken a fényigényes, laza koronájú, többrétegű levélzettel rendelkező fafajok (tölgyek) vannak kompetitív előnyben az árnyékkedvelőkkel szemben. Horn (1975, 1981) vizsgálatai szerint a bükk termőhelyén a visszaerdősülési folyamat meghatározott sorrend szerint történik: nyír, rezgőnyár, elegyfajok, bükk; itt a fényigényes fafajt árnyéktűrő, majd árnyékkedvelő fafaj váltja fel, és az alsó szint beárnyékolásával előtérbe kerül az árnyékkedvelő fafajok kompetitív előnye. Viszont a szárazabb termőhelyeken több út lehetséges a klimax állapotú tölgyes kialakulásáig, mivel a fényigényes fajok közötti versengésben a hosszabb élettartamból adódó kompetitív előny a meghatározó.
Szukcessziós folyamatok jellegzetességei Közép-Európában



Közép-Európa egyik legidősebb, legrégebben (1838-ban) védetté nyilvánított természetes állapotú erdőterülete a zofini erdőrezervátum, amely Csehország déli határán, a Cseh-erdőtől keletre, a Novéhrady-hegységben található. Területe 74,5 ha, természetes adottságai a kékesi erdőrezervátumhoz hasonlók:

	Rezervátum
	Tengerszint feletti magasság (m)
	Évi összes capadék (mm)
	Évi átlag hőmérséklet
(°C)

	Kékes 
	750–925
	784
	5,7

	Zofin 
	735–825
	915
	4,3




A zofini erdőrezervátum térségének erdőtörténetét pollenanlízissel is dokumentálták, ennek alapján megállapítható, hogy mintegy 500 évvel ezelőtt a jegenyefenyő sokkal nagyobb mértékben volt jelen, mint a lucfenyő. Ebben az időben az emberi tevékenység hatása még nem jelentkezett. Mintegy 300 évvel ezelőtt azonban már a jegenyefenyő és a luc aránya közel azonos. Ugyanerre az időre tehető a tágabb térségben az emberi tevékenység térhódítása, erre utal az is, hogy ekkor jelennek meg az aljnövényzetben először a mezőgazdasági kultúrát kísérő lágy szárú fajok. Ettől az időtől napjainkig a jegenyefenyő aránya rohamosan csökkent, míg a lucfenyő aránya ugyanabban az ütemben nőtt. Érdemes megemlíteni, hogy az egész térségben a bükk az elmúlt 500 évben, egészen a közelmúltig, konstans értéket mutatott.
Az eredeti erdőrezervátum területét adó három erdőrészlet faállományának belső dinamikáját az elmúlt másfél évszázadban az 14. táblázat mutatja be (Prusa, 1985). Mint látható, az őserdő fő alkotóeleme a múlt század közepén még az idős jegenyefenyő-állomány volt, ezek az évszázados fák a múlt század közepétől lassan összeroppantak, és egy átmeneti időre átadták a helyet a lucfenyőknek, ezzel egy időben a bükk részaránya jelentősen megnövekedett, és 1975-re a bükk lett a zofini őserdő uralkodó fafaja. A leírthoz hasoló folyamatokat figyeltek meg más közép-európai erdőrezervátumokban is (Prusa, 1985).

14. táblázat - A csehországi zofini erdőrezervátum területét adó három erdőrészlet (59 ha) faállományának belső dinamikája 1844-től 1975-ig (Prusa, 1985)
	Erdőrészl.
	Koronaszint
	Felvétel éve
	1975

	1847
	1877
	1888

	23D 
	felső 
	LF, JF, B 
(HJ) 
150–300 év 
	LF, JF, B 

200–300 év 
	B, JF, LF 

190–280 év 
	B (75) 
LF (15) JF (5) 
HJ, HSZ 
30–380 év 

	második 
	LF, B, NYI HSZ 
30–40 év 
	–
	–

	27A 
	felső 
	JF, LF, B 
(HJ) 
150–300 év 
	JF, LF, B 

200–300 év 
	LF, JF, B 

100–300 év 

	második 
	LF, B 
40–100 év 
	–
	–

	28A 
	felső 
	JF, LF 
(B, HSZ, HJ) 200–450 év 
	JF, B, LF 

200–300 év 
	LF (50), JF (30), B(20) 100–300 év 




A fafajok sorrendje egyben előfordulási gyakoriságuk sorrendjét is adja. A zárójelben szereplő fafajok szálankénti elegyfajok. A fajok után zárójelben az elegyarány szerepel. 1975-ben a teljes terület összes törzsét egyben vették fel, 10–150 cm törzsátmérő-tartományban; a zárójelben szereplő számok a törzsszám-arányt jelzik. Összesen 10 287 db törzset vettek fel. 1975-ben a legidősebb jegenyefenyők 400–410 évesek voltak, ezek azóta többségükben elpusztultak.
Fafajrövidítések: B = bükk, LF = lucfenyő, JF= jegenyefenyő, NYI = nyír, HJ = hegyi juhar, HSZ = hegyi szil


Szukcesszióvizsgálatok hazai elegyes bükkösökben



A leírtak alapján az európai klasszikus erdőrezervátum-kutatások eredményei csak a hazai bükkösökben hasznosíthatók megfelelő korrekciókkal, míg a hazai tölgyesek erdődinamikai kutatásainak más elméleti és módszertani utakon kell elindulniuk.
Hazánkban közel természetes, aránylag régóta nem bolygatott erdőállományokat a középhegységek bükköseiben találhatunk, általában a hegységek belső részeiben. A Kárpát-medence ősbükköseinek faállomány-szerkezetét a századfordulón Fekete Zoltán vizsgálta, eredményeit az Erdészeti Kisérletek 1906 évi számában közölte. Később a bükkösök erdőfejlődésével Majer Antal foglalkozott elméleti alapon, az erdőfejlődési folyamatokat a dialektikus ellentétpárok elméletére építette fel (Majer, 1966,1968).
Az újabb kutatások (Czájlik, 1993, 1994) azt mutatják, hogy az emberi beavatkozástól aránylag mentes, közel háborítatlan bükköseinkben az erdőállomány fejlődésének legalább két lehetséges fejlődési sora van, amelyet a termőhelyi tényezők, illetve az egyéb abiotikus külső hatások (pl. széldöntés, hókár stb.) határoznak meg. A fejlődési sort a fejlődési szakaszok sora alkotja, általában többféle lehetséges sorrendben.
Mindkét lehetséges fejlődési sor az állomány optimális szakaszának kialakulásához vezet.
Az optimális szakasz jellemzői: zárt, idősebb, érett állomány, az élőfa készlet (és a növedék) magas, a mortalitás aránylag alacsony. Két strukturális formája van: az egyszintes (24/a ábra) és a két vagy több szintes állapot (24/b ábra). Hazai bükköseink esetében a koronaszintet alkotó fák átlagéletkora 80–160 év. A szakasz tartama termőhelyi viszonyoktól függ, kedvező termőhelyen 180–220 éves állományok is alkothatnak optimális szakaszt. Az optimális szakaszban lévő faállomány egyedeinek méreteloszlását a 22. ábra mutatja.

22. ábra - Kékes-Észak erdőrezervátum 1,2 számú próbaterület fáinak fafaj és átmérő szerinti törzs-számeloszlása optimális szakaszban. 1–100 cm átmérőtartomány, 10 cm-es vastagsági osztályokban (Czájlik P., eredeti)
[image: Kékes-Észak erdőrezervátum 1,2 számú próbaterület fáinak fafaj és átmérő szerinti törzs-számeloszlása optimális szakaszban. 1–100 cm átmérőtartomány, 10 cm-es vastagsági osztályokban (Czájlik P., eredeti)]


A terület nagysága 0,5 ha. Törzsszám: 660 db/ha. Alsó koronaszint: 294 db/ha (45%), középső koronaszint: 182 db/ha (27%), felső koronaszint: 184 db/ha (28%)

Öregedési szakasz : az idős állomány záródása még 50% felett van. Az állomány növekedési erélye lecsökken, a koronaszint laza. Kisebb-nagyobb lékek keletkeznek az idős fák elhalása kapcsán. A lékekben a természetes újulatból fiatalos foltok alakulnak ki (24/c ábra). Egyes esetekben 15–20 év után a felső szintben lévő öreg fák ismét zárják koronáikat, és az így a korábban keletkezett fiatalos foltok alattuk elpusztulnak (24/d ábra). A fiatalabb fák pusztulása következtében támasz nélkül maradt, 30–35 m magas, hatalmas koronájú fák egy része a szélvihar áldozata lesz. Mozaikosan jelentős záródáshiány alakul ki, és az öregedési szakasz lassan átmegy az összeroppanási (24/E ábra), illetve felújulási szakaszba. Általában ahogy az idős fák száma, illetve a fatömeg csökken, úgy megy át az öregségi szakasz valamelyik fejlődési sor következő szakaszába. 
I. Fejlődési sor. Összeroppanási szakasz. A gyengébb termőhelyi viszonyok mellett, abiotikus (pl. széldöntés), esetleg biotikus (pl. gombakárosítás, törzskorhadás) hatás következtében gyorsan összeroppan a faállomány, és nagyobb kiterjedésű fátlan területek alakulnak ki. A gyors, katasztrófaszerű összeroppanás következtében drasztikus mikroklímaváltozás következik be, amely átmenetileg nem kedvez a záró társulást alkotó klimax fafajnak, mivel hazai bükköseink esetében megszűnik az alsó szint árnyékkedveléséből adódó kompetitív előny.
Az egész állományrészben a lábon álló idős fák záródása kevesebb, mint 50%, az eredeti állományt alkotó klimax faj tömeges természetes újulata hiányzik (pl. déli kitettségű, rossz vízgazdálkodású Carex pilosa bükkösben).
Ezeken a területeken a terület nagyságától, a termőhelyi viszonyoktól (kitettség, vízgazdálkodás) függően átmenetileg a szárazságtűrő, fényigényes lágy szárú növényfajok jutnak kompetitív előnyhöz, és átmenetileg létre jöhet egy fátlan kezdeti szakasz. A hazai kutatások azt mutatják, hogy 3 év elteltével a bükkös aljnövényzetéhez viszonyítva lényegesen megváltozik a növényzet összetétele, azaz a szekunder szukcesszió új szakasza kezdődik, és 5 év kell ahhoz, hogy a bükkös lágy szárú szintjében előforduló fajok jó része kiszoruljon, és annyi új faj telepedjen meg, hogy új szakasz kezdődjön (Tóthmérész, 1989).
Ezt követően lassan megindul a visszaerdősülés, és kialakul az előerdő szakasz. A nagyobb fátlan területeken az adott térségben megtalálható fafajok függvényében létrejön az előerdő. Ez főleg fényigényes pionír (nyír, nyár, füzek stb.) és paraklimax, elegy (juhar, kőris, hárs stb) fafajokból áll.
A pionír fajok védelme alatt a betelepedett elegyfajok hosszabb életkora következtében fokozatosan létrejön az átmeneti erdő. Az esetek jelentős részében elmarad az előerdő szakasz, főleg, ha az összeroppanási terület nagysága nem túl nagy (pl. ha a terület szélessége nem sokszorosa az állomány átlagfamagasságának), és így a lábon maradt állományrészek védő hatása még érvényesül. Ilyen esetben általában valamelyik fényigényes közepes élettartamú (állományszinten 60–80 év) paraklimax elegy fafaj inváziójával rögtön jellegzetes átmeneti erdő jöhet létre. Hazai bükköseink esetében vagy a kőris inváziója okoz erdőrészlet szintű „elkőri-sesedést”, vagy (pl. fagyzugos helyeken) a gyertyán lép fel tömegesen. A második koronaszintben általában megjelennek az árnyékkedvelő (klimax) fafajok. Kialakul a többszintes elegyes erdő (23. ábra). A hosszabb életkor és az alsó szint árnyékolásából adódó kompetitív előny hatására a klimax fajok fokozatosan átveszik az uralmat, és kialakul az optimális szakasz.

23. ábra - Erdőszegély átmeneti erdő szakaszban. Csörgő-völgyi erdőrezervátum Cs3 transzekt 240–285 m-es szakaszának metszeti rajza és 2–3 éves életképes újulatának százalékos eloszlása 10 m-enként (Czájlik P., eredeti)
[image: Erdőszegély átmeneti erdő szakaszban. Csörgő-völgyi erdőrezervátum Cs3 transzekt 240–285 m-es szakaszának metszeti rajza és 2–3 éves életképes újulatának százalékos eloszlása 10 m-enként (Czájlik P., eredeti)]


Fedettebb helyeken a hatalmas magas kőrisek védelme alatt a bükk már két koronaszintben is jelen van. Itt az újulatban is jelentős a részvétele. A szegélyen még a paraklimax fafajok az uralkodók, illetve a visszatelepülők. ( Az erdő szegélye az ábra bal szélén.) Montán bükkös, bükktermőhely, felhagyott patakme-derrel. Jelmagyarázat: B – bükk; GY – gyertyán; HJ – hegyi juhar; HSZ – hegyi szil; KJ – korai juhar; MK – magas kőris; MJ – mezei juhar; ME – mézgás éger; Mo – mogyoró; Ga – galagonya (Czájlik P., eredeti)

II. Fejlődési sor. Felújulási szakasz. Jobb termőhelyi környezetben az optimális szakasz fokozatos változásával, valamint a jobb magtermés eredményeként jön létre. A fokozatosan kiritkuló felső koronaszint alatt csoportosan változó korú fiatalos foltok jelennek meg az idősebb fák pusztulásának ütemében. Ideális esetben az egyes csoportok kora között 20–40 év is lehet. A foltok nagyságától és a felettük lévő állomány dinamikájától függően (későbbi újrazáródás vagy tovább ritkulás) szálankénti és/vagy csoportos felújulás következik be. Lassan az egész állomány mozaikosan vegyes korúvá válik (23/a ábra) és kialakul az ún. szálaló erdő szakasz. Ebben a folyamatban a lábon álló idős állomány saját magvetése útján játszsza a legnagyobb szerepet. Így az állomány fafajösszetétele azonos vagy közel azonos marad az optimális szakasz fafajösszetételével. A felújulási fázisból fokozatosan az optimális szakasz alakul ki kisméretű állományfoltokban.
Az érett korú, közel természetes állapotú erdőrezervátumokban az egyes fejlő-dési szakaszok és sorok egyidejűleg a területen belül mozaikos elrendezésben találhatóak. Egy-egy folt területe néha alig haladja meg az 50 m-es átmérőt.
A különböző szukcesszionális korú foltok mozaikját Whittaker (1974) találóan klimaxmintázatnak nevezi. A fajhelyettesítések belső ciklusai ugyanis ritkán érvényesülnek nagy területen: a lokális különbségek az elhalásban és az önhelyettesítésben gyorsan aszinkronná teszik a ciklusokat a tér különböző pontjain (Fekete G., 1985).

Méreteloszlás háborítatlan erdőállományokban



 A teljes területre vetítve a méretcsoportonkénti törzsszám elméletileg szabályos, exponenciálisan csökkenő eloszlást mutat. Valójában minden erdőrezervátum törzsszámeloszlása az elméleti eloszláshoz képest hol pozitív, hol negatív anomáliákat mutat egyes méretcsoportokban. Ezek az anomáliák az egyes fejlődési szakaszok területarányaiból, termőhelyi viszonyaiból és egyes biotikus, illetve abiotikus külső hatásokból (pl. széldöntés, magtermés elmaradása stb.) vezethetők le. A méretcsoport-eloszlásból ezért nemcsak a koreloszlásra lehet következtetni, hanem az is megállapítható, hogy mely fejlődési szakasz(ok) dominálnak a területen és mikor sújtották nagyobb katasztrófák az állományokat. A Kékes-Észak erdőrezervátum jellemző fejlődési szakaszainak és az egész terület fáinak átmérőeloszlását a 24. ábra mutatja.

24. ábra - A Kékes-Észak erdőrezervátum területén található különböző erdőfejlődési szakaszokat és az egész erdőrezervátum területét reprezentáló mellmagassági törzsátmérő- gyakoriságok. A hisztogramok a 10 cm átmérő felett mért törzsosztályokat mutatják, míg a poligon az 1–120 cm-ig mért összes törzsátmérők db/ha százalékos eloszlását adja (Czájlik P., eredeti)
[image: A Kékes-Észak erdőrezervátum területén található különböző erdőfejlődési szakaszokat és az egész erdőrezervátum területét reprezentáló mellmagassági törzsátmérő- gyakoriságok. A hisztogramok a 10 cm átmérő felett mért törzsosztályokat mutatják, míg a poligon az 1–120 cm-ig mért összes törzsátmérők db/ha százalékos eloszlását adja (Czájlik P., eredeti)]


a) optimális szakasz, átmenet a felújulási szakaszba
b) optimális szakasz, háromszintes állomány, a kiemelkedő fák alatt domináns felső koronaszint jelentős második koronaszinttel
c) öregedési szakasz I, az idős fák egy része elhalt, a lékekben a természetes újulatból fiatalos foltok alakultak ki
d) öregedési szakasz II, az idős fák a felső koronaszintben lassan összezárják koronájukat, alattuk a fiatalos foltok jelentős része elpusztul
e) összeroppanási szakasz kezdete, a felső szintben található hatalmas koronájú fák egy része támasz híján a szél hatására kidőlt, mozaikos záródáshiány keletkezik
f) a teljes rezervátum faáállományának törzsátmérő gyakoriság-eloszlása; az egész rezervátum az optimális és az öregedési szakasz határán van, több kisebb területen már megjelent az összeroppanási és a felújulási szakasz is 

Mivel hazánkban minden fejlődési szakaszt megfelelően képviselő erdőre-zervátum nincs, összehasonlításul az osztrák Mészalpokban található bükk–jege-nyefenyő–lucfenyő elegyes őserdő adatait adjuk meg Mayer (1989) nyomán a 15. táblázatban.


15. táblázat - Egy bükk -jegenyefenyő - lucfenyő elegyes őserdő fejlődési szakaszainak jellemző adatai (Rothwald, Ausztria, Mayer, 1989 nyomán)
	
	Fejlődési szakasz

	felújulási
	optimális
	öregedési
	összeroppanás!

	N/ha (8 cm átmérő felett)
	536
	593
	463
	384

	Megoszlása %-ban:
											
felső szint 
középső szint 
alsó szint 
	
6
9
85
	
31
34
35
	
31
23
46
	
26
15
59

	Újulat (ezer db/ha) 
	21
	20
	26
	11

	Fakészlet (m3 /ha)
											
lábon 
fekve 
	
227
230
	
1226
80
	
915
50
	
607
330





A
							korviszonyok ugyanitt szakaszonként a következők szerint alakultak (Mayer 1989):

	Szakasz
	Kor (év)
	Időtartam (év)
	Százalékos részarány

	tartamosan
	jelenleg

	Felújulási 
	25–110
	25–60
	16
	55

	Optimális 
	100–280
	120–170
	28
	13

	Öregedési 
	330–48
	170–200
	36
	19

	Összeroppanási 
	400–600
	80–130
	20
	13




A törzsek koreloszlásából levezethető, hogy Rothwaldban évszázadokon keresztül súlyos széldöntések és hótörések fordultak elő, ami ugyancsak rámutat arra, hogy az elméletileg optimális állapot kialakulásának a természetben komoly akadályai vannak.
Az egyik legnehezebb gyakorlati feladat az egyes erdőrezervátumok teljes területét jellemző, egymással összehasonlítható erdőszerkezeti felmérések elvégzése. A magyarországi erdőrezervátumokban a felvételt kombinált módszerekkel végzik. Ennek lényege egyfelől az egyes fejlődési szakaszok lehetőleg minél jobb jellemzése és modellezése, továbbá a gyakori terepbejárással egybekötött légifotó-elemzés, másfelől a terület állományrészekre osztása termőhelyi és faállomány-szerkezeti különbségek alapján, valamint egy 50 × 50 m-es hálóban végzett állományszerkezeti felvétel.

Egészségi állapot és mortalitásviszonyok



Az elmúlt években a Kékes-Észak erdőrezervátumban elkészült egy 1000 törzses egészségiállapot-vizsgálat. Az elemzés alapján megállapítható, hogy a fák mintegy 70%-a egészséges, a felméréskor lábon száradt és az az évben kidőlt fák aránya (mortalitás) 18%.
A mortalitás darabszámeloszlása azt mutatja, hogy a legnagyobb pusztulás az alsó koronaszintben következik be, a fiatalos foltok öngyérülése, illetve a felső szint záródása következtében (20 cm alatti átmérőtartomány). A pusztulás szórványos, de azért jelentős a 30-70 cm-es átmérőtartományban, és a legcsekélyebb (10%) 80 cm felett, amiben természetesen az idős fák csekélyebb darabszáma is szerepet játszik.
Összefoglalva megállapítható, hogy az erdőfejlődési folyamatok korántsem vezetnek (természetes körülmények között sem) egyértelműen meghatározható végállapothoz, és a folyamat során számos véletlen és zavaró külső körülmény az erdő-fejlődés megszakadásához, irányának megváltoztatásához vezethet. Ez ellentétben áll azzal a hagyományos nézettel, hogy az erdőben egyfajta stacionárius állapot alakul ki az életközösség belső stabilitásának eredményeként.



4. fejezet - A növénytakaró földrajzi tagolódása

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





A fajok elterjedését befolyásoló hatások



Az área



Área alatt egy taxonómiai egység (rendszerint faj, de lehet család, nemzetség, alfaj stb. is) elterjedésének, előfordulási helyei összességének földrajzi kiterjedését értjük. Az área meghatározásához a természetes (spontán) előfordulásokat veszik figyelembe. Amennyiben megfelelő adatok állnak rendelkezésre, külön jelezni szokták a kipusztult, valamint a kivadult (szubspontán) előfordulásokat. A telepített, mesterséges előfordulások az áreába nem számítanak bele.
Egy növényfaj áreája helyi növénylisták segítségével, az előfordulások összekötése révén ábrázolható. A kontúrral ábrázolt elterjedési térképek hátránya, hogy nem utalnak az áreán belüli eloszlásra. Erre nagyobb léptékű térképek esetében rácspontos ábrázolással van lehetőség (25. ábra). A rácspontos ábrázolásmód nemzetközi egységesítése érdekében a botanikában 10 × 10 km-es, szabványos rácshálót alkalmaznak újabban Európában az előfordulási helyek jelzésére (Bartha–Mátyás, 1995). Az áreák elemzésekor az elterjedés „harmadik dimenzióját”, a magassági öveket is figyelembe kell venni, ez általában az áreatérképeken nem jelenik meg.

25. ábra - A szubmediterrán lónyelvű csodabogyó és a kontinentális jellegű törpemandula előfordulási helyeinek ábrázolása az Európára szabványosított hálótérképen. A törpemandula esetében a kivadult (x) és kipusztult (+) előfordulásokat is feltüntettük (Bartha–Mátyás, 1995)
[image: A szubmediterrán lónyelvű csodabogyó és a kontinentális jellegű törpemandula előfordulási helyeinek ábrázolása az Európára szabványosított hálótérképen. A törpemandula esetében a kivadult (x) és kipusztult (+) előfordulásokat is feltüntettük (Bartha–Mátyás, 1995)]



Természetesen a faj az áreahatáron belül is csak az igényeinek megfelelő termőhelyeken fordul elő. Míg az adott határokon belül a faj számára kedvező környezeti feltételeket tételezhetünk fel, nem szükségszerű ennek ellenkezője az áreahatáron kívül; a jelenlegi área és a potenciálisan lehetséges nem feltétlenül azonos. Az áreát csak a faj növénytársulásokban betöltött szerepe, valamint flóratörténeti múltja alapján lehet teljeskörűen értelmezni.
Tűrőképesség és versengés



A legtöbb faj elterjedése egy-egy kontinensen belül körülhatárolható térséget fog át. A magasabb taxonómiai egységek (nemzetségek, családok) áreája rendszerint átlépi a kontinenseket, de csak kevésről mondható el, hogy az egész világon elterjedtek, azaz kozmopoliták: a Compositae, Gramineae, Leguminosae családokra ez megközelítőleg érvényes. Faj szinten a kozmopolita jelleg jó terjedőképességet jelez; olyan gyomfajok esetében gyakori, amelyeket az emberi tevékenység terjesztett el. Természettől kozmopolita faj pl. a sasharaszt. A széles körű elterjedés sokszor széles tűrőképességgel jár együtt; a sokféle élőhelyen előforduló, generalista fajokat az ökológiában ubiquistáknak nevezik. A valamilyen okból korlátozott területen előforduló fajok azonban nem bizonyosan szűk tűrőképességűek, így pl. a Pinus radiata elterjedési területe Kaliforniában alig néhány km2, ennek ellenére ma szerte a szubtrópusokon széles körben termesztik.
Az áreát meghatározó klimatikus tényezőkről másutt már szó esett. Itt ki kell emelni, hogy az área alakításában a klímatényezők összhatása a mérvadó, és a tényezők bizonyos mértékű kompenzálása is lehetséges különleges mikroklimatikus vagy edafikus feltételek között. Ezeken a termőhelyeken a helyi fajok versengése gyengébb, így távoli áreájú vagy korábbi, más típusú klímához alkalmazkodott maradványfajok (reliktumok) megtalálhatják életfeltételeiket pl.:
	északi fajok délebbre hideg, nedves talajú lápokban tenyészhetnek (pl. hamuvirág, szibériai nőszirom, szőrös nyír a bátorligeti lápban),

	déli, melegkedvelő fajok északabbra a déli kitettségekben, illetve meszes, sekély talajon telepednek le (pl. a keleti gyertyán előfordulása a Vértes dolomitlejtőin),

	atlanti vagy mediterrán eredetű fajok kontinentálisabb klímában erdőállo-mányok védelmébe húzódnak (csodabogyó, borostyán az üde lomberdőkben),

	pusztai fajok nedvesebb klímában száraz váztalajokon tenyésznek (a középhegységeink lejtősztyepei).



A versengés áreát meghatározó szerepe kézenfekvő. Itt nemcsak arról van szó, hogy a faj versengési kézsége az optimumtól távolodva gyengül, hanem hogy adott ökológiai feltételek között olyan kompetitorok jelennek meg, amelyek kiszorítják a fajt lehetséges életteréből. Ezért a versengés áreát korlátozó jelentő-sége az elterjedési területnek a faj számára kedvező részén is élesen megmutatkozhat; az erdeifenyő pl. a bükkös klímájú agyagbemosódásos barna erdőtalajo-kon optimális növekedési feltételeket talál, amint azonban az erdőművelő magára hagyja a bükkös-gyertyános alsó szintű állományokat, a lombos fajok versengése a fenyőt visszaszorítja a rossz vízgazdálkodású termőhelyekre.

Migráció (fajvándorlás) 



Egy növényfaj jelenlegi áreája a természetes terjedés (és esetleg az emberi tevékenység okozta terjesztés) pillanatnyi állapotát mutatja. Ha adott földrajzi környezetben nem fordul elő, annak esetleg az is oka lehet, hogy még nem telt el elegendő idő ahhoz, hogy az adott környezetbe eljusson. Lágy szárú fajok áreája évtizedes léptékben változhat (26. ábra). Az ugrásszerű terjedés jelensége általában valamilyen véletlen folytán új környezetbe került fajnál figyelhető meg. Tömegesen fordul elő behurcolt fajok esetében, amelyek a helyi flóra és fauna összetéte-lében jelentős, nem kívánt eltolódásokat okozhatnak. Fafajok esetében a vándorlás sebessége lassabb és általában a klíma nagyobb időszakokat átfogó (szekuláris) ingadozását követi. Tallantyre (1972) radiokarbonos kormeghatározással végzett elemzése szerint pl. a lucfenyő posztglaciális vándorlása Közép-Finnországtól Norvégiáig mintegy 4000 évig tartott. Davis (in West et al., 1981) nagyobb számú észak-amerikai fajt vizsgált meg, és a posztglaciális, szekuláris vándorlás sebességét évezredenként 100–600 km között találta (adatok m/év, illetve km/évezredben):
	Pinus banksiana,
	Pinus rigida 400,

	Pinus strobus,
	Quercus sp. 300–350,

	Picea sp.
	250,

	Acer, Fagus sp.
	200,

	Castanea sp.
	100.




26. ábra - A dél-amerikai eredetű szerbtövis behurcolása Európába, 1681–1858 (Priszter nyomán)
[image: A dél-amerikai eredetű szerbtövis behurcolása Európába, 1681–1858 (Priszter nyomán)]



A leglassabbnak a gesztenye-, a leggyorsabbnak a Pinus fajok bizonyultak. Ez egyúttal a terjedési képesség és az área kiterjedése közötti kapcsolatra is utal; számos, széles körben elterjedt faj hatékony terjedési mechanizmussal rendelkezik.
A szekuláris vándorlásnál lényegesen gyorsabb folyamat a kolonizáció, amikor valamilyen természeti csapás vagy emberi beavatkozás után a megüresedett életteret az ott potenciálisan őshonos növény- (és állat-)fajok visszafoglalják, hiszen a kolonizálandó terület visszahódítása a kis távolságok miatt aránylag akadálytalan.
A fajvándorlást, terjedést földrajzi akadályok korlátozhatják. Ezek közül leghatékonyabbak a tengerek; nagyon kevés szárazföldi faj magja marad hosszabb ideig életképes a tengervízben. Jellemző kivétel a kókuszpálma, amelyet a tengeráramlatok terjesztettek el a csendes-óceáni szigetvilágban. Hasonló, áthidalhatatlan akadályt jelenthetnek a magashegységek vagy nagyon eltérő klímájú, közbeékelődött területek (pl. sivatag). Ezek az áreát véglegesen vagy időleges korlátozhatják, illetőleg diszjunkciót, azaz széttagolt elterjedési területet tarthatnak fenn. Mivel a hegyvidékek magassági régiói éghajlatilag hasonló feltételeket nyújtanak, mint a sokkal északabbra fekvő sík vidéki területek, a hegyvidékeken nagyszámú északi (arktikus, boreális) elem fordul elő. Európában a magashegységek a kontinens meleg-mérsékelt övi részén fordulnak elő, így a zonális boreális és a magashegységi előfordulás között nincs földrajzi kapcsolat; boreális-alpin disz-junkció figyelhető meg. Egyes boreális fajok (pl. Empetrum nigrum) a déli félgömb boreális övében is előfordulnak, azaz bipoláris elterjedésűek.
Globális környezetváltozások a földtörténeti korokban
Kontinensek szétválása. A valamikor feltehetőleg egyetlen tömböt képező Pangea őskontinens feldarabolódásának kezdetét a földtörténeti harmadkorra teszik. Míg az északi őskontinensrész (Laurasia) a krétakorig egyben maradt, és Észak-Amerika és Eurázsia szétválása csak ezután következett be, a déli rész (Gondvana) feltöredezése valószínűleg előbb megkezdődött. A kontinensek szétúszása egyben az addig egységesen meleg éghajlat fokozatos megváltozásával is járt. A kontinensek elkülönülése kezdetére a mai növénycsaládok elődei már kialakultak. Ezért a növényvilág a kontinensek szétválása után is egységesebb képet mutat, mint az állatvilág, amely a szétválás megindulásakor még nem jutott el az emlősök kialkakulásáig. (Ezzel magyarázható pl. a méhlepényes emlősök hiánya Ausztráliában.) A földtörténeti harmadkor elejéről csak néhány kezdetleges növénycsalád maradt fenn paleo-reliktumként az egykori éghajlathoz hasonló klímáju trópusokon, a déli féltekén, így a primitív nyitvatermők közül a szágópálmafélék (Cycadaceae), a Podocarpus- és Araucaria-félék.
A Föld flórájának rokonsági kapcsolatai, az egyes flórabirodalmak kiterjedé- se egyedül a kontinensek elkülönülésével magyarázható meg. Így az eurázsiai és észak-amerikai kontinens szembetűnő florisztikai rokonsága a két kontinens viszonylag kései, harmadkori szétválásával függ össze. Az északi félteke szárazulatait egészen az Arktiszig kedvező éghajlatot élvező, ún. arktotercier flóra borította, ezért ma szinte valamennyi fontosabb zárvatermő fás nemzetség mindkét kontinensen előfordul (kivétel a hikoridió), számos faj mindkét kontinens boreális övében elterjedt, azaz cirkumboreális áreával rendelkezik. A közönséges boróka áreája pl. az északi félteke teljes mérsékelt övi részére kiterjed. Ugyanez a két kontinens faunájának hasonlóságán is megfigyelhető. A klimatikus feltételek hasonlósága, az aránylag közeli szétválás következtében számos olyan rokon faj található a két kontinensen, amely morfológiailag és ökológiai igényeit tekintve is hasonló, azaz vikariáló faj. Ilyen fajpárok pl. az európai és amerikai rezgőnyár (Populus tremula – tremuloides), a fekete és virginiai nyár (Populus nigra – deltoides), amelyek többnyire könnyen keresztezhetők, ami szintén a közeli rokonságra utal.
Ugyanakkor a bennszülött, azaz endemikus fajok előfordulása már hosszabb elkülönülés eredménye. Legjellemzőbb példája az Eucalyptus nemzetség sok száz faja, amelyek kizárólag Ausztráliában fordulnak elő. Bár az elkülönülés nemcsak régi (paleoendemizmus), hanem újabb keletű (neoendemizmus) is lehet, az endemikus fajok aránya egy adott terület flórájában jól jellemzi az izoláció időpontját és mértékét. Az endemikus fajok százalékos aránya néhány, eltérő időpontban elkülönült szigeten a következő:
	– Nagy-Britannia (7 ezer éve vált szigetté) 
	0%,

	– Szardínia, Korzika (harmadkor végén) 
	5–8%,

	– Kanári-szigetek (harmadkor végén) 
	36%,

	– Madagaszkár (harmadkor közepén) 
	66%,

	– Szent Heléna-sziget (harmadkor elején) 
	85%.




A legrégebben szétvált, déli féltekén található kontinensek és kontinensrészek (Fokföld) között mind a florisztikai, mind a faunisztikai hasonlóság csekély. Ugyanakkor
							meglepő egyezések is mutatkoznak a dél-amerikai, a fosszilis antarktiszi, az ausztrál és új-zélandi flóra között; közös nemzetség pl. a délibükk (Nothofagus), ami egykori szárazföldi kapcsolataikra utal.
Jégkorszakok, éghajlatváltozások. A negyedkori, több hullámban visszatérő eljegesedés a vegetációs öveket az Egyenlítő irányába szorította le. Ez Észak-Amerikában és Kelet-Ázsiában akadálytalanul megtörténhetett, míg Európában az Alpesek, Kárpátok kelet–nyugati elhelyezkedése miatt flóraszegényítő hatással járt. Az európai interglaciálisok (az eljegesedések közötti meleg időszakok) fosszilis flórájából nyomon követhető, hogy minden eljegesedési hullám tovább szegényítette az európai flórát, ami magyarázza mai, aránylag kisfokú változatosságát. Más kontinenseken is jelentős flóraváltozások következtek be, így a trópusi esőerdők az Amazonas medencéjében az újabb kutatások szerint néhány kisebb refúgiumba húzódtak vissza (tehát nem bizonyított folyamatosan meglévő kiterjedésük). Az utolsó jégkorszak elmúltával a tengerek vizszintje is megemelkedett, ami megszüntette a pleisztocénig létező kapcsolatot Amerika és Ázsia között, ezzel vetve gátat a további flóra-, fauna- (és emberi) migrációnak. Európáról leváltak a Brit-szigetek; a posztglaciális vegetáció visszavándorlása még folyamatban volt ekkor, így pl. a lucfenyő és a korai juhar már csak emberi segítséggel juthatott át a csatornán (Tyvi, 1993). Ez magyarázatul szolgál a brit flóra aránylag szegény voltára is; az izoláció óta eltelt rövid idő (7000 év) még nem vezetett endemizmusok kialakulásához.
A változatos topográfiával rendelkező térségekben, pl. a Balkánon, refúgiumok (flóramenedékek) segítettek átvészelni a kedvezőtlen időszakokat. Az utólsó jégkorszak alatt pl. a bükk áreája Európában a Balkán-félsziget délkeleti sarkába szorult vissza. A jégkorszakok elmúltával viszont a glaciális időszak fajai maradtak visz-sza tanúként, azaz reliktum fajként az alkalmas termőhelyeken.
A hazai flóra mai képének alakításában az utolsó jégkorszak előtti (preglaciális) időszakoknak csekély szerepe volt, mert az eljegesedés a Kárpátok vonulatáig előrehatolt, a montán fenyvesek felső határa 700 – 1000 m magasságban húzódott; az Alföldön a jégkorszak alatt alhavasi vegetáció terjedt el. Az utolsó jégkorszak glaciális flóraelemei elsősorban a magas hegyvidékeken maradtak fenn, a Kárpát-medence középhegységeiben csak tőzegmohalápokban, szurdokerdőkben, valamint északi fekvésű dolomitlejtőkön. Glaciális reliktumfajnak tartják fás növényeink közül a füles füzet, az erdei lágyszárúak közül a havasi hagymát (Alli-um victorialis), a füles kankalint (Primula auricula), a tarka nádtippant (Calamag-rostis varia) (Soó, 1964).
A mintegy tízezer évvel ezelőtt beköszöntött felmelegedés nem volt egyenletes, nedvesebb-szárazabb és hűvösebb-melegebb időszakok váltakoztak, ezzel együtt a zonális vegetációformák sem stabilizálódtak egészen időszámításunk kezdetéig; ekkorra a mai (potenciális) vegetációhoz hasonló növénytakaró borította a Kárpát-medencét. A medence jellegből adódik, hogy a fajok be- és elvándorlása a peremhegységek miatt akadályba ütközött. Ez a körülmény feltehetően közrejátszott az átlagosnál lényegesen gazdagabb hazai flóra kialakulásában.

Antropogén hatások



Az emberi faj tevékenysége evolúciós léptékben mérve igen új keletű, kihatása mégis az evolúció hosszú történetében csak a legdrámaibb geológiai kataklizmákhoz hasonlítható. Életföldrajzi tekintetben az emberi civilizáció hatása a bioszférára a következőkben foglalható össze.
	A kihalási ráta gyors növekedése, amely nagyságrendekkel meghaladja az ember előtti korok mértékét.

	Az evolúció új irányba terelése mind az állat-, mind a növényfajok esetében: az élővilágra gyakorolt direkt és indirekt hatások révén az ember egyre több fajt genetikailag oly módon változtat meg, hogy az emberrel szimbiotikus kapcsolatba lép (háziasítás).

	A bolygatás egyre nagyobb területeket érint, ahol azok a fajok jutnak adaptív előnyhöz, amelyek a bolygatást hosszú távon képesek elviselni. A következmények indirekt hatások nyomán is jelentkezhetnek. A természetes állapotukban hagyott területeken is regisztrálható légköri szennyező anyagok ülepedése, a vízkészletek hasznosításának távolsági hatásai, a túlzott vadlétszám okozta károk stb. Így a bolygatást tűrő flóra a természetes állapotban lévő társulásokba, védett területekre is bevándorol. Egyidejűleg a bolygatás közvetett kihatásával összefügghet az a jelenség is, hogy korábban veszélytelen, szaprofita életmódot folytatott szervezetek – a gazdanövény vitalitásának csökkenése folytán – virulenssé válnak, és járványos pusztulásokat okoznak, mint pl. a szilfavész kórokozója, amely az utóbbi évtizedekben gyakorlatilag eltüntette Európából a szileket. A tölgyek hervadásos pusztulását okozó Ceratocystis fajok esetében hasonló jelenség figyelhető meg.

	Az ember most már globális léptékű mobilitása a korábban meglévő migrációs akadályokat megszüntette, és az eddig földrajzi korlátok közé szorított, hatékony szaporodási kézséggel rendelkező, invazív fajok számára lehetővé tette a szinte korlátlan elterjedést új életterekben.



Invazív, gyom jellegű terjedésre az őshonos flóra bolygatást tűrő, tápanyagigényes fajai hajlamosak, így a szántóföldi (szegetális) gyomok, a megzavart, szerves és szervetlen tápanyagokban gazdag helyek növényei (ruderális gyomok) és az eutrofizálódott vizek növényei. A szinantrop (ember által tudatosan ültetett vagy terjesztett) fajok egy része a termesztésből megszökhet és önálló szaporodásra képessé válhat (szubspontán fajok), míg a kultúrnövények egyre nagyobb része a háziasítás következtében önálló létre nem képes, akárcsak a háziállatok.
Adventívnak tekintjük tágabb értelemben mindazokat a fajokat, amelyek az emberi tevékenység közvetlen vagy közvetett hatása révén (pl. vetőmag kísérő gyomfajai, behurcolás legelő állatokkal stb.) kerültek új, idegen florisztikai környezetbe. Az adventív fajok közös jellegzetessége a nagyon hatékony reprodukció. Magjuk rendszerint tömegesen terem, apró, széllel jól terjedő. Az adventív fajok általában fény-, víz- és melegigényesek, ezért a csökkent kompetíciójú, bolygatott élőhelyeket részesítik előnyben. Gyakran nitrofilek, jelenlétük tápanyagfelesleget indikál. A behurcolt fajok között sok a déli, szubtrópusi vagy akár trópusi eredetű faj (16. táblázat).

16. táblázat - Néhány hazai adventív gyomnövény eredete, behurcolásának és elterjedésének időpontja (Priszter nyomán)
	Fajnév
	Eredet
	Első megjelenés
	Tömeges elterjedés

	Európában
	Európában
	Magyarországon

	Betyárkóró 
(Erigeron canadense)
	Kanada 
	Franciaország, 1655 
	1770
	1790

	Parlagfű 
(Ambrosia elatior)
	Észak-Amerika 
	1863 
	1908
	1960

	Szerbtövis 
(Xanthium spinosum)
	szubtrópusi Dél-Amerika 
	Spanyolország, 1681 
	1830
	1850

	Kis gombvirág 
(Galinsoga parviflora)
	Peru 
	Németország, 1812
	1856
	1900

	Átoktüske 
(Cenchrus incertus)
	Észak-Amerika 
	Németország, 1900 
	1922
	1945

	Karcsú disznóparéj 
(Amaranthus chlorostachys) 
	Mexikó 
	1870 
	1920
	1940





A behurcolt, adventív és gyomfajok nem korlátozódnak a bolygatott területekre, hanem visszaszorítják a bolygatatlan, természetes vegetációt is. A hazai, vízrendezést és fafajcserét túlélt keményfás ligeterdők maradványaiban az amerikai kinics, zöld juhar, amerikai és vörös kőris, a magaskórós gyomok közül többek között az ugyancsak amerikai magas aranyvessző (Solidago gigantea) vagy az indiai bíbor nebáncsvirág (Impatiens glandulifera) terjed; más kontinenseken egyes európai fajok hódítanak, így pl. Észak-Amerikában a közönséges orbáncfű, a csillagpázsit, a fedélrozsnok vált kiirthatatlan gyommá. A behurcolt fajok versengési képessége meghaladja az őshonosakét gyorsabb szaporodóképességük, a tápanyag- és víztartalékok hatékonyabb hasznosítása révén, vagy egyszerűen csak a kompetitor fajok felújulásának akadályozásával. A behurcolt fedélrozsnokról Észak-Amerikában megállapították, hogy tavaszra kiszáradó szalmája gyúlékony, és sokszorosára növelte a spontán tüzek gyakoriságát, ami a fás és kétszikű vegetáció drasztikus viszszaszorulását eredményezte. Az amerikai fedélrozsnok-invázió által érintett terület nagyságát mintegy 40 millió ha-ra teszik (D’Antonio–Vitousek, 1992).
Az erdőgazdálkodás során felkarolt exóta fajok közül erősen invazívnak bizonyult az akác, amely a magasabb fekvésű tájaink kivételével szinte mindenütt jelen van. Az erdészeti tevékenység flórára és faunára gyakorolt hatásával a későbbiekben részletesen foglalkozunk.


Áreaformák, a flóra felosztása



A növényfajok elterjedését és ezzel a növénytakaró képét tehát az evolúciósan meghatározott faji ökológiai tolerancia és a fajok közötti kölcsönhatások (elsősorban a versengés) mellett a globális környezetváltozásokkal járó migráció, időszakos flórapusztulások, a földrajzi környezetből adódó véletlen hatások alakították. A flóratörténeti múlt az elterjedési terület mai formájában tükröződik vissza. Az összefüggő (kontinuus) área akadálytalan, zonális expanzióra utal; a részekre tagolt, diszjunkt área migrációs korlátokat, flóratörténeti változásokat jelez. Végül a diszperz, azaz elszórt elterjedés visszavonuló, reliktumokba szoruló fajra utal, olykor viszont terjedő faj is diszperz áreát mutathat.
A rokon fajok esetében az áreák közelsége az evolúciós kapcsolatokat jelzi. Egy családon vagy nemzetségen belül a fajokban leggazdagabb földrajzi térség valószínűleg a nemzetség keletkezési centruma (Vavilov géncentrumelmélete szerint), de ez a fajvándorlás lehetőségét figyelembe véve nem szükségszerű.
A reliktumfajok elterjedése esetenként egyetlen refúgiumra korlátozódhat, amit – ha a környezeti hatások változásának iránya nem módosul – a kihalás (extinkció) előtti utolsó fázisnak tekinthetünk. A kövületekből már korábban leírt Metasequoia nemzetség néhány élő példányát valószínűleg az utolsó pillanatban találták meg Szecsuánban, a negyvenes években. A kihalás az evolúció szerves része; diverzitást csökkentő hatása mellett életteret is szabadít fel újonnan megjelenő fajok számára. Az evolúció során a kihalás rátája nem volt egyenletes, általában a földtörténeti korok végén volt nagymértékű (helyesebben, a feltűnően magas kihalási rátát mutató időszakokat használják a geológiai korok elkülönítésére). Az ember mint kihalást gyorsító tényező a pleisztocén óta játszik szerepet.
Flóraelemek



Az egyes növényfajok elterjedési területei a faj ökológiai igényei és flóratörténeti múltja függvényében bizonyos áreatípusokba sorolhatók. Az elterjedés jellemzésére, tipizálására alkalmazott kategóriák a flóraelemek (geoelemek, lásd a 17. táblázatot). Azonos flóraelemek a megközelítően azonos elterjedésű fajok. A flóraelemek határai a zonális vegetációhatárokkal mutatnak rokonságot, hiszen ez utóbbiak egyben klimatikus és kompetíciós határok is. Az áreák hasonlósága a markáns klímákban elterjedt fajok esetében a legjobban megfigyelhető (mediterrán, atlanti fajok), de még itt is jelentős területi különségek lehetségesek. Sokszor az adott faj áreája nagyobb, különböző klímaövekbe eső területeket fog át, ilyenkor a flóraelem-besorolás nem mindig egyértelmű.
Egy adott terület flórájában a környezeti feltételektől és a florisztikai környezettől függően sokféle flóraelem fordulhat elő. A fajöszetétel elemzése alapján megállapítható flóraelemspektrum a terület florisztikai kapcsolatait, flóratörténeti múltját jól jellemzi, mindamellet semmit sem mond az egyes fajok gyakoriságáról, társulásokban betöltött szerepéről (lásd a 17. táblázatot).

17. táblázat - A közép-európai flórában elkülönített gyakoribb flóraelemek, hazai jelentőségük szerint kiemelve. A százalékos értékek a hazai flórában képviselt részarányokat jelzik. A zárójelben szereplő flóraelemek részaránya jelentéktelen
	(arktikus / cirkumarktikus)
(szubarktikus) 

	boreális 0,3% / CIRKUMBOREÁLIS 8,2%
(szubboreális) 

	EURÓPAI 8,5% / EURÁZSIAI 22,7%

	(atlanti) 
												
	KÖZÉP-EURÓPAI 12,1%
	KONTINENTÁLIS 7,4%

	szubatlanti 3,6%  
	kárpáti 0,8%
	pannon 1,9% 
	pontuszi 3,0%

	
	alpin-dealpin 1,3%
	

	
												
	SZUBMEDITERRÁN 13,1%
	pontuszi-mediterrán 3,8%

	alpin-balkáni 1,1% 
	
	dacikus 0,4%
	

	(atlanti-mediterrán) 
	balkáni 2,2%
(mediterrán)
	


	adventív 3,2% 
	KOZMOPOLITA 6,4% 









A vegetáció tagoltsága



Abiotikus tényezők: a növényi elterjedés fizikai korlátai



Míg az életfontosságú ökológiai feltételek közül a fény, az oxigén, a szén-dioxid és az alapvető ásványi tápanyagok a szárazföldeken általában adottak, a hőmeny-nyiség és a víz térben-időben egyaránt nagyon egyenetlen eloszlásban fordul elő Földünkön, az utóbbiak tehát a globális vegetáció elsődleges meghatározó és korlátozó tényezői.
Hőviszonyok



A legtöbb organizmus durván 0 és 50 °C közötti hőmérsékleti tartományban képes élettevékenységre, jelentősebb különbség a különböző éghajlati övek növény-fajainak toleranciája között inkább a fejlődéshez és az éves vegetációs ciklushoz szükséges hőmennyiség, illetőleg a hőtolerancia alsó határa tekintetében van. A hőösszeg korlátozó szerepe az évszakos klímákban az életciklus szabályzása szempontjából is meghatározó, mert a növénynek egyrészt a rendelkezésre álló hőösszeget optimálisan időzített fakadással kell kihasználnia, másrészt a fagyos téli időszak beállta előtt a mélynyugalmi állapotnak be kell állnia. Korlátozó hatása van az adott klímára jellemző kései (ritkábban korai) fagyoknak is.
A növénytakaró globális zonációját tanulmányozva megállapítható, hogy a fő vegetációformák kialakításában a hőmérséklet játssza a legfontosabb szerepet: a fő vegetációs övek nagy vonalakban a Föld-felszínre érkező napenergia eloszlását követik (a pólusokra az Egyenlítőn mért energia kb. 40%-a jut), határaik az évi átlaghőmérséklettel kielégítő pontossággal jellemezhetők: a trópusi vegetáció határát a 18 °C-os, a mérsékelt övi erdők határát a 0 °C-os, a boreális tajga határát a –10 °C-os izoterma jelöli ki.
A vegetációval ellentétben, faj szinten az elterjedési határok már nehezebben hozhatók összefüggésbe a hőviszonyokkal, az egyéb, főleg biotikus környezeti hatá-sok jelentkezése miatt. A hőösszeg korlátozó hatása az elterjedési terület hőösszeg-minimumánál (nálunk: az área északi határán és a hegyvidéki elterjedés felső határán) jelentkezik. Itt az elterjedés határa különböző termikus paraméterekkel (évi átlaghőmérséklet, évi minimum, a vegetációs időszak hossza stb.) jól jellemezhető. Így pl. a kocsányos tölgy észak-európai előfordulásának határa gyakorlatilag egybeesik a legalább 4 havi 10 °C feletti átlaghőmérséklet izotermájával.

Vízháztartás



A csapadék abszolút mennyisége önmagában sokkal kevésbé alkalmas a növényi életfeltételek jellemzésére, mint a hőmérséklet, mivel azokat sokkal inkább a csapadék és a (potenciális) párolgás egymáshoz viszonyított aránya határozza meg (kifejezésére különböző ariditási indexek szolgálnak). Globális léptékben a hő-mérséklet-eloszlás által kialakított vegetációöveket mind a csapadékfelesleggel rendelkező, mind a csapadékhiányos klímák módosítják. A vegetáció képének alakításában fontos szerepe van a csapadék eloszlásának, ez különösen a trópusi öv aránylag csekély évi hőingadozást mutató klímájában demonstrálható jól: a száraz évszak hossza minimumtényezőként közvetlenül meghatározza a növénytakaró jellegét az esőerdőtől a félsivatagos bozóterdőig (lásd a 20. táblázatot). A szub-trópusi övben a csapadék egyenletes eloszlása mellett babérlombú erdők tenyésznek, míg a nyári szárazság keménylombú (mediterrán) vegetáció kialakulásához vezet. Ugyanígy, a nyári aszályok fellépése a mérsékelt övben is kijelöli az erdővegetáció határait, helyét füves vagy félsivatagi növénytársulások veszik át.
Regionális léptékben a csapadék vegetációt befolyásoló szerepe a hazai erdészeti klímaöveken tanulmányozható, amelyek a vegetációs időszak nedvességi viszonyai alapján különíthetők el (28. ábra). A növénytársulások szintjén az adott termőhely vízgazdálkodási feltételei döntőek, és mind víztöbblet, mind helyi körülmények okozta vízhiány mellett látványosan befolyásolják a növényzet összetételét (xerofil és higrofil társulások).

Tápanyagellátás és alapkőzet



A kőzetek tápanyagtartalma közötti különbségek kisebb mértékben befolyásolják a vegetáció összetételét, mint az előbb említett tényezők. Globális léptékben inkább a trópusokon, pl. a dél- és kelet-afrikai szavannákon figyelhető meg, hogy nagyon idős, kilúgozott, tápanyagokban elszegényedett és esetleg toxikus elemeket (pl. alumíniumot) felhalmozott talajok a klimatikusan lehetséges erdővegetáció megjelenését nem teszik lehetővé. A mérsékelt övben erre csak kivételesen található példa: a kalcium-, nitrogén- és foszfortápanyagokban különösen szegény szerpen- tinkőzeten kialakuló szerpentintalajokon speciális, endemikus elemekben gazdag szerpentinflóra jelenik meg, bár feltételezhető, hogy ebben nemcsak a fajok tápanyaghiány-toleranciája, hanem a csökkent versengés is szerepet játszik. (A Kárpát-medencében szerpentinkőzet a burgenlandi Borostyánkő mellett fordul elő.)
A társulások szintjén megfigyelhető, hogy a bázisgazdag talajok flórája gazdagabb, mint az erősen savanyú kémhatású talajoké, bár ennek ökológiai magyarázata nem egyértelmű. Így pl. a különleges kőzetmállási tulajdonságokkal rendelkező dolomitkőzeten a kedvezőtlen vízgazdálkodási feltételekkel járó csökkent kompetíció okozza, hogy az erősen tagolt felületű dolomitvonulatok flórája endemikus és reliktumfajokban igen gazdag („dolomit jelenség” a Magyar-középhegységben).
A talajviszonyok és a vegetáció összefüggéseit és kölcsönhatásait részletesen „Az erdő kölcsönhatása a környezettel” c. fejezet tárgyalja.

Egyéb abiotikus tényezők: erdőtüzek



Mindazokban a klímákban, ahol holt szervesanyag halmozódik fel vagy a növényzet könnyen éghető, természetes körülmények között is számítani kell erdőtüzek, bozóttüzek fellepésére. A tüzek gyakorisága a száraz évszak hosszától is függ. A visz-szatérő tüzek fontos szerepet játszanak a növenytársulások összetételének alakításában. A hatékony alkalmazkodási mechanizmussal rendelkező fajok a tűzesetek hatására felszaporodnak és ún. tűzklimaxot képezhetnek. Az esetenként országrésznyi területet felperzselő erdőtüzek a boreális övben (Szibériában, Kanadában) rendszeresek. A volt Szovjetunió területén évente átlagosan 3 millió ha-nyi erdőtüzet regisztráltak az elmúlt két évtizedben, ez az összterületnek mintegy 0,5%-a.
Ausztrália arid klímájában az eukaliptuszok alkotnak tűzklimax-társulásokat. Az ottani tüzek intenzitására jellemző, hogy egyetlen nap alatt akár 100 ezer ha-t meghaladó terület is leéghet. Egyes fajok a tűz terjedését még elő is segítik: az eukaliptusz csíkokban leváló, lángra lobbant kéregdarabjai akár 40 km-nyire a tűzfront előtt repülve további tűzfészkeket kelthetnek („spotting”). A hegyi mamutfenyő kaliforniai állományairól a szigorú védelem hatására elmaradó felújulás mutatta ki, hogy szintén tűzklimax. Az avartüzekhez alkalmazkodott fafajok kérge általában vastag, parás (kivétel az eukaliptusz), jó visszaszerző képességgel rendelkeznek. Fenyők esetében nem ritka a zárva maradó toboz, amely csak hőhatásra nyílik fel, pl. a banksfenyő esetében. Kimutatható, hogy azokban a banksfenyő-populációkban, amelyek erdőtüzekkel nem érintett területeken, lombelegyes állományokban fordulnak elő, a tobozok tűzeset nélkül is felnyílnak. A lágyszárúak közül az évelő fűfélék alkalmazkodnak legkönnyebben, és gyakori tüzek esetén állandósítják a füves vegetációt.
A természetes eredetű erdőtüzek a boreális fenyvesekben, a mediterrán cserjésekben és a szavannákon meghatározó jelentőségűek, és sok esetben a formációk határait tartósan módosítják, mint az észak-amerikai préri és a lomboserdők határán. A tüzet már a történelem előtti ember is felhasználta az erdő- és bozótvegetáció visszaszorítására, és emiatt sok esetben a füves szavannák és mérsékelt övi puszták eredeti, természetes határait már nem is lehet rekonstruálni. Ausztráliában pl. 40 000 évre visszamenőleg kimutatható az őslakosság által keltett tüzek nyoma (Tyvi, 1993).

Vegetáció és az éghajlat



A növényfajok evolúciósan kialakult toleranciahatárai, mint láttuk, a változó éghajlati feltételek mellett kijelölik a lehetséges életteret. Természetesen a faj ezen a számbajöhető területen belül csak ott létezhet tartósan, ahol a többi növény- és állatfajjal létrejött biotikus kölcsönhatásai ezt lehetővé teszik. Mindenesetre kézenfekvőnek látszik, hogy a globálisan megmutatkozó változatosság a növénytakaró összetételében (és természetesen a faunában is) az éghajlati viszonyok többé-kevésbé hű tükre.
Számos kísérlet történt a vegetációformák és a klímatényezők közötti összefüggések pontos meghatározására, sőt azt mondhatjuk, hogy az éghajlati típusok meghatározását jelentősen befolyásolta a jól megkülönböztethető növényzeti egységek megléte (számos éghajlattípust ma is vegetációformával hoznak összefüggésbe, pl. sztyepklíma, sivatagi klíma stb.). Durva áttekintéshez aránylag egyszerű klimatikus paraméterek elegendők, így a 27. ábrán az évi átlaghőmérséklet és a csapadékmennyiség függvényében ábrázoltuk a globális növénytakaró fontosabb formációit. Pontosabb elkülönítést tesz lehetővé Köppen klímaosztályozása, amely a csapadékmennyiség és a hőmérséklet évszakos ingadozását is figyelembe veszi. Köppen rendszere tulajdonképpen a globális klíma osztályozására szolgált, amelyhez nagymértékben felhasználta a vegetáció zonális tagolódását – megfelelő éghajlati adatok hiányában. Az újabban szívesebben alkalmazott Holdridge-féle osztályozás viszont már elsődlegesen a potenciális vegetációból indul ki, amelyhez klímatényezőket használ fel. Aránylag legpontosabb klimatológiai magyarázatot a globális vegetációformák előfordulására Paffen és Troll (Landsberg et al., 1966) rendszere ad, amely azonban elég bonyolult, mert formációnként más és más klimatikus paramétereket alkalmaz. A vegetációformák, azon belül az egyes fajok elterjedési határait mindenesetre az évi átlagok helyett sokkal inkább a szélső értékek jellemzik. A Liebig-törvény
							adaptálásával megállapítható, hogy egy organizmus számára az éves klímaciklusból a legérzékenyebb fejlődési szakaszában mérhető minimum-tényező a legfontosabb, illetve az egymás után következő évek sorából a legkedvezőtlenebb év minimuma lesz a meghatározó.

27. ábra - Főbb formációk az átlaghőmérséklet (oC) és az évi csapadék (mm) függvényében. Az ábrán az éghajlati tényezők évszakos ingadozása, illetve a kontinentalitás szerepe nem érzékelhető (részben Whittaker nyomán)
[image: Főbb formációk az átlaghőmérséklet (oC) és az évi csapadék (mm) függvényében. Az ábrán az éghajlati tényezők évszakos ingadozása, illetve a kontinentalitás szerepe nem érzékelhető (részben Whittaker nyomán)]



A magyarországi növényzeti zónák aránylag fínom elkülönítésére Borhidi (1961) a Walter-féle klímadiagrammokat, illetőleg az éghajlati típusok előfordulási gyakoriságát használta fel. Járó erdészeti célokat szolgáló klímaosztályozása egyetlen tényező, a júliusi 14 órai légnedvesség figyelembevételével hasonló célokat szolgál. A klímajellemző fafajok adatai alapján megrajzolható a hazai temőhelyeket jellemző klímák pontosabb elterjedése, amely némileg eltér a Borhidi-féle térképtől (28. ábra).

28. ábra - Magyarország tesztfajokkal jellemezhető klímája a klímaindikátor fafajok előfordulása, illetve az erdőleírások alapján (Mátyás, eredeti)
[image: Magyarország tesztfajokkal jellemezhető klímája a klímaindikátor fafajok előfordulása, illetve az erdőleírások alapján (Mátyás, eredeti)]



Megállapítható tehát, hogy a vegetációformák földrajzi elhatárolása aránylag kevés, jól kiválasztott klímajellemzővel végrehajtható (természetesen figyelembe kell venni azt a körülményt, hogy éles határok vegetációformák között a legritkább esetben fordulnak elő). Bár az egyezések a tényleges vegetációval sok esetben meglepően jók, el kell ismerni, hogy az éghajlat és a vegetáció közötti összefüggés pontos definiálása nemcsak azért lehetetlen, mert a klímát nem lehet néhány paraméterre redukálni, hanem mert a vegetáció létrejöttében az említettek mellett más tényezők is fontos szerephez jutnak, így a vegetációtörténeti előzmények és az emberi tevékenység egyre növekvő szerepe. Így pl. a szavannatüzek keltése már a történelem előtti idők óta eltolta a füves vegetációformák határát a fás vegetáció rovására. Ugyanez a jelenség figyelhető meg a hazai fátlan puszták kialakulásában is, amelyet a klimatikus viszonyok alapján nem lehet megmagyarázni (Soó, 1964). Figyelembe kell venni azt a körülményt is, hogy maga az éghajlat sem állandó; az éghajlati változásokra a vegetáció csak számottevő késedelemmel válaszol. Általánosan feltételezett tény pl., hogy a boreális övben a fás vegetáció északi határa, vagyis a boreális erdőhatár, a legutolsó jegesedés óta még mindig mozgásban van (West et al., 1981).


A vegetáció horizontális tagolódása: zonalitás



Mindezen korlátokat figyelembe véve, globálisan és regionálisan is aránylag kevés éghajlati tényező elegendő ahhoz, hogy a vegetációt többé-kevésbé jól elkülöníthető egységekre, zónákra osszuk (27. ábra). Zonális vegetációnak tekintjük a nagyobb, többnyire sík térségek makroklíma hatására kialakuló növényzeti egységeit. A szűkebb értelemben vett zonális vegetáció megjelenése olyan feltételekhez kötött, amelyek a makroklimatikus hatásokat nem torzítják, azaz többletvízhatás-tól független, mély talajrétegű, közepesen kötött talajú termőhelyeken várható el a tipikus zonális növénytakaró kialakulása.
A zonális vegetáció a nagy kiterjedésű síkságokon tanulmányozható a legjobban (pl. Kelet-Európa) ahol a hegységek éghajlatot módosító hatása nem érvényesül. A vegetáció zonalitása többnyire nem hozható öszfüggésbe egyetlen növény-társulással, általában társuláscsoportok egymással elegyedve képeznek egy-egy zónát. Mivel a talajképződés is makroklimatikus hatások függvénye, a zonális társulások általában zonális talajtípusokkal is jellemezhetők. Ezt az összefüggést jól fel lehet használni a természetes vegetációjától megfosztott területek eredeti növénytársulásainak rekonstruálásához, mert a talajszelvényben a növénytakaró hatásai évezredekig felismerhetők lehetnek.
A zonális jellegű társulások hidrológiai, esetleg mezoklimatikus vagy edafikus (talajtani) okokból a klimatikailag körülhatárolható övezeten kívül is megjelenhetnek. Így pl. a Vendvidék bükkös klímájában a tömörödött kavicstalajok kedvezőtlen vízgazdálkodási adottságai miatt olyan erdeifenyő-társulás jelenik meg, amelyhez hasonló zonálisan csak a Kárpátoktól északra fordul elő: a vendvidéki fenyvesek zónán kívüli, azaz extrazonális társulásnak tekinthetők (a botanikai irodalomban ezt a társulást zonálisnak tekintik, vö. Pócs, 1964).
Az azonális társulások nagy csoportja nem köthető szorosan makroklimatikus hatásokhoz, mert megjelenésüket elsősorban a helyi hidrológiai feltételek határozzák meg. Ide tartoznak:
	állandó vagy időszakos vízhatás alatt álló öntések, árterületek vízfolyások mentén (bokorfüzesek, ligeterdők),

	állandó vízhatás alatt álló lápok, állóvízek környéke (láperdők),

	sekély talajú, görgeteges, meredek hegyoldalak (szudokerdők, törmeléklejtő-erdők),

	vízhatástól független, sekély váztalajok termőhelyei (sziklaerdők, karsztbokorerdők, sziklagyepek, tágabb értelemben a homoki vegetáció is),

	kedvezőtlen vízháztartású, talajhibás termőhelyek (pl. másodlagos szikesek társulásai) stb.



A hidrológiai feltételek a talaj víztartó képességével, szöveti-szerkezeti tulajdonságaival összefügghetnek, ezért úgy tűnhet, hogy a társulások megjelenése a talajjal van összefüggésben, ami azonban csak közvetve áll fenn: pl. az alföldi homoki növénytársulások, de nagy valószínűséggel a száraz dolomitlejtők társulásai is, elsősorban a különleges vízgazdálkodási feltételekhez kötődnek. Az azonális (intrazonális) társulások előfordulása sohasem a makroklímához, hanem a különleges termőhelyi feltétel meglétéhez kötött; az ártéri ligeterdők pl. keskeny csíkban követik a vízfolyásokat, a fűzlápok a vízállásos termőhelyek elszórt foltjaira korlátozódnak stb.
A zonális, extrazonális és azonális vegetációformák között természetesen nem lehet határozott választóvonalat húzni, sok esetben a makroklimatikus hatás vagy a különleges termőhelyi hatás elsődlegességének eldöntése szubjektív. Így pl. az elsődleges szikesek növénytársulásai felfoghatók extrazonális társulásoknak, mivel pl. a Turáni-medencében zonálisan jelennek meg.

Magassági övek (régiók)



Az éghajlat növénytakaróra gyakorolt hatásának legjobb példái a magashegységekben megfigyelhető vegetációs övek. A tengerszint feletti magasság emelkedésével a klimatikus feltételek gyors változása a vegetáció jellegzetes rétegződését váltja ki: ezek a magassági régiók. A növényzet szempontjából legfontosabb tényező a hőmérséklet csökkenése mellett a sugárzás erősödése, a csapadék menynyiségének és formájának változása, valamint a szélhatással és az erős nappali felmelegedéssel összefüggő fokozott párolgás. Néhány adat az éghajlati magassági grádiens mértékére az Alpok térségéből (részben Gams nyomán):
	hőmérséklet-csökkenés: 0,55 °C/100 m,

	csapadékmennyiség-emelkedés: 50–100 mm/100 m,

	sugárzás-növekmény: 1800 m-en a tengerszinti érték kétszerese,

	a hótakarás hossza: 10–15 nap/100 m,

	a vegetációs időszak hossza: 6–7 nap csökkenés/100 m.



A hegyvidékek klímájára jellemző, hogy a a helyi topográfiai feltételek, elsősorban a kitettség, a klímatényezőket jelentősen módosíthatják; a növényzeti övek megjelenése ennek megfelelően módosulhat (29. ábra).

29. ábra - Középhegységi magassági régiók módosulása a kitettség függvényében (Csesznák, 1985)
[image: Középhegységi magassági régiók módosulása a kitettség függvényében (Csesznák, 1985)]



A magassági növényzeti övek elkülönítésének terminológiája az Alpokban alakult ki; természetesen az egyes régiók magassági határai és faji összetétele eltérő klímákban változnak. A következőkben felsorolt magassági övek leírása Közép-Európára, elsősorban az Osztrák-Mészkőalpok területére érvényes.
Sík vidéki (planár) régió: a klímazonális övek előfordulása jellemzi. Leggyakoribb fafaj a kocsányos tölgy.
Dombvidéki (kollin) régió (400–600 m tszf. magasság alatt): az évi átlaghőmérséklet még 8 °C felett van, uralkodó fafaja a kocsánytalan tölgy, délebbre a cser. Elegyfafajok a barkóca, gyertyán, kis- és nagylevelű hársak, délebbre a molyhos tölgy, ezüst hárs. Egyes szerzők különválasztják még a halomvidéki vagy szubkollin övet, amely 150 és 300 m között fekszik; elkülönítése csak erdőművelési szempontból indokolható. Domb- és hegyvidékeink legnagyobb része ebbe az övbe tartozik.
Középhegységi (szubmontán) régió (800 m alatt): a régió felső határát a kocsánytalan tölgy elterjedésének határa jelöli ki. A társulásokban a bükk állományszerűen vagy szálanként elegyedve jelen van, számos lombos elegyfajjal (juharok, hársak, gyertyán stb.). Magyarországon 600–700 m körül vonják meg felső határát.
Hegyvidéki (montán) régió (800 és 1500 m között): a magassági öv felső határa egybeesik a zárt erdővegetáció határával. Uralkodó fafaja a luc, alacsonyabb fekvésekben elegyedik a bükk és a jegenyefenyő. Szárazabb termőhelyeken az erdei-fenyő dominál. A kocsánytalan tölgy ebben a régióban már hiányzik, de elegyfafajként előfordul a hegyi szil, a hegyi juhar, a magas kőris és a madárberkenye. Egyes szerzők külön magashegységi (szupermontán) övet különítenek el 1100 és 1500 m között, amelyben elegyetlen lucosok és vörösfenyvesek fordulnak elő.
Alhavasi (szubalpin) régió (1500 és 1900 m között): letörpült erdőfoltok („Krummholz”) és cserjések jellemzik, zárt erdő már nem tud kialakulni. Az alhavasi cserjéseket alkotó fajok közül jellegzetes a henyefenyő, a törpe boróka (Juniperus communis ssp. nana), havasi éger, védettebb fekvésekben a hangarózsa (Rhododendron hirsutum, myrtifolium). A szálanként előforduló fatermetűek között leggyakoribb a vörösfenyő, továbbá elszórtan luc- és cirbolyafenyő is megjelenik.
Gyephavas (alpin) régió (1900 és 2400 m között): az évi középhőmérséklet 0 °C alatt van, a fás növényeket csak a párnaalkotó törpecserjék képviselik (a hangafélek családjába tartozó Rhododendron, Empetrum, Loiseleuria fajok). A talajt összefüggő gyepvegetáció borítja (csenkesz-, sás- és szittyófajok), törpe, gazdagon virágzó kétszikűekkel (tárnicsok, kőtörőfüvek).
Szubnivális régió (2400 és 3000 m között): a klimatikus hóhatár alatt fekvő övezetben már nem találunk összefüggő növénytakarót. A kopár, kőtörmelékes talajfelszínt gyepfoltok és párnaalkotó kétszikűek tarkítják.
Nivális régió (3000 m felett): gyakorlatilag egész évben hóval borított területek. A kitettségtől függően a hóhatár felett is előfordulnak nyáron hómentes foltok, amelyekre a moha- és zuzmóvegetáción kívül csak néhány magasabbrendű növény hatol fel, pl. a gleccserboglárka (Ranunculus glacialis) az Alpokban egészen 4200 m magasságig megtalálható.
Más klimatikus feltételek mellett, eltérő növényföldrajzi környezetben a magassági régiók tszf. magassága és faji összetétele teljesen eltérő lehet (lásd a 30. és 32. ábrát). A magassági övek elhelyezkedését a földrajzi környezet is befolyásolja. A hegységrendszerek belsejében a csapadékmennyiség és a szélhatás csökken, a hőmennyiség növekszik (a kevesebb felhőzet miatt), így a régiók határai feljebb tolódnak. Ez a jelenség az Alpokban jól megfigyelhető. Fordított a helyzet a magányos, elszigetelt hegycsúcsok (pl. Magas-Tátra) növénytakarója esetében: Fekete és Blattny (1913) adatai szerint pl. a zárt lucfenyőállományok felső határa a Tátrában 1350 m-nél, míg a Keleti- és Déli-Kárpátokban 1510, illetve 1680 m-nél van (19. táblázat, 30. ábra).

30. ábra - A vegetáció magassági rétegződése a Kárpátok három pontján. Jól látható a szubatlanti Nagy-Fátra, a szubkontinentális Magas-Tátra és a kelet-balkáni jellegű Fogarasi-havasok (Negoj) magassági régióiban mutatkozó eltérés (Mayer, 1984 nyomán)
[image: A vegetáció magassági rétegződése a Kárpátok három pontján. Jól látható a szubatlanti Nagy-Fátra, a szubkontinentális Magas-Tátra és a kelet-balkáni jellegű Fogarasi-havasok (Negoj) magassági régióiban mutatkozó eltérés (Mayer, 1984 nyomán)]



Szűk, mély völgyekben a magassági övek sorrendje a mélyebben fekvő területek hidegebb klímája miatt felcserélődhet: a régió-alávetődés vagy inverzió következtében a montán bükkös alatt lucfenyves vagy gyertyános-tölgyes alatt bükkös öv jelenhet meg.
Felületes szemlélő számára úgy tűnhet, hogy a magassági régiók tulajdonképpen a zonális vegetáció délről észak felé megfigyelhető sorrendjét ismétlik meg. A két ökológiai klín, azaz fokozatosan változó környezeti feltételrendszer között azonban lényeges különbség van. Észak felé haladva a fotoperiódus jelentősen változik, míg a tengerszint feletti magasság növekedésével – azonos szélességen – a fotoperiódus változatlan, sőt a sugárzásintenzitás nő. A hőmérséklet napi és éves hullámzása, a csapadékmennyiség is eltérő jelleget mutat. Emiatt a fajok összetétele a klímazónában, illetve a megfelelő magassági régióban esetenként jelentősen eltér a látszólag hasonló ökológiai feltételek ellenére (18. táblázat).

18. táblázat - A mérsékelt övi zonális vegetációövek és a magassági régiók jellemző társulásai Közép-Európában
	Zonális társulások
	Magassági régiók

	Arktikus tundra (sás–moha–zuzmó növényzet)
	havasi (alpin) gyep (sás-, csenkesz-, perjeszittyó-fajok) 

	Cserjés tundra (törpe nyíres, törpe füzes, gyapjúsás stb.)
	alhavasi cserjés (henyefenyő, törpe boróka, havasi éger, hangarózsa stb.) 

	Tajga (elegyetlen lucosok, eredeifenyővel és nyírrel, rezgőnyárral)
	montán fenyvesek (lucos vagy vörösfenyves, cirbolyafenyő) 

	Lombelegyes fenyvesek bükkel, gyertyánnal, kocsánytalan tölggyel 
	montán bükkös (jegenyefenyő, hegyi juhar, kőris, hegyi szil, madárberkenye eleggyel)

	bükk- és gyertyánelegyes lomberdők





Erdő- és fahatár



Valószínűleg nincs még egy olyan határvonal a természetben, amely a hőmérséklet növénytakaróra gyakorolt hatását olyan világosan szemléltetné, mint az erdő- és fahatár. Előbbi alatt a zárt erdőállományok, utóbbi alatt a legalább 2 m magasságot elérő fás növények felső, illetve északi határát értjük. Létrejöttében a vegetációs időszak hőmennyisége a kritikus tényező; a fahatár jó közelítéssel megfelel a 10 °C-os átlaghőmérsékletű legmelegebb nyári hónap izotermájának (az Alpokban alkalmazzák a minimum száz, 5° C feletti átlaghőmersékletű nap elhatárolást is). A termikus korlátok mellett újabban kiemelik a szaporodási készség korlátozó hatását is; a vegetációs időnek elég hosszúnak kell lennie ahhoz, hogy legalább nagyobb időközönként életképes magok érhessenek be. A felújulást a téli kiszáradás és a vegetációs idő során bármikor előforduló fagyok is nehezítik.
Az erdőhatár és a fahatár közötti alhavasi zónában a magányosan álló, gyakran zászlós koronájú faegyedek mellett torz növésű, cserjetermetű példányok is gyakoriak, amelyek még a fahatár felett is előfordulnak (ném. Krummholz). Az erdő-határ és a letörpült egyedek felső határa közötti ökotont alkotó fafajok felújulása az erdőtenyészet számára kedvező évek gyakoriságától függ. A fahatárig felhatoló faj Közép-Európában a csapadékosabb magashegységekben a lucfenyő (lásd a 19. táblázatot), az Alpok szárazabb és melegebb középső és déli vonulataiban inkább a cirbolya- és a vörösfenyő. A Pireneusokban a fenyők helyett a bükk és bibircses nyír alkotja az erdő- és fahatárt. A Kaukázusban ugyancsak a bibircses nyír hatol a legmagasabbra (kb. 2500 m-ig), míg Skandináviában a szőrös nyír (kb. 1000 m-ig) (lásd még a 32. ábrát).

19. táblázat - Néhány fafaj előfordulásának alsó és felső tengerszint feletti magassági határai (m) az Alacsony- és Magas-Tátrában (Fekete és Blattny, 1913 adataiból)
	Megnevezés
	Lucfenyő
	Jegenyefenyő
	Vörösfenyő
	Bükk

	Előfordulás alsó határa szórványosan
zárt állományban
	
519
641
	
405
460
	
646
–
	
330
–

	Előfordulás felső határa 
zárt állományban 
szórványosan 
letörpült egyedek 
	
1351
1455
1826
	
1077
1263
1374
	
1180
1509
1617
	
1230
1258
1352





A mérsékelt övben erdőhatár alatt a felső vagy magashegységi erdőhatárt értik, amely a szubalpin régió alsó határát aránylag élesen jelöli ki. A tajga- és a tundravegetáció közötti boreális erdő-, illetve fahatár sokkal szélesebb, ökoton jellegű határvonal. Az erdőtenyészet boreális határát a klíma korszakos ingadozásai alakítják, amelyet a növényzet csak évszázados késéssel követ. Emiatt az aktuális klímaviszonyok és a boreális erdőhatár között lazább korreláció áll fenn.
A magashegységi erdőhatár élesebb megjelenése a magassági termikus grádiens meredeksége mellett azzal is öszefügg, hogy a mérsékelt övi magashegységekben folyó havasi legeltetés mesterségesen leszorította az erdő határát (az Alpokban mintegy 100 m tszf. magassággal).
A felső erdőhatárral ellentétben a hegyvidéki alsó erdőhatár kizárólag arid klímájú övezetekben fordul elő, így a mediterrán térség déli és keleti részén, a Közel- és Közép-Keleten, a Sziklás-hegységben. A kiváltó ok a csapadék elégtelensége.
A sík vidéki alsó (zonális) erdőhatár ugyancsak elsősorban a csapadék csökkenésével függ össze. Mivel a vízgazdálkodási feltételeket a helyi viszonyok (talaj és alapkőzet, a talajvíz közelsége, mikrodomborzati különbségek) erőteljesen módosítjak, az erdőtenyészet alsó, sík vidéki határa általában elmosódott. Aránylag széles, átmeneti zóna (ökoton) figyelhető meg, amelyben az erdőfoltok ligetei a kedvezőbb termőhelyekre korlátozódnak: ez az erdős puszta, amelyet külön vegetációs övként tárgyalunk.



A növénytakaró globális és regionális felosztása a flóra alapján



Flóra alatt egy adott, ökológiailag nem szükségszerűen egységes terület (pl. Magyarország) növényfajainak halmaza (listája) értendő. A flóra összetétele az adott terület környezeti viszonyai mellett a flóratörténeti előzményektől, a környező területek florisztikai hatásától, így a migráció, izoláció szerepétől függ. Ökológiailag vagy társulástanilag körülhatárolható növényzeti egység a vegetáció (pl. az árterek vegetációja). A vegetáció tehát ökológiai-cönológiai tartalmú fogalom.
A flóra összetétele alapján a növénytakaró földrajzi egységekre tagolható. A florisztikai határok kialakításakor figyelembe veszik az endemikus flóra részarányát és a flórát képező jellegzetes fajok áreahatárait, különösen a flóraválasztókat, az áreahatárok sűrűsödési pontjait (ilyen pl. a középhegységek vonulatában a Dunakanyar, amelyet 145 faj nem lép át). A hat legmagasabb globális egység, a flórabirodalmak határait a növénycsaládok határai jelölik ki, a kisebb egységek (flóraterület, -tartomány, -vidék és -járás) elhatárolásához a nemzetségek, fajok elterjedését használják fel. A 31. ábra Magyarország florisztikai beosztását mutatja.
A Föld flórabirodalmai



A hat flórabirodalom elhatárolása a földtörténeti múlt kéregmozgásainak hatását jól tükrözi. Így az északi félgömbön egyetlen flórabirodalmat találunk, az Egyen-lítő mentén kettőt, míg a legrégebben szétvált déli féltekén hármat.
Az északi-mérsékelt féltekét átfogó Holarktisz növényfajai az egykori arktotercier flóra örökösei. Mindkét kontinensen a flórabirodalom határain belül maradó lombhullató fás nemzetségek a juharok, hársak, a bükk, gyertyán, mogyoró stb. A fenyők közül a jegenyefenyő, vörösfenyő, lucfenyő, hemlok- és duglász-fenyő fajok jellegzetesen a Holarktiszhoz kötődnek. Európa, Észak-Amerika, Kelet-Ázsia flóráját összehasonlítva megállapítható, hogy Euroszibéria feltűnően fajszegény. Az idetartozó flóraterületek közül erdészetileg fontosak a következők:
	pacifikus–észak-amerikai flóraterület: a Sziklás-hegység vonulatát követi; a fás fajok között aránylag csekély a lombhullató fajok aránya, a fenyők diverzitása nagy, sok endemikus, monotipikus nemzetséggel (Pseudotsuga, Libocedrus, Sequoia, Sequoiadendron);

	atlantikus–észak-amerikai flóraterület: flórája közeli rokonságot mutat Európával, több vikariáló fajjal, közös nemzetségekkel (tölgy, bükk, dió, gesztenye, nyír stb.);

	eurázsiai–boreális flóraterület: nagyjából a boreális fenyvesövvel esik egybe; óriási kiterjedése ellenére fajszegény: az erdőállományokat gyakorlatilag három faj (erdei-, luc– és vörösfenyő) dominálja;

	közép-európai flóraterület: kiterjedése átfogja a kelet-európai lombelegyes fenyvesek, valamint a közép-európai lomboserdők övét a mediterrán térségig; Meusel et al. (1965) csak az európai magashegységek (Alpesek, Kárpátok), valamint a Kárpát-medence területét tekintik külön flóratartománynak; a mediterrán, atlanti és kontinentális kölcsönhatások aránylag gazdag flórát hoztak létre;

	mediterrán flóraterület: a Földközi-tenger medencéjére kiterjedő térség, jellegzetes fajai a geofitonok. Az ajakosok és hüvelyesek családjába nagyszámú faj tartozik. Az említett szerzők a mediterránról leválasztják az északi, átmeneti jellegű, szubmediterrán flóraterületet, és a mediterrán flóraterülettel együtt három tartományra tagolják;

	kelet-ázsiai flóraterület: ezt a térséget a mérsékelt övi lombfák keletkezési centrumának tartják, mivel ez az egyetlen földrajzi térség, ahol az esős trópusi klíma fokozatos átmenetet mutat a mérsékelt övi éghajlatig; valószínűleg az Acer nemzetség és a Magnoliaceae család géncentruma; fás flórája Európához hasonló, de összehasonlíthatatlanul gazdagabb, bár az erdészetileg jelentős fajok száma csekély.



A Paleotropisz (óvilági trópusok) flórabirodalma a Szahara alatti Afrika és Dél-Ázsia területét öleli fel. Fás flórájában nagy számban vannak képviselve a pillangósok, lepényfafélék és mimózafélék családjaiba tartozó fajok. Az „afrikai mahagóni” fajok (Entandrophragma, Khaya nemzetségek) az ugyancsak fajgazdag Meliaceae családba tartoznak. Az arid övezetekben nagyszámú pozsgás (szukkulens) faj található, amelyek főleg a kutyatejfélék és a selyemkórófélék családjából kerülnek ki. Indomalajziában nagy fajszámú családok az eperfafélék (pl. Ficus nemzetség) és az aráliafélék. Gazdaságilag értékes fajokat szolgáltatnak a vasfűfélék (Tectona – teakfa), ébenfafélék és szantálfafélék családjai, valamint a Délkelet-Ázsiában rendkívüli fajgazdagságot mutató Dipterocarpaceae család fajai (meranti-félék). Újabban Indiát és Hátsó-Indiát leválasztják a Paleotropiszról (Indo-malaya néven). 
A Neotropisz (újvilági trópusok) flórája jelentős mértékben különbözik az Óvilágétól, a trópusi nemzetségek 47%-a csak az Óvilágban, 40%-a csak az újvilági trópusokon fordul elő; mindössze 13%-uk közös. Az újvilági trópusokról származik a kaucsukfa (Hevea brasilensis), a valódi mahagóni (Swietenia sp.). Jellegzetes, csak a flórabirodalomra korlátozott családok az epifita életmódú Bromeliaceae fajok és a szubtrópusi és trópusi félsivatagok szukkulensei, a Cactaceae fajai.
Izolált helyzete következtében az Ausztralisz flórabirodalom rendkívül magas, 86% arányú endemikus fajjal rendelkezik. A mirtuszfélék családjába tartozó Eucalyptus nemzetség mintegy 500 faja a magashegységektől a forró égövig minden erdőövben domináns szerepet tölt be. Arid területein szukkulensek helyett a mályvafélékhez és a keserűfűfélékhez tartozó, szklerofill cserjék jellemzők. Az ausztrál és paleotropikus flórabirobalom határa az indonéz szigetvilágban húzódik (Wallace-vonal).
A legkisebb kiterjedésű Capensis (fokföldi) flórabirodalom leválasztása Afrikáról különleges, mediterrán jellegű klímájához alkalmazkodott növényzete miatt indokolt. Elszigetelődése a környező sivatagos területek miatt alakult ki. Gyengén képviselt fás növenyzetében jellegzetesek az endemikus Protea fajok. A hanga (Erica) nemzetséget több mint 600 faj képviseli. Számos dísznövény (Pelargonium, Gerbera, pozsgás Aizoaceae fajok) származási helye.
Az Antarktisz flórabirodalom a mindössze két virágos növényfajjal gyakorlatilag vegetáció nélküli Antarktisz mellett Új-Zéland és Chile déli részét is magában foglalja. Az utóbbi óceáni-szubantarktikus esőerdeiben több bipoláris elterjedésű faj fordul elő (Empetrum, Ranunculus sp.), amelyek az Andok vonulatán végigvándorolva jutottak le. A fás flórában jelentősek a délibükk (Nothofagus) fajok.

Magyarország florisztikai felosztása és vegetációja



A Kárpát-medence és az azt körülölelő hegységek flórája a közép-európai flóraterületbe tartozik. Más területekkel összehasonlítva hazánkban a növényfajok száma aránylag nagy, megközelíti a háromezret. Ebből mintegy 2350 faj virágos növény. A mediterrán és kontinentális-pusztai flóraterületek viszonylagos közelsége miatt a kontinentális és szubmediterrán elemek jelenléte nagyobb arányú, a szubatlanti elemek részesedése – az atlanti terület nagyobb távolsága miatt – szerényebb, elsősorban a Nyugat-Dunántúlra szorítkozik. A keleti-kontinentális fajok elsősorban az Alföldön, különösen pedig az erdélyi Mezőségen elterjedtek, utóbbi pontuszi sztyepnövényekben is bővelkedik. A térség medence jellegéből és a Kárpátok elszigetelt helyzetéből adódóan a bennszülött fajok száma aránylag nagy, a legnagyobb a Keleti-Kárpátokban. Magyarország jelenlegi területén, a pannon flórában a bennszülött (endemikus) fajok száma csekély, 20 alatt van.
A kelet-balkáni (moesiai) flóraelemek az Al-Duna felől hatolnak be a Kárpát-medencébe, a Déli-Kárpátok, Deliblát magasságán túl alig terjednek. Az erdélyi flóra (dacikus elemek) közelsége némileg a Nyírségen, illetőleg az Északi-középhegységben érezteti hatását. Ugyanakkor a nyugat-balkáni (illír) elemek Szlavónián keresztül egészen a Balaton vonaláig gyakoriak, olyannyira, hogy egyes szerzők a Dél-Dunántúlt az illír flóratartományhoz számolják. A jelenleg elfogadott florisztikai beosztás az illír flóratartomány határát a Drávánál jelöli ki, csak a Zákány-őrtilosi-dombvidéket, valamint a Villányi-hegységet számítják az Illiricumhoz (31. ábra).

31. ábra - Magyarország florisztikai környezete és flórájának felosztása (a flóravidékek kisbetűs, a flóratartományok nagybetűs írásmóddal szerepelnek) (Mátyás, eredeti)
[image: Magyarország florisztikai környezete és flórájának felosztása (a flóravidékek kisbetűs, a flóratartományok nagybetűs írásmóddal szerepelnek) (Mátyás, eredeti)]



A hegyvidéki (dealpin és kárpáti) flóraelemek bevándorlása a peremhegységekből a középhegységek vonulata mentén kimutatható mind keletről nyugat felé (az Északi-középhegységben), mind nyugatról a Dunántúli-középhegység felé. Ennek ellenére hazánk területén a környező magasabb hegységek florisztikai hatása oly csekély, hogy csak néhány határ közeli térséget sorolnak más flóratartományba. Így a Zempléni-hegység északi sarka a kárpáti flóratartományhoz (Carpaticum), a Nyugat-Dunántúlon Sopron, Kőszeg és a Vendvidék a kelet-alpesi (Noricum) flóratartományhoz tartozik.
A medence síksági és alacsonyabb hegyvidéki növenytakarója, a szárazabb klímának megfelelően, bővelkedik szárazságtűrő, melegkedvelő fajokban; a Pannonicum flóratartományba tartoznak a Kis- és Nagyalföldön kívül a Magyar-középhegység és a Dunántúl dombvidékei is. Magyarország területére eső részén öt flóravidékét különítik el.
Az Alföldek flóravidéke (Eupannonicum) aránylag kevés igazán jellegzetes fajjal rendelkezik, ismertebb endemikus fajai a sóballa, magyar nőszirom, magyar kökör-csin, rákosi csenkesz, tartós szegfű, debreceni torma stb. A fás fajok közül jellegzetes az ártereken előforduló fekete galagonya és a magyar kőris (utóbbi a Dél-Dunantúlon is). Jellegzetes (klimax) növénytakarója az üdébb homoktala- jokon a gyöngyvirágos tölgyes, a szárazabb homok-, illetve löszterületeken a pusztagyepek, löszpusztarétek. Az egykori kiterjedt árterületeket és lápokat borító liget- és láperdőknek ma csak nyomai lelhetők fel. A nagyrészt másodlagos szikeseken szolonyec (Tiszántúl), illetve szoloncsák (Solti-sík) szikes puszták alakultak ki, a Tiszántúlon helyenként sziki tölgyesekkel. A Nyírség kedvezőbb klímájában, valamint a nagyobb folyók (Dráva, Rába, Felső-Tisza) völgyeiben a gyertyános-tölgyesek is gyakoriak voltak.
Az Északi-középhegység flóravidék (Matricum) flórája kontinentálisabb jellegű, mint a Dunántúli-középhegységé, bár néhány jellegzetes fajuk közös (pl. tiszafa, Sadler-husáng, havasi hagyma). Soó (1964) szerint 12 endemikus jellegű faja van, mint a tornai vértő és a magyar nyúlfarkfű; megtalálhatók a dacikus flóra (pl. pirosló hunyor, telekivirág) és a kárpáti-dealpin flóra (fekete lonc, kárpáti sisakvirág, pávafarkú salamonpecsét, sugárkankalin, ikrás fogasír) elemei. Kontinentális hatást jeleznek pl. a szirti gyöngyvessző és a sajmeggy előfordulásai. Jellemző növénytakarója a montán és szubmontán bükkösök, gyertyános- és cseres-tölgyesek, a száraz, bázikus talajokon molyhos-kocsánytalan tölgyesek, sziklai erdők. A se-kély váztalajokon sziklagyepek, pusztafüves lejtők. 
A Dunántúli-középhegység flóravidéke (Bakonyicum) elszigeteltebb fekvése miatt bennszülöttnek tekinthető fajokban gazdagabb, a lágyszárúak között pl. a pilisi len, budai nyúlfarkfű, a fás növények közül a berkenyék számos „kisfaja”, a magyar körte. A flórában jelen van néhány dealpin-kárpáti elem (füles kankalin), de jellegzetesebbek a szubmediterrán fajok, utóbbiak különösen nagy számban a dolomithegységekben (cserszömörce, virágos kőris, nagylevelű madárbirs stb.). Jellemző növénytakarói a gyertyános- és cseres-tölgyesek, mészkedvelő tölgyesek, magasabb fekvésekben a középhegységi bükkösök. A Balaton-felvidéken balkáni száraz tölgyesek, karszt- és bokorerdők, a szárazabb termőhelyeken sziklagyepek és sziklai cserjések. A hegység peremén egykor lösztölgyesek tenyésztek.
A Dél-Dunántúli flóravidék (Praeilliricum) bővelkedik nyugat-balkáni és – kisebb részben – atlanti flóraelemekben; a fás növények közül az ezüst hárs, a jerikói lonc, a gesztenye előfordulása jellegzetes. Jellegzetes illír lágyszárú a szúrós és lónyelvű csodabogyó, a pirítógyökér, a bánáti bazsarózsa, az illatos hunyor, az olasz müge, a majom kosbor stb. Az illír bükkösök és gyetyános-tölgyesek a flóravidék délnyugati részén a sík vidékre is leereszkednek. A szárazabb dombvidékeket cseres-kocsánytalan tölgyesek borítják, amelyekbe ezüst hárs elegyedik. Külső-Somogy és Tolna löszdombjait egykor lösz- és karszttölgyesek borították. Belső-Somogy völgyeiben gyakoriak az égerlápok.
A Nyugat-Dunántúli flóravidék (Praenoricum) szintén átmeneti jelleget mutat, ezúttal inkább az atlanti-mediterrán jellegű flóra irányában; ezt jelzi a ciklámen, a királyné gyertyája, a magyar varfű, a seprőzanót, a csarab, a szelídgesztenye jelenléte. Lehatárolása kelet felé aránylag bizonytalan, kevés jellegzetes fajjal rendelkezik. A nagyobb csapadék miatt a savanyú talajok növénytársulásai gyakoribbak. A Vas–Zalai dombokon gyertyános- és cseres-tölgyesek, az Alpokalján acidofil kocsánytalan tölgyesek és bükkösök is gyakoriak; az Ôrség és Göcsej gyertyános-tölgyeseibe erdeifenyő elegyedik. A Lajta-hegység mészkövén bazifil, száraz tölgyesek, pontuszi-mediterrán fajokban gazdag sztyeprétek fordulnak elő.


A Föld erdőformációi



A szárazföldi vegetáció rendszerezése



Raunkiaer a növényi életformákat a kedvezőtlen időszakok áthidalására létrehozott stratégia szerint alakította ki; nem meglepő, hogy az életformák jellegzetes éghajlati optimummal rendelkeznek, ami a különböző klímák növénytakarójának megjelenését, illetve összetételét faji hovatartozástól függetlenül meghatározza. Így pl. a fatermetű (fanerofiton, Ph) életforma – és ezzel az erdővegetáció – határát a hideg-mérsékelt (boreális) klímában a –10 °C-ot meghaladó évi átlaghő-mérséklet és a legmelegebb hónap + 10 °C feletti átlaga jelöli ki. Mint a kedvezőtlen időszakok áthidalására legkevésbé alkalmas életforma, a fás termet optimumát a trópusi esőerdőben találja meg (lásd a 4. táblázatot). A vegetáció domináns fajainak életformája által meghatározott megjelenés tehát ökológiai tartalmat hordoz és a növénytakaró áttekintő (globális) elkülönítésére alkalmas. 
A vegetáció külső megjelenése alapján elkülönített fő vegetációtípusok a formációcsoportok. Zárt lágy szárú vegetációformák a füves (Herbosa), míg a zárt fás növényzet az erdő (Lignosa) formációcsoportba tartozik. Zárt vegetáció alatt az 50%-ot meghaladó boritottságú növényzetet értjük. Az 50% alatti borítottságot mutató életközösségek a félsivatagok és sivatagok formációcsoportja (Deserta). A két utóbbi elkülönítése a törpecserjék részaránya alapján lehetséges: a félsivata- gokban részarányuk meghaladja a 10%-ot, míg a valódi sivatagokban csak kevés cserje fordul elő, a fajok nagy része egynyári (lásd a 4. táblázatban). Valamennyi formációcsoporttal többféle, jelentősen eltérő környezetben találkozhatunk. Így pl. füves vegetáció kialakulhat a trópusokon (szavanna), a szubtrópusokon (pampa), a mérsékelt övi – kontinentális síkságokon (sztyep) vagy a magashegyvidéken (alpesi gyep) is. A vegetáció további, finomabb rendszerezése a következő szempontok, illetve szempontkombinációk szerint történik:
	makroklimatikus feltételek szerint: a trópusi, szubtrópusi, mérsékelt övi és boreális zónák elkülönítésére;

	a domináns fajok életformája (fás, cserje vagy lágy szárú), levélzetének milyensége: a levélzet alakja, élettartama (tű- vagy lomblevél, örökzöld vagy lombhullató), az egyes fajcsoportok részvételének aránya (elegyes-elegyetlen) szerint.



A makroklíma és a domináns fajok figyelembevételével elkülönített vegetációtípusok a formációk. Hasonló környezeti feltételek a különböző kontinenseken hasonló megjelenésű, azonos formációba sorolható növénytakarót hoznak létre. A formációk szintjén megnyilvánuló adaptív konvergencia az eltérő életformák alkalmazkodásban betöltött fontos szerepére utal (lásd az adaptációval foglalkozó fejezetben).
Az említett szempontok alapján a Föld növénytakaróját az éghajlat figyelembevételével a következő fontosabb zonális formációkba sorolhatjuk (lásd a térképmellékletet is):
	trópusi övben: tropikus esőerdő, monszunerdő, fás és füves szavanna, bozót-erdő, szubtrópusi félsivatag és sivatag,

	mérsékelt övben: mérsékelt övi esőerdő, lombhullató, keménylombú és babérlombú erdő, erdős sztyep (erdőspuszta), sztyep, mérsékelt övi félsivatag és sivatag,

	boreális övben: tajga, tundra, arktikus-alpin félsivatagok és sivatagok.



A továbbiakban – tematikai okokból – a felsoroltak közül csak a fás formációk ismertetésére szorítkozunk.

Az erdőformációk ismertetése



A trópusi és mérsékelt övi erdők a szárazföldek területének mintegy egyharmadát (kb. 4 milliárd ha-t) foglalják el. A globális erdőterület közel felét még mindig a trópusi öv erdőformációi adják, míg a meleg-mérsékelt övi erdők és a boreális tajgák megközelítőleg egyenlő arányban, mintegy 25-25%-kal részesülnek az erdőterületből. Az erdőformációk egyértelmű osztályozására – ugyanúgy, mint az erdőnek tekinthető vegetáció definiálására is – ma még hiányzik a világszerte egységesített és elfogadott terminológia; különösen a trópusi, nyílt fás formációk (száraz trópusi lombhullató erdők, fás szavanna, bozóterdő) elkülönítésére a különböző források értelmezése, a gyakran eltérő szempontok miatt, nem hozható fedésbe. Ahonnan nem volt lehetséges helyszíni bejárás során adatokat gyűjteni, ott lehetőleg helyi forrásokra hagyatkoztunk. A leíráshoz és a globális formációtérképhez felhasznált fontosabb források: Barbour–Billings (1988), Beadle (1981), Champion (1968), Eyre (1980), Landsberg et al. (1966), McNab – Avers (1994), Veloso (1972), Walter (1979) és Wang (1961). A formációk leírásakor az erdészeti szempontokat helyeztük előtérbe. Az ismertetésben feltüntetett számhivatkozások a színes térképmellékleten szereplő számozásra vonatkoznak.
A fás formációcsoport (Lignosa) alkalmazott felosztását a 20. táblázat mutatja be, a legfontosabb klimatikus jellemzők megadásával. A klíma és a formációk szoros kapcsolatára már másutt részletesebben kitértünk.

20. táblázat - A fás formációcsoport (Lignosa) felosztása
	Formáció megnevezése
	Leggyakoribb életforma*
	Legfontosabb éghajlati tényező**

	a) Trópusi klímában

	Trópusi esőerdő 
	Ph 
	P />/ 2000 mm (napi klíma) 

	Trópusi lombhullató erdő 
	Ph 
	P />/ 800 mm (1–6 száraz hónap) 

	Trópusi fás szavanna 
	H 
	P />/ 500 mm (7–8 száraz hónap) 

	Tövisszavanna, bozóterdő 
	H 
	P />/ 250 mm (9–10 száraz hónap) 

	b) Enyhe telű, ill. szubtrópusi klímában 

	Babérlombú erdő 
	H 
	T />/ 15 °C, P />/ 1000 mm (nyáron) 

	Keménylombú (mediterrán) erdő 
	Ph 
	P />/ 400/500 mm (télen) 

	c) Mérsékelt és hideg égövi klímában 

	Mérsékelt övi esőerdő 
	Ph 
	P />/ 1500 mm (óceáni klímában) 

	Mérsékelt övi lombhullató erdő 
	H 
	T />/ 0 °C (veg. idő />/ 4 hó) 

	Erdős sztyep 
	H 
	(nyári szárazság) 

	Tajga 
	H 
	T />/ -10 °C (veg. idő /</ 4 hó) 




  * Ph = fanerofiton (fás termetű), H = hemikriptofiton (évelő lágy szárú)
** P= évi csapadék (mm), T = évi középhőmérséklet

Trópusi esőerdők (18)



Esőerdők csak a trópusok humid zónájában találhatók, ahol az évi csapadék eléri az 1800–2000 mm-t és nincs száraz évszak; a legszárazabb hónap csapadékmenynyisége is megközelíti a 100 mm-t. A humid trópusok talajait általában igen hoszszú geológiai korszakok formálták (esetenként több millió évesek). Az erősen kilúgozott, több méter mélységű talajszelvények homogének, szintek nem különít-hetők el, a visszamaradó aluminium- és vas-oxidoktól a talaj jellegzetes vörös színű (latoszol- vagy oxiszoltalajok).
Kiterjedésük az Egyenlítő mentén jelentős; Közép- és Dél-Amerikában nagy területen előfordulnak, elsősorban az Amazonas vízgyűjtőjében, Afrikában a Kongó-medencében és Felső-Guineában; Délkelet-Ázsiában az indo-maláj szigetvilágban, valamint Hátsó-India legcsapadékosabb területein (Burma, Assam). A csapadékmennyiség csökkenésével és évszakossá válásával az esőerdő fokozatosan átmegy a lombhullató erdők övébe. 
A trópusi esőerdők a Föld legváltozatosabb, legösszetettebb társulásai. Mind a növény-, mind az állatfajok diverzitása ebben a formációban a legnagyobb. A növényfajok nagy része fás növény; egyetlen hektáron a fás fajok száma meghaladhatja a 200-at. Malajziában az esőerdők flórája mintegy 8000 virágos növényt foglal magában, ebből 2500 fás növény – ezek közül mintegy 890 gazdaságilag hasznosítható méretet ér el. A pasohi, 50 ha-os, állandósított mintaterületen, amely a Maláj-félsziget szárazabb övezetébe esik, 350 fafajt azonosítottak. A rendkívüli fajdiverzitás egyúttal azt is jelenti, hogy a fafajok populációsűrűsége rendkívül ki-csiny, az azonos fajú egyedek egymástól jelentős távolságra, elszórtan fordulnak elő. Az esőerdő fafajai megjelenésre rendkívül hasonlóak (morfológiai konvergencia), bár elágazási és virágzási stratégiájuk eltérései alapján ún. architekturális típusok különíthetők el. A kéreg sima, a törzs nagy magasságig egyenes, nem elágazó, gyakorta lécesen megvastagodott gyökérterpesszel, akár 6–8 m magasságig. A gyökerek csak a felszíni, néhány dm-es talajréteget hálózzák be, mélyre hatoló gyökeret a talajszelvényben alig találni. A középnagyságú, bőrnemű levelek sem mutatnak nagy változatosságot, általában tojásdadok, tagolatlanok, a levélcsúcs kihegyezett a felületi nedvesség gyorsabb levezetésére.
A csekély populációsűrűség miatt az esőerdő fafajai szaporodásbiológiájukban is eltérnek más formációk fajaitól: a szélbeporzás ritka, a beporzást elsősorban madarak, denevérek vagy rovarok végzik. A virágok sok fajnál a törzsön jelennek meg (kauliflória). A felújulás, különösen a fényigényes fajok esetében, a kidőlt fák okozta lékeken indul el.
A domináns felső koronaszint fái 50–60 m magasságot érhetnek el, a faállomány vertikális szintezettsége alig érzékelhető: az egymástól nagyobb távolságra álló faóriások között rendelkezésre álló helyet nagyjából egyenletesen kitöltik a legkülönbözőbb méretű és fajú fák. Így a talajra nagyon kevés fény jut, lágyszárúakat csak elvétve találni. Ezért a klimax fázisú esőerdő sűrű ugyan, de nem járhatatlan. A folyamatosan nagy páratartalom ugyanakkor igen gazdag fán lakó (epifiton) vegetációt tart fenn, a koronában élő orchideáktól, páfrányoktól, Bromelia fajoktól a törzset benépesitő zuzmókig és mohákig. A számos különböző családhoz (pl. Araceae, Apocynaceae, Moraceae, Bignoniaceae, Dioscoreaceae, Caesalpinaceae, Vitaceae) tartozó, lián életformájú fajok nagy számban fordulnak elő, köztük a pálmákhoz tartozó, bútoriparban hasznosított rattan vagy rotang (Calamus sp., Hátsó-Indiában honos). A legnagyobbak akár 40 cm átmérőt és 100 m hosszúságot is elérhetnek. Egyes nemzetségek szobanövényként váltak ismertté (Philodendron, Monstera, Anthurium, Syngonium). A fojtófügék (Ficus, Clusia sp.) fajai életüket epifitonként kezdik, majd légző- és támasztógyökerekkel fonják körül a gazdanövényt.
A fás növényzet növekedése, fenológiája ugyan mutat ciklikusságot, de ez évszakok hiányában nem köthető határozott időpontokhoz. Ezért a fatestben valódi évgyűrűszerkezet sem alakul ki. Az azonos fajú egyedek (sőt, néha a korona egyes részei is) eltérő fenofázisban lehetnek. A levélhullás folyamatos, ennek ellenére az avarszint vékony, a gyors lebomlás miatt alig fedi a talajt. Ugyanígy, a vártnál kevesebb korhadó, kidőlt fatörzset találni; eltakarításukról a gombák mellett a gazdag hangya- és termeszfauna gondoskodik.
A fás termetű fajok nagyszámú, részben csak a trópusokon előforduló családokba tartoznak. Jellegzetes, nagy fajszámú családok: Meliaceae (ide tartoznak Afrika mahagóni jellegű fái, pl. az okumé, sapelli, sipo-mahagónik), Dipterocarpaceae (Hátsó-Indiában rendkívüli fajgazdagságot mutató család, ide tartoznak a meranti-félék), Moraceae (fafojtó fügék), Mimosaceae, Papilionaceae, az Amazonas medencéjében a Lecythidaceae, Bignoniaceae. Hasonlóan gazdag a rovar- és gerinctelenfauna is. Az állatfajok fele a lombkoronában él, ezeknek közel fele repülésképtelen (Tivy, 1993).
A trópusi esőerdők rendkívüli diverzitásának nincs egyértelmű tudományos magyarázata. Közrejátszhatott a diverzitás alakításában a kedvező klíma, a hosszú evolúciós időszak, a fajok közötti kapcsolatok és kölcsönös függőségek kialakulása (koevolúció). A nagymérvű diverzitás ellenére az esőerdők igen sérülékenyek, aminek elsődleges oka az, hogy a tápanyagkészlet legnagyobb részét az élő biomassza tárolja. A kilúgozott talajok tápanyagtartalma csekély, szervesanyag-tartalma elhanyagolható. Tarvágás, égetés után a tápanyagok rövid idő alatt kimosódnak, és a termőhely helyrehozhatatlanul leromlik.
A nagy biomassza és a látszólag korlátlan, dús növekedés ellenére az esőerdők produkciója gyakran meglepően csekély, sok esetben még a mérsékelt övi erdőkét sem éri el. Így pl. a maláj esőerdőkben a szálalással hasznosított fafajok hektáronkénti évi növedékét 1,7–2,5 m3/ha-ra becsülik. Egyik magyarázat a trópusi talajok csekély termékenysége. A produkciót csökkenti a hosszú, meleg éjszakák respirációs vesztesége is.
Különleges és talán a trópusokra legjellemzőbb vegetáció található a trópusi folyótorkolatok, hullámtöréstől védett tengerpartok mentén. A mangroveerdők fafajai általában elevenszülők, azaz mag helyett félig kifejlett csíracsemetékkel szaporodnak, amelyek az iszapba fúródva azonnal begyökeresednek. Jellegzetes a rögzítést biztosító rugalmas horgonygyökérzet és az időszakos elöntés miatt az iszapszint felett kialakuló, fejlett szellőzőgyökér-rendszer (pneumatofórák). A mangrovefajok (Rhizophora, Avicennia stb.) előfordulása összefügg az árapály erősségével és a száraz évszak hosszával is. A legnagyobb magasságot (35–40 m) elérő mangroveerdők a nedves trópusokon fordulnak elő, és számos fejlődő országban fontos gazdasági szerepet játszanak (faszénégetés).

Trópusi lombhullató (monszun-, passzát-) erdők (17)



A száraz időszak meghosszabbodásával az erdők képe is fokozatosan változik. Rövidebb (2–3 hónapos) száraz periódus mellett a felső koronaszint fái hullatják csak le lombjukat, az alacsonyabb fák örökzöldek maradnak. A fajdiverzitás még mindig viszonylag nagy, így pl. Közép-Amerikában ha-ként mintegy 100 fafajt találtak (Barbour–Billings, 1988). A pálmafajok jelenlete feltűnő a második koronaszinttől egészen a törpe méretű fajokig. Az epifiton- és a liánfajok száma még ebben a formációban is aránylag nagy. Amíg az esőerdőben a fenofázisok, főleg a virágzás, nem koordinált, a száraz évszakkal rendelkező trópusi erdőkben a virágzás súlypontja a száraz évszakra, a lombtalan állapotra esik, megkönnyítve ezzel a beporzást végző állatfajok tevékenységét. A leggyakoribb talajok vörös, illetve sárgásvörös (ún. allit-ferrit) agyagok. 4–6 hónapos száraz évszak mellett a fák többsége lehullatja a lombját. Az erdő szintezettsége gyenge, általában már csak kétszintes állomanyok, gyakran sűrű cserje aljnövényzettel; a famagasság a 20 m magasságot ritkán haladja meg. Feltűnő az epifiták hiánya. A száraz lombhullató erdők a bolygatásra, égetésre érzékenyek, nagy részük ma már erős antropogén hatás alatt áll. Egyre nagyobb területen ma már kiritkult, fás szavannák foglalják el helyüket. 
Lombhullató erdők kiterjedten fordulnak elő Indiában és Hásó-Indiában, számos erdészetileg fontos fajjal, mint pl. a teak (Tectona grandis) vagy a szál (Shorea robusta). Afrikában a Kongó medecéjétől délre és északra, a sivatagos övezetekig, a fás szavannával elegyesen fordul elő (miombo erdő). Közép-Amerikában gazdaságilag jelentős faja a valódi mahagóni (Swietenia macrophylla), Dél-Amerikában, az Amazonas medencéjétől délre, nagy területet borít az argentín határig. A Mato Grosso fennsíkján hézagosan záródott bokorerdőkbe megy át („cerrado”, 17a), számos szukkulens jellegű fajjal. Lombhullató erdők borítják az Antillák és Közép-Amerika szárazabb sík vidéki területeit is.
A trópusi fás szavanna (17) 6–8 hónapos száraz évszak esetén alakul ki; 4–8 m magas, alig záródó, cserjés erdők, zártfüves lágy szárú szinttel. Görbe törzsű, gyakran ernyős koronájú, durva kérgű fajok alkotják. A levélzet félörökzöld, kemény; főleg pálma- és pillangós fajok. Feltűnő fafaja Afrikában a majomkenyérfa (Adan-sonia digitata), amely csekély magassága mellett több méter átmérőt érhet el. Jelleg-zetes faj még a szalámifa (Kigelia africana) és hüvelyes fák (Brachystegia, Acacia, Pterocarpus sp.). A fás szavanna elterjedt Afrikában, Zambiától Tanzániáig, valamint Indiában. Könnyű hozzáférhetősége miatt a fás növényzet erősen visszaszorult az intenzív legeltetés és égetés, valamint tűzifagyűjtés miatt.
A csapadék csökkenésével a fatermetű fajok kiszorulnak és átadják a helyet a füves szavannák (16) övének.
Trópusi tövisszavannák, bozóterdők (15) 8-10 hónapos száraz időszak esetén, gyakran sekély, mészkő alapkőzetű talajokon jelennek meg. Főleg tövises (Acacia) és szukkulens (Cactaceae, Euphorbiaceae) fajok alkotják. Nagy területeket foglal el a brazil felföld keleti részén („caatinga”), a Szahara déli peremvidékén, Szomáliában és Indiában.

Trópusi és szubtrópusi magashegységek magassági övei



A trópusi magashegységekben a növényzet a mérsékelt övi magashegységektől természetesen eltérő, lényegesen magasabbra hatoló öveket képez. A trópusi égöv hegységeinek klímája a mérsékelt övitől két lényeges pontban tér el: a csapadékmennyiség a magassággal nem növekszik, ellenben a felhőrétegek magasságában a folyamatosan nagy páratartalom montán köderdők kialakulásához vezet, amely epifitafajokban gazdag. Az epifitaflórát főleg mohák uralják, de érdekes módon még hangafélékhez tartozó fák és törpecserjék is előfordulnak benne (Barbour–Billings, 1988). Másrészt a trópusi síkságokon jellemző napi klíma a hegyvidékekre is érvényes, azaz a napi hőingadozás nagyobb, mint az éves. Különösen nagy napi hőingás jellemzi az Egyenlítő alatti alpesi övet; formációja az Andokban legjobban elterjedt páramo. A páramonövényzetre jellemzők az üstökösfák és „gyapjas-gyertyás”, tőlevélrózsát fejlesztő félcserjék. A montán trópusi erdők szinte kizárólag lombos fajokból állnak, a fenyőket elsősorban a lomblevélszerű, széles pikkelylevelet fejlesztő Agathis és Podocarpus nemzetségek képviselik. A montán öv felett éles erdőhatárt nem találunk, a növényzet a szubalpin cserjésekbe megy át, amelynek gyakori elemei a fatermetű Erica fajok.
A szubtrópusi erdők övébe eső magashegységekben a mérsékelt övi viszonyokra emlékeztető klímát és vegetációrégiókat találunk. A montán régióban Közép-Európában is télálló, esetleg erdészetileg is jelentős fajok fordulnak elő, pl. a Nyugat-Himalájában a selyemfenyő (P. griffithii) és a himalájai cédrus (Cedrus deodara) (lásd a 32. ábrát).

32. ábra - Észak-Afrika, Kalifornia és a Nyugat-Himalája magashegységeinek növényzeti övei és jellegzetes fajai (Mátyás, eredeti)
[image: Észak-Afrika, Kalifornia és a Nyugat-Himalája magashegységeinek növényzeti övei és jellegzetes fajai (Mátyás, eredeti)]


1 – sivatag; 2 – ürmös puszta (félsivatag); 3 – zárt füves puszta; 4 – örökzöld cserjés; 5 – szubmontán fenyőelegyes örökzöld lomberdő; 6 – szubmediterrán montán fenyves; 7 – alhavasi cserjés; 8 – havasi párnaalkotó törpecserjék; 9 – havasi gyep; 10 – nivális öv; 11 – tüskés szavanna; 12 – fás szavanna;  13 – monszun- (trópusi lombhullató) erdő; 14 – montán szubtrópusi/mediterrán fenyőelegyes lomberdő; 15 – montán szubmediterrán lombelegyes fenyves; 16 – xerofil montán, illetve szubalpin fenyves; 17 – felső montán fenyves; 18 – szubalpin fenyves; 19 – felső erdőhatár; 20 – alsó erdőhatár


Babérlombú (humid-szubtrópusi) erdők (13)



A kontinensek keleti felén, a 30. és 35. szélesség között, az északi és a déli féltekén egyaránt előfordul egy átmeneti övezet, a trópusok és a mérsékelt öv között, a passzát- és monszunszelek hatása alatt, aránylag kiegyenlített csapadékjárással, esetleg téli csapadékminimummal. A tél hűvös, de fagypont alá csak átmenetileg száll a hőmérséklet. Az évi átlaghőmérséklet 15 °C körül van. Jellegzetes talajok a sárga és vörös podzolok. Az erdőkre jellemző, hogy a nagy fajszám ellenére a fajok megjenése nagyon hasonló, a levelek középnagyok, fényesek és bőrneműek; ez a tulajonság kölcsönözte a „babérlombú” elnevezést.
Legnagyobb kiterjedésű Közép-Kínában, a Jangce folyó völgyétől a burmai határig. A fás flóra gazdagsága az észak-amerikai–atlanti flórával vetekszik, valamennyi ottani nemzetség képviselve van a platán és az akác kivételével (Wang, 1961). A gazdag cserjeszint mellett számos liánfaj is található (pl. Actinidia, Campsis, Wisteria sp.). Jellegzetesek a bambuszsűrűségek (Phyllostachis, Arundinaria sp.). Az állományalkotó fajok részben a mérsékelt övi lombhullató nemzetségek tagjai, dél felé haladva azonban egyre növekszik az örökzöld fajok száma, ezek közül számos a Fagaceae családba tartozik (Castanea, Castanopsis, Pasania, Quercus és Cyclobalanopsis sp.). Hasonlóan gazdag a fenyőflóra: a közel 20 képviselt nemzetség között az Európából, illetve Amerikából ismert nemzetségek (pl. Taxus, Pinus, Tsuga, Pseudotsuga stb.) mellett ott találjuk a reliktum páfrányfenyőt (Ginkgo biloba) és a kínai mamutfenyőt (Metasequoia glyptostroboides). Dél felé haladva az örökzöld fajok a a tea-, babér-, magnólia- és varázsdiófélék családjaiból is egyre számosabbak (13a). Hasonló erdőket találunk Korea déli partjai mentén és Japán déli felén.
Északnyugat-India aridabb klímájában, a Himalája előhegyein az örökzöld tölgyesek övében a fenyőket a chir (Pinus roxburgii), feljebb a Cedrus deodara képviseli (13b).
Észak-Amerikában az Appalache-hegységtől keletre és délre a gazdag fás flórájú atlanti lomberdők folytatásaképpen a szubtrópusi klímahatás dacára itt is hikori (Carya tomentosa, glabra) és tölgy- (Qu. alba, michauxii stb.) fajok gyakoriak, jellegzetes a mediterrán térségekben széles körben ültetett örökzöld, nagyvirágú tulipánfa (Magnolia grandiflora). A fenyők elsősorban a délkelet durva, tápanyagszegény homokjain válnak uralkodóvá, szavannaszerű, nyílt állományokat képezve, amelyekben gyakoriak az avartüzek. A számos Pinus faj közül gazdaságilag jelentős, illetve jellegzetes faj a Pinus elliottii és a rendkívül hosszú tűs P. palustris. Utóbbi kettő a párás, meleg, partvidéki lapályokon található. A formáció kiterjed a sík vidék mintegy 20%-át elfoglaló part menti mocsarakra és a nagyszámu folyó ártereire is, beleértve a Mississippi alsó folyását is. A ligeterdők legjellegzetesebb faja a hatalmas méretre növő mocsárciprus (Taxodium distichum), amely jellegzetes gyökérterpeszt és 2 m magasságot is elérő légzőgyökereket (pneumatofórákat) fejleszt pangóvizes termőhelyeken. A kísérő lombos fajok közül említést érdemelnek a tupelo (Nyssa sp.), az ámbrafa (Liquidambar styraciflua), valamint tölgy-, hikori-dió- és szilfajok.
Dél-Amerikában a humid szubtrópusok Dél-Brazília atlantikus hegyvidékein fordulnak elő. A formáció szárazabb részén (13c) szintén jellegzetesek a fenyők, ezúttal az Araucaria angustifolia.
							Ausztráliában a formációt nagytermetű Eucalyptus fajok, illetőleg Új-Zélandon az antarktikus délibükk (Nothofagus) és óriás termetű lomblevelű fenyők (kauri, Agathis sp.) dominálják. Jellegzetesek a fatermetű páfrányok (pl. Dicksonia) az alsó szintben.
Kis területen Grúziában (Kolchis) és nyomokban a Kelet-Balkánon (Bulgária) is megjelenik.

Keménylombú (mediterrán) erdők (11)



A jellegzetes mediterrán típusú éghajlat a szárazföldek aránylag kis területén alakult ki, növényvilága a mérsékelt övön belül a legváltozatosabb és leggazdagabb. Talajai főleg barnaföldek. Legnagyobb kiterjedését a Földközi tenger medencéjében éri el, ahol azonban évezredes emberi behatás degradálta a növénytakarót. A mediterrán vegetáció a többi kontinensen (Kalifornia, Chile, Fokföld és Délnyugat-Ausztrália) más-más flórabirodalmakba tartozik; a nagyon eltérő faji összetétel ellenére azonban a fás növényzet közös jellemzője a száraz, hosszú nyárhoz adaptálódott szklerofill (megvastagodott) levélzet, az örökzöld fajok nagy száma. A növekedés a tavaszi és őszi időszakban intenzív. A lágyszárúak szintjében a hemikriptofiton évelők és az egynyáriak dominálnak.
A földközi tengeri zonális erdőtakaró az említett okokból alig rekonstruálható. Kedvező vízellátású termőhelyeken valószínűleg a tölgyerdők (Qu. ilex, pubescens és más fajok) domináltak, erős cserjeszinttel (Buxus, Pistacia stb.), közte a közismert babérral (Laurus nobilis). Itt jegyzendő meg, hogy bár utóbbit a keménylombú erdők jellegzetes fajának tartják, a babér az egykor humidabb klímához adaptálódott, ezért általában az alsó koronaszintben vagy a cserjeszintben találjuk. Emberi hatásra az egész térségben elterjedt az olajfa (Olea oleaster). A földközi-tengeri vegetáció keleti és nyugati zónára osztható; az utóbbiban jellegzetes a paratölgy (Qu. suber) és további örökzöld tölgyfajok, a szamócafa (Arbutus unedo), a törpe termetű Chamaerops humilis pálma, a mandula- és tengerparti fenyő (Pinus pinea és pinaster). A keleti mediterrán fenyője a Pinus brutia, a lombfák közül ismertebb a keleti platán, a komlógyertyán. Számos esetben vikariáló fajokat találunk kelet és nyugat között (az említetteken kívül pl. Cedrus atlantica/libani, Abies numidica/cilicica stb).
Legeltetés, takarmánylomb-gyűjtés, gyakori égetés és sarjaztatás degradáló hatását mutatja a macchia cserjéseinek jelenlegi kiterjedése. Jellegzetesek az illó olajokban gazdag cserjefajok (Rosmarinus, Lavandula, Salvia), a jeneszter (Spartium junceum) és Cistus fajok valamint a geofiton lágyszárúak. Amíg az üdébb magyaltölgyesek 15–20 m magasságot is elérnek, a macchia cserjése alig 2 m magasságú. A szélsőségesen száraz termőhelyeken a vegetáció záródása megszűnik, és egyre több lombhullató és tüskés faj jelenik meg (garigue). A hegyvidékek hűvösebb klimájában a fenyők (Pinus nigra, Cedrus atlantica és libani, Abies cilicica, Cupressus sempervirens) dominálnak. A földközi-tengeri magassági övek az Atlasz-hegység példáján a 32. ábrán láthatók.
Kaliforniában és Dél-Oregonban a mediterrán jellegű vegetáció a csendes-óceáni partoktól a Sierra Nevada vonulatáig, mintegy 2000 m-ig terjed. Különlegessége, hogy a ködös, hűvös tengerparti hatás miatt óceáni-montán elemek elegyednek a flórába, így a hatalmas, 100 m-t meghaladó méretet elérő parti mamutfenyő (Sequoia sempervirens) csak a part menti, páradús völgyekben tenyészik. A száraz, alacsonyabb dombokat pusztai gyepekkel váltakozó chaparral, azaz szklerofill (megvastagodott) levelű fajokból álló cserjés borítja, kiterjedése az erdőirtások és legeltetés okozta degradáció miatt jelentősen növekedett. A chaparralban nagy fajszám képviseli az Arctostaphylos (medveszőlő) és Ceanothus (kaliforniai-orgona) nemzetséget, elegyedve több örökzöld tölgyfajjal. A babérféléket itt az Umbellularia nemzetség képviseli. Az 1000 m alatti dombvidéket gyengén záródott örökzöld és lombhullató tölgyek és szürkefenyő (Pinus sabiniana) elegyes állományai borítják, a cserjeszintben a chaparral fajain kívül Aesculus californica és Cercis occidentalis tűnik fel. A montán fekvések zárt erdőállományaiban a fenyők dominálnak: a sárgafenyő (Pinus ponderosa var. ponderosa), a gyantás cédrus (Libocedrus decurrens) és a zöld duglász (Pseudotsuga menziesii var. viridis). A hegyi mamutfenyő (Sequoiadenron giganteum) mint reliktumfaj csak elszórt foltokban fordul elő. A lombfák közül jellegzetes a dekoratív madrona (Arbutus menziesii) és a lombhullató fekete tölgy (Quercus kelloggii) (lásd a 32. ábrát).
Chilében a mediterrán zóna kis területű, fatermetű fajokban szegény, említésre méltó a montán fekvésekben előforduló Araucaria araucana. Hasonlóképpen a Fokföldön is csak cserjetermetű fajok alkotják a mediterrán fynbosch-t (elsősorban Protea és Erica fajok). Mindkét kontinensen a hideg tengeráramlatok keltette állandó köd a szerény csapadék mellett fontos szerepet játszik.
Délnyugat-Ausztrália csapadékban gazdagabb övezetében (1500 mm-ig) erős cserjeszinttel rendelkező, gyengén záródott Eucalyptus állományok találhatók (E. marginata, diversicolor stb.). Szárazabb klímában cserjések (mallee) foglalják el a helyüket, számos erikoid fajjal az alsó szintben. Valamennyi mediterrán cserjést a gyakori bozóttüzekhez való alkalmazkodás jellemzi.

Mérsékelt övi (óceáni) esőerdők (4)



A kontinensek mérsékelt övi zónája a nyugati partok mentén humid klímát élvez. Észak-Amerika nyugati partvidékén, a megközelítőleg San Franciscótól Alaszkáig húzódó keskeny, de közel 20° szélességet átfogó parti sávon hűvös, csapadékos, enyhe klíma uralkodik, amelyet kb. az 50. szélességtől délre rövid, száraz időszak szakít meg nyáron; ezek a feltételek a fenyőknek kedveznek. Domináns fafaj délen a parti mamutfenyő (Sequoia sempervirens), északabbra az óriástuja (Thuja plicata), a duglászfenyő (Pseudotsuga menziesii), a hemlokfenyő (Tsuga heterophylla), Oregon- és nutka-hamisciprus (Chamaecyparis lawsoniana és nootkatensis), az övezet északi részén pedig a szitkafenyő (Picea sitchensis). Valamennyi faj kiváló növekedési feltételeket talál itt; a 100 m körüli famagasság sem ritka. A fafajok általában magas életkort érnek el (400-1000 év általános), a parti mamutfenyő 2000 év körüli kort is megér. Lombos elegyfaj csak elszórtan található, jellegzetes a nagylevelű juhar (Acer macrophyllum). A száraz termőhelyeken megjelenik az oregoni tölgy (Qu. garryana), az örökzöld cserző-tölgy (Lithocarpus densiflorus) és a madrona (Arbutus menziesii). Az aljnövényzetben főleg páfrányok és más higrofil lágyszárúak dominálnak. A törzseket, ágakat valószínűtlenül vastag zuzmó- és mohabevonat borítja, ami az erdőknek egészen különös hangulatot kölcsönöz.
A formáció kis területen Chilében is megjelenik, továbbá Tasmania és Új-Zéland szigetein is, délibükk (Nothofagus) fajokkal. Európában ez a formáció nem fordul elő.

Mérsékelt övi lombhullató (nemorális) erdők (6)



Mérsékelt-kontinentális jellegű klímában, legalább 4–6 hónapos vegetációs idő és kielégítő csapadék mellett alakulnak ki. Domináns lombos nemzetségek: Quercus, Fagus, Acer, Tilia, Carya, Fraxinus stb. A formáció fő előfordulási területe az USA keleti fele az Öt-tó vidékéig, Európa nyugati és középső része, a 60. szélességtől délre, valamint Kelet-Európában egy egyre keskenyedő sáv az Uralig. Kelet-Ázsiában kisebb területet foglal el. A formációt alkotó fafajok diverzitása a jégkorszaki kipusztulások (extinkciók) miatt Európában a legkisebb, számos nemzetség teljesen hiányzik. Így Európában mintegy 50, Észak-Amerikában ugyanakkor megközelítőleg 800 állományalkotó fafaj található; Kelet-Ázsia fás flórája pedig ennél is gazdagabb (21. táblázat). A mérsékelt övi lomboserdők általában stabil, kellően termékeny barna és szürke erdőtalajokon tenyésznek, produkciójuk elég nagy, ez a tartamos erdőgazdálkodás számára legkedvezőbb formáció.

21. táblázat - Néhány nagyobb faj számú, mérsékelt övi fás nemzetség fajszáma három kontinensen (forrás: Röhrig-Ulrich, 1991). A fajgazdagság különbségei jól mutatják az evolúció, illetve a jégkorszaki kipusztulások hatását
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	11
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	8
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	10
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	3
	4
	59

	Quercus 
	37
	18
	66

	Salix
											
	13
	35
	97





Észak-Amerikában az Appalache hegységtől a prérizónáig domináns faj a fehér és vörös tölgy (Quercus alba és rubra) és más tölgyfajok, a tulipánfa (Liriodendron tulipifera), valamint hikoridió (Carya sp.), kőris- és hársfajok. Északabbra, a boreális öv felé közeledve, az Öt-tó környékén, valamint Dél-Ontarióban a cukorjuhar (Acer saccharum) és az amerikai bükk (Fagus grandifolia) foglalja el a helyüket, már elegyedve fenyőkkel is, igy a keleti hemlokkal (Tsuga canadensis) és simafenyővel (Pinus strobus) (5b); az utóbbi a sekély, tápanyagszegény talajokon tenyészik.
Az Appalache-hegység nagy részét gesztenyés-tölgyesek borították; az előbbi faj (Castanea dentata) a gesztenyevész miatt erősen megcsappant. A nedves völgyekben a kőris- és szilfajok mellett jelen van a feketedió és az akác is. A hegység montán övezetét jegenyefenyves-lucosok (Abies fraseri, Picea rubens) kísérik. A hegyvonulattól délkeletre elterülő sovány, glaciális eredetű homoktalajokat tölggyel elegyes fenyvesek borítják (Pinus taeda és echinata).
Európában a formáció három jellegzetes zónára osztható: Nyugat-Európa, Közép-Európa és Délkelet-Európa lomboserdei. A nyugat-európai lomboserdőket (6c) az erős atlanti hatás befolyásolja. A partoktól távolabb, a savanyú, tápanyagszegény talajokon nyírrel elegyes tölgyesek, a jobb adottságú termőhelyeken gyertyános tölgyesek és bükkösök fordulnak elő. Az aljnövényzetben atlanti és mediterrán jellegű fajok, pl. magyal-, buxus- és hanga- (Erica) fajok. A középhegységekben a bükkösök és bükkel elegyes jegenyefenyvesek (pl. a Vogézekben) jellemzőek. Dél felé (Északkelet-Spanyolország) a melegkedvelő és mediterrán tölgyfajok válnak uralkodóvá. A közép-európai lomberdőkben (6b), az Alpesektől északra, elegyetlen vagy tölgyelegyes bükkösök domináltak egészen Dél-Svédországig és a Mazur hátságig. A középnémet és cseh dombvidékeken gyertyános-tölgyesek tenyésztek. Az évszázados erdőgazdálkodás során az állományok nagy részét fenyvesekkel, kisebb részét tölgyesekkel váltották fel. A középhegységek egykori bükk-jegenyfenyő-luc-elegyes erdeit általában elegyetlen lucosokká alakították át. A korábban csak a kedvezőtlen vízgazdálkodású területeken domináló erdeifenyő területe szintén jelentősen megnövekedett. 
A Kárpát-medence és a Balkán északi fele kontinentálisabb klímájú, nyáron melegebb; ez a délkelet-európai elegyes lomberdők öve (6a). Európa más részeihez képest fás fajokban gazdag terület, uralkodó nemzetség a tölgy. A magyar közép-hegységek szubatlanti, sokszor gyertyánelegyes kocsánytalan tölgyeseit délkelet felé cseresek, molyhos tölgyesek, majd a Balkánon további melegkedvelő fajok (magyar tölgy, sokmakkú tölgy stb.) váltják fel. A sík vidékek tatárjuharos tölgyesei a kelet-európai erdős pusztával tartanak rokonságot; ma helyüket – hasonlóan az egykor kiterjedt ligeterdőkhöz – szántók foglalják el. A hegyvidékek domináns faja a bükk, jegenyefenyővel, luccal elegyesen; a Dinári-Alpokban az erdő-határig is felhatol. A közönséges bükk a török határhoz közeledve fokozatosan átadja a helyét a keleti bükknek (Fagus orientalis); a Balkánon elterjedt köztes faj a F. moesiaca. Montán lucfenyvesek nagyobb területen a kontinentálisabb klímájú magashegységekben fordulnak elő (Keleti- és Déli-Kárpátok, Montenegró). Az Alpesekhez képest az erdőhatár – de a többi magassági régió is – a Kárpátokban alacsonyabban helyezkedik el. A délkeleti Balkán magashegységeiben endemikus reliktum fenyőfajokat találunk: szerb luc (Picea omorica), ruméliai és páncélfenyő (Pinus peuce és leucodermis). A Balkán hegyvidékeihez hasonló erdővegetációt találunk a Kaukázus szubmontán és montán övében: a hegység alacsonyabb, nyugati részét tölgyesek fedik, a középső vonulatokban a keleti bükk (Fagus orientalis), a montán régióban az endemikus kaukázusi luc és jegenyefenyő (Picea orientalis, Abies nordmanniana) állományai jellemzők; a hegység keleti nyúlványai már kopárak.
Az atlanti partvidéket követő csarabosok (7) vagy fenyérek jelenlegi kiterjedése évezredes emberi tevékenység (mezőgazdálkodás, legeltetés) hatására jött létre. Sovány, kilúgozott talajon gyakoriak a lápok és cserjések, főleg erikoid levelű törpecserjék (Calluna, Erica) és boróka jellemzik. A bolygatás megszűntével a nyír és erdeifenyő, majd a kocsányos tölgy kolonizálja. Délebbre (Délnyugat-Franciaország) a tengerparti fenyő (Pinus pinaster) válik dominánssá; a mediterrán-atlanti flóraelemek száma növekszik (Arbutus unedo, Erica arborea, Ilex europaeus, Quercus ilex és cerris).
Kelet-Ázsiában a mérsékelt övi lombhullató erdők öve félkörívben követi a belső-mongol sztyep szegélyét az Amurtól Tibetig. Az amuri tajga határán és magasabb fekvésekben fenyőkkel elegyes nyíresek dominálnak (5a). Mandzsúria, Korea és Japán északi felén lombhullató fajokban nagyon gazdag, többszintes állományok tenyésznek (több mint 20 nemzetség; Wang, 1961), a leggyakoribbak a juharok (pl. A. mandshurica, A. mono), hársak (T. amurensis, mongolica, mandshurica), kőrisek (F. chinensis, mandshurica), tölgy (Qu. mongolica), dió (J. mandshurica), emellett számos, kelet-ázsiai, illetve Európából a jégkorszakok óta kiveszett nemzetség: Maackia, Phellodendron, Kalopanax, Magnolia, Zelkova stb. Amint a fajnevekből is kitűnik, a fajok igen jelentős hányada endemikus. Hasonlóan gazdag a cserjeszint is; a Közép-Európából ismert nemzetségek mellett jellegzetesek a kis termetű juharok (pl. A. palmatum), a tüskés Aralia, Acanthopanax és a lombhullató havasszépe (Rhododendron) fajok (6d). A lombos öv kevésbé csapadékos keleti felét főleg tölgyesek foglalják el, a Quercus mongolica mellett 6–8 további faj is előfordul. A tölgyesek kiterjedése valamikor lényegesen nagyobb lehetett, az évezredes mezőgazdasági művelés miatt az erdőkből csak kevés maradt fenn.
A lomberdőzóna északi határán változó szélességű lombelegyes fenyves öv (5) húzódik, amely átmenetet képez a tajgába; benne a szomszédos formációk fafajai elegyednek. Az elegyedés mértéke a termőhelyi viszonyoktól függ: a lombos fajok a kötöttebb, kedvező vízgazdálkodású területeken képesek a fenyők visszaszorítására. A kelet-európai lombelegyes fenyvesek elnyújtott háromszög alakban húzódnak Lengyelországtól az Uralig. Az európai lomberdők fafajai közül hiányoznak a közép-európai fajok, mint a bükk, gyertyán, hegyi juhar vagy a jegenyefenyő, helyettük kislevelű hárs, kocsányos tölgy, kőris, korai juhar és szilfajok elegyednek az erdei- és lucfenyvesekkel, elterjedésük azonban az Uralt nem lépi át; azon túl elsősorban a nyír képezi a „kislevelű lomberdőket” (5c). Ukrajnában, a zóna délnyugati szegélyén található erdeifenyves tölgyesek és kontinentális (szarmata) kocsánytalan tölgyesek a Kárpát-medence hasonló társulásaival rokoníthatók. Közép-Lengyelország dombvidékein zárvány, illetve reliktum jelleggel bükkösök, vörösfenyvesek (Larix europea var. polonica) és gyertyános tölgyesek is előfordulnak.
A mérsékelt övi magashegységek vegetációját a magassági régiókat tárgyaló fejezet tartalmazza.

Erdős sztyep (8)[1]



A formáció tulajdonképpen átmeneti övezet (ökoton) a lomboserdők és a sztyepzóna között. Ökotonok más formációk között is húzódnak, az erdős sztyepet hazai jelentősége miatt tárgyaljuk részletesebben. Megjelenése a helyi éghajlati, de főleg hidrológiai adottságoktól függően változó, mozaikszerű: az erdős foltok nagysága, záródása a termőhelyi viszonyoktól függ. Az átmenet a szomszédos formációk felé folyamatos, ezért nehezen határolható el. Az erdős sztyepet fenyő vagy lombos fafajok egyaránt alkothatják. A szavannákkal ellentétben a fák sohasem egyenként, hanem kisebb-nagyobb foltokban, csoportokban találhatók. Előfordulása Eurázsiára és Észak-Amerikára korlátozódik. Talajai többségében csernozjomok. Ma többnyire mezőgazdasági területek foglalják el helyét.
Európában a Kárpát-medencében és Havasalföldön, majd egyre keskenyedő sávban Ukrajnán keresztül az Uralig előfordul, itt a szomszédos elegyes erdő fafajai alkotják, főleg az erdeifenyő és a kocsányos tölgy, jellegzetes kisérője a tatárjuhar, a vadkörte. A legjobb, elegyfajokban gazdag kocsányos tölgyesek Moldvában vannak, kelet felé inkább a kislevelű hárs dominál. A cserjeszintben és a száraz platók cserjéseiben kontinentális–melegkedvelő fajokat találunk (kökény, varjútövis benge, egybibés galagonya). Keleten az erdeifenyő is képez erdős sztyepet. Az egykori erdős sztyepek évszázadok óta intenzíven hasznosított és sűrűn lakott területek, ezért sem kiterjedése, sem eredeti növénytakarója nem rekonstruálható pontosan.
Észak-Amerikában a préri–lomboserdő határa, amely észak–dél irányban húzódik, sokhelyütt átmenet nélkülinek tűnik, aminek valószínűleg az a magyarázata, hogy a füves prérit nem a klíma, hanem a gyakori tüzek határolják le. A magasfüves erdős pusztát (8a) galériaerdők, és hikorielegyes tölgyesek tagolták (McNab–Avers, 1994). Déli része már szubtrópusi klímát élvez (8b).
A Sziklás-hegység medencéiben mind a lomboserdő, mind a sztyepzóna hiányzik, a félsivatagi ürömsztyep montán fenyvesbe megy át. Az átmeneti övezet emlékeztet az erdős pusztára, jellemző fafajai azonban a lombos fajok helyett a borókák és a pinon (ehető magvú) fenyők (Pinus edulis, illetve monophylla). Igen nagy területet borít Texastól a Sziklás-hegységen át Oregonig a félsivatagi platók kevezőbb adottságú fekvéseiben, és a hegyvonulatok lábánál, az alsó erdőhatár mentén (10a). Hasonló jelenség Dél-Szibériában is megfigyelhető.

Boreális fenyőerdők (tajga – 3)



4 hónapnál rövidebb vegetációs időszak és 0 °C alatti átlaghőmérséklet mellett lombos fafajoknak már nincs kompetitív előnye a fenyőkkel szemben. Az uralkodó formáció a tajga, azaz boreális fenyves, amelyben lombos elegyfajt a nyír- és nyárfajokon kívül nem találni. Az erdők fajdiverzitása valamennyi formáció közül a legalacsonyabb, a koronaszintet általában egy, esetleg két fafaj képviseli. Az aljnövényzetben törpecserjéket, zuzmókat és mohákat találunk. A lebomlás lassúsága miatt a nyershumusz-réteg vastag, a tőzegképződés széles körű. A talaj sekély, podzol vagy tőzeges talaj. A csekély párolgási veszteség miatt aránylag mérsékelt csapadék (4–500 mm) mellett is mocsarasodás lép fel. Csekély szinteltérések okozta vízgazdálkodási különbségek a növénytakaróban azonnal megmutatkoznak, a vegetáció mozaikosan változik: a szárazabb hátakon általában Pinus fajok, a nedvesebb fekvésekben lucfajok tenyésznek. Az állományok növekedése lassú, záródása gyenge, észak felé haladva egyre alacsonyabb és ritkásabb a tajga. Gyakoriak az erdőtüzek.
A formáció az északi féltekén cirkumpoláris, valamennyi közül a legnagyobb kiterjedésű. A domináns fajok a Pinus, Abies, Larix és Picea nemzetségből kerülnek ki; a cserjeszintben törpecserjék (pl. áfonyafajok), a lágy szárú szintben tömegesek a mohák és zuzmók.
							Európában Skandinávia és Észak-Oroszország nagy részét borítja, az arktikus erdőhatárt helyenként borókával elegyedett nyíresek alkotják. Az erdőhatártól dél felé a kiterjedt lápok, mocsarak megritkulnak, a tápanyagban gazdagabb, kötött talajokon lombos elegyfajok (nyír, rezgő nyár) jelennek meg. Az Ural felé, a kontinentálisabb zónában a luc dominál („sötét tajga”), a mohaszint itt kevésbé gazdag. Nagy kiterjedésű erdeifenyvesek („világos tajga”) laza talajon, vagy egykori erdőtüzek helyén találhatók. Az európai tajga déli határa egybeesik a kocsányos tölgy északi határával (60° szélesség), Távol-Keleten az 50. szélességig lehúzódik. Mig Európában a luc- és erdeifenyő jellegzetes, Szibériában a luc kelet felé ritkul, viszont már az Uraltól nyugatra megjelenik az Abies sibirica, a Pinus cembra var. sibirica és a Larix sibirica. A cirbo-lyafenyő különösen az Altáj-hegységben, a Bajkál-tótól nyugatra fordul elő tömegesen. A kontinentalitás növekedésével, Kelet-Szibériában a vörösfenyő (főleg Larix gmelini) domináns, több millió km2-en elegyetlen állományokat képez (3a). A szibériai tajga délkeleti csücskében, Mandzsúria határán, az egyébként fajszegény tajga változatossága megnövekszik: a szibériai luchoz és vörösfenyőhöz társul a japán lucfenyő (P. jezoensis), jegenyefenyőfajok (A. nephrolepis és holophylla) és az öttűs Pinus koraiensis.
Kanadában több fafaj alkotja, a lucok közül a Picea glauca és mariana (utóbbi a pangóvizes, mocsaras termőhelyeken), a Larix laricina, az Abies balsamea és a Pinus banksiana. Az állományok produktivitása csekély, a tajgában szokásos nagy területű fakitermelések után a felújulás lassú.
A tajgaöv északi szegélyén, az erdőhatáron túl, facsoportok, kisebb erdőfoltok csak a védettebb fekvésekben záródnak. A tajga állományalkotó fajai földig ágasan, egymástól nagy távolságra állnak, majd helyüket egyre inkább cserje termetű fajok (fűz, éger, nyír) veszik át, zsombéksásos-tőzegmohás lápokkal elegyesen: ez a déli, erdős tundra (2), amely az erdős sztyephez hasonlóan ugyancsak ökoton, azaz átmeneti öv.
Az erdős tundra északi határa képezi a boreális fahatárt. A fás növényzet fenn-maradásának korlátja a rövid vegetációs idő, amely nem elegendő az életciklus, főleg a reprodukciós ciklus számára; a magvak a legtöbb évben nem érnek be. Extrém feltételek között pl. a lucfenyő nemritkán vegetatív úton létrejött sarjcsoportokat képez. Kelet-Szibéria partvidékén, Kamcsatkában, a letörpült Pinus pumila alkot összefüggő bozótosokat.
Északabbra, a szubarktikus tundrán (1) a fatermetű fajok helyét törpecserjék és lágyszárúak (szittyók, gyapjusás, moha- és zuzmófajok) veszik át.




[1]  Az irodalomban megszokott „sztyepp” írásmód az orosz szó félig németesített változata (a „Steppe” pontos átírása magyarul „steppe” lenne!); eredeti formájában sztyepnek ejtendő. Ezt a formát használjuk ebben a fejezetben (M. Cs.)



Magyarország természetes és természetközeli erdőtársulásai



Erdőtársulások cönológiai rendszerezése



A tudományos megközelítés alapja a jó áttekintést adó rendszer. Nincs ez másképpen a növénytársulások esetében sem, sokrétűségük miatt nemcsak tudományos, hanem didaktikai okokból is szükséges csoportosításuk. Kézenfek-vőnek látszik, hogy a rendszerezést a növényrendszertanból ismert módon, hierarchikusan felépítve végezzük el, amikor is a rendszerezendő taxonómiai egységek ezúttal a botanikai fajok helyett a leírt társulások (asszociációk, lásd a 7. táblázatot).
A növénytársulásokat összefoglaló legmagasabb rendszertani egység az asszociációosztály. A Közép-Európára elfogadott Ellenberg-féle rendszer (1991) az asszociációosztályokat a következő csoportosításban tárgyalja:
	a tűlevelű erdők formációjában: mészkedvelő fenyvesek (Erico-Pinetalia), száraz fenyvesek (Pulsatillo-Pinetalia) és üde, mészkerülő fenyvesek (Vaccinio-Piceetea) asszociációosztályai;

	a lombos erdők formációjában: füzesek (Salicetea purpureae), láperdők (Alnetea glutinosae), atlanti (mészkerülő) tölgyesek (Quercetea robori-petreae), elegyes közép-európai lomberdők (Querco-Fagetea) – hazai erdőtársulásaink legnagyobb része ide sorolható a pusztai tölgyestől a montán bükkösig –, valamint üde és lápcserjések (Franguletea), végül száraz cserjések (Rhamno-Prunetea).



A hazai növénytársulások átfogó cönológiai rendszerét Soó Rezső készítette el (Soó, 1964–80). A hierarchikusan felépített rendszer a Braun-Blanquet-féle cönológiai iskola elveit alkalmazva dolgozza fel a hazánk területéről leírt növénytársulásokat. Míg az Ellenberg-féle csoportosítás elsősorban a nagyobb területet átfogó vegetációs egységek besorolása szempontjából figyelemre méltó, Soó rendszere a sajátos hazai adottságokat veszi figyelembe, a magyar botanikai irodalomban inkább ezt alkalmazzák. Az erdei növénytársulások leírásakor azonban eltérünk az említett rendszerek szerinti csoportosítástól, nemcsak viszonylagos bonyolultságuk miatt, hanem azért is, mert az erdőállományok erdészeti-ökológiai jellemzéséhez csak kevéssé járulnak hozzá. Ennek indokait a következők foglalják össze.
A hierarchikus rendszerezés a növényfajok esetében a feltételezhető rokonsági–evolúciós kapcsolatok miatt indokolt és célravezető. A társulások növényrendszertan-szerű csoportosítása azonban problematikus, mivel a társulások hasonlóságát nem lehet egyetlen, hierarchikus rendszerezési dimenzióval kellően érzékeltetni. A társulás létrejöttének döntő fontosságú elemei az abiotikus környezeti tényezők közül – mint láttuk – a hőmérsékleti és csapadékviszonyok; a társulás faji összetétele azonban a florisztikai környezettől függ, amit a vegetációtörténeti előzmények nagyban meghatároznak. Utóbbi tényezőben véletlenszerű elemek is szerephez jutnak a fajpusztulások, fajvándorlások révén. A társulás összetételét módosító tényezőként jelentkeznek a helyi vízgazdálkodási viszonyok és az alapkőzet, illetőleg a talaj hatása .
A cönológiai rendszerezés a társulásokat alkotó fajösszetétel hasonlóságát veszi figyelembe, ami nem mindig fejezi ki az ökológiai összefüggéseket (pl. más asszociációosztályba tartozik a keményfaliget és a fűz ligeterdő). Nem érvényesül kellőképpen a társulásokat fajösszetételben, szerkezetben alapvetően befolyásoló fás növényzet domináns szerepe sem. A társulások besorolásában érthető módon a fajszám szempontjából domináns lágyszárúak kiemelt szerepet játszanak. Emiatt a talajkémhatás szerepe túlértékelődik más, ökológiailag fontosabb tényezővel szemben. Így pl. erdészeti szempontból a cönológiában külön tárgyalt „mész-kerülő társulások” elkülönítése nem gyakorlatias, mert a társulások kialakulásáért elsődlegesen felelős vízgazdálkodási és klímaviszonyokat nem kezeli súlyuknak megfelelően.

Az alkalmazott rendszerezés szempontjai és korlátai



A továbbiakban a Magyarországon leírt, erdészeti vagy természetvédelmi szempontból fontosnak tekinthető erdőtársulásokat ismertetjük, a természetesnek, illetőleg természetközelinek tekinthető társulásokra szorítkozva. A természet-közeliség értelmezésétől függően eltérőek a vélemények a tekintetben, hogy ezek az erdők a hazai erdőterület mekkora hányadát borítják; feltehetően nem járunk messze az igazságtól, ha ezt a hányadot mintegy 50%-ra tesszük.
A társulások klíma-, növényföldrajzi környezet, vízgazdálkodási és talajviszo- nyok szerinti tárgyalása lehetővé teszi, hogy megközelítő információt kapjunk a mesterséges erdőállományokkal borított területek, illetve jelenleg egyéb hasznosítású területek potenciális erdőtársulásairól. Potenciális társulás alatt azt a vegetációt értjük, amely a jelenlegi, ember által már jelentős mértékben megváltoztatott környezetben, közvetlen emberi beavatkozás nélkül, hosszabb idő után állandósulna, figyelmen kívül hagyva a betelepített vagy behurcolt idegenhonos növény- és állatfajokat és azok jelenlegi szerepét a növénytársulások összetételében.
Az ismertetett rendszer előtérbe helyezi a meghatározó fontosságú klimatikus hatásokat, és az egyes klímazónákhoz sorolható társulásokat együtt tárgyalja. Ezek az asszociációk – tágabb értelemben véve – többnyire zonálisnak tekinthetők. Extrazonális társulásként tárgyaljuk a fenyves erdőtársulásokat, mivel magyarországi megjelenésük zonális előfordulásukon kívül esik. Az azonális-higrofil asszociációkként ismertetett liget- és láperdőtársulások, valamint a tölgyes klíma azonális xerofil társulásai ugyancsak nem köthetők meghatározott klímához, mivel megjelenésüket a elsődlegesen vízgazdálkodási viszonyok determinálják.

33. ábra - Magyarország természetes növénytakarója Zólyomi (1973) szerint (egyszerűsített ábrázolás)
[image: Magyarország természetes növénytakarója Zólyomi (1973) szerint (egyszerűsített ábrázolás)]


1 – ártéri mocsarak és ligeterdők; 2 – síklápok és láperdők; 3 – szolonyec típusú szikesek; 4 – szoloncsák típusú szikesek; 5 – homokpuszták és pusztai erdők; 6 –löszpuszták; 7 –  löszpuszta erdők és sziki erdők; 8 – mészkedvelő tölgyesek, karszterdők; 9 – cseres tölgyesek; 10 – gyertyános tölgyesek; 11 – szubmontán bükkösök; 12 – montán bükkösök;  13 – mészkerülő lomberdők; 14 – mészkerülő erdeifenyvesek (és lucosok); 15 – tőzegmohás lápok C – alföldi gyertyános-tölgyes foltok és lejtősztyepek

A társulások megnevezését illetően Soó (1964–80) alapvető műve mellett figyelembe vettük Pócs és Jakucs (in: Hortobágyi–Simon, 1981), Simon (1992), Borhidi (1993) és Bartha et al. (1995), illetőleg Ellenberg et al. (1991) munkáit, valamint erdészeti vonatkozásban Majer Antal (1968) összefoglaló művét is.
A hazai erdővegetációról ismereteink döntően a klasszikus cönológia szellemében készült leírásokból származnak. Az így meghatározott cönotaxonómiai kategóriákkal, a társulásokkal való azonosítás során néhány szempontot célszerű figyelembe venni. 
Az erdőgazdálkodás során alkalmazott fafaj-preferenciák, az időszakos beavatkozások a társulások fajösszetételének tartós módosulását eredményezik, és egyfajta egységesítéssel járnak. Tekintettel arra, hogy hazánkban jelenleg nincs olyan terület, amelyet közvetlenül vagy közvetve emberi tevékenység nem érintett volna, ezért a növénytársulások „bolygatatlan” állapotra feltételezett összetétele több-kevesebb bizonytalanságot hordoz magában. Figyelembe kell venni azt is, hogy a társuláskoncepció alapja az ökológiai feltételeknek megfelelő, természetes növényegyüttes. Ennek ellenére a fontosabb mesterséges állománytípusokat is leírták cönoszisztematikailag azonos értékű társulásként (pl. Bromo-sterili Robinietum – akácos), ezek biológiai tartalma azonban lényegesen eltérő, ezért ismertetésüktől eltekintünk.
Végül megemlítendő, hogy még többé-kevésbé természetközeli feltételek megléte esetén is gyakran nehézséget okoz az átmeneti jellegű társulások besorolása a cönológiai rendszer elkülönített kategóriáiba. Ennek következtében nem minden erdőállomány sorolható be megnyugtató módon.

Üde bükk- és gyertyánelegyes erdők 



Az ide sorolt társulások a bükkös és a gyertyános klímaövben fordulnak elő. Jellemző fafaj a bükk és a gyertyán, valamint a kocsánytalan tölgy, a magas kőris, a hegyi és korai juhar és a hegyi szil.
A viszonylag kedvező csapadék- és hőmérsékleti viszonyok hatására a társulások anyagforgalma gyors, a fafajösszetételt domináló fajok kompetíciója igen erőteljes. Kedvező talajviszonyok esetén nagy produkcióra képes életközösségek. A koronaszint erős záródása miatt cserjeszint nem tud kialakulni és a lágyszárúak nagy részének fő vegetációs ideje a kora tavaszi, lombfakadás előtti időszakra esik. Az avartakaró vastag, a humuszképződés gyors. Mindezek a tényezők jellegzetes életmódú és ökológiai igényű lágy szárú szint kialakulását eredményezik. Az ide sorolható fajok a Fagetalia elemek; ilyenek a kapotnyak, fogasír- és keltikefajok, erdei kutyatej, nehézszagú gólyaorr, tavaszi lednek, kásafű, farkasszőlő, nyúlsaláta, zöldlevelű tüdőfű, nadragulya, galambvirág, pézsmaboglár, gombernyő stb.
Társulásrendszertani tekintetben Soó a bükkösöket és a gyertyános tölgyeseket az üde lomboserdők asszociációosztályán (Querco-Fagetea) belül az üde bükk- és gyertyánelegyes erdők (Fagetalia) sorozatába helyezi.
Bükkös klímaöv



Bükk tesztfafajjal jellemezhető klíma hazánkban a középhegységekben mint szubmontán vagy montán jellegű magassági öv jelenik meg a Bakony, Mecsek, Börzsöny, Mátra, Bükk és Zemplén hegységekben, 400–500 m tszf. magasság felett. A montán régiót tulajdonképpen külön klímaövként kellene kezelni, azonban hazai előfordulása oly csekély, hogy a szubmontán régióval együtt tárgyaljuk.
A Dunántúl délnyugati részén, a Szombathely–Nagykanizsa vonaltól nyugatra, de elsősorban a Göcsejben, a bükkösök lehúzódnak a vízfolyások menti lapályokig. Ez a térség már zonális bükkös övnek tekinthető, amely csatlakozik a felső-szlavóniai és dinári bükkösökhöz. A közvetlen florisztikai kapcsolat és Délnyugat-Dunántúl enyhébb klímája következtében ezen a területen nagyobb számban jelennek meg nyugat-balkáni (illír) és (atlanti) szubmediterrán karakterű flóraelemek, mint a nagylevelű és ezüst hárs, a gesztenye, a lágyszárúak közül gyakori a lónyelvő csodabogyó, a ciklámen, a kakasmandikó, a kisvirágú hunyor stb.
Ezért a térség illír bükköseit elkülönítve tárgyaljuk. A bükkös klímaövön belül a kedvezőtlen kitettségű gerinceken, sziklás oldalakban, törmeléklejtőkön a bükk általában nem képez záródott állományokat, a koronaszintben nagyobb számban jelennek meg elegyfajok (azonális xerofil társulások). 
A klímaöv társulásai florisztikai (természetvédelmi) és gazdasági szempontból egyaránt értékesek, bár fafajokban aránylag szegényebbek, viszont más klímaövek társulásaihoz képest kisebb mértékben bolygatottak. Összterületük mintegy 100 ezer ha-ra rúg.
Montán bükkösök



A társulások csak középhegységeink legmagasabb fekvéseiben, 700 m felett fordulnak elő, legnagyobb területtel a Bükk-fennsíkon. Talajaik leggyakrabban barna erdőtalajok.
Hegyvidéki bükkös (Aconito-Fagetum) csak az Északi-középhegység montán régiójában, a Bükk- és Sátor-hegységben, valamint kisebb területtel a Mátrában és a Börzsönyben fordul elő. Könnyen felújítható, produktív társulás. A domináns bükk mellett elegyfafajként előfordul a magas kőris, a hegyi juhar, a madárberkenye és a hegyi szil. Cserjeszintje nincs. A lágy szárú szintben dealpin-kárpáti elemek jelzik a magashegységek közelségét, így a karakterfajként sze-replő kárpáti sisakvirág, évelő holdviola, pávafarkú salamonpecsét és sugárkankalin. Ugyancsak montán jellegű társulás a jegenyefenyves bükkös (Abieti-Fagetum), amelynek előfordulása a Kőszegi- és Soproni-hegységnél érinti az ország területét.

Előhegységi (szubmontán) és zonális bükkösök



Délnyugat-Dunántúlon klímazonálisan, egyebütt a középhegységekben 400-700 m tszf. magasságban előforduló társulások. A magasabb átlaghőmérséklet lehetővé teszi a kocsánytalan tölgy és a gyertyán elegyedését, ez megkülönbözteti őket a montán bükkösöktől.
A középhegységi bükkös (Melitti-Fagetum) jellemző karakterfajjal nem rendelkezik. A nevében szereplő nagyvirágú méhfű (Melittis carpatica) differenciális fajként a montán, illetve nyugat-európai bükkösöktől (Melico-Fagetum) különíti el. Cserjeszintje a montán bükköshöz hasonlóan alig van, jellegzetes a fürtös bodza és a farkasboroszlán.
Florisztikai okokból több földrajzi változatát különítik el, amelyek azonban erdészet szempontból kevéssé térnek el. Az északi középhegységi bükkösök (M.-F. subcarpaticum) kárpáti flóraelemeket, a dunántúli középhegységi bükkösök (Laureolae-Fagetum, illetőleg M.-F. hungaricum néven is) illír és szubatlanti flóraelemeket nagyobb számban tartalmaznak, így pl. a névadó babérboroszlánt. A nyugat-dunántúli bükkösök (Cyclamini-Fagetum) a Soproni- és Kőszegi-hegységben valamint a Vendvidéken fordulnak elő, itt már a kelet-alpesi flóravidék (Noricum) lágy szárú fajai bukkannak fel.

Mészkerülő (acidofil, helyesebben acidofrekvens) bükkösök



A Nyugat-Dunántúl, a Mecsek nyugati része és az Északi-középhegység nem karbonátos alapkőzetű barna erdőtalajain és lejtőhordalék talajain a mészkerülő bükkösök (Luzulo-Fagetum vagy Deschampsio-Fagetum) tenyésznek. Nyugat-dunántúli és mecseki variánsait külön társulásként írták le (Galio rotundifolio-Fagetum, illetve Orno-Luzulo-Fagetum). A bükk mellett kocsánytalan tölgy, esetleg csertölgy elegyedik, a Mecsekben barkóca, gesztenye is. A lágy szárú szintben acidofil fajok találhatók: fürtös zanót, erdei sédbúza, valamint perjeszittyó- és hölgymálfajok stb.

Illír bükkösök



A Zala völgyétől délre a nyugat-balkáni flóraelemek szaporodása jelzi az illír bükkösöket. A dél-dunántúli bükkösök (Vicio oroboidis-Fagetum) a Délnyugat-Dunántúl csapadékosabb nyarú területén, Zalában és a Zselicségben fordulnak elő. Elegy-fafajai a kocsánytalan tölgy és a gyertyán mellett a szelídgesztenye, a kis-, nagylevelű- és az ezüst hárs. A lágy szárú szintben a tarka lednek, pirítógyökér, csodabogyók, kakasmandikó, kisvirágú hunyor, ciklámen jellegzetes. A névadó karakterfaj, a zalai bükköny a lágy szárú szintben csak szórványosan található meg. Belső-Somogy homokvidéke kedvező termőhelyein már azonális jelleggel előforduló szórvány bükkösöket újabban homoki bükkösként (Leucojo verno-Fagetum) írták le.
A Mecsekben további illír kísérőfajok tűnnek fel a lágyszárúak között: olasz müge, mecseki zergevirág, majomkosbor, keleti kontyvirág. Ezt a társulást mecseki (ezüsthársas) bükkös (Helleboro odori-Fagetum) néven írták le.

Üde lomberdők azonális társulásai bükkös klímában



A bükkös klímájú hegyvidékek sziklás, meredek oldalain, görgeteges lejtőin és szurdokaiban a különleges talaj- és mikroklimatikus viszonyok miatt azonális jelleggel különleges társulások jelennek meg. Általában gyenge fatermő képességű, bolygatásra érzékeny, hiányosan záródott állományok. Természetvédelmi értékük nagy, számos ritka növény- és állatfaj élőhelyei. A koronaszintben a bükk mellett magas- és virágos kőris, hegyi szil, hegyi és korai juhar, gyertyán, kis- és nagylevelű hárs, berkenyefajok fordulhatnak elő. Míg a szurdokerdőkben az elegyedő juharok dominálnak, a kedvezőtlenebb mikroklímájú, sziklás fekvésekben vagy törmeleklejtőkön a hárs jut túlsúlyba, a bükk esetleg hiányozhat is a társulásból (törmeléklejtő-erdők). Az erdőtársulások megfelelő klímába sorolása a szélsőséges termőhelyi viszonyok miatt nem mindig egyértelmű, de ugyanígy bizonytalan esetenként társulás-rendszertani besorolásuk is. (A domb- és hegyvidéki száraz termőhelyek azonális társulásait a tölgyes klímában tárgyaljuk.)
A középhegységek mészkövön kialakult, üde, szivárgó vizes szurdokvölgyeiben a juhar-kőris szurdokerdő (Phyllittidi-Aceretum) jellegzetes. A bükk és magas kőris mellett tömeges a hegyi és korai juhar. A társulásnak cserjeszintje nincs, a gyepszintben a névadó gímpáfrány mellett jellegzetes az évelő holdviola, az Északi-középhegységben a sisakvirágfajok is. Az Északi-középhegység andezit alapkőzetű szurdokaiban az andezit-szurdokerdő (Parietario-Aceretum) foglalja el helyét, amely fajszegényebb, az előző társulás karakterfaja, a gímpáfrány hiányozhat. A Dél-Dunántúlon előforduló földrajzi variáns a mecseki szurdokerdő (Scutellario-Aceretum).
A Pilistől a Tornai-karsztig a mészkősziklák montán jellegű bükkös társulása a sziklai bükkös (Seslerio hungaricae-Fagetum). Nem záródott állományok, a bükk mellett a lisztes berkenye, nagylevelű hárs elegyedik. A lágy szárú szintben deal-pin fajok: a névadó nyúlfarkfű (Sesleria heufleriana) és tarka nádtippan.
A Bükkhegység meredek mész- és dolomitlejtőin a bükk nagylevelű hárssal, lisztes berkenyével (karakterfaj), juharokkal elegyedve sziklai hárserdőt
								(Tilio-Sorbetum) alkot. (Az ugyancsak itt előforduló hársas sztyeperdőket a tölgyes klímában tárgyaljuk).
A Dunántúli-középhegység szárazabb dolomitlejtőinek bükkös társulásai átmenetet képeznek a bazifil tölgyesek felé. Az elegyes karszterdőből a virágos kőris, molyhos tölgy, nagylevelű hárs kiszorítja a bükköt, ezért ezt a társulást a tölgyes klíma karszt- és bokorerdőinél tárgyaljuk. A társulás Szentgál község határában tiszafával elegyes, reliktum változatát Majer A. tiszafás bükkös (Taxo-Fagetum bakonyicum) néven írta le. Jelenkori megjelenése a tiszafát segítő erdészeti beavatkozások hatására alakult ki.
A Dunántúli-középhegység rossz vízgazdálkodású, sekély talajú mészkőtörme-lék-lejtőin, a Bakonyban, a Vértesben és a Dunazug-hegységben a hársas törme-léklejtő-erdő (Mercuriali-Tilietum) tenyészik. A nagylevelű hárs és a magas kőris mellett további középhegységi elegyfajokat is találunk. Cserjeszintje jól fejlett, veresgyűrű és húsos som, mogyorós hólyagfa, fagyal stb. alkotja. A Mecsekben előforduló változatára jellemző az ezüst hárs és virágos kőris elegyedése: a mecseki sziklaerdőkben (Tilio tomentosae-Fraxinetum orni) az illír-balkáni flóraelemek nagyobb számban vannak jelen (pl. csodabogyó, pirítógyökér).


Gyertyános-tölgyes klímaöv



Magasabb évi átlaghőmérséklet, illetőleg alacsonyabb csapadékmennyiség mellett a bükk versengési készsége gyengül, és fokozatosan átadja helyét a szubmontán bükkösökben is már jelen lévő kocsánytalan tölgynek. A kocsánytalan tölgyesek koronaszintje kevésbé zárt, mint a bükkösöké, így a még mindig kielégítően üde viszonyok mellett erőteljes második koronaszint alakul ki árnyéktűrő fafajból, rendszerint gyertyánból, amelyet azonban a kislevelű hárs is helyettesíthet.
A társulásban fontos szerepet játszó gyertyán ebben a klímaövben találja meg optimumát. Árnyéktűrése, erőteljes fiatalkori növekedése és bőséges újulata következtében a gyertyános-tölgyes állományok labilisak, az erdőművelési hibákra érzékenyen reagálnak; helytelen beavatkozás esetén a gyertyán domináns szerephez jut, és elegyetlen gyertyános konszociáció alakul ki. A természetszerű gyertyános-tölgyes állományok területe a bükkösökhöz hasonlóan viszonylag mérsékelten csökkent, kiterjedésük jelenleg mintegy 200 ezer ha-ra tehető.
Szűkebb értelemben vett klímazonális jelleggel a gyertyános (kocsánytalan) tölgyesek csak Nyugat- és Dél-Dunántúlon fordulnak elő, a Bakonyig. Attól keletre a középhegységek vonulatában magassági övként jelennek meg (lásd a 28. ábrát), esetleg extrazonálisan (pl. Budai-hegység). Gyertyános-tölgyesek számára kedvező feltételeket találunk sík vidékeink legkedvezőbb adottságú peremterületein is, így a Szatmár-Beregi síkon, az Ormánságban és a Rába völgyében is. Itt a kedvező vízgazdálkodási feltételek létrejöttében a talajvíz, illetve folyóvíz közelsége jelentős szerepet játszik, ezért a kocsánytalan tölgy helyett a klímaközömbös, de talajnedvességre érzékeny kocsányos tölgy társul a gyertyánnal. A tulajdonképpen azonális karakterű gyertyános-kocsányos tölgyes társulásokat ezért külön csoportban tárgyaljuk.
A kocsánytalan, illetve kocsányos tölgy és a gyertyán mellett jellegzetes elegyfajok a madárcseresznye, a kislevelű hárs, a mezei szil, a mezei juhar, a barkóca, valamint a bükkös klímaöv fafajai. A társulások cserjeszintje gyenge, az üde viszonyokat a veresgyűrű som, fagyal és bibircses kecskerágó hasznosítja. A lágy szárú szintben a bükkös társulásokkal azonos Fagetalia fajokat találunk, gazdag tavaszi geofita flórával (hóvirág, tavaszi tőzike, keltike és szellőrózsafajok stb.).
Gyertyános-kocsánytalan tölgyesek



A gyertyános-kocsánytalan tölgyes (Querco petreae-Carpinetum) társulás dombvidékeinken nagyon elterjedt, elsősorban a Dunántúlon, továbbá a középhegységekben a bükkös régió alatt. A társulás kodomináns fajai a kocsánytalan tölgy és a gyertyán, a kislevelű hárs és a cseresznye jellegzetes elegyfajok. Cserjeszintje fajszegény (fagyal, kecskerágó, mogyoró). Lágy szárú szintjében közép-európai elemeket találunk. Soó R. három földrajzi változatát különítette el, a Tornai-karszt, a Magyar-középhegység és a Nyugat-Dunántúl területére. A dunántúli társulásokban, különösen a Zala vonalától északra Sopronig, szubatlanti flóraelemek jelennek meg, mint a magyar varfű, a szártalan kankalin és ciklámen. Szubatlanti-szubmediterrán variánsa a gesztenyés-gyertyános tölgyes (Castaneo-Querco-Carpinetum), szelídgesztenye elegyfafajjal. Nyugat- és Dél-Dunántúlon fordul elő.
A bükkös társulásokhoz hasonlóan, a gyertyános-kocsánytalan tölgyesekben is nagyobb számban jelennek meg az illír (szubmediterrán-balkáni) elemek a Dunántúl déli részén, a Zala völgyétől délre, Somogyban és a Mecsekben. Ezeket az illír gyertyános-tölgyeseket az illír bükkösöknél felsorolt lágyszárúak mellett a szelídgesztenye, az ezüst hárs és a magyar kőris elegyedése jellemzi. A dél-dunántúli gyertyános-kocsánytalan tölgyes (Helleboro dumetorum-Carpinetum). Zalában és Dél-Somogyban, a Zselicségben fordul elő. Karakterfaja a kisvirágú hunyor; jellegzetes elegyfaja az ezüst hárs. A lágy szárú szintben illír és szub-mediterrán flóraelemek: kakasmandikó, pirítógyökér, csodabogyó, ciklámen. A mecseki gyertyános-kocsánytalan tölgyesekben (Asperulo taurinae-Carpinetum) a mecseki bükkösökhöz hasonló fajokat találunk, jellegzetes a májvirág, az illatos hunyor, az olasz müge (karakterfaj), a szegélyekben a bánáti bazsarózsa (Paeonia officinalis ssp. banatica).

Mészkerülő (acidofil, helyesebben acidofrekvens) gyertyános-kocsánytalan tölgyesek



A Nyugat-Dunántúl és az Északi-középhegység savanyú kémhatású talajain a mészkerülő gyertyános-tölgyeseket (Luzulo-Querco-Carpinetum) talájuk. Fajszegény társulások, amelyek átmenetet képeznek a mészkerülő tölgyesek felé.

Gyertyános-kocsányos tölgyesek



Kialakulásuk többletvízhatáshoz kötött, ezért a dombvidékek völgyeiben, valamint a sík vidékek öntés-, lejtőhordalék- és réti talajain jelennek meg. A gyertyános-kocsányos tölgyesek termőhelyei hidrológiailag közel állnak az ártéri termőhelyekhez; a társulások maguk is átmenetet képeznek az ártéri keményfaligetek, illetőleg az erdős puszta gyöngyvirágos-tölgyesei felé, és azokhoz hasonlóan szigorúan véve azonális jellegűek.
A gyertyános-kocsányos tölgyes (Querco robori-Carpinetum) egykor nagyobb területeket foglalhatott el a folyók árterületeinek magasabb fekvéseiben. Az árvízszabályzási munkálatok következtében csak elszórt foltjai maradtak fenn a folyók mentén (Rábaköz, Felső-Tisza) és a dombvidékek völgyeiben. Elegyfajként a magas kőris és a mezei juhar, kisebb mértékben a fehér és rezgő nyár fordul elő. A cserjeszintben veresgyűrű somot, mogyorót, fekete bodzát találunk. A Göcsej és az Ôrség kavicson kialakult, pszeudoglejes, változó vízgazdálkodású barna erdőtalajain is megjelenhet. Itt a termőhelyi feltételek az erdeifenyőnek kedveznek, ezt az emberi tevékenység (alomszedés, felhagyott bakhátas szántók, mesterséges telepítések) még inkább elősegítette, így sokhelyütt fenyőelegyes tölgyesek (Pino-Quercetum) alakultak ki.
A Praeilliricum flóravidéken előforduló illír változata a dél-dunántúli gyertyános-kocsányos tölgyes (Fraxino pannonicae-Carpinetum). Az előző társulásoktól az illír elemekben gazdag lágy szárú szintje különíti el. Somogy és Zala félnedves patakvölgyeiben, valamint az Ormánságban találjuk. Karakterfaja a magyar kőris, emellett a mezei szil, nyír és a mézgás éger elegyedik. A Dráva mentén a szlavón tölgy is előfordulhat (Zákány).



Tölgyesek



Ebben a fejezetrészben a cseres-kocsánytalan tölgyes és az erdős sztyep klímaövezetbe sorolható társulásokat tárgyaljuk. A társulás-rendszertanban ezeket a társulásokat a száraz tölgyesekhez (Quercetea pubescentis-petreae) sorolják, kivéve a sa-vanyú kémhatású talajok társulásait, amelyeket mészkerülő tű- és lomblevelű elegyes erdőkként (Pino-Quercetalia) különítenek el.
A tölgyesek a mérsékelt övi lombos erdők övének legszárazabb és legmelegebb részét folgalják el. A vegetációs időszakban – a helyi feltételektől függően – jelentékeny vízhiány korlátozza a domináns tölgyfajok növekedését. Ennek meg-felelően produkciójuk általában alatta marad a bükkös vagy gyertyános klíma állományaiénak. A vízhiány miatti gyengébb kompetíció viszont a társulások fajgazdagságára hat ki, amely különösen az erdészeti hasznosításra már alkalmatlan, kiritkult, gyakran gyepekkel elegyes xerofil társulásokat teszi különösen értékessé.
A zárt tölgyesek Közép-Európa mérsékelten kontinentális klímájában a dombvidékek társulásai, amelyek délkelet felé fokozatosan xerofil bokor- és karszterdőknek adják át helyüket. A Kárpát-medence, Havasalföld és Kelet-Európa síkságain az erdőspuszta nyílt, ligetes tölgyesei több száz kilométer szélességű átmeneti övezetet alkotnak a kelet-európai kontinentális füves puszták felé.
Cseres-kocsánytalan tölgyes klímaöv



A kontinentális xero- és mezofil tölgyesek társulásai zonális jelleggel körülölelik alföldjeinket és követik a középhegységek vonulatát. A középhegységek sekély, szélsőségesen száraz termőhelyein a zárt tölgyesek már nem képesek tenyészni, helyüket hiányosan záródott bokorerdők, majd sztyeprétek foglalják el. A klímaöv termőhelyeinek minimumfaktora a víz. Legelterjedtebb természetes erdőtársulásaink, összterületük mintegy 300 ezer ha-ra tehető.
A tölgyesek jellemző fafajai a kocsánytalan és csertölgy, valamint a molyhos tölgy, a mezei juhar, a vadkörte, a vadalma, a barkócafa. Az állományok egyszintesek, a cserjeszint sűrű, számos melegkedvelő fajjal: húsos som, ostormén bangita, egybibés galagonya, bibircses kecskerágó, kökény, varjútövis, fagyal.
A lágy szárú szintben kevesebb geofitont találunk, mint az üde lomberdőkben. Számos kelet-európai, pusztai és szubmediterrán flóraelem jelenik meg, különösen erdőszegélyeken. Jellegzetes fajok: tornyos ikravirág, erdei pereszlény, egyenes iszalag, színeváltó kutyatej, borzas peremizs, fekete lednek, méreggyilok, soktérdű salamonpecsét, gumós nadálytő, tüdőfű- és herefajok, ösztörűs veronika, az enyhén savanyú talajú termőhelyeken a fürtös zanót, sátoros margitvirág stb.
Xero-mezofil tölgyesek



Domb- és hegyvidékeink alacsonyabb fekvéseiben, semleges vagy enyhén savanyú kémhatású talajokon, Zalától a Zemplénig elterjedt a cseres-kocsánytalan tölgyes (Quercetum petraeae-cerris). Jó fatermő képességű állományok, amelyek azonban aránylag mély termőréteget kívánnak. A cser ebben a társulásban éri el optimumát. Domináns fafaj a kocsánytalan tölgy (többnyire a Qu. dale-champii „kisfaj”) és a cser, jellegzetes kísérő faj a molyhos tölgy, a mezei juhar, a barkóca. A cserjeszint jól fejlett, fajgazdag. A lágy szárú szintben jellemző faj a fehér pimpó, a vitéz bükköny, a felemáslevelű csenkesz, a hegyi sás; a geofita fajok hiányoznak.
A cseres-tölgyesek illír flóraelemekben gazdag változata az ezüsthársas cseres-tölgyes (Tilio tomentosae-Quercetum petreae-cerris). Előfordul a Dél-Dunántúl dombságainak sekély, száraz termőhelyein (Somogy, Tolna, Baranya). A társulás a balkáni magyar tölgyes-cseresekkel van rokonságban, hazánk területén azonban sem a magyar tölgy, sem a keleti gyertyán nem fordul elő benne.
Cseres-tölgyesek fordulnak elő az alföldek peremvidékei változó vízellátású termőhelyein, így pl. az Ôsrába kavicsteraszain kialakult „cseri talajokon” is. Itt azonban a kocsánytalan tölgy helyett a kocsányos tölgyet találjuk: cseres-kocsányos tölgyesek (Quercetum robori-cerris) társulása.
Az alföldi lösztölgyessel, de másrészt a száraz gyertyános-tölgyesekkel rokonítható, átmeneti jellegű, ma már kipusztultnak tekintett társulás a Gödöllői dombvidékről leírt mezeijuharos-tölgyes (Aceri campestri-Quercetum), amelyben a mezei juhar, a kocsányos és a kocsánytalan tölgy mellett a gyertyán is megjelenik, valamint az ugyaninnen leírt kelet-európai maradványtársulás, a tölgyes-hárserdő (Dictamno-Tilietum cordatae), amelyben a kocsányos tölgy mellett ugyancsak jelen van a kocsánytalan tölgy, a mezei és a tatárjuhar, jellemző fafaja azonban a névadó kislevelű hárs (Fekete et al., 1961).
Az Északi-középhegység déli kitettségű, sekély talajú, száraz és meleg lejtőit szubkontinentális jellegű, xerotherm melegkedvelő tölgyesek (Corno-Quercetum), más néven molyhos-kocsánytalan tölgyesek borították egykor, helyüket részben a mátra- és bükkaljai szőlő- és gyümölcskultúrák foglalták el. Nem teljesen záródott, gazdag cserje- és gyepszinttel rendelkező állományok. A koronaszintben a kocsánytalan tölgy mellett a molyhos tölgy dominál, elegyfajok a mezei juhar, vadkörte és cser. A felsorolt cserjéken kívül előfordul a szirti gyöngyvessző (Spirea media) is. A lágy szárú szintben melegkedvelő, szubmediterrán, kontinentális és sztyepfajokat találunk: apró nőszirom, sárga gyűszűvirág, hasznos tisztesfű, szurokfű stb.
Az Északi-középhegység magasabb fekvésű, meredek lejtőin, száraz gerincein a bükkös társulások helyét hársas sziklai erdők foglalják el. Talajuk sekély, gyakran váztalaj. Véderdő jellegű állományok. A hárs-kőris sziklaerdő (Tilio-Fraxinetum [excelsioris]) vagy sziklai sztyeperdő mészkő alapkőzeten, sekély rendzinatalajon alakul ki. Elegyfaj a nagylevelű hárs, a magas kőris és a sziklai gyöngyvessző (Spirea media). 

Mészkerülő (acidofil, illetve acidofrekvens) tölgyesek



A mezofil tölgyes tásulásokhoz képest a mészkerülő tölgyesek társulásai fajszegényebbek. Előfordulásuk nem zonális jellegű, hanem a domb- és hegyvidékek savanyú kémhatású, gyakorta erodált talajaira korlátozódik. A koronaszintben a kocsánytalan tölgy mellett az alacsonyabb pH-t toleráló nyírt, rezgő nyárat, csert és erdeifenyőt találjuk. A cserjeszint szegényes, jellemző a kutyabenge, a boróka. Jellemző lágy szárú fajok: siskanád, erdei nádtippan, erdei sédbúza, erdei deréce, réti csormolya, kereklevelű körtike, csarab, áfonya, kapcsos korpafű, perjeszittyó és rekettyefajok. A gyengén lebomlott felszíni humuszrétegen moha- és zuzmópárnák gyakoriak (Cladonia, Dicranum, Leucobryum sp.).
A rekettyés mészkerülő tölgyes (Genisto pilosae-Quercetum petreae) palás vagy egyéb, bázisszegény kőzeten, elszórtan fordul elő Sukoró, Mórágy, Visegrád, Felsőtárkány környékén és a Zempléni-hegységben. Az állományalkotó kocsánytalan tölgy mellett nyír fordul elő. A cserjeszint hiányzik. A lágy szárú szintben jellegzetes a fehér perjeszittyó és a névadó selymes rekettye. A Dunazug-hegységben leírt szubkontinentális jellegű acidofil társulás a magyarperjés-andezittölgyes (Poo pannonicae-Quercetum). A Nyugat-Dunántúlon majdnem elegyetlen kocsánytalan tölgyeseket találunk a tölgyes klímájú savanyú talajokon, szálanként szelídgesztenyével elegyedve; a gesztenyés-tölgyesek (Castaneo-Quercetum) a gesztenyés-gyertyános-tölgyesekhez állnak közel.


Azonális xerofil társulások tölgyes klímában 



A szélsőségesen száraz, sekély talajú termőhelyek zárt erdővegetáció fenntartására a tölgyes klímában sem alkalmasak. A gyenge növekedésű, sziklagyep- vagy lejtő sztyepfoltokkal elegyes bokorerdők elsősorban a bázikus alapkőzetű középhegységek, dombvidékek kedvezőtlen termőhelyein jelennek meg. A dunántuli társulásokban jobbára szubmediterrán flóraelemek jellemzők. A Magyar-középhegység középső és keleti részén már a kontinentális elemek kerülnek túlsúlyba. A társulásrendszertan a szubmediterrán karszt- és bokorerdőket külön csoportba sorolja (Orno-Cotinion), míg a kontinentális jellegűeket a pusztai tölgyeseknél tárgyalja.
Szubmediterrán jellegű társulások



Mészkő, dolomit, lösz vagy – ritkábban – andezit alapkőzetű, sekély talajú termőhelyek xerofil, nem záródó társulása a mészkedvelő tölgyes (Orno-Quercetum pubescenti-cerris), illetve más néven: molyhos-cseres tölgyes. Gyenge fatermő képességű állományok, előfordulnak a Dunántúli-középhegységben, a Lajta- és Mecsek-hegységben, valamint a Balatontól délre, Szántód környékén, a Somogyi-dombvidéken; itt kontinentálisabb környezetben, mélyebb talajon zonális jelleget vesz fel. A kocsánytalan tölgy mellett a társulásban a molyhos tölgy és a cser alkotja a koronaszintet. Elegyfafaj a mezei juhar, a virágos kőris (karakterfaj), a barkóca, a mezei szil és az ezüst hárs (Somogyban). A sűrű cserjeszintben ostormén bangita, húsos som, egybibés galagonya, fagyal és kökény gyakori. Jellemző lágyszárúak: méreggyilok, erdei és kőmagvú gyöngyköles, tollas szálkaperje.
A Dunántúli-középhegység dolomitlejtőin, a bükkös zóna határán fordul elő az elegyes karszterdő (Fago-Ornetum), amelyben a virágos kőris, a molyhos tölgy, a nagylevelű hárs dominál, a bükk csak szórványosan jelenik meg. A gyepszintben dealpin-kárpáti lágyszárúak, így füles kankalin, havasi hagyma fordulnak elő. 
A karsztbokorerdő (Cotino-Quercetum pubescentis) mészkő- és dolomitlejtők szélsőségesen száraz termőhelyeit borítja. Sziklagyepekkel elegyes előfordulásai a Dunántúli-középhegységben, a Lajta-hegységben és a Mecsekben vannak. Az embermagasságúnál alig nagyobb méretű molyhos tölgyek és virágos kőrisek mellett nagy fajváltozatosságot mutató berkenyepopulációk fordulnak elő, főleg a Vértesben. A cserjeszintben más, melegkedvelő cserjék mellett dominál a karakterfajként szereplő cserszömörce, amely az állományfoltok szegélyein jellegzetes sarjtelepeket (polikormon) képez. A lágy szárú szintben sok az erdőspusztai elem, jellemző fajok a pusztai szélfű, a nagyezerjófű, a lappangó sás. Szélsőségesen sekély talajon, főleg a Vértesben, fanyarka-madárbirses sziklai cserjés (Cotoneastro tomentosae-Amelanchieretum) helyettesíti.

Szubkontinentális jellegű bokorerdők



A sajmeggyes-molyhostölgyes bokorerdő (Ceraso-Quercetum pubescentis) mészkő, esetleg bazalt alapkőzeten, a középhegységek középső és keleti részén, elszórt foltokban fordul elő, egészen a Tornai-karsztig. Molyhos tölgy, virágos kőris és a szubkontinentális-mediterrán jellegű sajmeggy képezi a fás szintet. A cserjeszintben húsos somot, egybibés galagonyát és bibircses kecskerágót találunk. A lágyszárúak nagyobbrészt melegkedvelő és szárazságtűrő sziklagyepfajok. Andezit alapkőzeten, a Dunakanyarban és az Északi-középhegységben előforduló változatát külön társulásként írták le (Fesuco pseudodalmaticae Ceraso-Quercetum).

Cserjések



A középhegységi, dombvidéki, sekély talajú, erodált lejtőkön, száraz kitettségekben megjelenő társulások. Tarvágásokban, erdőszegélyekben, legelőkön másodlagosan is megjelennek. A társulásrendszertan az ártéri cserjésekkel együtt tárgyalja (Prunetalia).
A töviskes (Pruno spinosae-Crataegetum) Nyugat-Dunántúlon és a középhegységekben gyakori. Főleg tövises-tüskés cserjék alkotják; a névadó kökény és egybibés galagonya mellett a varjútövis-, vadrózsa- és szederfajok.
Szubkontinentális jellegű cserjések a Dunakanyarban és az Északi-közép-hegységben fordulnak elő. A gyöngyvesszős (Waldsteinio-Spiraeetum mediae), csep-leszmeggyes cserjés (Crataego- Cerasetum fruticosae) és a törpemandulás (Amygdaletum nanae) mind mészkövön, mind andeziten előfordulhat.


Erdős puszta (erdős sztyep) klímaöv



A klímaöv a Nyírség kivételével a florisztikai Nagyalföldet (vagyis a Mezőföldet is) és a Kisalföldet foglalja magába. A Nyírség és a csatlakozó Szatmár-Beregi-síkság klímája már a kocsánytalan tölgyesek, kisebb területen a gyertyános-tölgyesek övébe esik, de az Eupannonicumhoz tartozó flórája és hasonló felszíni formái miatt itt tárgyaljuk.
Az erdős puszta labilitása és könnyű hozzáférhetősége miatt az a terület, amelyet a Kárpát-medencében letelepedő népcsoportok legelőször és legalaposabban megváltoztattak az évezredek során, gyakorlatilag a bronzkor óta. Az égetéssel párosuló legeltetés és kezdetleges földművelés már a középkorra átalakította a víz nem járta területek arculatát. Az Alföld fátlan pusztává alakulását általában – mint sok más rosszat – a török megszállás pusztításaival hozzák összefüggésbe. Ez kevéssé valószínű, mivel a török időkben nagy területek inkább elnéptelenedtek, ami az erdővegetáció visszatérésével járhatott. A Kisalföldet jórészt elkerülte a török megszállás, erdősültsége azonban semmivel sem jobb, mint a Nagyalföldé. Az alföldi eredeti vegetáció és az erdőborítottság mértékének kérdése – a természetes növénytakaró legalább részleges helyreállításának igénye miatt – aktuális kutatási feladat. Nagy segítséget nyújthat ebben a talajok elemzése, hiszen a talajfejlődési folyamatok lassúsága miatt a talajprofilok évszázadokig megőrzik az eredeti növénytakaró hatásait.
Ma az alföldi sík 71,7% szántóterülettel (Járó, 1991) a világ leginkább felszántott területei közé tartozik. A legkevésbé bolygatottnak tekinthető művelési ág, az erdő aránya ma ugyan már eléri a 10,6%-ot, de az idegenhonos fafajok aránya – részben az említett ökológiai változások következményeként – a Nagyalföldön 71,4% (Mátyás 1992), és a fennmaradó erdők jó része is messze van a természetközeli állapottól. Bartha (1992) a természetszerűnek tekinthető pusztai erdők területét mintegy 25 ezer ha-ra teszi.
Mindezek miatt az Alföldek egykori növenytakaróját illetően pontos megállapítások nem tehetők, az eredeti zonális növénytakaró nem minden esetben tisztázott, sőt még az erdővegetációt meghatározó klíma sem; így pl. Járó (1992) valamennyi alföldi kocsányos tölgyes társulást a kocsánytalan tölgyes-cseres klímába sorolja! Mindenesetre a klímaöv erdőtársulásait a kocsányos tölgy jelenléte, illetve dominanciája jellemzi. A társulások elkülönítése a fő korlátozó tényező, vagyis a vízgazdálkodás szerint történik, amely a talajok szöveti és szerkezeti tulajdonságaival is összefüggésben van (homoki, lösz és sziki társulások). 
A zonalitás szűkebb értelmezése szerint a vályogos lösztalajok társulásait kellene az Alföldön zonálisnak tekintenünk (lösztölgyesek, löszpusztagyepek). A fennmaradt töredékes lösztölgyesek azonban a jellegzetes erdős sztyepnél kedvezőbb klímát élveznek, így az Alföld területén zonálisan nem foglalhattak el nagyobb területet. 
A homoktalajokon a rosszabb vízgazdálkodási adottságok miatt eltérő társulások jelennek meg; a kedvezőbbtől a kedvezőtlen felé haladva a gyertyános-kocsányos tölgyes (leírását lásd a gyertyános klímában), a gyöngyvirágos tölgyes, a pusztai tölgyes és a zárt, illetve nyílt homokpusztagyepek. Az egykor víz borította területek kötött, szikes talajain tenyésző sziki tölgyesek, szikes puszták, nedves és vízállásos szikek legnagyobbrészt másodlagosak, és a vízrendezések nyomán alakultak ki.
A klímaöv legelterjedtebb fafaja a kontinentális klímát elviselő kocsányos tölgy, amely azonban termőhelyi igényeit tekintve a talaj kedvező vízellátásától függ. Jellemző elegyfafajok a fehérnyár, a mezei és a tatárjuhar. A cserjék közül dominál az egybibés galagonya, a kökény, a bibircses kecskerágó, a varjútövis benge. A lágy szárú szintben melegkedvelő fajokat találunk, a szegélyeken, tisztásokon a pusztagyepek fajai fordulnak elő.
Rendszertanilag az erdős puszta erdőtársulásai a száraz tölgyesek asszociációosztályába, a kontinentális xero- és mezofil tölgyesesekhez tartoznak (Quercetalia pubescentis).
Az erdős puszta erdőtársulásai



A kedvezőbb adottságú löszterületeken, elsősorban a Nagyalföld északi peremvidékén, de a Kisalföld déli peremén is, a lösztölgyesek (Aceri tatarico-Quercetum) alkotják a feltételezett zonális társulásokat. Az alföldi löszterületek szinte kizárólagos mezőgazdasági hasznosítása miatt egyetlen, a szorosan vett Nagyalföld területén kívül eső állománya Kerecsenden található (valószínűleg mesterséges eredetű). Az uralkodó szintben a kocsányos tölgy mellett jelen van a kocsánytalan tölgy, a cser- és a molyhos tölgy is, mint szubmediterrán elem. A második koronaszint, illetve a cserjeszint fajai a tatár- és mezei juhar, a cseregalagonya, a kecskerágók, a fagyal, az ostormén bangita stb.
Az Alföld homokvidékein a kocsányos tölgyes állományok záródása és növekedése az állományalkotó fafaj többletvízigénye miatt a talajvízszint közelségétől függ. A zárt állományokat képező, jó fatermő képességű gyöngyvirágos-tölgyesek (Convallario-Quercetum roboris) a kedvező vízgazdálkodású, esetenként talajvíz hatást élvező termőhelyeken, a Duna–Tisza közén és a Nyírségben klimax-társulások; zonális jellegük a talajvíz szerepe miatt azonban ugyancsak megkérdőjelezhető. Talajuk többnyire vályogos homokon kialakult rozsdabarna erdőtalaj.
A kocsányos tölgy mellett elegyfafaj a mezei szil, mezei juhar, a vadkörte, a vadalma, a fehér- és a rezgő nyár. A cserjeszintben egybibés galagonya, veresgyűrű som, fagyal, kecskerágó található. Lágy szárú szintjét a névadó gyöngyvirág mellett a széleslevelű salamonpecsét, az erdei tisztesfű, az erdei szálkaperje és a ligeti perje jellemzi.
A gyengébb vízgazdálkodású, többletvízhatástól független alföldi homokterületek zonális társulása a nyílt
								homoki (vagy pusztai) tölgyes (Festuco rupicolae-Quercetum roboris), amely már pusztagyepekkel elegyesen, mozaikos jelleggel fordul elő, elsősorban a Duna–Tisza köze északi részén. Labilis, gyengébb fatermőképességű társulások, amelyek ma már csak elszórtan lelhetők fel természetközeli állapotban, nagyobb részük mesterséges eredetű.
A domináns kocsányos tölgy mellett elegyfafajként megtalálható a fehér nyár, a mezei szil, a tatár- és a mezei juhar, a vadkörte. Cserjeszintjében az egybibés galagonya uralkodik, ezenkívül előfordul a fagyal, a kökény, a kecskerágó, a varjútövis benge, a boróka. Meszes homokon, elsősorban a Duna–Tisza köze gyengébb termőhelyein, a nyáras-borókások (Junipero-Populetum albae) a homoki szukceszszió záró társulásai: a fehér- és rezgő nyár mellett a boróka tömeges. A cserjeszintben egybibés galagonya, fagyal található. Emberi hatásra másodlagosan elterjedt (paraklímax).
A sziki tölgyesek (Festuco pseudovinae-Quercetum roboris) a Tiszántúl szikesein, a Hortobágyon (Ohat), a Margitai-erdőn fordulnak elő, szikes termőhelyeken, amelyek felváltva pangóvizesek vagy szárazak. Kiritkult, védelemre szoruló állományok. Természetes eredetük a szikesek másodlagos volta miatt kérdéses. A domináns kocsányos tölgy mellett a mezei szil, a mezei juhar és a vadkörte, szálanként a molyhos tölgy elegyedik. Kísérő cserjék az egybibés galagonya és a kökény. A lágy szárú szintben a szikes gyepek növényei, így a sziki csenkesz, a karcsú perje, a tarackbúza, a magyar sóvirág stb. jelennek meg.



Extrazonális fenyvestársulások



Zonális fenyvestársulások hazánk területén nem fordulnak elő. Természetköze-linek tekinthető fenyveseink ott jelennek meg, ahol kedvezőtlen vízgazdálkodási feltételek miatt a lombos fafajok versengési készsége meggyengül, ami lehetővé teszi a fenyők (majdnem kizárólag az erdeifenyő) tartós jelenlétét, illetve dominanciáját. Klíma tekintetében az erdeifenyő nem válogatós, természetközeli társulásai a bükkös klímától a cseres-kocsánytalan tölgyesekig fordulnak elő, és nagyobbrészt a mészkedvelő erdeifenyvesek sorozatába (Erico-Pinetea) tartoznak. Gazdasági és ökológiai okokra vezethető vissza, hogy a hazai fenyvesek területe ma eléri a 250 ezer ha-t; a természetközeli fenyvestársulások eredeti területe ebből alig néhány ezer hektárra tehető.




Bazifil erdeifenyvesek



A homoki erdeifenyves (Festuco vaginatae-Pinetum) Fenyőfő környékén, a Bakonyalja meszes homokján fordul elő. Természetes volta az évszázados emberi hatások miatt nem dönthető el egyértelműen (Majer, 1988), a mai bakonyi fenyvesek legnagyobb része mesterséges eredetű. Az eredeti állományok cseres klímában fordulnak elő, az erdeifenyő mellett a kocsányos és kocsánytalan tölgy, cser és mezei juhar alkotják. A cserjeszintben boróka, sóskaborbolya, egybibés galagonya jelzi az erdős pusztát megközelítő száraz termőhelyi viszonyokat. A lágy szárú szintben jellemzők a homokpusztagyepek fajai: a homoki és pusztai csenkesz (előbbi karakterfaj), a naprózsa.
A Zalai-hegyhát homokkőkibúvásain elszigetelt foltokban megjelenő, bükkel és kocsánytalan tölggyel elegyes erdeifenyveseket mészkedvelő erdeifenyvesként (Lino flavae-Pinetum sylvestris) írták le. Reliktumnak tartott, jelentéktelen területű előfordulások.

Mészkerülő erdeifenyvesek



Az erdeifenyő a Nyugat-Dunántúl bükkös és gyertyános-tölgyes klímájában ma széles körben elterjedt. Az állományok legnagyobb része mesterséges eredetű vagy legalábbis jelenlegi kiterjedése emberi beavatkozás eredménye. Antropogén hatás nyomán elterjedt társulás a gyertyános-tölgyes társulásoknál ismertetett erdeifenyves-kocsányos tölgyes (Pino-Quercetum), gyakorta gyertyán második szinttel. Bolygatás hatására jelenik meg a Vendvidéken az erdeifenyővel elegyes nyíres fenyér (Betulo-Callunetum) is. 
Az őrségi–vendvidéki kavicshátak savanyú kémhatású, rossz vízgazdálkodású talajain természetes eredetű társulásként jelenik meg a majdnem elegyetlen, aci-dofil erdeifenyves (Genisto nervatae-Pinetum), nyír és kocsányos tölgy elegyfajokkal. A cserjeszintben havasi éger, füles fűz, kutyabenge, henye boroszlán (a fel-egyenesedő szárú alfaj, ssp. arbusculoides), a lágy szárú szintben fekete és vörös áfonya, körtikék, valamint a névadó szőrös rekettye jelzik a dealpin flóra jelenlétét. A Noricum flóravidékhez tartozó vendvidéki előfordulásai a kelet-alpi erdei-fenyvesek (Chamaebuxo-Pinetum) hazai előhírnökeinek tekinthetők.
Más, bizonytalan őshonosságú fenyőfajaink (fekete-, luc-, vörös- és jegenyefenyő) hazai állományai kivétel nélkül mesterséges eredetűnek tekinthetők. A jegenyefenyves-lucos (Bazzanio-Abietetum) feltételezett egykori nyugat-dunántúli előfordulása is kétséges.



Klímaövhöz nem köthető, azonális higrofil társulások







A liget- és láperdők különös ökológiai jelentősége



A higrofil erdőtársulások kiterjedését érintették a legdrasztikusabban a Kárpát-medencében bekövetkezett lecsapolások, vízrendezések hatásai. Ma csak egykori kiterjedésük töredékére tehető területük, holott a helyi élővilág fajgazdagságának fenntartásában értékük egyedülálló. A természetes állapotú ligeterdők jellegzetessége a nagymérvű fajdiverzitás és a határos vízi és szárazföldi ökoszisztémákhoz képest kiemelkedően nagy produktivitás. A vízi és szárazföldi élő rendszerek határán szerepük többrétű; egyrészt kiterjedt szegélyhatásuk révén a növény- és állatvilág számára egyedülálló vándorlási lehetőséget és menedékhelyet nyújtanak, másrészt igen jelentős védő és tisztító szerepük a vízgazdálkodásban; a láp- és ligeterdők a szárazföldi természetes rendszerek „veséi”. A természetes állapotú ligeterdők három olyan jellegzetességgel rendelkeznek, amely megkülönbözteti őket más társulásoktól, ökorendszerektől (Mitsch és Gosselink, 1986):
	a ligeterdők lineáris jellegű kiterjedése,

	az intenzív energia- és anyagáramlás, amely nagyobb, mint bármely más társulásban,

	a folyamatos kapcsolat fenntartása a vízfolyások felső és torkolati szakasza között.



A szomszédos mezőgazdasági területek madárvilága számára a liget- és láperdők szinte egyedüli költő- és búvóhelyet jelentenek, még csekély kiterjedés esetén is a kirajzás bázisai. A ligeterdők igen változatos feltételei sokrétű élőhelyeket kínálnak, ami a fajdiverzitás fenntartásához elengedhetetlen. A fás növényzet árnyékhatásával a felszíni vizek felmelegedését fékezi, a parti gyökérzet stabilizálja a mederszegélyt. A többszintes állományok tápanyagfelvevő és szűrő szerepe igen hatékony, ami az eutrofizációs folyamatok visszatartását eredményezi.
Míg korábban a mocsarak, láperdők és ligeterdők területét, mint hasznosíthatatlan területet, világszerte minél nagyobb mértékben igyekeztek felszámolni vagy „szabályozni”, ma egyre inkább világossá válik nagy jelentőségük, amely – a lehetőségek függvényében – a természetközeli állapot visszaállítását teszi kívánatossá.


Bokorfüzesek és ligeterdők



Ligeterdők és bokorfüzesek folyók, patakok partjai mentén, illetve az időszakosan elárasztott árterületeken alakulnak ki. Az állományalkotó fafajok a közeli talajvizet vagy az időszakos elárasztást elviselik; jellemzők a mézgás (esetleg havasi) éger, a fehér és fekete nyár, fehér és törékeny fűz, kocsányos (esetleg szlavón) tölgy, magas és magyar kőris, mezei és vénic szil. A cserjeszintben veresgyűrű som, hamvas szeder, kányabangita jellemzők.
A folyószabályzás fő kárvallottjai a folyó menti ligeterdők, amelyek területe eredeti, feltételezett kiterjedésük mintegy huszadára csökkent a múlt század óta. Jelenlegi területük mintegy 50 ezer ha-ra tehető. Az ártéri erdők több mint kétharmadát ma nemesített nyár- és fűzültetvények foglalják el. A ligeterdők maradványai is jelentős mértékben emberi tevékenység hatása alatt állnak: Tóth I. vizsgálatai alapján pl. ismeretes, hogy az Alsó-Duna-ártéren az ártéri tölgyesek nagy részét a Duna szabályozása után, az ármentesített oldalon kivágott tölgyesek csereterületeként, mesterségesen hozták létre.
A társulásrendszertan a füzeseket (Salicetea) a keményfa- és hegyvidéki ligetektől elkülönítve tárgyalja.
Ártéri (sík vidéki) társulások



A társulások összetételét az elárasztás hossza, illetőleg a feltöltődés által kiváltott (exogén) szukcessziós folyamat előrehaladottsága határozza meg.
Az észak- és dél-dunántúli mederhomok- és zátonyszigetek első, kolonizáló fás fajai a csermelyciprus, a parti fűz és a homoktövis, amelyek a rikábban előforduló társulásokat képeznek. A bokorfüzesek (mandulalevelű bokorfüzes: Polygono hydropipero-Salicetum triandrae, illetve csigolya bokorfüzes: Rumici crispo-Salicetum purpureae) a rendszeres, hosszan tartó elöntést kapó, nyers öntések elterjedt pionír társulásai nagyobb folyóink mentén. A „malát” jellemző fajai a mandulalevelű, kosárkötő és csigolya fűz, megjelenhet a törékeny fűz is.
A magasabban fekvő, de rendszeresen elöntött árterületek, öntések zárt állományt alkotó társulása a fűzliget (-erdő) (Leucojo aestivo-Salicetum), amely valamennyi folyónk mentén, és középhegységi völgyekben is előfordul. Fő fafajai a fehér és törékeny fűz, kísérő fafaj a fekete nyár, a vénic szil és az adventív zöld juhar. A cserjeszintben hamvas szeder, kányabangita, veresgyűrű som és az adven- tív kinincs. A lágy szárú szintben higro- és nitrofil fajokat találunk; jellemző a farkasalma, az erdei szálkaperje, a sásfajok, az erdei varázslófű és a nyári tőzike.
A nyárligetek
								(Senecio fluviatilis-Populetum) a ritkábban elöntött árterületek társulásai az alföldi folyók mentén. Uralkodó fafaja a fehér nyár, mellette a fekete nyár és a fehér fűz is gyakori. Cserje- és lágy szárú szintje az előbbihez hasonló, de a lomberdei elemek jobban dominálnak. A puhafaligetek bolygatásra kialakuló konszociációiban az alkotó fafajok bármelyike elegyetlenül is előfordulhat. Fafajai a fehér és törékeny fűz mellett a bolygatást jelző fehér nyár, a fekete nyár, esetleg a mézgás éger. Az előbb említett cserjék mellett jellegzetes a liánfajok tömeges előfordulása: ligeti szőlő, a kivadult parti szőlő, felfutó komló, erdei iszalag.
A tölgy-kőris-szil liget (-erdő) (Fraxino pannonicae-Ulmetum) a magasabban fekvő, csak néhány hétre elöntött árterek társulása, egyben az ártéri szukcesszió záró, klimax asszociációja. A folyószabályzások következtében ma csak elszórtan fordul elő a nagyobb folyók mentén. Fajgazdag és a kedvező termőhelyi körülményeknek köszönhetően igen produktív társulás. Mind ökológiailag, mind fajössztételét tekintve a gyertyános-kocsányos tölgyesekkel tart rokonságot. A társulás fajai között a kontinentális elemek mellett nemcsak a bükk- és gyertyánelegyes erdők fajai jelennek meg, hanem alkalmasint – az árvizeknek köszönhetően – dealpin elemek is. Fafajai a kocsányos tölgy, a névadó magyar kőris (elsősorban a Dél-Dunántúlon), a magas kőris, a gyertyán, a mezei és korai juhar, a vénic és a mezei szil. A szilek aránya a társulásban korábban igen jelentős volt, a szilfavész pusztítása következtében azonban ma csak elszórtan fordulnak elő. Gyakori az adventív amerikai kőris. A cserjeszintben tatárjuhart, veresgyűrű somot, egybibés galagonyát (az Alsó-Duna-völgyben fekete galagonyát is), bibircses kecskerágót találunk. Jellemző lágyszárúak: salátaboglárka, odvas keltike, hóvirág, nyári tőzike, foltos árvacsalán.
Az ártereken, alföldi patakok mentén a tölgy-kőris-szil ligetekkel rokonítható sík vidéki égerligetek (Paridi quadrifoliae-Alnetum) is előfordulnak.

Hegy- és dombvidéki (patakmenti) ligeterdő-társulások



Nyugat-Dunántúl és a középhegységek völgyeiben, állandó vízhatású termőhelyeken fordulnak elő. A társulásrendszertan az üde bükk- és gyertyánelegyes társulásokhoz (Fagetalia) sorolja, akárcsak a keményfaligetet; itt is a Fagetalia elemek jellemzők, kiegészülve az égeresek higrofil fajaival (Alnion elemek), mint amilyen a hegyi gólyahír, az aranyos veselke, az erdei nebáncsvirág, a vörös acsalapu, a struccpáfrány, a selyem- és ritkás sás stb.
A hegyvidéki égerliget (Carici brizoidis-Alnetum) gyakori a Nyugat-Dunántúl és a Magyar-középhegység patakvölgyeiben. Fő fafaja a mézgás éger, esetleg (az Ôrségben) a havasi éger. Cserjeszintje nincs. Jellemző lágyszárúak a karakterfaj-ként szereplő rezgő sás, a mocsári sás, podagrafű, az erdei nebáncsvirág, a hölgypáfrány (Nyugat-Dunantúlon a struccpáfrány is). A középhegységekben elterjedt a gyertyános-égerliget (Aegopodio-Alnetum), melyben a dealpin-kárpáti elemek helyett Fagetalia elemek jellemzők.
A Soproni-hegységben és a Magas-Bakonyban, ugyancsak vízfolyások mentén találjuk a hegyvidéki kőrisligetet (Carici remotae-Fraxinetum). Előbbi társulásoktól a magas kőris dominanciája különíti el. Kísérő fafajok a mézgás éger, gyertyán és hegyi juhar. Cserjeszintjében kányabangita, fürtös bodza, hamvas szeder fordul elő. A gyepszintben Fagetalia és Alnion elemek.


Láperdők



Pangóvizes területek, lápok, mocsarak záró, fás társulásai. Egykor nagy területet foglaltak el a Hanság peremén, az Alsó-Duna-völgyben, az Ecsedi lápon, a Körösök mentén, a Somogyi homokvidéken és a Duna–Tisza közén. A lecsapolások után megmaradt foltjaik az egész ország területén előfordulnak, összterületük mintegy 20 ezer ha-ra tehető. A társulásrendszertanban külön asszociációosztályt alkotnak (Alnetea glutinosae).
Füzes lápok



Az egész ország területén szórványosan előforduló, védelemre érdemes társulások. Erdőgazdasági jelentőségük nincs.
A fűzláp (Calamagrostio-Salicetum cinereae) a Déli- és Keleti-Alföld kivételével országszerte elterjedt társulás, pangóvizes-vízállásos termőhelyeken. A cserjés fás szintet rekettye- és füles fűz, nyír és kutyabenge alkotja. A lágy szárú szintben mocsári fajok, jellemző a névadó dárdás nádtippan (Calamagrostis canescens), a mocsári és zsombéksás. Tőzeglápokban előforduló változata a tőzegmohás fűzláp (Salici cinereae-Sphagnetum recurvi), amely ritka, védett társulás (Kelemér, Egerbakta, Zalaszántó környékén).
Ugyancsak ritka, védett, reliktum jellegű láp a babérfüzes nyírláp (Salici pentandrae-Betuletum pubescentis), amely számos boreális-reliktum fajt tartalmaz. Keletmagyarországon Bátorligeten, Csarodán fordul elő. Fafajai a névadó szőrös nyír és babérfűz, valamint a rekettyefűz és a kutyabenge. A reliktum jellegű lágyszárúak közül megemlítendő a szibériai hamuvirág, a szibériai nőszirom és a zergeboglár.

Égeres lápok



Domináns fafaja az éger, mellette a magyar és magas kőris fordul elő. A mélyebb, vízállásos fekvésekben magassásos, nádas vagy hínáros társulások váltják fel. Csökkenő vízszint mellett tömegessé válnak a nitrofil fajok (fekete bodza, felfutó komló, nagy csalán). A szukcesszió során általában a fűzlápokból alakulnak ki.
A tőzegpáfrányos égerláp (Thelypteridi-Alnetum) a Szigetköz, a Hanság, Bereg, Somogy és a Duna–Tisza köze savanyú kémhatású, pangóvizes láptalajain fordul elő. Fő fafaja a mézgás éger, amely „szoknyás” terpeszt fejleszthet, ezen a páfrányok gyakorta megtelepszenek, így a névadó tőzegpáfrány is. Elegyfafajok a nyír és a fehér fűz. Cserjeszintjében kutyabenge, kányabangita fordul elő. Jellemző lágyszárúak a nyúlánk- és zsombéksás, gyepes sédbúza, halvány aszat, mocsári galaj stb.
Kedvezőbb vízgazdálkodású lápi termőhelyeken a Kiskunságban és Belső-Somogyban gyakori a (magyar) kőrises égerláp (Fraxino pannonicae-Alnetum). Az égerek nem „szoknyásak”, esetleg bordázottak. Állományalkotó fafajok a mézgás éger és a magyar (vagy magas) kőris. Elegyfafajként néha nyír fordul elő. A cserjeszintben kányabangita, kutyabenge, veresgyűrű som jellegzetes. Átmenetet képez a tölgy-kőris-szil ligeterdők felé.




5. fejezet - Erdei biocönózisok trofikus szerkezete, anyag és energiaforgalma



Energiaáramlás az életközösségben

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





Az életfunkciók fenntartásához minden élőlénynek folyamatosan energiára van szüksége. A testfelépítést, szaporodást szolgáló szövetek, szervek építőanyagául szolgáló szerves anyagok szintézise ugyanúgy energiát igényel, mint a melegvérű állatok testhőmérsékletének fenntartása vagy helyváltoztatása. A szükséges energia forrása végső soron mindig a Nap sugárzó energiájára vezethető vissza.
Az ökoszisztéma energiaforgalma tehát – ellentétben az anyagforgalommal – nyitott rendszer, amelynek kezdő pontján a napenergiát hasznosító növények, folytatásában a növényeket fogyasztó állatok, majd az azokat fogyasztó ragadozók, végpontján pedig a lebontást végző szervezetek találhatók. Az energia áramlása, azaz az életközösséget alkotó szervezetek táplálkozása az ökoszisztémát szövevényes táplálkozási (trofikus) kölcsönhatások rendszerébe szervezi, amely a táplálékhálót képezi. A táplálékháló viszonyai többféle megközelítésben elemezhetők, pl. az egyes szervezetcsoportok fajszáma, biomasszája alapján; legjobb áttekintést az energia áramlásának nyomonkövetése ad.
Az energia beépülése az ökoszisztémába



A fotoszintézis során az autotróf növények a befogott sugárzási energiát kémiailag kötött energiává alakítják, szénhidrátok szintézise (asszimiláció) révén. A folyamathoz a bioszférában mindenütt korlátlanul előforduló CO2, valamint a már korlátozottan előforduló víz szükséges. A biomassza előállításához továbbá anionok, illetve kationok formájában felvehető tápelemekre is szükség van, így az anyagforgalom bruttó egyenlete az alábbi formában írható le:

CO2 + H2O +X+ + Y– + energia › [(CH2)O]n.X.Y + O2 + H2O

Az energia az oxidált állapotú szénatomok redukálásához szükséges. A felhasznált energia beépül a szénhidrátmolekulába: minden gramm asszimilált szén 39 kJ energiát köt le. A folyamat visszafelé energianyerésre alkalmas, ami nem más, mint az oxidációval járó légzés (respiráció). A légzés az életfolyamatok fenntartásához és a kiinduló szénhidrátokból felépülő szerves anyagok (fehérjék, zsírok, cellulóz stb.) szintéziséhez termel energiát. A légzés során fel nem használt szerves anyag a növényi szövetekbe épül be és mennyisége meghatározható: ez nem más, mint a nettó elsődleges produkció, amelyet szárazföldi növények esetében – gyakorlatias okokból – általában a föld feletti szervek gyarapodásával jellemeznek (részletesebben a produkció és biomassza fejezetben).
Az oxidációval járó energianyerést aknázzák ki a lebontó szervezetek is, amelynek során a szervesanyag ismét ásványos alkotórészeire bomlik:

[(CH2)O]n.X.Y + O2 › CO2 + H2O +X+ + Y– + hőenergia

A zöld levelekben található kloroplasztok a beeső fény alig egy harmadát képesek kémiai energiává alakítani, de ennek is csak tört része hasznosul a netto produkció előállítására. A fotoszintetikus hatékonyság a létrehozott szerves anyag és a beeső fény energiatartalmának hányadosával jellemezhető; értéke még kedvező feltételek mellett sem haladja meg az 1-2%-ot.
Mi történik a maradék 98-99%-kal? Az energia egy része a növényzet felszínéről közvetlenül visszaverődik (egyes faállománytípusok albedoértékeit lásd az atmoszféra és sugárzás fejezetben). A sugárzás egy további része magában a levélben nyelődik el és hőenergiává alakul, egy része pedig a párologtatás (transzspiráció) révén vész el. A sugárzásnak jelentős része, mintegy a fele ráadásul olyan spektrumtartományba esik, amelyet a növények nem képesek hasznosítani. Kloroplasztok által hasznosítható része a fotoszintetikusan aktív radiáció (FAR, illetve PAR). A fotoszintézis rátája emellett szorosan összefügg a fény intenzitásával, a hőmérséklettel és a hozzáférhető vízmennyiséggel. A respirációs veszteséget lényegében ugyanezen tényezők határozzák meg, kiegészülve a megvilágítási időszak hosszával, ami a földrajzi szélesség függvénye. Trópusokon a veszteség nagyobb (40–60%), mint a mérsékelt égövön (15–25%). Azaz a képződő szervesanyag-mennyiséget a földrajzi helyzet, illetve végső soron a klíma döntően meghatározza.
Nem közömbös az sem, hogy mekkora az egységnyi területre vetített asszimiláló felület nagysága. A levélfelület index (LAI – magyarázatát lásd a társulások szerkezetével foglalkozó fejezetben) értékei természetesen ugyancsak összefüggnek az éghajlattal. Trópusi és mérsékelt övi erdőkben 7–8, boreális tajgákon 12, füves pusztákon 4, míg alpesi gyepeken és tundrákon 2 körüli értékeket mértek (Ricklefs, 1990).

Energia-háztartás, trofikus szintek



A szervesanyag-termelés és az anyagcsere-folyamatok típusa szerint az élőlények alapvetően autotróf és heterotróf táplálkozású szervezetekre oszthatók. Az élő rendszerek anyag- és energiaforgalmában betöltött szerepük szerint viszont három jellegzetes termelési típus különül el, amelyek a rendszer trofikus szintjeit képezik.
	Termelők (producensek): olyan szervezetek, amelyek testük anyagát autotróf módon, túlnyomórészt szervetlen anyagok felhasználásával építik fel. Energia-forrásul a Nap sugárzó energiája (esetleg kivételesen vegyületek kémiai energiája) szolgál; ezek a szerves anyag elsődleges termelői;

	Fogyasztók (konzumensek): mivel szervetlen anyagból szerves anyag szintézisére nem képesek, életfolyamataik fenntartásához élő szerves anyag fogyasztásától függenek. Táplálékbázisként vagy a producensek szolgálnak ( = primer konzumensek, növényevők), vagy más konzumens szervezetek ( = szekunder, tercier konzumensek, ragadozók).

	Lebontók (destruensek): elhalt szervezetek, anyagcseretermékek energiatartalmát hasznosítják és a szerves anyag lebontásával alkotóelemeit a tápanyag-körforgalom számára hozzáférhetővé teszik.



Az egyes táplálkozási (trofikus) szinteket elérő energiamennyiség nemcsak a termelők által megkötött energiától függ, hanem a fogyasztók energiaátalakítási hatékonyságától is. Az energiaáramlás alapja a táplálékként szolgáló szint produkciójának energiatartalma, amit kiegészíthet a más forrásból felvett energia, viszont csökkent a légzés és a hasznosítatlan táplálék vesztesége (34. ábra).

34. ábra - Az „élet kereke”: az energiaáramlás általános sémája erdei életközösségekben. A nyilak vastagsága megközelítőleg arányos az áramló energiamennyiségekkel (terv: Mátyás Cs., Lotka ötlete nyomán)
[image: Az „élet kereke”: az energiaáramlás általános sémája erdei életközösségekben. A nyilak vastagsága megközelítőleg arányos az áramló energiamennyiségekkel (terv: Mátyás Cs., Lotka ötlete nyomán)]


Az ábrán nem  szerepel a nettó primer produkció felhalmozódása révén képződő növényi, illetőleg az állati biomassza. Figyelemre méltó a lebontók kiemelkedő szerepe a konzumensekhez képest.

A táplálékláncon áthaladó energiamennyiség az egyes szintek produkciójának hányadosával jellemezhető, amit ökológiai hatásfoknak neveznek:


						
[image: Az „élet kereke”: az energiaáramlás általános sémája erdei életközösségekben. A nyilak vastagsága megközelítőleg arányos az áramló energiamennyiségekkel (terv: Mátyás Cs., Lotka ötlete nyomán)]
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ez megközelítőleg minden trofikus szinten érvényes (Kozlowsky, 1968), mivel a fogyasztók általában a felvett energia legfeljebb 5–20 %-át képesek szervezetükbe beépíteni. Az ökológiai hatásfok fajtól és táplálékbázistól függ. Mivel a fotoszintézis hatékonysága megközelítőleg 1%, ebből levezethető, hogy az egyes trofikus szinteken rohamosan csökken a felvehető energia mennyisége.
A fotoszintetikusan aktív radiáció (FAR) = 100%, ebből:
	1% a producenseké (zöld növények), ebből: 

	0,1% a primer konzumenseké (növényevők), ebből: 

	0,01% a szekunder konzumenseké (ragadozók), ebből:

	0,001% a tercier konzumenseké (csúcsragadozók).



Az összefüggés egyben magyarázatul szolgál arra is, hogy a trofikus szintek száma miért korlátozott. Szárazföldi ökoszisztémákban, a lebontókat nem számítva, általában a 4 trofikus szint jellemző, míg tengeri életközösségekben akár 7 szint is előfordulhat.
A konzumens szervezetek táplálékhasznosítását különböző táplálkozási indexekkel lehet értékelni. Ezeket a rovarok példáján mutatjuk be a lombfogyasztó rovarokkal foglalkozó fejezetben. Ahogy a példákból kitűnik, az ökológiai hatásfok értéke a táplálékbázistól és a konzumens fajtól függően jelentős szórást mutat.
Az egyes trofikus szinteken rendelkezésre álló energiamennyiségtől függően a szintek biomasszája is igen jelentős mértékben változik. A producensek, azon belül a fás növények biomasszáját egybevetve a konzumensekéval és a lebontókkal jól érzékelhető, hogy mennyire meghatározó szerepe van az erdei ökoszisztéma összetételében és anyagforgalmában a fás növényzetnek, illetőleg a koronaszintnek (22. táblázat). Egy gyertyános-tölgyes elegyes erdő egy hektárra vetített biomasszájából a konzumensek és a lebontók együtt mindössze mintegy 0,4%-kal részesedtek; ennek döntő részét – talán meglepő módon – nem a gerincesek, hanem a talajlakó állatvilág szolgáltatta.

22. táblázat - Egy gyertyános-tölgyes erdőben nyáron mért biomassza 1 ha-ra vetített, becsült adatai szárazanyagban (t/ha) és az összes biomassza százalékában (Innes és Krauchli, 1995 adatai felhasználásával, módosítva)
	Producensek
	t/ha
	%
	Konzumensek
	t/ha
	%
	Lebontók
	t/ha
	%

	Lomb 
	4
	1,3
	madarak  
	0,007
	–
	giliszták  
	0,5
	0,2

	Ágak 
	30
	10,0
	nagyemlősök
	0,006
	–
	egyéb talajfauna
	0,3
	0,1

	Törzs 
	240
	76,0
	kisemlősök 
	0,025
	–
	talajflóra 
	0,3
	0,1

	Lágyszárúak 
	1
	0,3
	rovarok 
	0,07
	–
	
	
	

	Gyökérzet 
	38
	12,0
	
	
	
	
	
	

	Együtt 
	313
	99,6
	együtt 
	0,108
	0,04
	együtt 
	1,1
	0,4





A producensek szintjén gyakorta vizsgált kérdés az energia tartózkodási ideje, azaz a teljes nettó produkció (biomassza) és az éves produktivitás viszonya. Minél hosszabb a tartózkodási idő, annál nagyobb a szerves anyag akkumulációja. A tartózkodási idő a boreális és mérsékelt övi erdőkben a legnagyobb, mintegy 25 év, trópusi esőerdőkben 22 évet, sztyepen 3 évet, ugyanakkor édesvizű tavakban 15 napot, nyilt tengeren mindössze 9 napot mértek. 
Ez az elemzés figyelmen kívül hagyja a holt szerves anyag felhalmozódását, amelyre ugyancsak tartózkodási idők adhatók meg. A boreális övben a holt szer-ves anyagban kötött energia tartózkodási ideje több mint 100 év, a lombos erdők övében 4–16 év, az arid trópusokon 1–2 év, míg a trópusi esőerdőben mindössze 3 hónap (Ricklefs, 1990).
A vegetáció éves ciklusát tekintve a mérsékelt égövön a növényi részekben tárolt energiamennyiség a vegetációs idő során egyre növekszik, a kedvezőtlen időszakban ismét csökken, illetőleg elraktározódik. Analóg módon az állatok esetében is megfigyelhető az energiafelvétel, -tárolás és -leadás ciklikussága (lásd a nagytestű gerincesekkel foglalkozó fejezetben).
Az energia áramlásával egyidejűleg a fitomasszát alkotó szerves anyag is cserélődik. Az egynyáriakban vagy a kriptofiton lágyszárúak föld feletti élő részeiben évente teljes egészében kicserélődik a szerves anyag. Fás növények esetében az anyagkicserélődési arány (turnover) kisebb. Az éghajlati öveket egybevetve a kicserélődés a trópusokon a leggyorsabb és a hideg égövben a leglassúbb.

Élelmi láncok, táplálékháló



Az élelmi láncok kialakulását a szárazföldi növényzet esetében, de különösen az erdőkben, meghatározza az a körülmény, hogy a produkció nagy része olyan struktúrákba épül be, amelyek a fogyasztók számára alig hasznosíthatók, mint pl. a fatest. Így a produkció nagyobb részét a lebontók hasznosítják, amelyek a fatest, az avar és más holt szerves anyagok feldolgozására specializálódtak. Erdei ökoszisztémákban ezért jellegzetesen két élelmi lánc működik: a levélzetet, terméseket fogyasztó, aránylag nagyobb testű növényevők (herbivorok, illetve fitofágok) képezik az ún. ragadozólánc kiindulását. A lebontólánc aránylag kisméretű fajokból, mikroorganizmusokból, gombákból, apró rovarokból áll. A két élelmi lánc más trofikus szinten találkozhat, pl. gombát fogyasztó csiga esetében. A növény-evők számára hozzáférhető szervesanyag-hányad az ökoszisztéma típusától függ. Mérsékelt övi lombos erdőkben a nettó elsődleges produkció 1,5–2,5%-át fogyasztják konzumensek, lágy szárú társulásokban 10–12%-át. Ugyanakkor az arány tengeri plankton esetében 60–99% (Ricklefs, 1990). Az élelmi láncon végighaladó energia, az egyes trofikus szintek biomasszája, fajszáma a közismert Elton-piramisokkal szemléltethető.
Egy adott faj ökoszisztémában betöltött funkciója alapján sorolható trofikus csoportba, illetve szintbe. Számos faj egyidejűleg több szinten is szerepelhet, pl. számos madárfaj egyszerre növényevő és ragadozó életmódot is folytat. A tápláléklánc összetettsége az érintett fajok specializáltságától függ: minél több specializált faj vesz részt, annál bonyolultabbá válnak az összefüggések, ezért a táplálékháló kifejezés a kapcsolatok szövevényességét jobban kifejezi (35. ábra).

35. ábra - Táplálékháló egy európai tölgyesben. Jól látható a konzumens („grazing”) és lebontó (destruens) lánc átmeneti elkülönülése (Kimmins, 1987 nyomán)
[image: Táplálékháló egy európai tölgyesben. Jól látható a konzumens („grazing”) és lebontó (destruens) lánc átmeneti elkülönülése (Kimmins, 1987 nyomán)]


A – producensek; B – elsődleges konzumensek és lebontók (herbi- és szaprofágok); C – másodlagos és harmadlagos konzumensek (ragadozók, mindenevők, paraziták, patogének). Az ábrán a menyét és a bagoly a csúcsragadozó szerepét tölti be.

Nem minden faj azonos fontosságú a táplálékhálóban. Kulcsfajoknak tekintik azokat, amelyek eltávolításával az életközöség összetétele, ezzel együtt energia- és anyagforgalma gyökeresen megváltozik. Ezek a fajok az ökoszisztéma gerincét képezik, lehetnek producensek vagy konzumensek is; jelenlétükkel a rendszer identitását szavatolják. A kulcsfajok fontossága rendszerint eltávolításukkor derül ki; ilyeneket eddig inkább tengeri ökoszisztémákban írtak le. Fás formációk tekintetében pl. kulcsfajnak tekinthető a szavannákon az elefánt, amely újabb vizsgálatok szerint döntő szerepet játszik a szavannák fenntartásában. Az odúlakó vagy odúban költő fajok szempontjából kulcsfajként szerepelnek az odúkat létrehozó harkályfajok.
A domináns fajok egyedszámuk vagy biomasszájuk révén meghatározzák más fajok előfordulását, de eltávolításuk nem vezet az életközösség radikális megváltozásához (ide sorolhatók fontosabb állományalkotó fafajaink), visszaszorulásuk esetén helyüket más fajok veszik át, konszociációk alakulnak ki (pl. elgyertyánosodott tölgyesek). Végül számos faj esetében feltételezhető, hogy hiányuk, illetve eltávolításuk nem vezet az ökoszisztéma működésének zavarához. Gond csak ott van, hogy a táplálkozási kapcsolatok áttekinthetetlensége miatt ezt egy-egy faj esetében nehéz egyértelműen kijelenteni. Egy faj fontossága mindenesetre nem a táplálékpiramis szintjein elfoglalt helyével arányos. A piramis csúcsán elhelyezkedő csúcsragadozók pl. az anyag- és energiaforgalomban elhanyagolható szerepet töltenek be, a növényevő gerincesek állományszabályozásában elfoglalt helyüket pedig gyakorta túlértékelik (vö. ragadozó-préda kapcsolatról szóló fejezet). Mindezek miatt a táplálékháló összefüggéseit lehetetlen számszerűsíteni.



Erdei ökoszisztémák elemforgalma

Bidló, András
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Az erdő anyagforgalmába az egyes elemek az alapkőzetből, a talajból, a vizekből és a levegőből kerülnek be. A növények tápelem-ellátottsága szempontjából az ökoszisztéma belső elemforgalma játszik döntő szerepet, de a geokémiai folyamatok sem hanyagolhatóak el. A mállási folyamatok eredményeként jelentős menynyiségű ásványi elem kerül a talajba. A csapadékkal, valamint a száraz ülepedés révén szintén jelentős mennyiségű anyag (gázok, por, aeroszolok) kerül közvetlen a növényzetre, illetve a lombsátoron keresztül a talajra. Az erdők elemforgalmába bekerülő elemek egy része azonban visszajut a légkörbe vagy kimosódva beszi-várog a talajvízbe, elhagyva az ökoszisztémát. 
Az anyagkörforgalomnak tehát három fő komponense van: az ökoszisztémába bekerülő, az onnan kikerülő és éppen a rendszerben található anyagmennyiség. Az adott területen a vegetáció által az év folyamán felvett tápelemek egy része mint biomasszagyarapodás jelentkezik, másik része még az év folyamán visszakerül a körforgalomba. Ha a körforgalomban az egyes komponensek változását ismerjük, az anyagmérleg-egyensúly alapján a további mennyiségek is becsülhetők (23. táblázat).

23. táblázat - Ásványianyag-készlet és tápelem-körforgalom aljnövényzettel benőtt, 30-75 éves, tölgy-bükk-gyertyán lombelegyes állományban, kg/ha-ban (Larcher, 1973 nyomán)
	Megnevezés
	N
	P
	K
	Ca
	Összesen

	Ásványianyag-mennyiség a föld feletti biomasszában 
	406
	32
	245
	868
	1632

	Az éves növedékben levő anyag 
	30
	2,2
	16
	74
	127,8

	Éves avarhullás 
	61
	4,1
	36
	120
	228,0

	Ásványi anyag beépülése a fákba 
	91
	6,3
	52,0
	194,0
	355,7

	Kimosódás 
	0,9
	0,6
	17,0
	7,1
	31,8

	Éves anyagmegkötés 
	91,9
	6,9
	69,0
	201,1
	387,5

	Átalakulási hányados 
	0,68
	0,68
	0,77
	0,63
	0,67




fitomasszakészlet: 156 t szárazanyag/ha
éves nettó produkció: 14,4 t szárazanyag/ha

A tápelemek legnagyobb része a biológiailag aktív növényi részekben, főleg a levelekben halmozódik fel. A növény a levelekből a tápelemek egy részét a lombhullás előtt kivonja, ennek ellenére az avarban még igen nagy mennyiségű tápanyag található. A talajra került szerves anyag mineralizációjának sebessége a környezeti adottságoktól, elsősorban a hő- és csapadékviszonyoktól függ, ami meghatározza a humuszképződés milyenségét is. A nyers tőzegben pl. (fenyvesek és nehezen bomló lomblevelűek alatt) akár évtizedekre is lekőtödnek a tápelemek, ezért az anyagáramlás a biológiai körfolyamatban lassú. A tápanyagfelvétel és a mineralizáció térben és időben elválik egymástól, ami az ökoszisztémában endogén eredetű savanyodást eredményez. Ezzel szemben mull típusú humusz esetén a mineralizáció gyors, a tápelemek körforgalma is lényegesen gyorsabb. 
A hazai erdőállományok nagy része bázisionokban gazdag alapkőzeten van. A mállási folyamatokból kellő mennyiségben szabadulnak fel tápelemek, így természetes vagy természet közeli erdőállományainkban tápelemhiánnyal nem kell számolnunk. Hazai talajaink túlnyomó része nagy pufferképességű, ezért az ökoszisztémát érő külső és belső savterhelés hatására bekövetkező savanyodási folyamatok lényegesen lassabbak, mint a nyugat-európai erdőkben. 
A növényzetben előforduló elemek 



A növényi anyagcseréhez szükséges bioelemek ásványi anyagokból (pl. ásványok) vagy mineralizált szerves anyagokból (pl. NH4+ NO3– származnak. Életfontos-ságúak és pótolhatatlanok a nagyobb mennyiségben felhasznált, ún. makro- (N, P, S, K, Ca, Mg), valamint a nagyságrendekkel kisebb mennyiségben szükséges mikro- vagy nyomelemek (Fe, Mn, Cu, Zn, Mo, B, Cl). Az anyagcsere-folyamatokban nemcsak az egyes elemek abszolút mennyisége, hanem egymáshoz viszonyított arányuk is jelentős szerepet játszik a növények optimális tápanyag-ellátottságában. Liebig törvénye szerint a növények növekedését mindig a minimumban lévő növekedési faktor (pl. egy tápelem) határozza meg. Hiába van a talajban elegendő víz, ha nincs felvehető formában lévő tápelem, vagy hiába van jelen valamennyi tápelem felvehető formában, ha hiányzik a gyökerekhez szállító közeg, a víz. 
A legfontosabb tápelemek mennyiségét tekintve általánosságban a következő sorrend állapítható meg: N />/ K />/ Ca />/ P />/ Mg. A fák egyes szerveiben, ugyanakkor eltérő koncentrációval találkozhatunk. Az említett elemekre vonatkozóan a következő sorrend érvényes: levelek />/ kéreg />/ háncs />/ fatest (24. és 25. táblázat). Erdeifenyő esetén pl. megállapították (Lyr et al, 1992), hogy a N, P, K, Ca és Mg elsősorban a tűlevelekben halmozódik fel. Így, bár a tűlevelek szárazanyag-tömege csak 3%-a a fa összes tömegének, de a tűlevelekben van a fában kötött nitrogén és foszfor több mint 30, a kálium közel 25%-a.

24. táblázat - Bioelem-tartalom g/kg-ban, abszolút száraz tömegre vonatkoztatva, a fa egyes részeiben és az avarban Ulrich (1990) nyomán
	Megnevezés
	Acidofil bükkös
	Bazifil bükkös

	N
	P
	K
	Ca
	Mg
	N
	P
	K
	Ca
	Mg

	Levelek és az aljnövényzet 
	30
	2
	9
	4
	0,7
	30
	4
	12
	10
	2

	Háncs a kéreggel, gyökérzet 
	3
	0,5
	1,2
	2
	0,2
	5
	0,6
	2
	4
	1

	Vastagfa kéreggel 
	8
	0,7
	2,4
	8
	0,4
	10
	0,7
	3
	16
	1

	Vastagfa kéreg nélkül 
	1,2
	0,2
	0,9
	0,8
	0,2
	1,5
	0,2
	1
	2
	0,5

	Avar 
	17
	1,3
	5
	5
	0,5
	20
	1,3
	5
	18
	2






25. táblázat - A növényben előforduló elemek, szerepük és mennyiségük a növényekben
	Elem
	Felvételi forma
	Szerepe
	Elemtartalom nagyságrendje a szárazanyag százalékában

	10-5
	10-4
	10-3
	10-2
	10-1
	1
	10
	100

	C 
	CO2, (HCO3–)
	a szerves molekulák legfontosabb építőkövei 
	
	
	
	
	
	
	
	?

	H 
	H2O 
	a szerves molekulák legfontosabb építőkövei 
	
	
	
	
	
	
	?
	

	O 
	O2, H2O 
	a szerves molekulák legfontosabb építőkövei 
	
	
	
	
	
	
	
	?

	N 
	No3–, NH4+
	NH2 mint a proteinek funkciós csoportjai 
	
	
	
	
	
	?
	?
	

	S 
	SO42–, SO2
										
	-SH mint a transzferázok csoportja 
	
	
	
	
	?
	?
	
	

	P 
	H2PO4–, HPO42–
	a kémiai energia tárolása és átadása 
	
	
	
	
	
	?
	
	

	B 
	B(OH)3, B(OH)4–
	szénhidráttranszport, növekedési anyagok aktiválása 
	
	
	?
	?
	
	
	
	

	Mo 
	MoO42–, HMo4–
	a reduktázok, különösen a nitrátreduktáz építőeleme 
	?
	?
	
	
	
	
	
	

	K 
	K+
										
	enzimatizálás (fotoszintézis, foszforizálás) 
	
	
	
	
	
	
	?
	

	Ca 
	Ca2+
										
	sejtfal- és sejtmembránszerkezet 
	
	
	
	
	
	?
	?
	

	Mg 
	Mg2+
										
	foszforizálás (klorofill) 
	
	
	
	
	
	?
	
	

	Fe 
	Fe3+, Fe2+ , Fe(OH)+
										
	oxidoreduktáz építőeleme (pl. légzés) 
	
	
	
	?
	?
	
	
	

	Mn 
	Mn2+, Mn(OH)+
										
	oxidoreduktázok és transzferázok katalizátora 
	
	
	
	?
	?
	
	
	

	Cu 
	Cu2+, Cu(OH)+
										
	oxidázok építőeleme 
	
	
	?
	?
	
	
	
	

	Zn 
	Zn2+, Zn(OH)+
										
	növekedést serkentő anyagok háztartásának befolyásolása 
	
	
	?
	?
	
	
	
	






Az anyagkörforgalom dinamikája



Az egyes tápelemek évszakos koncentrációja a levelekben a vegetációs időszak alatt jelentősen változik, mennyiségét leginkább a talajok tápelem-ellátottsága, azok felvehetősége határozza meg. Lombfakadáskor igen intenzív a tápelemfelvétel, és a legtöbb elem koncentrációja ekkor a legnagyobb. A vegetatív részek fejlődésével, a hígulási effektus következtében, tavasz végére a koncentráció csökken. Bükk és lucfenyő fafajokon végzett vizsgálatok szerint a kalcium-, a vas- és mangántartalom a vegetációs időszak alatt fokozatosan növekszik, míg a nitrogéntartalom csökken. A többi elemnél a változás kisebb mértékű. Nagyobb esőzések során fellépő kimosódás hatására gyorsan csökkenhet a levelek kálium-, kalcium-, magnézium-, mangán- és cinktartalma. A lombos fák nyáron több tápelemet vesztenek, mint a tűlevelűek, télen viszont fordított a helyzet. 
A tápelem-koncentráció és a mineralizáció évszakos változása mellett az erdő anyagforgalmát hosszú távú cilusok is jellemzik. Adott faállomány esetében az anyagforgalom a korral változó növekedési eréllyel összefüggésben alakul, a tápanyagfelvétel a növedékmaximum idején a legintenzívebb. A vegetációfej-lődés (szukcesszió) során a tápelemek mennyisége mind a növényzetben, mind a feltalajban emelkedő tendenciát mutat. A szukcesszióval ellentétes degradációs folyamatok, ezzel összefüggésben a talajhőmérséklet emelkedése általában felgyorsítja a mineralizációt, a vegetációban és a talajban tárolt tápanyagok mennyisége csökken. Ez különösen élesen tapasztalható a trópusokon, de hasonló hatások jelentkezhetnek pl. globális felmelegedés esetén a boreális tajgák, tőzeglápok nagyon nagy szervesanyag-mennyiséget tároló talajában. (Az erdő-gazdálkodási beavatkozások anyagforgalomra gyakorolt hatásával külön fejezet foglalkozik.)

Egyes elemek körforgalma



A növények a tápelemeket tömegáram vagy diffúzió révén veszik fel. A talajban található összes tápanyagnak csak kis része és rövid ideig felvehető. A felvehetőség elsősorban a talaj fizikai és kémiai tulajdonságaitól, a talajoldat elemkoncentrációjától, a gyökérsűrűségtől és a gyökérzóna mikrobiális aktivitásától függ.
Az ökoszisztémák elemforgalmában az utóbbi évtizedekben egy egyre jelentősebb bevételi forrás jelentkezik, ez a légköri ülepedés. A légkörből az erdei ökoszisztémába kerülő elemek mennyisége a szennyezettség mértéke mellett a fafaj-összetételtől is függ (52. ábra, részletesebben lásd a légköri ülepedéssel foglalkozó fejezetben). Soproni erdőkben végzett mérések szerint (Führer, 1992, 1994) száraz és nedves ülepedés, valamint a koronaszintből való kimosódás révén a talajra kerülő elemmennyiség évente és hektáronként 20–72 kg nitrogén, 31–35 kg kálium, 24-42 kg kalcium és 5–8 kg magnézium. Összehasonlításképpen meg-jegyzendő, hogy pl. a mezőgazdasági területeken műtrágyázásra felhasznált nitrogén-hatóanyag mennyisége országos átlagban 120 kg körül van.
A szén körforgalma



Az erdei ökoszisztéma általános anyagforgalma leginkább a szénkörforgalom nyo-monkövetése segítségével ismerhető meg, mivel a szén mennyiségi változása jól mutatja az összes szerves anyag mennyiségének változását.
Az erdei ököszisztémákban található szén, minimális mennyiségtől eltekintve, a légkör szén-dioxidjából a fotoszintézis során alakul át szerves anyaggá. A növények gázcseréje során egyes időszakokban (éjszaka, vegetációs időszakon kívül stb.) a légzés kerül túlsúlyba, aminek eredményeképpen a megkötött légköri szén egy része újból visszaalakul szén-dioxiddá. Ugyanígy nagy mennyiségű szén-dioxidot szaba-dítanak fel az állatok és a talajlakó élőlények a szerves anyagok bontása során.
Az élőlényekbe beépülő szén állandó körforgalomban vesz részt, pl. avar formájában hullik a talajra (26. táblázat) vagy időszakosan beépül (27. táblázat).

26. táblázat - Az éves átlagos avarhullás egy gödöllői bükkösben (kg/ha szárazanyagra vonatkoztatva) (Járó, 1988/89 nyomán)
	Megnevezés
	Tömeg (kg)
	N2 (kg)
	P2O5 (kg)
	K2O (kg)

	Lombhullás 
	3543
	34,6
	5,8
	17,1

	Egyéb avar * 
	1979
	20,5
	3,8
	9,5

	Avar összesen 
	5623
	55,1
	9,6
	26,6




* „Egyéb avar” tartalmaz: lehullott rügypikkelyt + porzós virágot + makkot + makk-kupacsot + kérget + 2 cm-nél vékonyabb gallyat


27. táblázat - Lombállományok föld feletti és föld alatti légszáraz szervesanyag-tömege t/ha-ban és az összes szerves anyag százalékában Járó (1991) nyomán
	Faállomány
	Kor
	Lomb
	Vágáslap feletti fatömeg
	Tuskó fatömege
	Gyökértömeg
	Összesen

	év
	t/ha
	%
	t/ha
	%
	t/ha
	%
	t/ha
	%
	t/ha

	Csertölgyes 
	47
	5,6
	3
	130,6
	62
	21,9
	10
	53,1
	25
	211,2

	Vöröstölgyes 
	41
	5,0
	2
	142,8
	63
	26,4
	12
	53,9
	24
	228,1

	Óriásnyáras 
	20
	3,8
	4
	53,2
	53
	17,5
	17
	26,8
	26
	101,3

	Olasznyáras 
	20
	4,1
	4
	51,8
	52
	16,8
	17
	27,5
	27
	100,2





A fatestben tárolt szénkészlet mennyisége a fák növekedésével évente gyarapszik, és hazai viszonyok között, a fakitermelés következtében, előbb-utóbb kikerül az erdei ökoszisztémából. Ennek az anyagmennyiségnek egy része (Magyarorszá-gon kb. 50%-a) az energianyerés (fatüzelés) révén hamar visszakerül a légkörbe (lásd a légköri szén-dioxid megkötéséről szóló fejezetet).
A szén erdőállományon belüli körforgalmában igen nagy szerepet játszik a lombhullás, aminek éves mennyisége 1000–7000 kg szárazanyag/ha lehet. Az így a talajra kerülő szerves anyag bonyolult bomlási folyamatok során részben stabil szerves kötésű humuszanyagokká alakul át. A lombhulláson kívül további szerves anyag kerül a talaj felszínére a különféle élőlények pusztulása során, illetve mint anyagcseretermék. A talajban többé-kevésbé tartósan felhalmozódó szerves anyagok széntartalma a teljes lekötött szénmennyiséghez képest igen jelentős tétel, a talaj szénlekötő („sink”) szerepe ezért egyáltalán nem elhanyagolható (lásd a 34. táblázatot).
Az erdei ökoszisztémát viszonylag kis mennyiségű szervesen kötött szén hagyja el természetes körülmények között kimosódással és talajelhordódással (erózióval). Ennél jelentősebb a faanyag elszállításával, a vágáshulladék eltávolításával vagy elégetésével kikerülő szén mennyisége. Utóbbi kettő hatása elsősorban azért jelentős, mert ezek során nagy mennyiségű egyéb tápanyag is kikerül az erdőállományból, míg a faanyag tápelemtartalma aránylag csekély.

A nitrogén körforgalma



Az atmoszferikus nitrogén nagy koncentrációja ellenére csak másodlagos szerepet játszik az élőlények nitrogénforgalmában, mert a nitrogén-körforgalom főként a mikroorganizmusok és a talaj között játszódik le. A mikroorganizmusok alakítják át a szerves vegyületeket a növények számára felvehető ásványi formába. A zöld növények ásványi nitrogént hasznosítanak életfolyamataikhoz, így nemcsak szén-, hanem nitrogénautotrófok is. A nitrogént a talajból ammónium-, nitrit- és nitrátion formájában veszik fel. A szervetlen nitrogénformák az összes nitrogén 1–5%-át teszik ki. A talajban a nitrogén ásványi formában gyakorlatilag csak NH4+-ként és NO3–-ként van jelen, illetve nagyon ritkán (csak redukált körülmények között) nyomokban még NO2– is kapcsolódhat hozzájuk. A nitrát, mint erős sav anionja, a gyakran előforduló kationokkal könnyen oldható sókat képez. Ezért a NO3– nem tud a kolloidokhoz kötődni, könnyen kimosódik.
Az avarrétegben és a humuszszintben, a szilárd fázisban szinte csak szerves formában kötött nitrogén található. Az ásványi talajok humuszos (A1) -szintjeiben még az össznitrogén 95%-a szerves kötésekben szerepel. Az összes nitrogén 50–60%-a könnyen mineralizálható.
Nitrogénmineralizáció. A biomasszában kötött nitrogén túlnyomórészt protein vagy proteid formájában fordul elő. Ez a nagy polimerizáltságú fehérjeanyag a hidrolízis során saját építőelemeire esik szét, amelyekből lépésről lépésre felépült. A holt szerves vegyületek mineralizációja során tehát a nitrogén egy része ismét anorganikus alakban, mint ammónia jelenik meg. Ez a szervesnitrogén–ammónia-átalakítás az ammonifikáció. Az egyensúlyi viszonyok miatt gyakorlatilag ammónia nem fordul elő savanyú pH-tartományban, 8,4 pH fölött ezzel szemben jelentős a gáz formájú ammóniaveszteség.
A nitrifikációt mikroorganizmusok végzik, amelyek a rendelkezésre álló ammó-niát nitráttá oxidálják. Mivel a nitrátot a növények szívesen hasznosítják, így e folyamatnak nagy a jelentősége. A nitrifikálók olyan aerob légző baktériumok, amelyek redukált szervetlen vegyületek (NH3, NO2–) kémiai oxidációs energiáját hasznosítják, és a levegő szén-dioxidjával, mint egyedüli szénforrással, szénautotróf életmódot folytatnak. Élettani szempontból két csoporba sorolhatók: a Nitrosomo-nas, Nitrosococcus, Nitrosolobus mikroszervezetek végzik az ammónia nitritté alakítását, a Nitrobacterek pedig a nitrit nitráttá
							oxidálásában tevékenykednek. A nitrifikáció semleges és alkalikus közegben, jó oxigénellátás mellett optimális. 5 pH alatt, de különösen 4 pH alatt a talajban nitrifikáció már nem megy végbe. A nitrifikálók aktivitását a nagy humusztartalom is kifejezetten gátolja. Ennek az az oka, hogy a humusz ioncserélőként hat, megköti a NH4+-t, így a mikroorganizmusok nem képesek azt kicserélni. Gyorsabb a nitrifikáció meleg (30–35 °C), nedves viszonyok között, tehát tavasszal és ősszel tapasztalható a nitrátképződésben a maximum, nyári száraz napokon és télen pedig nagyon lelassul.
Egyes növényeknél jelentős többletnitrogén-forrás lehet a gyökereken szimbiózisban élő baktériumok, illetve sugárgombák által megkötött nitrogén. A hüvelyesek gyökerén a Rhizobiumok, az égerén egyes sugárgombák képesek nitrogénkötésre.
Mivel a mineralizáció mikrobiológiai folyamat és a baktériumok a könnyen bontható tápanyag jelenlétekor gyorsan szaporodnak, a bontás során a mineralizált nitrogén egy részét a mikrobák saját sejtjeik felépítésére használják, a nitrogén immobilizációja következik be. A fehérje kb. 51% szenet, 17% nitrogént tartalmaz, a C/N arány 3. Tekintettel arra, hogy sok baktérium burkot képez maga körül, az avarban az anyagcseréhez a 10 C/N, és a 100 C/P arány fedezi legjobban az igényeket. Ez a viszony alakul ki a humuszban a biológiai humifikálódás következtében. Figyelembe véve még azt is, hogy a baktériumok az energiaigényük fedezésére szolgáló szénforrás felét ellélegzik, a 20 C/N és 200 C/P arány optimálisnak mondható.
Ennek megfelelően a levélavar lebontási lehetőségét a C/N alapján megítélhetjük.
	C/N 12–25: könnyen bomlók: bodza, éger, akác, kőris, szil, fekete nyár, málna, a legtöbb lágyszárú, pl. csalán, 

	C/N 25–40: közepesen bomlók: hárs, fűz, madárcseresznye, balzsamos nyárak, gyertyán, juhar, rezgő nyár, nyír, 

	C/N 40 fölött: nehezen bomlók: tölgyek, bükk, duglászfenyő, lucfenyő, erdei-fenyő, vörösfenyő.



A nehezen bomló avarú fafajoknál a tág C/N arány mellett más lebontást gátló tulajdonságok, mint a fenolok magas aránya, csekély bázistartalom és nehezen lebontható cserzőanyag-fehérje-komplex képződése játszik jelentős szerepet.
A nitrátredukció a nitrifikáció fordítottja. Ezt a legtöbb növény el tudja végezni, úgyhogy a nitrát teljes értékű nitrogénforrás a fehérjeszintézishez. Egyes baktériumok, pl. a Pseudomonasok, Achronobacter, Bacillus és Mikrococcusok oxigén hiányában a nitrátot tudják oxigénforrásként felhasználni.
Denitrifikáció alatt a nitrátkészletek N2, N2O vagy NO alakban bekövetkezett, gáz halmazállapotú nitrogénveszteségét értjük, amely főleg, de nem szükségszerűen biológiai hatásra megy végbe. A nitrátlégzés biológiai denitrifikációhoz vezet, ahol N2 vagy N2O szabadul fel. A denitrifikáció nemcsak a vízzel telített, leve-gőtlen, oxigénszegény talajokon mehet végbe, hanem jól levegőzött talajokon is, ha a talajoldatnak nagy az ammóniakoncentrációja. 
Erdei ökoszisztémában kialakult egyensúlyi állapotban móder- és nyershumusz esetén a denitrifikáció alacsony szintű, mert a fák nitrogénfelvétele következtében a talajoldat nitrátkoncentrációja igen csekély. 
A nitrogénformák átalakulási folyamatait mutatja be a 36. ábra.
							Ezen folyamatok csak a mikroorganizmusok és a növények közreműködésével és enzimek katalizálása révén zajlanak le. A légköri ülepedéssel az erdei ökoszisztémák valószínűleg számottevő további nitrogénbevételi forrással rendelkeznek (lásd a vonatkozó fejezetben).

36. ábra - Nitrogén-körforgalom (Delwiche, 1970 után Gisi, 1990)
[image: Nitrogén-körforgalom (Delwiche, 1970 után Gisi, 1990)]




A foszfor körforgalma



A foszfor körforgalmában fontos szempont a nitrogénnel ellentétben, hogy nincs jelentős kimosódás a talajból és gáz alakú foszforveszteséggel gyakorlatilag nem kell számolnunk. A foszfor gyengén oldódó, stabil, szervetlen vegyületek (kalcium-, vas- és alumínium-foszfátok) formájában vagy adszorbeálva és kelátkötésekben van jelen a talajban. Ezek a vegyületek a növények számára csak részben hozzáférhetők, ezért gyakran léphet fel foszforhiány, elsősorban erősen meszes vagy erősen savanyú talajokon. A talajok összes foszfortartalma az irodalmi adatok szerint 17–1400 mg/kg (Győri, 1984). A növények a foszfort foszfát formájában veszik fel. A talaj foszfortartalma a talaj termőrétegében szervetlen és szerves foszforvegyületekre osztható. A felvett foszfor a növényekbe ionként főleg észterkötésekbe épül be (nukleotidok, foszfatidok). Köny-nyen mozgósítható tápelem, leginkább a reproduktív szervekben halmozódik fel (37. ábra). Az ismételten a talajba került szerves foszfor több minerealizációs lépés végén foszforsav formájában szabadul fel és a talaj kationjaival leggyakrabban nehezen oldható foszforvegyületté alakul (Müller, 1965). A szerves foszfor mellett a szervetlen vegyületek felvehetővé válásában ismét jelentős szerepük van a mikrooganizmusoknak.

37. ábra - Foszforkörforgalom (Stewart, 1981 után módosítva)
[image: Foszforkörforgalom (Stewart, 1981 után módosítva)]




A kén körforgalma 



A kén mind biológiai, mind geokémiai szempontból a mozgékony elemek közé tartozik az ökoszisztémában, ahol viselkedését leginkább a nitrogénéhez lehet hasonlítani, míg a fotoszintetizáló növények és az állatvilág aránylag kisebb mennyiségben hasznosítja. A kén különböző vegyületei számos baktérium- és gombafajnak szolgálnak energiaforrásul. A talajokban a kén összes mennyisége átlag 100–500 mg/kg, aminek kb. fele oldható. A talajban a szerves nitrogén és a szerves kén aránya 9:1, függetlenül a humuszformától, a pH-tól és a humusztartalomtól. 
A növények a ként a talajból szulfátionként, a levegőből kén-dioxidként veszik fel. A növényekben a szerves kötésű kén aminosavakban fordul elő, aránylag kis mennyiségben. A C/S arány kb. 15:1. A kén a növények leveleiben és magjaiban halmozódik fel (38. ábra).

38. ábra - Kénkörforgalom (Brady, 1974 után módosítva)
[image: Kénkörforgalom (Brady, 1974 után módosítva)]



A nitrogénhez hasonlóan a kén mineralizációjakor is távozhat a kén gáz formában a levegőbe. Feltételezve, hogy a növényekben levő kén 10%-a a mineralizáció folytán a levegőbe kerül, ez Európában 2–4 kg/ha/év kénnek felel meg. Az antropogén eredetű légköri kén a kéntartalmú fosszilis tüzelőanyagok elégetésére vezet-hető vissza (lásd az 52. ábrát). A magyarországi kén-dioxid-ülepedés átlagosan 23 kg/ha/év, míg a hat legnagyobb város területén 64 kg/ha/év (Mészáros, 1987). Szennyezetlen afrikai területeken 1 kg/ha/év.

Egyéb fontosabb elemek körforgalma 



A kálium leggyakrabban földpátok, csillámok és agyagásványok rácsaiban fordul elő akár 2–3%-ban is. Ennek csak igen kis része (0,1%) hozzáférhető a növények számára, mert a növények csak a talajban adszorbeált és oldott formában jelenlevő káliumionokat képesek felvenni. Jól mobilizálható, fiatal szövetekben, kéregparenchímában felhalmozódhat. A növény képes az idősebb sejtjeiből, szöveteiből a fiatalabbakba transzportálni. 
A magnézium a dolomitban, szilikátokban, szulfátokban és kloridokban található elsősorban. Oldott és adszorbeált állapotban van jelen a talajban. Erősen savanyú termőhelyeken Mg-hiány léphet fel. A növények Mg2+-ionként veszik fel, a klorofillban szerves kötésekben fordul elő. A levelekben halmozódik fel leginkább. A kálimhoz hasonlóan könnyen mobilizálható. 
A kalcium a karbonátok, a gipsz, a foszfátok és a szilikátok (földpátok) mállástermékeként kerül a talajba, ahol oldott vagy adszorbeált formában van. A talajból köny-nyen kilúgozódik. A növények passzívan Ca2+-ionként veszik fel, és a levelekbe, kéregbe és idősebb részekbe raktározzák. Hazai erdőállományokban hiánya nem jelentős. 
A talajban található egyéb fémek egy része kis mennyiségben szükséges a növények (pl. Cu, Co, Fe, Mn, Mo, Na, Zn) és az állatok (pl. As, Cu, Co, Fe, Mn, Mo, Na, Zn, Cr, Ni, Se, Sn, V) számára, más részét nem használják fel az élőlények. A talajokban a fémek általában a szilikátok rácsaiban, szulfidokban és a kolloidok felületén adszorbeálva fordulnak elő, illetve jó kötődésük miatt dúsulnak és halmozódnak fel. Felhalmozódásuk különösen veszélyes lehet, mivel az utóbbi évtizedekben a légkörből nagy mennyiségű fém ülepedett ki (Mészáros et al., 1993) és emiatt koncentrációjuk folyamatosan nőtt a talajban. 
A növények a fémeket a talajból nem kötött, illetve adszorbeált formában, hanem oldott formában veszik fel. Ha a talaj kémhatása megváltozik, megnő az oldatban lévő fémkoncentráció, így pl. savanyodás miatt alumíniumtoxicitás léphet fel.
A fák az egyes fémekkel szemben eltérően viselkednek. Egyes elemeket, így az As-, a Cr-, a Hg-, a Pb- és a Sn-t csak kis mennyiségben veszik fel, másokat, így a Ni-, Cd-, és a Ti-t a talajhoz képest feldúsítanak. Ennek ellenére a talajban nagy felhalmozódás kell ahhoz, hogy a káros hatás a fákon is kimutatható legyen, ami arra utal, hogy a növények a legtöbb elemet képesek szelektív módon felvenni. 
Az erdei ökoszisztéma elemkörforgalmába egyszer már bekerült fémek tartósan ott maradnak. Ennek oka az, hogy a növények elpusztulása után a fémek a talajban komplexek formájában lekötődnek a szerves anyaghoz, kimosódásuk csekély. Az erdei ökoszisztéma fokozott fémterhelésével kell számolnunk a szennyező források (utak, kohók, cementgyárak, erőművek stb.) közelében, mert a fémek csak kis távolságra kerülnek a szennyező forrástól. 
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A producens szervezetek funkcionális típusai
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A növénytársulásokkal foglalkozó fejezet térbeli és időbeli eloszlási viszonyokkal foglalkozott. A fajösszetétel, a szintezettség, a diverzitás stb. a vegetáció strukturáltságát (felépítettségét) jellemzik különböző szempontok szerint. A producensek működési folyamataira utaló funkcionális jellemzők a táplálkozási szinten átáramló energia és anyag megkötésének hatékonyságával, a folyamatok gyorsaságával kapcsolatosak, mint a produktivitás, az energiahatékonyság és a tartózkodási idő, az anyagkicserélődési arány stb.
Funkcionális jellemzőik alapján az ökoszisztéma anyag- és energiaforgalmában részt vevő fajok ún. funkcionális típusokba sorolhatók. A funkcionális típusok fogalma a zoológiában született meg, ahol alkalmazása a markánsan differenciált táplálkozási kapcsolatok miatt aránylag egyszerűbb, mint növények esetében. A globális léptékben jól érzékelhető összefüggés az éghajlat és a vegetáció összetétele között valószínűsíti, hogy a növényfajok is csoportosíthatók aszerint, hogy az anyag-energia-áramlásban milyen szerepet töltenek be. A szerep az élőhelyen rendelkezésre álló feltételek függvénye. Az elegyes lomberdők sűrű koronaszintje fotoszintézishez elegendő energiamennyiséget csak lombtalan állapotban enged a talajszintre, így az ott megtelepedő lágyszárúak ennek a maradék energiának a hasznosítására rendezkedtek be a geofiton életmódra. Ezzel szemben a fényigényes fafajok túlélésükhöz a teljes fotoszintetikusan aktív radiációt igénylik, az árnyékolt szintbe szorulva elpusztulnak. A trópusok forró klímájában, 8–10 hónapos száraz évszak mellett a fás cserjék képesek a legeredményesebben a feltételeket hasznosítani stb. Úgy tűnik, hogy a producensek szintjén a funkcionális típusok elsősorban nem az anyagforgalommal, hanem a rendelkezésre álló energiamennyiséggel, illetve az anyagforgalomhoz elengedhetetlen vízellátás mértékével hozhatók összefüggésbe. Ebben az értelmezésben funkcionális csoportként foghatók fel a növényi életformák.
A Raunkiaer-féle életformák finomításának tekinthetők azok a növényi funkcionális csoportok, amelyeket Box (1981) fejlesztett ki. A különböző klímatényezőket figyelembe vevő modell alapján elkülönített csoportba sorolja pl. a lombfák közül a mediterrán örökzöldeket, a mérsékelt övi lombhullatókat, a boreális lombhullatókat; a tűlevelűek közül a mérsékelt övi fenyőket, a mocsári, illetve boreális lombhullató tűlevelűeket stb. A közép-európai elegyes erdő körülményeit tekintve a fényhasznosítás módja látszik elsődlegesen csoportosítani a növényfajokat; eszerint a megközelítés szerint az egyes erdőszinteket alkotó fajok (felső és második koronaszint, cserjeszint, lágy szárú szint, mohaszint fajai) valamint a zuzmók, liánok és epifiták voltaképpen a producens közösség funkcionális típusainak felelnek meg.
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Az autotróf növényzet szervesanyag-termelési folyamatainak terméke az elsődleges produkció, szemben a másodlagos produkcióval, amelynek során a heterotróf állatok a növényi szerves anyagokat saját testükké alakítják át. A folyamatok sebessége (időegységre vetített intenzitása) a produktivitás, eredménye pedig a produktum; mindkettőt egységnyi területre szokás vonatkoztatni (Hortobágyi-Simon, 1981, Begon et al., 1986).
A növények által megtermelt összes szerves anyag, illetve megkötött energia a bruttó elsődleges produktum (BEP). Ennek egy részét maguk a növények saját respirációjukra (NR) használják fel. A fennmaradó rész az ún. nettó elsődleges produktum (NEP). Ennek mintegy a fele a lebontó folyamatok (LR), kisebb része (kb. 5%) a konzumensek (a növényevő és ragadozó állatok, AR) légzése során használódik fel. A maradék (I) felhalmozódik, és növeli az élőlények szerves anyagának mennyiségét.
Az élőlényekben adott időpontban (t) területegységen található összes szerves anyag mennyisége a biomassza (BM). Ez a növények tömegének (fitomassza, FM), az állatokénak (zoomassza, ZM) és az egyéb élőlények tömegének (EM) az összege. A legtöbb élőlénynek azonban vannak ténylegesen élő, illetve holt részei (az erdei ökoszisztéma biomasszájában pl. igen jelentős tételt képező elhalt fatest), ez utóbbit nekromasszának
						(NM) hívjuk[2].
A nekromassza nem azonos az elhalt szerves anyaggal (ESZA), ami az elhalt növényi és állati szervezeteket, a lehullott leveleket, a humuszt stb. foglalja magában. Az elhalt szerves anyag a biomasszának – az élőközösség típusától függően – töredéke, de többszöröse is lehet. Az elhalt szerves anyag sorsa az, hogy vagy lebomlik, vagy elég (pl. erdőtüzekben), s így bezárul a bioszféra anyag- és energia-körforgalma, vagy pedig eltemetődik (pl. kőolaj- és szénmezőkben).
Adott területen a szerves anyag mennyisége, illetve időegység (t = t2–t1) alatt bekövetkező változása a fenti jelölések felhasználásával a következő összefüggésekkel adható meg:
BMt = FMt + ZMt + Emt,
BEP t = NEP t + NR t,
NEP t = LR t + AR t + I t,
BMt2 = BMt1 + I t – ESZA t.
A szárazföldön az elsődleges produkció révén évente és hektáronként átlagosan mintegy 3,4 tonna szerves anyag keletkezik, és m2-enként 6250 kJ energia kötődik meg. A másodlagos produkció, mint már említettük, az elsődlegesnél kb. egy nagyságrenddel kisebb (Begon et al., 1986). Mind az elsődleges, mind a másodlagos produkció az ökoszisztéma-típustól függően természetesen nagyon eltérő intenzitású (28. táblázat). Megfigyelhető, hogy az erdők a legproduktívabb ökoszisztémák: produktivitásuk jóval több, mint akármelyik más szárazföldi formációé, és egy nagyságrenddel nagyobb, mint a tengeri ökoszisztémáké. A művelt területek produkciója is csak mintegy fele az erdőkének.

28. táblázat - A Föld főbb ökoszisztéma-típusainak produktivitási és biomasszaadatai (Whittaker, 1975 után)
	Ökoszisztématípus
	Terület
(millió km2)
	Fajl. nettó produktivitás (t/ha év)
	Világ összes (milliárd t/év)
	Fajl. biomassza (t/ha)
	Világ összes (milliárd t/év)

	terj.
	átl.
	terj.
	átl.
	

	Trópusi esőerdő 
	17,0
	10–35
	22
	37
	60–800
	4
	765

	Trópusi l. hull. erdő 
	7,5
	10–25
	16
	12,0
	60–600
	3
	260

	Mérs. övi fenyőerdő 
	5,0
	6–25
	13
	6,5
	60–2000
	3
	175

	Mérs. övi lomberdő 
	7,0
	6–25
	12
	8,4
	60–600
	3
	210

	Boreális erdő 
	12,0
	4–20
	8
	9,6
	60–400
	2
	240

	Fás-cserjés területek 
	8,5
	2,5–12
	7
	6,0
	20–200
	6
	50

	Szavanna 
	15,0
	2–20
	9
	13,5
	2–150
	4
	60

	Mérs. övi puszták 
	9,0
	2–15
	6
	5,4
	2–50
	1
	14

	Tundra és alpesi ter. 
	8,0
	0,1–4
	1,4
	1,1
	1–30
	6
	5

	Félsivatag, sivatag 
	18,0
	0,1–2,5
	0,9
	1,6
	1–40
	7
	13

	Szélsőséges homok- és sziklasivatag, jeges ter. 
	24,0
	0–0,1
	0,03
	0,0
	0–2
	0
	0,5

	Művelt területek 
	14,0
	1–35
	6,5
	9,1
	4–120
	1
	14

	Mocsarak 
	2,0
	8–35
	20
	4,0
	30–500
	1
	30

	Tavak, folyók 
	2,0
	1–15
	2,5
	0,5
	0–01
	0
	0,05

	Összes szárazföldi 
	149,0
	
	7,73
	115,0
	
	1
	1837

	Összes tengeri ökosziszt. 
	361,0
	
	1,52
	55,0
	
	0
	3,9

	Föld összesen 
	510,0
	
	3,33
	170,0
	
	3
	1841





Az egységnyi területen található biomassza tekintetében az erdők szintén előkelő helyet foglalnak el. Ugyanakkor meg kell jegyezni, hogy ennek oka részben az, hogy az erdők legnagyobb tömegét alkotó fák nagyrészt holt szerves anyagból állnak. 
A produktivitás és a biomassza arányait vizsgálva kiderül, hogy többnyire nem azokon a területeken található a legnagyobb fajlagos biomassza, ahol a legnagyobb a produkció. Ez azért van így, mert a biomassza mennyisége nemcsak a produkciótól, hanem az építő és a lebontó folyamatok arányától is függ. Ezt az arányt a környezeti tényezők alakítják ki. Így pl. annak ellenére, hogy a trópusi esőer-dőkben a legintenzívebb a szerves anyag képződése, a legnagyobb biomassza a mérsékelt övi esőerdőkben taláható, ahol a lebontó folyamatok sebessége viszonylag lassú. A viszonylag nagy biomassza (illetőleg nekromassza) miatt egyébként a produktivitás/biomassza hányadoa az erdők esetében átlagosan csak 0,042, más szárazföldi ökoszisztémáknál 0,29, a vízi ökoszisztémák esetében viszont 17 (Begon et al., 1986).
Ugyanolyan formáció produktivitása nagyon változó lehet a Föld különböző pontjain, pontosabban a különböző környezeti viszonyok között. Az erdők esetében megfigyelhető, hogy általában növekszik a produkció a boreális zóna felől a mérsékelt égövön keresztül a trópusok felé haladva. Közel logaritmikus összefüggés mutatható ki az éves csapadék mennyisége és a produktivitás, illetve közel lineáris összefüggés a hőmérséklet és a produktivitás között (39. ábra).

39. ábra - A szárazanyag-produktivitás összefüggése – a) csapadék mennyiségével, b) az átlagos hőmérséklettel (Begon et al., 1986 után)
[image: A szárazanyag-produktivitás összefüggése – a) csapadék mennyiségével, b) az átlagos hőmérséklettel (Begon et al., 1986 után)]



A szerves anyagot az erdő producensei nem egyenlő arányban termelik. A szerves anyag legfontosabb termelői és felhalmozói természetesen a fák. Egy középkorú cseresben folytatott hazai vizsgálat szerint (Jakucs, 1985) a vizsgált időszakban az erdő nettó elsődleges produkciójának 84%-át adták a fák, 13%-át a cserjék, 3%-át a lágyszárúak, és mintegy 0,01%-át a mohák. A föld feletti biomasszát tekintve hasonló a helyzet: 97% volt a fák, 2,6% a cserjék részesedése; a lágyszárúak részaránya 0,3%, a moháké pedig kb. 0,02% (40. ábra).

40. ábra - Egy középkorú cseres növényzetének biomasszája és produktivitása szintek, növényi testtájak szerint, valamint föld feletti és föld alatti összesítésben (Jakucs, 1985 után, módosítva)
[image: Egy középkorú cseres növényzetének biomasszája és produktivitása szintek, növényi testtájak szerint, valamint föld feletti és föld alatti összesítésben (Jakucs, 1985 után, módosítva)]



A fák biomasszája, illetve produkciója a fák főbb részei szerint tovább bontható (41. ábra, Waring–Schlesinger, 1985). A levélzet a létrejött produktum jelentős részét teszi ki: fenyőerdők éves nettó elsődleges produktumának fele, a lomboserdő-kének két harmada gyakran a levélzet termelésére fordítódik (Kimmins, 1987). Az egyes részek aránya a kortól, fajtól stb. függően jelentősen változik. Néhány hazai állománytípusra a 27. táblázat ad meg szervesanyagproduktum-adatokat.

41. ábra - Fenyőállomány nettó elsődleges produktuma (t/ha . év) (fent), valamint föld feletti biomasszájának megoszlása (%-ban) növényi részek szerint (lent) (Waring–Schlesinger, 1985 után)
[image: Fenyőállomány nettó elsődleges produktuma (t/ha . év) (fent), valamint föld feletti biomasszájának megoszlása (%-ban) növényi részek szerint (lent) (Waring–Schlesinger, 1985 után)]



A hazai erdők biomasszája és produktivitása



Becslések szerint (Führer, 1995) a hazai erdők összes fitomasszája (az erdőt alkotó növények föld alatti és föld feletti összes szárazanyaga) 1980-ban megközelítőleg 162 millió t volt. Ebből a dendromassza (a fás növények összes szárazanyaga) mintegy 110 millió t-t tett ki (34. táblázat).
Erdészeti szempontból természetesen az összes biomasszából és produktumból az a rész érdekes elsősorban, amelyet az ember valamilyen formában hasznosít. Ebből is a legfontosabb a faanyag, s a következőkben csak a faállományok fatérfogatának mérésével, a fatermelődés sebességének és a faprodukciónak a környezettel való kapcsolatával foglalkozunk.
A hazai erdők faállományának összes föld feletti fatérfogata 1992-ben mintegy 297 millió m3 volt (FM ERSZ, 1993), s a fatermelődés éves üteme (a növedék) mintegy 11 millió m3. A fák hektáronként átlagosan kb. 3–4 t föld feletti szerves anyagot produkálnak évente, ami 6–7 m3 faanyagnak felel meg. A produktivitás természetesen függ a fafajtól, a kortól, az élettelen környezeti tényezők összes-ségétől, vagyis a termőhelytől, a faállomány szerkezetétől és még másoktól is. A faanyag termelődésének sebességét, pontosabban a meghatározott korokban elért fatérfogatot, az ún. fatermést, a legfontosabb tényezők függvényében a 29. táblázat szemlélteti.

29. táblázat - A főbb hazai fafajok fatermése normál szerkezetű, egészséges faállományban, a kor és a termőhely jóságára utaló fatermési osztály függvényében
	Kor (év)
	Fatermés (m3/ha)

	KST
	KTT
	B
	A
	NNY
	EF

	I.
	VI.
	I.
	VI.
	I.
	VI.
	I.
	VI.
	I.
	VI.
	I.
	VI.

	10
	38
	21
	
	
	27
	11
	146
	49
	343
	37
	
	

	20
	165
	76
	105
	60
	120
	46
	327
	104
	740
	75
	256
	103

	30
	318
	132
	208
	97
	239
	84
	463
	143
	
	
	429
	183

	40
	473
	183
	343
	143
	382
	125
	563
	173
	
	
	580
	253

	50
	614
	228
	483
	191
	541
	170
	
	
	
	
	713
	313

	60
	738
	266
	617
	238
	708
	217
	
	
	
	
	827
	364

	70
	842
	297
	743
	282
	876
	264
	
	
	
	
	926
	408

	80
	928
	323
	859
	323
	1039
	311
	
	
	
	
	1014
	447

	90
	1002
	345
	965
	361
	1194
	356
	
	
	
	
	1093
	482

	100
	1062
	364
	1062
	395
	1338
	398
	
	
	
	
	1165
	514




(Az adatok az egyes fafajokra készített fatermési táblákból származnak. I.: a legjobb fatermési osztály; VI.: a leggyengébb fatermési osztály jele. KST: kocsányos tölgy, KTT: kocsánytalan tölgy; B: bükk; A: akác; NNY: nemesnyár; EF: erdeifenyő


Faállományok produkciójának meghatározása[3]



A faanyag mennyiségét – mint ahogy az előbbiekből is kiderül – mérhetjük a biomasszánál használt, egységnyi területre vonatkozó súly mértékegységében, ennél sokkal gyakoribb azonban a területegységre eső térfogat, mégpedig a m3/ha mértékegység használata. Ökológiai szempontból az összes faanyagnak, a föld feletti és a föld alatti összegének volna jelentősége. Az erdőgazdálkodás során azonban csak a területegységre eső föld feletti (még pontosabban a vágáslap feletti) fatérfogat (V) hasznosul, és ezt a mennyiséget a legkönnyebb megmérni is. Az erdészeti ökológia legtöbb produkcióbiológiai megfigyelése is ezért a vágáslap feletti fatérfogat mérésén alapul.
A biomassza és a produkció mérésére leggyakrabban alkalmazott eljárás az, amikor egy adott mintaterületen található összes élőlény súlyát megmérik (ekkor természetesen az élőlények többnyire elpusztulnak). Mivel a mérés igen nagy munkaigényű, az esetek többségében mintavételes eljárásokat kell alkalmazni. Mivel a biomassza térbeli eloszlása nagy változatosságot mutat, általában nehéz teljesíteni a mintavétel reprezentativitására vonatkozó követelményeket, ezért a mért adatokat legtöbbször nagy bizonytalanság terheli.
Valamivel egyszerűbb egy faállomány föld feletti fatérfogatának (élőfakészle-tének, V) a megmérése, ami egyenlő az összes faegyed térfogatának az összegével. A faegyedek térfogatának meghatározásához az a törvényszerűség használható fel, hogy a fák magassága (h) és mellmagasságban mért átmérője (d), valamint föld feletti térfogata (v) között viszonylag szoros geometriai összefüggés áll fenn. Ez az összefüggés azonban fafajonként változik, és függ a faállomány szerkezetétől is. Az összefüggést átlagos viszonyokra fafajonként ún. fatérfogat-táblák (pl. Sopp, 1973), illetve fatérfogat-függvények (pl. Király, 1978) adják meg. Ezzel a módszerrel tehát valamennyi fa átmérőjét és magasságát megmérve, becsülhető egy adott erdő faállományának föld feletti térfogata.
A faállományok fatérfogatának időbeli változását (IV) körültekintően kell definiálni. Mindenekelőtt azt szükséges hangsúlyozni, hogy a változás nem pusztán a növekedés eredménye, vagyis nemcsak az időszak alatt keletkezett összes faanyag (PDt) nagyságától függ, hanem az elhalt faanyag (a faterméstanban – helytelenül használt – mortalitás, MDt) nagyságától is, sőt még attól is, hogy a vizsgált időszak alatt mennyi faanyagot termeltek ki a faállományból (KDt):

IV = PDt – MDt – KDt

P egy adott korig elért, vagy egy teljes termesztési ciklusra összegezett értékét fatermésnek, K-ét pedig összes előhasználatnak hívják. P és M valamely rövidebb időszakra számított különbsége, vagyis a hasznosítható faanyag gyarapodásának mértéke, az ún. növedék. Az 5 vagy 10 évre, vagy más korszakra vonatkozó növedéket korszaki növedéknek, ennek egy évre átlagolt értékét korszaki átlagnövedéknek nevezzük. Konkrét évek növedékeit folyónövedéknek vagy egyszerűen csak növedéknek hívjuk.
Természetesen definiálható bármely más méret növedéke is. Ha azonban nem a fatérfogat növedékéről van szó, mindig meg kell adni, hogy a növedék milyen méretre és milyen időszakra vonatkozik (pl. az átmérő 5 éves korszaki átlagnövedéke).
A folyónövedék alakulása – legalábbis egykorú, elegyetlen állományokban – a kor függvényében hasonló ahhoz, mint ami a 41/a ábrán az összes nettó elsőd-leges produktumra vonatkozóan látható (a legfelső görbe): a növedék fiatal korban alacsony, majd szintén viszonylag fiatalon elér egy maximumot, és ezután folyamatosan, de lassan csökken. A növedékgörbe alakja természetesen attól függően változik, hogy milyen méretnek a növedékét vizsgáljuk.
A fanövekedés és a termőhely néhány összefüggése



A fák és faállományok növekedését adott fafaj esetén a fák élettelen környezete, a termőhely alapvetően meghatározza. Ebből adódik, hogy a termőhely ismeretében meg lehet becsülni, hogy milyen produkcióra képes ott egy adott fafaj, de ismerve egy faállomány növekedését, többé-kevésbé pontosan következtetni lehet a termőhely jóságára is. Mindkét irányú következtetést használják a gyakorlati er-dőgazdálkodás során. A termőhely minél pontosabb ismeretének ezért az erdő-gazdálkodásban nagy jelentősége van.
A termőhely és a faprodukció közötti kapcsolatok gyakorlati alkalmazását a kapcsolatokat közelítőleg modellező táblázatok segítik. Ezeket a táblázatokat („Az egyes termőhelytípusokban alkalmazható célállománytípusok és azok várható növekedése”, Járó, 1973) sok megfigyelés és vizsgálat alapján állították össze. A táblázatok egy terület termőhelytípus-változatának ismeretében a területen egy vagy több fafajt javasolnak termesztésre, és becslést adnak arra vonatkozóan is, hogy az ültetés után, megfelelő kezeléseket alkalmazva, milyen lesz a faállomány várható faprodukciója.
A fák növekedéséből a termőhely jóságára való következtetéshez a faállomá- nyoknak nem minden jellemzője alkalmas. Láttuk, hogy a fatérfogat nemcsak a produkciótól, hanem más folyamatoktól is függ. Hasonló vonatkozik az állomány átlagos átmérőjére. A fatermést általában nem ismerjük, hiszen a legtöbbször nincsenek információink a vizsgálat előtt elhalt és kivágott fák mennyiségéről. A fák átlagmagassága azonban olyan jellemző, amelyre az említett folyamatoknak csekély hatása van: az állomány átlagmagassága az állomány gyérülésekor vagy gyérítésekor is alig változik. Az átlagmagasság alakulására ezért – az öröklött tulajdonságok mellett – döntő hatása csak a termőhelynek van. A termőhely jóságának minősítésére tehát alkalmas a fák magassága, már csak azért is, mert viszonylag könnyű mérni. Mivel azonban a magasság a kortól is függ, ezért a termőhely jóságát a kor figyelembevételével kell meghatározni. A meghatározáshoz azonban még szükség van egy viszonyítási alapra is. Erre legtöbbször a fák legfőbb növekedési jellemzőinek modellezésére szolgáló ún. fatermési táblák (pl. Sopp, 1973) vagy fatermési függvények (pl. Gál, 1978) használatosak. A termőhely jóságát ezekkel egy – fafajtól függő – referenciakorra elért magassággal adják meg. Ezt a magasságot (pl. 25 m 100 éves referenciakorban) az itthoni szaknyelvben fatermési foknak, a nyugati szakirodalomban „termőhelyi osztálynak” (angolul site index) nevezik.
Az említett modellek nagy része – így a ma hazánkban alkalmazott fatermési táblák is – a termőhely jóságát mutató másik mennyiséget, az ún. fatermési osztályt is használják a termőhely jellemzésére. Ez egy adott korra a legjobb termőhelyen elméletileg elérhető legnagyobb és a leggyengébb termőhelyen mérhető legkisebb magasság (pl. 50 éves korban 28, illetve 13 m) által meghatározott tartományon belül mutatja a vizsgált állomány magasságának relatív helyét. Az említett magassági tartományt (példánkban 15 m) általában 6 mezőre szokták osztani, s ezeket nevezik fatermési osztályoknak (egy 24,5 m magas faállomány így pl. a 23 és 25,5 m közé eső második fatermési osztályba tartozik). Szükséges megjegyezni, hogy a mezőkre osztás (a mezők szélessége) azonban önkényes, és nem a termőhelyi viszonyokból kiindulóan történik. Ezért a fatermési osztályok és a termőhely közötti összefüggések nem mindig olyan szorosak, mint azt feltételezik.
Az említett fatermési modelleket arra is fel lehet használni, hogy egy tetszőleges korra elért magasságból következtetni lehessen a faállomány fatérfogat-produktivitására. E modellek ugyanis összefüggéseket teremtenek a kor és a magasság, illetve más állományjellemzők (pl. növedék, egyedszám, átlagátmérő stb.) között. Az egyes jellemzők kor szerinti alakulását leíró függvények jellegzetes lefutású görbék, amelyek alakja nem vagy kismértékben, az egyes korokhoz tartozó értékei viszont nagymértékben függenek a fatermési foktól vagy fatermési osztálytól. Ezért adott kor és magasság alapján kiválasztható a termőhelyre jellemző görbe, amelyről egy tetszőleges másik korhoz leolvasható a fatermés vagy az állomány bármely fontosabb jellemzője.
Sajnos e modellek még nem tartalmaznak adatokat a mortalitásra vonatkozóan, ilyen adatokból ugyanis e modellek tervezésekor még kevés állt rendelkezésre. Ebből a szempontból, de más tekintetben is részletesebben tárják fel a termőhelyi tényezők és a fanövekedés összefüggéseit az ún. folyamatmodellek. E modellek kialakítása még új kutatási iránynak számít, részleges eredményekkel.





[2]  A fitomassza az eddigi definíciók értelmében felosztható fitobiomasszára, vagyis élő növények élő részeire, és fitonekromasszára, amely az élő növények holt részeinek szerves anyaga. Hasonlóan tovább osztható a ZM és az EM is.

[3]  Több fajból álló, többkorú faállományban lényegében ugyanazok a törvényszerűségek alkal-mazhatók. Tekintettel azonban arra, hogy ezeknek az állományoknak igen összetett a szerkezete és ezért bonyolultak a bennük megfigyelhető összefüggések is, a továbbiakban csak a viszonylag egy-szerű szerkezetű, egykorú, elegyetlen, vagyis egy fafajból álló faállományokat elemezzük.
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A konzumens szervezetek táplálkozási kapcsolatai

Traser, György
Soproni Egyetem





Számos erdei állat (őz, szarvas, lombfogyasztó hernyó) táplálkozik közvetlenül és kizárólag növényekből. Ezeket herbivoroknak, fitofágoknak nevezzük, és mint primer konzumenseket elkülönítjük a belőlük élő ragadozóktól vagy szekunder konzumensektől. Természetesen a 2. rendű konzumensek is zsákmányai lehetnek újabb ragadozóknak, amelyeket 3. rendű konzumenseknek, majd az ezekből táplálkozókat 4., illetve 5. rendű konzumenseknek tekinthetjük. Egy macskabagoly, amely erdei cickányt ragadoz, 3. rendű konzumens, az őt széttépő uhu már 4. rendű, míg az uhun élő parazita 5. rendű konzumens szervezet. A példából is látható, hogy a fogyasztók rangsorolása nem definiálható mindig következetesen. Ugyanaz a szervezet egyszerre több kategóriába is besorolható. Sok poloska szívogat növényi nedveket, de alkalmanként rovarlárvákat is zsákmányolnak. A cinegék és a pintyfélék esetében a táplálékforrás szezonálisan változik: nyáron fiókáikat rovarokkal táplálják, majd télen sok magot fogyasztanak.
Ezeket a köztes eseteket ezért fakultatív carnivor (húsevő), más esetekben fakultatív parazita szervezeteknek nevezzük. Ilyen a gyötrő szúnyog, ahol a lárva algákkal és baktériumokkal táplálkozik, míg az imágó (kifejlett rovar) közismert vérszívó. Az ismétlődő zsákmányolás majd zsákmánnyá válás nyomán hosszabb-rövidebb táplálékláncok képződnek, ahol az első tag minden esetben producens, a második tag pedig primer konzumens. A tápláléklánc pontos sorrendje azonban nem határozható meg, mert sok „vagy-vagy” választási lehetőség van benne. Ez már a primer konzumensek esetében is jól látszik, ugyanis minden növényfajt több állatfaj fogyaszthat. A valóságban ezért inkább „táplálékhálók” – és nem „láncok” – találhatók a természetben.
A producensek és konzumenseik tekintetében az evolúció során mindkét oldalon előnyhöz juttatta azokat a fajokat, amelyek sikeresen alkalmazkodtak a táplálkozási kapcsolathoz. A koevolúciós kapcsolatokat a lombfogyasztó rovarok koevo-lúciója példáján részletesebben tárgyaljuk. Az esetek többségében a növény –konzumens kapcsolat csak a konzumens számára előnyös (kivétel pl. a beporzással összefüggő mutualista kapcsolat). A tápnövény hatékony fogyasztására és szerves anyagának asszimilációjára irányuló evolúcióval szemben a növények oldaláról is megfigyelhetők védekezési stratégiák a konzumensekkel szemben, így pl. minőségileg alacsony tápértékű biomassza termelése, időbeni, vagy térbeli kitérés a fogyasztó szervezet elől (pszeudorezisztencia), vagy magas toleranciaszint elérése, ami azt jelenti, hogy a károsodásokat, pl. a lombvesztést, a vitalitás lényeges csökkenése nélkül elviselik. Ebben a fejezetben a rovar és tápnövénye kapcsán mutatjuk be a védekezés különböző módozatait.
Végül sokkal több esetben vannak rejtett összefüggések, kölcsönös egzisztenciális előnyök (mutualizmus) a növény és fogyasztója között, mint ahogy azt korábban gondolták. A növény és fogyasztója kapcsolatában megnyilvánuló evolúciós hatások, ahogy az eddigiek alapján érzélkelhető, korántsem vezetnek egyfajta egységesítés felé, sokkal inkább az élővilág komplexitását, a biológiai diverzitás mértékét fokozzák.

Az erdő mint a fogyasztó és lebontó szervezetek élőhelye

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





Az erdő konzumens és destruens diverzitást meghatározó szerepe



Az erdei ökoszisztéma minden más ökoszisztématípusnál sokrétűbb és változa-tosabb élőhelyeket képes kínálni. A fogyasztók élőhely- és hasznosítási lehetőség-választékát meghatározza az erdőállományt alkotó fafajok összetétele, elegyaránya, koreloszlása, a felújulási lékek, idős és pusztuló egyedek eloszlása, az állomány vertikális struktúrája (koronaszintek száma, a cserje- és lágy szárú szint megléte). Fontos szerepet játszik a területi kiterjedés, a terület alakja, mozaikossága, ezen belül a szegélyterületek nagysága, továbbá az erdőben található másodlagos vagy egyéb „kis” élőhelyek, így pl. tisztások, elpusztult, korhadó fatörzsek, odvak, talajegyenetlenségek, kotoréknyílások stb. megléte. Zoológiai értelemben kedvező az elegyesség, a változatos koreloszlás, az idős állományrészek nagy aránya, valamint a fényigényes, kevésbé záródó koronaszintű fafajok (tölgy, erdei-fenyő) jelenléte, mivel a hasznosítatlan fény- és melegmennyiség nagyobb aránya miatt változatosabb állományszerkezetet tesznek lehetővé.
Különösen a szűk fajspektrumra vagy egyetlen fajra specializált konzumensek (monofág, sztenők fajok) szempontjából jelentős a tápnövények, így elsősorban a domináns fafajok faji összetétele; a polifág (euriők) fajok a táplálékbázisként szolgáló faj megritkulásával könnyebben átváltanak más fajokra. A tápnövényre specializáltság a rovarok esetében különösen jól tanulmányozható: a faállomány fa-fajösszetétele és a rovarfaunája példáján az állományalkotó fafaj konzumensdiverzitásra gyakorolt hatását a 30. táblázat mutatja be. A rovarok különös jelentősége miatt ezzel a konzumens-csoporttal a következőkben külön fejezet foglalkozik.

30. táblázat - A fontosabb fanemzetségeken élő herbivor rovarok száma Nagy-Britanniában (Kennedy és Southwood, 1984), Németországban (Altenkirch, 1986) és Magyarországon (Csóka Gy. adatai)
	Megnevezés
	Nagy-Britannia
	Németország
	Magyarország

	Acer 
	46+38*
	–
	178

	Alnus 
	135
	–
	209

	Betula 
	330
	164
	305

	Carpinus 
	50
	–
	101

	Crataegus 
	204
	–
	222

	Fagus 
	94
	96
	147

	Fraxinus 
	65
	–
	81

	Picea 
	70
	150
	131

	Pinus 
	171
	162
	169

	Populus 
	186
	85+67**
	197

	Prunus 
	147
	–
	317

	Quercus 
	423
	298
	629

	Robinia 
	2
	–
	12

	Salix 
	445
	218
	458

	Tilia 
	53
	–
	137

	Ulmus 
	117
	79
	127




  * Kennedy és Southwood (1984) külön említik az Acer campestre és az A. pseudoplatanus fajokat
** Altenkirch külön szerepelteti a P. nigra és a P. tremula fajt

Életmód, élőhelyi igények szempontjából az egyik legjobban feltárt fajcsoport a madaraké, ezért az erdei ökoszisztéma állapotának, ökológiai értékének jellemzésére gyakran indikátorként szolgálnak. A madárfauna fajgazdagsága a rovarokéval hasonló összefüggéseket mutat az erdőállomány fafaj- és korösszetétele tekintetében. Különös súllyal esik latba madaraknál is az erdőállomány strukturáltsága, szintezettsége. 
A konzumens állatfajoknak az erdőhöz mint élőhelyhez való kötődése eltérő mértékű. Szorosan az erdei élőhelyhez kötött faj pl. a borz, az erdei fülesbagoly, a szajkó vagy a farontó bogarak, míg mások fakultatív módon más élőhelyet is felkeresnek (pl. a nagyvadak, a szarvas, az őz, a vaddisznó). Fordított vonatkozásban egyes állatfajok alapvetően más élőhelyet hasznosítanak, de az erdőt búvóhelyként, vagy táplálékszerzés céljára fakultatívan felkeresik. Egyes állatcsoportok, pl. a futóbogarak (Carabidae) esetében külön „erdei” és „mezei” fajokat lehet elkülöníteni.
Az élőhely nagyságával, térbeli kiterjedésével szemben támasztott igény szempontjából nem közömbös a faj mobilitása. A nagyon mozgékony, az erdő minden szintjét kihasználó fajok között elsősorban a denevéreket, egyes madárfajokat találjuk. Ugyancsak nagyon mozgékony, nagy területet igénylő, de az erdő valamely szintjéhez kötődő fajok a lágy szárú és cserjeszintet hasznosító nagytestű gerinces növényevők, de számos specializált madárfaj is, pl. a törzs- és koronatér egyes szintjeit egymás között megosztó énekesmadár-fajok. Mozgékony, szinthez nem kötődő táplálékszerzést folytatnak pl. egyes kistermetű gerincesek (mókus, menyét) vagy a hangyák. Ugyanakkor a talajlakó gerinces és gerinctelen faunára általában a helyhez kötött életmód jellemző.
Az erdei élőhelyhez való kötődés és a mobilitás egyúttal azt is meghatározza, hogy az erdőterület térbeli kiterjedése alapján milyen gazdag konzumensfauna fenntartására képes. A kérdés különösen kritikus a mobilis életmódot folytató nagytestű ragadozó fajok (hiúz, farkas, medve) esetében, ahol természetesen a bolygatás mértéke is lényeges szerepet játszik. Állatfajoknál különösen jól kimutatható az élőhely kiterjedésének hatása a faj diverzitásra. MacArthur és Wilson kutatásai alapján jól ismert, hogy a különböző nagyságú szigetek faunagazdagsága a területnagysággal exponenciálisan összefügg. A terület és a szárazföldtől való távolság függvényében a fajszám meghatározott egyensúlyi állapot körül állandósul (Wilson és Bossert, 1981). A sziget elmélet a szárazföld „szigeteire” (erdőtömbök, hegycsúcsok) közvetlenül nem alkalmazható, de tendenciájában érvényes.
A fajgazdagság fenntartása szempontjából különös jelentősége van az erdőszegélyeknek. Az erdőszegély átmeneti, ökoton jellegű élőhelyén nemcsak a növényfajok gazdagsága nő meg, ugyanez kimutatható a konzumensfaunára is. Ennek magyarázata az, hogy számos faj életmódjához többféle tápnövényt, többféle élőhelyet igényel, amelyek az erdőszegélyben kis távolságon belül megtalálhatók. A szegélyben emellett mindkét határos élőhely fajai is még előfordulnak. Az erdőszegély fajeltartó képessége így a határos erdőhöz és mezőhöz képest na-gyobb, ez a szegélyhatás
								(edge effect) magasabb fajkoncentrációhoz és nagyobb egyedszámhoz vezet. Adott táj vagy erdőterület ökológiai értékelésekor ezért a szegélyterületek nagysága, tagoltsága és természeteshez közeli állapota fontos szerepet kell, hogy játsszon.
A bolygatatlan, természetes állapotú erdő jellegzetessége a nagyon idős fák, valamint a nagymennyiségű elpusztult és korhadó fa jelenléte (42. ábra). Ennek megfelelően az ilyen élőhelyek hasznosítására specializált fajok csak őserdőszerű körülmények között találhatók meg, de számos más, bolygatást nehezen tűrő faj előfordulása is ide koncentrálódik. Igy pl. a növénytársulások dinamikájáról szóló fejezetben bemutatott Kékes-Észak bükkös erdőrezervátumban végzett vizsgálatok kimutatták, hogy a védett zónában nemcsak a ritka ragadozómadarak (holló, kerecsensólyom, bagolyfajok) és kisemlősök (denevérek, cickányok, borz, hermelin, nyest stb.) találnak tartós élőhelyet, hanem a gombaflóra gazdagsága is megnövekszik. Feltűnő fajgazdagságot mutatnak a kígyógombák és a holt faanyagon élő likacsosgombák. A taplógombák és a fatuskón élő fajok gyakorisága, fajgazdagsága viszont a szomszédos gazdasági erdőállományokban nagyobb. Ez cáfolni látszik azt az elterjedt nézetet, hogy az erdészetileg nem művelt erdőállományokban elszaporodnak a taplók (Czájlik P. közlése, vö. 31. táblázat).

42. ábra - Elhalt fa lebomlásának stádiumai (részben Innes–Krauchli, 1995 nyomán)
[image: Elhalt fa lebomlásának stádiumai (részben Innes–Krauchli, 1995 nyomán)]




31. táblázat - A Kékes-Észak bükkös erdőrezervátum florisztikai, faunisztikai és mikológiai fajdiverzitása (Czájlik és munkatársai publikálatlan adataiból, 1996)
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Az erdei fafajok jelentősen eltérnek egymástól atekintetben, hogy milyen fajszámú és milyen struktúrájú herbivor rovaregyütteseket tartanak el (30. táblázat). Megjegyzendő, hogy az egy-egy fafajon élő rovarok száma hosszabb időszakra vonatkoztatva nem állandó. Egyrészt bevándorlásból eredően is gazdagodhat egyes tápnövények rovaregyüttese, másrészt pedig a honos rovarfajok tápnövényköre is bővülhet. Ez utóbbi vonatkozásban sajátos szerepet játszanak az elegyetlenül telepített honosított fafajok. Az eredeti vegetációt háttérbe szorító, tömeges, tájidegen tápnövény megnöveli annak esélyét, hogy a nőstény rovarok „tévedésből” rárakják tojásaikat, amelyek nagy része fiatal lárvaként elpusztul. Az életben maradó töredékből azonban már néhány generáció alatt kiszelektálódhat egy olyan populáció, amely sikeresen tudja hasznosítani az új tápnövényt. A Nagy-Britanniában végbement jelentős fenyvesítés hatására pl. 50, korábban kizárólag lombfogyasztóként ismert lepkefaj telepedett meg tűlevelűeken (Fraser és Lawton, 1994). Hasonló folyamatok mennek végbe nálunk is az alföldi fenyvesítések kapcsán. Példaként egy övesbagolyfaj (Catocala sp.) hozható fel, amelynek hernyói ma már rendszeresen és nagy számban találhatók erdeifenyőn, holott korábban csak lombos tápnövényeit ismertük.
Az egyes fafajok konzumens rovaregyüttesének fajgazdagsága számos tényező együttes hatása által determinált. Terjedelmi korlátok miatt közülük csak a jelentősebbeket, azokat is csak vázlatosan, hatásmechanizmusuk részletes ismertetése nélkül tekintjük át.
Sok elemzés bizonyítja, hogy a nagyobb áreájú fafaj általában több rovarfajt tart el, mint a kevésbé elterjedt (Southwood, 1961; Kennedy és Southwood, 1984; Leather, 1990). Habár ez az összefüggés egyes rovarcsoportokra lebontva nem mindig egyértelmű, a teljes herbivor rovaregyüttesre vonatkoztatva mindenképpen megállja a helyét. A jelenség magyarázata leegyszerűsítve az, hogy a nagyobb elterjedésű fajok evolúciós és ökológiai időskálán is könnyebben megtalálhatók, azaz a rovarok nagyobb eséllyel telepszenek meg rajtuk, illetve adaptálódnak hozzájuk. Ugyanezen okoknál fogva az áreanagyság mellett az adott fafaj tömeges előfordulása is a nagyobb herbivorfaj-szám irányába hat.
Az evolúciós értelemben idősebb fafajokon általában gazdagabb rovaregyüttes él, mint a később kialakultakon. Ennek oka nyilvánvalóan az, hogy hosszabb evolúciós időtartam során több rovar adaptálódhat az adott fafajhoz.
A nagy termetű, hosszú életű, strukturálisan változatos fafajok több rovarfajt tartanak el. A méret és az élettartam a rovarok megtelepedésének esélyeit növeli, a strukturális változatosság pedig több rovarfajnak teremt speciális életteret.
A közeli rokonaikkal együtt tenyésző fafajokon nagyobb a herbivor rovarok fajszáma, mint a taxonómiailag elszigetelteké (Godfray, 1982). E megállapítást erősíti az a tény is, hogy a fajokban gazdag Quercus és Salix nemzetségek tartják el a legtöbb herbivor rovart.
A többféle vagy speciális mérgező anyagokat tartalmazó fafajokhoz kevesebb rovarfaj képes alkalmazkodni. Ez lehet egyik magyarázata pl. annak, hogy kőriseken jóval kevesebb rovar él, mint a nyárakon, füzeken vagy a tölgyeken.
Az őshonos fafajok gazdagabb rovaregyüttest tartanak el, mint az idegenhonosak. Nyilvánvaló példa erre a nálunk mintegy 250 éve ültetett akác, amelyen eddigi ismereteink szerint mindössze 12 rovarfaj él. Ugyancsak meggyőző a kiterjedten telepített vöröstölgy példája is. Habár méretében, élettartamában, struktúrájában nem tér el alapvetően a nálunk honos Quercus fajoktól, herbivor rovarainak száma csak töredéke az őshonos tölgyekének. Rovaregyüttese szinte kizárólag polifág fajokból áll, a hazai tölgyekre jellemző specialista rovarfajok ez idáig nem voltak képesek megtelepedni rajta. Így pl. egyáltalán nem fordul rajta elő gubacsdarázs, annak ellenére, hogy a vele együtt tenyésző kocsányos tölgyeken időnként akár 20–25 faj is tömeges lehet.
A felsorolt összefüggések együttesen indokolják azt, hogy nálunk miért éppen az őshonos tölgyeken él a legtöbb herbivor rovarfaj. A rendkívül nagy herbivorfaj-szám mellett feltétlenül megemlítendő az a tény is, hogy a tölgyeken élő 629 rovarfaj 44%-a kizárólag Quercusokon képes megélni. A tölgyek egyedi szinten is kiemelkedő szerepet játszanak a fajgazdagság fenntartásában. Nagy termetű, idős kocsányos tölgy egyedeken pl. egy időben akár 200–250 (!) herbivor rovarfaj élhet.
Az elmondottak jól érzékeltetik, hogy a fafajmegválasztás milyen óriási hatással van egy terület biodiverzitásának hosszú távú alakulására. Kétségtelen, hogy az ültetvényekben termesztett idegenhonos fafajoknak gazdasági hasznuk mellett ökológiai funkciója is lehet (szénmegkötés, talajvédelem stb.), a biológiai sokféleség fenntartásában azonban erősen alárendelt szerepet töltenek be.



Fitofág rovarok
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A fitofág rovarok – különféle becslések szerint (vö. Price, 1977; Southwood, 1978; Strong et al., 1984) – az eddig ismert rovarfajoknak közel a felét (kb. 45%-át) teszik ki. Képviselőik, a rovarok általánosan használt rendszerezését alapul véve, tíz rovarrend között oszlanak meg. Közülük itt csak a fontosabbakat említjük.




Egyenesszárnyúak – Orthoptera



Szájszerveik rágó típusúak, csak részben fitofágok. A növényi eredetű táplálék feldolgozásában nagy jelentőségük van a cellulózbontó szimbionta baktériumoknak. Két alrendre tagolódnak. A szöcskék hosszú csápúak, tojócsövük szabadon álló, hallószerveik az elülső láb tibiáján vannak. Sok fajuk részben vagy teljesen ragadozó (pl. lombszöcskék), mások jórészt vagy teljesen fitofágok (pl. a tücskök jó része).
									A sáskáak rövid csápúak, tojócsövük ún. tojókampó, hallószervük a potroh tövén kétoldalt helyezkedik el. Legtöbb fajuk teljesen fitofág. Egyes fajaiknál – tömeges elszaporodásuk esetén – ún. sereges fázis alakul ki, amely gyorsabb anyagcseréjű és sereges vándorlásra („sáskajárás”) képes (pl. olaszsáska, marokkói sáska, európai vándorsáska stb.). 

Poloskák – Hemiptera



Szúró-szívó szájszervűek, csak egy részük fitofág. Ezek a gazdanövény nedveivel táplálkoznak. Számos családra tagolódnak, a legfontosabb fitofágok a pajzsos-poloskák – Scutelleridae, a
									címeres poloskák – Pentatomidae, a karimás poloskák – Coreidae és a
									mezei poloskák – Miridae családjaiba tartoznak. 

Kabócák, levéltetvek, pajzstetvek – Homoptera



A rend valamennyi képviselője fitofág. Szúró-szívó szájszervűek. Egy részük a növények föld feletti részein (hajtásokon, leveleken) táplálkozik, mások a gyökereken szívogatnak (pl. kabócák lárvái, levéltetvek „gyökértetű” alakjai). Sok közöttük a gubacsképző, pl. fenyőkön. Több, morfológiailag és életmódban jelentékenyen eltérő alrendre tagolódnak.
A kabócák alrendjébe tartozó tajtékos kabócák növényeken (részben gyökereken) fejlődő fitofágok, amelyek egyik családjának lárvái növényi nedvekből képződő excretumukat anális üregükben felhabosítják („kakukknyál”). Az énekes kabócákhoz változatos méretű fajokat magukban foglaló családok tartoznak. Közismertek a feltűnő méretű, gyakran fák gyökerén, több évig fejlődő énekes kabócák (Cicadidae). Gazdaságilag legjelentősebbek az apró termetű, lágy szárú és fás növényeken egyaránt szívogató mezei kabócák (Cicadellidae).
A növénytetvek alrendjében az ugró levéltetvek (levélbolhák) szabadon élő vagy gubacsképző fitofágok, általában apró kabócákra emlékeztető külsejűek. A liszteskék fehér, viaszos bevonattal fedett, apró rovarok. Lárváik hát–hasi irányban lapítottak. A levéltetvek igen fontos, gyakran bonyolult nemzedék- és gazdaváltással fejlődő fitofágok. A gazdaváltást végző nemzedékek egyedei szárnyasak, a több generáción át adott gazdanövényhez kötött – rendszerint szűznemzéssel (partenogenezis) szaporodó – nemzedékek egyedeinek szárnyai csökevényesek. Sok gyökéren élősködő és gubacsképző alak is van köztük (pl. Adelgidae család). Számos fajuknak van komoly gazdasági jelentősége. A pajzstetvek nőstényei helyhez és gazdanövényhez kötött, szárnyatlan, pajzsszerű héjjal vagy viaszbevonattal fedett alakok, gyakran szűznemzők és elevenszülők. Hímjeik aprók, egy pár szárnyuk van, lárváik a nőstényekhez hasonlóak. Szénhidráttartalmú váladékuk („mézharmat”) hangyákra és egyes lepkékre vonzó hatású. Sok fajuk gazdaságilag fontos.

Bogarak (fedelesszárnyúak) – Coleoptera



A rovarok legváltozatosabb és legnagyobb fajszámú rendje. Bár nagy részük nem fitofág, hanem ragadozó vagy detrituszevő, egy sor fajgazdag családsorozatuk és családjuk van, amelyek részben vagy teljesen fitofágok. A ragadozó bogarak alrendjében
									kivételes eset, hogy a futóbogarak (Carabidae) egyes fajai fitofágok, sőt gazdasági kártevők is lehetnek. A vegyes táplálkozású bogarak alrendjébe tartozó fontosabb csoportok közül a ganajtúrók legtöbb faja nem fitofág, hanem trágya- és korhadékevő, azonban a ganajtúrófélék családján (Scarabaeidae) belül a cserebogárfélék
									alcsaládjába számos, gazdaságilag is fontos fitofág tartozik, amelyek kifejlett rovarként lombfogyasztók, lárváik (pajor, csimasz) pedig gyökereket károsítanak. A levélbogarak igen fajgazdag, zömmel fitofág, esetenként elhalt fában élő rovarokat magában foglaló csoport. A cincérek (Cerambycidae) lárvái endofágok, élő és elhalt, többnyire fás növényi részekben élnek; imágóik szabadon élő fitofágok (pl. pollenfogyasztók). A levélbogarak (Chrysomelidae) az egyik legnagyobb és legváltozatosabb bogárcsalád, amelyek közt számos fontos kártevő faj van. Az ormányosbogarak a legnagyobb fajszámú bogárcsoport, több mint 60 000 leírt fajjal. Ennek oka igen erős tápnövény-specializációjuk. A cickányormányosok (Apionidae) lárvái endofágok, főleg magvakban, néha szárakban, gyökerekben táplálkoznak.
									Az ormányosbogarak (Curculionidae) lárvái is változatos életmódú endofágok, lábatlanok, a növények legkülönbözőbb részeiben (magvakban, szárakban, levelekben, gyökerekben, de pl. virágfészkekben is) fejlődhetnek. Gazdaságilag különösen fontosak a termésekben fejlődő fajok, pl. a tölgymakk-ormányos.

Hártyásszárnyúak – Hymenoptera



Két alrendjük közül az egyik zömmel fitofág alakokat foglal magában, a másik tagjai igen változatos életmódúak. Szájszerveik ennek megfelelően alakultak. A növényevő darazsak alrendje a hártyásszárnyúak filogenetikailag ősi csoportja. Petéiket fűrészes élű tojócsövükkel általában élő vagy elhalt növényi szövetekbe helyezik el. A gazdanövényen szabadon élő fajaik lárvái lepkehernyókra emlékeztető külsejűek („álhernyók”), az endofág alakok lárvái leegyszerűsödöttek. Gyakorlati jelentőségűek a fadarazsak, amelyek lárvái fák (gyakran fenyőfélék) belsejében fejlődnek. Nagy termetű, filogenetikailag ősi jellegeket mutató alakok. A levéldarazsak közül a fésűs fenyődarazsak (Diprionidae)
									seregesen élő álhernyói tűlevelű fák leveleit fogyasztják. A levéldarazsak (Tenthredinidae) több alcsaládra oszló, heterogén, nagy fajszámú csoport. Álhernyóik szabadon élők, rendszerint lombfogyasztók. A tojócsöves és fullánkos hártyásszárnyúak többsége nem fitofág. Egyes csoportjaik fitofág csoportok jelentős parazitoidjai (pl. a valódi fürkészek, a gyilkosfürkészek), míg mások mint beporzók és nektárfogyasztók állnak szoros kapcsolatban a növényekkel (pl. méhek – Apoidea). Igen specializált életmódú fitofágok tartoznak a gubacsdarazsak (Cynipidae) családjába. Különösen sok fajuk fejlődik tölgyeken (Quercus spp.). Kétivarú és szűznemző nemzedékeik a gazdanövény más-más részén (pl. rügy, levél, termés stb.) és más módon képeznek gubacsot.

Lepkék – Lepidoptera



Lárváik (hernyók) nagy többségükben fitofágok. Sok filogenetikailag ősi alak endofág, a fejlettebb csoportok zöme lombfogyasztó. A kifejlett lepkék rendszerint folyékony táplálék felvételére specializáltak, de van köztük néhány – filogenetikailag ősi – pollenfogyasztó és elég sok, imágóként már nem táplálkozó alak. Leggyakrabban mint nektárfogyasztók és beporzók kerülnek kapcsolatba a növényekkel. Gyakorlati jelentőségük csupán a fejlettebb, ún. kettős-ivarnyílásúaknak van, amelyek nőstényeinél külön válik a párzó- és peterakó nyílás. Számos családba fontos fitofágok tartoznak. A molyok általában apró termetűek, de vannak kivételek is, pl. a korhadékban és a gombákban fejlődők között. Lárvaként gyakran zsír- vagy keratintartalmú, állati eredetű anyagokat fogyasztanak. Mint fitofág lárvájúak, fontosak bizonyos aknázócsoportok (pl. Gracillariidae), a pókhálós molyok (Yponomeutidae) és egyes zsákhordók (pl. Psychidae). Az ide tartozó csoportok túlnyomó többségének imágói már nem táplálkoznak. A farontólepkék rendszerint nagy termetűek. Endofág lárváik többnyire fás növényekben élnek, pl. a farontólepkék (Cossidae). A sodrólepkék a lepkék egyik nagy fajszámú csoportja. A sodrólepkék vagy iloncák (Tortricidae) családjába számos gazdasági jelentőségű lombfogyasztó és endofág (pl. fiatal fenyőhajtásokban és tobozokban, illetve termésekben fejlődő) faj tartozik. A tűzmolyok vagy fényiloncák változatos életmódúak, hernyóik zömmel endofágok (pl. a fenyőtobozok belsejében táplálkozó toboz-fényiloncák). A pillangók közismert családjaiba változatos életmódú fitofágok tartoznak. Lárváik zömmel lágy szárú növényeken élnek. Lombosfákon és cserjéken egyes tarkalepkefélék (Nymphalidae, pl.
									gyászlepke, nagy rókalepke, színjátszó lepkék), csücsköslepkék (Lycaenidae: Theclini) és – inkább kivételként – a fehérlepkék (Pieridae, pl. galagonyalepke) és pillangófélék (Papilionidae, pl. kardoslepke) egy-két faja fejlődik. Az araszolólepkékhez tartozó kis fajszámú sarlósszövők (Drepanidae) hernyói mind lombfogyasztók. Az araszolólepkék (Geometridae) képezik a lepkék egyik legnagyobb fajszámú csoportját. Több alcsaládjuk közül egyesek főleg lágyszárúakon fejlődnek, mások hernyói főként fákon-cserjéken élő lombfogyasztók (pl. az ún. „téliaraszolók” ). A szövőlepkék többnyire termetes, zömök lepkék, hernyóik jórészt fás szárú növényeken fejlődnek (pl. pávaszemes szövők,
									pohókok). A szenderek imágói gyors és kitartó röptű, hosszú pödörnyelvű nektárfogyasztók, hernyóik egy része lágyszárúakon, zömük azonban fákon és cserjéken táplálkozik. A bagolylepkék a rend legnagyobb fajszámú csoportja. A medvelepkék (Arctiidae) dúsan szőrözött hernyói lágyszárúakon, ritkábban cserjéken fejlődnek. Egyik alcsaládjuk lárvái zuzmóevők. Tipikus lombfogyasztók a púposszövők (Notodontidae) és a búcsújárólepkék (Thaumetopoeidae), de ilyen a gyapjaslepkék (Lymantriidae) hernyóinak zöme is. Sok fajuk gazdasági kártevő. Legfajgazdagabb és legváltozatosabb életmódú a bagolylepkék családja (Noctuidae). Számos alcsaládra tagolódó fajaik között lombfogyasztók, lágyszárúakon fejlődők, avar- és detrituszfogyasztók és speciális életmódú endofágok is vannak. Sok közöttük a gazdasági kártevő. 

Kétszárnyúak – Diptera



A kifejlett alakok között vannak nektár- és pollenfogyasztók, túlnyomó többségük azonban nem fitofág. Hét olyan légycsalád van, amelynek lárvái jelentős részben növényekben fejlődnek. A fitofág lárvák egy része csak szimbionta mikroorganizmusokkal együtt élve tudja táplálékát hasznosítani. A fonalascsápú kétszárnyúak (szúnyogok) egyetlen – zömmel – fitofág lárvájú csoportja a gubacsszúnyogok (Cecidomyidae) családja. A kifejlett gubacsszúnyogok nem táplálkoznak. A gombákban fejlődő gombaszúnyogokat (Mycetophilidae család) ma már nem tekintjük fitofágnak. A rövidcsápú kétszárnyúak (legyek) alrendjébe tartozó,
									igen nagyszámú család közül aránylag kevés a fitofág. A harmatlegyek (Drosophilidae) családjának többsége nem fitofág. Egyes fajaik lárvái azonban levelekben, virágokban fejlődő endofág életmódúak. Az aknázólegyek (Agromyzidae) lárvái a gazdanövény levelében kanyargós aknákat készítenek. A gabonalegyek (Chloropidae) lárvái részben gabonaneműekben fejlődnek, részben gubacsképzők, egyesek viszont ragadozók. Igen sok gazdaságilag is fontos faj tartozik a fúrólegyek (Trypetidae) családjába. Fajaik erősen tápnövény-specializáltak. Legnagyobb részük fészkesek virágzatában fejlődik, de sok köztük a levélben aknázó, a gyümölcsökben fejlődő és a gubacs-képző is. 


A fitofág rovarok taxonómiai és életmódbeli diverzitása



Ha a rovarok eddig leírt fajainak számát közelítőleg egymillióra becsüljük (amely a ténylegesen létező rovarfajoknak aligha több, mint egytizede!), akkor ennek mintegy 45%-át teszik ki a fitofág (illetve legalább életük bizonyos szakaszában fitofág) fajok. Ez egyúttal azt is jelenti, hogy durván minden negyedik eddig leírt magasabb rendű (eukarióta) élőlény fitofág rovar (43. ábra). Alig valamivel kevesebb, nagyjából az eukarióta fajok számának egyötödére taksálható táplálékforrásuk fajgazdagsága: a zöld növények aránya. A két, egymással szoros kölcsönhatásban álló csoport fajgazdagsága között tehát nyilvánvaló összefüggés van. Nem egyenletes azonban a fitofág csoportok aránya a rovarok nagy csoportjai között. Ha az ún. „nagy” rovarrendeket vesszük szemügyre, azt láthatjuk, hogy közülük a lepkék és az ún. szipókás rovarok (a poloskák egy része, a kabócák, levéltetvek, pajzstetvek úgyszólván mind) azok, amelyek döntően fitofágok. Jóval kevesebb a fitofágok aránya a bogarak, még kevesebb a kétszárnyúak és a hártyásszárnyúak között. 

43. ábra - Az élővilág nagy csoportjainak fajszáma és százalékos megoszlása (a gombák, algák és mikroorganizmusok kivételével) (Varley et al., 1973)
[image: Az élővilág nagy csoportjainak fajszáma és százalékos megoszlása (a gombák, algák és mikroorganizmusok kivételével) (Varley et al., 1973)]



A fitofágiának számos specializált formája van. Mivel a rovarok eredetileg rágó típusú szájszervekkel rendelkeztek, nagyon valószínű, hogy a fitofágia legősibb formája a gazdanövény egyes részeinek lerágása volt. Bizonyítékok vannak azonban arra is, hogy legalább kétféle specializáció nagyon korán létrejött. Az egyik a gazdanövény belsejében rágó ún. endofág életmód (amely pl. az ősi jellegeket mutató bogaraknál, hártyásszárnyúaknál és lepkéknél nagyon gyakori), a másik a gazdanövény nedveinek kiszívása, amely – fosszilis leletek tanúsága szerint – már a legősibb szárnyas rovarok egy részénél kialakult.
További jelentős specializációk alakultak ki aszerint, hogy a fitofágok a növények mely részeit fogyasztják, és hogy milyen állapotban. Fontos és élettani szempontból igen érdekes csoportot képeznek azok, amelyek sejtburjánzásokat okoznak a növénynek abban a részében, ahol fejlődnek (gubacsképzők). Figyelemre méltó, hogy ez a jelenség az ízeltlábúak több, egymástól filogenetikailag távol eső csoportjában kialakult (levéltetvek, hártyásszárnyúak, kétszárnyúak, de atkák is!). Sok rovarnál megfigyelhető, hogy a növény leginkább energiagazdag részét, illetve termékét használják táplálkozásra. Ilyenek pl. a magvakat fogyasztó rovarok. A magevés igen sokféle lehet. Nagyon sok – főleg kisebb termetű – csoportban a lárvák a magban endofág életmódot folytatnak. Vannak viszont olyanok, ahol a lárva a termésben (pl. magtokban) endofág, és ott a magkezdeményeket vagy a még éretlen magvakat fogyasztja el. A pollen- és a nektárfogyasztás úgyszintén több, egymástól távol álló rovarcsoportra (bogarak, hártyásszárnyúak, lepkék, kétszárnyúak) jellemző. Számos vizsgálat foglalkozik újabban azzal, mi a pollináto-rok szerepe a növénytársulások szerveződésében. Az ilyen, sajátos specializációkat azonban általában kizárják a szűkebb értelemben vett fitofágia fogalomköréből. A holt növényi részek fogyasztása (fatörzs, avar) is igen elterjedt, azonban az ilyen szervezetek szerepe lényegesen eltér a fitofágokétól: ezek a rovarok a lebontó (destruens, dekompozíciós) tápláléklánc jelentős tagjai. 
A növény a rovar számára tehát nagyon lényeges és sokrétű környezeti forrás, amelynek kihasználása igen sokféle módon történhet. Az ebben megnyilvánuló forrásfelosztás és a vele kapcsolatos populációs kölcsönhatások igen lényeges elemei a fitofág rovarok fajgazdagságának és életmódbeli sokféleségének. A nagy fajszámú rovarcsoportokban emellett gyakran igen jelentős tápnövény-specializáció is érvényesül. Jól láthatjuk ezt pl. a levéltetveknél, a pajzstetveknél, a levélbogaraknál, az ormányosbogaraknál, a lepkék számos családjában és egyes, endofág életmódú légycsaládokban is. Ahol megvan a szigorú tápnövényspecializáció, ott – a lehetséges tenyészőhelyek közti, gyakran jelentős térbeli távolság leküzdésére – megfelelő passzív és aktív terjedési mechanizmusok alakultak ki. Az apró, csekély röpképességű fajok (pl. a levéltetvek „migrans alata” alakjai, apró kétszárnyúak) a levegőben lebegve, az ún. aeroplanktonnal sodródnak, más csoportoknál (bogarak, lepkék egy része) az aktív röpképesség jelentős. 

A tápnövény–fitofág kapcsolat evolúciója



Mai ismereteink szerint aligha dönthető el, hogy mi volt a rovarok elsődleges táplálkozási formája. A szerzők többsége úgy véli, hogy a talajban élő detritofág – mint a szárazföldi ízeltlábúak legősibb életformája – és vele együtt a ragadozó életmód is korábban kialakult, mint a fitofágia. Ha azonban a feltételezések helyett olyan biokémiai adatokból indulunk ki, hogy a növényeknek milyen a kémiai összetétele s ezzel együtt a fitofágoknak milyen környezeti kihívásoknak kellett megfelelnie, akkor világossá válik, hogy a fitofágia először hatalmas evolúciós akadály volt. Amely csoportok ezt az akadályt leküzdötték, azok sokfélesége, drámai sebességű evolúciós folyamatban bontakozott ki. 
Ennek a megállapításnak az igazát a következő gondolatmenettel láthatjuk be. Egy terresztris életközösségben a fitofág gerinctelen állatok számára rendelkezésre álló fitomassza mennyisége legalább egy nagyságrenddel (de inkább többel) meghaladja a nem gerinces ragadozók számára rendelkezésre álló biomasszát. Mégis a rovarrendeknek – és mindenekelőtt: a filogenetikailag ősibb rendeknek! – csak kisebb hányada volt képes áttérni a fitofág életmódra. Ugyanakkor a fitofágok – az egyenesszárnyúakat leszámítva – szinte mind a legnagyobb fajszámú öt csoportba tartoznak, s ezek közül kettő (Lepidoptera, Homoptera) szinte kizárólag fitofág alakokból áll. Tehát biztosnak látszik, hogy legalább néhány nagy fajszámú csoport sokféleségének kibontakozása a fitofágia kialakulásával áll kapcsolatban. 
Kérdés: melyek voltak azok a fő kihívások, amelyekre a fitofágoknak „megoldásokat” kellett találniuk? 
Az egyik legfontosabb biztos, hogy a kiszáradás. A talajban vagy korhadékban élő ízeltlábúak számára ez nem nagy gond. Ugyanakkor hiába jelentős víztartalmú az élő növényi szövet, a légmozgás már a levél felületének közvetlen közelében is jelentős veszteséget okoz a páratelítettségben. A kiszáradás elleni védekezésnek a fitofágoknál többféle módját tapasztalhatjuk. Először: sok közülük képes a direkt vízfelvételre is. Több szöcskefajnál pl. megfigyelték, hogy a növényekről „lenyalogatják” a harmatot. Másik fontos védekezési mód, hogy a növényeknek olyan részére húzódik az állat, amely a párolgástól leginkább védett. Az endofág, illetve aknázó életmód is erre a kihívásra adott válaszként értékelhető. Az aknáikból kivett rovarlárvák testfolyadékán végzett ozmotikusérték- és testtömegmérések világosan bizonyítják, hogy az aknák specifikus belső, „üvegházszerű” mikroklímája döntő fontosságú az állat túlélése szempontjából. Szintén művi „mikroklímát” hoznak létre maguknak azok a fitofágok is, amelyek pl. leveleket sodornak csővé (pl. eszelények, sodrómolyok) vagy hajtásokon, azok leveleit összeszőve „hernyófészkeket” készítenek (pl. pókhálós molyok, búcsújárólepkék, egyes medvelepkék és gyapjaslepkefélék). Védenek a kiszáradás ellen különféle bevonatok is, pl. a tajtékos kabócák nyálkahabja, a viaszbevonat stb. Különösen érzékenyek a kiszáradással szemben a peték, hiszen apró méretük miatt a felület-tömeg arány különösen kedvezőtlen. Rendkívül sokféle megoldást látunk ezzel kapcsolatban. A legegyszerűbb, ha a petéket a nőstény állat a direkt besugárzástól védett helyre rakja (pl. le-vélfonák, levélhüvely, kéregrepedés, stb.). A fitofág azonban sokszor „beletojja” petéit az őket védő növényi szövetekbe (pl. levéldarázs) vagy a talajba (egyenesszárnyúak, sok bogár). Arra is számos példa sorolható, hogy a petéző rovar a petéit valamilyen védőbevonattal látja el, pl. a gyapjaslepke.
Másik fontos probléma, hogy hogyan tud a fitofág a tápnövényen megkapaszkodni illetve rajta elrejtőzni. Nagyon sokféle speciális kapaszkodószerv alakult ki ezzel kapcsolatban. A karmok, tapadókorongok sokféle változata figyelhető meg a rovarok lábain. Ilyen funkciójúak a különféle sörték és horgok, pl. a hernyók potrohlábainak horogkoszorúi. Rögzíthetik magukat a rovarok különféle ragadós vagy megszilárduló váladékokkal is. A levélsodrás vagy hernyófészek-készítés ebből a szempontból is hasznosnak bizonyulhat, éppígy az endofágia, illetve az aknázó életmód. 
A legáltalánosabb, nagy evolúciós kihívás azonban az, hogy hogyan tudja a fito-fág táplálékként felhasználni azt a növényi szövetet vagy nedvet, amelynek kémiai összetétele olyannyira különbözik a saját teste összetételétől. Az állati test nitrogéntartalma mindig jelentősen nagyobb, mint a növényi részeké. A legkisebb eltérést a koncentrált tápértékű magvaknál és a pollennél találjuk, nagyobb az eltérés a zárvatermők, még nagyobb a nyitvatermők leveleinél. Nitrogénben legszegényebb a fatest, illetve a háncs nedve. A levelek nitrogéntartalma azonban még életkoruk függvényében is változik. Legmagasabb nitrogéntartalmúak az egészen friss, zsenge levelek; ez a későbbiekben csökken, majd az öregedő leveleké ismét nagyobb lesz (44. ábra). Nem véletlen tehát, hogy egynemzedékű, tömeges lombfogyasztó lepkefajaink hernyóinak fő táplálkozási ideje a közvetlenül lombfakadás utáni időszak. A lombon élő hernyók aránya általában nyáron minimális, csak nyár végén–ősz elején mutat újra bizonyos emelkedést. Szépen kimutatható az is, hogy a levéltetveknél a legnagyobb mérvű parthenogenetikus szaporodás egybeesik a levelek maximális aminosav-tartalmával (ami a fő nitrogénforrás), s a nitrogéntartalom meredek csökkenése időben egybevág a szárnyas alakok megjelenésével és a gazdanövénycserével. Az őszi visszatelepülés már akkor történik, amikor a nitrogéntartalom szempontjából ismét kedvezőbb értékek mérhetők.

44. ábra - A gazdanövény nitrogéntartalmának hatása három különböző fitofág rovar a) növekedési rátájára, b) túlélésére, c) termékenységére (Varley et al., 1973)
[image: A gazdanövény nitrogéntartalmának hatása három különböző fitofág rovar a) növekedési rátájára, b) túlélésére, c) termékenységére (Varley et al., 1973)]


A vizsgált fajok: kabóca (Dicranopsis hamata), pázsitfűfélén (Holcus lanatus); a közepes nitrogénkoncentrációk a kedvezőek; medvelepke (Tyria jacobeae) aggófüvön (Senecio jacobeae); juhar-levéltetű (Drepanosiphum plattanoides) hegyi juharon (Acer pseudoplatanus)

Szintén a táplálék nitrogéntartalmával összefüggő, fontos evolúciós jelenségként értékelhetjük a magevés (granivoria) és a pollenevés megjelenését számos rovarcsoportban. Ezek igen korán kialakult alkalmazkodási jelenségek lehettek, amelyekből további evolúciós fejlemények jöttek létre, pl. magvakban fejlődő endofágok (vö. ormányosok). 
A nehezen lebontható növényi táplálék hasznosításához a fitofágoknak általában mikroorganizmusokra van szüksége. Jól ismert modell esetekről tudunk, ahol szaprobiont lárvájú csoportokban fitofág alakok jelennek meg, pl. a viráglegyeknél (Anthomyidae). Itt a táplálék hozzáférhetőségét a növényi – pl. a „fitofág” légylárva által ejtett – sebekben fejlődő cellulózbontó baktériumok teremtik meg oly módon, hogy a légylárva magukat a cellulózbontó baktériumokat fogyasztja el. Ebből a különös helyzetből valódi fitofágia azáltal lesz, hogy vagy a légylárva válik képessé a baktérium által előemésztett táplálékot elfogyasztani, vagy pedig a lárvába bekerülő mikroorganizmus táplálékból belső szimbiontává válik, és a lárva belében folytatja lebontó tevékenységét. Szimbiotikus mikroorganizmusok sokféle cellulóztartalmú táplálékot fogyasztó rovar belében vannak. A holt növényi anyagokkal táplálkozó termeszek belében sokostorú állati egysejtűek élnek, míg a növényevő sáskák szimbiontái legtöbbször Pseudomonas baktériumok. Sok bogárcsalád képviselőiben, továbbá poloskákban és kabócákban is élnek cellulózbontó szimbionták. A bélben élő baktériumok az anya citoplazmájából, a petén keresztül „öröklődhetnek át”. 

A fitofág rovarok közösségökológiája



Az életközösség olyan populációkból tevődik össze, amelyek lényegében azonos élőhelyen tenyésznek, ezáltal a rájuk ható környezeti tényezőkben is – specifikus különbségek mellett – nagyfokú azonosság van. Ezen populációk között különféle kapcsolatok állnak fenn. Szoros kapcsolatok esetén gyakran nem is képesek létezni egymás nélkül, bár ez a fitofágok esetében többnyire egyoldalú: a fitofág jelenlétének limitáló tényezője a tápnövény jelenléte, fordítva ez általában nem áll fenn (kivéve pl. a specifikus pollinátorokat). A közösségek szerveződésének egyik igen fontos elemét az azonos környezeti forrásra települt, azt használó populációk alkotják. Az ilyen populációk között az adott környezeti forrásért – ha csak az adott forrás nem nagyon bőséges a populációk létszámához képest – versengés (kompetíció) áll fenn, amely ahhoz vezet, hogy a mindnyájuk számára szükséges forrást valamilyen módon felosztják egymás között. 
A közös környezeti forrásért való versengés következménye többrétű. Felosztása történhet pl. a táplálék elfogyasztásának módja (rágás, szívás stb.), szezonális ritmusa, napszakos megoszlása, a táplálék mérettartománya szerint (pl. magevő fajoknál), a tápnövény levélzetének kora, illetve vertikális tagolódása (újulat, cserje, alsó vagy felső lombkoronaszint stb.) alapján, a fitofágnak a növényen való preferált tartózkodási helye szerint, a tápnövényre való peterakás specifikus helye, ideje, módja stb. alapján és még sok egyéb szempont szerint. Lepkehernyókkal végzett vizsgálatokból az derült ki, hogy amennyiben ugyanazt a jelentős hatóanyag-tartalmú forrást (pl. Cruciferae vagy Solanaceae tápnövényt) számos, részben specialista, részben generalista faj hasznosítja, akkor a generalisták mindenekelőtt a kisebb kémiaihatóanyag-tartalmú fiatal leveleket részesítették előnyben, ugyanakkor a specialisták, amelyek a gazdanövény specifikus hatóanyagaihoz már evolúciósan alkalmazkodtak, sikeresen fogyasztották az idősebb, nagyobb hatóanyag-tartalmú leveleket is. Kimondható tehát, hogy adott tápnövényen, kompetíciós helyzetben, a hozzá speciálisan alkalmazkodott alakok vannak előnyben.
A forrásfelosztás másik fontos lehetősége, mindenekelőtt a nagy lombfelületű fás növények esetében, hogy a rajta élő, fogyasztó populációk a korona magassági szintjei szerint oszlanak meg. E tekintetben különösen a tölgyön táplálkozó lepkehernyók mutatnak nagy változatosságot, részben taxonómiai hovátartozásuk szerint, de az adott populáció sűrűsége által is befolyásolt módon. Főként egyes púposszövők lárvái a magasabb lombkoronaszintben táplálkoznak. Ugyanakkor olyan szövők és bagolylepkék hernyói, amelyek nappal, amikor nem aktívak, a kéregrepedésekben rejtőznek el, inkább a lombkorona alsóbb „emeletein” táplálkoznak. Végezetül ismerünk olyan fajokat is, amelyek hernyói a még cserje méretű újulatot részesítik előnyben (pl. a cserfa-csücsköslepke).
A tömeges elszaporodásra hajlamos téliaraszolók hernyói viszont eleinte a lombkorona magasabb szintjeiben táplálkoznak, de ha itt a lombozat jelentős részét már elfogyasztották, akkor a korona alsóbb részeire, majd a cserjékre szorulnak le. Ilyenkor az is tapasztalható, hogy a fő táplálékforrásként szolgáló tölgyről és gyertyánról a hernyók további lombosfákra és cserjékre (főleg a mezei juharra) váltanak át. 
Amennyiben több populáció az adott környezeti forrást hasonló módon használja ki, akkor beszélhetünk (Root, 1967 szerint) guildszerveződésről. A guildszerveződés a fitofág közösségek szerveződésének, egyúttal diverzitásuknak is fontos tényezője, mivel az egy guildhez tartozó populációk úgy tekinthetők, mint párhuzamos, alternatív utak a közösség anyagforgalmában (Pianka, 1978). Általánosan elfogadott vélemény szerint ez a redundancia a közösségszerveződésben a közösség stabilitásának fontos tényezője. 
Fejlett guildszerveződés esetén lehetséges, hogy több közel rokon és közel azonos életmódú faj létezhessen együtt adott közösségben, egymás egyedszámát is szabályozva. Ezért nem érvényesül – a modellszerű, fajszegény rendszerekre leírt – kompetitív kizárás. Igen magas fokú guildszerveződés állapítható meg a trópusi esőerdőkben, ahol a legnagyobb fokú mind a tápnövény-specializáció, mind pedig az azonos forrásra rátelepülő s azt egymás közt felosztó populációk száma. Hazai viszonyok között különösen a fajgazdag, vertikális szintezettségükben is legváltozatosabb, erősen elegyes lombkoronaszintű, többfajú cserjeszintű tölgyeseinkben és keményfás ligeter- deinkben a legmagasabb mind a fajdiverzitás, mind pedig a guildszerveződés (Varga, 1987, 1989).


Kölcsönhatások herbivor rovarok és tápnövényük között
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A herbivor rovar és tápnövénye közvetlenül és közvetve is rendkívül sokféle módon hatnak egymásra. Habár e kölcsönhatás-rendszer aszimmetrikus, azaz a növények általában jelentősebb hatást gyakorolnak az őket fogyasztó rovarokra, mint fordítva, a rovarok is képesek befolyásolni tápnövényeiket. A növény–rovar kölcsönhatások az utóbbi néhány évtizedben az ökológiai kutatások egyik kiemelt területét jelentették és jelentik még ma is. E fejezet keretein belül e rendkívül sokszínű területről csupán néhány, az erdészeti ökológia szempontjából fontosabb összefüggést tudunk vázlatosan ismertetni.
Herbivor rovarok hatása a tápnövény növekedésére, szaporodására, mortalitására



A herbivor rovarok táplálkozásuk során növényi szöveteket fogyasztanak, tápanyagokat vonnak el a tápnövénytől, ezzel befolyásolhatják annak növekedését, kondícióját, szélsőséges esetekben pedig túlélését is. Erdei lombos fák általában képesek tolerálni és kompenzálni a kisebb mértékű lombvesztést. A tölgyek például másodlagos (ún. „János-napi”) hajtásaikkal pótolják az elvesztett asszimilációs felületet. Ezek hossza kocsányos tölgy esetében pozitív korrelációt mutat a korábban elszenvedett lombvesztés mértékével (Crawley 1983).
Az ismétlődő, illetve nagyon nagy mértékű lombvesztés azonban növekedésüket, valamint fiziológiai állapotukat egyaránt visszaveti. A gyapjaslepke hernyói által okozott, 3–4 éven át ismétlődő tarrágás tölgyeknél az átmérő növekedését több mint 50%-kal csökkenti (Varga, 1964). A növekedésben mutatkozó visszaesés tűlevelűek esetében hasonlóan jelentős. Idősebb erdeifenyvesben, a fenyőpohók okozta nagyfokú tűvesztést követően Sliwa (1975) a magassági növekedésben 60%-os, a fatérfogat növekedésben pedig 30%-os veszteséget említ. Ugyanezen faj erőteljes rágása fiatal erdeifenyvesben az átmérő növekedését 45–50%-kal, a magassági növekedését pedig 46–54%-kal vetette vissza (Csóka, 1991). A fenyőrontó darázs lárváinak rágása után a tűvesztés mértékétől függően 10–45%-os növekedéscsökkenést említenek (Kolonits, 1965). A fiatalabb fák csúcshajtásaiban, illetve csúcsrügyeiben élő rovarok (pl.
								fenyőilonca) a fák magassági növekedését vetik vissza, ezzel pedig a megtámadott egyedek kompetíciós képességét is jelentősen csökkentik.
A virágokat, termést, magokat fogyasztó rovarok nagymértékben befolyásolhatják a tápnövény szaporodóképességét. Tölgyeken számos gubacsdarázs (pl. Andricus quercuscalicis, Callyrhitis
								glandium), a makkormányosok, egyes lepkefajok (pl. Laspeyresia amplana, L. splendana) akár 95–98%-ban, fenyők esetében pedig a magdarazsak és a tobozmolyok hernyói képesek hasonló mértékben csökkenteni a csíraképes magok mennyiségét. A rügygubacsokat okozó rovarok a generatív rügyek elpusztításával befolyásolják a tápnövény szaporodási képességét. A reprodukciós potenciált nem csupán a magokat fogyasztó, hanem a lombfogyasztó rovarok is csökkenthetik. Kocsányos tölgyön már kis mértékű (8–12%) lombvesztés is jelentősen, akár 60–80%-kal is csökkentheti a makktermést (Crawley, 1985). 
A teljesség kedvéért azonban az is megemlítendő, hogy igen sok növényfaj nem is szaporodhatna rovarok közreműködése nélkül (beporzás), ezen összefüggésekre ehelyütt azonban nem térünk ki.
A herbivor rovarok általában nem pusztítják el tápnövényeiket. Ha azonban hatásuk különösen erős, illetve ismétlődő, akkor esetenként számottevő mortalitást is okozhatnak. A cserebogarak gyökereken táplálkozó lárvái lágy szárú növényeket, de nemritkán csemetéket, fiatal fákat is elpusztíthatnak. Az ERTI Erdővé-delmi Jelzőszolgálatának adatai szerint a cserebogárpajorok az utóbbi 30 év átlagában évente mintegy 2000 ha erdősítésben és fiatalosban okoztak érzékeny károkat, esetenként pedig idős fákat is elpusztítottak.
Tömeges fellépésük esetén – különösen szélsőségesen rossz termőhelyen – a lombfogyasztó rovarok is előidézhetnek fapusztulást. Gyakoribb ez a fenyők esetében, hiszen ezek egy tarrágás során akár 6–7 évjárat tűit is elveszíthetik, ennek gyors pótlása pedig nyilvánvalóan lehetetlen. A legdrámaibb tápnövénypusztulást azonban minden bizonnyal a fenyőfélék szíjácsában élő szúfélék okozzák, amelyek általában csak legyengült faegyedeket támadnak meg. Ha azonban bizonyos környezeti feltételek (pl. hosszan tartó aszály, széltörés, hótörés) optimális körülményeket teremtenek számukra, robbanásszerű tömegszaporodásra képesek, ennek során pedig már az egészséges fákat is megtámadják, és el is pusztítják. Közvetett negatív hatásuk továbbá, hogy vektorai számos szíjácsban élő, erősen patogén gombának (Ceratocystis spp.), amelyek közül némelyik önmagában is képes fapusztulást okozni (Berryman, 1986). A lombos fákon tracheomikózist okozó gombák terjedésében a rovarok ugyancsak részt vesznek (szilek, tölgyek hervadásos megbetegedése).

A tápnövény védekezése a herbivor rovarok ellen



A növények rovarok elleni védekezése igen sokrétű, és sokféle módon is csoportosítható. Főbb kategóriái a következők: felszíni (vagy fizikai) védelem, kémiai védelem, illetve a „megszökés” (térben vagy időben). E fejezet keretein belül a rendkívül sokszínű eszköztárból, a teljesség igénye nélkül, csupán néhány példa felsorolására van mód. 
A fizikai védelem lehetőségei között szerepelnek a különféle felszíni képletek (sörték, szőrök), illetve a levelek keménysége, viaszos bevonatai, stb. A zsurlók – amelyeket régen edények súrolására használtak – szövetei pl. a bennük felhalmozott szilícium miatt olyan kemények, hogy a rovarok számára gyakorlatilag fogyaszthatatlanok. Borhidi (1969) szerint a kocsánytalan tölgy dalechampii és polycarpa alfaja jelentősen eltérő herbivorfogékonyságot mutat. Ennek okát abban látja, hogy az előbbinek finom textúrájú, viszonylag puha, míg az utóbbinak erős kutikulájú, bőrnemű, kemény levelei vannak. 
A növények kémiai védekezésének két fő formája a konstitutív, illetve az indukált védelem. A konstitutív védelem lényege, hogy a tápnövény eredendően tartalmaz számos olyan vegyületet, melyek a rajta táplálkozó rovarra kedvezőtlenül hatnak. Ezek közül igen gyakoriak a tannintartalmú cserzőanyagok, pl. tölgyfajok esetében. A fenyőknél a tannin mellett a terpének is igen jelentősek. Igen sok olyan növényfaj ismert, amely kémiai összetevőinél fogva a rovarok túlnyomó többségére riasztó, vagy éppen mérgező (pl. kutyatejfajok, farkasalma stb.), ezeket csak kisszámú, szigorúan specialista faj képes fogyasztani. 
Indukáltnak vagy fakultatívnak nevezzük a védekezésnek azt a formáját, amelynek során a herbivor rágása indít be a növényben bizonyos kémiai változásokat, amelyek végeredményben kedvezőtlenül hatnak magára a rovarra. Az indukált védekezés lehet igen gyors, már néhány óra alatt ható, illetve lehet késleltetett, amely csak a következő nemzedékre gyakorol számottevő hatást.
A nyírfa-csíkosaraszoló hernyói lassabban fejlődnek korábban már károsított nyírlevelekkel táplálva, mintha érintetlen leveleket fogyasztanak. Ennek oka, hogy a megrágott levelekben megnövekszik a bizonyos, számukra negatív hatású fenolszármazékok koncentrációja (Niemela et al., 1979; Tuomi et al., 1984). Edwards és Wratten (1983) szerint ezek a rovar számára kedvezőtlen változások nemcsak a megrágott, hanem az őket körülvevő érintetlen levelekben is jelentkeznek. (Kérődző patások által fogyasztott fafajokon egyébként nagyon hasonló jeleségeket figyeltek meg.)
A hosszú távú indukált védekezésre vonatkozó egyik legkorábbi megfigyelést Baltensweiler et al. (1977) tették. Eszerint a vörösfenyő-sodrólepke hernyói által lerágott vörösfenyő újrahajtott tűinek nitrogéntartalma sokkal alacsonyabb, több nehezen emészthető rostot tartalmaznak, a tűket gyakran gyantás bevonat fedi. A következő nemzedék hernyói, amelyek kénytelenek ezeket a tűket fogyasztani, sokkal lassabban növekszenek, a kifejlődő nőstények termékenysége sokkal kisebb lesz. A gyapjaslepke bábsúlya, a hernyók túlélése és a kifejlődött nőstények termékenysége egyaránt csökkent, amikor olyan fák leveleivel táplálták őket, melyek a megelőző két évben számottevő lombvesztést szenvedtek (Wallner és Walton, 1979). Hasonló hosszú távú hatást figyeltek meg a szőrös nyír esetében is. A hernyórágás után újrahajtott levelek nitrogéntartalma még a lombrágást követő évben is jóval alacsonyabb, fenoltartalma pedig magasabb. Ezek a kedvezőtlen változások 70%-kal csökkentették a rajtuk táplálkozó nyírfa-csíkosaraszoló életképes utódainak számát (Haukioja et al., 1985). A legújabb genetikai kutatások szerint több növényfajon megfigyelhető, hogy a levélzet károsodása a gazdanövényben speciális, „rovarrágás elleni” gének aktivizálódását váltja ki, amelynek során pl. kitinbontó enzimek képződnek. A gén izolálása és beépítése a védeni kívánt növénybe a növényvédelem teljesen új perspektíváit nyithatja meg (Mátyás, szób. közl.).
A már említett terpéneknek ugyancsak jelentős szerepük van a szúk elleni védekezésben is. Ha a szú egészséges fán próbál megtelepedni, az gyantafolyással tömíti el a befurakodási nyílást. A gyanta némelyik terpén összetevője pedig erősen toxikus egyes szúfajokra (Speight és Wainhouse, 1989). A fenyő ezen sebzésre adott válaszát szokás hiperszenzitív védekezésnek is nevezni, arra utalóan, hogy már egy kisebb mechanikai sebzés is igen bőséges gyantaprodukciót válthat ki. Egyébként éppen ezt a hiperszenzitív reakciót használják ki a Pinus fajokon, gyantagyűjtés céljából ejtett mesterséges sebzésekkel.
Az indukált védekezés sem jellemző azonban egységesen minden fafajra, illetve az adott fafaj sem indukál egyformán védekezést minden rajta táplálkozó rovarcsoport ellen. Az indukált védekezés megléte, avagy hiánya jelentősen befolyásolhatja a növényen táplálkozó fitofág fajok populációdinamikáját. Az erdei-fenyőn pl. nem sikerült számottevő, hosszú távú indukált védekezést kimutatni a tűfogyasztó rovarok ellen. Ez lehet az oka annak, hogy a rajta élő fenyőrontó- és fésűs levéldarázs-álhernyók több, egymást követő évben, ugyanazon a helyen is okozhatnak jelentős tűvesztést, és tömegszaporodásaik akár igen rövid időn belül is követhetik egymást. Ezzel szemben a szőrös nyíren – amelynél erőteljes, hosszú hatású indukált védekezés figyelhető meg – a nyírfa-csíkosaraszoló tömegszaporodásai legfeljebb 2–3 évig tartanak, és csak 9–10 éves időközönként ismétlődnek (Haukioja et al., 1985; Neuvonen és Niemela, 1989). 
Összességében megállapítható, hogy bár az allelokémiai anyagok a fitofágok számára komoly akadályt jelentenek, végső soron nincsenek köztük abszolút hatásúak. Bármelyik növény fogyasztható legalább egy specialista fitofág rovarfaj számára, azonban a legtöbb növényfaj fogyaszthatatlan a legtöbb, nem rá specializált fitofág számára.
Az időbeni megszökésre igen szemléletes példát szolgáltat a kis téliaraszoló és a kocsányos tölgy sajátos kölcsönhatása. A rovar számára optimális, ha a rügyfakadás és a kis hernyók kikelése pontosan egybeesik. Ez esetben a hernyók rögtön kikelésükkor optimális minőségű és bőséges táplálékhoz jutnak. Ebből fakadóan a faj a korán fakadó egyedeket preferálja (Crawley és Aktheruzzaman, 1988). Számottevő lombveszteséget követő évben azonban a tölgy 7–10 nappal is késlelteti a lombfakadást, számottevően megzavarva ezzel a hernyók számára létfontosságú szinkronizációt. Defoliációt követő késleltetett rügyfakadást figyeltek meg a szőrös nyír esetében is (Tuomi et al., 1989). Az időbeni megszökés másik példája a herbivor által indukált korai lombhullás. Preszler és Price (1993) kimutatták, hogy a magas denzitású levélaknázó-populáció korai lombhullást vált ki a Salix lasiolepisnél. Ez pedig jelentős mértékben csökkenti az aknázó túlélését, mivel a levelek így korábban lehullanak, mint ahogy a lárvák befejezték volna fejlődésüket.
Az említett kategóriákba nem sorolható, rendkívül érdekes védekezési módot alkalmaz az Észak-Amerikában őshonos, de hozzánk is betelepített kései meggy, a leveleit fogyasztó gyűrűslepkehernyók ellen. A védekezés a növény–hangya mutualista (mindkét fél számára előnyös) kapcsolaton alapszik. A fa virágzatában külön szervek vannak, amelyek funkciója, hogy extra mennyiségű nektárt termeljenek. E nektáron táplálkoznak a Formica obscuripes nevű hangyafaj egyedei. Ezek a nektár mellett intenzíven fogyasztják a gyűrűslepke hernyóit is. Kb. 3 héttel a rügyfakadás után, amikor a hernyók már olyan nagyok, hogy a hangyák nem tudják őket eredményesen zsákmányolni, a nektárprodukció is abbamarad. Hangyák herbivorok elleni védő szerepét egyébként tölgyeken és más fafajokon is megfigyelték (Skinner és Whittaker, 1981).

A herbivorok adaptációja tápnövényükhöz



A herbivorok adaptációja tulajdonképpen nem más, mint a tápnövényhez való kifinomult alkalmazkodás. Ennek egyik fő célja lehet a tápnövény méreganyagainak lebontása, illetve semlegesítése. A polifág fajoknak nyilvánvalóan többféle vegyület méregtelenítésére kell képesnek lenniük, a specialisták ugyanakkor sokkal tökéletesebben méregtelenítik tápnövényük vegyületeit. Számos rovarfaj saját céljaira hasznosítja tápnövénye mérgező anyagait. A mérgező tápnövényen élő fajok közül sokan szervezetükben halmozzák fel azokat, így maguk is mérgezővé válnak ragadozóik számára. E fajok általában feltűnő (fekete, sárga) színezetűek, így ragadozóik (pl. madarak) könnyen megtanulják, hogy ezek rossz ízűek, illetve mérgezőek. A hazai Lepidoptera faunában ilyen jellegű adaptációra szolgáltat példát többek között a kutyatej-szender, a farkasalma-lepke, valamint az ökörfarkkórókon élő csuklyás bagolylepkék.
A tápnövényhez való adaptáció más módon is szolgálhatja az ellenségekkel szembeni védekezést. A tápnövény által kínált háttérbe való beolvadás a rovarevő énekesmadarak elől való elrejtőzést szolgálja. Ennek tudható be, hogy a fenyőkön táplálkozó lepkehernyók számottevő része (fenyő bagolylepke, több fenyőaraszo-ló) hosszanti zöld csíkokat visel a testén. A kökényen és galagonyán élő kökény-övesbagoly hernyóinak színe egyrészt megegyezik a hajtás színével, másrészt hátukon olyan tövisszerű képletet viselnek, amely megtévesztésig hasonlít a tápnövény töviseire. Az égeren és nyíren élő sarlósszövő hernyói színezetükben és formájukban is egyaránt a tápnövény elszáradt virágaira emlékeztetnek. A nyárfaszender hernyói sárgászöldek, ha törékeny fűzön vagy más, zöldes levelű tápnövényen táplálkoznak, és szinte teljesen fehérek, ha fehér nyáron fejlődnek. A polifág tollascsápú araszoló hernyói is eltérő módon alkalmazkodnak a különböző tápnövényekhez. Sötét szürkésbarnák, ha tölgyeken táplálkoznak, illetve világosabb sárgásbarnák, ha a nyárak világosabb hajtásain rejtőznek (Csóka, 1996). Az eddig ismert legmeghökkentőbb rejtőző-adaptációt minden bizonnyal egy észak-amerikai araszoló lepke hernyóinak tulajdoníthatjuk: a faj tavaszi nemzedékének hernyói tölgy hím virágokon élnek, színezetükben és testfelszínükkel is erre hasonlítanak. A második nemzedék (mely hím virágokat már nem találhat) ezzel szemben színezetben és formában is eltérően már águtánzó (Greene, 1989).

A tápnövény manipulálása herbivor rovarok által



A herbivor rovarok képesek tápnövényüket manipulálni annak érdekében, hogy a tápnövény, illetve a környezet kínálta lehetőségeket optimálisan hasznosítsák, illetve ezek negatív hatásait minimalizálják. Számos lepkehernyó- és levéldarázslárva esetében egyaránt ismert jelenség, hogy táplálkozásuk során először a levél főerét rágják el, ezzel gyakorlatilag megszakítva a védekezést szolgáló anyagok áramlásának útvonalát. Több lepkefajról ismert, hogy hernyói a már kifejlett levelekből sátrat szőnek a frissen bomló rügyek köré, ezáltal azokat elzárják a fénytől. Ennek eredményeként a levelek kifejlődésük során nem keményednek meg, illetve tannintartalmuk alacsonyabb marad (Sagers, 1992). Ez pedig a hernyók számára lényegesen kedvezőbb táplálékforrást eredményez. A „klimatizált búvóhely” kialakításán túl minden bizonnyal ugyanezen célt is szolgálják az eszelények és a sodrómolyok levélsodratai, illetve a számos lepkefajra jellemző hernyófészkek.
A tápnövény manipulálásának legkifinomultabb módját a gubacsokozó rovarok végzik. Ezek képesek tápnövényüket rendellenes növekedésre késztetni, amelynek eredményeképpen a növény speciális képződményt, gubacsot hoz létre. A gubacs a rovar számára egyrészt tápanyagforrás, amelyben képes a tápanyagokat a maga számára optimális szinten tartani, másrészt pedig búvóhely, amely megvédi a kiszáradástól, a hőmérséklet szélsőségeitől, valamint számos esetben a természetes ellenségektől is. A tölgyeken fejlődő, gubacsdarazsak által okozott gubacsok tannintartalma igen nagy (ezeket a múlt században a bőrcser-zéshez nélkülözhetetlen csersav kinyerése céljából kiterjedten gyűjtötték). Ez a nagy csersavtartalom számottevő védettséget nyújt a gubacsokozó rovarra pato-gén kórokozókkal (gombák, vírusok, baktériumok) szemben (Taper és Case, 1987). A tölgyek hím virágzatán gubacsot képező fajok képesek az egyébként igen rövid életű virág élettartamát számottevően meghosszabbítani. A csertölgyön élő Andricus aestivalis nevű faj a hím virágokat a szokásos 2–3 héten túl még akár 6–8 hétig is életben tarthatja, hogy ezzel megteremtse saját kifejlődésének feltételeit.
Rendkívül érdekes módon manipulálja tápnövényét a sötétcsápú fadarázs. Tojócsövével nem csupán tojásait juttatja a fenyő törzsébe, hanem egy Amylostereum nevű gombát is, egyszerre gyengítve a növényt és bontva a fatestet, ezzel optimális táplálékforrásról gondoskodva a fejlődő lárva számára (Speight és Wainhouse, 1989).

A fajon belüli tápnövény-preferencia egyes okai



A növényevő rovarok (még a polifágok is) nem csupán az egyes növényfajokat, hanem egy adott növényfaj egyedeit is különböző mértékben preferálják. Ezen fajon belüli különbségek okai lehetnek a tápnövény fenológiája, fizikai és kémiai sajátságai, kora, kondíciója stb.
Az egyes fafajokra jellemző, eltérő rügyfakadási idő is jelentősen befolyásolja a faegyeden táplálkozó herbivor rovarok denzitását. A korán fakadó kocsányos tölgyeken pl. magasabb az Eriocrania subpurpurella nevű aknázómoly, a tölgyilonca, a már korábban említett kis téliaraszoló, valamint a Neuroterus petioliventris nevű gubacsdarázs és a tölgy földibolha denzitása. Ezzel szemben a későn fakadó egyedeket kedveli a tölgy törpetetű, valamint a Neuroterus quercusbaccarum és a N. numismalis nevű gubacsdarazsak (Csóka, 1993; Crawley és Aktheruzzaman, 1988). A Populus tremuloides korán fakadó egyedein lényegesen magasabb a Choristoneura conflictana és a C. rosaceana sodrómolyhernyók denzitása, mint a későn fakadókon (Witter és Waisanen, 1978).
A fenyő bagolylepke nőstényei képesek felmérni a fenyőtűkben lévő egyes terpének koncentrációit, illetve bizonyos terpénfajták egymáshoz viszonyított arányait, amelyek még azonos helyen álló, azonos fajú faegyedek között is nagy változatosságot mutatnak. Mindezek alapján választják ki az utódaik számára megfelelő, illetve optimális tápnövényegyedeket (Leather, 1987). 
A tápnövény kondícióját, fiziológiai állapotát illetően legismertebb a növényi stressz hipotézis. Ennek lényege, hogy a fitofág rovarok a stressz által sújtott növényeket támadják meg gyakrabban, amely nem képes ellenük hatékonyan védekezni. E rendkívül kézenfekvő következtetést számos terepi megfigyelés, tapasztalat támasztja alá. A fenyőkön élő szúk legnagyobb gyakorisággal a legyengült, sínylődő fákat támadják, amelyek gyantanyomása is lecsökkent. Így a nagy fenyőháncs-szú is a gyengélkedő erdeifenyő-egyedeket támadja meg, illetve azokat a fákat, melyeken már megtalálhatók fajtársaik befurakodási nyílásai (Schroeder, 1987). Az Asphondylia genuszba tartozó gubacslégy gubacsainak denzitása magasabb a tápnövény vízhiányban szenvedő egyedein, mint a normális vízellátásúakon (Waring és Price 1990). Egy Észak-Amerikában honos fenyődarázsfajról (Neodiprion fulviceps) bebizonyították, hogy tojásrakó nőstényei képesek kiválasztani a vízhiányban szenvedő Pinus ponderosa egyedeket, és tojásrakásuk során ezeket részesítik előnyben (Tisdale és Wagner, 1991). Mindezekkel egybehangzó tény az is, hogy az erdei rovarok legjelentősebb tömegszaporodásai szinte mindig hosszabb aszályos periódus után következnek be. Larsson (1989) azonban felhívja a figyelmet arra, hogy a rovarok populációdinamikáját az aszály igen sok módon, de nem csak a tápnövény legyengítésén keresztül befolyásolja, esetenként pedig akár negatív hatása is lehet a rovarokra.
A fajon belüli tápnövény-preferencia másik jelentős – a növényi stressz hipotézissel ellentétes értelmű – elmélete az „életerős növény” hipotézis. Lényege, hogy egyes herbivorok a vitális, jó növekedésű növényegyedeket kedvelik, mert ezek képesek biztosítani számukra a megfelelő minőségű, és mennyiségű tápanyagot. A rügygubacsot okozó fűzbimbó-levéldarázs például a rekettyefűz legjobb növekedésű, hosszú hajtásain gyakoribb (Price, 1991). Az ellentétes hipotéziseket külön-külön alátámasztó eredmények arra engednek következtetni, hogy általános érvényű, uniformizált magyarázatot nem lehet adni, mivel a különféle rovarcsoportok igen eltérő módon reagálnak a tápnövény fiziológiai állapotára.

Koevolúció vagy követő evolúció?



Nyilvánvaló, hogy a fitofág rovarok és tápnövényeik közötti kölcsönhatások evolúciós távlatokban is igen komoly jelentőséggel bírnak. Ebben a vonatkozásban két, alapjaiban eltérő hipotézist szükséges röviden ismertetni, nevezetesen a koevolúció és a követő evolúció hipotézisét. A koevolúció fogalmát Ehrlich és Raven (1964) vezette be egy lepkékkel és tápnövényeikkel foglalkozó cikkben. A hipotézis az ökológia és az evolúciós kutatások egyik igen nagy hatású elméletévé vált, és napjainkban igen széles körben alklamazzák. Lényege, hogy a növények és a herbivor rovarok egymásra reciprok, vagyis szimmetrikus szelekciós kölcsönhatást gyakorolnak. Azaz nem csak a növények hatnak számottevő mértékben a növényevő rovarok evolúciójára, hanem fordítva is. Igen sokan koevolúciós jelenségnek tartják a növények kémiai védekezését, amely eszerint herbivor rovarok ellen kialakított evolúciós válasz. A koevolúció ezen formáját diffúz koevolúciónak nevezik, mivel nemcsak kettő, hanem több faj van egymással evolúciós kölcsönhatásban, azaz nem egy faj, hanem egy herbivor fajcsoport (pl. lombrágó rovarok) képez szelekciós nyomást a véde-kező anyagok felhalmozódása irányában (Futuyama és Slatkin, 1983). Emellett további igen sok növény–rovar kölcsönhatást magyaráztak és magyaráznak a koevo-lúciós hipotézisre támaszkodva. A koevolúciós elmélettel szemben álló követő (vagy szekvenciális) evolúció hipotézisét Jermy (1976, 1984, 1986) vázolta fel. Ennek lényege, hogy a növényevő rovarok evolúciója csak követi a növények evolúcióját anélkül, hogy számottevő módon befolyásolná. Az evolúciós kölcsönhatások tehát aszimmetrikusak. E hipotézis kezdetben erős ellenkezést váltott ki, de ma már egyre több támogatója is akad. A követő evolúciót alátámasztja, ezzel a koevolúció széles elterjedtségét megkérdőjelezi, hogy nem mutatható ki korreláció a növények és a rajtuk élő rovarok evolúciós kora között. Az ősi páfrányokon egyaránt élnek ősi és fiatal rovarfajok (Hendrix, 1980). A diffúz koevolúció elméletének megalapozottságát gyengíti az a tény is, hogy az egyik fitofág faj ellen hatásos növényi védekező anyagok mások ellen teljesen hatástalanok, esetenként pedig még serkentőek is lehetnek (Schoonhoven és Jermy, 1977).
Már a fentiek is rávilágítanak arra, hogy a szigorú definíciónak maradéktalanul megfelelő koevolúciós példák (reciprok vagy szimmetrikus evolúció) lényegesen ritkábbak, mint ahogyan azt korábban hitték, illetve , hogy a növény–herbivor-kölcsönhatások evolúciós kihatásai túlnyomó részben aszimmetrikusak (Jermy, 1986; Thompson, 1982; Abrahamson, 1989).
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A lombfogyasztó rovarok életformatípusai



Azokat a fitofág rovarokat, amelyek fák vagy cserjék lombozatával táplálkoznak, lombfogyasztó rovaroknak nevezzük. Ez gyakorlati csoportosítás. Nem tartoznak bele sem a lágyszárúakon, sem a törpecserjéken fejlődő fajok, hiszen az utóbbiak tápnövényei bár elfásodó szárúak, mégis strukturálisan a gyepszinthez tartoznak. A cserjéken táplálkozó rovarokat viszont ide kell számítani, mert igen sok olyan lombfogyasztó van, amely fákon és cserjéken egyaránt táplálkozik, míg mások bizonyos életszakaszaikban a lombkoronában, bizonyos életszakaszaikban pedig a cserjeszintben tartózkodnak. Természetesen ide kell sorolnunk azokat a fajokat is, amelyek valamelyik életszakaszukban rügyekkel táplálkoznak, hiszen ezek fogyasztó tevékenységének eredménye ugyanúgy (vagy még nagyobb mértékben) asszimilálófelület-veszteség, mint a már kibomlott leveleket elfogyasztó rovaroké. Ezen kívül az is ismert, hogy számos fontos lombfogyasztó rovarlárva (pl. a kis téliaraszoló – Operophthera brumata hernyója) táplálkozását mint rügykártevő kezdi, s néhány nap elteltével a már kibomlott leveleken folytatja tevékenységét.
A lombfogyasztó rovarokat táplálkozásuk módja szerint több csoportba soroljuk. Az aknázó rovarokra az jellemző, hogy a levelekben járatokat rágnak. Ezek lehetnek hosszúak, kanyargósak, amilyenek pl. a légylárvák járatai (többnyire lágyszárúakban!) vagy a törpe aknázómolyok (Nepticulidae család) egyes fajainak hernyói (pl. bükkön: Nepticula basalella) által készített aknák. Az aknázó lepkehernyók többsége azonban ovális vagy széles, szabálytalan alakú aknát rág (pl. Lithocolletidae és Tischeriidae fajok). Az aknázó életmód egészen különleges esetét látjuk azoknál a fajoknál, ahol a hernyó a fenyőfélék tűleveleinek belsejében fejlődik (pl. jenyefenyőtű-moly, erdeifenyőtű-moly). Utóbbiak rokonai között vannak hajtásokban aknázó és a fiatal hajtásokat károsító fajok is. A levelekben aknázó lárvák az epidermist épen hagyják, és a kloroplasztiszokat tartalmazó belső szöveteket fogyasztják. Ezáltal az aknázó lárva miniatűr üvegházhoz hasonló mikroklímájú, speciális élőhelyet hoz létre magának, amely környezetéhez képest magasabb átlaghőmér-sékletű és páratartalmú. Az aknázó lárvák bábozódása vagy a lehullott levélben, vagy a levélről körberágva leválasztott aknában, az avarban történik. 
További speciális életmód a zsákhordó rovarlárváké. Ilyenek a levélbogarak (Chrysomelidae) közül az ún. zsákos levélbogarak lárvái, amelyek összetapasztott ürülékükből készítik „házukat”, míg a zsákhordó hernyójú lepkecsaládok lárvái zsákjukat növényi részekből, levéldarabkákból készítik. Csak kisebb hányaduk lombfogyasztó, pl. a nyíren, égeren, mogyorón fejlődő Coleophoridae fajok. Egyesek komoly rügykártevők, pl. a tölgyrügy-moly. 
A lombfogyasztók igen elterjedt típusát alkotják a levélsodró életmódúak. Közülük némelyek egyes leveleket sodornak össze, mint pl. a bogarak közül sok eszelény (Attelabidae) vagy a kis termetű levélsodró molyfélék (Gracilariidae, a Tortricidae család fajainak egy része, pl. Cacoecia xylosteana, tölgyön, hárson stb.). Legfontosabbak azonban azok a sodrólepkék (Tortricidae), amelyek hernyói levélcsoportokat vagy egész hajtások levélzetét sodorják össze. Tevékenységük rendszerint rügykártétellel kezdődik, majd a harmadik lárvastádiumtól kezdődik el a levelek összesodrása és összeszövése, amely bizonyos esetekben (pl. a zöld tölgy-sodrólepkénél – Tortrix viridana) a lombozat asszimiláló felületének 40–60%-os veszteségévé, sőt teljes tarrágássá is fajulhat. A bábozódás rendszerint a hernyók által összesodort levelek közti szövedékben történik. 
Aligha lehet éles határt vonni a levélsodró és a hernyófészek-készítő életmó- dok között. Utóbbi szintén igen nagy számú lombfogyasztó hernyójú lepkefajra jellemző, bár vannak olyanok is, amelyek csak bizonyos (főleg fiatalabb) életszakaszukban fejlődnek szövedékben, később a leveleken szabadon mozogva táplálkoznak. Jellegzetes hernyófészek-készítő lombfogyasztók a pókhálós molyok hernyói, de számos más lepkecsaládban (pl. pohókfélék, pl. gyűrűslepke, búcsú-járólepkefélék, pl. tölgy-búcsújárólepke, gyapjaslepkefélék, pl. aranyfarú szövő, medvelepkefélék, pl. amerikai fehér medvelepke, fehérlepkék, pl. galagonyalepke stb.) vannak – legalábbis életük egy részében – szövedékben fejlődő lárvájú fajok. Mivel itt a populáció egyedszáma alapvetően hernyófészkek népességének életbenmaradásától vagy pusztulásától függ, ezért ilyen életmódú fajoknál megszokottak a nagy egyedszám-ingadozások, illetve gradációik esetén a tarrágásig fajuló lombkárosítások.
A lombfogyasztó rovarok legnagyobb része a lombozaton szabadon mozogva, a lombozatot rágva szerzi táplálékát. Ilyenek – imágóként – pl. a lemezescsápú bogarak közül a cserebogárfélék számos faja, néhány nünükeféle (pl. a kőrisbogár), a levélbogarak jelentős része stb. Az említettek közül lárvakorban csak a levélbogarak lombfogyasztók. Csak lárvaként lombfogyasztók bizonyos növényevő darazsak (álhernyók), illetve a lepkék. Utóbbiak közül a kiemelten fontos, időnként tömeges lombfogyasztók zömmel néhány családra koncentrálódnak: az araszolólepkék, a púposszövők, a gyapjaslepkefélék és a bagolylepkék családjaira. Vannak azonban lombfogyasztók a feltűnő küllemű fajokban bővelkedő pávaszemes szövők, szenderek, pillangófélék és tarkalepkefélék között is. 
Az említett életforma szerinti csoportoknak további ökológiai összefüggései is vannak. Az aknázó fajok úgyszólván mindig szigorú tápnövény-specialisták, a zsákhordók szintén. Jellemző a specializáció a levélsodró életmódúak többségére is, ugyanakkor a lombon szabadon mozogva táplálkozóknak – a mi éghajlati viszonyaink között – csak kisebb része a szigorú tápnövény-specialista. 
A lombfogyasztó rovaroknál – mivel átlagos egyedsűrűségük esetén a táplálékmennyiség nem limitáló tényező – gyakran tapasztalhatók szélsőséges mértékű egyedszám-ingadozások
								(gradációk). Ezeket vagy szélsőséges abiotikus hatások, vagy – gyakrabban – biotikus tényezők, pl. parazitoidok elszaporodása, epidemikus betegségek törik le. Bizonyos életformatípusok (pl. levélsodrók, szövedékben élők) kategorikusan hajlamosak a szélsőséges egyedszám-ingadozásokra, míg a lombozaton szabadon élők között az erős gradációhajlamú alakoktól (pl. gyapjaslepke – Lymantria dispar, a különféle „téliaraszolók” stb.) a nagyon egyenletes populációsűrűségűekig mindenféle átmenet megvan. 

A lombfogyasztó rovarok populációdinamikája



Az erdészeti szempontból fontos lombfogyasztó rovarok populációinak egyedszáma gyakran van alávetve jelentős, esetenként nemzedékről nemzedékre egy-két nagyságrendet is kitevő változásoknak. Ezért, ha lombfogyasztó fajok egyedszámainak többéves változásait ábrázoljuk, célszerű logaritmikus léptéket választani (Varley, Gradwell, Haskill 1973; Varga és Uherkovich, 1974, vö. 45. ábra). Különösen jelentős egyedszám-ingadozásokat tapasztaltak Németországban négy, különböző családba tartozó, erdeifenyőre specializált lepkefajnál (fenyőaraszoló, fenyőszender, fenyőpohók, fenyő-bagolylepke), monokultúra jelleggel telepített fenyőállományokban. Ez utóbbi vizsgálatokból az is kitűnik, hogy az egymással szemben is versenytárs lombfogyasztó fajok gradációs csúcsai bizonyos fáziseltolódásokat mutatnak (45. ábra). 

45. ábra - Négy fontos erdeifenyőkártevő-faj gradiációhullámai: a fenyő-bagolylepke (Panolis flammea), a fenyőszender (Hyloicus pinastri), a fenyőpohók (Dendrolimus pini) és a fenyőaraszoló (Bupalus piniarius) adatai. Látható, hogy a gradiációcsúcsok bizonyos fáziseltolódásokkal követik egymást (Varley et al., 1973)
[image: Négy fontos erdeifenyőkártevő-faj gradiációhullámai: a fenyő-bagolylepke (Panolis flammea), a fenyőszender (Hyloicus pinastri), a fenyőpohók (Dendrolimus pini) és a fenyőaraszoló (Bupalus piniarius) adatai. Látható, hogy a gradiációcsúcsok bizonyos fáziseltolódásokkal követik egymást (Varley et al., 1973)]



Mind hazai (Szontágh, 1973; Varga és Uherkovich, 1974), mind további európai vizsgálatok egyértelműen azt mutatják, hogy a gradációra hajlamos lombfogyasztó fajok többségének elszaporodásában mutatkozik bizonyos ciklusosság. 10-től 1–2 éves (illetve 8–10 éves) periodicitást találtak a nagy és a kis téliaraszoló, továbbá a fenyőaraszoló és egyes sodrólepkefélék (pl. Svájcban a vörösfenyő-sodrólepke) gradációiban. Ezek a periodikus gradációk általában egy-egy nagyobb régión belül szinkron módon, legfeljebb kisebb fáziseltolódásokkal jelentkeznek, ahogyan ezt az észak-amerikai gyűrűslepkénél állapították meg, mintegy 60 évre kiterjedő, hosszú távú vizsgálatsorozatban (Hodson, 1941). Az is ismeretes, hogy bár a gradációk egy nagyobb területen belül ugyanazt a periodicitást mutatják, a gradáció által súlyosan érintett terület nagysága évenként jelentősen ingadozik, és az egyedszámváltozás szélsőségei is részterületenként különböző mértékűek lehetnek. Így pl. a tollascsápú ősziaraszoló (Colotois pennaria) gradációinak Magyarország egész területén ugyanaz a periodicitása, azonban az Északi-középhegység területén jóval nagyobbak az egyedszám-ingadozás szélsőségei, mint a Dunántúlon. Az ilyen periodikus gradációk általában 2–3 évig, ritkán tovább is tartanak. Az is lehetséges, hogy a rövidebb gradációs csúcsot egyéves viszszaesés, majd a gradáció újbóli fellobbanása követi. 
Más fajoknál, pl. a gyapjaslepkénél (Lymantria dispar) és a zöld tölgysodró-lepkénél (Tortrix viridana), nincs kifejezett periodicitás a gradációkban. Ilyen fajoknál az 5–6 évenkénti és a 10 évnél hosszabb periodicitás egyaránt előfordulhat, főleg az időjárási viszonyok függvényében.
A lombfogyasztó fajok populációdinamikájának elemzésére általánosan használt az élettáblázat-módszer
								és a kulcsfaktorelemzés. Ennek lényege az, hogy a vizsgált faj élettartamát olyan szakaszokra bontjuk, amelyekben megismételt mennyiségi mintavételek végezhetők. Lepkék (illetve általában a teljes átalakulású rovarok) esetében ilyen az imágó, a pete, a petéből kikelt 1. stádiumú lárva, az utolsó stádiumú lárva és a báb. Mindegyik szakaszra ki kell dolgozni az alkalmas mennyiségi mintavételi módot, amellyel adott egységre (területegységre, esetleg egységnyi lombfelületre) vonatkoztatva megadhatjuk a kérdéses faj egyedszámát. 
Az egyik, erdészetileg fontos faj, amelynek populációdinamikai vizsgálatára a fenti módszert eredményesen alkalmazták, a kis téliaraszoló (Operophthera brumata). Itt a fatörzsekre helyezett gyűjtőcsapdákkal fogják be a röpképtelen, ezért fénycsapdákkal nem gyűjthető nőstényeket. Boncolásukkal megtudható, hogy adott területegységre mekkora volna a várható peteszám. Ehhez viszonyítják a kora tavaszi mintavétellel begyűjtött 1. stádiumú lárvák számát. Amennyivel ez kevesebb a peteszám alapján várható értéknél, áttelelési veszteségnek nevezik. A továbbiakban a fejlett lárvákat vizsgálva állapítják meg a lárvális életszakasz veszteségeit (betegségek, fürkészfertőzés stb. miatt). Mivel a parazitoidok egyrésze csak a bábot pusztítja el, ezért a báb életszakasznak is jelentős mortalitása van. Ha az életszakaszonkénti egyedszámok logaritmusait és a mortalitási görbéket összehasonlítjuk, megállapítható, melyik az a kritikus, mortalitást okozó tényező, amely a legszorosabb kapcsolatot mutatja az egyedszámváltozásokkal. Ezt nevezzük kulcs-tényezőnek.
Megállapították, hogy az őszi rajzású, pete állapotban áttelelő téliaraszolóknál az egyedszám-ingadozások kulcstényezője az ún. áttelelési veszteség. Ez elsősorban a petéből éppen kikelő lárvákat érinti, amelyek ha nem tudnak rögtön megfelelően táplálkozni, akkor elpusztulnak. Ezért a peték kelési idejének időjárási körülményei nagyon fontosak a fiatal lárvák túlélése szempontjából. Más fajoknál, pl. a tavaszi fésűsbaglyoknál a peteszám ingadozásai mutatnak szoros összefüggést az egyedszám éves ingadozásával. További esetekben a fürkész-parazitoidok vagy – pl.
								a gyapjaslepkénél – a nagy egyedsűrűségnél cseppfertőzéssel terjedő járványos betegségek törik le a gradációkat. 

A lombfogyasztó rovarok fenológiája



A lombfogyasztó rovarok fenológiája szempontjából a lárva és az imágó életszakasz igen jelentős eltéréseket mutat. Míg a legtöbb lombfogyasztó lárva – rendszertani hovatartozásától függetlenül – a levél kémiai összetétele szempontjából legkedvezőbb, lombfakadás utáni időszakban mutatja a táplálkozási maximumot, addig a lombfogyasztó rovarok imágói fenológiai szempontból igen jelentős eltéréseket mutatnak. Ahol az imágó is lombfogyasztó (pl. levélbogarak, cserebogarak), ott a kifejlett rovar lombfogyasztó tevékenysége is tavasz végére–nyár elejére esik, és nyár derekára – mérsékelt övi viszonyok között – eléggé “kiürül” a cserje- és lombkoronaszint. Ahol viszont az imágó nem lombfogyasztó, mint pl. a levéldarazsaknál, lepkéknél, ott ezek a fenológiai szabályok az imágókra nem vonatkoznak. 
A lombfogyasztó hernyójú lepkéknél több, tipikusnak mondható fenológiai ritmus állapítható meg. Nagy részük monovoltin, tehát évente csak egy nemzedéket produkál (pl. gyapjaslepkefélék, téliaraszolók, a lombfogyasztó bagolylepkék nagyrésze), kisebb részük két vagy több nemzedékű. A „téli araszolókra” jellemző, hogy a fajok többségénél közel rokon, valószínűleg egyetlen kiindulási fajból eredeztethető késő őszi–kora tavaszi fajpárok vannak (Erannis defoliaria – E. ankeraria, Agriopis aurantiaria – A. marginaria, A. bajaria – A. leucophaearia, Alsophila quadripunctaria – A. aescularia stb.: az elöl álló faj a késő őszi, a pár második tagja a kora tavaszi). A késő őszi rajzású fajoknál a pete telel át, míg a kora tavasziaknál a báb. Ez azonban nem okoz észrevehető különbséget a hernyó táplálkozási idejében. A bagolylepkéknél is megvan az imágóknak ez az őszi–tavaszi kettőssége, azzal a különbséggel, hogy a fajok jelentős részénél a késő ősszel kifejlődő imágó telel át, és csupán tavasszal párosodik és petézik. Más bagolylepkecsoportoknál az imágók ősszel rajzanak, és a pete telel át. A tavaszi fésűs baglyoknál a báb telel át, s az imágó a tavasszal rajzó téliaraszolókhoz hasonló fenológiájú. Különbség viszont, hogy míg a téli araszolóknál a rajzás kezdetét az aktuális időjárási viszonyok lényegesen befolyásolják, addig a tavaszi fésűs bagolylepkék rajzási ideje genetikailag erősen rögzített, az adott hőmérsékleti viszonyok csak kevéssé módosítják. Mindhárom csoport esetében a hernyók fő táplálkozási időszaka tavaszra, a lombfakadást kö-vető periódusra esik. Csupán kevés olyan lombfogyasztó hernyójú lepkefaj van, amelynél a fogyasztás maximuma a nyár végi–ősz eleji időszakra esik; ilyenkor az imágó a nyár első felében rajzik (az ún. „lombbaglyok” egy része). Fontos lombfogyasztó gyapjaslepkeféléknél bizonyos esetekben a pete (pl. gyapjaslepke), máskor a hernyó (aranyfarú szövő) telel át.
Az előzőekkel nehezen hasonlíthatók össze azok a lombfogyasztók, amelyek több nemzedékűek, mivel ezek általában jelentős éghajlati alkalmazkodóképességgel rendelkeznek. A púposszövők fajai többségükben hőigényesek, és évente általában két nemzedéket hoznak ki, amely hűvösebb klíma esetén (pl. magasabb hegyvidékeken) egyre csökken. Nagyon sok, főleg cserjéken fejlődő araszolólepkénél és bizonyos bagolylepkéknél (pl. közönséges lombbagoly) is évente két nemzedék fejlődik ki. Az ilyen fajoknál két kedvező lárvális táplálkozási időszak van: a tavasz vége–nyár eleje illetve a nyár vége–ősz eleje. Lombfogyasztó lárvájú fajoknál a mi éghajlati viszonyaink között ritkaság, hogy évente kettőnél több nemzedékük legyen. Ugyanakkor a lágy szárú növényeken fejlődő fajoknál – főleg a meleg égövi eredetű alakoknál (pl. gamma-bagolylepke) – nem ritkaság, hogy évente akár három nemzedék is kifejlődjön.
Az elmondottaknak az a következménye, hogy a mi viszonyaink között, a meleg-mérsékelt klímában, a lombfogyasztó rovarok imágói számára számításba jövő tenyészidőszak meglehetősen hosszú, s ezen belül – legalábbis a lepkéknél, amelyek fenológiáját főleg a fénycsapdás vizsgálatok alapján jól ismerjük – legalább hat-hét különböző aszpektus különböztethető meg, amely mindegyikének megvannak a maga jellemző fajai és fajcsoportjai. 

A lombfogyasztó rovarok táplálkozása, szerepük az erdei ökoszisztéma anyagforgalmában 



A rovarok táplálkozásáról különösen azóta jelent meg sok tanulmány, amióta elterjedt a rovarok laboratóriumi tömeges tenyésztése szintetikus táptalajokon, mindenekelőtt növényvédelmi célzattal. Számos kísérlet során tisztázták, hogy a rovarok milyen szervetlen és szerves tápanyagokat igényelnek normális életműködésükhöz, illetve szaporodásukhoz. 
Viszonylag kevésbé ismert az ásványi tápanyagok szerepe, de mivel a rovarok számos koenzimük funkciójához ugyanazokat a fémionokat igénylik, mint a gerincesek, ezért a vas-, a cink-, a kobalt-, mangán- stb. ionokat a rovarok számára is esszenciálisnak kell ítélni. Levéltetveken végzett kísérletekkel igazolták, hogy érzékenyek a fémionok hiányára, ha szintetikus táptalajokon tartják őket. A vitaminok szerepe is nagyjából hasonlóan esszenciális számukra, mint a gerinceseknél. A B-vitamincsoportból egyedül a folsavat képesek bizonyos rovarok szintetizálni, a többihez a táplálékból kell hozzájutniuk. A gerincesektől eltérően, a rovarok pl. nem képesek szteroidokat szintetizálni, ezek tehát számukra esszenciálisak. A fitofág rovarok növényi eredetű szteroidokat vesznek fel, ezeket képesek átalakítani pl. koleszterinné. A szteroidoknak igen nagy szerepük van a fero-monok szintézisében, ezen keresztül a rovarok szaporodásában. Szintén esszenciálisak a rovarok számára bizonyos – különösen a növényekben előforduló telítetlen – zsírsavak, mint ezt sáskákon és lepkehernyókon végzett kísérletek igazolták. Legfontosabb energiahordozók a rovarok számára is a szénhidrátok. A nö-vényevő rovarok táplálékában a szénhidrátok aránya igen tág határok között változik: bizonyos mag-evők táplálékának csupán mintegy 20%-át teszik ki, míg a háncs nedvével táplálkozó levéltetveknél a 80%-ot is elérheti. A lombfogyasztóknál ez az arány nagyban függ a fogyasztott levelek életkorától és fiziológiai állapotától. 
A lombfogyasztó rovarokra jellemző, hogy a felvett táplálékot csekély hatásfokkal hasznosítják. A táplálék hasznosítására vonatkozóan az utóbbi években különböző táplálkozási indexeket fejlesztettek ki. Közülük a legfontosab a relatív fogyasztási ráta (RFR) és a relatív növekedési ráta (RNR). Ezek jelentése a következő:


								
[image: A lombfogyasztó rovarok táplálkozása, szerepük az erdei ökoszisztéma anyagforgalmában]

										
											
												RFR/ /=/ /
													
														az/ /elfogyasztott/ /táplálék/ /mennyisége/ /(friss/ /vagy/ /száraz/ /tömeg)
													
													
														táplálkozás/ /időtartama/ /(napok)/ /×/ /a/ /rovar/ /átlagtömege/ /a/ /tápl./ /időszakban
													
												
											
											
   MathType@MTEF@5@5@+=feaafiart1ev1aaatCvAUfeBSjuyZL2yd9gzLbvyNv2CaerbuLwBLnhiov2DGi1BTfMBaeXatLxBI9gBaebbnrfifHhDYfgasaacHOWxf9irVeeu0dXdh9vqqj=hEeeu0xXdbba9frFf0=OqFfea0dXdd9qqaq=JfrVkFHe9pgea0dXdar=Jb9hs0dXdbPYxe9vr0=vr0=@B3AB@
										
									

							


								
[image: A lombfogyasztó rovarok táplálkozása, szerepük az erdei ökoszisztéma anyagforgalmában]

										
											
												RNR/ /=/ /
													
														rovar/ /tömegnövekedése/ /a/ /táplálkozási/ /idôszakban/ /(friss/ /vagy/ /száraz/ /tömeg)
													
													
														táplálkozás/ /időtartama/ /(napok)/ /×/ /a/ /rovar/ /átlagtömege/ /a/ /tápl./ /időszakban
													
												
											
											
   MathType@MTEF@5@5@+=feaafiart1ev1aaatCvAUfeBSjuyZL2yd9gzLbvyNv2CaerbuLwBLnhiov2DGi1BTfMBaeXatLxBI9gBaebbnrfifHhDYfgasaacHOWxf9irVeeu0dXdh9vqqj=hEeeu0xXdbba9frFf0=OqFfea0dXdd9qqaq=JfrVkFHe9pgea0dXdar=Jb9hs0dXdbPYxe9vr0=vr0=@BF0C@
										
									

							

További indexeket az emésztés és a felhasználás hatékonyságára fejlesztettek ki. Ezek: a relatív emészthetőség (RE), a felvett táplálék felhasználásának (konverziójának) hatékonysága (FKH) és a megemésztett táplálék felhasználásának hatékonysága (EKH). Ezek számítása a következő:
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Ezek az értékek nagy ingadozásokat mutatnak. A relatív növekedési ráta pl. 0,003–3,39 mg . nap–1 mg–1, a relatív emészthetőség 9–88%, a felvett táplálék konverziójának hatékonysága 0,6–68% és az emésztett táplálék konverziójának hatékonysága 18–89% között változott. A legnagyobb relatív növekedési értékeket növényevő rovarlárváknál, főleg lombfogyasztó lepkehernyóknál és nedvszívó életmódúaknál találták. A ragadozók nagyobb relatív emészthetőségi értékeket mutattak, mint a növényevők, bár ebben nagy lehet a variációszélesség, pl. lepkehernyóknál a táplálék összetételének szezonális változásai és a tápnövény hatóanyag-tartalmának függvényében. 
A táplálék-felhasználás hatékonyságában kitüntetett szerepe van a nitrogén-tartalomnak. A legalacsonyabb táplálékhasznosítási értékeket (FKH = 1% körül) azoknál a rovaroknál találták, amelyek igen csekély nitrogéntartalmú detrituszt, avart és holt faanyagot fogyasztottak. Az ilyen rovarok lárvális fejlődési ideje gyakran igen hosszúra is nyúlik. Ugyanakkor a pollenfogyasztó, magevő és a háncs nedvét szívó rovaroknál kedvező a tápanyag hasznosításának hatékonysága (FKH 40–50% körül). A lombfogyasztók – meglehetősen széles variációskálával – e két véglet között foglalnak helyet.
A táplálék jelentős része tehát nem használódik fel, hanem a lárvák ürülékével együtt előbb-utóbb a talajszintre kerül, s ott a különféle dekomponáló szervezetek dolgozzák fel. Ennek az ökoszisztéma anyagforgalmában igen lényeges szerepe van, mivel a lombfogyasztók ürülékén keresztül kapcsolódik egymáshoz a két legfontosabb tápláléklánc: a zöld növényekre épülő fogyasztói (grazing) és a lebontó (destruens v. detritusz) lánc. 
Amikor a lombfogyasztó rovarok mennyisége jelentősen megnő, akkor nemcsak az elfogyasztott fitomassza mennyisége növekszik, hanem hasonló arányban növekszik a rovarok által termelt ürülék (faeces) mennyisége is. Ennek tápanyagtartalma gyors mikrobiális lebomlás révén táródik fel és válik hozzáférhetővé a mineralizáció folyamatai, ezen keresztül a zöld növények számára. Ez fontos visszacsatolási lehetőség a gradáció okozta veszteségek természetes regenerálódása irányában. Amikor azonban az ökoszisztémában a detrituszlánc is károsodik, pl. a talaj mikroorganizmusainak pusztulása miatt, akkor a gradációs károk is sokkal inkább ölthetnek irreverzíbilis formákat.



A kistestű gerincesek

Kőhalmy, Tamás
Soproni Egyetem





Az erdőlakó kistestű gerincesek körébe számos, rendszertanilag egymástól távol álló faj tartozik. Bár a madarak, rágcsálók, rovarevő kisemlősök mellett ide tartoznak a másodlagos fogyasztók körébe sorolható hüllők és kétéltűek is, a túlzott elaprózás elkerülésére a továbbiakban a madárvilágot, majd a kistestű emlősök körét emeljük ki részletesebben.
A madarak



Rendszertant követő vázlatos ismertetésüket az erdei életközösségben általánosan ismert fácánnal és közvetlen rokonságával kell kezdenünk, azaz a tyúkalkatúakkal. Anatómiai jellegzetességük többek között a fejlett kaparóláb és az izmos gyomor, amelyben a kemény magvak feltárására kis zúzókövek találhatók. Földön fészkelő fajok. Szaporulatuk fészekhagyó, kezdeti táplálék-összetételükben meghatározó az állati fehérje nagy részaránya (poloskák, legyek, hangya és hangyatojás), amely arány később a domináló növényi táplálék mellett ugyan visszaszorul, de mindvégig jellemzően megmarad.
A galambok fás növényzethez kötődnek, egyes fajok fészeképítésük, mások odúlakó életmódjuk folytán. Több fajuk költöző, illetve vándorló, amely hosszú utakat néha késlelteti egyes magvak (fenyőmag, bükkmakk stb.) helyi táplálékbősége. Zömében növényi táplálékuk mellett egyes fajok apró csigákat és földigilisztát is fogyasztanak.
A nappali ragadozó madaraknak küllemi ismertetőjegyeiből közismert az izmos és karmos fogóláb, a horgas csőr, a tojó javára méretben is megjelenő ivari dimorfizmus. Táplálékuk a gerincesek és a rovarok legkülönbözőbb fajaiból és fejlődési alakjaiból áll. A nálunk honos vércsék változatos táplálék-összetétele akár példaként is szolgálhat, mert közismerten nagy egér- és gyíkpusztításuk mellett fő táplálékuk mégis a rovarvilágból kerül ki.
A baglyok anatómiai jellemzője a vetélő ujj, a ferdén előre néző mozdulatlan szem, a rövid csőr. Begyük nincs. Táplálékuk, az éjjeli életmódból adódóan, az éjszaka aktív kisemlősökből áll.
A nálunk közeli rokonsággal nem rendelkező lappantyú tápláléka szintén az életmódjával összefüggően szürkületben aktív ízeltlábúakból áll: zömét szúnyogok, legyek és éjjeli lepkék teszik ki.
A harkályalkatúak erdőhöz kötött odúlakók, fiókáik vakon és csupaszon születő fészeklakók. Fő táplálékuk a rovarok – a hangyabolyok szétdúlása rovásukra írható –, azonban bogyókkal is táplálkoznak, sőt odújukban készletet is raktároznak belőlük.
Rendszertanilag a legnépesebb család a verébalkatúak (énekesek), ugyanakkor – éppen a nagy fajszám miatt – közös jellemzésük meglehetősen szűkre szabható. Taxonómiai elkülönítésük egyik alapja az alsó gégefő (syrinx) éneklőizmainak a száma – legtöbbször 7 pár – és helyzete: ez a hangadó szervük rendkívül fejlett. A nálunk honos fajok méretbeli különbségei is igen nagyok, az apró ökörszemtől a hatalmas hollóig. A nagy változatosság miatt táplálékuk nem jellemezhető egységesen. Vannak szinte kizárólag ízeltlábúakkal élők (pl. a légykapók), mások viszonylag sok növényi részt, magvakat esznek (a legtöbb rigófaj), de vannak ezt évszakonként váltó fajok is, mint pl. a csonttollú madár, amelynek fő tápláléka nyáron a szúnyog, télen a bogyótermés. A gébicsek rovarevők ugyan, de a kisebb gerincesek sincsenek előlük biztonságban, sőt egyes példányok madárspecialistákká is válhatnak. Vannak fészekrablók (szarka, szajkó, varjak), de van jellegzetesen dögevővé vált faj is, mint pl. a holló.
Hazánk madárvilágából a fajdfélék, az erdei szalonka és a vízparti fészkelők kivételével a többi faj nem földön, hanem bokron vagy fán fészkel. Kötődik tehát a fás vegetációhoz, legyen az zárt erdő, mezővédő erdősáv vagy bokros liget, egyes fákkal. Természetes, hogy a fészekválasztás helye már sarkalatos ökológiai kérdés: a talajtól való távolság arányban van a testmérettel, a táplálékláncbeli „magassággal” és az élettér fajok közötti megosztásával. Az odúban fészkelők szorosan kötődnek az idős faállományokhoz, az apró énekesek a száraz levelet télen is hordó tölgy és cser fiatalosokhoz, a telepesen fészkelők a határozott szerkezetű, markáns felső koronaszintű állományokhoz. 
Hogy mennyire szoros az ökológiai összefüggés még a szaporodási időt illetően is, arra talán az egyik legjobb példa az erdőlakó keresztcsőrű. Ez a madár januárban költ. Kikelt fiókái két hét alatt röpképessé fejlődnek, és ennek alapvető oka, hogy ekkor van bővében fő táplálékuk, a fenyőmag.
Nem elhanyagolható a madarak táplálkozásával összefüggő szerepe az erdei fás és lágy szárú fajok magvainak terjesztésében. A cserje termetű fajok nagy része a madarak általi terjesztésre specializálódott, de a madarak szerepe jelentős a nagymagvú fajok (tölgyek, gesztenye, dió stb.) esetében is.
A szorosan erdőhöz kötődő szajkó makkhordására Turczek (1961) hoz megdöbbentő mennyiségi adatokat Chettleburg és Schuster megfigyelési adataira hivatkozva, miszerint egy-egy példány 3–5 ezer makkot hord szét egy-egy őszi időszakban. A hazai megfigyelések ezt megerősítik (Kőhalmy, 1983). 
Az állatvilág más csoportjaival fenntartott probiotikus kapcsolatok közül példaként említjük a seregély–bőrbagócs (szarvasparazita)–szarvas között fennálló hármas, interspecifikus alliancia kapcsolatot és a vaddisznótúrásban táplálékot kereső vörösbegy asztalközösségi (kommenzalista) kapcsolatát.
Az erdei életközösség táplálékláncában fontos szerep jut a rovarfogyasztó ragadozó madárvilág, az énekes madarak csoportjának. Táplálékuk részben a növény-evő (fitofág), részben pedig a ragadozó rovarvilágból kerül ki, és így a tercier konzumensek szintjén helyezkednek el. Az apró énekesek a csúcsragadozók táplálékállatai ugyan, de mint tercier konzumensek, visszatartják a növényevő és mindenevő rovarpopulációk túlszaporodását. 
Hazai vizsgálatokból (Szontagh, 1977, 1980) ismert az odúlakó énekesek jelentősége a nemes nyárasok lombfogyasztói elleni biológiai védekezésben. A szerző mesterséges fészekodútelepet létesített, majd megfigyelte a betelepülési és költési viszonyokat, valamint a táplálékszerzési távolságot. A fészekodúk lakói mintegy 10 ha erdőterületről és a környező mezőgazdasági földekről gyűjtötték be táplálékukat.
							Táplálékbő időszakban kis távolságra (300–500 m) repültek el az odúteleptől. Az 1977-es kárfelmérés idején a teleptől 200 m távolságig csak nagyon gyenge, kezdeti levélrágás volt észlelhető, a vizsgált fák 28%-án fordult elő 5–10%-os rágásnyom. Sem friss álcarágás, sem élő levelész vagy hernyó nem volt észlelhető, és jellegzetesen sok volt a madárrepülés. Az odúteleptől 500 m távolságra lévő, azonos korú kontrollterületen minden fán 25–30%-os lombrágás fordult elő. A fészekanyagból végzett táplálékvizsgálat eredménye szerint 1976-ban a meghatározott fajok 82,3%-a erdő- vagy mezőgazdasági kultúrnövényt fogyasztó, káros fitofág faj, 15,5%-uk volt közömbös, és csak 2,2% volt a kimondottan hasznos rovar.
A madárfauna rovarfogyasztása természetesen nem képes arra, hogy a nagyterületű monokultúrákat fenyegető fogyasztókat féken tartsa. Figyelemre méltó, hogy többéves saját vizsgálata és azt megerősítő szakirodalmi adatok alapján Jánoska (1995) úgy találta, hogy a mezővédő erdősávokban fészkelő madárközösségek nem játszanak döntő növényvédelmi szerepet az intenzív mezőgazdálkodás körülményei között.

A kistestű emlősök az életközösség táplálékhálójában



A hazai emlősfaunában 76 fajt találunk az időközönként megjelenő jövevény fajok (medve, farkas, hiúz, jávor, zerge, nyestkutya, mosómedve) nélkül. Közülük öt a később tárgyalandó nagytestű növényevő, és 71 faj – a többségében védelem alatt álló – kistestű emlős.
Rendszertani áttekintésben első a rovarevő kisemlősök rendje, ahova a sündisznó, a vakondok, az egerek és a cickányok tartoznak. Fogazatuk teljes, sok esetben ősi jelleget mutat a koponya felépítésével együtt. Elsősorban rovarokkal táplálkoznak, de van közöttük földön fészkelő madarakat, azok tojásait és rágcsálókat (sün), illetve halivadékot fogyasztó (vízi cickány) faj is a kilenc ismert taxon között. Védettek, illetve két faj (a sün és a vakondok) meghatározott esetekben ez alól kivételt képez.
A denevérek küllemi jellemzésre nem szoruló rendjének 24 hazai faja mind rovar-evő, fogazatuk az előzőekhez nagyban hasonlít, jellemzőek azonban a táplálék megragadására szolgáló nagy szemfogaik. Sok faj nappali és téli tartózkodási helye a fák odva, tehát ezek kifejezetten erdőhöz kötődők. Valamennyi fajuk védett.
A nyúlalkatúak rendjében két hazai faj található, a mezei és az üregi nyúl. Mind-kettő vadászható. Régebben a rágcsálókhoz sorolta őket a rendszertan, azonban anatómiai jellegzetességeik ennek megváltoztatását indokolták. Mindkét faj nö-vényevő. Fogazatuk hiányos, csak metsző- és zápfogakból áll.
A rágcsálók 24 hazai faja közül egy vadászható (pézsmapatkány), egy különleges esetben elfogható, illetve elpusztítható (nagy pele), a többi (földikutya, pelék, egerek, pockok, mókus, ürge, hörcsög) védett. Külön említésre méltó a mezőgazdasági művelés szempontjából károsnak tartott ürge és hörcsög védelmének indokolása, mivel ezek a fajok a védett parlagi sasnak a fő táplálékállatai. Az ide tartozó nutria szabad területen csak úgy fordul elő, hogy egyes példányok a prémes-állat-tenyészetből kiszabadulnak. A rágcsálók anatómiai jellemzője a karmos láb, a szemfog hiánya és a nagy foghézag a metsző- és zápfogak között. Legtöbbjük növényevő, de vannak közöttük mindenevők is, mint pl. a pézsmapatkány, a mókus. Sok faj erdőhöz kötődő.
A ragadozó kisemlősök többnyire húsevők, ritkábban mindenevők. Ujjaik karmosak. Fogazatuk apró metsző-, nagy kúp alakú szem-, valamint tarajos előzápfogakból és zápfogakból áll. Jövevény fajokkal együtt 15 fajt sorol ide a rendszertan. Közöttük van a valószínűleg már hazai területeken nem található – védett – nyérc, a vadászható róka és házi görény, a nyest, a mosómedve és a nyestkutya, a korlátozottan vadászható menyét. A többi faj védelem alatt áll.

A ragadozó–zsákmányállat kapcsolat



A ragadozók állományszabályozó szerepével kapcsolatban Lotka és Volterra egymástól függetlenül matematikailag is megfogalmaztak egy összefüggést 1925-ben, illetve 1926-ban, amely a préda – predátor kapcsolat alaptételévé vált. Lényege, hogy ha egy viszonylag stabil életközösségben (1. fázis) valamilyen oknál fogva (periodikus gradáció, antropogén hatás stb.) megnövekszik a préda mennyisége (2. fázis), akkor azt hamarosan a predátorok számának növekedése is követi (3. fázis), majd felülkerekedve a prédán, már a predátorok létszámának visszaesése és szintbeállása (4. fázis) következik be, és újból kezdődhet a ciklus (lásd a 2. ábrát). A matematikai képletekben a predátor és a préda populációjának nagysága és a populációdinamika tényezői szerepelnek (mortalitás, fertilitás, natalitás stb.). A tétel szerint a ragadozók populációja sokkal lassabban emelkedik, mint a zsákmányállatoké. MacArthur (1966) két külön szerzővel kutatva megváltoztatta a tétel lényegét, amennyiben az eredetileg körforgásnak ábrázolt folyamatot csillapodó rezgéshez hasonló görbével ábrázolta, és ezt matematikailag is leírta. Bármennyire tetszetős is azonban az elmélet, a predátor–préda kapcsolat a gyakorlatban sokkal több mozgásteret enged. A fajokban gazdag (diverz) életközösség igazából akkor és azzal nyújt garanciát a csúcsragadozó fennmaradásához, ha annak több táplálékláncot van módja ellenőrizni, „kézben tartani”.
A medve, a farkas, a hiúz utóbbi időben való spontán megtelepedése, a jövevény sakál és nyestkutya szórványos előfordulásai ugyan faunaszínesítők és perspektivikus jelzéseknek is felfoghatók, azonban jelentőségük manapság csekély. Hazai körülmények között annak ellenére a rókát tarthatjuk csúcsragadozónak, hogy – különösen fiatal korban – zsákmánya lehet az egyre több helyen fészkelő, egyedszámában azonban mégsem jelentős rétisasnak. A róka példáján áttekinthetők a kistestű emlősök erdei életközösségbeni kapcsolatai. Többen is megállapították (Englund, 1965; Csirkova, 1941 in Heltay, 1989), hogy táplálékszegény években a rókaszukák vagy nem is tüzelnek, vagy nem vemhesülnek, akár 50%-os mértékig is csökkentve ezzel a reprodukciót. Ugyanakkor táplálékbő években vemhesült a legtöbb fiatal szuka, kevesebb volt a magzatkori elhalás és a felnevelési veszteség, ami a faj önszabályozását mutatja.
A trofikus kapcsolatokból ki kell emelni a hozzáférhetőség, a szezonalitás és a válogatás sok esetben meghatározó motivációit is. Több hazai szerző (Erdei, 1977, 1979; Farkas, 1984; Simon 1982) megállapította, hogy a róka tavaszi–nyári nyúlfogyasztása eltér az őszi–télitől, hogy az emlősök részaránya magasabb, mint a madaraké, hogy a pockot jobban szereti, mint az egeret, a cickányt zsákmányolja ugyan, de nem eszi meg, és a vakondot is elássa, ha már zsákmányul ejtette (Heltay, 1989).
Simon (1982) adataival jól egyeznek lengyel szerzők (Pielowski, 1976, 1982; Goszczinski, 1976) Heltay (1989) által közölt megfigyelései a róka erőszakos tavaszi nyúlpredációját illetően is. Ezek szerint megfigyelhető a reprodukció szempontjából inaktív egyedekre (fiatal, öreg, beteg) kiterjedő alternatív táplálékválasztás. Ez utóbbin azt értjük – és ez nehezen illeszthető Lotka és Volterra tételébe –, hogy a rókák a kedvenc táplálék átmeneti csökkenése esetén átállnak más zsákmányfaj vadászatára.
A kérdéskör összegzéseként a róka példáján azt ugyan elmondhatjuk, hogy a zsákmányfajok bősége meghatározza a ragadozó állomány nagyságát, fordítva azonban a ragadozó ilyen markáns, meghatározó befolyása – a mi viszonyaink között és ebben a táplálékláncban – a prédaállat állománynagyságára nem igazolható.


Nagyemlősök az erdei életközösségben

Kőhalmy, Tamás
Soproni Egyetem





Nagyemlősfaunánkban ma öt faj található. A három szarvasféle (vagyis a gímszarvas, a dám és az őz), valamint az egyetlen tülkösszarvú, a vadjuhok közé tartozó muflon képviseli a kérődzőket. Az ötödik a mindenevő vaddisznó.
Hazai nagyemlőseink a páros ujjú patások rendjébe tartozóak. Táplálékuk nagyobbára növényi eredetű, az erdő életközösségének heterotróf konzumens tagjai. A csak növényi táplálékot fogyasztó fajok kérődzők, a mindenevő vaddisznó gyomra ugyan együregű, azonban gyomorfalának szöveti szerkezete – a funkcionális okoknál fogva – összetett. A kérődzőkön belül hazai faunánkban szabad területen három szarvasféle (gímszarvas, dám, őz), zártan a szika- és a Dybowski-szarvas, valamint ugyancsak szabadon az egyetlen tülkösszarvú faj, a betelepített muflon található.
A nagyemlősöknél az elfoglalt élőhely tekintetében ugyanúgy megállapíthatók niche-különbségek, mint más élőhelycsoportoknál; a biotóp kiválasztása fajra jellemző tulajdonság.
Más a faállományok szerkezetével szembeni igénye a muflonnak, és megint más a vaddisznónak. Vannak vizet, dagonyát alapvető élőhelyi feltételként igénylő fajok, mint a gímszarvas és a vaddisznó, de a másik három nagyvadunk is felkeresi a vizet, ha nem is dagonyázik. Ellési időben minden vad a sűrűségeket lakja. Ilyenkor azonban a biztonságérzet igénye lenyomja az interspecifikus konkurencia tűréshatárát, így pl. a szarvastehén elviseli a muflonjerke viszonylagos közelségét.
A nagyemlősök fajon belüli és fajok közötti kapcsolatai



A fajon belüli kapcsolatok között találkozunk pozitív és negatív hatásokkal egyaránt. Ezeknek nagy részét ma a populációs ökológia (démökológia) és az etológia tudománya vizsgálja.
A pozitív
							kölcsönhatások között találjuk a védelmi jellegű kapcsolatokat, amire nagyemlőseinknél példa a szarvascsapat vezértehén általi vezetése vagy a vaddisznókonda élére álló tapasztalt koca szerepe. Magashegységi nagyvadnál jellegzetes pl. az őrt álló vadkecskebak, amit nálunk igen elvétve a muflonoknál tapasztalhatunk. A biztonságérzetet fokozza a vaddisznókonda pihenés közbeni elhelyezkedése, amikor is a fekhelyválasztás során az egyedek olyan közel kerülnek, hogy egymáshoz is érnek (kontaktus magatartás). A védelmi kapcsolat jele az akusztikai vészjelzés, amelyet mindegyik nagyvadunknál tapasztalhatunk.
Pozitív jellegűek a táplálkozási stratégiával összefüggő fajon belüli kapcsolatok, mint a csapatok aktív vezetése, azonban nem jelent ökológiai kölcsönhatást, ha a kihelyezett táplálék csalja egy helyre, az etető köré, egyazon faj több egyedét.
Több hazai és külföldi szerző azonos eredményre jutott a környezet táplálékkínálata és a reprodukció pozitív összefüggéseit illetően. Az, hogy a vemhesülés aránya a kedvezőtlen években alacsonyabb, mint máskor, önszabályozásra utaló jelenség, ami fékezi a népességnövekedést. Kedvező időszakban a megfogant magzatok ivararánya a nőivarúak felé tolódik el, kedvezőtlenre fordult környezeti, táplálkozási körülmények mellett viszont a hímivarúak dominálnak.
Negatív intraspecifikus kölcsönhatás a fajon belüli versengés (kompetíció) jelensége, amely a legtöbb esetben territoriális és trofikus jellegű. A felnövekvő szaporulat élőhelyet keres, a populációsűrűség korlátozó faktorként lép be a dinamika szabályozásába. Így pl. az etetőhelyen megjelenő őzek között igen gyakran találunk támadó, harcias egyedeket – rendszerint idősebb sutákat vagy középkorú bakokat – amelyek gorombán elverik fajtársaikat a takarmány közeléből. A spontán kivándorlás jelensége is intraspecifikus reakció a megnövekedett populációsűrűség esetén. Ekkor nem csupán az éves szaporulatról van szó, hanem pl. a határainkon belülre került jávor-, zerge-, farkas-, hiúzegyedekről, amelyek egy viszonylag jól rögzült área határát is átlépték az eredeti élőhelyükön bekövetkezett populációgyarapodás miatt.
Természetes körülmények között a nagyemlősök interspecifikus kapcsolataiban is fontos szerepet játszik a ragadozás. Az itt számításba jövő nagyragadozók (farkas, medve) azonban az ország határain belül hiányoznak, és bár spontán visszatelepedésük jelei időnként tapasztalhatók, nem játszanak szerepet a növényevő nagyemlősök populációdinamikájában. Ezt a szerepet az embernek kell átvennie, azaz be kell töltenie a csúcsragadozó szerepét.

A növényevő nagyemlősök táplálkozása



A konzumens nagyemlősök és a növényzet kapcsolatának feltárásához meg kell ismerni a rendelkezésre álló táplálékkészletet, a táplálék-összetétel egyes elemeinek (fűfélék, bokrok, termések stb.) arányát és kínálatának szezonális változását, az egyes fajokra jellemző táplálkozási szokásokat, mint pl. az eltérő legelési magasságokat, az egyes fajok válogató szokásait.
Hofmann (1980) három csoportba sorolta az európai kérődzőket: a koncent-rált beltartalmú táplálékot fogyasztókra, a közbülső típusúakra és a tömegfogyasztókra. Osztályozásában szerepet játszott a faj jellegzetes bendőmérete és annak szerkezete, az ezzel összefüggő napi táplálkozási ritmus és a jellegzetes élőhely. A mi viszonyaink között a négy kérődzőből egyedül az őz esik a koncentrált táplálékot szelektálók amúgy sem népes csoportjába – ahol mellette csak a jávor fog- lal helyet –, amit a magyar vadgazda úgy fogalmaz meg, hogy „az őz szinte egész nap eszik meg kérődzik, felváltva, a kicsi gyomra, meg a nagy pákosztos- sága miatt”. A többi három kérődzőnk a második és harmadik csoport határán áll. Elhelyezkedési sorrendjüket a 46. ábra mutatja be. A gímszarvas bendője alkal- mas a legnagyobb rosttartalom feldolgozására, ennél már kevésbé megfelelő a dám és legkevésbé a juhfélékre jellemzően zömében fűfogyasztó muflon emésztőtraktusa.

46. ábra - A kérődzők táplálkozástípusai (Hofmann, 1980)
[image: A kérődzők táplálkozástípusai (Hofmann, 1980)]



A 47. ábra jól szemlélteti az őz és a szarvas éves életciklusán keresztül a kör- nyezettel való kapcsolatot. A két kérődzőt egybevetve megállapítható, hogy az őz esetében a táplálkozási csúcs és a depózsír képzése a késő őszi–téli időszakra esik, míg a szarvas esetében ez az időszak egy nyári és kora téli időszakra oszlik (Hofmann, 1980).

47. ábra - A őz és a szarvas időszakosan változó táplálékfelvétele és anyagcsere-intenzitása (Hofmann, 1980)
[image: A őz és a szarvas időszakosan változó táplálékfelvétele és anyagcsere-intenzitása (Hofmann, 1980)]



Mátrai et al. (1986) és Fehér et al. (1988) erdei és mezei élőhelyű őzpopulációk téli táplálkozásvizsgálatáról a következőket állapították meg. A 80%-ban erdősült élőhelyen a téli táplálék 76%-át tették ki fásszárúak, a 10%-ban erdősült helyen ez 38%-ot mutatott, de még a mezei élőhelyen is elérte a 7%-ot annak ellenére, hogy itt az erdősültség nem volt több 1%-nál. Feltűnő volt, hogy az őz téli táplálékának 70–80%-a mindössze 1-2 növényfajból állt, amelyek a legkönynyebben hozzáférhetők voltak, azonban itt a téli túlélési stratégia energiatakarékossága jelenik meg, ami felülkerekedik a válogatási hajlamon a hozzáférhetőség javára.
Nem esett szó az ötödik nagyemlősről, a mindenevő (omnivora) vaddisznóról. Táplálékában jelentős részt képviselnek az állati eredetű összetevők. Ezek lehetnek talajlakók, de gyomortartalmában megtaláljuk a földön fészkelő fácán tojásmaradványait, bármely vadfaj magatehetetlen szaporulatát, elhullott állatok maradványait. Hazai vizsgálatokból ismert a téli makkfogyasztás, amely csaknem kizárólagos is lehet, de jó termés esetén hosszú időn keresztül biztosan meghaladja a felvett táplálék 60–65%-át. A föld alatti növényi részeket is szívesen felveszi, így az egyes aromás gyökereket, gumókat (páfrányfélék, egyes lágyszárúak) különös előszeretettel keresi.

A nagyemlősök és az erdő növényzete



Közép-Európában jó termőhelyi viszonyok mellett a lomberdők primer produkciója évente és hektáronként mintegy 10 t szárazanyag. Ez az adat mindenképpen rávilágít arra a tényre, hogy az erdei ökoszisztéma teljes produktumából milyen elenyészően kis részt képvisel a nagytestű konzumensek tápláléka; nem kapunk azonban választ az erdei növényzet és az ott élő vadállomány kapcsolatának sajátos vonásaira, gyakorlati kérdéseire.
Ha elfogadjuk, hogy az erdei életközösségnek nem járulékos, hanem rendes tagjai az év bizonyos szakában menedéket csakis itt találó, vadon élő nagyemlőseink, akkor az sem kétséges, hogy őket táplálékkal látja el a természetes környezetük. Eltartja és nem eltűri, mint szükségtelen vagy szükséges rosszat, ezért helytelen az erdő vadtűrő képességéről beszélni az eltartóképesség helyett. Az már más kérdés, hogy ez a kapcsolat felborulhat, ha a konzumensek táplálékigénye nagyobb, mint az erdő táplálékkínálata. Ilyenkor az egyes növények vagy az egész növényzet fogyasztással való terhelhetősége az elviselhető szintet meghaladja, a mindig csak viszonylagos egyensúly felborul.
Mind a vadállomány táplálékigényében, mind az erdő táplálékkínálatában évente ismétlődő szezonális változásokat figyelhetünk meg hazai körülmények között. Az igény és kínálat változásának dinamikájában felfedezhető egy szűk keresztmetszet kialakulásához vezető kapcsolat. A bruttó vagy nettó energiában is kifejezhető, és több okból is (agancsfejlesztés, vehemnevelés, hőtermelés, szőrváltás, mezőgazdasági területekről behúzódó állománynövekedés stb.) legmagasabb téli táplálékigény éppen akkor a legnagyobb, amikor az erdei környezet kínálata a legalacsonyabb (lágy szárú szint és lomblevél nélküli állapot, termésmennyiség is fogyóban). Viszonylagos összhangot találunk, ha a vadállomány táplálékigénye nem nagyobb az erdő kínálatánál; etetéssel kiegyenlíthető gondok állnak elő, ha ez az egyensúly elbillen; és érzékeny vadkár jelentkezik, ha a rendszer a túlzott vadtartás miatt „felborul”.
Az egyes faállománytípus-csoportok cserjeszintjéből felvehető téli vadtakarmány korosztályok szerinti dinamikája alkalmas mutató az iménti táplálékmérleg kínálati oldalának jellemzésére.
Egy többéves kutatómunka, terepi felvétel és laboratóriumi vizsgálat eredményeként (Kőhalmy, 1994) ismerjük a vadtáplálékként elsősorban számításba vehető természetes erdei növényzetnek, a cserjeszintnek a kínálatként figyelembe vehető adatait. Ismertek ezek az adatok az erdészeti gyakorlatban szokásos faállománytípus-csoportok szerint és azon belül, korosztályokra bontottan, dimenziójuk a területegységre vetített energiatartalom (MJ/ha). Hozzá kell tenni azonban, a félreértések elkerülése érdekében, hogy az így kimutatott értékek – amelyek a felhasználásuk során az erdőtervek állományadataihoz csatlakoztathatók, illetve hozzárendelhetők – a lombtalan téli állapotban lévő és cserjeszintben helyet foglaló, de főállományt nem alkotó fás fajok vad által fogyasztott hajtásvégeinek (3 mm-ig) mindössze 20%-ára vonatkozó adatai, ügyelve ezzel az erdő túlzott terhelésének elkerülésére.
A 32. táblázat jól mutatja az egyes, jellemzően dús vagy éppen szegény cserjeszintű faállományokat, a cserjeszint korral és erdőnevelési beavatkozásokkal összefüggő dinamikáját; az erdőszerkezet által meghatározott állapotot. Mindezek függvényében húsz-huszonötszörös különbségek is előfordulnak a hektáronkénti fogyasztható vadtáplálék energiatartalmában. Ez természetes is, hiszen a vágásérett nemesnyáras vagy a középkorú nudum bükkös szakemberek által jól ismert képe magyarázatot is ad erre a tényre.

32. táblázat - A cserjeszintből felvehető téli vadtáplálék 20%-ának (!) dinamikája (kivonat Kőhalmy, 1994 alapján)
	Faállománytípus-csoport
	MJ/hektár energiatartalom a korosztályokban

	1–10
	
	31–40
	
	61–70
	
	91–100

	1. Bükkösök 
	954
	...
	228
	...
	230
	...
	264

	4. Kocsánytalan tölgyesek 
	1350
	...
	1032
	...
	974
	...
	816

	6. Akácosok 
	708
	...
	920
	...
	948
	...
	–

	8. Nemesnyárasok 
	828
	...
	1638
	...
	–
	...
	–

	11. Erdeifenyvesek 
	346
	...
	980
	...
	1050
	...
	–

	13. Lucfenyvesek 
	1184
	...
	210
	...
	282
	...
	424




Az eredeti táblázat természetesen tartalmazza valamennyi korosztály és a 14 faállománytípus-csoport teljes adatsorát

A mérleg másik oldalán áll a vadállomány táplálékigénye. Az energiaszükséglet vadfajokra vonatkozó meghatározása rendkívül nehéz. Eszközigényességén túl a legnagyobb gond, hogy nem tudjuk szimuláltan előállítani a szabadban élő állatra ható igénybevételeket (Onderscheka, 1980), mint pl. a szabdalt terepen való közlekedés, a vadat érő rendszertelen, de sokszor nagyon erős zavarás stb. Hazai szerzőktől (Havasi, 1979; Kovács, 1979) származó és őzre vonatkozó adatok jól igazolják, hogy az energiafelvétel mennyire nem testtömegfüggő. Mutatják ezzel azt is, hogy mennyire átértékelésre szorulnak azok a – maguk idejében és az akkori ismeretek szintjén korszerű – közös nevezőt kereső átszámítási tényezők, amelyek minden kérődző nagyvadat „szarvasegységben” fejeztek ki a takarmányozási és eltartóképességi számításokhoz. Ezt igazolják ugyanerre a vadfajra Eisfeld (1985) és Weiner (1977) vizsgálatai is. A mi viszonyaink között meghatározó vadfajnak tartjuk az erdő terhelésében a szarvast, amely vadfajra Brockway (1977) és Missbach (1977, 1980, 1984) közöl adatokat.
A szakirodalmi adatok alapján egy nálunk átlagos testtömegű szarvas létfenntartó bruttó energiaigényét – figyelemmel a cserjefogyasztási havas napokra – a teljes téli időszakra vonatkozóan 10 ezer MJ-ban határozhatjuk meg. Azonos ezzel a dám, az őzet és a muflont pedig 5000–5000 MJ/BE (bruttóenergia-) értékkel vehetjük figyelembe.
Mielőtt az energiamérleg immáron ismert két oldalát megközelítő egyensúlyba állítjuk, még két lényeges momentumra kell ügyelnünk, és ez az adott erdő nagyvadállományának összetétele, valamint az erdő rendeltetése.
Az alföldi, nem tömbös erdők kivételével – ahol egyedüli nagyvad lehet az őz – erdeinkben változatos nagyvadállomány él vagy élhet. Azt, hogy egy adott helyen az erdő táplálékkínálatát milyen nagyvad hasznosítsa, hogy ott élhet-e a szarvas és vaddisznó mellett még dám vagy éppen muflon, a mindenkori ökológiai viszonyok határozzák meg. Szerepe van itt az erdő kiterjedésén túl a domborzatnak, a hidrológiai viszonyoknak, az élő és élettelen környezet szinte valamennyi elemének, de befolyásoló tényező az adott tájon élő nagyvadfajok vadászati értékmérővel kifejezett, trófeaminőségben testet öltött genetikai adottsága is.
Az erdő rendeltetése, a különböző okokra visszavezethető védettségek ugyancsak jelentősen befolyásolják a korábban említett energiamérleg működését. Ott, ahol nagyobb kiterjedésű erdőterületen az erdő elsődleges rendeltetése vadgazdálkodás, azokon az élőhelyeken a számított energiakínálati érték másfélszeres szorzója javasolható. Ez azt jelenti az erdő terhelésének oldaláról nézve, hogy itt az elméletileg fogyasztható hajtásmennyiségnek nem 20, hanem 30%-át tartjuk fogyaszthatónak. Ezzel szemben ott, ahol valamilyen védettség alá vont akár az élővilág, akár az élettelen környezet, ezt a korrekciós tényezőt 0,5-ben javasoljuk meghatározni, felére csökkentve az ott tartható vadállományt.


Paraziták és patogének

Traser, György
Soproni Egyetem





Paraziták



A hazai kocsányos tölgyesekben élő aranyfarú pille populációjában 1:1 ivararány mellett – feltételezve, hogy a nőstények csak 100-100 petét raknak le (a valóságban kb. 500-at) – a következő reprodukciós időszakra az egyedek 98%-ának el kell pusztulnia, mivel csak egy hím és egy nőstény maradhat meg minden hernyófészekből ahhoz, hogy a populáció nagysága ne változzon. Ha a feltételezett 98% helyett az utódoknak csak 90%-a pusztul el egyik generációról a másikra, akkor az már a populáció látványos megsokszorozódását eredményezi, amit a lombozat lerágása, rovarinváziók (populációk kivándorlása) jelez. Azt, hogy mégsem látjuk ezt túlságosan gyakran erdeinkben, több okkal magyarázhatjuk, de a paraziták tevékenységét nem hagyhatjuk figyelmen kívül. A ragadozóval (predátor) szemben, amelyik általában mozgékony és életében több zsákmányállatot fogyaszt el, amelynél nagyobb termetű (kivétel pl., ha falkában vadásznak), a parazita kisebb a táplálékául szolgáló gazdánál, mozgásképessége erősen redukálódott, és csak egy gazdaszervezetben él. Ha kifejlődése elérésével a gazda elpusztul, akkor parazitoidnak nevezzük.
Legnagyobb számban a hártyásszárnyúak körében találjuk képviselőiket. A fürkészdarazsak (Ichneumonidae) rovarcsaládjába Közép-Európában több mint 3000 faj tartozik. Karcsú, változékony nagyságú rovarok (0,2 mm–4 cm). Az imágók (kifejlett stádium) viráglátogatók, nektárnyalogatók, így azok beporzásában is részt vesznek. Ezeknek a tápnövényeknek és a mellékgazdáknak a fontosságára már Győrfi János (1951) erdészprofesszor is felhívta a figyelmet, amikor a tölgyerdők élővilágának funkcionális és térbeli kapcsolatrendszerét tanulmányozta.
Tojócsövük gyakran a test hosszát is meghaladja, petéiket változatos módon a gazda mellé, kívülről ráragasztva vagy megszúrva, a testében helyezik el. Eközben a fajra jellemző módon a megfelelő fejlődési stádiumot előnyben részesítik, így beszélünk pete-, lárva-, bábparazitáról. Csoportosításuk történhet a kifejlődés helye (ekto, ento) vagy a táplálékigény szerint is. Ekkor megkülönböztetünk mono- (fejlődés egy fajban), oligo- (néhány rokon fajban) és polifág parazitákat, ahol a gazdakör nagyon széles, így a parazita több, rendszertanilag távol álló csoportban is képes kifejlődni. Különleges jelenség a poliembrionális parazitizmus, amikor egyetlen parazitapetéből több tucat utód is kifejlődhet ugyanabban a gazdában. A kistermetű gyilkos fürkészdarazsaknál (Braconidae) ismert, hogy a parazitált hernyók tetemét elborítják a benne egyetlen petéből kifejlődött paraziták bábjai.
A paraziták első próbatétele a gazdaszervezetek felkeresése és megfertőzése. Érdekes és kevésbé ismert jelenség a növények aktív szerepe a paraziták hívásában. Ha egy Y alakúan elágazó cső egyik végébe egészséges, másik végébe pl. aknázó molyok hernyóival fertőzött növényt helyezünk, akkor a fürkészek többsége a fertőzött levelekhez vezető utat választja már az első alkalommal. Tehát felismernek bizonyos anyagokat, amelyeket a növények bocsátanak ki a fitofágok megtelepedésekor, és ez segíti a parazitákat abban, hogy a gazdaállataikat megtalálják. A növény reakcióját valószínűleg a herbivora szervezet nyála indukálja a parazitát hívó anyag kiválasztásában. Ezzel azonban még nem dőlt el a küzdelem, ugyanis a parazitált állat immunreakciói egyes esetekben lehetővé teszik, hogy a parazitát lokalizálják, mint „testidegen anyagot” körülzárják, és így fejlődését megakadályozzák.
A paraziták egy kis százaléka maga is parazitákban fejlődik ki, ezek a hiperparaziták. Ezt a másodlagos parazitizmust ritkán még harmadlagos parazitizmus is követheti, ennek kimutatása azonban nehéz és sokszor bizonytalan.
A fürkészdarazsak mellett az erdő- és mezőgazdaság leghasznosabb segítői a fürkészlegyek (Tachinidae), amelyek ugyancsak nagy fajszámban – és gyakran még nagyobb egyedszámban, mint a darazsak – parazitálják a legkülönfélébb rovarokat, nem csak a hernyókat. Általában közepes nagyságú legyek, amelyeket csak erőteljes sertézettségük mikroszkópos vizsgálatával tudunk pontosan meghatározni. Petéiket ezek is a legváltozatosabb módon helyezik el gazdaszervezeteikbe/re. A Degeeria luctuosa rászáll a levélbogár hátára, amely a zaklatásra kissé felemeli a szárnyfedőjét, mire a fürkészlégy a szárnyfedő belső szegélyére ragaszt egy petét. A Rodania dimidiota szemből megközelíti az erdeifenyő tűjén rágó ormányos bogarat (Brachyderes incanus) és hosszúra kinyújtható tojócsövével a kicsi, erős héjú petét a rágók közé tojja, és a bogár lenyeli.

Patogének



A patogének olyan parazita jellegű szervezetek, amelyek képesek egy másik szervezetben megtelepedni és szaporodni, azon jellegzetes betegségi tüneteket váltanak ki, amelyek a gazda pusztulásához is vezethetnek. A növények tekintetében a gombák között található a legtöbb patogén, de vírusok és baktériumok (ritkábban növény- és állatfajok) egyaránt okoznak betegségi tüneteket.
Magát a kórtünetet sokszor a patogén szervezet toxikus anyagcseretermékei váltják ki, illetve súlyosbítják, mivel ezek megváltoztatják a gazda anyagcsere-forgalmát. A tünetek lehetnek általánosak, pl. a növényeknél a turgor csökkenése (hervadás), a sejtek elhalása (barna foltok), sejtburjánzás, vagy speciálisak, pl. sajátos gubacsformák képződése. A megtámadott gazdaszervezet gyengültségi állapota (általában a tápanyagellátás zavarai, abiotikus tényezők által kiváltott károsodás stb.) a fertőzés valószínűségét megnöveli.
E folyamat ellentéte a gyógyulás, amely során mérséklődhet a behatolás, lokalizálódhat a kórokozó hatása (betokozódás). Növények esetében érdekes módja a védekezésnek a nekrotikus reakció (nekros = elhalt). Ekkor a patogén szervezet ellen olyan mértékben képződik védekezőanyag, hogy a gazdanövény szövetei is elpusztulnak. A képződött mérgező anyagok (kémiailag a fenolokhoz tartozó fitoalexinek) hatása lokális, csak a megtámadott szövetrészre korlátozódik. Az elhalt növényi sejtek megfosztják tápanyagától a parazitát, és így megakadályozzák továbbterjedését. Ilyen tipikus tünetek pl. a rozsdagombák megtelepedésekor a levéllemezeken megfigyelhető barna, elhalt foltok. A gazdaszervezet és a patogén generációinak kölcsönhatása révén a gazdában rezisztenciamechanizmusok alakulnak ki, amelyek megnehezítik a fertőzést. Emiatt a hatásos fertőzés valószínűsége normális körülmények között csekély.
Az állati sejtek ismert védekezési módjai az immunreakciók. Az immunsejtek különböző típusai a nyirokrendszerben, a nyirokcsomókban vagy a vérben cirkulálnak, végigjárják a szövetüregeket, és azonnal felismerik a testidegen anyagokat, majd beindítják a védekezést.
A patogén sikeres behatolásának előfeltételeihez tartozik a nagy szaporaság (a fertőzési lehetőségek számával a betegség valószínűsége is növekszik), valamint a hatékony és gyors alkalmazkodás a gazdaszervezet evolúciós változásához, amenynyiben ez a rezisztenciát növeli. A patogének egy csoportja ezt gazdacserével egybekötött nemzedékváltakozással hidalja át. Az ivartalan és parthenogenetikus formák a gyors szaporodást valósítják meg, míg az ivaros fázis a gazdaszervezet és a patogén koevolúcióját teszi lehetővé. A patogén szervezetek igen gyors alkalmazkodóképességét bizonyítja a kultúrnövények rezisztencianemesítésben elért sikerek rövidéletűsége; gabonaféléknél 5–10 év, nemes nyáraknál mintegy 15–20 év alatt a patogén „utoléri” a nemesített fajtát.
A gazda–parazita, illetve gazda–patogén kapcsolatok koevolúciós hátterére éppen e kapcsolatok megzavarása szolgáltatja a legjobb bizonyítékot. Igazán látványos, nagy károkat okozó epidémiákat általában ott figyelhetünk meg, ahol a patogén és a gazdaszervezet találkozásának nem volt evolúciós „előzménye”. Példa erre az Európából Észak-Amerikába átvitt simafenyő rozsdagomba (Cronartium ribicola) vagy az Ázsiából Észak-Amerikába, majd Európába került Cryphonectria parasitica nevű gomba esete, amely a szelídgesztenye járványos pusztulását okozza nálunk.
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A lebontók helye az ökoszisztémában



Az erdőben a fotoszintézissel évente képződő biomassza jelentős része visszajut a talajba. Ez a mennyiség a mérsékelt övi erdőkben hektáronként 4,5–15 t, míg a trópusi esőerdőkben akár 30-40 t/ha mennyiséget is elérhet. (Részletesebb adatok a produkcióval foglalkozó fejezetben találhatók). Ez jelenti a talaj szerves anyagának kiindulási mennyiségét, amit aerob körülmények között a mikroorganizmu- sok a következő formában oxidálnak:

(CH2O)x + O2 = CO2 + H2O + (KP) + (MB) + (E),

ahol
(KP) = köztes termék,
(MB) = mikrobiális biomassza,
(E) = energia.
A folyamatban részt vevő szervezeteket – hasonló tevékenységük alapján – dest-ruenseknek (destruere = szétrombolni) vagy más szóhasználattal reducenseknek (reducere = visszavezetni) nevezzük. Ebben a két fogalomban megtaláljuk a lebontás lényegét is: miközben a szerves anyag lebomlik, a megkötött energia fokozatosan szabaddá válik. A szerves anyag visszavezetődik a kiindulási állapotba, azaz mineralizálódik .
A destruensek lényeges jellemzője a különböző fogyasztószervezetekkel szemben, hogy közvetlenül semmilyen hatással nincsenek a táplálékforrásuk képződé-sére. Míg a kocsányos tölgy levelét fogyasztó tölgyiloncahernyók számát a levél-mennyiség, a hernyók száma pedig azok parazitoidjainak populációdinamikáját közvetlenül befolyásolja, vagyis a forrás meghatározza a konzumensek számát, és ez a negatív visszacsatolás elve alapján fordítva is igaz, addig a destruensek egyedszáma közvetlenül nincs hatással a számukra nélkülözhetetlen forrás képződésé-nek folyamatára. A lebontó szervezetek az ökoszisztéma energiájának kb. 30–60%-át használják fel dekompoziciós tevékenységük során. Végtermékként szén-dioxid, víz és ásványi anyag marad vissza a szerves anyagból. A szabaddá vált széndioxid túlnyomó többsége a mikroflóra tevékenységéből származik, míg az állatok csak 1–(20)%-nyi arányban járulnak hozzá a lebontáshoz. A talajflóra és fauna biomaszszája, faji összetétele jelentősen változik a földrajzi szélességnek, a termőhelyi és állományviszonyoknak megfelelően. A boreális erdők nagy nedvességtartalmú talajában a mikro-flórának és mikrofaunának, a trópusokon a makro-, míg a mérsékelt övi erdők humuszos talajában a mezofaunának van a legnagyobb jelentősége. A holt szerves anyag lebontásában mégsem az egyes csoportok elkülönült tevékenysége a döntő, hanem azok együttes működése, egymásraépülése. A lebontók tehát kulcsfontosságú helyet foglalnak el a biocönózisban, mert a holt szerves anyagot (növényi részeket, dögöt, ürüléket stb.) felépítő, nagy energiatartalmú molekulákat alakítják vissza újra ásványi anyaggá, és így gondoskodnak az anyagáramlás folyamatosságáról.

Az edafon



Mivel minden elhalt növényi vagy állati szervezet – eltekintve a tavak, tengerek és óceánok medrétől – végül a talajba jut, a lebontás folyamata is szorosan összefügg a talajélettel. Maguk a lebontók valamilyen formában mind talajlakók, és a talaj számukra fontos erőforrást jelent. (Ez nem feltétlenül a táplálékkal azonos!) A talajban élő növényi és állati szervezeteket Francé (1913) nyomán edafonnak (edaphos = talaj) nevezzük, a vízben élő plankton analógiájára. Francé eredeti meghatározásában csak a baktériumok, gombák, algák, egysejtűek, kerekesférgek, fonalférgek és medveállatkák tartoznak ide, de később a fogalom értelmezése kiterjedt a talajt mint élőhelyet benépesítő életközösség minden tagjára, a talaj-biocönózisra (Varga, 1953). Az edafon összetételét a 33. táblázat foglalja össze.

33. táblázat - A talajban élő szervezetek fontosabb csoportjainak átlagos egyedszáma (N) és testtömege (M) egy négyzetméteren (Dunger, 1984). (Az adatok mérsékelt övi réti talajra vonatkoznak, 10 cm mélységig.)
	Csoport
	N
(db/m2)
	M
(g/m2)
	Csoport
	N
(db/m2)
	M
(g/m2)

	MIKROFLÓRA 
	MAKROFAUNA 

	Baktériumok 
	1014
	100
	Televényférgek 
	3 · 104
	5

	Sugárgombák 
	1013
	100
	Giliszták 
	102
	30

	Gombák 
	1011
	100
	Rovarlárvák 
	1500
	1

	Algák 
	108
	20
	Légylárvák 
	100
	1

	MIKROFAUNA 
	Bogárlárvák 
	100
	1,5

	Ostorosok 
	108
	5
	Százlábúak 
	30
	0,4

	Amőbák 
	107
	5
	Ikerszelvényesek 
	100
	4

	Csillósok 
	106
	5
	Ászkák 
	30
	0,4

	MEZOFAUNA 
	
	
	Pókok 
	50
	0,2

	Fonálférgek 
	106
	5
	MEGAFAUNA 

	Atkák 
	7 · 104
	0,6
	Gerincesek 
	0,01
	0,1

	Ugróvillások 
	5 · 104
	1,5
	
	
	





A talajban élő állatok osztályozását a talajhoz való kötődésük alapján a 48. ábra szemlélteti. Csoportosíthatók a talajlakó állatok nagyság szerint is. Bár az így kialakított kategóriák tagjai között egészen távol álló rendszertani csoportok találhatók, a gyakorlat számára mégis jól használható ez a beosztás, mert a nagyságrend közvetlen összefüggésben van az ökológiai környezettel, amiben az illető állatfaj él. Az így kialakított osztályozást a 49. ábra mutatja be.

48. ábra - A talajfauna osztályozása életciklusaik szerint, rovartani példákkal. a – részleges talaj-lakók, pl. pattanóbogár; b – átmeneti talajlakók, pl. nagy nyárfalevelész; c – periodikus talajlakók, pl. galacsinhajtó bogarak; d – állandó talajlakók, pl. ugróvillások
[image: A talajfauna osztályozása életciklusaik szerint, rovartani példákkal. a – részleges talaj-lakók, pl. pattanóbogár; b – átmeneti talajlakók, pl. nagy nyárfalevelész; c – periodikus talajlakók, pl. galacsinhajtó bogarak; d – állandó talajlakók, pl. ugróvillások]



49. ábra - A talajfauna osztályozása testnagyság szerint
[image: A talajfauna osztályozása testnagyság szerint]



A talajfauna főbb csoportjai



Egysejtűek – Protozoa



Mikroszkopikusan kis állatok, sejtplazmájukban egy vagy több sejtmaggal. Nagyobb csoportjaik az ostorosok (Flagellata), a gyökérlábúak (Rhizopoda) és a csillósok (Ciliata).
Táplálékuk főleg baktériumok és detritusz. Előfordulásuk általában összefügg a talaj víztartalmával, mert csak a talajszemcsék közötti vízfilmben tudnak előrehaladni. Ezért számos fajuk a tócsák, tavak vízéből is ismert, de a talajlakó formáik kisebbek (nanoizmus). A protozoák jellemzője, hogy a talaj kiszáradásakor inaktív állapotba kerülnek, betokozódnak, cisztákat képeznek. Újabb nedves közegbe jutva ismét „kibújnak” burkukból.

Fonalférgek – Nematoda



Bár számos fonalféregfaj kifejezetten vízi szervezet, mégis a talajban a protozoák után a leggyakoribb állatok. Elsősorban a nedves talajban élnek, ahol közvetlen átmenetet találunk a vízi fauna és a talajszemcsék közötti adhéziós vizet bené-pesítő fonalféreg-fauna között. Nagyságuk 0,5 és 2 mm közötti. Hosszúkás, tagolatlan testüket vékony, sima kutikula fedi, ami különösen előnyös kígyózó mozgásukhoz a talajban. Mivel ásni nem tudnak, előrehaladásukban a talajkapillárisok vízkészletére vannak utalva. Ha a talaj kiszárad vagy a pH 3–4 alá süllyed, akkor nyugalmi, anabionta állapotba kerülnek (Dunger, 1984). Táplálékuk változatos, a detritusz- (felbomló szerves anyag) evőktől a ragadozókig számos példát találunk. Sok faj táplálkozik állati egysejtűekkel és baktériumokkal. Ezek szabályosan „legelnek” a talajmorzsák felületéről. Más fajok gombákat fogyasztanak, így pl. a Dictylenchus nemzetség fajai szuronyszerűen kitolható szájszerveikkel megszúrják a vékony gombafonalakat, majd kiszívják a citoplazmát. De érdekes, hogy fonalférgekre „vadászó” gombafajok is ismertek. Már több mint 100 éve feljegyezték, hogy az Arthrobotrys oligospora nevű gomba hurokszerű micéliumai fonalférgek fogjul ejtésére specializálódtak (Rubner, 1992). Azóta számos mikroszkopikus gombáról derült ki, hogy táplálékforrásuk a fonalférgek.

Gyűrűsférgek – Annelida



Féregszerű, látszólag azonos szelvényekből felépülő, végtagok nélküli testükről könnyen felismerhető állatcsoportok. Ide tartoznak a talaj legismertebb állatai, a giliszták (Lumbricidae) és a televényférgek (Enchytraeidae). Erős bőrizomtömlőik, különösen a nagyobb példányok számára, lehetővé teszi, hogy a földben aktívan fúrjanak járatokat. A televényférgek
								(Enchytraidae) többsége 20 mm-nél kisebb, és testük átmérője is kevesebb mint 1 mm. Általában fehér, átlátszó színűek. Táplálékaik főleg mikroorganizmusok, de bélcsatornájukat kb. azonos arányban töltik ki a növényi maradványok, gombafonalak és az ásványi talajkeverék. Az avarszintben élő állatok „előnyben részesítik” az ugróvillások, atkák ürülékét és a különbö-ző gombákat.
A földigiliszták
								(Lumbricidae) három ökológiai típusba foglalhatók össze: avarlakók, járatásók és ásványitalaj-lakók. Ez egyben vertikális eloszlást is jelent.
Nagyon érzékenyen reagálnak a szárazságra. A kezdődő szárazság elől mélyebbre ásnak, majd kis csomóba összegöngyölődve vészelik át a kényszernyugalmi állapotot. A közép-európai fajok hőmérsékleti optimuma általában 10 °C körül van. Aktivitásuk 0 °C-nál a nullára csökken, a 25 °C-os meleget pedig a legtöbb faj még kedvező nedvességviszonyok mellett sem éli túl. A giliszták tápláléka főleg holt növényi maradványokból áll, zöld részeket csak ritkán fogyasztanak. Erdőben, parkokban gyakran lehet látni, hogy a táplálékul szolgáló levéllemezek tölcsér formában állnak ki a gilisztajáratokból, mielőtt teljesen a föld alá tudnák húzni azokat.
A fenyőerdők talajának alacsony pH-ja és a rosszul lebomló tűalom gátlóan hat a giliszták fejlődésére. A földigiliszták gyakorlati jelentősége a talaj termékenységében részint a táplálék felvételében, emésztésében, részint pedig a járatok készítésében, a talaj alkotórészeinek összekeverésében, a talajszerkezet kialakításában van. A giliszták hallatlan jelentősége érzékelhetővé válik Kollmannsperger (in Dunger, 1984) adatai nyomán: egy rét gilisztáinak élősúlya 350–1190 kg/ha-ig terjedhet, ugyanakkor egy hektárnyi legelő csak kb. 500 kg „szarvasmarha”-egység legeltetésére elegendő.

Atkák – Acari



A pókok mellett az atkák alkotják a csáprágós ízeltlábúak (Chelicerata) legnagyobb rendjét. Az eddig leírt kb. 15 000 faj száma még jelentősen emelkedni fog. Többségük tipikus erdőlakó, a talajban él. Testméretük általában 0,2–2 mm.
Szemük hiányzik, de fényérzékelő képességük bizonyítható. Fejlődésük egy „lárva”és három „nympha” stádiumon keresztül éri el a kifejlett állapotot. Az egyes stádiumokat egy-egy vedlés választja el. A lárva szakaszt három pár láb, a többit 4-4 pár jellemzi.
Az atkák számos családjából a talajfauna számára jelentősebbek a páncélos atkák (Oribatida) és a ragadozó atkák (Gamasina). A Gamasinák többsége carnivor, táplálékspektrumuk a fonalférgektől az ugróvillásokig terjed. A páncélos atkák talajbiológiai jelentősége igen nagy. Nevüket erős, sötétbarna kutikulájukról kapták. A többé-kevésbé gömb alakú test méretéből következtethetünk a talaj pórusos szerkezetére is. Végtagjaikat szorosan a testhez tudják simítani vagy néhány fajnál egy csuklós ízesüléssel az állat teste szabályosan összehajtható egy zárt tömbbe. Így a kültakaró hatásos védelmet nyújthat a ragadozók vagy a kiszáradás ellen. Ez lehetővé teszi, hogy a páncélos atkák a talaj különböző vertikális szintjeiben egyaránt megtelepedhessenek. A legtöbb faj mindenevő, így rendkívül nagy egyedszámuk révén kiemelkedő szerepet játszanak a lebontásban.

Ugróvillások – Collembola



Kicsi (0,3–8 mm, de átlag 1–2 mm), gyengén szklerotizált, szárnyatlan rovarok. Sajátos jellegük, hogy potrohuk csak 6 szelvényből áll. Az 1., 3. és 4. szelvényen páratlan végtagok képződtek, ezek a ventraltubus, a retinaculum és a furca vagy ugróvilla. Utóbbi a retinaculumból kipattanva az állatot előrelendíti, miközben többször is „szaltózhat” a levegőben. Csápízeik száma négy, pontszemük általában a fej mindkét oldalán 8-8. Fejlődésük közvetlen átalakulás, vedlésük az ivarérettség elérése után is folytatódik.
Testfelépítésüket az életforma jelentősen módosíthatja. A talaj belsejében élők pigment nélküli, vak állatok, az ugróvillájuk pedig redukálódott. A felszínen élők viszont élénk színűek, jól ugranak, pontszemeik száma teljes, és megtermékenyített petékkel szaporodnak, szemben az euedaphon formák között gyakori parthenogenetikus szaporodással.
A Földet ma benépesítő rovarok között az ugróvillások a legszámosabbak, felülmúlva a hangyákat, termeszeket, legyeket stb. Egyliternyi erdei földben átlag ezer példányt találunk belőlük, de ennek többszöröse is előfordulhat. Szájszervük finom felépítésű, az élő zöld növényt csak kivételesen, néhány faj tudja megrágni. A többségük detritusz-, spóra- és mikrobaevő, miközben sok ásványi anyag is áthalad a bélcsatornájukon. Így joggal nevezhetjük az ugróvillásokat a talajkép-ződés, talajélet katalizátorainak, mert bélcsatornájuk mikroflórájával „beoltják” a talajt. Hőmérséklet-toleranciájuk tág határok között változik. Ismertek kifejezetten télen aktív fajok, amelyek tömegszaporodásukkor sötétre festik a havat, pl. a Hypogastrura socialis, de a többség hőmérséklet-optimuma 5–15 °C között van. Az európai fajok száma kb, 1800, de egy-egy erdőállományban még sincs több általában 100–150 fajnál, a domináns fajok száma pedig jellemzően alig egy tucatnyi.

A baktériumok és a gombák



A baktériumok (Bacteriophyta) nagyon kicsi 0,15–20 µm (átlag 1 µm), klorofill nélküli prokarióták. Legtöbbször egyenként, máskor laza telepeket alkotva találjuk őket a talajban. Az elágazó, gombafonalszerű, sugaras telepeket fejlesztő formáik a sugárgombák (Actinomycetes).
Ezeket a néhány ezred milliméternyi, sejtmag nélküli szervezeteket mikroorganizmusoknak is szokásos nevezni. Sejtfaluk hermicellulózból vagy pektinszerű anyagokból áll. A mozdulatlan formák mellett sok fajnak finom plazmafonalakból álló ostora van. Osztályozásuk történhet az ostorok száma és eloszlása (monotrich, politrich stb.) valamint elszíneződésük alapján a különböző festési eljárásokban (Gram-pozitív, Gram-negatív), újabban pedig a DNS vizsgálatokkal. A legtöbb faj heterotróf táplálkozású, sok szaprofita van közöttük, amelyek a szerves anyagot enzimjeikkel lebontják vagy anaerob közegben megerjesztik.
A talaj leggyakoribb baktériumai a Pseudomonas, Arthrobacter, Clostridium, Achromobacter, Bacillus, Micrococcus, Flavobacterium stb. nemzetségek tagjai (Fehér, 1953). Eloszlásuk a talajban nem egyenletes, mert a hajszálgyökerek közelében az átlagos érték sokszorosa is előfordulhat. Homokos vályog erdőtalaj mikroflórájáról Sopron környékén Fehér D. (1953) munkájában a következő arányokat olvashatjuk (egyedszám/1 g talaj):

	Mélység (cm)
	Baktérium
	Sugárgomba

	20
	4 963 000
	232 150

	50
	2 514 000
	98 983

	100
	1 765 000
	59 367




Az adatokból látható, hogy a mikroorganizmusok száma a mélységgel csökken, kivételt képeznek a száraz (sivatagi) homoktalajok, ahol a gyorsan kiszáradó felső rétegben kevesebb mikroszervezet van, mint a valamivel nedvesebb, mélyebb szintekben. Tevékenységük, biológiai aktivitásuk a talajlégzéssel mérhető, vagyis a szén-dioxid felszabadításával és az oxigén fogyasztásával járó folyamattal. (A talajokban mindig jelenlevő anaerob viszonyok során nitrátokat, nitriteket és szulfátvegyületeket redukálnak.) A baktériumok testtömege a sugárgombákkal együtt az edafon 50%-át teszi ki.
Az edafon tömegének másik fele a valódi gombák és az állati szervezetek, azaz a talajfauna között 25-25%-os arányban oszlik meg.
A gombák klorofill nélküli, telepes, eukarióta növények. Az algáktól és a moháktól a zöld színtestek hiánya, míg a baktériumoktól a valódi sejtmagjuk választja el. Táplálkozásuk heterotróf, főleg szaprofiták vagy paraziták. A valódi gombákkal szemben a nyálkagombáknak (Myxomicotina) a telepe sokmagvú protoplazmamassza, ahol a sejtfalak hiányoznak az összeolvadt amőboid sejtek között. A valódi gombák (Eumycotina) sejtfala általában kitint, ritkábban cellulózt tartalmaz. Tenyésztestük (tallusz) egy- vagy többsejtű, elágazó fonalakból (hifa) áll. Ezek sokasága micéliumkötegeket képez. Szaporodásuk ivaros és ivartalan. Utóbbi esetben változatos típusú spórákat termelnek. Anyagcseréjükben az állatokra jellemző sajátságok is megtalálhatók. Vegetatív életszakaszukban a tenyész-test tökéletes kontaktust teremt a szubsztrátummal, ekkor a növény minden egysége maga táplálkozik. A táplálékforrás kimerülésével vagy más ökológiai hatás következtében légmicéliumokat fejlesztenek, amin már kifejezésre jut a gombák formagazdagsága, „individualitása”. Ebben a szakaszban különválik a primer anyagcserétől a másodlagos anyagcsere-folyamat, amelynek sikere a tenyésztest anyagszállításától függ.
A gombák legfontosabb és leggyorsabban értékesíthető tápanyaga kis molekulasúlyú cukrokból és más, vízben oldható, széntartalmú vegyületekből áll, de a legtöbb gombaosztálynak megvannak az enzimjeik a poliszaharidok lebontására is. A cellulóz feloldása mindig enzimcsoportok egymás utáni hatásán alapszik.
A valódi gombákat négy jól megalapozott osztályba, a sarjadzógombák, a já-romspórás gombák, a tömlősgombák és a bazídiumos gombák osztályába, valamint egy formális osztályba, a Denteromycetes vagy Fungi imperfectibe soroljuk. A micéliumok felépítése, megjelenése a három utóbbi csoportban meglehetősen hasonló, a fajok többségét csak a termőtest alapján tudjuk meghatározni.
Számos gombafaj specializálódott szimbiózisra moszatokkal (zuzmók) vagy az ízeltlábúakkal (endoszimbiózis). Az erdei fákkal főleg a kalapos gombák társultak együttélésre, amit a gyökérzet dús micéliumbevonata (mikorrhiza) jelez. Ez nem gyengíti a fákat, hanem kölcsönös előnyökkel járó anyagcsere-kapcsolat, amelyben a gomba elősegíti a fák víz- és tápanyagfelvételét. A kölcsönhatás sok esetben olyan szoros, hogy néhány gombafaj termőteste csak meghatározott fafaj mellett jelenik meg, ugyanakkor számos fafaj mikorrhizák nélküli közegben súlyos táplálkozási zavarokat mutat, pl. a Pinus félék. 



A fatest lebontása



Amikor az erdőben egy hosszú életű fa végül elpusztul, a lebontás első szakaszai már régen elkezdődtek (42. ábra). Ebben a folyamatban a pionírok a fitofág és a xylofág rovarok. Bár megtelepedésük stratégiájáról még megoszlanak a vélemények, mégis feltételezhető, hogy a száraz, meleg periódusban fogékonnyá váló faegyedeket választják ki petéik lerakására (Schwenke, 1994; Zuber, 1994). A túlzott párologtatás elkerülésére a falevelek citoplazmájában keményítő helyett ugyanis cukrok szintetizálódnak, ami a rovarok táplálkozásfiziológiáját nagyban segíti. A fák vitalitásának csökkenésével a sejtnedvek nyomása (turgorja) is leesik, ugyanígy pl. a fenyők gyantajárataiban a gyanta nyomása is, ez a rovarok behatolását tovább könnyíti. Mindezt a rovarok kétségkívül idejében felismerik. Pl. a fatestben, a fakéregben költő fajok szinte perceken belül megjelennek a frissen letermelt faanyagon. (Persze ennek előfeltétele, hogy a rajzási idő egybeessen a fahasználattal.) A legyengült fán sikeresen megtelepedett első rovarok biológiájuknak megfelelően fajspecifikus illatanyagokat bocsátanak ki (populációs feromonok = „ektohormonok”), aminek segítségével nagy számban összegyűlnek, és együttesen sikerrel győzhetik le a fa védekező reakcióit (lásd részletesebben a tápnövény-preferenciával foglalkozó fejezetben).
Az elszáradt fa kérge hamarosan fellazul, majd táblásan leválik az alatta található sok rovarjárat miatt. Ezt sokszor kiegészíti, hogy a harkályok a lárvákat keresve lepattintják a kéregcserepeket. Ennek nagy jelentősége van a későbbiek során, mert a fa legellenállóbb része, nagy szuberintartalma miatt, éppen a fakéreg.
Tény, hogy mire egy „lábon száradt” fa leroskad a földre, már nagyszámú rovarfaj (szú, cincér, díszbogár, fadarázs, farontó lepkék hernyói és faodvasító hangya stb.) fejlődött ki benne. Ezek a rovarok, bár a fában élnek, mégis szinte kivétel nélkül képtelenek megemészteni a faanyagot. Annak értékesítésében a mikroorganizmusokra utaltak. Ismert példa az „ambrosia gombát” termelő bogarak lárváinak fejlődése a fában. Ilyen pl. a fafúró bogár, amelynek jelenléte könnyen felismerhető, amikor a fakéreg repedéseiben kis halmokban összegyűlik a járatokból kitolt rágcsálék. Belül, a kitisztított járatok falán, fabontó gombák mezői fejlődnek ki, és a szénhidrátokban, glikogénben gazdag, tápláló gombahifák végét legelik le a bogárlárvák. Az Endomyces hylecoeti nevű gomba spóráit a fafúró bogár már a petével együtt lerakja a fára. Ennél a fajnál a lárvák „aktív gombatermesztők”, de a többi, fában költő rovar is a rágcsálékon, a járat falán megtelepedő mikroorganizmusokra van utalva, míg ezek hiányában a cellulóz emésztetlenül hagyja el tápcsatornájukat.
Amint a földre dőlt a fa, merőben új ökológiai feltételek között folytatódik a lebontás. Az eddig megtelepedett farontó gombák, bár egy darabig még tovább élnek (pl. bükkfatapló, nyírtapló stb.), de helyüket más fajok veszik át a megváltozott nedvesség-, hő- és fényviszonyoknak megfelelően. A talaj felől új gombaflóra és az eddigitől különböző fauna népesíti be a fatestet. Kifejezetten a talajfaunához tartozó állatok (páncélos atkák, ugróvillások, fonalférgek, pattanóbogár- és légylárvák, ikerszelvényesek, ászkák, gyűrűsférgek, csigák stb.) vándorolnak a fatestbe az évek során. Rágcsálékukban a fatest a talajszemcsékkel tökéletesen öszszekeveredik, mígnem csak egy mohával benőtt kis halom marad a kidőlt fából.
A döntő átalakítást mégis a gombák végzik, bár sikeres megtelepedésüket sokban segítik az állatok. A gombák bontásának három típusát: a fehér bontást, a barna (vörös) korhasztást és a lágy korhasztást különítik el. A fehér és barna korhadást bazídiumos gombák okozzák, a lágy korhadást pedig a tömlős és a konídi- umos gombák. Utóbbiak közül ismertebbek az Allescheria terrestris, Chaetomium globosum, Humicola grisea stb. A lágy korhadásra jellemző, hogy a hifák csak a másodlagos sejtfalban haladnak előre, annak lebontása után csak a középlemez és a harmadlagos sejtfal tartja a sejtet. A sejtfalban haladó hifák helyén sajátos, tömlő alakú, kúpos üregek (kavernák) keletkeznek, ami felismerhető az elektronmikroszkópos képen.
A bazídiumos gombák hifái a sejtüregen át terjednek a növényen belül. A barna korhasztó gombák ektoenzimjei messze diffundálnak a sejtfalban, és így jelentős bontást eredményezhet már néhány hifa is. A fehér korhasztó gombák hatása láthatóan csak a hifák mentén történik. Enzimjeik képesek a lignint és a cellulózt is lebontani. A fehér és barna (vörös) korhadást okozó gombák többsége a csöves taplók (Polyporaceae) közé tartozik. Táplálékforrásuk szinte kivétel nélkül az élő és élettelen faanyag, bből is a lignin és a cellulóz alkotói. Élettanilag két csoportot szokás megkülönböztetni. Az egyik a törzskorhasztók, amelyek az élő fák gesztjében fejlődnek, de annak elhalását nem idézik elő közvetlenül (triptofitonok), ilyenek az Inonotus nidus pici, Phellinus pini stb. Kiterjedt bontásuk ellenére a fák még évtizedekig képesek életben maradni. (Érdekességként megjegyezhető, hogy a belül üreges, kihorhadt fa állékonysága nem csökken lényegesen, mivel a cső alakú tartó statikailag kedvezőbb, mint a tömör rúd tartó.) A második csoportot az obligát nekrofiton
						(pertofita), vagyis az élő szöveteket is elpusztító, majd az elhalt részből táplálkozó, elsősorban gyökereken élősködő fajok alkotják. A két csoport között a határ nem éles. A gyökérrontó tapló pl. képes megtelepedni és termőtestet fejleszteni a holt faanyagon, másrészt az erdeifenyőn fejlődve élő szövetrészeket öl el a szíjácsban. A taplók hatása a gazdára tehát nem egységes. Míg a Heterobasidion hosszabb-rövidebb idő után pusztulást okoz, addig a molyhos és a kocsánytalan tölgy gyökfőjén élő Phellinus torulosus nem idéz elő lényegesebb elváltozást. A patogén-szaprofiton gombák általában a még élő fa elhalt részein találhatók.
A barna korhadás humusz szerű, kézzel könnyen morzsolható, barnára színezett anyagot hagy hátra a fából, ami a ligninből származik. A fehér korhadás minden alkotóelemet lebont a fában, míg sárgásfehér, szalmaszerű anyag marad viszsza. A gombahifák haladási sebessége a fatestben az axiális irányban a legnagyobb. Bükkfában a viszonylagos növekedés aránya axiális, radiális és tangenciális irányban 12,7:1,7:1,0 arányban változik (Jurasek, 1960 in Szabó, 1984). Igmándy (1991) a kétalakú csertapló bontási sebességét az élő fában évente mintegy 8–14 cm-re becsüli, a törzsben felfelé haladva.
A sejtfal differenciált térbeli és kémiai szerkezete miatt a sikeres bontáshoz nagyon speciális enzimspektrum szükséges, amit a kedvező ökológiai feltételeknek is kísérniük kell. Lényeges, hogy a fában szintetizálódtak-e fungicidek, vagyis toxikus anyagok, amelyek gombaméregként vagy fejlődésgátlóként működhetnek. Ismert a Pinus fajok gesztjében a pinoszilvin, Thuja plicatából a thujaplicin, aminek mérgező hatása a pentaklórfenolhoz hasonló (Lyr, 1960).
Érdekes, hogy míg a fluor- és a higanytartalmú faanyagvédő szerek mérgezőek a bazídiumos gombákra, addig ezek hatástalanok a lágy korhadást okozó fajokkal szemben, az utóbbiak viszont érzékenyek a réztartalmú szerekre (Liese, 1979).

A lomb, illetve avar lebontása



A tű és lomb lebontása is megkezdődik már a növényi szövet elhalása előtt. A folyamat a növény számára fontos tápanyagok kivonásával és bizonyos önoxidációs reakcióval kezdődik. Ennek során az enzimek a szénhidrátokat, fehérjéket egyszerűbb, vízben oldható vegyületekké alakítják át. Az első „telepesek” közé azok a destruens gombák és baktériumok tartoznak, amelyek spórái gyakorlatilag mindenütt jelen vannak, és csak a kedvező környezeti tényezőkre várnak, hogy kicsírázhassanak. Ezek a fajok nem tudják lebontani a cellulózt, lignint, ezért találóan „cukorgombáknak” is nevezik őket, mivel elsőnek az aminosavakat, cukrokat fogyasztják. A Penicillium, Mucor és Rhizopus penészgombafajok tartoznak ide. A cukor lebontása után egyre nehezebben asszimilálható alkotórészek maradnak viszsza. A lebontás nehézségét tekintve nagy általánosságban a következő sorrend állítható fel (Begon et al., 1991): cukor–keményítő–hemicellulóz, pektinek és fehérjék–cellulóz–lignin–szuberin–kutin (50. ábra). A sor vége felé egyre nagyobb specializációt találunk a lebontó szervezetek között.

50. ábra - Cser- (Quercus cerris) levél lebomlásának folyamata egy év alatt egy északkelet-magyar-országi lomberdő avarjában (Tóth, 1975 in: Begon, 1990)
[image: Cser- (Quercus cerris) levél lebomlásának folyamata egy év alatt egy északkelet-magyar-országi lomberdő avarjában (Tóth, 1975 in: Begon, 1990)]



A lebontó gombák szukcesszióját jól nyomon követhetjük a fenyőtűkön megtelepedő mikroszkopikus gombáknál. Mivel a fenyőerdők talajából hiányoznak a giliszták, amelyek összekevernék az egyes szinteket, így a tűalom réteg-ződése egyben a bontás időbeli lefutását is mutatja (51. ábra). A zöld fenyőtűn megtelepedő gombákból először a Coniosporium „tűnik el”, majd fokozatosan, szintről szintre kicserélődik a gombaflóra a tűleveleken, illetve maradványain. Eközben fokozatosan megváltozik a tűlevelek sajátossága, jórészt azáltal, hogy bekapcsolódnak a szaprofág szervezetek is, amelyek összerágják az elhalt növényi részeket, és így nagyobb felületet nyújtanak a gombák megtelepedésére. Ez a felületnövelő faktor 103–104 nagyságrendet is elérhet. Ez pedig már jelentős változást jelent az enzimaktivitásban.

51. ábra - Az erdeifenyő tűjén megtelepedő gombapopulációk időbeli és térbeli változása egy erdei-fenyő-erdő avarszintjében. (Kendrick és Burges, 1962 in Begon, 1990)
[image: Az erdeifenyő tűjén megtelepedő gombapopulációk időbeli és térbeli változása egy erdei-fenyő-erdő avarszintjében. (Kendrick és Burges, 1962 in Begon, 1990)]



A talajfauna jelentőségéről meggyőződhetünk, ha megpróbáljuk tevékenységüket kizárni a lebontás folyamatából, pl. ha naftalinnal keverjük az avart, ami a mikroflórát nem károsítja, de a faunát távol tartja. Kurceva (in Dunger, 1983) a kocsányostölgyavar lebontását vizsgálta így; az állatok nélkül 9%-os, míg azokkal együtt 55%-os bontási eredményt talált 140 nap múlva.
Tisztán mikrobiológiai lebontás csak meleg és nagyon nedves körülmények között lehetséges, míg a talajfauna már viszonylag száraz és hideg viszonyok mellett is aktív. A giliszták, ászkák, ikerszelvényesek, tipoly- és bársonylégylárvák egyébként nem rágják össze válogatás nélkül az avart, hanem határozott preferenciasorrendet tartanak az egyes fafajok levelei között. A hárs, gyertyán és éger a sor elején, a tölgyek a sor végén találhatók (Dunger, 1984). Ez a sorrend egyébként csak a nyers levélre vonatkozik, mert bizonyos mikrobiális előkészítés (2–3 év) után a makrofauna tagjai a tölgyleveleket nem különböztetik meg pl. a gyertyántól.

A talajszerkezet és az edafon kapcsolata



A talaj mint fizikai közeg, messzemenően meghatározza az itt élő szervezetek felépítését, életfolyamatait. Jellemző a „miniatürizáció”, a megnyúlt, hosszúkás testfelépítés, a fényérzékelő szervek redukciója. A kisebb állatok a talajpórusok üregeiben haladnak előre, a nagyobbak szabályosan „átrágják” magukat a talajon, vagy módosult végtagjaikkal járatokat fúrnak benne. A talaj szerkezeti elrendeződésében a biológiai folyamatoknak fontos szerepe van. Talajfauna nélkül a szerves anyag egyáltalán nem keveredne össze a talaj ásványi részeivel, legfeljebb a kimosódás révén jutna a mélyebb szintekre néhány szerves vegyület. A talaj szerkezeti elemeinek döntő részét azok a kisebb morzsák (koprogén aggregátumok) alkotják, amelyek a talajfauna fajainak bélcsatornájában, ürülékében képződnek. Az aggregációt a szemcsék felületén megtelepedő mikróbák által kiválasztott nyálkás anyagok („biokémiai cement”) segítik. A gombahifák ezeket a talajmorzsákat sűrűn átszövik és így szabályosan összekötik azokat (Szabó, 1984). A szemcsék belsejében a humifikációt, a szerves anyag degradációját anaerob viszonyok között pl. Clostridium baktériumok végzik. Ez sajátos belső pórusrendszert eredményez, míg a külső felületen spóraképző baktériumok és sugárgombák élnek.

A humusz képzése



A lebontás iránya, folyamata alapvetően függ a kiinduló szerves anyag molekuláinak kémiai jellemzőitől. Az eredmény az ún. köztes termékeken át két formában realizálódik. Az egyszerű felépítésű, monomer vegyületeket, mint a cukrokat és aminosavakat, a mikroorganizmusok közvetlenül beépítik szervezetükbe, így ezek az anyagok csak rövid ideig és kis koncentrációban maradhatnak meg a talajban. A nagy molekulájú szénhidrogéneket (cellulóz, lignin, keményítők) a lebontó szervezetek ektoenzimjei lépésről lépésre rövidebb láncdarabokra hasítják, mielőtt hasznosíthatnák energiájukat. Az aromás szénhidrogének egy része azonban csak részben bontható le, mert a benzolgyűrűt enzimatikus úton nehéz szétnyitni. Így a mikroorganizmusok számára ez a vegyület sejtépítő anyagként alig jöhet számításba. Ezért fokozatosan nő részarányuk a talaj szervesanyag-készletében, és a stabil szerkezetű humin anyagok képzésének fontos alkotórészei, kiinduló vegyületei lesznek. A huminmolekulák nagyon különbözőek, mert a kiindulási szerves anyag sokfélesége nagyon változatos kondenzációs lehetőséggel párosul, így valószínűleg nincs két hasonló humin anyag sem. A humuszmolekula belső struktúrája igen stabil, mélyebb szintekben kora akár 4000 évet is elérhet, lassú lebontása különböző enzimek révén történik. A trópusi esőerdők talaja az erdő letermelése után éppen azért veszíti el termőképességét, mert a humusztartalma nagyon csekély. A meleg, nedves közegben a gyors mikrobiális lebontás közvetlenül a „végtermékeket” állítja elő, ami a naponkénti esőzéssel azonnal a talajba mosva a fák számára gyorsan felvehető. A felgyorsított, közvetlen anyagkörforgalomban viszont nincs tartaléktápanyag-felhalmozódás, így ezekben a régiókban nem lehet az európai mintára tartós, intenzív mezőgazdasági termelést folytatni az erdőterületek helyén.


6. fejezet - Az erdő kölcsönhatásai a környezettel



Atmoszféra, sugárzás és az erdő

Vígh, Péter
Soproni Egyetem





Az erdő szerepe a légköri szén-dioxid-tartalom megkötésében



A Föld 4600 millió éves története során az őslégkör 17%-os szén-dioxid-tartalma a múlt század közepére 280 ppm-re csökkent, napjainkban pedig 360 ppm körüli szinten van. Az atmoszféra szénkészlete főleg a tengeri üledék felhalmozódása során, így a dolomit és mészkő képződése révén kötődött meg vagy egysejtű zöldmoszatok szerves anyagából a kőolaj- és földgáztelepekben, vagy pedig a nagyobb termetű növények biomasszájának konzerválódása során a litoszférában tárolódott (kőszéntelepek). A légkör szén-dioxid-tartalmának az utóbbi évtizedekben tapasztalt növekedése főleg a fosszilis szénkészletek elégetésének és csak kisebb részben az erdők irtásának, felégetésének a következménye.
Ma a szárazföldi növények évente mintegy 17,2 milliárd tonna, a vízi növények pedig 25 milliárd tonna szenet kötnek meg. A légzés során ebből a növényzet 17,1 milliárd tonna szenet juttat vissza a légkörbe. A fennmaradó évi 25,1 milliárd tonna szén a bioszféra anyagforgalmába kerül. A légköri szén hoszabb időre ma is főleg a tengerekben kötődik meg, a szárazföldi ökoszisztémákban, így az erdők faállományában megkötött szén természetes körülmények között az egyed elhalása után újra felszabadul. A szénkörforgás sebességét a klimatikus viszonyok szabályozzák: a trópusi esőerdőkben igen gyors, a boreális öv tajgáin lassúbb. Itt a vastag avartakaróban és tőzegben, az enyhébb éghajlatú területeken pedig a talajban humuszként tározódik a megkötött szén.
Az erdők élőfakészlete csak átmeneti tárolóhelye a szénnek. Az erdőterületek növelése, a növedék fokozása rövidebb távon többlet szénmegkötéssel is jár, ez a szén azonban csak akkor nem jut vissza légkörbe, ha a talaj humusztartalmát növeli, ha víz alá kerül (széntelepek képződése), vagy ha az ember vonja ki a természetes szénciklusból, és nem hagyja lebomlani. Führer (1995) szerint a magyarországi erdőkben az 1990. évi állapotra vetítve összesen 350 millió tonna szén akkumulálódott (34. táblázat). Ez 14-szerese a 22–24 millió tonnára tehető éves hazai szénkibocsátásnak. Ebből 68% a talajban, míg 32% a dendromasszában található. Nemcsak az erdőállományokban, hanem a talajban tárolt szénkészlet mennyisége is változó. Így a sötét színű barna erdőtalajok 361 t, míg a homokos váztalajok csak 62 t szenet tartalmaznak a felső 40 cm-es rétegükben hektáronként.

34. táblázat - A magyarországi erdőkben tárolt szénkészlet mennyisége (Führer, 1995)
	Megnevezés
	Millió tonna
	Megoszlása (%)
	Átlag (t/ha)

	Dendromassza: 	
	71,2

	– lomb 
	2,4
	0,7

	– föld feletti fakészlet 
	62,5
	17,8

	– tuskó, gyökér 
	45,5
	13,8

	Összesen 
	110,4
	31,5

	Talaj: 
	154,6

	– avar 
	3,5
	1,0

	– humuszos talajréteg 40 cm-ig 
	236,4
	67,5

	Összesen 
	239,9
	68,5

	Mindösszesen: 
	350,3
	100,0
	225,8





Az éves produktivitást tekintve, a magyarországi erdők évi 34 millió m3-nyi szervesanyag-gyarapodásában 6,5 millió tonna szén kötődik meg. Ebből 2,1 millió tonna tárolódik tartósan a faanyagban (Führer, 1995). Bár ez a tétel csak egytizede az évi antropogén szénkibocsátásnak, globális léptékben mégsem elhanyagolható, hiszen a tengerek planktonállománya után az erdők a Föld légkörének második leghatásosabb szén-dioxidnyelői. Az erdőterületek növelése, vagy legalábbis megőrzése, tehát a globális szénforgalom stabilizálásához járul hozzá. Ugyanakkor az erdők felégetése, biomasszájának eltüzelése során nemcsak szén, hanem kén- és nitrogéntartalmú légszennyező anyagok is kerülnek a légkörbe, és ez növeli a savas ülepedés és a klímaváltozás ütemét, de a légköri ózonprofil torzulását is.

Az erdők és a légköri ülepedés



A szén-dioxid–oxigén egyensúly javításán túl fontos szerepet kap az erdő a levegő erősen változó alkotórészeinek (nyomgázok) és az aeroszoloknak a kiszűrésében is. A több 10 m magasságot is elérő érdes, egyenetlen erdőfelszín segíti a planetáris határréteg legalsó, ún. súrlódási rétegében a légörvények kialakulását. A legerősebb turbulencia azonban a koronatérben alakul ki, az áramló levegő sebessége a koronafelszíntől lefelé rohamosan csökken. Az örvénylések hatására az aeroszolrészecskék a levelek felszínére vagy az aljzatra ülepednek. A turbulencia mértéke főleg a koranafelszín egyenetlenségétől függ, a különböző halmazállapotban adszorbeált anyagok mennyiségét pedig többek között a levélfelületi index (LAI), a levelek felszíni tulajdonságai, a koronák szerkezete befolyásolja. Így ez a környezet szempontjából igen hasznos hatás a szennyezett levegőjű térségekben az erdő számára végzetes következményekkel járhat. Az erdőállományok által kiszűrt
						száraz és nedves ülepedés
						mértéke a szabadföldi érték többszöröse lehet és az állományalkotó fafajoktól is függ. Kiemelkedően magas ülepedési értékeket mértek a nagy felületi érdességű lucfenyvesekben (52. ábra). A levelek felületén megtapadt port, mikrobákat és egyéb légszennyező anyagokat vagy az eső mossa le, vagy a lombhullás juttatja a talaj felszínére, ezért az állományi (a koronaszinten átjutó) csapadék szenynyezettségének mértéke többszöröse az erdőn kívül hullotténak (53. ábra).

52. ábra - A száraz és nedves szulfátülepedés (kg/ha) arányai különböző fafajú állományokban. (Az oszlopok feletti számok az állománytípus töbletterhelését mutatják a mezőéhez képest.) (Brechtel, 1990)
[image: A száraz és nedves szulfátülepedés (kg/ha) arányai különböző fafajú állományokban. (Az oszlopok feletti számok az állománytípus töbletterhelését mutatják a mezőéhez képest.) (Brechtel, 1990)]



53. ábra - A szabadföldi és állományi csapadék szennyező anyagainak koncentrációi egy német-országi lucfenyvesben (Balázs és Brechtel, 1992)
[image: A szabadföldi és állományi csapadék szennyező anyagainak koncentrációi egy német-országi lucfenyvesben (Balázs és Brechtel, 1992)]




Az erdő sugárzásháztartása



Az erdő sugárzásháztartásának összetevőit az 54. ábra mutatja be. A sugárzási egyenlegben a bevételi és a kiadási oldal is egy-egy rövidhullámú és egy-egy hoszszú hullámú tagból áll. A rövid hullámú sugárzási egyenleg nem más, mint a felszíni globálsugárzás-összeg (G) és a visszavert sugárzás (R) külünbsége. A hosszú hullámú sugárzási egyenleg az aktív felszín kisugárzásának (K) és a légkör infravörös hullámhossztartományban tapasztalható visszasugárzásának (V) a különbségéből adódik. A földrajzi szélesség, kitettség, lejtfok és átlagos borultság által befolyásolt globálsugárzás-összeg makro- vagy mezoklimatikus adottság, ez határozza meg az erdő sugárzásháztartásának nagyságrendi kereteit. A visszavert sugárzás és a kisugárzás mértéke az erdő állományalkotó fafajainak tulajdonságaitól függ (Justyák, 1981, 1987).

54. ábra - Az erdő sugárháztartása. A sugárzásháztartás összetevői: S = (G–R) – (K–V)
[image: Az erdő sugárháztartása. A sugárzásháztartás összetevői: S = (G–R) – (K–V)]



Az erdő jellegzetes sugárzásmeteorológiai viselkedése talán a legmarkánsabban a koronaszint sugárzáselnyelő képességében nyilvánul meg. Itt hasznosul tenyészidőszakban a globálsugárzás 80–95%-a. Ennek köszönhető, hogy az erdők albedója – a rövid hullámú sugárzási spektrumban visszavert (reflektált) sugárzás mennyisége a globálsugárzás arányában – számottevően kisebb a többi szárazföldi felszínfajtáénál. Ennek alátámasztására álljon itt néhány példa:

	Faállománytípus
	Albedó (%)
	Szerző

	Tűlevelű 
	10,0–16,0
	Bauer, L.–Dutton, J. 

	Tűlevelű 
	9,0–10,0
	Baumgartner, A. 

	Elegyes lomblevelű 
	15,0–20,0
	Budyko, M. J. 

	Bükk–tölgy 
	15,4
	Grulois, J. 

	Bükkös 
	13,0
	Kiese, O. 

	Nyíres 
	16,0–17,0
	Privovarova, Z. J. 

	Cseres-tölgyes 
	16,1–16,7
	Nagy L. 




Az összehasonlítás kedvéért érdemes megjegyezni, hogy a friss hó albedója 81–85%, a száraz legelőé 30–32%, a szántóföldé 15–30%, a rété 18–22%, míg a vízfelszín magas napállásnál 5, alacsony napállás esetén akár 70%-át is visszaverheti a ráeső sugárzott energiának. Az erdő alacsony albedójának következménye, hogy a légkör sugárzásforgalma is néhány százalékkal alacsonyabb szinten marad, így kevesebb sugárzott energia verődik vissza a felhőkről vagy nyelődik el a légkör homályosságát okozó aeroszolrészecskéken.
A kisugárzás előtt a beeső sugárzásnak el kell nyelődnie az aktív felszínen. Az így nyert energiának egy részét az aktív felszínt alkotó szubsztrátum (jelen esetben a lombozat) a felmelegedésének megfelelő mértékben, hősugarak formájában kisugározza a légkörbe. Mivel ebben a hullámhossztartományban az üvegházgázok (H2O, CO2, CH4, NOx, freonok stb.) a sugárzott energia nagy részét abszorbeálják, a légkör alsó rétegei ettől felmelegednek, s a tér minden irányában intenzívebb sugárzást bocsátanak ki. Ennek a sugárzásnak a felszínre jutó része a hosszú hullámú visszasugárzás, aminek mértéke nagyobb térségek átlagos kisugárzásától függ. Az erdő kisugárzásának intenzitását a biológiai folyamatok is befolyásolják. Ha intenzív a transzspiráció és a fotoszintetikus aktivitása is nagy az állománynak, kevesebb energia jut a felszín hőmérsékletének a növelésére, a kisugárzás mértéke pedig a felszín abszolút hőmérsékletének a negyedik hatványával arányos.
A faállományok sugárzási egyenlege tehát a globálsugárzás intenzitásától, az albedó mértékétől és a felszín hőmérsékletének alakulásától függ. A síkfőkúti tölgyes tenyészidőszaki sugárzásháztartásának legjellemzőbb adatai azt mutatják, hogy áprilisban 270 MJ/m2 havi globálsugárzás-összeg, 14,4%-os albedó és -114 MJ/m2 hosszú hullámú sugárzási egyenleg (effektív kisugárzás) esetén az erdő a felszínre érkező sugárzási energia 43%-át abszorbeálja, júniusban az 529 MJ/m2 globálsugárzásból 15,8%-ot visszaver és -295 MJ/m2 az effektív kisugárzása, így a napsugárzásnak 56%-át hasznosítja, míg októberben ez az arány csak 34%-os, mert a 241 MJ/m2 globálsugárzás-összegből 15,2% reflektálódik, és a hosszú hullámú sugárzási tartományban 129 MJ/m2 a vesztesége.
Lombtalan állapotban két aktív felszín alakul ki az állományban. Az egyik változatlanul a koronaszint, ahol a globálsugárzásnak csak mintegy 50–60%-a abszorbeálódik, a másik a talajfelszín, 40-50% részesedéssel (54. ábra). Az állomány ilyenkor nemcsak a besugárzást, hanem a kisugárzást is fékezi, ennek köszönhető, hogy az erdőbe behullott hó kevésbé kérgesedik, lassabban és folyamatosabban olvad, és ez az olvadás a törzsektől induló koncentrikus körök mentén terjed.

Az erdő hőháztartása



Az erdő hőháztartásának alapegyenlete a következő:

S = ET + P + B + L + T

Az erdő a sugárzási egyenlegének (S) 75–83%-át evapotranszspirációra (ET) és fotoszintézisre (P) fordítja, 16–17% jut a biomassza (B) és a levegő (L) hőforgalmának fedezésére, s a maradék néhány százalék (áprilisban 7–8%, júniusban 1–2%, októberben 5–6%) képezi a talaj (T) hőforgalmának bázisát. Ez kevés ahhoz, hogy önálló sugárzásháztartás alakulhasson itt ki, ezért függő mikroklíma jön létre, ahol a talajfelszínnek nincs számottevő, sugárzásból származó energiabevétele, s ezért a hőháztartásban advektív és konvektív hőszállítási folyamatok dominálnak.
Mivel az asszimilációs és transzspirációs folyamatokra az erdőben olyan sok energia használódik fel, s a növényi biomassza mennyisége is olyan jelentős, az erdőben kevés energia marad a szabad hő vertikális áramlására. Ennek az a következménye, hogy mind a faállomány, mind a talaj felszíne, mind pedig az erdő légterében lévő levegő alacsonyabb hőmérsékletű a tenyészidőszakban, mint a környezete. A hőmérsékleti maximum feltolódik a kororonatér felső részébe, a napi minimumértékeket azonban a talajfelszín mentén lehet tapasztalni, mert a koronafelszín kisugárzása során lehűlt levegő, nagyobb sűrűségénél fogva, lesülylyed a törzstérbe, és kiszorítja a nála melegebb légtesteket. A lombtalan időszakban a Nap fel tudja melegíteni az ágakat és törzseket, de a talajfelszínt is eléri, ezért két magasságban alakul ki hasonló hőmérsékleti maximum.
A faállományok alacsonyabb hőmérséklete csökkenti a radiáció intenzitását, ezzel kevesebb szenzíbilis hő kerül a légkörbe. Mérsékli ezt a hatást a fokozottabb evapotranszspirációval szállított latens hő is.



Az erdő és a víz 

Szodfridt, István
Soproni Egyetem





A víz szerepe az erdő életében



Az erdő a szárazföldi növénytársulások közül a legnagyobb vízigényű, ezért megjelenésének alapvető feltétele, hogy kellő mennyiségben és időbeli eloszlásban a szükséges víz rendelkezésére álljon. 
Az erdő földrajzi elterjedését is elsősorban a víz jelenléte határozza meg. Legjobb példa erre hazánk alföldi erdős sztyep övezete. Itt a csapadék a maga 500–600 mm körüli mennyiségével meglehetősen kevés, csak gyengén záródott erdők, nyílt és zárt gyepek élnek meg belőle. Zárt erdő leginkább ott jelenhet meg, ahol ez a csekély csapadékmennyiség más vízforrások pótlólagos vízkészletével kiegészülhet. Ahol ez az adottság megvan, ott igen jó növekedésű zárt erdők is megtalálják életfeltételüket (pl. a gyöngyvirágos-tölgyesek vagy az ártereken a keményfás ligeterdők), jóllehet ezen erdőtársulások gazdag szintezettségükkel, vízigényes állományalkotó fafajaikkal igencsak megkívánják a vizet. 
Hasonlóképpen a víz szabja meg az erdő növekedésének feltételeit is, vagyis a faprodukció mértékét. Jelentőségét igazolják Járó Z. termőhelytípus-rendszerének (in Danszky, 1972) fafajajánlásai. Példa a „humuszos homok és kombinációi” talajtípus, ahol az erdős sztyep klímaövezetben közepes mélységű termőréteg-vastagság és homok fizikai talajféleség esetén közepes növekedésű erdeifenyves lehet, míg ha elérhető közelben van a talajvíz, közepes akácos vagy közepes szürkenyáras is már lehetséges.
Víz szabja meg az erdőgazdálkodás módját is, vagyis az egyes erdőművelési lehető-ségek megválasztását. Ha kevesebb a víz, akkor a területegységre kevesebb csemetét lehet ültetni, és az erdőgazdának nagyobb gondot kell fordítania a gyomok eltávolítására, gondos talajápolásra, egyáltalán a talaj vízkészletének megőrzésére. De a vízellátottság határozza meg, milyen minőségű ültetési anyag alkalmas az erdősítésre. A későbbi erdőnevelési rendszabályokat is ez szabja meg. Ha kevés a víz, erőteljesebb gyérítés szükséges, rövidül a vágásforduló hossza. Ez ad magyarázatot arra, hogy száraz alföldi területeinken miért kell pl. az olasznyáras ültetvényeket már 15 éves kor körül kitermelni. Hasonlóképpen a vízellátottságban mutatkozó különbség magyarázza, hogy alföldi viszonyok között az erdeifenyves növekedése – bár kezdetben igen gyors – a 3–4. évtizedben erősen lassul, míg ősho-nos előfordulási helyén, a humid klímájú Ôrségben vagy Göcsejben, 100 éves koron túl is kellően gyarapodik. Ennek következménye a két helyen eltérően meghatározott vágáskor. 
A vízellátottság szorosan összefügg a másodlagos erdőkárosítók fellépésével is. Ha kevesebb a víz, az erdő könnyen gyengültségi állapotba jut, csökken az ellenálló képessége mindenfajta károsítással szemben. 
Az erdő szintezettsége, vegetációs szintjeinek száma, szintén a víz függvénye. Ha ez kevés, csak egy koronaszintet vagy cserjeszintet tud a termőhely eltartani. Ennek a természetes erdőtársulások megjelenése látszólag ellentmond. A száraz adottságok között előforduló cserszömörcés-molyhostölgyesekben (Cotino-Quercetum) vagy az alföldi löszhátak egykori természetes erdőtársulásában, a tatárjuharos-lösztölgyesben (Aceri tatarici-Quercetum) igen gazdag cserjeszintet találunk. A cserjeszint bősége azért lehetséges, mert a lombkoronaszintet alkotó fák záródása gyenge, marad köztük tér más vízfogyasztók részére. Ezzel szemben a jó vízellátottságú természetszerű erdőkben a fényigényes felső koronaszint alatt árnyéktűrő második koronaszint is kialakulhat. Mindez az ökoszisztéma fajdiverzitására is érvényes: bár csökkenő vízellátás mellett a fajszám eleinte csökken, de a fás növények kompetíciója gyengülésével a fajdiverzitás megnövekedhet.

Az erdő vízmérlege



Vízbevételi források



Csapadékvíz. Ez a hazai erdők 70–80%-ának egyetlen vízbevételi lehetősége. Évi mennyisége és évközi eloszlása a földrajzi hely függvénye. Magyarországi viszonyok között évi összege 550 és 900 mm között változik. Az erdők természetes előfordulásához legalább évi 600 mm szükséges, ekkor, kedvező vízháztartással rendelkező talajok esetén, záródott erdők jöhetnek létre, ha nem is mindig a legjobb növekedéssel. Ha ennél kevesebb a csapadék, ráadásul a talaj is kedvezőtlen víztartó képességű, akkor az erdő természetes megjelenésére egyéb vízforrás nélkül nincs esély. 
Szivárgó vizek. Hegy- és dombvidékeinken előforduló vízbevételi lehetőség. A lejtőre lehullott csapadék a talajba szivárogva a felső talajrétegben, esetleg az avarrétegben felülről lefelé folyik. Ez a körülmény a lejtő alján álló erdőnek víztöbbletet jelent, természetesen ugyanilyen mennyiség hiányzik a lejtő felső részén álló erdő alól. A különbség megmutatkozik a lejtős oldal erdeinek faji összetételében, magassági növekedésében is. Míg a lejtő felső harmadában gyakran egyszintű tölgyesek vannak, a lejtőlábazat többletvizet kihasználó erdeje a gyertyános-tölgyes, néha a bükkös. Ez természetesen nemcsak a talaj eltérő vízkészletétől függ, hanem a lejtő lábazatában lévő klíma párateltebb jellegétől is. Erősíti ezt még a lábazatban lévő, tápelemekben gazdag hordalék és a felső rész talaja közötti különbség is. 
Talajvíz. Szárazabb klímájú alföldi termőhelyeinken szerencsés adottság, hogy a felszínközelben egy vízzáró rétegen a víz összegyűlik és összefüggő víztükröt képez. Ez az idáig lenyúló gyökerek számára juttat többletvizet. Ahol az alföldön természetes erdők vannak vagy voltak, ott nagyrészt a közeli talajvíztükör adja a magyarázatot megjelenésükre. Az optimális talajvíztükör mélységét nehezen tudnánk megadni minden helyzetre érvényes számokkal. Az egyes fafajok eltérő talajvízközelséget kívánnak. Általában mégis azt mondhatjuk, hogy a Járó Z. által kidolgozott (in Dan-szky, 1972) termőhelytípus-rendszer hidrológiai kategóriáit figyelembe véve legjobbnak az „állandó vízhatású” (tavaszi maximális talajvízállás 80-150 cm között) termőhelyet kell mondanunk. Ez a tölgyeseknek, fehérnyárasoknak megfelelő talajvízmélység. Ha ennél közelebb van, akkor égernek, kőrisnek, nyírnek alkalmas termőhelyi minőség jön létre, míg ha mélyebben, de elérhető közelben (Járó szerint ez az „időszakos vízhatás”), még megfelel a tölgynek, fehér nyárnak, de növekedésük, felújuló képességük csökken az előzőhöz képest. Ha ez nincs, a természetes erdőket már csak a borókások alkotják. Mindez a hagyományos erdőgazdálkodás körülményei között igaz. Az ún. mélyfúrásos nyárültetéssel még a 4 m mélyen lévő talajvizet is el lehet érni, csak megfelelő hosszúságú ültetési anyag kell hozzá (Simon, 1980).
A fent elmondottakat nem vonatkoztathatjuk minden esetre, mert lehetséges, hogy a talajvíz közel van ugyan, de a vízben olyan sófelhalmozódást találunk, ami az igényesebb és sóra érzékeny fafajok megjelenését kizárja. Ilyenkor a sótartalom és a víz együttesen szabják meg az erdő (többnyire mesterséges) faji összetételét. 
A folyóvizek kiöntései. Bár ezt a vízforrást folyóvizek mentén mindenütt megtaláljuk, nagyobb jelentőséget mégis alföldi folyóink hullám- és árterein kaphat. Lényege az, hogy a vízjárástól függően évente egyszer, néha többször, a kiöntő víz vízkapacitásig feltölti a talajt, ezzel az ott élő növényzet többletvízhez jut az elárasztásban nem részesülőkhöz képest. Ez a hatás megmutatkozik a folyó menti erdők faji összetételében, gazdag szintezettségében is. A vízfolyást kísérő puhafás és keményfás ligeterdők igen nagy szervesanyag-produkcióra képesek, és ezt az említett víztöbblet és a hordalékkal lerakott bőséges tápelemkészlet magyarázza. A folyóvizek erdőre gyakorolt hatását itt alapvetően két tényező szabja meg: 
	a magassági fekvés, ez szabja meg a kiöntések időtartamát, gyakoriságát és 

	a talajok fizikai félesége, ami a víz talajon belüli tárolásának módjára nézve döntő jelentőségű.



A talaj vízszolgáltató képessége. A vízbevételi forrásokon kívül az erdő vízellátottsága függ talajának vízszolgálató képességétől, vagyis attól, hogy hogyan tudja a talaj a rajta növekvő erdőnek vizét átadni. Mindez alapvetően két talajtulajdonság, a fizikai féleség és a humusztartalom, függvénye, valamint a talaj termőrétegének mélységétől függ. A talaj víztároló képességének bemutatására érdemes idéznünk Laatsch munkáját (1969). A különböző fizikai féleségből álló talajok 10 cm vastag rétegének víztároló képességét a 35. táblázat szemlélteti. Természetesen ezt a talaj humusztartalma módosíthatja, ennek mértékére megint csak Laatsch munkájából vett táblázatos adatokat mutatjuk be (36. táblázat). A táblázatok adatai segítségével számíthatjuk a termőréteg mélységéig a talaj víztartó képességét, valamint azt is, hogy a tél végi teljes telítődést feltételezve hány napi vízkészlet halmozódhat fel a talajban és ez meddig tart, ha napi 3 mm-es veszteséggel számolunk, közben pedig nincs csapadékhullás. 

35. táblázat - A talaj fizikai féleségének víztároló képessége (Laatsch, 1969 nyomán)
	Fizikai féleség
	Tárolt víz
(mm/dm vastag réteg)

	Homok 
	7

	Gyengén vályogos homok 
	11

	Vályogos homok 
	14

	Erősen vályogos homok 
	18

	Homokos vályog 
	20

	Vályogos agyag 
	17

	Agyag 
	13






36. táblázat - A humusztartalom hatása a talaj víztároló képességére (Laatsch, 1969 nyomán)
	Humusztartalom
(%)
	További vízkapacitás (8mm/dm)

	homok esetén
	vályog esetén

	1-ig
	1
	–

	1–2
	3
	4

	2–4
	6
	4

	4–8
	12
	8

	8–15
	20
	16





Ilyen számításokat Szodfridt (1981) végzett a hazai bükkösök különböző erdőtípusainak (Majer, 1964) összehasonlítása céljából. Munkájához a Járótól átengedett termőhelyvizsgálatok talajadatait használta fel. A vizsgálati helyeken a növényzetet is felvételezték az erdőtípusba sorolás érdekében. Így alkalom adódott a bükkös erdőtípusok vízgazdálkodásának összehasonlítására. E szerint a félszáraz Carex pilosa típus létrejöttéhez 28 napi vízkészlet szükséges, az ugyancsak félszáraz Luzula albida bükköséhez 25 napos, míg az üde Asperula odorata típushoz 39 napi, a félnedves Aegopodium podagraria típushoz 45 napos vízkészlet szükséges. A vízgazdálkodási besorolás tehát megfelelő különbségeket jelez, és sorrendjük helyességéhez is kellő bizonyítékot szolgáltat a számítás. 
A vízgazdálkodási besorolás magyarázatot ad az erdők fatermő képességében tapasztalt különbségekre is. A bükkös I–II. osztályú növekedéséhez 39 (± 13) napi vízkészlet szükséges, a III–IV. osztályú bükköséhez 23 (± 11) napi vízkészlet, gyenge, V–VI. osztályú növekedéshez pedig 18 (± 4) napi vízkészlet tárolására képes talaj kell a bükkös övezeten belül. Ezek a számok nyilvánvalóan nem abszolút értékek, azonban durvább összehasonlításra mégis megfelelnek. 

A vízháztartás kiadási tételei



Az erdei ökoszisztémák vízháztartásába kerülő víz a rendszert párolgás vagy elfolyás révén hagyja el. Az ökoszisztémát elhagyó víz felszíni elfolyás vagy felszín alatti elszivárgás formájában távozik. Míg a felszíni elfolyás a növényzet számára hasznosíthatatlan, és eróziós hatása miatt is kedvezőtlen, a talajba bejutó víz a talajrétegek víztartalmának feltöltését, a talajvíz képződését idézi elő, így előfeltétele a vízellátásnak.
A párolgás összetevői a csapadék által benedvesített növényi felületről elpárolgó víz, az intercepció,
							a vízfelületekről és a talajfelszínről közvetlenül elpárolgó víz, az evaporáció, és a transzspiráció. Utóbbi alatt a biocönózis tagjai által aktívan felhasznált vizet, azaz egyrészt a producensek, azaz asszimiláló növények szervesanyag-képzése (asszimilációja) és légzése során, valamint a konzumensek élettevékenysége során képződő, illetve felszabaduló vízmennyiséget értjük. Tekintettel arra, hogy a képződő biomassza döntő részét a fás növényzet állítja elő, a transzspirációt a fás növényzet vízfelhasználása határozza meg. A párolgást meghatározó három összetevő együttesen az erdő evapotranszspirációját határozza meg, ami gyakorlatilag az erdő vízigényével tehető egyenlővé.
Az erdő vízháztartás-egyenlege az előzőkben tárgyalt bevételi tételek, az élő rendszerben tartott vízkészletváltozások és a párolgás–elfolyás kiadásai összegzésével állítható fel. Az erdő vízforgalma a bevételi és kiadási tételek ismeretében vezethető le. Mivel többletvízhatástól független termőhelyeken a vízbevétel egyedüli forrása a légköri csapadék és adott (hosszabb) időszakra az ökoszisztéma vízfogyasztása állandónak vehető, az elfolyás és elszívárgás ismeretében az evapotranszspiráció mennyisége meghatározható.
Az erdő vízháztartását meghatározó, illetve befolyásoló tényezők rendszerét és összefüggéseit az 55. ábra mutatja be.

55. ábra - Az erdő vízháztartása (terv: Kucsera M.)
[image: Az erdő vízháztartása (terv: Kucsera M.)]



Az intercepciós veszteség



Az intercepciós veszteség az a vízmennyiség, ami a lombozatra, a törzsre jutva ezeket benedvesíti, majd hasznosítatlanul a levegőbe távozik, és ezzel az erdő vízforgalmának kiadási oldalát erősíti (egyúttal természetesen a légnedvességi viszonyokat javítja). Ez a vízmennyiség jelentős, a fafajtól, az erdő korától, a koronazáródásától, a szintezettségétől és még számos tényezőtől függ. Hazánk erdeiben elsőként, korát messze megelőzően, végzett intercepciós méréseket az egykori selmecbányai tanár, Bencze Gergely (1902). Az általa kialakított mérési berendezések közül a törzsön lefutó víz mennyiségi meghatározását szolgáló galléros megoldást ő alkalmazta először. Az elmúlt évtizedek számos mérési adata közül példaként Führer (1994) bükkösökre, lucfenyvesre és kocsánytalan tölgyesre vonatkozó eredményeit mutatjuk be (37. táblázat).

37. táblázat - Erdei ökoszisztémák szervesanyag-képzésre fordítható vízbevétele (Vb) 5 év átlagában a tárolási (XI-IV. hónapok) és a fő felhasználási szakaszban (V-VII. hónapok), valamint összesen (XI-VII. hónapok) (Führer nyomán)
	1988–1992
	Bükkös
	Kocsánytalan tölgyes
	Lucfenyves

	hónapok
	P
	Esu
	Es
	Vb
	P
	Esu
	Es
	Vb
	P
	Esu

	mm
	mm
	mm

	XI–IV. 
V–VII. 
XI–VII. 
	278
313
591
	69
100
169
	42
41
83
	167
172
339
	259
303
562
	65
92
157
	41
24
65
	153
187
340
	240
293
533
	90
116
206




P = szabad területi csapadék, Esu = intercepciós veszteség, Es = avarintercepció, Vb = szabadtéri csapadék – intercepciós vesztesség

A bemutatott adatok azt jelzik, hogy a legnagyobb benedvesedési kapacitással a lucos (5,11 mm) majd a bükkös (3,53 mm) végül a legkisebbel (3,11 mm) a kocsánytalan tölgyes rendelkezik. Általában a lombos állományok csapadék-visszatartása (26%) jelentősen kisebb a fenyveseknél (35%). Mindez fafajválasztási problémák esetén is segíti a helyes döntést. Vagyis ha hatásvizsgálatot készítünk pl. egy lucfenyő-telepítés és egy őshonos lombos fafajú erdő számára, akkor mérlegre kell tennünk azt a tiszta, ivóvíz minőségű vízben beálló veszteségértéket is, amennyivel csökken az erdő talajába beszivárogni képes és onnan a vízforrásokba továbbvándorló víz mennyisége. Ugyanakkor erózióveszélyes területeken a fenyvesek telepítése hatékonyabb védelmet adhat a talajpusztulás megállításában.

A fafajok és erdők vízigénye és felhasználása



Nagyon kevés mért vizsgálati adat áll rendelkezésre a fafajok vízigényének ismeretéhez. Mindez sajnálatos, mert amíg ez ennyire megoldatlan, nagyon nehéz a vízgyűjtő méretű vízkészlet-gazdálkodást pontosabban megtervezni. Hazai körülmények között Járó szolgáltatott a legszárazabb vidék, az alföld erdeinek vízigényéhez tájékoztató jellegű adatokat (38. táblázat). Az adatok jelzik, hogy az alföld homokján a kocsányos tölgyes vízigényének feléből megél a honosított fenyves, de jóval kisebb az akácos igénye is. Vagyis vannak víztakarékos fafajok és nagy vízfogyasztók. Utóbbiak nem képesek a csapadék vizéből megélni, kiegészítő vízforrásra van szükségük.

38. táblázat - Alföldi fafajok évi vízigénye (Járó nyomán)
	Fafaj
	Évi vízigény (mm)

	Kocsányos tölgy 
	441

	Akác 
	273

	Nemes nyár 
	680

	Hazai nyár 
	680

	Erdeifenyő 
	205

	Feketefenyő 
	185





Az erdő vízfogyasztása kora szerint is változik. Az egységnyi szervesanyag-produkcióhoz szükséges vízmennyiséget állandónak tekintve a vízigény kor szerinti változásának tendenciáját a fatermési táblákból (Sopp, 1974) kiolvashatjuk.
								Pl. erdeifenyves esetén a legnagyobb vízigény a 10 és 32 éves kor között jelentkezik, ilyenkor a legerőteljesebb a növekedés. A vízigény később
								csökken. 
Az egyes fafajok vízigényének megismerését szolgálhatják Polster adatai (in Ghimessy, 1984). A szerző a transzspirációs koefficienst kívánta megállapítani, eb-ből pedig a vízigényt, a fafajok egymáshoz viszonyított sorrendjét határozhatjuk meg. Polster szerint 1 t szerves anyag előállításához az egyes fafajoknak a követ-kező vízmennyiségre van szükségük (m3/ha-ban kifejezve): tölgyek 344, bükk 169, nyír 317, vörösfenyő 247, erdeifenyő 300, lucfenyő 251. Ettől eltérő számadatokat közölt Eidman (in Ghimessy, 1984). A mérések nehézségei miatt biztos és általánosítható adataink nincsenek, de az egyes fafajok között kétségtelenül jelentős különbségek vannak. 



Az erdő hatása a csapadékvíz mennyiségére



Az erdő és víz kapcsolatához tartozik annak eldöntése, van-e az erdőnek hatása a lehulló csapadék mennyiségére. Mai tudásunk szerint az erdő nem növeli a lehulló csapadék mennyiségét. Ezt más tényezők határozzák meg. Az erdő nem jelent akkora páratöbbletet, hogy felette kimutathatóan több lenne a csapadék. Ennek ellenkezőjére vonatkozóan csupán A. E. Hamberg (Molcsanov, 1963) vizsgálatait ismerjük, aki egy 58%-os és egy 17%-os erdősültségű terület csapadékát hasonlította össze, és a nagyobb erdősültség javára 8%-os többletet talált. Ez a közlés még nem ad alapot annak a feltételezésére, hogy egy esetleges erőteljes hazai erdőtele-pítés csapadéknövelő hatású lenne. A Duna–Tisza közén a második világháborút követő erőteljes erdősítési munka nyomán ma már az erdőterület több, mint duplájára növekedett, ennek ellenére a meteorológiai észlelések semmiféle csapadéktöbbletet nem jeleznek. 
Az erdőnek csapadéknövelő hatásáról Rubner (1952) közöl adatokat, ez az alacsony felhőkből és ködből erdők kifésülte csapadéktöbbletre vonatkozik. Rubner májustól szeptemberig tartó mérések szerint ezen a réven 5 mm alatti többletet tudott megállapítani, vagyis jelentéktelen mennyiségről van szó.

Az erdők hatása a regionális vízkészletre 



Vízkészlet-gazdálkodás csakis vízgyűjtő szintű méretben tervezhető, ezért ha az erdőknek a vízkészlet-gazdálkodásban betöltött szerepét értékelnünk kell, nem lehet csak a helyi szempontokat mérlegelni, hanem nagyobb térségi kapcsolódást kell figyelembe venni. Erre jó példát alakítottak ki Dél-Afrikában (Bosch–Hewlett, 1982).
Ebben az országban minden erdőtelepítési művelet előtt számítást kell készíteni a telepített erdők várható vízfogyasztásáról, és csak akkor engedélyezik a műveletet, ha a szükséges vízkészlet rendelkezésre áll. Az erre vonatkozó kutatási eredmények közül néhány, nálunk is alkalmazható megállapítást idézünk:
	csökkenő erdőterülettel növekszik a vízgyűjtők vízhozama,

	egyes erdőgazdálkodási műveletek nagyon eltérő hatásúak a tartamos vízhozamra nézve,

	az evapotranszspiráció növekedése az egész vízgyűjtőben ekvivalens vízhozamcsökkenéssel jár. 



Fentieket megerősíti Bosch–Smith (1989) közlése is. E szerint a mediterrán cserjés növényzet eltávolítása, majd eukaliptusz ültetése utáni vízhozam nagyságát határozták meg egy vízgyűjtőben (mintegy 400 mm évi csapadékú helyen). A művelet kezdetben 20 mm évi vízhozam-növekedést jelzett, az eukaliptusz ültetése utáni harmadik évben azonban már 200 mm-es csökkenést észleltek. Ezt a nagy csökkenést az eukaliptusz és az eredeti vegetáció közötti transzspirációkü-lönbözetnek tulajdonították. 
Az erdőnek a vízkészletre gyakorolt hatását hazai viszonyok között alig ismerjük. A talaj-előkészítések különböző módjainak, a hektáronként ültethető csemeteszámnak, a talajápolásoknak, erdőnevelési műveleteknek vízkészletre gyakorolt hatását számszerűen nem vagyunk képesek megmondani, mindez nagyon hátráltatja a víztakarékos erdőgazdálkodás kialakítását olyan térségekben, amelyek amúgy is vízhiánnyal küzdenek, elsősorban az Alföldön.
Összefoglalóan azt mondhatjuk, hogy az erdő vízkészlet-gazdálkodása sokisme-retlenes egyenlet, amelynek részleteit még nem ismerjük a szükségesnek meg-felelő pontosságig. Megfelelő modellszámítás fejlesztése oldja meg majd ezt a gondot, remélhetőleg a közeljövőben már erre is sor kerülhet. 
Nem lenne teljes az erdők és a vízkészlet-gazdálkodás viszonyának tárgyalása, ha nem szólnánk arról az alföldi körülmények között kedvező hatásról, amelyet a zárt erdők és erdősávok a mögöttes szántóként művelt talajok vízkészletének megőrzésében tanúsítanak. Gál J.–Káldy J. (1977) adatai szerint az ily módon megtartott nedvesség nyomán a mezőgazdasági területek terméseredménye gazdasági növényenként eltérő, átlagosan 8–10%-os mértékű emelkedést mutat.
Más vegetációformákkal egybevetve az erdő árnyékoló és szélvédelmi hatása, valamint az avartakaró révén a talajról történő evaporációt korlátozza, mértéke mintegy 10%-ra tehető. Ennek ellenére összességében az intercepciós és evaporációs veszteség az erdőben a legnagyobb (39. táblázat), így a talajba jutó vízmenynyiség is erdő alatt kevesebb, mint pl. mezőgazdaságilag művelt területen. Az erdő és a füves vegetációformák összehasonlításában ezért általában az erdőt nagyobb vízfogyasztónak tartják. Így pl. az elmúlt évtizedekben megfigyelt alföldi talajvízszint-csökkenést összefüggésbe hozzák a széles körű erdőtelepítéssel (Major és Neppel, 1988). A különböző területhasznosítási formákat egybevetve, a csapadékmennyiséghez viszonyított összes párolgás erdő esetén (70%) valóban alig kevesebb, mint vízfelületen (73%), ugyanakkor jóval kevesebb mezőgazdasági hasznosítás esetén (39. táblázat), a legalacsonyabb vegetáció nélküli talajfelszínen (30%). Ezt a látszólagos hátrányt az erdő víztartó képessége és általános védelmi szerepe egyenlíti ki. Csak ezzel magyarázható, hogy Járó és Sitkei (1995) Lajosmizse környékén végzett vizsgálataik során nem találtak összefüggést a talajvízszint-ingás és a különböző földhasználati módok (nemesnyáras, a szántó és gyep) között. Ebből arra következtettek, hogy a közismerten vízigényes ültetvények még közvetve sem lehetnek okozói a talajvízszint csökkenésének.

39. táblázat - A párolgási formák egymáshoz viszonyított megközelítő százalékos arányai eltérő területhasznosítás esetén (Führer adatai alapján)
	Megnevezés
	ETsu
	%
	Evaporáció
	Intercepció
	Transzspiráció

	Erdő 
	70
	
	10
	30
	60

	Rét 
	58
	
	25
	25
	50

	Gabona 
	35
	
	45
	15
	40




ETsu % = összes csapadékhoz viszonyított evapotranszspiráció (összes párolgás) százalékos aránya
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Az erdővegetáció hatása a talajfejlődésre



Kőzetek mállása



A kőzetből talajjá alakulás fontos feltétele a fizikai mállás, vagyis a kőzet elaprózódása. Ennek segítésében a fás növényzet jelentős mértékben részt vesz, elsősorban gyökérzete révén. A repedésekbe belenőtt gyökerek évi növekedésük, vastagodásuk nyomán fokozatosan szélesítik a repedést. Évi vastagodásuk csekély, mert ilyen helyzetben a növekvő fák maguk is igen kismértékű törzsvastagodást mutatnak. Ennek ellenére a repesztő erő jelentős, mértéke Stefanovits (1981) szerint 100–150 N/cm2. A gyökerek kőzetmállasztó hatása jól megmutatkozik a talajgödrökben, a talajszelvény C-szintjében, ha az szilárd kőzetből áll. A fagyökerek nemritkán 1 m mélységig is behatolnak az ilyen kőzetbe. A kémiai mállás elősegítésében az erdővegetáció alatt képződő nagy mennyiségű humuszsav és más, fagyökerek által kiválasztott gyökérsav játszik fontos szerepet és teremti meg a biológiai mállás felé az átmenetet. Utóbbiban jelentős részt vállalnak a talajban élő mikroszervezetek is. Ezek tevékenységéhez az erdő kedvező körülményeket teremt, és ezzel hozzájárul a biológiai mállási folyamatok egyenletesebbé tételéhez. Ez a szélsőségektől mentesebb talajállapot megteremtésében mutatkozik meg.

Erdőtalajok kialakulása



Erdővegetáció alatt a talajfejlődést, talajképződést erős anyagátrendeződés, kilúgozás jellemzi, erre pedig az erdők helyén mindig jelen lévő nagyobb csapadékmennyiség ad lehetőséget. A vízáram lefelé mozgó jellegű. Mivel a fagyökerek mélyebben helyezkednek el a talajban, a lefelé mozgó vizekben szállított növényi tápelemeket mélyebb szintekben veszik fel, ezért a vizekkel mélyebbre jutó egyes anyagok itt kicsapódnak, ilyenek a szeszkvioxidok és az agyag. A lefelé szivárgó víz hatására a feltalajból az alapkőzetből ottmaradt meszes vegyületek is lejjebb vándorolnak, ezáltal a felszín alatti közeg talajszintekre tagolódik és barna erdőtalajok esetén általában erősebben savanyú kémhatást mutat. Lejjebb ez a hatás kevésbé mutatkozik, itt a lemosott anyagok halmozódnak fel, ezért itt a kémhatás savanyúsága valamennyit enyhül, valamivel magasabb pH-értékeket találunk. A semleges határt a pH akkor lépi át lúgos irányban, ha az alapkőzet lúgos, és ennek nyomán a felhalmozódási szint és az alapkőzet választója alatt jelentkeznek 7-nél magasabb pH-értékek. Az elmondottakból következik, hogy az erdők alatti talaj általában savanyú kémhatású. Hazánk természetes elterjedésű fafajai is ilyen feltételekhez kötődnek, és a meszet nem kedvelik, függetlenül attól, hogy egyes vegetációs egységek magyar megnevezése – félreérthető módon – ezt sugallja (pl. „mészkedvelő tölgyes”).

Erdők és a talaj humuszos szintje



Erdő alatt változik a humuszfelhalmozódás is. A humuszképződés anyaga elsősorban lehullott levelekből, korhadó farészekből jön létre, társul hozzá a lágy szárú növényzet elhalt része is. Ezen anyagok lökésszerűen, ősszel okoznak nagyobb szervesanyag-felhalmozódást a talaj felszínén, majd ez az őszi és téli csapadék nyomán gyors bomlásnak indul, főleg, ha a mikroszervezetek tevékenységéhez szükséges enyhe, 15–20 °C feletti hőmérséklet is beáll.
Az avar bomlásakor többféle humuszsav szabadul fel, ezek savanyító hatásúak. Különösen jelentős ez a fenyvesek alatt, ahol az avar lebomlása a nagyobb gyantatartalmú tűk miatt lassabb, és a kisebb nitrogéntartalmuk miatt a folyamat tovább lassul.
A felszabaduló humuszsavak savanyítóan hatnak az alattuk lévő ásványi rétegekre is, ez is magyarázza az erdők alatti talajok savanyú kémhatását. Gyepes vegetáció alatt ilyenre nem kerül sor, mert a gyepek kevesebb szerves anyagot juttatnak a talaj felszínére, mint az erdő, másrészt a természetes gyepeknek elegendő kevesebb csapadék a humusz lebomlását kevésbé segíti. Átmeneti aszályos időszakok még inkább visszavetik a mikroszervezetek lebontó tevékenységét, ezért itt inkább a humusz felhalmozódására kerülhet sor. Az erdő számára szárazabb körülmények között a humuszfelhalmozódás az erdő alatt is megszokott jelenség, a csernozjom barna erdőtalajokban, barnaföldekben mindig jóval vastagabb humuszos szint képződik, mint pl. a humidabb klímához kapcsolódó, agyagbemosódásos barna erdőtalajon. 
Hűvös klímában (boreális vagy montán fenyvesekben) a lassabb avarbomlás és a hidegebb időszakok miatt leálló és szünetelő mikroszervezet-tevékenység következtében a talajfelszínen jelentős bomlatlan avarréteg halmódik fel, a csapadéktöbblet hatására a humuszsavak erősebben éreztetik hatásukat, ily módon kedvező feltételek alakulnak ki a tipikus podzoltalajok létrejöttéhez. 


Erdők és a talajok szerkezete



Az erdő hatása megmutatkozik a talaj szerkezetességének kialakításában is Az erdők fái jellegzetes, diós talajszerkezetet alakítanak ki, ez részben az egymástól távolabb elhelyezkedő gyökérágak által közrefogott, dió nagyságú szerkezeti elemek megjelenésében mutatkozik. E vonatkozásban az egyes fafajok eltérő képességűek. A lucfenyő pl. sekélyen futó tányéros gyökérzettel rendelkezik, ezért az ilyen gyökérzetű fáknak mélyebben már nincs diós szerkezetkialakítási képességük. Vele szemben a bükk vagy még inkább a tölgyfélék erős karógyökeret és ebből kiinduló erős oldalágakat fejlesztenek. A tölgyek gyökere még a levegőtlen, tömött talajszinteket is képes behálózni, ez a talaj levegőzöttségét kedvezően befolyásolja. 
Az erdőtalaj felső, humuszos talajszintjében a szerkezet általában morzsás. Ennek magyarázata az, hogy az erdő alját nemritkán sűrű lágy szárú, túlnyomórészt pázsitfűfélékből álló gyepszint borítja. Ezek gyökérzete nagyon sűrű, de sekély és csak mellékgyökerekből áll, ezért morzsa méretű talajrészeket tudnak közrefogni. A morzsás talajszerkezet kialakulásához hozájárul a talajlakó organizmusok intenzív tevékenysége is (lásd a lebontókkal foglalkozó fejezetben). Az erdőtalaj szerkezeti és kémhatásbeli tulajdonságai szemléltetésére egy agyagbemosódásos barna erdőtalajt és összehasonlításul egy csernozjom talajszelvényt mutatunk be (56. és 57. ábra).

56. ábra - Andezitmálladékon kialakult, agyagbemosódásos barna erdőtalaj szelvénye és vizsgálati adatai (Stefanovits, 1981)
[image: Andezitmálladékon kialakult, agyagbemosódásos barna erdőtalaj szelvénye és vizsgálati adatai (Stefanovits, 1981)]


a – szelvény morfológiai képe; b – a mechanikai összetétel (a szemcseátmérő mm-ben); c – az alapvizsgálatok adatai, amelyek közül az ábra a KA és CaCo3-érték tizedrészét mutatja (a hy érték % a talaj vízmegkötőképességét, a KA a kötöttséget, a pH a kémhatást jellemzi)

57. ábra - A mészlepedéskes csernozjom szelvénye és vizsgálati adatai (Stefanovits, 1981) (magyarázat az 56. ábrán)
[image: A mészlepedéskes csernozjom szelvénye és vizsgálati adatai (Stefanovits, 1981) (magyarázat az 56. ábrán)]




A talajok hatása az erdőkre



A talajok a talajképző tényezők hatására alakulnak ki, ezért a talajok típusát mindig az dönti el, hogy milyen talajképző tényezők kapnak fontosabb szerepet kialakításukban. Nem kívánjuk valamennyi talajképző tényezőt bemutatni, mert az meghaladná e fejezet kereteit, ezért csupán a legfontosabb talajképző tényezők és a hazai talajrendszerben elhatárolt főtípusok kapcsolódására kívánunk rámutatni. Szemléletesen világítja meg ezt a kapcsolatot az 58. ábra.

58. ábra - Fő talajképző tényezők és a talajfőtípusok kapcsolata (Stefanovits, 1981)
[image: Fő talajképző tényezők és a talajfőtípusok kapcsolata (Stefanovits, 1981)]



Ebből kiolvashatjuk, hogy az erdők többnyire a klímával kapcsolhatók szorosabban össze, így jönnek létre a klímazonálisnak értékelhető barna erdőtalajok, de erdők vannak még a kőzet hatású talajokon is, ahol a klíma mellett már a talaj-képző kőzet is fontos szerepet játszik. Erdőket bőségesen találunk az öntés- és hordaléktalajokon is, ezeket a vízbőség teszi lehetővé. Ugyanezt mondhatjuk a mocsári erdők talajairól is. 
A talaj erdőre gyakorolt hatása rendkívül sokrétű, valamennyi vonatkozását nem tudjuk felsorolni, csupán három tényezőt kell közülük kiemelnünk. A genetikai talajtípus a klíma- és hidrológiai viszonyok mellett az erdő létének feltétele, tehát az erdőhöz, földrajzi elterjedéséhez megfelelő genetikai talajtípus kialakulása szükséges. Ezen belül további tényező a talaj víztartó képességét, tápanyag- és levegőháztartását alapvetően befolyásoló fizikai féleség (homok, vályog, agyag). Mivel az erdőnek jelentős a vízigénye, a csapadék hasznosulásának lehető-sége túlnyomórészt ettől a tényezőtől függ. Közülük legkedvezőbbnek a vályogot kell tartanunk, míg a homok gyenge víztartó képességű és gyorsan átengedi magán a vizet, az agyag pedig ennek ellenkezője. 
A harmadik, mérlegelésre érdemes tényező a talaj termőrétege, vagyis az erdő növényzetének gyökerei által hasznosítható talajréteg felszíntől számított mélysége. Minél mélyebb egy talaj termőrétege, annál nagyobb a szervesanyag-produkció lehetősége, annál igényesebb fafajokat tud eltartani, ezért ettől függ az erdő fáinak növekedése, szervesanyag- és dendromassza-produkciója. 
Az elmondottakból következik, hogy minden talajtípushoz, a makroklimatikus és hidrológiai viszonyok komplex hatásának megfelelően, jellegzetes erdőtársulás kapcsolódik. A cseres-kocsánytalan tölgyes klímaövezet többletvízhatásól független fekete rendzina talaján pl. a cserszömörcés-molyhos tölgyes (Cotino-Quercetum) találja meg életlehetőségét, ugyanott a humuszkarbonáton vagy barna rendzinán a mészkedvelő tölgyes (Orno-Quercetum
						pubescenti-cerris) van otthon, míg a barnaföldhöz a cseres-kocsánytalan tölgyesek (Quercetum
						petraeae-cerris) kapcsolódnak. A gyertyános-tölgyesre, bükkösre (Ouerco
						petraeae-Carpinetum, illetve Melitti-Fagetum) az agyagbemosódásos barna erdőtalaj, ezek savanyúbb változataira (Luzulo-Querco-Carpinetum vagy Deschampsio-Fagetum) pedig az erősen savanyú, nem podzolos barna erdőtalajok, esetleg podzolos barna erdőtalaj jellemző, a Querco
						robori-Carpinetum pedig a pangóvizes barna erdőtalajokhoz köthető (Szodfridt, 1991). A kapcsolódások lehetőséget nyújtanak kétes erdőtársulások vegetációrendszertani besorolásához is. Az emberi hatás ugyanis sokszor változtatott a növényi összetételen. Az egykori gyertyános-tölgyesekből, gazdasági megfontolások miatt, sok esetben kiirtották a gyertyánt, az egyszintűvé vált tölgyes aztán azokat a gyepszinti növényfajokat tudta befogadni, amelyek a természetesen is előforduló, ugyancsak egyszintű cseres-tölgyesek alatt vannak a helyükön. Az ilyen kétes esetek tisztázásához a talaj- és termőhelyi tényezők felvétele teremti meg a lehetőséget. Az előbbi példánál maradva, ha a talajtípus barnaföld, akkor cseres-tölgyes, ha agyagbemosódásos barna erdőtalaj, akkor pedig gyertyános-tölgyes a potenciális erdőtársulás.

Az erdők szerepe a talajvédelemben



Ismeretes, hogy a már kialakult talajok legfőbb veszedelme, ha a talaj felszínére jutott csapadékvizek vagy a hirtelen nagy bőségben megjelenő hóolvadékvizek a talajt lemossák. Az ilyen folyamatokkal szemben az erdő többféle módon nyújt védelmet; egyrészt megakadályozza azt, hogy a talaj felszínén elfolyó vizek keletkezhessenek. A talajpusztulást, vízeróziót ugyanis leginkább az okozza, hogy a hirtelen érkező vizek nem tudnak gyorsan beszivárogni a talajba, a be nem szivárgott hányad a talaj felszínén a lejtő irányába elfolyik a gravitáció hatására, és a laza talajból is elragad annyit, amennyinek szállítására képes. Erdő alatt a víz talajba jutásához jobb feltételek vannak, csökken az eróziót okozó elfolyó víz mennyisége. A beszivárgást fékező talajtömődöttség a fagyökerek lazító hatása miatt enyhül. Másrészt az erdő fékezi a talaj átfagyását. Ily módon nem lehet a víz beszivárgásának gátja a hosszú időn át fagyott talaj.
Fontos az erdő szerepe a talajpusztulás megállításában azzal is, hogy a talaj fölé záródott lombsátort húz, vagyis a nyári esős időszakban nagy mechanikai erő-vel lezúduló, nagytömegű és nagy intenzitású záporok vize nem érheti közvetlenül a talaj felszínét, mert több növényi szint, valamint az avartakaró útját állja. Ezzel a hatással vegetációs időn kívül is számolhatunk, elsősorban a fenyvesek alatt. 
Csökkenti a talajlemosódást az erdő azzal is, hogy a sűrűn álló fák és cserjék, valamint a lágy szárú növényzet is a lejtőn lefelé elinduló és hordalékot, talajrészeket szállító vizet megszűri, lerakódásra készteti, ily módon az erdő alatt több talaj maradhat vissza. Előnyös az erdő avartakarója is. 
Az elmondottakat igazolják a Szőnyi László által Mátrafüred környékén létesített erdei hordalékmérő adatai (in Danszky, 1972). Eszerint a lehulló csapadék 4%-a jelenik meg elfolyás alakjában a lejtő alján, ha a területet erdő borítja, 15%-a, ha le-gelő fedi, míg 60%-a, ha a területet szántóként hasznosítják és az év nagy részében fedetlenül áll. Ugyanezen mérőhelyen mérték a lemosott hordalék mennyiségét is. Ha az összes lemosott hordalékot 100%-nak vesszük akkor 99,5% a szántóról érkezett, 0,5%-a legelővel borítottról, míg az erdő alól gyakorlatilag nem jutott le hordalék a gyűjtőbe. 
Mindebből következik, hogy talaj- és környezetvédelmi célokra olyan erdő alkalmas, amelyik gyorsan nő és gyorsan záródik a koronasátra, vastagabb avartakarót képez. Jórészt ez magyarázza, hogy miért nem tud a magyar erdészet lemondani a dolomittörmelékes lejtőkön ültetett feketefenyvesekről még akkor sem, ha a természetvédelem ezt helyteleníti. Igaz, hogy a feketefenyő nem őshonos hazai fafaj, de igénytelen, és a mostoha, száraz viszonyok között is néhány évvel kiültetése után (a 6–8. évben) már záródik, talajvédő hatása érvényesül. Ugyancsak kedvező, hogy vastag avartakarója saját tömegének többszörösét kitevő vizet képes visszatartani. 
A víz okozta talajpusztuláshoz néhány év is elegendő, míg a talaj újraalakulásához hosszú idő szükséges. Az agyagbemosódásos barna erdőtalaj jellegzetes kialakulása az alapkőzettől és a talaj fizikai tulajdonságaitól függ. A kötött talajokon lassabb, homokon gyorsabb a talajképződés. Míg kovárványok kialakulásához 1000 évnél rövidebb idő is elegendő, löszön vagy agyagos üledéken az erdőtalajok kialakulása több ezer évet vesz igénybe, gyakorlatilag Közép-Európában a talajfejlődés az egész holocénra kiterjedt, ami tízezer évet jelent (Stefanovits, szóbeli közlés). A mezőségi talajok fejlődése sem gyorsabb, orosz források radiokarbonos kormeghatározás alapján 8000 éves csernoznomokról írnak. Ez egybevág Füleky (1988) vizsgálataival, miszerint 1 cm vastag humuszos szint létrejöttéhez kb. 100 év kell. Mindez arra utal, hogy egyrészt az erdő talajvédelmi szerepköre lejtős területeken sokkal fontosabb, mint fatermesztési szerepe, másrészt pedig azok a feltételezések, amelyek szerint egyetlen pionír jellegű erdőállomány-ge-neráció elegendő lenne az erodált, degradált talajok regenerálására, erősen túlzónak tekinthetők.
De az erdő nemcsak a víz romboló hatásától óvja a talajt, legalább annyira fontos védő szerepet tölt be a szél szállító hatásával szemben is. Elsősorban a könnyen levegőbe emelhető homok- vagy láptalajok kotus alkotórészeinek elszállításával okozhat jelentős károkat. A szélkár, a defláció elleni védekezésnek sok lehetősége van, közülük rövidre fogva azt kívánjuk kiemelni, hogy a szél útjában álló erdő gyökereivel köti a laza talajokat, a már levegőbe emelt talajrészeket lerakásra készteti.
Az erdőnek jelentős szerep jut még a rajta átfolyó patakok, erek vízminőségé-nek megőrzésében is. Erre vonatkozóan Füher E. végzett vizsgálatokat (1980) a soproni hegyvidék egyik legnagyobb patakjában, a Rák-patakban. Nyomdokain haladva hasonló méréseket készített Klinger Z. (1983) is. Az utóbbi munkája jól szemlélteti az erdő kedvező hatását. Az erdős környezetben futó patak vizének hőmérsékletét 10-11 °C-nak találta a mérések idején, míg a víz erdő nélküli szakaszán ugyanezen patakban a víz hőmérséklete 17-18 °C volt. A hőmérséklet emelkedésével arányosan csökkent a víz oxigéntartalma, és vele együtt megváltoztak a patakban lejátszódó fizikai-kémiai és biológiai jelenségek is. Az oxigén csökkenése nyomán gyengült a mikroszervezetek szerves anyagokat lebontó tevékenysége, mindez a víz erősebb szennyezését eredményezte. Ily módon tehát az erdő a környezetében futó patakok vizének hőmérsékletére és ezen keresztül a víztisztaság megőrzésére jelentős hatással van.
A Rák-pataknál megkezdett méréseit Führer E. a Balaton-felvidékről a Balatonba befolyó több patak vizsgálatával folytatta (1983). Fontosabb megállapításait az alábbiakban idézzük:
	Az erdővel borított területekről eredő patakok (Ráskói- és Vese-patakok) tápanyagterhelése kisebb, mint a mezőgazdasági területekről eredő patakoké (Örvényesi-Séd és mellékága).

	Az erdőből eredő patakok tápanyagtartalma az erdőt elhagyva és a mezőgazdasági területen áthaladva nagymértékben megemelkedik. A nagyüzemi állattartás és legeltetés miatt megnövekedett nitrit-nitrogén mennyisége a pataknak erdőn való átfolyása után majdnem felére csökkent. 

	A nitrát-nitrogén esetében az erdősült vízgyűjtőben a tenyészidőszakok között nincs különbség, szemben a mezőgazdaságilag hasznosított területeken átfolyó patakvízzel, mivel utóbbi esetben a nitrát-nitrogén nagy része a nyári időszakban jut a patakba. 

	Az összes szervetlen nitrogén nagysága szorosan összefügg a vízgyűjtők erdő-sültségével. Az erdősültség növekedésével értéke csökken. 



A bemutatott megállapítások egyértelműen jelzik, hogy az erdőállomány-tervezést célszerű vízgyűjtőként végezni, környezetvédelmi hatása ekkor jelentkezik megfelelő hatásfokkal, valamint üdülési célokat szolgáló vizek környékén a vízminőség megóvása érdekében is növelni kell az erdősült területek nagyságát.

Az erdők és a talajhasználat kapcsolata hazánkban



Hazánk erdősültsége 1990-ben (Halász, 1990) 18,2% volt, ez jóval kisebb, mint az európai átlagot jelző 27,1%. Az elmaradás oka minden bizonnyal a természeti adottságok különbözőségében, többek között a talajviszonyokban is rejlik. Mivel a talaj ilyen fontos helyet foglal el az erdők térfoglalásának megítélésében, érdemes áttekintenünk, hogy a hazánkban előforduló genetikai főtípusok milyen mértékben borítottak erdővel, az erre vonatkozó számadatokat a 40. táblázatban számítottuk ki az összeshez viszonyítva. A 40. táblázat adatai alkalmat adnak egy vázlatos erdészetpolitikai értékelés kialakítására, ezt a következőkben ismertetjük. 

40. táblázat - Talajtípusok erdősültsége hazánkban (Várallyai et al., 1980, valamint Király L. adatainak felhasználásával)
	Főtípus neve
	Összes területe (ha)
	Erdővel borított (ha)
	Erdősültség mértéke (%)

	Váztalajok 
	770 050
	373 078
	48,1

	Sötét színű erdőtalajok 
	263 200
	145 955
	55,5

	Barna erdőtalajok 
	3 176 550
	867 743
	27,3

	Csernozjomok 
	1 091 580
	35 723
	3,3

	Szikes talajok 
	539 240
	7 790
	1,4

	Réti talajok 
	2 882 340
	58 937
	2,0

	Láptalajok 
	124 590
	12 997
	10,4

	Öntés- és hordaléktalajok 
	239 990
	69 739
	29,1




A mocsári erdőkre vonatkozó adatok bizonytalanok, ezért a táblázatban nem szerepelnek.

A hazai váztalajok közel felét erdők borítják. Elsősorban az alföldi térségek futóhomokos és gyengén humuszos homoktalajait, de nem kisebb mértékben a hegyvidékek köves váztalajait is. Előbbiek mezőgazdasági termesztéssel kis sikerrel és gyenge gazdasági hatékonysággal művelhetők, ugyanakkor az erdők, bár fatermő képességük itt nagyon gyenge, a talaj, a levegőtisztaság védelmét és egyéb, nem materiális szolgáltatásokat jól gyakorolják. A köves, sziklás váztalajoknak pedig más hasznosítási lehetősége nincs, itt csak azokat a talajokat kell erdőtől mentesen meghagynunk, ahol természeti értékeket magukban foglaló gyeptársulások találhatók. Számíthatunk arra, hogy a homokos váztalajok közül a racionális gazdálkodás követelményei miatt további területeket ajánlanak fel erdőtelepítési célra. Közülük azokat kell megtartanunk eredeti állapotukban, amelyeket nyílt vagy zárt homoki ősgyepek borítanak, míg azokat, amelyeket a mezőgazdasági művelés természetes állapotukban már megbolygatott, nyugodt szívvel ajánlhatjuk fel az erdőtelepítés céljaira még akkor is, ha kedvezőtlen adottságaik miatt ezeken csak honosított fafajok gyenge növekedésű erdőivel számolhatunk.
Valamivel nagyobb a kőzet hatású talajok erdővel borítottsága. Mivel ezek hegy- és dombvidékeinken előforduló talajok, ráadásul többnyire meredek lejtésekben helyezkednek el, talajvédelmi megfontolásokból célszerű erdőt telepíteni rájuk, jelentős tartalékot képeznek az erdők számára. Itt már honosított fafajokon kívül okkal-móddal, egyéb körülmények kedvező volta esetén, a hazai flóra tagjaként előforduló tölgyfajokkal és kísérőikkel is számolhatunk, sőt magasabb térszintekben, a bükkös klímaövezetben, még a bükkösök is helyükön vannak. 
Az erdőknek legkedvezőbb barna erdőtalajoknak mintegy negyede erdősült. Ennek az az oka, hogy az ilyen talajok kedvező domborzati fekvésben mezőgazdasági művelésre kiválóan alkalmasak, jóllehet nem ritkán csonka barna erdőtalajok alakjában mutatkoznak, és utóbbi esetben már ténylegesen cselekednünk kell a további talajpusztulás megállítása érdekében. Ezért a barna erdőtalajok közül elsősorban azokat kell erdősítenünk, amelyek ilyen veszélynek kitettek, a többire pedig a mezőgazdálkodás általános helyzetének alakulásától függően gondolhatunk. A csernozjom talajok elsősorban mezőgazdasági növénytermesztéssel hasznosíthatók, itt az erdőnek nincs sok esélye. Száraz adottságuk, mésztartalmuk és előfordulásuk helyén a csekély mennyiségű csapadék miatt itt az erdőnek legfeljebb mezőgazdasági védősávok vagy majorfásítás alakjában tudunk jövőt jósolni. A szikes talajok természeti adottságaik miatt erdősítésre általában nem alkalmasak. A kevés kivételt nagyon gondos előzetes termőhelyi értékelés segítségével választhatjuk ki. Az erdők szerepköre itt kizárólag csak a talajjavítás lehet, fatermesztési célokat nem szolgálnak, várható gyenge növekedésük miatt. Több esélye van az erdőnek a réti talajokon. Arányszámuk igen alacsony, itt megfelelő vízrendezési körülmények között és az altalaj szódamentessége esetén lehetőség nyílna több erdő telepítésére, elsősorban az őshonos tölgyfafajokkal. De csak akkor, ha a réti talajok alól nem vezették el a talajvizet. A láptalajok tizedrésze erdősült, elsősorban kiterjedt lápvidékeinken vannak ilyen esetek. A további erdőtelepítés a vízrendezés helyzetétől függő adottság, ha az erdőhöz és a láptalajokon sikerrel telepíthető fafajoknak megfelelő vízmennyiség rendelkezésére áll. Nagy jövője van a mezővédő sávok telepítésének, mivel a láptalajokra jellemző kotu könnyű, a szél gyorsan elviszi, ennek megfékezése és ezáltal a mezőgazdasági termesztés biztonsága ezt kívánná. 
Az öntés- és hordaléktalajok igen nagy értékű és produkciójú erdőállományokat képesek fenntartani. Mind a természetesen előforduló puhafás és keményfás ligeterdőkkel, mind pedig – ezek hiányában – a nyárültetvényekkel hasznosíthatók az ilyen talajok. A hullámtéren a mezőgazdálkodás ugyanakkor kockázatos tevékenység a váratlanul megjelenő vízborítás miatt, ezért az erdők további térhódítására számítani lehet.


7. fejezet - A biodiverzitás védelme és az erdőgazdálkodás



Az ipari országokban egyre nagyobb súllyal érvényesülő környezet- és természetvédelmi szempontok az erdőgazdálkodás kritikusabb megítéléséhez vezettek. Az erdők egészségi állapotának romlása feletti aggodalom Európában tovább erősíti ezt. A hazai közvéleményben és a politikában is megjelenő feszültségeket jelzik a különböző hasznosítási és védelmi törekvések egybehangolásának nehézségei a természetvédelem, az erdő,- a víz- és vadgazdálkodás területén.
Az erdőgazdálkodással szembeni kritika fő szempontjai a természetes felújítások és ezzel együtt a természeteshez közel álló erdőkezelés nem kielégítő részaránya, a természet- és környezetvédelmi szempontból káros hatású fahasználati módszerek (tarvágások, erélyes gyérítések, erdei útépítések stb.) alkalmazása, általában a biodiverzitás veszélyeztetése.
Az erdőt érő antropogén hatásokat tekintve figyelembe kell venni, hogy ezek között az erdőgazdálkodás csak egy, bár kétségtelenül meghatározó tényező. Jelentőségében mind a mai napig alábecsült az ugyancsak antropogén immisszió, a száraz és nedves ülepedés hatása, ugyanúgy az erdőket igen súlyosan érintő vízrendezések, továbbá az erdei vadkár következményei. Ide tartoznak még a bányászat, az erdei üdülés terhelő hatásai is. Mindezek a hatások a mai civilizáció rendkívül sokrétű igényét és sokféle terhelését jelzik az erdőkkel szemben.
Kétségtelen, hogy az erdők antropogén terhelése a posztmodern társadalmakban összetettebb, mint valaha. Világosan kell látni azonban, hogy már az ipari forradalom előtti történelmi korszakokban is jelentős volt az emberi hatás a vegetáció összetételére. Már a prehisztorikus ember egyszerű eszközei (elsősorban a legeltetés, a tűz alkalmazása révén) alkalmasak voltak az érzékenyebb ökoszisztémák tartós befolyásolására, elsősorban a szárazabb klímájú övezetekben. Így Magyarországon már a honfoglalást megelőző időkre sem feltételezhetünk bolygatatlan, természetes állapotokat.
A jelenlegi helyzet és egy feltételezett ideális állapot egybevetését nehezíti az éghajlat ingadozása is. Az utolsó felmelegedés (a holocén) korszaka mindössze 10 000 évre tekint vissza, ezalatt drámai eltolódások jelentkeztek a vegetáció öszszetételében. Könyvünk írásakor e században példátlan mértékű aszályos időszak tart, amelyről természetesen nem állapítható meg, hogy átmeneti jellegű vagy a feltételezett klímaváltozás előfutára-e. Kihatása az erdőállományok struktúrájára és faji összetételére szemünk előtt zajlik.
Biztosra vehető tehát, hogy az erdei ökoszisztémákban világszerte és hazai viszonylatban egyaránt megfigyelhető kedvezőtlen tendenciák nem írhatók kizárólag az erdőgazdálkodás számlájára. Ahhoz, hogy az erdészet teendőit reálisan megítélhessük, valamennyi tényezőt jelentőségének megfelelően figyelembe kellene venni, és ismerni kellene azt a célállapotot, amelynek elérése kívánatos. Mindez korántsem egyszerű. Így pl. az immissziós eredetű nitrogén ülepedésével kapcsolatosan egy adott erdőállományban sem a pillanatnyi terhelést nem ismerjük, sem az ideális (bolygatatlan) állapotot; még kevésbé ismeretes a jelenlegi terhelés jövőbeni alakulása és következményei.
Hasonló példák folytatása nélkül belátható, hogy az erdőgazdálkodás célkitűzéseinek meghatározása nem választható el sem a környezetállapottól, sem a társadalmi-gazdasági folyamatoktól. A feladat az erdő mint ökoszisztéma teherbíró képességének és az emberi társadalom igényeinek hosszú távú összehangolása: a fenntartható fejlődés útja. A tennivalók mindenütt sürgősek, de a prioritásokban jelentős regionális eltérések vannak. Míg pl. a trópusokon az erdőfogyás valós és sürgető gond, Közép-Európában felesleges az „erdők irtásától” óvni, mivel a század eleje óta ellenkező tendenciák regisztrálhatók: az erdőterület mindenütt gyarapodik.
A biodiverzitás jelentősége és összetevői
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A diverzitás formái és kiváltó tényezői



Kevés szempont fogja a közeljövő erdőgazdálkodását olyan erősen befolyásolni, mint a biológiai diverzitás megőrzésének igénye. Az emberi életminőség elválaszthatatlanul összefügg a biodiverzitás megőrzésével, ugyanakkor éppen a diverzitás az, amelyet a posztmodern civilizáció társadalma a legkedvezőtlenebbül befolyásol.
Biológiai diverzitás alatt nemcsak a fajok sokféleségét és mennyiségi viszonyait kell érteni, ide tartozik a fajon belüli genetikai összetétel, valamint – a fajok feletti szinteken – a társulások, életközösségek, tájak sokfélesége is. Az erdei életközösségek tekintetében az erdőgazdálkodás a genetikai, faji, életközösségi és táji szintű diverzitást egyaránt befolyásolja, pontosabban a diverzitás három komponensét, az összetételt, a struktúrát és a funkciót.
A kompozicionális diverzitás a genetikai, faji (taxonómiai) és életközösségi (ökoszisztéma-) diverzitást foglalja magában. A genetikai diverzitás fenntartása a fajok fennmaradásához elengedhetetlen, míg a faji diverzitás fenntartása a különböző társulások, élőhelytípusok megőrzésének függvénye.
A térbeli (architekturális) diverzitás az alkotóelemek (fajok, életközösségek-élőhelyek) térbeli rendezettségére vonatkozik. Faállomány vonatkozásában pl. a szintek száma jellemzi (különböző koronaszintek, cserje- és lágy szárú szint stb.). Egy táj szintjén a strukturális diverzitás pl. a korosztályok, állomány- és társulástípusok eloszlásával jellemezhető.
A funkcionális diverzitás a trofikus kapcsolatok összetettségét, az anyag- és energiaáramlás mikéntjét jellemzi. Ez a komponens a legnehezebben megismerhető és mérhető. Természetesen mindhárom komponens szorosan összefügg egymással. A diverzitáskomponensek változása kihat az ökológiai folyamatok lefolyására, az anyag és energia forgalmára.
A fajdiverzitás globális eloszlását tekintve, az általános keretfeltételek kedvezőtlenebbé válásával, azaz a trópusoktól a sarkok irányában, szembetűnő a diverzitás mértékének csökkenése. Az éghajlati korlátokon túl a jelenséget magyarázza az a tény is, hogy a trópusok evolúciósan idős térség, ahol a speciáció (fajfej-lődés), koevolúció előrehaladottabb, mint a viszonylag fiatalabb mérsékelt övön.
Azonos klímaövön belül is összefügg a diverzitás a termőhely jóságával (pl. az ártéri ligeterdőkben igen magas a növény- és állatfaj-diverzitás), de a kedvező és szélsőséges termőhelyeket egybevetve gyakorta a kedvezőtlenebb adottságok között nagyobb diverzitást találunk. Így pl. egy bükkös lágy szárú fajszáma egyharmada a karsztbokorerdőének (45. táblázat). Ezt elsősorban a bükkös erdőállományban domináns fafajok – elsősorban a bükk – erős koronazáródása, az ebből fakadó nagyobb kompetíció okozza. Az állatfajok esetében kompetíciót csökkentő (ezzel diverzitásnövelő) hatású a ragadozók jelenléte, mivel azok általában a gyakoribb fajból fogyasztanak többet.
Diverzitást fokozó körülmény egy adott területen belül a térbeli vagy időbeni inhomogenitás (mozaikosság), bizonyos mértékig a bolygatottság is, mert lehetőséget ad későbbi szukcessziós fázisokat, illetőleg zavarást nem tűrő fajok betelepedésére. A kultúrtájak által körülvett bolygatatlan „élőhelyszigetek” megfelelő eloszlás esetén a diverzitás fenntartásának igen hatékony eszközei lehetnek (IUCN, 1995).

Léptékek és prioritások



A biodiverzitás mérése és fenntartásának teendői a diverzitás különböző szintjein, a genetikai, faji és társulásdiverzitás szintjein külön mérlegelendő. A genetikai diverzitás esetében megkülönböztetik az egyedi, a populáción (állományon) belüli és a populációk közötti, illetőleg faji szintű genetikai diverzitást. A genetikai diverzitás egésze egyetlen fajra sem ismert, de jellemezhető az egyes génloku-szokon előforduló allélek, azaz génváltozatok számával (fáknál általában 2-nél több), illetőleg a heterozigóta génhelyek arányával (fák esetében igen nagy, meghaladhatja a 30%-ot). A faj- és társulás- (életközösség-)diverzitást tekintve legalább három léptékben kell gondolkodni. A legalsó szintet az egyedi társulás vagy erdőtípus fajdiverzitása képviseli. A társulások változása egy ökológiai gradiens mentén, illetőleg az élőhelyek mozaikossága szerint (pl. magassági fekvés, vízellátottság) képviseli a második szintet. (Ezt a két diverzitástípust alfa-, illetve béta-diverzitásként is emlegetik). A harmadik szint egy nagyobb földrajzi térség vagy régió tájszerkezetben megnyilvánuló diverzitása (59. ábra).

59. ábra - A diverzitás földrajzi léptékei (S. A. F., 1991)
[image: A diverzitás földrajzi léptékei (S. A. F., 1991)]



Míg a genetikai diverzitás mértékét nehéz számszerűsíteni, faj szinten ma mintegy 1,4 millió taxont azonosítottak, ebből 1,08 millió állatfaj és 308 ezer növényfaj (lásd a 43. ábrát). A leírt fajok 60%-át rovarok alkotják; a még ismeretlen rovarfajok száma akár 10 millió is lehet (Scheuring, 1995). A taxonómiailag jól feltárt madarak és emlősök fajszáma az ismert fajok alig 1%-a. A jelenleg létező öszszes fajról csak feltételezések vannak; 10 és 30 millió között valószínűsíthető a számuk (ENSZ, 1992).
Egy faj megjelenése a bioszférában – geológiai időben mérve – csak átmeneti jelenség; a fajok élettartama mintegy 10 millió év körül lehet. A fajok kipusztulása (extinkció) természetes jelenség. Egyes geológiai korokban tömeges fajpusztulások következtek be, így pl. legutóbb a krétakor végén. Az emberi tevékenység által felgyorsított extinkció pontos mértéke már a fajok hiányos feltártsága miatt is nehezen becsülhető. A madarak és emlősök esetében eddig 400 faj (és alfaj) kipusztulását regisztrálták, ami a leírt fajok 3–4%-a. Egyes elemzések már az ezredfordulóra a fajszám 15–20%-ának kipusztulását feltételezik. A jelenlegi fajkipusztulás rátája mintegy 400-szorosa annak, amit a nagy földtörténeti korszakok végét kitűző katasztrófák (pl. a krétakor végén, 65 millió évvel ezelőtt) idejéből ismerünk (Wilson, 1986).
A térbeli-táji szinten megjelenő diverzitás ugyancsak nehezen számszerűsít-hető. Az erdődinamikai jelenségekkel foglalkozó fejezetekben utaltunk a természetes körülmények között érvényesülő mozaikos erdőszerkezet jelentőségére. A térbeli struktúra milyensége természetesen nemcsak az erdőterületen belül fontos, legalább ennyire jelentős az erdőfoltok elhelyezkedése az ember által művelt tájban: milyen mértékig fragmentáltak (feldaraboltak) az erdei élőhelyek. 

A biodiverzitás jelentősége és megítélése



Az elmondottak alapján érzékelhető, hogy a természetes körülmények között létrejövő diverzitás mértékét – a társulások szerveződésével foglalkozó fejezetben tárgyalt szukcessziós folyamatok mellett – számos más tényező is befolyásolja. Fontos szerepe van a földtörténeti múltban lejátszódó eseményeknek (Közép-Európában pl. a jégkorszakokat követő kihalásoknak, migrációs eseményeknek), a környezeti feltételek rövidebb távú változásának, ezen keresztül az evolúciónak. Nem lehet vita tárgya, hogy az evolúciós folyamatok az életközösségek komplexitásának növelése irányába hatnak, egyre bonyolultabb trofikus kapcsolatok kialakítása révén. Az anyag- és energiaforgalom fokozódó szövevényessége az erőforrások mind tökéletesebb felhasználását teszi lehetővé, mind több élőlény számára teremt életlehetőséget. Mindez az ökoszisztéma működésének nagyobb biztonságot és állandóságot kölcsönöz, és megkönnyíti az életközösség önszabályozó és önreprodukáló hatásainak érvényesülését.
Ökológiai szempontból ezt kell fő érvnek tekintenünk, amikor az életközösségek biodiverzitásának minél teljesebb megőrzését szorgalmazzuk. A faji és genetikai sokféleség tekintetében ehhez ökonómiai szempontok is járulnak: a biodiverzitás eddig távolról sem kimerített tárháza lehetőséget nyújt olyan fajok, gének fenntartására, amelyek hasznosítása eddig még nem vált fontossá, de a jövőben azzá válhat. A kultúrába vont növény- és állatfajok esetében egyre nagyobb jelentőséget tulajdonítanak a rokon „vad” fajok, populációk megőrzésének, mert számos, a szelekció során elveszett vagy meggyengült tulajdonság genetikai feljavításának forrásai lehetnek. Különösen a trópusi esőerdők faj szinten is feltáratlan sokfélesége rejthet számos potenciális hasznosítási lehetőséget.
A fejlett társadalmakban az ökonómiai és ökológiai meggondolások mellett egyre nagyobb súlyt kap az etika is; eszerint minden, az emberiség szempontjából közömbös vagy esetleg károsnak tűnő fajnak is joga van a létezéshez. A globális szabályzó szerepében tetszelgő ember nem jogosult belátása szerint dönteni az evolúció során kialakult fajok és genetikai adottságaik felszámolásáról, és meg kell találnia a modus vivendit a ma létező sokféleséggel, okulva a már helyrehozhatatlan hibákból. A fajpusztulás jelenlegi ütemét szemlélve csak annyi állapítható meg, hogy ezen a téren rendkívül sok és rendkívül sürgős teendő várja a megoldást.
Bár nem tartozik az előbbi érvek körébe, érdemes megemlíteni az esztétika érvét is, hiszen az emberi élet minősége szorosan összefügg környezete változatosságával. Az egységesített, változatosságában elszegényített élő környezet az életminőséget is negatívan befolyásolja, és e tekintetben is felelősséggel tartozunk az utánunk következő nemzedékeknek (a biodiverzitásról lásd még a Természet Világa, 1995. I. és 1996. évi II. különszámait).
A biodiverzitás nyilvánvaló jelentőségének értékelésekor azonban nem szabad megfeledkezni arról, hogy a nagymérvű biodiverzitás nem jelent egyúttal sebezhetetlenséget. Éppen a sokféleség tekintetében kiemelkedő trópusi esőerdők bolygatása nyomán fellépő súlyos degradációs jelenségek figyelmeztetnek arra, hogy egy ökoszisztéma sérülékenysége nem ítélhető meg diverzitása alapján, és az élő rendszerek terhelhetősége ezen az alapon nem bírálható el. Az egyszerű, kevés fajból álló rendszerek, mint pl. a boreális tajgák, természetes rege-nerálódóképessége kedvezőbb, mint az összetettebbeké, elsősorban a társulásban részt vevő fajok kevéssé specializált, kolonizáló jellege miatt. A biodiverzitás tehát nem automatikus biztosíték az élő rendszer fennmaradására, megítélése esetenkénti alapos elemzést igényel.

A diverzitás megőrzése



A diverzitás megőrzése csak a különböző sokféleségszintek együttes figyelembevétele révén lehetséges. Így pl. egy in situ génrezervátumként kezelt elegyetlen faállomány a populáció genetikai változatosságának a megőrzésére alkalmas, de a faji diverzitás megőrzése szempontjából nincs jelentősége. Ugyanakkor egy vízgyűjtő területen vagy községhatáron belül mesterségesen fenntartott eltérő faállomány-korosztályok a helyi fajdiverzitás maximálását jelenthetik, ami elsősorban a „generalista” (r-stratégista) fajoknak kedvez, de regionális szinten nem teremt megfe-lelő életlehetőséget a specialista fajok számára; ezek nagyobb, bolygatatlan területek kialakítását kívánják meg. Regionális és globális léptékben egyaránt a biodiverzitás megőrzése tehát különböző szintű és eltérő szempontú lépések egybehangolását kell, hogy jelentse.
Még ha kívánatosnak is látszik a különböző ökoszisztémák minden elemének teljes körű helyreállítása minden lehetséges helyen, ez nyilvánvalóan lehetetlen. Prioritásokra a mai – nagyon hiányos – ismeretek alapján szükség van. Gyakorlati szempontból a hangsúlynak nem annyira az ökológiában kimutatott diverzitás-jelzőszámok növelésén kell lennie, hanem azokra az elemekre kell inkább összpontosítani, amelyeket az emberi tevékenység a legjobban veszélyeztet. Ritkább genotípusok, veszélyeztetett fajok védelme nagyobb hangsúlyt kell, hogy kapjon, mint a széles körben elterjedteké – megőrzésük csak élőhelyeik, társulásaik fenntartása útján lehetséges.
Az élőhelyek veszélyeztetettségének megítélésekor azok elterjedtségét, disz-pergáltságát és a degradáció, illetőleg a védettség helyzetét kell elsősorban figyelembe venni (MTA, 1993). A kritikus fontosságú élőhelyek közé sorolandók a szezonálisan létfontosságú táplálkozási és párzási élőhelyek, pl. a vándormadarak pihenőhelyéül szolgáló térségek. Fontosnak látszik a trofikus kapcsolatok komplexitásának megőrzése is, az ebben kulcsszerepet játszó fajok (ragadozók, csúcsragadozók) igényeinek figyelembevétele. E tekintetben különösen nagy jelentőségű az élőhelyek struktúrájának, térbeliségének elemzése helyi és regionális szinten. Megfelelő tájmozaik kialakítása a migrációs lehetőségektől függő fajok számára teremt „ugródeszkákat”, ökológiai folyosókat (Hansson, 1992, Gyulai, 1996).
A közvetlen gazdasági szempontból jelentős diverzitás, így pl. kultúrfajok vad rokonai, továbbá gazdaságilag értékes tulajdonságú populációk, genotípusok fenntartása kevésbé látszik kritikusnak, mert a gazdasági érdek – legalábbis rövid távon – ezek megőrzését már az eddigiek során is nyilvánvalóvá tette (az erdészetben a magtermelő állományok, génrezervátumok, klónarchívumok létrehozása révén).



Az emberi tevékenység hatása az erdőtakaróra

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





A Föld zsugorodó erdővagyona



A szárazföldi ökoszisztémák evolúciójának mintegy 350 millió éves múltja során az erdei ökoszisztémák az ember közreműködése és ráhatása nélkül alakultak ki – az emberi tevékenység mintegy 10 000 éve, az utolsó jégkorszak óta van hatással az erdőre. Ez a hatás a legutóbbi időkig pusztán erdőirtás volt, legelők és termőföld nyerésére; az erdő mint jelentős nyersanyagforrás csak az újkor kezdete óta játszik fontosabb szerepet. 
Jelenleg a FAO adatai szerint mintegy 36 millió km2-re becsülhető az erdők területe Földünkön. Ezt kiegészíti további 17 millió km2 fás szavanna és bozóterdő-terület. Összességében a szárazföldek mintegy 40%-át valamilyen fás vegetáció borítja (A FAO osztályozása szerint a fejlődő országokban erdőnek számít minden terület, ahol a faállomány záródása a 10%-ot meghaladja!). A látszólag kimeríthetetlen nagy terület ellenére van ok az aggodalomra: az elmúlt évtizedben (1980–1990) átlagosan 15,4 millió ha-ra tehető az évente kiirtott erdők területe, míg 1970 és 1980 között „csak” 11,4 millió ha/év volt ez a szám. Egyidejűleg az erdőterület-veszteségnél nagyobb erdőterületet érint évente súlyos degradáció (41. táblázat).

41. táblázat - Erdőterület (millió ha) és erdőirtás a trópusokon (FAO, 1993)
	Kontinens
	Erdőterület (Mha), 1980
	Erdőterület (Mha), 1990
	Évi változás (Mha), 1980-90
	Évi változás (%)

	Afrika 
	568
	527
	-4,1
	-0,7

	Latin-Amerika 
	350
	311
	-3,9
	-1,2

	Ázsia 
	992
	918
	-7,4
	-0,8

	Világ együtt 
	1910
	1756
	-15,4
	-0,8

	Összehasonlításul: 
	1867
	1925
	1867–1925
	

	Magyarország** 
	2,78*
	1,70
	0,02
	-1,1




  * Keresztesi (1991) szerint
** Jelenlegi területre vonatkoztatva

Az erdőterület zsugorodása kontinensenként eltérő mérvű. A mérsékelt övben, az elegyes és lombos erdők 7,6 millió km2-nyi területén az erdőfogyás összességében megállt. (Európában némi erdőterület-növekedés is regisztrálható.) Ugyanakkor a mediterrán térségben az egykori igen kiterjedt erdőterületből szinte semmi sem maradt – a hivatalos statisztikák 5%-os erdősültséget mutatnak ki, de ennek jó része már áldozatul esett a túllegeltetésnek, a bozóttüzeknek és a mezőgazdasági területek bővítésének. A boreális öv kb. 9,2 millió km2-nyi záródott és 3 millió nem záródott erdőterülete gazdaságilag a legjelentősebb: a cellulóz- és fűrészeltáru-ellátás több mint egyharmada innen származik. Míg a boreális tajgának jelentős része valószínűleg tartósan hasznosíthatatlan marad, hozzáférhető részein mind Kanadában, mind Oroszországban jelentős károkat okoz a tartamosságot figyelmen kívül hagyó rablógazdálkodás. Így pl. Oroszországban a felújítatlan vágásterületek nagysága már valószínűleg meghaladja az 1 millió km2-t. Kanadában sem ritkaság még a több száz hektárra kiterjedő tarvágás, amelyet esetleg repülőről vetnek be maggal.
A trópusi erdők területe a föld erdővagyonából 17 millió km2-rel részesül. Ennek a hatalmas területnek csak töredékén van valamilyen fajta ellenőrzés a területhasznosítás, fakitermelés felett, az erdőterületek komolyabb védelemben nem részesülnek. A globális erdőterület-fogyást a trópusi erdők rohamos irtása okozza (41. táblázat). A közfelfogással ellentétben azonban az erdőirtás oka elsődlegesen a mezőgazdasági területek nyerése; a fakitermelés célú erdőirtás mindössze kb. 10% arányú. Így az erdőterület-fogyás közvetlen összefüggésben van a népességrobbanással (60. ábra). A gyorsan növő lélekszám miatt korábban a trópusokon elterjedt váltógazdálkodás lehetőségei beszűkülnek, ami az amúgy is gyenge termő-képességű talajok gyors degradációjához vezet, így mindig újabb területek kerülnek fejsze alá. A trópusok arid zónáiban az erdőpusztítás máris ökológiai, gazdasági és szociális válsághelyzetet idézett elő.

60. ábra - A világ össznépességének és erdősültségének alakulása (forrás: FM Erd. Hiv.)
[image: A világ össznépességének és erdősültségének alakulása (forrás: FM Erd. Hiv.)]




A hazai erdők helyzete



A mai magyar erdővagyont Közép-Európa más országaival egybevetve leginkább szembetűnő az alacsony erdősültség és a nem őshonos fafajokkal létesített mesterséges erdők és ültetvények viszonylag nagy részaránya. (Ezzel együtt a természet közeli, őshonos erdők aránya még mindig kedvezőbb, mint pl. Német- vagy Franciaországban; lásd Ministry of Agriculture, 1996.) Az erdőterület jelentős hányadán (közel egyharmadán) az ökológiai feltételek aránylag kedvezőtlenek az erdőgazdálkodás szempontjából, ami nemcsak a termesztés gazdaságtalanságában mutatkozik meg, hanem abban is, hogy az erdőállományok létrehozása, fenntartása nagy ráfordítások mellett is kockázatos. Így pl. éves átlagban a hazai erdőfelújítások egyharmada, az erdőtelepítések majdnem fele sikertelen és pótlásra szorul (Halász, 1990). A természetszerűen kezelt őshonos fafajok állományai is nagy százalékban ökológiai optimumukon kívül tenyésznek (pl. a délnyugat-dunántúli bükkösök, a gyertyános-tölgyesek, az alföldi kocsányos tölgyesek jó része), fenntartásuk csak jelentős ráfordítással, komoly hozzáértéssel oldható meg. Az elmondottak tükröződnek a hazai erdők rossz egészségi állapotában is, amely az elmúlt évtizedben „felzárkózott” az európai mezőnyhöz.
Összességében a magyar erdőgazdálkodó a feltételek függvényében jelentős, bár európai összehasonlításban nem kirívó mértékben alkalmaz mesterséges beavatkozásokat (mesterséges felújítás, ápolás, egyedszám-szabályozás stb.), ugyanakkor a gazdálkodás jövedelmezősége közép-európai mércével mérve alacsony. Kézenfekvőnek látszik ilyen helyzetben a gazdálkodás közelítése az ökológiailag fenntartható, kevesebb mesterséges beavatkozást kívánó gazdálkodás irányába: más szóval az irányt az egykori (potenciális) erdővegetációhoz való közeledés jelenti, amelyhez lehetőség szerint természet közeli módszereket kell(ene) alkalmazni. A megoldási lehetőségek számbavételekor figyelembe kell venni azonban a legfontosabb tényezőket, amelyek a mai magyar erdővagyon összetételének és állapotának kialakulásához vezettek.
Az ökológiai feltételek és erdészetpolitikai áramlatok hatásai



Más fejezetekben már tárgyaltuk az ország földrajzi helyzetéből adódó ökológiai korlátokat. Az erdőterületek mintegy egynegyede az erdős puszták zónájába esik, amely éghajlatilag nem teremt optimális feltételeket zárt erdőállományok kialakulásához, ahhoz többletvízre van szükség (talajvíz, folyók öntései). A már záródott erdőállományokat fenntartó kocsánytalan, illetve cseres tölgyes klímában is nagy területet foglalnak el olyan kedvezőtlen vízgazdálkodású termőhelyek, amelyeket vagy eleve véderdő jellegű társulások borítanak (karsztbokorerdők, molyhos tölgyesek), illetve ahol az erdőgazdálkodás feltételei rosszak (kockázatos felújítás, gyenge fatermő képesség).
A természetföldrajzi adottságokat az iparosodással járó erdőirtás és a folyószabályozások tovább rontották a múlt évszázadban, ami főleg az Alföldön az ökológiai feltételek súlyos romlását vonta maga után. Mindkét körülmény kielégítően ismert, itt csak vázlatos említésére szorítkozunk. 1867 és 1925 között a jobbágyfelszabadítás és a gazdasági fellendülés következtében Magyarország mai területére számítva mintegy 1 675 000 ha erdőterületet irtottak ki (Keresztesi, 1991). Ez éves szinten 20 000 ha, azaz évi 1,1%-os erdőpusztítási rátának felel meg. A 41. táblázatból megállapítható, hogy a hazai erdőterület-csökkenés korántsem volt kisebb mérvű, mint a jelenlegi, katasztrofálisnak ítélt trópusi erdőpusztítás.
A hazai vízrendezések nagyságrendjét érzékelteti, hogy nagyobb területet érintett, mint a híres hollandiai polderek kiszárítása. Jakucs (1981) szerint a vízrendezések előtt az árterek, lápok az ország jelenlegi területének mintegy 25%-át, azaz 2,3 millió ha-t borítottak. Az árvízvédelmi gátak közé szorított folyók mentén többnyire jelentéktelen kiterjedésű árterületek maradtak, mintegy 150 000 ha összterülettel. A kisebb vízfolyásokra és állóvizekre (Balaton, Fertő), valamint lápokra is kiterjedő vízrendezések civilizatorikus hatása nem vitatható, ökológiai szempontból azonban a mikroklíma, a termőhelyi viszonyok és az élővilág változását tekintve egyértelműen a negatív hatások vannak túlsúlyban. Külön ki kell emelni a talajvízszint példátlan mértékű süllyedését (a folyamat ma is tart), amelyet a csapadékhiány mellett jórészt a fokozott vízkivétel okoz, de a szabályozott, gyorsabb lefolyású folyók medermélyülése is igen jelentős tényező. Igy pl. Tóth I. adatai szerint Gemencen a Duna középvízszintje 100 év alatt 117 cm-t csökkent (Mátyás, 1993). A vízrendezés következménye az egykori árterületeken fellépő, nagy területű szikesedés is.
A rendkívül kedvezőtlen ökológiai változásokat tetézte a trianoni békediktátum, amely súlyos importfüggést teremtett a faellátásban. Nem meglepő ezért, hogy a Kaán Károly-féle alföldfásítás, majd a II. világháború utáni kommunista kormányzat erdőtelepítési programja során a gyors eredményt produkáló, nem őshonos fafajok állományait és ültetvényeit helyezték előtérbe. Erdőtelepítésének ütemét tekintve hazánk az európai államok között – de világviszonylatban is – élen járó szerephez jutott, bár az utóbbi időben más európai államok, így Spanyolország és Nagy-Britannia is viszonylagos mértékben túlszárnyalják (42. táblázat).

42. táblázat - Az erdőterület és fásítások területe néhány országban (ezer ha), 1965-1989 között (Mather, 1993 adatai nyomán)
	Ország
	1965
	1989
	Évi átlagos területnövekedés

	ezer ha
	ezer ha
	ezer ha
	%

	Egyesült Királyság 
	1 804
	2 364
	233
	1,2

	Dánia 
	399
	493
	39
	1,0

	Magyarország 
	1 422
	1 688
	11,1
	0,8

	Spanyolország 
	11 616
	15 650
	168,1
	1,4

	Algéria 
	3 045
	4 699
	68,9
	2,3

	Kína 
	109 180
	126 465
	720,2
	0,7

	Új-Zéland 
	6 232
	7 320
	45,3
	0,7

	Egyesült Államok 
	302 049
	293 900
	–339,5
	–0,1





Az erdőtelepítések ökológiai és faellátási szerepe vitathatatlan. Nagyon sok országban úgy ítélik meg, hogy a mesterséges erdők, faültetvények különös jelentősége abban van, hogy nagy hozamuk révén lehetővé teszik a természetes erdőtársulások tehermentesítését. Így pl. Ausztráliában az erdőterület mindössze 0,7%-a faültetvény, de ezek szolgáltatják az ipari fa 54%-át. Magyarországon jórészt az ültetvényeknek köszönhető, hogy 20 év alatt az egy főre számított élőfakészlet 60%-kal emelkedett (43. táblázat). Nem közömbös természetesen, hogy a faültetvények telepítésére milyen területen, milyen vegetáció helyén kerül sor. Az ültetvények helye elsődlegesen a mezőgazdasági művelés alól felszabadult szántó- és legelőterületek, parlagok. Nem kívánatos a telepítésük természet közeli erdők, értékes növényzetű pusztegyepek, faunisztikai vagy florisztikai szempontból jelentős élőhelyek rovására. Az elmúlt évtizedekben sokfelé az országban nem vették figyelembe ezeket a szempontokat. A nem megfelelő helyszínen és termőhelyen létesített, sokszor gazdaságtalan faültetvények létrehozásának egyik oka a szemléleti hiányosságok mellett a nem kellően differenciált pénzügyi támogatás igénybevétele volt („nyárasítás”, „fenyvesítés”). Az ültetvények és természetes erdők viszonya a botanikusok, ökológusok és az erdészek közötti régi keletű viták forrása (l. pl. „Vitarovat”, 1981).

43. táblázat - Magyarország össznépességének és erdősültségének alakulása, 1950-1990 (Halász, 1990 adataiból)
	Megnevezés
	1950
	1960
	1970
	1980
	1990

	Népesség (millió) 
	9,34
	9,98
	10,34
	10,71
	10,36

	Erdőterület (millió ha) 
	1,17
	1,31
	1,47
	1,62
	1,70

	(ha/1000 fő) 
	125
	131
	142
	151
	164

	Élőfakészlet (m3/fő) 
	–
	–
	17,4
	23,66
	27,80





Az erdők állapotát, elsősorban a biodiverzitást jelentősen befolyásoló tényező a vadállomány nagysága. Az egész közép-európai térségre jellemző a vadeltartó képesség és a vadlétszám egyensúlyának megbomlása. Hazai vonatkozásban közismert, hogy a két világháború közötti időszakhoz képest a nagyvadállomány létszáma a terítékadatok alapján számítva több mint egy nagyságrenddel megnövekedett (Kőhalmy, 1995). A természet közeli gazdálkodási módszerek alkalmazását is jelentősen korlátozó kérdés megoldásától nemcsak Magyarország van távol (44. táblázat).

44. táblázat - Nagyvadterítékek (db/év) alakulása Csehországban 1858-1992 között (A cseh Erdészeti Tudományos Intézet publikálatlan adatai)
	Év
	Szarvas
	Őz
	Dámvad
	Muflon
	Vaddisznó

	1858
	1 028
	5 679
	1 496
	0
	486

	1925
	1 960
	23 052
	1 271
	50
	161

	1935
	4 468
	49 070
	1 662
	106
	442

	1948
	2 703
	30 450
	463
	157
	167

	1955
	3 187
	39 447
	744
	215
	1 165

	1965
	9 468
	57 100
	1 163
	704
	2 837

	1975
	9 180
	107 776
	1 539
	2 547
	11 763

	1985
	16 077
	87 292
	3 063
	4 914
	36 048

	1990
	20 849
	86 757
	5 054
	7 580
	55 812

	1992
	21 584
	103 763
	5 454
	6 908
	39 168





Nem lehet teljes a hazai erdők állapotáról vázolt kép az erdőkárok említése nélkül. A köztudatban a savas esőkkel összefüggésbe hozott erdőkárok tekintetében Magyarország az európai államok között átlagos helyet foglal el. Bár az erdőkárok ma már gyakorlatilag minden fafajon megfigyelhetők, kritikus jelentőségűek a kocsányos és kocsánytalan tölgy esetében, ahol a megbetegedés járványos formában jelentkezett (61. ábra). A károkat kiváltó okokat elemezve megállapítható, hogy az egészségi állapot több kedvezőtlen tényező együttes hatására alakul ki; ebben közrejátszhat a korábbi üzemmód (sarjaztatás), a talajvízsüllyedés, az aszályos évek sorozata, másodlagos rovar- és gombakárosítás is. Ezek együttes hatására kárláncolatok alakulnak ki. A magyarországi erdőkárok tekintetében mindenesetre az erdővédelmi szakemberek megegyeznek abban, hogy az egészségi állapot romlásának elsődleges kiváltója a hosszú évek óta tartó csapadékhiány (MTA, 1995).

61. ábra - Néhány fafaj levélvesztése alapján becsült egészségiállapot-romlás alakulása 1988 és 1994 között (Csóka–Szepesi adatai, MTA, 1995)
[image: Néhány fafaj levélvesztése alapján becsült egészségiállapot-romlás alakulása 1988 és 1994 között (Csóka–Szepesi adatai, MTA, 1995)]






Az erdőgazdálkodás hatása a biodiverzitásra és az anyagforgalomra

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





Az erdei életközöségek összetételét és szerkezetét egy adott régióban elsősorban az élőhely élettelen környezeti tényezői határozzák meg: ezek közül meghatározó jelentőségű az éghajlat, a vízgazdálkodási és talajviszonyok. Bolygatatlan feltételek között az erdei ökoszisztémákban a korábbi fejezetekben ismertetett önszabályozó, dinamikus jelenségek figyelhetők meg. Az erdő szerepe az életközösségek fajgazdagságának és működőképességének fenntartása szempontjából jelentős, hiszen az egyetlen olyan számottevő területet borító művelési ág, amelyben a bolygatás, az emberi beavatkozás általában korlátozott mértékű. Nem véletlen, hogy az országosan mintegy 4%-nyi természetvédelmi terület több mint fele erdő. Az erdőhöz kötődik a hazai flóra mintegy 45%-a; a fauna esetében hasonló arány tételezhető fel. A hazai veszélyeztetett növényfajok több mint egyharmada is erdőlakó (45. táblázat).

45. táblázat - A magyarországi veszélyeztetett edényes flóra fajainak megoszlása veszélyeztetettségi kategóriák és rendszertani egységek szerint, viszonyításuk a teljes hazai flórához
	Megnevezés
	Hazai flóra
	Szilvikol flóra

	H
	N
	Z
	Ö
	H
	N
	Z
	Ö

	Kiveszett 
	1
	–
	35
	36
	–
	–
	9
	9

	Kipusztulással fenyegetett 
	1
	–
	40
	41
	1
	–
	12
	13

	Aktuálisan veszélyeztetett 
	13
	–
	114
	127
	8
	–
	50
	58

	Potenciálisan veszélyeztetett 
	20
	2
	384
	406
	10
	1
	147
	158

	Összes veszélyeztetett 
	35
	2
	573
	610
	19
	1
	218
	238

	Összes fajszám 
	58
	8
	2 343
	2 409
	42
	7
	791
	840

	Veszélyeztetettek aránya (%) 
	60,3
	25,0
	24,5
	25,3
	45,2
	14,3
	27,6
	28,3




H = haraszt, N = nyitvatermő, Z= zárvatermő, Ö = összesen

Emberi beavatkozás (erdőgazdálkodás) hatására az életközösség önszabályozó képessége – a beavatkozás mértékétől függően – lecsökken, szélsőséges esetben kizárólag az emberi ráhatás határozza meg összetételét, pl. a klónozott, szántott faültetvények esetében. Az erdő biológiai-ökológiai értéke így a beavatkozások, bolygatások mértékével szoros összefüggésben van, eszerint az erdőállományok a következő nagyobb csoportokba sorolhatók.
1. Természetes állapotú erdei ökoszisztémák (őserdők). Érintetlen, mindenfajta emberi beavatkozástól mentes erdőterületek. Ilyenek gyakorlatilag Közép-Európából hiányoznak (lásd a növénytársulások dinamikájával foglalkozó fejezetet). Fennmaradásuk az életközösség jellegétől függő minimális területet, sok száz hektárt igényel, így még a szigorúan védett területeken, erdőrezervátumokban sem várható, hogy belátható időn belül valódi „őserdei” állapotok állnak helyre. (Az őserdő nem újratermelhető erőforrás!)
2. Természetszerű erdők.
	természet közeli erdőállományok: önszabályozó képességük jelentős mértékben megmaradt, ezen belül természetes felújulásuk emberi beavatkozás nélkül is bekövetkezik; elsősorban bükköseink, elegyesen maradt gyertyános-tölgyeseink és cseres tölgyeseink egy része, jó állapotban lévő szurdok-, liget- és láperdeink sorolhatók ide;

	származékerdők: jellemző, hogy az erdőgazdálkodás során az eredeti elegyes állapot helyett megközelítőleg egy fafajú, egykorú állományokat alakítottak ki, de az állományalkotó fajok őshonosak; ide tartoznak az elegyetlen tölgyesek, cseresek állományai, valamint a gazdálkodási hibák folytán létrejött konszociációk, pl. gyertyánosok, kőris, fehérnyár-állományok stb.; felújításuk emberi beavatkozást, mesterséges módszerek alkalmazását igényli.



3. Mesterséges (kultúr- vagy ültetvényszerű) erdők (az angolszász irodalomban: man-made forests). Korábbi erdőterületen vagy erdőterületen kívül, volt mezőgazdasági területen létrehozott faállományok, amelyek rendszerint idegenhonos fajokkal létesülnek (akác, luc-, erdei- és feketefenyő, vörös tölgy stb.), de őshonos fafajok alkalmazása is előfordul (pl. kocsányos tölgy). Vágásfordulójuk megközelíti a természetszerű erdőkét, így kedvező esetben néhány évtized alatt természetes állapothoz közelítő képet mutathatnak a szomszédos állományokból visszatelepülő cserje- és lágy szárú szint hatására. Ez elsősorban az őshonos vagy a hazai ökoszisztémákba jobban beilleszkedő fajok (pl. gesztenye) alkalmazása esetén állhat elő, és elvezethet természet közeli állapot kialakulásához, mint pl. a sárvári Farkaserdő mesterségesen telepített gyertyános-tölgyeseiben vagy a Göcsej erdeifenyveseiben. Többnyire azonban a mesterséges erdők az alkalmazott fajok rossz társulásképessége (pl. luc, vörös tölgy) vagy a kedvezőtlen termőhelyi viszonyok (alföldi erdei- és feketefenyvesek) miatt fajszegények, és természetes úton nem alakíthatók át.
A faültetvények a mesterséges erdők speciális formája, amikor a faállományt jellegzetesen nemesített szaporítóanyaggal hozzák létre, szabályos hálózatban tartják fenn, gyakran talajművelést folytatva. Az ültetvény célja a hagyományos vágásfordulónál jelentősen rövidebb idő (15–25 év, energiaerdők esetén akár 3-4 év) alatt nagy mennyiségű faanyag termelése. Ide sorolhatók a nemesnyárasok, nemes füzesek állományai és más, akár őshonos (pl. fehér nyár) fafajjal létesített, intenzíven művelt faállományok. Mivel a faültetvény mind a fajgazdagság fenntartása, mind élőhelyteremtés szempontjából értéktelen, létrehozása csak megfelelően jó termőhelyen, mesterséges erdő vagy mezőgazdasági terület helyén indokolt.
Az erdőgazdálkodás tehát sokrétű, általában kedvezőtlen befolyást gyakorol az erdei életközösség életfeltételeire és az élőhelyek minőségére. Ezek közül a következőkben – a teljesség igénye nélkül – a biodiverzitásra és a tápanyag-háztartásra gyakorolt hatásokat emeljük ki.
Az erdőművelés hatása az erdő növényvilágára

Bartha, Dénes
Soproni Egyetem





A hazai flórában bekövetkező változásokat mintegy két évszázada követhetjük nyomon. A változások érzékeltetésére a veszélyeztetett fajokat (Németh, 1989) használjuk fel. Az erdei vagy erdőben is élő (szilvikol) fajok megoszlását és a hazai flórához való hasonlítását a 45. táblázat tartalmazza. A szilvikol flóra veszélyeztetettsége (28,3%) nagyobb, mint a teljes hazai flóráé (25,3%), ami az erdőgazdál-kodásból adódó veszélyforrásokra hívja fel a figyelmet (Bartha, 1992).
A hazai erdőkben lezajló változásokat két példán mutatjuk be. A nyíregyházi Sóstói-erdőben (370 ha) az 1930-as években 112 edényes növényfajt regisztráltak, amelyből 89 a flóra természetességét jelezte, s csak 23 faj volt zavarást, bolygatást indikáló faj. Ötven évvel később, az 1980-as években, a fajszám 128-ra emelkedett, de a flóra természetességére jellemzők száma 77-re csökkent, s a degradációt jelzőké 51-re emelkedett. A Kőszegi-hegységben százéves időintervallumú észlelésről lehet beszámolni. A múlt század végén, az 1890-es években, a hegység zárt erdőtömbjében (3500 ha) 763 faj élt, amelyből az 1990-es években 158 fajt már nem találtunk meg. Az eltelt száz évben 16 új faj bukkant fel a hegységben, amely közül 8 erőteljesen terjeszkedőnek minősíthető.
A felszaporodóban lévő fajok közül legszembetűnőbbek az inváziószerűen megjelenők, amelyek egy része nem őshonos a hazai flórában. Gyors elterjedésük, tömegessé válásuk összefügg az erdőgazdálkodási módokkal is, ezen fajok aztán az erdőművelőnek is terhessé válnak (pl. erdőfelújításoknál). Ilyen invazív faj a nagycsalán, a falgyom, a siskanádtippan, a szulákkeserűfű vagy a behurcoltak közül a magas aranyvessző, a kisvirágú és a bíbor nebáncsvirág, a selyemkóró, az alkörmös, a parlagfű stb.
Az erdőben mint élettérben lezajló bolygatások (erdőgazdálkodás, kirándulók szemetelése, taposása, túlzott vadlétszám stb.), valamint egyéb külső terhelések (nitrogén száraz ülepedése) a talajok nitrogénben való feldúsulását eredményezik. Ennek egyik legszembetűnőbb jele a nitrofil fajok tömeges és minden területet érintő felszaporodása. A bolygatott területen először az egyéves nitrofil növények (tyúkhúr, borostyánlevelű veronika, piros árvacsalán, kisvirágú nebáncsvirág, ragadós galaj, szulákkeserűfű stb.) terjednek el, majd hamar megjelennek az évelő fajok (nagycsalán, falgyom, fekete bodza stb.) is. A nitrogén-túlkínálat, a nitrofil fajok fellépése miatt az eredeti flóra fajai visszaszorulnak, illetve eltűnnek.
A flórában bekövetkezett változásokon kívül a vegetáció átalakulását is röviden taglalnunk kell. A nem őshonos fafajok kiterjedt alkalmazása következtében meg-lévő erdőterületünk alig több mint fele tekinthető állományalkotó fafaja alapján természet közelinek. E változásnak tudható be, hogy hazánkból három erdőtársulás (hársas-tölgyes és mezei juharos-tölgyes a Gödöllői-dombvidéken, sziklai erdeifenyves a Kőszegi-hegységben) már eltűnt, s jónéhány (patak menti és keményfás ligeterdők, láperdők, szurdok-, szikla- és törmeléklejtő-erdők, sziklai cserjések, bokorerdők, erdős sztyep tölgyesek) területe lényegesen lecsökkent. Megfigyelhető a társulások uniformizálódása is, a tájegységekre jellemző karakterfajok eltűnése miatt elmosódnak a regionális társulások közötti különbségek.
A fenti jelenségeket komplex hatások okozzák; az erdőművelési eljárások közül kettőt, a nem őshonos fafajok alkalmazását és a tarvágást lehet kiemelni, melyek hatásai az erdő növényvilágára rövidebb távon, pregnánsan és egyértelműen megmutatkoznak. Ezeket részletesebben tárgyaljuk.
Nem őshonos fafajok alkalmazása



A XVIII. század végétől előbb kisebb, majd egyre fokozódó mértékben idegenhonos fafajokat (akác, vörös tölgy, fekete dió, feketefenyő, duglászfenyő, sima-fenyő), illetve vitathatóan őshonos, de kiterjedten ültetett fajokat (lucfenyő, erdei-fenyő, vörösfenyő) is alkalmaztak az erdőtelepítésekben és erdőfelújításokban. Ehhez járult még a nemes nyárak megjelenése és termesztésbe vonása, valamint néhány, gazdasági szempontból jelentéktelen adventív faj (zöld juhar, amerikai kőris, kései meggy, gyalogakác) elszaporodása. Az elmondottak következményeként jelenlegi erdőterületünk 45,6%-án nem őshonos fafajok állományai találhatók. E fafajok alkalmazására részben nem erdővel borított területeken – többnyire indokoltan – került sor, részben természetes erdőtársulásainkat váltották fel velük. Az előző esetben a növényvilágra nézve akkor váltottak ki módosító hatást, ha természetes vagy természet közeli gyepterületeken (sziklagyepek, pusztafüves lejtők, homoki és löszgyepek, szikes puszták, kaszálórétek) alkalmazták őket. Erre részletesebben – a könyv jellege miatt – nem térünk ki.
Vizsgálnunk kell viszont a második esetet, mikor az erdőfelújításkor történt vagy történik fafajcsere. A legszembetűnőbb változás a faji sokféleség (diverzitás) csökkenése és a faji összetétel módosulása, illetve teljes megváltozása. A természetes erdőtársulások és a helyükre ültetett nem őshonos fafajok állományai faji sokféleségének változását a 46. táblázat szemlélteti.

46. táblázat - Néhány természetes erdőtársulás és termőhelyükön telepített mesterséges faállomány fás és lágy szárú fajdiverzitásának összehasonlítása (országos összesítés alapján készítette Bartha D.)
	Természetszerű erdőtársulás
	Ültetvényszerű faállomány

	megnevezés
	F (db)
	L (db)
	megnevezés
	F (db)
	L (db)

	Karsztbokorerdő 
	25
	242
	Feketefenyves 
	1
	19

	Gyertyános-bükkös 
	16
	84
	Lucfenyves 
	1(–3)
	16

	Gyertyános-kocsánytalan tölgyes 
	18
	133
	Szelídgesztenyés 
	1(–4)
	121

	Gyöngyvirágos-tölgyes 
	21
	186
	Akácos 
	1(–3)
	46

	Gyertyános-kocsányos tölgyes 
	19
	108
	Vörös tölgyes 
	1
	17

	Tölgy-kőris-szil ligeterdő 
	22
	165
	Nemes nyáras 
	1(–3)
	85

	Tölgy-kőris-szil ligeterdő 
	22
	165
	Fekete diós 
	1
	24

	Homoki tölgyes 
	24
	223
	Erdeifenyves 
	1(–3)
	21

	Cseres-tölgyes 
	26
	203
	Erdeifenyves 
	1(–3)
	18




F = fás szárú faj, L = lágy szárú faj

A luc-, erdei- és feketefenyő-állományokban a viszonylag fényszegény erdőbelső, a lehulló tűk nyers- és móderhumuszos savanyító hatása, a nagyobb intercepciós veszteségből adódó szárazabb környezet az, amely elsősorban a változásokat elő-idézi. A megtelepülő, illetve a néhány megmaradó faj nagyobbrészt mélyárnyéktűrő és mészkerülő, bolygatást elviselő. Ezek mellett rendszerint jól fejlett moha- és zuzmószinuziumokat lehet találni, s néhány esetben ritka, spórákkal vagy apró magvakkal messze terjedő fajok (páfrányok, korpafüvek, körtikék, korallgyökér) is felbukkanhatnak. Különösen alföldi területeinken feltűnőek a szél által terjesztett vagy a szaporítóanyaggal érkező fajok, amelyek azonban sohasem válnak a helyi flóra állandó tagjává.
Az akácosok esetében a laza lombkorona miatti, fényben gazdag erdőbelső, ennek következtében a talajban felerősödő nitrifikáció és az akác gyökérgümői- ben élő nitrogéngyűjtő baktérium okozta nitrogénfelhalmozódás, továbbá a fafaj gyors növekedése, agresszív vegetatív felújulása (gyökér- és tuskósarjak) tekint-hető fő módosító tényezőnek. A fás növényfajok közül csak a fekete bodza és a behozott kései meggy, a nyugati ostorfa, az alásfa képes az akácos cserjeszintjében megélni. Tájegységtől és többnyire a termőhelytől is független az aljnövényzet, melyet nitrofil egyéves (pl. tyúkhúr, borostyánlevelű veronika, zamatos turbolya, ragadós galaj, meddő rozsnok) és rendszerint vegetatív úton is jól szaporodó évelő (pl. nagycsalán, keskenylevelű perje) fajok alkotnak. Néhány bolygatást tűrő, fényigényes hagymás-gumós faj (mezei tyúktaréj, kígyóhagyma, kónya és ernyős sárma, üstökös gyöngyike) is jellemző a gyepszintre. Ritkán előfordul, hogy a természetes erdőtársulás értékes, ritka gyöktörzses vagy hagymás-gumós növényei (pl. magyar nőszirom, egyhajúvirág, tarka sáfrány) átvészelik a fafaj-cserét, sőt a „túltrágyázott” talaj és a fényben gazdagabb környezet miatt szaporodásra is képesek. Az akácosok felújítási módszerei miatt létük hosszú távon viszont megkérdőjelezhető.
A fekete diósok gyepszintje az akáchoz hasonló ökológiai körülmények (a fekete dió laza lombkoronája és nitrogéngyűjtő baktériuma) miatt megegyezik az üde akácosok gyepszintjével (Bartha, 1990).
A mesterséges faállományok közül legfajgazdagabbak a – sajnos eltűnőfélben lévő – szelídgesztenyések. A tág hálózat, a termőhely bolygatatlansága miatt részben erdei, részben réti fajok élnek ezekben a kultúrerdőkben.
Az erősen fényigényes, de sűrű lombozata miatt jelentősen árnyaló vörös tölgy nem tűr meg maga mellett más fás növényt. Nagy mennyiségű, de nehezen bomló avarja és fényszegény állománybelseje többnyire nudum, szubnudum állapotokat eredményez, csak néhány ubiquista faj (pl. erdei gyömbérgyökér, nehézszagú gólyaorr, szulákkeserűfű, ligeti perje) fordul elő szálanként. A mészben szegény, ásványi talajfelszínen viszont jól fejlett mohaszinuziumok élnek (Bartha, 1991).
A nemes nyárasokban a tág hálózatból adódó fénybőség, a rendszeres talajművelés, a rövid vágásforduló miatt erdei fajokat a gyepszintben rendszerint nem találunk. A gyakorta művelt sorközökben főleg az egy- és kétéves, zavarástűrő fajok uralkodnak, a kevésbé bolygatott sorokban az évelő, zavarástűrő („gyom-”) fajok szaporodnak fel. Az agrotechnikai beavatkozások elmaradásakor az évelők, közülük is a magaskórósok (pl. betyárkóró, selyemkóró, bojtorjánok, bogáncsok, aszatok, lóromok, nagycsalán, sédkender, magas aranyvessző) és a tarackoló fajok (pl. tarackbúza, siskanádtippan, hamvas szeder) válnak tömegessé.

A tarvágásos üzemmód



A tarvágásos üzemmódot a hazai erdőterület közel 90%-án alkalmazzák, ami az erdei életközösségre és termőhelyre jelentősen módosító hatást gyakorol. A tarvágás során a lombkoronaszint hirtelen eltűnésével megnő a talajfelszín hőmérséklete, a csökkent transzspiráció miatt növekszik a talaj nedvességtartalma (a sík vidéken emelkedik a talajvízszint), gyorsul a szervesanyag-lebomlás, a mineralizáció és nitrifikáció folyamata, erodálódik a termőréteg. Ezen lényegesen megváltozott ökológiai feltételek miatt a gyepszint ugrásszerűen alakul át. A felújítási módok miatt két alapesetet kell megkülönböztetnünk, a teljes talaj-előkészítéses (tuskózás, mélyszántás, ültetés) és a részleges talaj-előkészítéses (talajlazítás, ültetés vagy vetés) esetét. Az elsőnél az eredeti vegetációnak nincs esélye a túlélésre, a területre r-stratégista (ruderális) gyomfajok telepednek be, miközben faj- és egyedszámuk az első 4–6 évben folyamatosan nő. A második esetben az eredeti gyepfajok (különösen a tág tűrőképességű és vegetatív úton is jól szaporodó fajok) egy része túléli a tarvágást, s ha csökkent egyedszámmal is, de megmarad a területen. További létük a betelepülő gyomfajok konkurenciájától függ. A felnövekvő állomány, a fiatalos záródása után részben helyreállnak a korábbi ökológiai feltételek, s lehetőség nyílik az eredeti növényfajok visszatelepülésére. Ez a fényigényes ruderális gyomfajok kiszorulása után attól függ elsősorban, hogy ezen növényfajok szaporítóképlet-forrásai milyen messze találhatók, s milyen módon juthatnak vissza a területre. Több esetben (pl. alföldi homoki tölgyesek foltjai) ezen források olyan messze vannak, hogy sok növényfajnak nincs is esélye a visszatelepülésre.
A termőréteg erodálódása során bizonyos területeken másodlagos savanyodás is megfigyelhető. A humuszos réteg pufferoló hatásának csökkenése miatt acido-frekvens fajok (pl. erdei sédbúza, fehér perjeszittyó, hölgymálfajok, fekete áfonya) szaporodnak el. A másodlagos elsavanyodás során a faji sokféleség rendszerint csökken.
A tarvágásos és rövid időtávon belül végrehajtott fokozatos felújítóvágásos üzemmód következménye az egykorú faállomány, amely szinte teljes egészében jellemző a hazai erdőterületre. Az egykorú (és egyfafajú) állományok miatt nincs mozaikosság, homogenizálódik az élettér, amely az „őserdő állapothoz” képest a faji sokféleség csökkenését és néhány, elsősorban vegetatív úton jól szaporodó szilvikol faj (pl. szagos müge, bükksás, hegyi csenkesz) tömeges, telepszerű (polikormon) elterjedését eredményezi.


Az erdőgazdálkodás faunisztikai hatásai

Traser, György
Soproni Egyetem





Általánosan érvényes, hogy az emberi beavatkozások csökkentik az erdő fajgazdagságát. A fauna kicserélődése azonban nem zajlik le egyenlő gyorsasággal az egyes állatcsoportokban. Míg pl. a madarak és a vegetációhoz szorosan kötödő csoportok szinte azonnal reagálnak az erdő letermelésére, addig a talajfauna, különösen a mélyebb szintekben élők, sokkal konzervatívabbak, és évekig megtartják korábbi jellemzőiket. A kistestű vagy kevéssé mobilis fajok kisterületű változásokra is érzékenyen reagálnak, míg a nagytestű gerincesek, különösen a ragadozók, nagyobb térségek tájszerkezetének alakulásától függenek.
Magyarországon az erdőfelújítások 60–70%-át szántás nélküli talaj-előkészítéssel végzik. A szántásnak jelenős hatása van a talajfaunára, amely a szántás idő-pontjától függ. Száraz tavaszi melegben az erős napsütés miatt a talajforgatás megsemmisítő lehet a gyengén szklerotizált, sérülékeny mezofaunára. Ezzel szemben ősszel, a nedves, hűvösebb, de fagymentes időben nagyobb károsodás nélkül átvészelhetik az ekézést, sőt a kedvezőbb talajszerkezet még növelheti is a talajorganizmusok számát, bár a fajlistában mindenképpen lesznek eltérések. A hatás megítélése alapvetően függ a művelt terület kiterjedésétől, a visszatelepülés lehetőségétől (szomszédos, érintetlen állományok megmaradásától).
Nehezen vizsgálható, de bizonyára maradandó károsodást okoz egyébként talajtípustól függően a nehéz gépek tömörítése és az eróziós árkok, keréknyomok kitaposása.
A fafajmegválasztás az erdőművelés központi kérdése. Hatását a faunára nem kell bizonygatni. Elég fellapozni egy erdészeti rovartani művet, és meggyőződhetünk főbb állományalkotó fafajaink gazdag rovarfaunájáról. Magától értetődik, hogy ha egy cseres tölgyes (Quercetum petraeae-cerris) helyett erdei fenyőt ültetünk, akkor az a kocsánytalan tölgy és a cser jellemző állatfajainak eltűnését is jelenti. Patocka (1980) Közép-Európa tölgyfogyasztó lepkéinek számát 428-ra teszi, míg Szőcs (1977) egyedül a levéllemezben aknázó fajok közül 55-öt ír le. Buhr (1965) tölgyeken 146, a cseren 79 gubacsformát talált, amit a hártyásszárnyúak és kétszárnyúak okoznak. Ezek mono- vagy oligofág (kevés tápnövényű) fajok, így más növényfajon nem találják meg életfeltételeiket (lásd a 30. táblázatot).
A rovarok nemcsak a fafajokat, hanem a faállományviszonyokat is határozottan megkülönböztetik. Amennyire igaz ez a közismert fajok esetében, ugyanígy fennáll a ritka, védett, veszélyeztetett állatoknál is. Pl. a havasi cincér, gyászcincér és a fürkész cincér előfordulása csak meghatározott korú, állományszerkezetű bükköshöz kötött, ami nem esik egybe a gazdasági erdők szabályozott állományképével.
Az állományszerkezet, az elegyarány kialakítása során a fő fafaj érdekében gyakran eltávolítják a nem kívánt fafajokat. Pedig természetvédelmi szempontból ezekhez is sok értékes, ma már veszélyeztetett állatfaj társul. Így pl. napos patakvölgyekben a kecskefűzön fejlődnek a vörös rókalepke, kormos púposszövő, a nagy színjátszólepke és a lódarázs szitkár hernyói. Nyírfán él a fehér púposszövő és a barátka púposszövő. Rezgő nyáron találjuk a feketefejű szitkárt, a kis színjátszót és a nagy nyárfalepkét – valamennyi ritka, veszélyeztetett faj.
Érzékenyen reagálnak az előhasználatra, a növedékfokozó gyérítésekre az erdőben fészkelő nagytestű madarak, pl. a fekete gólya, a réti sas, a kis békászó sas stb. A hazánk faunájából eltűnt és veszélyeztetett 103 madárfaj kb. 40%-a tekinthető erdei élőhelye vagy fészkelése révén erdőhöz kötődő madárnak. Kiemelkedő a siketfajd, nyírfajd és császármadár eltűnése, illetve közvetlen kipusztulása, mivel mindhárom faj a háborítatlan, őserdő jellegű területekre jellemző madár (Bankovics in Rakonczay, 1989).
A véghasználat számos állatcsoportot veszélyeztet, nem csak a gerinceseket, pl. a védett és ritka kék meztelencsiga is eltűnik az erdőből a tarvágás nyomán, a megváltozott fény- és hőviszonyok miatt. De károsodhatnak a szitakötőlárvák is, amelyek a kisebb vízhozamú patakok árnyékos, kavicsos medrében élnek. A tarvágásokon az erodált, lemosott talajtól ezek vize zavaros, iszapos és néhány fokkal melegebb is lesz, ami viszont az oxigéntartalmat csökkenti. Ugyanez vonatkozik a tegzesekre (Trichoptera) és kérészekre (Ephemeroptera) is.
Nemcsak az erdők letermelése, hanem telepítése is veszélyeztetheti a faunát. A déli kitettségű xerotherm rétek beerdősítésével ritka, sztyepreliktumfajok élőhelyei szűnnek meg, pl. az Isophya modesta, I. modestior nevű szöcskék esetében. A meleg dolomitlejtők, nyílt sziklagyepek feltörésével (kopárfásítás) pl. a Chamaesphecia calpiformis, Jordanita graeca, Procris chloros és a változó sziklaaraszoló, a mészkőszikla araszoló, a tarka sziklaaraszoló, valamint más lepkefajok endemikus alfajai veszítik el élőhelyeiket (Varga in Rakonczay, 1989). Az akác- és feketefenyő-telepíté-sek veszélyeztetik a homokpusztai gyepekben és erdős sztyep jellegű területeken élő magyar ősziaraszoló, magyar sakktáblalepke, a díszes medvelepke, a tisztesfű busalepke és a Zygaena laeta populációit. A magyar sakktáblalepkét ma már kipusztultnak tekintjük, de sok más, állatföldrajzi szempontból értékes rovarfajunk is hasonló helyzetbe kerülhet élőhelyeinek átalakulásával.
Az erdővédelmi tevékenység kettős megítélése



Az erdőművelést, erdőgazdálkodást segítő erdővédelmi feladatok megoldása két megközelítésben lehetséges. Az egyik eljárás az erdőt úgy kezeli, hogy abban távlatilag károk, betegségek nagyobb mértékben ne léphessenek fel. Ez az erdő-higiénia elősegítését és az erdőállomány ellenálló képességének fokozását jelenti. A másik út célja, hogy a már erősen elszaporodott károsítókat elpusztítsa vagy populációnagyságát a gazdaságilag elviselhető szint alá szorítsa. Ez az ún. erdőterápia, ami minden egyes esetben feltételez egy diagnózist (állapotleírást) és ezt követően a prognózis felállítását, aminek tartalmaznia kell a kár csökkentésének feltételeit.
Az erdővédelem szemlélete így uniformizálja, ökonómiai kategóriákba szorítja az erdő állatvilágát. A „hasznos-, káros-, közömbös” állat elnevezés egyedül az erdőtulajdonos nézőpontját tükrözi, és nem az erdő ökoszisztémáét, ahol az erdei állatok mindegyikének meghatározott ökológiai szerepe van. Itt minden faj az ökoszisztéma valamely produkciós szintjének tagja, és így egyenrangúak. Még ökonómiai megközelítésben is csak relatívan értelmezhető pl. „a káros rovar” kifejezés, mivel ez biotópról biotópra, időről időre eltérően jellemezhető. Ökológiai álláspont szerint olyan tipikus „károsítók”, mint a cincérek, szúbogarak, fadarazsak nagyon hasznos tevékenységet folytatnak, mivel megkezdik a faanyag lebontását (primer reducensek), és így az anyagforgalom nélkülözhetetlen szerep-lői. Természetesen a fát birtokló tulajdonosnak egészen más tervei vannak a fa hasznosítását illetően, ennek megfelelően az említett rovarokat károsítóknak tekinti.
Az előbbiekből következően az erdővédelemnek nevezett gazdasági tevékenység ökológiai szempontból nem „erdővédelem”, hanem elsősorban a faállomány folyónövedékének védelme. Az igazsághoz természetesen hozzátartozik, hogy erről a gazdasági tevékenységről a világ leggazdagabb államai sem tudnak lemondani. Az viszont vita tárgyát képezheti, hogy erdőterületünk hány százalékán döntsünk ökonómiai, illetve ökológiai meggondolásból.


Az erdei fafajok génkészlete és az erdőművelés
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Bár a genetikai diverzitás az ökoszisztéma önszabályozó mechanizmusának szerves és nélkülözhetetlen része, mégis általában a biodiverzitás elemzésekor a legritkább esetben veszik figyelembe. Ennek nyilvánvaló oka a genetikai folyamatok nehéz érzékelhetősége és a legutóbbi időkig a megfelelő adatok, kutatási eredmények hiánya is. Amint azt már az alkalmazkodással foglalkozó fejezetben megállapítottuk, a genetikai folyamatok jelentősége és szerepe a populáció kompetíciós és tűrőképességének az adott feltételekhez való igazításában van, elsősorban a természetes szelekció révén. A genetikai változatosság változása természetesen azokat a tulajdonságokat érinti elsősorban, amelyeket a szelektív környezet befolyásol (ún. adaptív tulajdonságok); ez az alkalmazkodás azonban sohasem lehet teljes mértékű. Az alkalmazkodás genetikai korlátai teremtik meg a további evolúció lehetőségét. Az olyan faj, amelynek genetikai rendszere lehetővé tenné a „tökéletes” alkalmazkodást a pillanatnyi környezeti feltételekhez, egyúttal azonnali kihalásra is lenne ítélve, amint a feltételek megváltoznak.
A természetes populációk ezért genetikai teherként jelentős mennyiségű semleges, sőt hátrányos tulajdonságot meghatározó gént, illetve allélt visznek magukkal. A hátrány, illetve semlegesség természetesen jórészt csak az adott feltételek mellett igaz, és nem könnyű eldönteni, hogy ezek közül melyek kaphatnak adaptív jelentőséget más feltételek között. Tehát a faji szintű változatossághoz hasonlóan, a természetes genetikai változatosság megőrzése is fontos érdek; az elsődleges szempont nem közvetlenül a génkészlet és a géngyakoriságok változatlanul tartása, hanem az evolúciós potenciál, a faj jövőbeni alkalmazkodóképességének minél teljesebb biztosítása.
Az emberi tevékenység hatásának elbírálásához a faj alatti genetikai diverzitás több szintje elemezhető, amelyekre vonatkozóan a szakirodalomban megfelelő mérőszámokat is kidolgoztak.
A faji genetikai identitás veszélyeztetése



Az erdőgazdálkodás belterjesebbé válásával világszerte együtt jár az exóták, idegenhonos fafajok termesztésbe vonása. A honosítással évmilliók óta fennálló izoláló barrirerek (pl. hegységrendszerek, óceánok, sivatagok) elkülönítő hatása szűnik meg. Egymással közeli rokonságban álló fajok esetében ez a körülmény nem kívánt hibridizáláshoz, introgresszióhoz vezethet, amely – ha a honosítás széles körű – az érintett őshonos faj génkészletének megváltozásához, a faj genetikai azonosságának elvesztéséhez vezethet.
Közép- és Nyugat-Európában az euramerikai nemesnyárhibridek széles körű termesztése ma már igen komolyan fenyegeti az élőhelyének megfogyatkozása miatt amúgy is veszélyeztetett fekete nyár fajazonosságát. A nemesnyárültetvények himnemű klónjai révén nagy mennyiségű virágpor jut el a feketenyár-állományokba is, így a fiatalabb korú, természetes újulatból származó egyek fajazonossága általában kérdéses. A fekete nyár megmentésére az elmúlt években európai program indult, mivel az eredeti fajhoz tartozó egyedek megőrzéséhez nemcsak természetvédelmi érdek fűződik, hanem keresztezési partnerként a további nyárnemesítési munkához is szükség van az európai alapfajra (Lefévre et al., 1994).

A populációk közötti genetikai változatosság elmosódása



Az azonos fajú populációk közötti genetikai különbségeket részben az adaptációval összefüggő folyamatok határozzák meg (lásd az alkalmazkodásról szóló fejezetben), de az újabb genetikai elemzések kimutatták a véletlen hatások szerepét erdei fák esetében is. Véletlen hatásnak tekinthetők a klímaváltozásokkal összefüggő fajvándorlások (migráció) genetikai következményei. Így pl. a kocsánytalan tölgy közép-európai populációi elkülönülnek egymástól a tekintetben, hogy mely dél-európai refúgiumból vándoroltak vissza; hasonló jelenségek a luc esetében is kimutathatók. Földrajzilag tagolt környezetben, hegyvidékek elkülönülő völgyeiben ugyancsak kimutatható az egymástól izolált populációk genetikai elkülönülése. Különösen jól feltárt e tekintetben a duglászfenyő Kaszkád-hegységi populációinak tagoltsága (Rehfeldt, 1989). Feltételezhető, hogy ezen különbségek legnagyobb része nem adaptív jellegű, hanem véletlenszerű, azaz genetikai sodródásnak (driftnek) tekinthető. 
A populációk közötti, adaptív jelentőségű genetikai különbségeket általában a ténylegesnél nagyobbnak vélik. Figyelembe kell venni, hogy állományalkotó erdei fafajaink legnagyobb része szélbeporzó és hatékony génkicserélődési mechanizmussal rendelkezik. Emiatt természetes körülmények között, 500–600 m tszf. magasság alatt a kvantitatív tulajdonságok differenciálódása mintegy 100 km-es körzeten belül oly csekély, hogy kísérletesen nem mutatható ki. Ezt igazolják a molekuláris módszerekkel végzett elemzések is (Mátyás, 1981, 1986).
A század közepéig az erdőművelésben nem volt általánosan ismert a fajon belüli genetikai különbségek jelentősége. Függetlenül attól, hogy a populációk között megnyilvánuló genetikai különbségeket az erdészeti kutatás már a múlt században kimutatta, mintegy száz évvel megelőzve a botanikai és genetikai kutatások eredményeit (Langlet, 1971), az erdőfelújításokhoz, erdőtelepítésekhez használt szaporítóanyag eredetét nem vették figyelembe. Ennek következményei elsősorban Közép-Európában jelentkeztek; a magkereskedéssel foglalkozó német és francia cégek egész Közép-Európában elterjesztették pl. az erdeifenyő igen kedvezőtlen törzsalakú, nyugat-európai sík vidéki populációit („darmstadti fenyő”). Az Alpok magasabb régióiban a termőhelynek nem megfelelő, csökkent állékonyságú lucfenyő-populációk telepítése a hó- és széltörések megnövekedéséhez vezetett. Esetenként a származás figyelmen kívül hagyásának pozitív hatásai is voltak: a kíváló genetikai adottságokkal rendelkező szlavóntölgy magyarországi elterjesztése pusztán annak köszönhető, hogy a századfordulón a megnövekedett tölgymakkigényt Szlavóniából lehetett legolcsóbban fedezni.
A populáció szintű diverzitás megőrzése szempontjából természetesen az adaptív jelentőségű változatosság fenntartásához fűződik elsődleges érdek, de lehetőség szerint célszerű fenntartani a sodródással létrejött különbségeket is, mivel az eltérő génkészletű populációk elkülönített fenntartása összességében nagyobb genetikai változatosság megőrzését teszi lehetővé. Ez megkívánja a mesterséges felújítások szaporítóanyagának körzetek szerinti elkülönítését. Hazai, jórészt mesterségesen felújított fafajaink (pl. kocsányos tögy, erdeifenyő) esetében a jelenlegi génkészletet az elmúlt évszázadok erdőfelújítási gyakorlata határozza meg. Megfelelő feljegyzések hiányában ma már lehetetlen rekonstruálni az eredeti genetikai változatossági mintázatot, erre csak nemzetközi kísérletek alapján lehet következtetni. Az adott helyzetben jellemző, hogy a populációk (állományok) között egy körzeten belül is jelentős különbségek lehetnek, elsősorban minőségi vonatkozásban. Ez felhívja a figyelmet a szaporítóanyag begyűjtésére kijelölt állományok gondos kiválasztására. A bükk és részben a kocsánytalan tölgy esetében is a helyzet kedvezőbb. Tekintettel arra, hogy számos jel utal a természetes szelekció aránylag hatékony működésére mesterségesen létrehozott állományok esetében is, a származást még a honosított fafajok esetében is érdemes figyelembe venni (Mátyás, 1979, 1986).

Szelektív beavatkozás (gyérítés, mesterséges felújítás) hatása a populáción belüli változatosságra



A genetikai változatosság igazán nagy tartalékai erdei fák esetében elsősorban populáción belül, az egyedek között vannak. Ez teszi lehetővé a populációk hatékony és gyors alkalmazkodását a környezethez annak ellenére, hogy a fás növények hosszú életkora jelentős korlátozó tényező. Molekuláris genetikai módszerekkel kimutatható, hogy az erdei fás növények genomjában felhalmozott változatosság nagyobb, mint bármely más élőlénycsoportban; meghaladja a lágy szárú növényekét, az alacsonyabb és magasabb rendű állatokét, valamint az emberét is. Jellemzően nagy ezen belül az egyes génhelyeken található génvariánsok, azaz allélok száma is. Bükk esetében pl. a magyarországi populációk 12 vizsgált génhelyéből mindegyik polimorfnak bizonyult, azaz több allélvariáns volt kimutatható. Az allélok száma 2–3, esetenként 4 volt (Mátyás–Führer,1996).
Az erdőgazdálkodás az egyetlen olyan termesztési ág, ahol a termesztési ciklus során rendszeres és genetikai következményekkel is járó szelekciót hajtanak végre. A szelektíven végrehajtott tisztítások, gyérítések a populációra jellemző allélgyakoriság megváltozását eredményezhetik. Nagy gyakorisággal előforduló allélok esetében ennek nincs különösebb következménye. Más a helyzet azokkal a génvariánsokkal, amelyek kis gyakoriságban vannak képviselve („ritka allélok” 5, illetve 1% gyakoriság alatt). Ezek esetében még véletlenszerű beavatkozások esetén is előfordulhat az allél végleges elvesztése. A ritka allélok adaptív jelentősége ma még nem ismeretes, mindenesetre a génmegőrzést szolgáló rezervátumok, kijelölt állományok nagyságát és kezelését úgy kell meghatározni, hogy azok elvesztésének valószínűsége elfogadhatóan kicsi maradjon.
Amennyiben a beavatkozást valamilyen szelekciós cél érdekében végzik, a kérdéses tulajdonságot (pl. egyenes törzs, finomágúság) meghatározó génvariánsok csoportja szelekciós előnyhöz jut. Hogy ez milyen mértékben csapódik le a visszamaradó populáció genetikai változatosságának módosulásában, az attól függ, hogy a szelektált tulajdonság átörökítése milyen módon történik. Az angliai nyíraraszoló (Biston betularia) esetében közismert, hogy az iparvidéki légszennyezés hatására igen gyorsan elterjedt a faj sötét színű variánsa, majd a koromszennyezés csökkenésével ismét a világos színű példányok szaporodtak el. Ezt a szárny színének viszonylag egyszerű öröklődése tette lehetővé.
Az erdőművelés általában kvantitatív jellegű tulajdonságokat vesz figyelembe, ezek öröklődése általában több gén összetett működésére vezethető vissza. Ezért bármilyen gondossággal végzett gyérítés sem eredményezhet ugrásszerű minőségjavulást a faállomány magról szaporított utódpopulációjában. (Ennek az is oka, hogy a szelekció intenzitása aránylag csekély, mert az állományszerkezet és egyedszám által meghatározott mértéket nem haladhatja meg). Mindenesetre a gondosan végzett szelekció genetikai hatása az utódnemzedékben kimutatható (Wilusz és Giertych, 1973). Nagy valószínűséggel domináns tulajdonságok játszanak közre a kedvező adottságú egyedek fenotípusának meghatározásában. Domináns tulajdonságokkal kapcsolatban viszont ismeretes, hogy amennyiben a szelekció a domináns tulajdosággal rendelkező egyedek ellen, azok eltávolításával jár, a szelekció hatékonysága ugrásszerűen megnövekszik. Ez azt jelentené, hogy amennyiben a gyérítés során a kedvező alaki tulajdonságú egyedeket távolítják el, az állomány genetikai adottságai igen gyorsan és „hatékonyan” leronthatók. Az ország jelenlegi területén fekvő, általában jól hozzáférhető erdőállományokban évszázadokon keresztül feltételezhető a negatív hatású, válogató fakitermelés kedvezőtlen genetikai kihatása. Valószínűleg ezzel függ össze, hogy a hazai fafajok populációinak alaki tulajdonságai nemzetközi vonatkozásban általában kedvezőtlennek minősülnek (Mátyás, 1986). Feltűnő példa a hazai kocsányostölgy-populációk más okokkal nehezen magyarázható minőségi elmaradása a gyakorlatilag érintetlen, őserdőszerű szlavóniai állományok utódaival szemben.
Megállapítható tehát, hogy az erdőművelési beavatkozások, különösen a szakszerűtlen, válogató jellegű gyérítések esetén okozhatnak gyors minőségi romlást a populáció génkészletében. A természetes szelekcióval összhangban végzett mérsékelt és szakszerű egyedszámcsökkentések negatív genetikai hatása jelenlegi ismereteink szerint elhanyagolható. Így pl. Tormaföldén, egy bükk nevelési sor parcelláiban 12 enzimfehérjét meghatározó génre végzett vizsgálatok nem mutattak ki szignifikáns géngyakoriság-eltéréseket a kezeletlen kontrollparcella és a különböző eréllyel meggyérített parcellák között (Mátyás–Führer, 1996). Különös figyelmet érdemel a természetes felújítások során visszahagyott magtermő fák minősége. A felújítás során az utódnemzedéket létrehozó egyedek száma – a magtermő képesség közismert egyenetlensége miatt is – jelentősen lecsökken. A felújulás egyfajta „palacknyak-effektussal” járhat, amennyiben kisszámú, gyenge genetikai adottságú anyafákat hagynak vissza (Mátyás, 1979).
Figyelemre méltó az utóbbi években végzett genetikai vizsgálatok eredménye légszennyezéssel érintett bükkösökben. Molekuláris genetikai módszerekkel kimutatták, hogy a különböző enzimvariánsokat kódoló génváltozatok gyakorisága a károsodások, a megnövekedett mortalitás hatására megváltozott (62. ábra). A károsodást jobban elviselő egyedek több génhelyre nézve heterozigóták (azaz kétféle allélvariánst hordoznak), mint az érzékeny egyedek (Scholtz et al., 1989; Müller-Starck és Ziehe, 1991). A génkészlet elszegényedése tehát az ellenálló képesség, a populáció stabilitásának csökkenését is magában hordozza. (Meg kell azonban jegyezni, hogy ugyanakkor, pl. jegenyefenyő esetében, a heterozigóták fölénye nem volt kimutatható.)

62. ábra - Számított géndiverzitás-értékek németországi, immissziókárosított bükkösök toleráns és érzékeny egyedeire (Müller-Starck és Ziehe, 1991)
[image: Számított géndiverzitás-értékek németországi, immissziókárosított bükkösök toleráns és érzékeny egyedeire (Müller-Starck és Ziehe, 1991)]


A vizsgálathoz 574 fa 17 enzimet kódoló génhelyét elemezték. Az x tengelyen a genetikai diverzitás valamennyi génhelyre összesített indexe szerepel. A hat elemzett bükkös az Elm-, a Harz-, a Fichtel-hegység, a Frankenwald, a Bajor-erdő és a Schwarzwald térségében áll. A toleránsnak bizonyult egyedek (ferdén vonalkázva) géndiverzitása mind a hat vizsgált populációban magasabb értéket szolgáltatott, mint az érzékenyeké (fekete oszlopok)

A mesterséges felújítás önmagában nem hordoz veszélyt a genetikai diverzitás csökkentése tekintetében (feltéve, ha a szaporítóanyag gyűjtésének és forgalmazásának szakmai követelményeit betartják), mert a szaporítóanyagot rendszerint nagy területről, számos állományból gyűjtik, ami a potenciális diverzitás növelése irányában hat. Hasonlóképpen a magtermesztő ültetvények szaporítóanyaga sem mutat genetikai elszegényedést, amennyiben a szelekciót és az ültetvény kivitelezését szakszerűen végezték (Giertych és Mátyás, 1991). Speciális eset a klónozott szaporítóanyaggal létrehozott ültetvény. Létrehozása értékes, őshonos erdőtársulás helyén nem lehet cél – egyéb körülmények között, pl. egykori mezőgazdasági területen –, indokoltságát nemcsak gazdasági szempontból kell megítélni. Mezőgazdasági kultúrákkal szemben ökológiai szempontok is mellette szólnak, hiszen a záródott faültetvény az erdőállomány kedvező környezeti hatásainak (szélvédelem, csapadék-visszatartás) egy részét nyújtani képes, és táji szinten az élőhelyek diverzifikálásához járul hozzá.

A koreloszlás megváltozása a populációkban



Az erdőrészlet-szinten végrehajtott erdőfelújítás és állománynevelés általában azonos korú populációk kialakulásához vezet. Az állománystruktúra egységesülése mellett a természetes és mesterséges szelekció feltételei is egységesülnek; a kompetitív hatások egyszerűsödnek, mert azokat nemcsak egykorú, hanem rendszerint azonos fajú szomszédok váltják ki. Feltételezhető, hogy ez a körülmény is az egyedi genetikai változatosság csökkenése irányában hat. Szakszerűen végzett természetes felújítás esetén viszont nem tekinthető hátrányosnak az a körülmény, hogy a faállományokat a lehetséges maximális életkor elérése előtt újítják fel. Eltekintve attól, hogy nagyon koros egyedek genomjában kedvezőtlen változások léphetnek fel, az aránylag nagy egyedszámú és még jó egészségi állapotú, termőképes populációkban szélesebb körű párosodás (pánmixia) lehetséges, mint a természetes állapotú erdőben, ahol az utódnemzedék genetikai változatosságához csak a nagy koronát fejlesztett, idős példányok kis száma járul hozzá.
Bár nem genetikai hatás, de itt említjük meg a gazdasági vágáskor és a fafajok lehetséges élettartama közötti különbség kérdését. Mivel az erdőtulajdonos nyilvánvalóan egészséges faanyag termesztésében érdekelt, a faállományok kitermelése jóval az élettanilag lehetséges életkor előtt megtörténik, így pl. tölgy esetében a termőhelytől függő 80–120 éves vágáskor áll szemben a lehetséges 200–350 éves korral. Ún. hagyásfákkal rendszerint csak határvonalak mentén vagy tájékozódási pontként lehet találkozni (a tiszai réveknél pl. még itt-ott fellelhetők az irányfaként szolgáló idős fekete nyárak). Az idős, korhadó, lábon száradt, majd kidőlt fák ökológiai jelentősége pedig elsősorban a faunisztikai és mikológiai diverzitás szempontjából igen nagy (Standovár, 1996). Elsősorban olyan fajok fennmaradása szempontjából fontosak, amelyek életterükként korhadékot igényelnek (ízeltlábúak, gombák) vagy költő- és búvóhelyként szorulnak odvas, elhaló faegyedekre, mint pl. a kistestű gerincesek (lásd a konzumensekről szóló fejezetben).


Az erdészeti beavatkozások hatása az erdei ökoszisztéma tápanyag-háztartására
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Tarvágás esetén a közvetlenül a talaj felszínére érkező napsugarak erősen felmelegítik azt, aminek következtében az évtizedek alatt felhalmozódott humusz a helyi viszonyoktól függően többé-kevésbé gyorsan, néhány év alatt lebomolhat. 
A szén-dioxid mellett más tápelemek is felszabadulnak és a lebomlás, illetve a savas depozíció mellett salétromsav és kénsav keletkezik a talajban. Amennyiben nem semlegesítődnek gyorsan, mint a karbonátban vagy bázisban gazdag talajok esetén, a talajok felső rétege elsavanyodik és az ásványok mállása felgyorsul. Ezzel ellentétben a savanyú avarszintekben levő organikus savak, fulvósavak és más, kis molekulájú huminsavak gyorsabban mineralizálódnak, a pH-érték a felső szintekben emelkedhet is. A mineralizált nitrogén jelentős része nitrifikálódik. Minél gyorsabb a felhalmozódott avarszint lebomlása, annál nagyobbak a tápanyagveszteségek is. Az állomány alatti csekély mineralizáció hatására évtizedek alatt az avarpaplanban felhalmozódott szerves anyag bomlása nagy mértékben felgyorsul. Ez a hatás a talajok pufferképességétől már jórészt független. A gyors szervesanyag-lebontás következtében keletkező nitrát a talajban gyorsan mozog. 
A tápanyagveszteségek különösen akkor keletkeznek, ha a tarvágást követően a hiányzó növényzet miatt a bioelemfelvétel gyakorlatilag leáll. Egyfelől megnő a felgyorsult nitrifikáció következtében a nitrogénkínálat, másrészt hiányzik az ezt fölvevő növényzet. Ezt a nitrogénfelesleget jelzik a tarvágások területén megjelenő nitrofil növények, mint pl. a csalán, a málna, a deréce. A nitrogénben gazdag, könnyen mineralizálódó, elhalt vágástéri növényzet a humuszformát mindenképpen az ökológiailag kedvezőbb móder vagy mullszerű móder humuszformák irányába tolja el, ami azt jelenti, hogy a vágástéri növényzet által felvett nitrogén rövidesen megjelenik a talajok humuszos „A” szintjében, a humuszt gyarapítva. Ezért a tarvágások helyszínén ökológiailag kedvező az itt élő vágástéri lágy szárú növényzet jelenléte, mert a bioelem-körforgalomban pl. a nitrogénből csak annyit tud a talaj megtartani, amennyi e lágy szárú flórába beépül. A vágástéri hulladékok ugyancsak a lebontási folyamatok következtében bekerülnek a biológiai körforgalomba. Ezen hulladékok eltüzelésével az itt felhalmozódott nitrogén mennyisége teljes egészében a veszteségek oldalára kerül, míg az egyéb tápelemek oxidok formájában visszamaradnak. A humusz bomlása, bolygatása a tarvágási területeken mindig nitrogénveszteséggel jár. Az eddig rendelkezésre álló adatok szerint a különböző termőhelyeken a tarvágás után a talajban 200-2000 kg/ha N-veszteséggel számolhatunk (Rehfuess, 1990). Ez a veszteség kis humusztartalommal rendelkező állományokban már észrevehetően csökkenti a termőképességet. Heinsdorf (1986) adatai szerint a tarvágott területen, két erdeifenyő-állományban, barna erdőtalajon a szén-, nitrogénkészlet lebomlása, ennek folyamán annak csökkenése a tarvágás utáni első 5–8 évben következett be. A kezdeti szervesanyag-készlet 20–25%-a tűnt el. Az állományoknak 90–100 évre volt szükségük, hogy az eredeti tápanyagmennyiséget ismét fel tudják halmozni.
A nitrát sorsát nyomon követve hamar kiderül, hogy a jól szellőzött talajokban a tarvágás után a nitrogén NO3– formában eléri a patakok, források vizét. Ez annál valószínűbb, minél nagyobb mennyiségű az idős állomány alatt felhalmozódott szerves anyag, és minél hosszabb idő telt el az újraerdősítésig. A nagy NO3– mennyiséget a Ca++, Mg++, K+, Na+ és Al+++ ionok kísérik. Rácz J.-nek a soproni Tacsi-árokban mért értékei szerint évente átlagosan 50-150 t/km2, mezőgazdasági területeken 1000–1500 t/km2 szuszpendált talaj kerül a patakokba. A tápelemek erdei ökoszisztémán belüli megőrzésében fontos a tarvágott területek gyors erdősítése. 
Még nagyobb lehet a tápanyagveszteség, az utóbbi évtizedekben elterjedt „teljes fás” fakitermelési technológiáknál. Ebben az esetben a fa teljes föld feletti részét elviszik a területről, majd így dolgozzák fel. Ennek eredményeképpen a levelekben és vékony gallyakban felhalmozott tápanyag nagy része is kikerül az ökoszisztémából. A kikerült vékony faanyag és lomb a feldolgozó helyen mint hulladék marad vissza. 
A gyökértuskók pásztába rendezésével (pl. az alföldi erdőfelújítások erdeifenyő-, feketefenyő- és akácállományaiban) rendszerint még gondos munka mellett is a humusz egy részét letolják a területről. A sávokban vagy pásztákban felhalmozódott tápanyagkészletből csupán a vele szomszédos egy-két sor tud profitálni. A tápanyagot felvenni képes növényzet hiánya miatt a pásztákban jelentős mennyiségű tápanyagveszteséggel számolhatunk, amely a lebontási folyamatoknak megfelelően időben csak később következik be. Morris et al. (1982) adatai alapján egy letermelt erdőállomány területének mintegy 6%-át foglalta el a pászta, és ha-ként 180 t biomasszát, a nitrogénkészlet 10%-át és az egyéb tápelemek 15–40%-át tartalmazta. 
Ezeknek a tápanyagveszteségeknek a gyakorlatban nem tulajdonítanak jelentőséget, mert nehezen számszerűsíthetők az ebből eredő károk, és közvetlenül az állományok létét sem veszélyeztetik. A tarvágások során figyelembe kell venni, hogy a néhány év alatt eltűnő humuszos szint felépítéséhez évszázadokra van szükség. 
A faállomány óvatos megbontása, a fokozatos felújító vágás, valamint a gyérítések is tápelem-felszabadulást eredményezhetnek. Ezen tevékenységek eredményeként kiritkul a koronaszint, több közvetlen sugárzás éri a talajfelszínt, tehát megélénkül a lebontás. A megnövekedett szabad tápanyagmennyiség nagy részét felveszik a gyérítés után visszamaradt egyedek. A fákat több fény éri, ezáltal nagyobb lesz a biomasszaprodukció, amelyhez hozzájárul a felvehető tápanyagok megnövekedett mennyisége. Ezen tényezők együttes hatása realizálódik a nagyobb fatömegben. 
Erdőállományaink egy részében, elsősorban nemesnyár-ültetvényekben, ritkábban akácosokban, rendszeres talajművelést végeznek. A humuszos szint sekély művelésével a talajok jól levegőzötté válnak. Ennek következtében az aerob biológiai tevékenység és a humuszlebontás is nagyobb.


Az alternatív gazdálkodási módszerek bevezetésének lehetőségei és korlátai

Mátyás, Csaba
Soproni Egyetem





A megnövekedett társadalmi érdeklődés következtében az erdőgazdálkodó a belátható jövőben számos újabb korlátozással találja szembe magát, döntési lehetőségei egyre szűkülnek. Az erdőről és a természet védelméről szóló új (1996-os) törvények ennek számos elemét már tartalmazzák, pl. a tarvágások területének erőteljes korlátozását, a védett területeken a nem őshonos fafajok alkalmazásának tiltását. A fatermesztés feltételeinek várható ökológiai certifikálása, a környezetkímélet előtérbe helyezése az eddigi termeléscentrikus gazdálkodás súlypontját a minőségre és a védelmi funkciókra helyezi.
Az ökológiai szempontok alapján számos javaslat fogalmazható meg az erdőgazdálkodás szemléletének, a beavatkozások módszereinek megváltoztatására. A hosszú távú fenntarthatóságot veszélyeztető fakitermelés mennyiségi korlátozása, az őshonos fafajok és a természetes felújítás előtérbe helyezése, az elegyesség és a korszerkezet javítása, valamint természetkímélőbb erdészeti beavatkozások (pl. gyakoribb, de kisebb területet érintő fahasználati munkák, kisebb teljesítményű speciális gépekkel) alkalmazása terén vitathatatlanul fontos lépésekre van szükség, ezek azonban nem szakadhatnak el a gazdasági és társadalmi realitásoktól, és nem lehet eltekinteni bizonyos ökológiai korlátoktól sem. Utóbbiak tekintetében a nem őshonos fafajok száműzését és a klasszikus szálaló gazdálkodás bevezetését árnyaló szempontokat emeljük ki.
A kultúrerdők, ültetvények (nemes nyárasok, akácosok, fenyvesek, vörös tölgyesek stb.) részaránya jelenlegi erdőterületünkből mintegy 42-45%. Ezeket a mesterséges erdőket nemcsak a magasabb és értékesebb fahozam érdekében telepítették, hanem mintegy kétharmaduk olyan termőhelyen is áll, amely az időközben végrehajtott vízrendezések következtében ma már az eredeti fafajok és erdőtársulások számára alkalmatlan. A természetszerű, őshonos erdőállományok területe így csak mérsékelten, elsősorban a tölgyesek vonatkozásában növelhető (Koloszár, 1992). Említést érdemel az is, hogy az utóbbi évek aszályos időjárása és a különböző kárláncolatok hatása mellett sem mutatható ki egyértelműen az őshonos fafajok feltételezett jobb egészségi állapota (61. ábra) (Mátyás, 1992).
A leginkább természet közelinek tartott, szálaló üzemmód (Plenterwald) eredetileg a szubmontán-montán fekvésű luc- és bükkelegyes jegenyefenyvesekben évszázadok alatt kialakult paraszti gazdálkodásmód volt. Alkalmazása árnytűrő fafajokat kíván meg, legalkalmasabb a jegenyefenyő, kevésbé a luc és bükk. Hazai fafajok közül a gyertyánnal, kislevelű hárssal, hegyi- és korai juharral lehetne próbálkozni; legfontosabb fafajcsoportunk, a tölgyek szálalásra kevéssé alkalmasak, fényigényességük miatt. Bükkösökben végzett elemzések szerint a szálalásos üzemmód munkaigényessége mellett hozamban is elmarad mind a mesterséges, de különösen a természetes felújítású állományok mögött. Nyilvánvalóan nem a szakértelem vagy az érdeklődés hiánya az oka, hogy ma Magyarországon egyetlen elfogadhatóan kezelt szálalóerdő van, az asztalfői Roth-féle szálaló minta-erdő. Koloszár (1992) szerint a szálaló üzemmód bevezetése egyedül a legkedvezőbb adottságú bükkösökben, az erdőterület mintegy 2%-án lehetséges. Jelenleg kísérleti stádiumban van a módszer alkalmazása más fajokra.




A fatermesztés ökológiai racionalitása



Kézenfekvő alternatívának látszik a fakitermelés mennyiségének csökkentése; egyes szélsőséges vélemények szerint az erdőgazdálkodás teljes egészében is leállítható, hiszen a nemzeti jövedelemben részaránya oly csekély (1% körül) hogy az könnyűszerrel pótolható behozatal révén. Túl a felvetés ökonómiai és szociológiai vonzatain, a fafelhasználás egyidejű korlátozása nélkül a fakitermelés radikális csökkentése a probléma exportálását jelenti csupán más országba.
A fa nemcsak megújitható és teljességében lebomló nyersanyag, hanem a tartósan hasznosított (építő- vagy bútoripari) faanyag hosszú távú szén-dioxid-lekötést tesz lehetővé. Emellett ez az egyetlen nyersanyag, amelynek előállítása nem terheli a környezetet, sőt kedvező hatást fejt ki. Talán a legértékesebb – és alig figyelembe vett – szempont az energiahatékonyságé. A faanyagok felhasználásának korlátozása (esetleg erőteljes megadóztatása) esetén ugyanis helyettesítő anyagok igénybevétele szükséges. Az energiatermelés és -felhasználás negatív környezeti hatásainak ismeretében nem közömbös, hogy az egyes ipari alapanyagok mennyi energia felhasználása révén állíthatók elő. A fatermesztés energiaigénye, súlyegységre vetítve 1/70-ed része az alumíniuménak, az arány az acél, tégla és beton esetében 1/17, 1/31 és 1/3. Egy összehasonlítható termék, pl. válaszfalszerkezet esetében a különböző helyettesítő anyagok energiaigénye 1 m2 előállításához a követ-kező (millió kJ-ban, Bowyer, 1991 nyomán):
	– rétegelt falemezzel borított MD farost válaszfal,
	
											

	   a) fa tartóvázzal
	0,23,

	   b) ugyanaz, acél tartóvázzal
	0,46,

	– alumíniumlemez, szigetelés, rétegeltlemez-borítás
	0,44,

	– betonelemekből épített fal, szigetelés nélkül
	1,54,

	– téglafal
	1,61.




A gazdasági racionalitás mellett tehát a tágabb értelemben vett ökológiai szemlélet sem vitathatja el a fa mint távlatilag is fontos ipari nyersanyag jelentőségét.

Nemzetközi és hazai kezdeményezések a biológiai sokféleség védelmére



A biológiai sokféleség globális védelmének problémáját számos nemzetközi szervezet (IUCN, WWF, UNEP stb.) programjára tűzte. Az ENSZ több világkonferenciája tárgyalta a kérdéskört és több fontos határozatot is hozott. Ezek közül legjelentősebbek az ENSZ Környezet és Fejlődés Világbizottsága 1987-es állásfoglalása a fenntartható fejlődésről (Brundtland-jelentés), amely felvetette egy nemzetközi egyezmény megkötését a biológiai sokféleség védelmében. A kérdést a Rio de Janeiró-i ENSZ Környezet és Fejlődés Konferencia (UNCED) 1992-ben tűzte napirendjére globális szinten. A tárgyalt területek között kiemelt figyelmet kapott az erdők ügye. A riói konferencia „Feladatok a 21. századra” (Agenda 21) című dokumentuma egy teljes fejezetet szentelt az erdőpusztítás megakadályozásának, és több más fejezet is érinti az erdőket. Így a biológiai sokféleség, a földi éghajlat védelmével foglalkozó keretegyezmények, az elsivatagodás és az aszályok ügyével foglalkozó egyezmény, továbbá az „Erdészeti alapelvek” dokumentum az erdők védelméről és a tartamos (fenntartható) erdőgazdálkodás elveiről (ENSZ, 1992). A nemzetközi egyezmény Magyarországon 1995-ben emelkedett törvényerőre (Nechay, 1996)
A riói alapelvek erdőkre vonatkozó megvalósítására az európai államok illetékes miniszterei két fontos konferencián (Strasbourg, 1991 és Helsinki, 1993) kötelezték el magukat. A kormányzati szinten felvállalt feladatok magukba foglalják az erdei ökoszisztémák produktivitásának, egészségének és vitalitásának fenntartását, a biológiai sokféleség megőrzését, továbbá a védelmi és szocio-ökonómiai funkciók fejlesztését. Nem kormányzati szinten számos nemzetközi szervezet (ún. „NGO”) kötelezte el magát az erdei ökoszisztémák diverzitásának védelmére. Legismertebbek a WWF (Világ Természetvédelmi Alap) és az IUCN (Természetvédelmi Világszövetség). Erdészeket összefogó nemzetközi kezdeményezés a Pro Silva mozgalom, amely a természet közeli erdőgazdálkodási módszerek fejlesztését és propagálását tűzte ki célul. 
A hazai természetes ökoszisztémák diverzitása védelmének stratégiájára a MTA Biológiai Tudományok Osztálya (MTA 1993) dolgozott ki javaslatot. A dokumentum a biológiai sokféleség megőrzésére vonatkozó tennivalók között külön fejezetet szentel az erdőgazdálkodás feladatainak. Ezek közül a legfontosabbak az őshonos fafajok, természetes felújítási módok előtérbe helyezése, a nagyvadállomány létszámszabályozása, az erdőművelés során az elegyesség megőrzése és az erdőrezervátum-hálózat létrehozása. A hagyományos erdőművelés elveire építő, természet közeli erdőkezelés hazai erdőtársulásokra kidolgozott irányelvei ezeket a szempontokat már előtérbe helyezték (Keszthelyi et al., 1995).
A Kárpát-medence erdei életközösségei sok tekintetben egyedülálló genetikai és faji változatossága Európa természeti örökségének része. Fennmaradása a jövő generációi számára csak akkor lehetséges, ha a gazdasági és társadalmi folyamatokat az ökológiai tartamosság irányába sikerül terelni. Ebben az erdőgazdálkodó felelőssége nem csekély.
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