TAIJHASZNALAT-VALTOZAST KOVET

VEGETACIOS ATALAKULASOK VIZSGALATAES

MODELLEZESE

Doktori @rtekez@s

SomMoDI IMELDA

E tv s LorAnd Tudom&nyegyetem
Biol gia Doktori Iskola
kol gia, konzervkci biol gia @s szisztematika Doktori Program

Doktori Iskola vezet je: Dr. Erdei Anna
Programvezet : Dr. Podani JEnos
T@mavezet k: Dr. Virkgh Klkra @s Dr. Podani JEnos

ELTE N v@nyrendszertani s kol giai Tansz@k
Budapest

2009



TARTALOMJEGYZEK

|. BEVEZETES

I.1. PROBL MAFELVET S
I.2. IRODALMI "TTEKINT S
1.2.1. Nemegyensulyi paradigma a vegetaciodinamikaban
1.2.1.1. Emberi zavarksok tkjhasznklat
1.2.1.2. T@r- @s id beli kontextusf ggds
1.2.1.3. Hierarchikus szemidlet, 19ptdkf ggds
1.2.2. A vegetaciddinamika vizsgalatdnak a dolgozathoz kapcsol6do
modszertana
1.2.2.1. Fajcserevizsgklatok
1.2.2.2. Avegetkci dinamika vizsgklata modellez@ssel
1.2.2.2.1. T@rben implicit megk zel tds: Markov modellek
1.2.2.2.2. T@rbeli modellek id belis@g ndlk |
1.2.2.2.3. T@rben explicit, id beli vEltozAsokat szimulkl modellek
12.C LKIT Z S
.3. K RD SEK

Il. MINTATERULET ESADATGY JTES

I1.1. AMINTATER LET

I1.1.1. A tertlet jellemzése

11.1.2. Kutatasi el zmények a mintaterleten
[1.2. ADATGY JT S

I11. ESETTANULMANYOK

I1l.L1. ALEGELTET SFELHAGY S TK VET VEGET CI S
“TALAKUL “SOK SZAB "LYOSS " GAl
I11.1.1. A kutatés specifikus kérdései
111.1.2. Adatelemzési modszerek
111.1.3. Eredmények
[11.1.4. Ertékelés
I11.2.AZ LETTELEN K RNYEZETIH™TT R SAKOR™BBI
“LLAPOT JELLEMZ INEK SZEREPE EGYES
VEGET "ClI T'PUSOK TERJED S BEN

14
14
15
15
17
21
23
24
25
25
25
30
33
36

36
36
36
38
44

46



I11.2.1. A kutatas specifikus kérdései, hipotézisek
[11.2.2. Adatelemzési modszerek
111.2.2.1. Magyarkz VvEkltoz k
111.2.2.2. Modellek
111.2.3. Eredmények
111.2.4. Ertékelés
I11.3. EGY KIEMELT VEGET "CI S "TALAKUL ~S: A CALAMAGROSTIS
EPIGEIOS BETELEP L S NEK HAT SA ATERM SZETES
VEGET "CI BANV GBEMEN FINOML PT K FAIJCSER RE
I11.3.1. A kutatés specifikus kérdései
111.3.2. Adatelemzesi modszerek
111.3.2.1. Fajcseremintkzatok sszehasonl tksa
111.3.2.2. A C. epigeios jelenldte @s a megjelendsi rkta viltozAsa k z tti
sszef ggds
111.3.3. Eredmények
111.3.4. Ertékelés
I11.4. AVEGET "Cl S FOLTOK DINAMIK ™J™NAK
REKONSTRUKCI JAMARKOV L™NC MONTE CARLO
SZIMUL™CI VAL
I11.4.1. A kutatés specifikus kérdései
[11.4.2. A szimul&cios modszer
111.4.2.1. A modell
111.4.2.2. A Bayes MCMC
111.4.2.2.1. EIm@leti hkttdr
111.4.2.2.2. A proposal (felajenlks)
111.4.2.2.3. Aszimulkci k @s elemz@s k
111.4.3. Eredmények
111.4.3.1. A vegetkci tudominy szikméra ®j m dszer
111.4.3.2. Aszimulkci eredm@nyei a mintater letre ngzve
111.4.4. Ertékelés
111.4.4.1. M dszertani szempontb |
111.4.4.2. Az esettanulm&ny szempontj&b |

46
48
48
50
52
57

60
60
60
60

61
64
68

71
71
72
72
74
74
75
76
77
77
80
82
82
84



IV. SZINTEZIS 86
IV.1. VEGET CI T'PUSOKK Z TTIK L NBS GEKA

FELHAGY STK VET DINAMIK™BAN 86
IV.2. NEMLINE RIS JELENS GEK AVIZSG™LT

VEGET™CIl DINAMIK™BAN 88

IV.3. EGY MARK™NS VEGET~CI FORM™L TPUS:A
CALAMAGROSTISOS [C] 89
V. KITEKINTES ES TOVABBI KUTATASI IRANYOK 91
VI. KOSZONETNYILVANITAS 92
VII. OSSZEFOGLALAS 94
VII.1. SSZEFOGLAL™S 94
VII.2. SUMMARY 95
VIII. IRODALOMJEGYZEK 96
IX. FUGGELEK 113
AF GGEL K. TMENETIM™TRIXOK 113

BF GGEL K.ASZIMUL CI SOR"NBECS LTT RK PEK
SOROZATA 115



|. BEVEZETES

I.1. PROBL MAFELVET S

Az ut bbi @vtizedekben Eltalknosan elfogadott® vAlt, hogy az Altalunk @szlelt
n vonyzeti mintkzat leggyakrabban nem egy egyenselyi Ellapotot t kr z, hanem a
vegetkci folyamatban I@v  Etalakulfsknak valamely pillanatfelv@tele (DeAngelis @s
Waterhouse 1987, Pickett @s mtsai. 1992, Virkgh 2000). K | n sen gy van ez az ember
befolyksolta, akkr term@szetk zeli @1 helyeken is, ahol ak | nb z emberi beavatkoz£sok
vagy azok elmaradfsa hossze ideig nyomot hagy. A viltozAsok le rksa, hajt erejdnek
ismerete hozzkseg t minket a dinamika meg@rtdsdhez, illetve ahhoz, hogy felm@drj k az
emberi beavatkoz£sok jelent s@g@t, lehetsdges hatksait. A vEltozEsi mintkzatok @s az azokat
befolyksol tdnyez k ismeret@ben bizonyos hatkrok k z tt el rejelezhet v@ vklnak tovibbi
VEltozEsok.

A tapasztalt n v@nyzeti vklasz azonban nagyban f gghet att |, hogy milyen id -,
illetve tdrl@ptdkben vizsgkljuk. A vegetkci r vidteve vilasza p@ldiul megt@veszt lehet,
s taz emberi vagy k rnyezeti behatksok utkn k zvetlen megfigyelt jelens@gek akAr @ppen
ellenkez k is lehetnek, mint amelyek azut&n hossze tkvon telselyba ker Inek (ahogy erre a
dolgozatban is talklunk p@ldkt). Hasonl k@ppen az eltdr t@ridptdkben tapasztalt hatksok is
gyakran eltdrnek (Delcourt @s mtsai. 1983, Juhksz-Nagy 1984, Wiens 1989, Glenn-Levin
@s van der Maarel 1992, Bartha @s mtsai. 1997). A jelen dolgozat er@nye az lehet, hogy
hab&r kdnyszer en egy mintater letre szor tkozva, hiszen a megfelel adatok igencsak
ritken Ellnak rendelkez@sre komplex, hossze id @s durva t@rl@ptdket is magkban foglal
m don elemzi @s modellezi a n v@nyzet legeltet@s felhagykskra adott vElaszAt.



[.2. IRODALMI “TTEKINT S

1.2.1. Nemegyensulyi paradigma a vegetaciodinamikaban

A vegetkci dinamika rendk v |  szertekgaz tudomAny, a k| nfgle
megk zel tfsekben k z s, hogy mind a n v@nyzet id beli vkltozksknak valamely
aspektuskt kutatjik (Miles 1978). Az alkbbiakban azokat a munk£kat emelem ki, amelyek a
dolgozatban bemutatott vizsgklatok elm@leti hktterdhez kapcsol dnak.

A vegetkci dinamika hagyom#&nyos vizsgklati megk zel tdse a k rnyezettel val
legal&bbis lehets@ges egyenselyt £ll totta a k z@ppontba. E szerint a megk zel t@s szerint a
term@szetes vegetkci egyenselyban van a k rnyezet@vel, @s minden k rnyezeti helyzetben
I0tezik egy ideklis egyenselyi Allapot. A f kutatksi k@rd@sek is erre az ideklis egyenselyi
Kllapotra, tehkt a folyamatok v@gpontjAra vonatkoztak (Pickett @s mtsai. 1992). J p@lda
erre a Clements-i szukcesszi elm@let, amely szerint a t&rsulfsok viltakoz£sa v@g | egy
Klimax térsulksba torkollik (Clements 1916). Sok jelensdg azonban nem magyarkzhat az
egyenselyi feltev@sekb | kiindulva. Az egyenselyi elm@let alkbbi korlktai v@g | Oletre
h vtEk a nemegyenselyi paradigmékt (Simberloff 1982, Delcourt @s mtsai. 1983, DeAngelis
@s Waterhouse 1987, Pickett @s mtsai. 1992). Az ut bbi szeml@let mellett @rvel k a
k vetkez kritikkkat, kdtelyeket fogalmaztik meg az egyenselyi megk zel t@ssel szemben
(Simberloff 1982, Glenn-Levin @s van der Maarel 1992, Wu @s Loucks 1995):

(1) t bb lehetsgges kimenet @s vkltozksi etvonal is el fordulhat azonos
vegetkci dinamikai helyzetben. A v@gpont @s az etvonal gyakran er sen kontextusf gg :
meltb@li Allapotok @s a vegetkci s foltok t@rbeli konfigurkci ja, illetve a szomsz@dskgi
viszonyok jelent sen befolyksoljik a folyamatokat. Erre talklunk p@ldkt t bbek k z tt az
alkbbi munkkkban: de Blois @s mtsai. 2001, Kl tzli @s Grootjans 2001, Mesquita @s mtsai.
2001, Jongepierova @s mtsai. 2004.

(2) A term@szetes rendszerekben folyamatosan jelenl@v zavarksok jelent sen
befolyksoljfk a vegetkci dinamika folyamatkt, de lehetsdges v@gkllapotait is (Pickett @s
White 1985, Glenn-Levin @s van der Maarel 1992).

(3) Az ember @s a term@szet viszonya nem jelenik meg a hagyom#Anyos szeml@letben.
Mik zben egyre inkkbb r@sze a tudoményos k ztudatnak, hogy az ember szerepe sokszor
nem vklaszthat el a term@szetes dinamikkt I, nem lehets@ges egy tisztkn term@szetes
folyamat vizsgklata, t bbek k z tt a kontextusf ggds miatt. Az ember a legt bb

kontinensen sokezer (Chen @s mtsai. 2009, Sillasoo @s mtsai. 2009), olykor t bb t zezer @ve



(Mclintosh @s mtsai. 2009) jelen van @s hat a k rnyezet@re, gy sok term@szetesnek tartott
gl hely korkbban emberi befolyks alatt £llhatott (1£sd t bbek k z tt: Kordos 1987, Jackson
@s Hobbs 2009). Az ember olyan m@rtgkben belakta bolyg nkat, hogy ha mksk@pp nem,
szomsz@dskgi kapcsolatokon kereszt | hatksa a legt bb esetben szEmottev . S t, gyakran a
term@szet utols maradvinyait is tev legesen alak tja a k | nf@le emberi zavarksokon
kereszt I.

(4) Vogl a k1l nbz 1t0r- Os id Igptdkben tapasztalhat folyamatok egyes
k | nbs@gei felh vtkk a figyelmet arra, hogy nem elegend egyetlen nk@nyes I@ptdkre
megfogalmazni szabklyokat (Delcourt @s mtsai. 1983, JuhAsz-Nagy 1984, Wiens 1989,
Glenn-Levin @s van der Maarel 1992, Bartha s mtsai. 1997).

Ezek a hiknyosskgok, szeml@letbeli elt@r@sek h vtk fletre az ®j, nemegyenselyi
paradigmkt amelyben a kutatgs c@lja immér nem a v@gpont felismer@se @s jellemz inek
feltkrksa, hanem sokkal inkfkbb az oda vezet folyamatok @s azok felt@telrendszereinek
meg@rtdse (Simberloff 1982, Delcourt @s mtsai. 1983, DeAngelis @s Waterhouse 1987,
Pickett @s mtsai. 1992, Virkgh 2000). A nemegyenselyi paradigma szerint az Altalunk
megfigyelt n v@nyzet milyensggdt alapvet en meghatfrozzkk a term@szetes @s emberi
zavarksok, a korkbbi Allapotok, a k rnyez n v@nyzet £llapota, @s kialak tEskban komoly
szerepet jEtszhatnak v@letlen faktorok is. BAr neve megtdveszt lehet, ebben a
megk zel tdsben is helye van egyes egyenselyi folyamatoknak, a stabil £llapotok
ismeret@nek, de ez csak egy a sok k@rdds k z I, illetve ezek kutatkskban is hangselyt
kapnak az alternat vik, feltdtelek. J pdlda a stabil £llapotok nemegyenselyi paragdima
keret@n bel li tkrgyalkskra a "state-and-transition™ megk zel t@s, amely a legel ter letek
vegetkci dinamikkj&nak le rkskra, illetve koncepcionklis modelljd | szolgkl: ebben
kK 1 nb z feltgtelek mellett a vegetici k | nb z Ellapotokba (“states”) alakulhat At,
amelyek meghat£rozott k r Im@nyek k z tt, emberi I@ptfkben akkr stabilak lehetnek, s t
visszaford thatatlan v@gkllapotot is jelenthetnek (Jackson @s Bartolome 2002, Briske @s
mtsai. 2003).

Az egyenselyi paradigma eszk ztkra tovkbbra is hasznklhat marad, de immér abb |
a cflb 1, hogy megkllap tskk, hogyan, mennyire, milyen irknyban t@r el a val s rendszer
egy ideklis, egyenselyi rendszert I. A dolgozat esettanulméAnyai is ezt a megk zel tdst
k vetik: k | nfdle szempontok szerint feszegetik az egyenselyi Allapot hatfrait. Azt
pr bElom felt&rni, hogy miben feleltethet meg @s miben t0r el az egyenselyi dinamik#t |
az esettanulminyokban megfigyelt t rt@n@s. V@g |, az egyenselyi modellek feszeget@sdnek
tanulskgaib | @p tkezve egy mechanisztikus modellt mutatok be, amely ugyan elvihet



lenne egy egyenselyig, de kifejlesztdsdnek cflja nem ez, hanem a megfigyelt folyamat
rekonstrukci ja, teh#t a vizsgklati id szak alatt megtett @t ismerete volt. Az alkbbiakban
a nemegyenselyi paradigma azon vonatkoz£sait tekintem £t, amelyek visszak sz nnek a

dolgozat esettanulm&nyaiban is.

1.2.1.1. Emberi zavarksok - tkjhasznklat

Abban, hogy gyakran nemegyenselyi £llapotban lev n v@nyzettel talflkozunk tal£n
a legnagyobb szerepe a k | nf@le term@szetes @s emberi zavarksoknak van (Grime 1979,
Sousa 1984, Glenn-Levin @s van der Maarel 1992). Az f Idm vel@s megjelendsdvel az
ut bbiak hatfsa, ha I@ptdke nem is mindig, mir sszem@rhet az el bbiek@vel (Magyari
2002a). Az elmelt @vtizedek gazdaskgi vAltozksai, a mez gazdaskg belterjesebb@ @s
intenz vebb@ vElksa ugyanakkor Eur pkban a korkbban m velt ter letek t meges
felhagyAskhoz vezetett (ndhkny esettanulmény a szimtalanb |I: Comins @s mtsai. 1993,
Sad 2002, Gellrich @s Zimmermann 2007, Aranzabal @s mtsai. 2008), ez al |
Magyarorszkg sem volt kiv@tel (Matus @s mtsai. 2003, Illly@s @s mtsai. 2007b). A
bek vetkez vegetkci s vEltozAsok m@rt@ke @s id thvlata szorosan sszef gg azzal, hogy
milyen foke Atalak t£s t rt@nt a felhagyks el tt. A f Im velds az egyik legjelent sebb
thjktalak tks, amely utkn a regenerkci nagy term@szeti kih vks , ennek megfelel en a
felhagyott szint k sorsknak k vetdse r@g ta foglalkoztatja a kutat kat (Bazzaz 1975,
Pickett 1982, Myster @s Pickett 1994). Ugyanakkor az emberi t£jhasznklat m#s, kev@sh@
destrukt v formkinak felhagyAsa is lehet vegetkci s Atalakulksok hajt ereje. A k@t
leggyakoribb ilyen hatks a kaszklks @s a legeltetds felhagyAsa (Dupre @s Diekmann 2001,
Holub 2002, Fiala @s mtsai. 2003, Strknskk 2004), de a sz | m vel@st k vet en is hasonl
k vetkezm@nyeket figyeltek meg (Barfth 1963, Sendtko 1999). A legeltetds @s kaszklks
k z s jellemz je, hogy pusztin f Id feletti biomassza-eltEvol tkssal j&r, de ez sem teljes,
gy az eredeti thrsulks fajk@szlete teldlhet.

A m@rsgkelt vben @s a tr pusokon tapasztalhat vegetkci s vklasz a legeltet@ssel
JEr zavarfsra @s ezkltal annak felhagykskra jelent sen k | nb zhet (Milchunas @s mtsai.
1988, Asner @s mtsai. 2004, Vetter 2005). Mivel a dolgozat egy m@rs@kelt vi felhagyott
legel n v@gzett vizsgklatokon alapul, els sorban a legeltet@s kapcsAn @s a mdrsgkelt vre
vonatkoz an tekintem £t az irodalmat.

A legeltet@sre adott vElaszreakci (esetleges adaptici , Milchunas @s mtsai. 1988)



sorkn t bbfdle szempontb | is m dosulhat a vegetkci . FajszEm szempontjkb | a
thrsulkst | @s a legeltet@s jellegdt | f gg en n vekv @s cs kken tendencikt is
megfigyeltek (Acutis @s mtsai 1989, Crawley 1997, Prock @s mtsai 1997, Dupre s
Diekmann 2001, Horvith 2002). Ezzel pkrhuzamosan sokszor megvkltoznak a fajok
k z tti dominanciaviszonyok is, t bbek k z tt a szelekt v legelds @s a felhalmoz d avar
miatt (Belsky 1992, Virkgh @s Bartha 1996, Xiong @s Nilsson 1999, nodi @s mtsai. 2006).
A legeltetett gyepekben nagyobb lehet az egy@vesek @s a k@tszik ek arknya, mint egy
hasonl , nem legelt ter leten (Noy-Meir @s mtsai 1989, Belsky 1992, Allen @s mtsai 1995,
Fernandez-Gimenez @s Allen-Diaz 1999). A m@rs@kelt vben is jellemz hat&snak tartjkk a
legeltetds hatkskra t rtdn cserjdsed@st (Asner @s mtsai. 2004), szemben a magyarorszgi
tapasztalatokkal, ahol inkAbb a felhagyott legel k cserjdsed@se jellemz . Igaz, nklunk a
pAsztorok akt v k zrem k d@se miatt sem cserj@sedtek a legel k korkbban (llly@s @s mtsai.
2007b). Egyes szerz k szerint hossze tkvon a n v@nyzet adaptkl dhat a kezel@shez, @s egy
®) egyenselyi helyzet £llhat be (Milchunas @s mtsai. 1988), misok vitatjik ezt (\Vetter
2005). Az ®j egyensely kialakulksa vagy hiknya egy t nik nagyban f gg a legeletett
n vonyzet jellegdt | @s a legel@s m@rtdkadt | is. A n v@nyzet bor tksknak a (tel)legeltet@sre
vklaszul bek vetkez cs kken@se p@ldful egy stabil szinten megkllhat (Bartha 2002,
Horvkth 2002, T th @s mtsai. 2003, Bartha 2007) vagy folytat dhat az elsivatagosodsig
(Asner @s mtsai. 2004, Bartha 2007).

A legeltet@s @s a kaszklks felhagyksa komoly vegetkci dinamikai hajt er t k@pvisel,
mivel a felhagyAs pillanatkban jelen I0v n v@nyzet (akfr adaptl dott, ak&r nem) @s a
helyi @ghajlatnak-domborzatnak megfelel , kl mazonklis klimax n v@nyzet eltdr. A tardi
viszonyok @ppen ilyenek, hiszen ahogy Virkgh @s Fekete (1984) szukcesszi s@mékja is
mutatja (b vebben a mintater let le rkskn£l, illetve a 3. £br&n), a legeltet@s lehet v@ tdtele
cOljfb 1 az ember el bb kivAgta a zAr thrsulfst, majd a legeltetdssel immér akaratlanul
tovibb m dos totta a n v@nyzetet. VArhat volt tehkt, hogy a felhagykst k vet en a
szukcesszi s@ma mentdn az addigival ellent@tes irknye folyamatok indulnak meg.

A mfrsgkelt vre vettve a kezel@s megsz n@sekor is vannak Eltal&nos jellemz
vonksok a gyepekben. A legeltet@s intenzitksknak cs kken@sekor jellemz en megn a
trsulks domin&ns, keskenylevel @vel egyszik inek a bor tksa (Matus @s mtsai. 2002,
2003, 2005, Bartha 2007, Critchley @s mtsai. 2008), amely gyakran a fajgazdagskg
cs kken@s@vel is jkr. Az egy@vesek jellemz en visszaszorulnak (Matus @s mtsai. 2002,
2003, 2005). Az is gyakran el fordul, hogy a felhagykst k vet en ¢ z ngyomok vagy
nem idegenhonos, de t&rsul£s/@l hely-idegen f fajok (pl. Calamagrostis epigeios, Elymus



repens) terjednek el @s vklnak dominknssk (Ryser @s mtsai. 1995, Rebele 1996, Klime @s
mtsai. 2000, Sedlkkovk @s Fiala 2001, Huhta @s mtsai. 2001, Bartha 2007). Emellett a
f avar felhalmoz dksa (Belsky 1992, Virkgh @s Bartha 1996, Xiong @s Nilsson 1999), a
talaj felvehet nitrog@ntartalm&nak cs kken@se (Wang @s Ripley 1997, Matus @s mtsai.
2002), cserjdk, majd fEk megjelengse jellemz . Egyes esetekben a folyamat megford that

a korkbbi kezel@s visszakll tkskval, de fontos megjegyezni, hogy ez nem mindig vezet
cOlra, pl. a legel Allatok faji hovatartozkskt | @s mennyisdgdt | f gg en (Critchley @s
mtsai. 2008). Hazknkban a legeltetds fenntart£sa mellett felhozott @rv, hogy a m@rsgkelt vi
erd ssztyeppben egykoron a nagy test patksok akadAlyozhattitk az erd zAr dEskt
(Medzihradszky @s mtsai. 2000). Ugyanakkor a nagytest pat£sok legel@s@nek szAmottev

hatksa, s egykltalen a hegylkbi z nkban val jelenldt k kev@sb@ egy@rtelm . Azt is
fontosnak tartom megjegyezni, hogy ha a nagytest patksok voltak is az erd -gyep mozaik
fenntart i, ma gyakran a kezel@st (jellemz en legeltetds @s cserjeirtks) nem a mozaik,
hanem a gyep fkzis kizkr lagos fenntartkskhoz hasznfljkk. A mai magyar gyakorlatban
ugyanis £ltalkban az a szeml@let ker | el tdrbe, hogy a cserjdk Erny@kolfsukkal
elszegdny tik a felhagyott gyepeket, ez@rt a biomassza eltkvol tkskra irknyul emberi
kezel@sre van sz ks@g meg rz@s kh z (lllyds @s mtsai. 2007a). Holott a cserjdk szerepe
messze nem ennyire egy@rtelm . Igaz, el fordulhat els sorban arid ter leteken - hogy
m@g propagulumforrks jelenl@t@ben is befagyasztjtk a szukcesszi t (Van Auken 2000),
de Altalkban, ha a propagulumforr&s biztos tott inkkbb el seg thetik a kor£bbi f&s vegetkci

visszatelep 10sgt (pl. Callaway @s Davis 1993, G mez-Aparicio @s mtsai 2004, Van
Uytvanck @s mtsai. 2008). S t Bakker @s mtsai. (2004) a ma Magyarorszkgon a
szukcesszi t befagyaszt nak tekintett k k@nyr | kimutattkk, hogy el seg ti a f&k ejulatfnak
feln v@spt egy erd ssztyepp-mozaik tkjban. HozzAtehetj k persze, hogy az  eset kben az

eredeti fafajok propagulumforrisai a k zelben voltak.
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1.2.1.2. T@r- @s id beli kontextusf gg@ds

Ha az egyenselyi paradigma keret@ben vizsgkl dunk, akkor feltftelezz k, hogy a
vegetkci dinamika menetgt @s v@gpontjkt is egydrtelm en meghatfrozza a k rnyezeti
hAtt@r, amit rkadfsul a folyamat sorfn vEltozatlannak feltgtelez nk (pl. Clements 1916).
Szkmos esetben, f leg durva tdrl@ptdkben vagy r vid id tkvlatban ez igaz is lehet, erre
pdlda a nagyszAme sikeres statikus t@rbeli predikci s modell (Fischer 1990, Franklin 1995,
Ostendorf @s Reynolds 1998, Zimmermann @s Kienast 1999, Aszal s 2003, Vogiatzakis @s
Griffiths 2006). Ugyanakkor a k rnyezeti htt@r nem felt@tlen £lland , @s ha az is, ismerete
nem felt@tlen elegend a vegetkci | slkskhoz @s vAltozAsainak meg@rtdsdhez. K@t olyan
tdnyez van, amely alapvet en meg tudja vEltoztatni a k rnyezeti hittdr alapj&n vErt kdpet
az el bb tkrgyalt zavarksok mellett: a t rt@neti hAttdr @s a tdrbeli konfigurkci , miskdpp
fogalmazva: a szomsz@dskgi viszonyok. A megel z £llapotokt | val f gg@st eleinte a
Markov modellekbe @p tett@k be (Facelli @s Pickett 1990). A t@rbelisdg @s a t rtdnetisdg
egy ttes kezel@s@re a sejtautomata modellek adtak elm@leti lehet s@get (Turner 1987, Wu
@s mtsai. 1997; Isd. b vebben a m dszertani r@szn@l).

At rt@netis@g eleinte a korAbbi emberi hasznklat jellegek@nt (korkbbi tEjhasznklat,
megel z vetem@ny) jelent meg akfr modellekr I, akfr mint£zatelemz@sr | volt sz
(Koerner @s mtsai. 1997, de Blois @s mtsai. 2001, Benjamin @s mtsai. 2005, Baeza @s mtsai.
2007, Duguy @s Vallejo 2008). T bb-t zezer @vet ktfog vegetkci t rt@neti esem@nyek
alapj&n (pl. Magyari 2002b) azonban sejthet , hogy nem csak a zavar£sok t rt@nete, hanem
a vegetkci korkbbi jellege is korlEtozhatja a vegetkci dinamika lehets@ges kimenetel@t. A
szukcesszi -kutatksban ez a kezdeti fajk@szlet jelent s@g@nek felismer@sgvel (initial
species composition, site pre-emption) tulajdonk@ppen Gleason (1926), illetve Egler
(1954) ta jelen van. A kezdeti fajkombinkci anal gijAnak tekinthet az azonos ter leten
korkbban jelen volt k z ssfg, azaz vegetkci t pus jellege, ami szintdn meghatkroz nak
bizonyult a dinamik£ban (de Blois @s mtsai. 2001, Baeza @s mtsai. 2007). Term@szetesen a
meltbdli tdnyez k befolyksa annkl er teljesebb, mindl k zelebbi meltban t ri@ntek @s
jelent s@g k az id ben val tkvolodkssal cs kken, hossze id eltelte utin akér el is
hanyagolhat a hat£suk.

A szomsz@dskgi viszonyokat a mintkzatelemz@sben el sz r a t@rbeli autokorrel4ci
probl@mak r@vel kapcsolatban vettgk figyelembe. Igyekeztek kik sz b Ini, mint olyan
tdnyez t, ami zavarja az sszef gg@sek felismer@sdt, mivel a hagyominyos statisztikkk

szignifikanci£j&t m dos totta, gyakran ®gy, hogy korrekci ra nem volt egy@b lehet s@g
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(Dormann @s mtsai. 2007, Miller @s mtsai. 2007). Ugyanakkor a t@rbeli kontextusf gg@s
fontos inform£ci kat hordozhat @s gy kik sz b 1@se nem felt@tlen el ny (Legendre 1993).
A tdrbeli kontextusf gg@ds ma mér fontos r@sze a t£j kol giai modelleknek (Miller @s
Franklin 2002, Dormann @s mtsai. 2007, Miller @s mtsai. 2007) @s szAmos t rekvds
tapasztalhat arra is, hogy a k rnyez t&jk@pi elemek vegetkci s foltokra gyakorolt hatskt
tisztkzzik (de Blois @s mtsai. 2001). Ez ugyanakkor a mintkzatok alakulkskr | szolgkl
informkci val, a hajt er k meg@rtdsghez a meltb@li k rnyezet szerep@nek vizsgklata vihet
k zelebb. Els nek sejtautomata modellekben jelent meg ez a szempont (Turner 1987, Wu
@s mtsai. 1997), majd ejabban n@h&ny t&ji predikci s modellbe is bevezettek valamilyen, a
korkbbi k rnyezetet ler vkltoz t (Augustin @s mtsai. 2001, Carmel @s mtsai. 2001,
Carmel @s Flather 2004).

1.2.1.3. Hierarchikus szemidlet, 19ptdkf ggds

Az egyenselyi paradigma egyik kritikus eleme a I0ptdkf gg@st I, a I0ptdkek
egym#sba-£gyazottskgkt | val eltekint@s volt. Holott az individualisztikus @s organizmus-
szemldlet k z tti ellentmondisok feloldkskra @ppen a k | nb z hierarchia-szintek
egy ttes vizsgklata adhat lehet s@get (Shipley @s Keddy 1987, Fekete 1992, Virkgh 2000).
A hierarchia-elmf@let alapvet £ll tisa, hogy a biol giai rendszerek hierarchikus
feldp t@s ek: a vizsghl dis f kusziban 10v 0l 1@nyek elemekb | @p Inek fel, amelyek
tovAbbi elemekre bonthat k, de maguk is elemei a k vetkez szervez d@si szintnek (Allen
@s Starr 1982, O'Neill @s mtsai. 1989, Allen @s Hoekstra 1992, Wu @s Loucks 1995).
Nemcsak a szervez d@si szintek (populkci , k z ss@g), hanem a t@r @s id 1@ptdk szerint is
hierarchikusak a biol giai rendszerek. Ennek egyik k vetkezm@nye a 10ptdkf ggds, azaz,
hogy azonos k@rd@sre kapott vAlaszunk f gg a vizsgkl dis 10ptgkat I, mind tdrben, mind
id ben (Greig-Smith 1979, Wiens 1989, Bartha 2001). A hierarchia-elm@let szerint a tdr- @s
id dimenzi beli viselkedds sszef gg: a magasabb hierarchiaszinten, durvibb tdrl@ptdkben
foly folyamatok lassabban haladnak, mint a finomabb 1@ptdk tArsaik (Allen 1987, O'Neill
@s mtsai. 1989). Ebb | kiindulva, a folyamatok sebess@ge alapj&n £llap that k meg a
hierarchiaszintek. K@rd@s ugyanakkor, hogy jogos-e az id dimenzi beli felbont&st ennyire
Kit ntetni, ha m#kr egyszer a I@ptokf gg@st felvillaljuk. T@ny mindenesetre, hogy a
vizsgklatok tdr- @s id I0ptdke sz ks@gszer en sszef gg. Finomabb t@rbeli vAltozEsok

vizsgklata sz ks@gszer en finomabb id beli felbontkst ig@nyel, m g magasabb
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hierarchiaszinten v@gbemen (pl. t&ji) folyamatokat sz ks@gszer en hosszabb id tEvon kell
vizsgklni (Wiens 1989). Ezzel el is jutottunk a 1@ptdk egy pontosabb @rtelmez@sdhez, amely
a thj kol gia kibontakozkskval nyert teret az kol gikban, hab#r a tdrk@p@szet mér rgg ta
hasznklta. A I0ptdknek ugyanis kot sszetev je van, a felbontks (grain) @s a kiterjed@s
(extent; Turner @s Gardner 1994), ez ut bbir | az kol gikban hajlamosak vagyunk
megfeledkezni @s finomI@ptdk k@nt egyszer en a finom felbontAse vizsgklatot emlegetni.

A hierarchia-elm@let mksik fontos t@tele, hogy a mintkzatok @s folyamatok egym#Asba
kgyazottak. A durvkbb Iptdk jelensdgek k@nyszerekk@nt jelentkeznek az als bb
hierarchia-szinten, m g az alacsonyabb hierarchiaszinten foly t rtdndsek adnak
mechanisztikus magyarkzatot a c@lszinten megfigyelt jelens@gekre (O'Neill #s mtsai. 1989,
Wu @s Loucks 1995, Virkgh 2000). “gy a vizsgklatban szerepl folyamat a k@t szomsz@dos
hierarchia-szint bevonkskval @rthet meg igaz&n.

A jelen dolgozat eset@ben ez ®gy jelenik meg, hogy az els esettanulm&nyban le rt
foltmozaik-szint ~ vkltozAsok meg@rtdsdhez egyr@szt egy finom t@rbeli felbontfse
vegetkci s AtalakulAst vizsgkl, mAsr@szt a misodik tanulm&nyban a magasabb hierarchia-
szintek (durvkbb id 18ptdk - t rt@net, tdrbeli kontextus - szomsz@dskg, dlettelen k rnyezet;
sensu O'Neill 1986) fel | jelentkez k@nyszerek szerepft vizsgklja. A negyedik,
modellez@sen alapul esetanulminy a finomabb-Igtpdk terjed@si mechamizmusokb |

igyekszik fel@p teni a megfigyelt dinamikét.
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1.2.2. A vegetaciddinamika vizsgélatanak a dolgozathoz kapcsol6d6 médszertana

1.2.2.1 Fajcserevizsgklatok

A vegetkci dinamika kutatfsknak kritikus pontja a megfelel id tkvlat @s adats r s@g
biztos tksa. Az egyedi kutatksok jellemz hossza legfeljebb a finomIdptdk dinamika
meg@rtdsghez elegend . Durvibb Idptdkben val vizsgkl dishoz mér olyan adatgy jtdsi
s@mik sz ks@gesek, amelyek telnyelnak egyedi pAlykzatokon, s t gyakran egyedi kutat k
akt v peri duskn (v . el z fejezet). Ez az egyik oka, hogy a finoml@ptdk dinamikkr |
sokkal t bb adatalape ismeret nk van, mg a hosszabb tEve dinamikai k@rd@sek
megvAlaszolAskhoz mAr mindenk@pp modellekre is sz ks@g nk van.

A finomldptdk vegetkci dinamika egyik legjobban feltkrt ter lete az Allom&nyokban
gvr | @vre megfigyelhet  fajcserefolyamatok szabklyosskgai. Ennek sorkn a
n v@nyegyedek m@retdnek megfelel felbontksban k vetik a helyek bet It tts@g@t, a fajok
megteleped@sft s elt n@spt. Van der Maarel @s munkatkrsai nevdvel fdmjelezhet az az
irknyzat, amely ezzel a m dszerrel dolgozva felismerte, hogy a lktsz lag egyenselyban
I0v , legalAbbis hossze tEvon stabil faj sszetftel , gyepekben is folyamatos a dinamika,
lokElis kihalksok @s megtelepeddsek sora t rt@nik az egyedek Idpt@kdben, ami aztin az
Allomény I0ptdkdben a lktsz lagos £lland skgot biztos tja (van der Maarel @s Sykes 1993,
Herben @s mtsai. 1993 @s 1997, Morgan 1998, Palmer @s Rusch 2001, Otsus @s Zobel 2002,
Texeira @s Altesor 2009). Id k zben Atmenetek szabklyosskgainak megismer@s@re is
elkezdtdk alkalmazni a megk zel tdst (Chytry @s mtsai. 2001, Heidinga @s Wilson 2002),
amivel az irkny tott dinamika megval sulkskr | is informkci kat tudtak szerezni.

A durvkbb 10tdk t rt@n@sek le rksknkl az Atmeneti gyakoriskgok szEm tksa @s azok
métrixba rendez@se terjedt el (Gibson @s mtsai. 1983, Scanlan @s Archer 1991, HorvAth @s
Csontos 1992). Ezzel vegetkci t pusok egym#isba alakulksknak val sz n s@geit tudtik

sszehasonl tani. Hab&r mér ebb | is szEmos hasznos k vetkeztetdst lehetett levonni, az
Etmeneti mEtrixok alkalmazksa m#Ar szorosan k t dik a Markov modellekhez, amelyek

bizonyos j slksokra is lehet s@get adnak.
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1.2.2.2 A vegetkci dinamika vizsgklata modellez@ssel

A modellek rendk v | sokr@t en segtik a vegetkci dinamika jobb meg@rtdsgt.
Egyr@szt, az elm@leti alape modellekkel k zel thetj k a megfigyelt dinamik&t @s a modell
bevklksa alapjin k vetkeztethet nk a dinamika okaira, szab&lyosskgaira (pl. Horn 1976,
Th rhallsd ttir 1990, Carmel @s mtsai. 2001). MAsr@szt, a terepi mintav@tel anyagi @s
fizikai korlktai miatt a vegetkci dinamika egyes elemeit nem tudjuk r gz teni. A modellek
abban tEmogatjkk a kutat t, hogy az esetleg m#r korAbban felismert sszef gg@sekre
tEmaszkodva kip tolja ezeket a hiZnyokat, vagy legal£bbis lehet s@geket mutasson fel erre
(pl. Park @s Chon 2007). V@g |, a modellek adjkk az egyetlen lehet s@get arra, hogy a
J v ben vékrhat vAltozisokr | mondjunk valamit (pl. Thullier @s mtsai. 2008, Engler @s
mtsai. 2009).

A dolgozatban els sorban a durva-1@ptdk folyamatok modellez@s@r | lesz sz , ez@rt
az alkbbi Attekint@s p@ld&i d nt en ehhez a I@pt@khez kapcsol dnak. A tkrgyalks a f
dimenzi k kezel@se szerint t rt@nik: id beli, de a t@rbeli viszonyokat elhagyagol
modellekkel kezdem: a Markov IEncokkal, majd kitgrek a tdrben explicit, de id ben
statikus modellekre, v@g | a dolgozat utols fejezet@ben szerepl a vEltozatosskgot t@rben

@sid benis tkrgyal m dszerekr | rok.

1.2.2.2.1 T@rben implicit megk zel tds: Markov modellek

A Markov modellek vegetkci s alkalmazksa (Horn 1976, Legg 1980) szorosan
k t dik az egyenselyi paradigm#hoz. Mind feltdtelrendszere, mind predikci s lehet s@gei
annak keretdben fogadhat k el leginkkbb (Horn 1976, Lippe @s mtsai 1985), de
hipot@zisgenerklisra, @s adatsz k@ben, extrapolfci ra nemegyenselyi rendszerekng@l is
hasznos lehet (Th rhallsd ttir 1990, Horvith @s Csontos 1992). kol giai alkalmazAsban
jellemz en homog@n, els rend (Usher 1981), ritkEn inhomog@n, vagy t bbedrend
Markov l£ncok fordulnak el (Li 1995, Anand @s Orl ci 1997). A homogenitks akkor
teljes 1, ha az Atmeneti val sz n s@gek viltozatlanok a dinamika el rehaladtival, azaz az
ktmeneti szabklyszer s@gek Alland ak. Els rend Markov l&ncr | pedig akkor besz@l nk,
ha birmely £tmenet az egyik £llapotb | a mésikba f ggetlen a megel z Ellapotokt I,
eset nkben a vizsgklt vegetkci el t ri@netdt 1. A homogdn, els rend Markov-l&ncok
bizonyos kritdriumok teljes I@se esetdn (regulkris Markov l&nc; b vebben: R zsa 1976)
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egy hatkreloszlkshoz tartanak, ami egy egyenselyi £llapotnak feleltethet meg (R zsa
1976, Fekete 1985). Az egyenselyi paradigma keretdben a kutatks jellemz en a
hat£reloszlks, vagyis a v@gpont megismer@s@re irknyult, ezzel szemben a nemegyenselyi
paradigma szAm#kra a dinamika egydb aspektusai fontosabbak. Emellett a felt@telek is
tEmadhat k: mind a homogenitks, mind az els rend s@g ritkkn teljes I, ha megval sult
ktmenetek sorkt vizsgkljuk (Gibson @s mtsai. 1983, Lippe @s mtsai. 1985, Childress @s
mtsai. 1998), emiatt, @s a modell egyenselyi jellege miatt szEmos b rklat Orte a Markov-
I£ncok alkalmaz it (van Hulst 1979, Facelli @s Pickett 1990).
A kritikEkra vElaszul az ut bbi id ben a Markov modelleknek t bbf@le kiterjesztdse
sz letett. Anand @s Heil (2000) t bb Ifptdkben vizsgkl dott, méisok inkkbb
sszehasonl tesokra helyezt@k a hangselyt (Hobbs s Legg 1983, Callaway @s Davis 1993),
vagy k zeli id pontra t rtdn predikci hoz kevesebbszer ismgteltdk az Atmenetet
reprezentkl szorzkst, mindezt arra alapozva, hogy az Atmeneti mktrixok predikt v ereje
ann&l nagyobb ming@l k zelebbi £tmenetekre vonatkoznak (Lippe @s mtsai. 1985, Calder @s
mtsai. 1992). Orl ci @s munkat&rsai (Anand @s Orl ci 1997, Orl ci 2001) a kkoszelm@letet
is integrkltitk Markov LEncokba. Ezek a t rekv@sek ugyanakkor nem oldottik meg azt a
probldm#kt, hogy ugyan az Atmeneti val szn s@geket t@rben lokalizklt adatokb I
szArmaztatjuk, a Markov l&nc alkalmaz£sa utkn a t@rbeli informkci Idnyeg@ben elveszik.
Ezt a probldmkt az en. t0r-id beli Markov lEncok (Spatio-temporal Markov Chains;
STMC) k sz b lik ki, amelyek tulajdonk@ppen a mér Igtez sejtautomata modellek
®jradrtelmez@sgt jelentik (Baltzer @s mtsai. 1998).
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1.2.2.2.2. T@rbeli modellek id belisgg nglk |

A dinamika v@gpontjEnak modellez@se fel | indul a predikci s vegetkci tdrk@pezds
m dszertana (Predictive Vegetation Mapping, Franklin 1995), amely az el z fejezettel
szemben a teret explicit m don kezeli, £m az id dimenzi t elhanyagolja. Alapfeltdtelez@se
m@lyen az egyenselyi paradigmkban gy kerezik: eszerint a vegetkci s egys@gek (t pusok,
tArsul£sok) t@rbeli eloszlksa az Olettelen k rnyezet mintkzatkt k veti. Ez a feltOtelez@s
rgszben technikai okokra vezethet vissza: a predikci s vegetkci tdrk@pez@s hajnalin a
tAv@rzOkelds j voltkb | komoly informkci halmaz vilt eldrhet v@ az @lettelen k rnyezet
jellemz ir I. Ezek a modellek meglehet sen durva I@pt@kben k@sz ltek, d nt en
term@szetes vagy mdrsgkelt emberi behatks alatt £ll ter letekr I, ami alapot adott a nem
abiotikus, els sorban t rtdneti tdnyez k elhanyagolfskra. s val ban, az elk@sz It
modellek lok&lisan j | hasznklhat nak @s sikeresnek bizonyultak (Fischer 1990, Franklin
1995, Ostendorf @s Reynolds 1998, Zimmermann @s Kienast 1999, Vogiatzakis @s Griffiths
2006).

A modell matematikai héttere tekintetdben nagy vkltozatosstg alakult ki. Korkbban
sz@les k rben, ma kev@sb@ alkalmazott technikZk (1) a Bayes tdtelen alapul predikci @s
az (2) ordinkci n alapul megk zel tdsek. Jelenleg a k@t leggyakrabban hasznklt
m dszercsal£d tal£n (3) a fa alape m dszerek @s az £ltal&nos linekris modellek (GLM; 4)-
b I kialakult m dszerek. Ezek mellett I0tezik meg n@hAny sz kebb k rben alkalmazott
modellt pus is (Guisan @s Zimmermann 2000).

Az sszes m dszerre jellemz , hogy kiindulksk@nt a lehets@ges hittdrviltoz k nagy
halmaza @s egy tanul ter leten megfigyelt mintkzat k z tt keres sszef gg@seket.
K | nbsfgek a statisztikai feltdtelekben, a vAltoz k k z tti k | nbs@gtdtel jelleg@ben
(VEltoz szelekci , ill. fontosskgi sorrend) @s fokEban, valamint az elemz@s f cfljkban -
vEltoz k Ort@keldse avagy predikci - ad dnak.

(1) A Bayes m dszer el sz r megkllap tja a modellezett jelens@g feltdteles
val sz n s@gdt a magyarkzand VEAltoz k k | nb z szintjei mellett, majd ezeknek Bayes
tgtel alapjen t rtdn kombinkci jkval £ll tja el a predik&lt val sz n s@geket (Aspinall
1992). Nem t rekszik a vkltoz k k z tti vklogatksra @s csak nominklis sk&lEn @rtelmezett
vEltoz kat tud kezelni, ez@rt hasznklata el tt a folyamatos v&ltoz kat is kategoriz&lni kell.
F cOlja a predikci . El nye, hogy nem @rz0keny az adatokban esetleg megl@v
autokorrelkci ra, mert a predikci s folyamat sorkn sehol nem tEmaszkodik szignifikancia-
hatfrokra.
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(2) Az ordinkci s technikkk k z | legink£bb a kanonikus korreszpondencia-elemz@s
(CCA) alkalmas predikci alapjkul szolgkl  sszef gg@sek megkllap tkskra (pl. Gottfried
@s mtsai. 1998, Guisan @s mtsai. 1999). Alkalmazksknak els dleges c@lja ugyanakkor a
hittdrviltoz k @s a vegetkci s egys@gek k z tti sszef gg@sek feltkrksa (pl. Dirnbock @s
mtsai. 2003). HAtrknya, hogy alapvet en nem predikci s, hanem adatfeltir m dszer,
ugyanakkor el nye, hogy nem ig@nyli a mintav@teli pontok f ggetlens@g@t.

(3) A fa alape modellek els dleges cflja a vkltoz k magyarkz erejdnek felm@r@se
volt (Moore @s mtsai. 1991), a legut bbi fejleszt@seknek k sz nhet en mkr alkalmazhat
predikci ra is (Prasad @s mtsai. 2006). Az elemz@s kimenetele egy klasszifikkci s vagy
regresszi s fa, az hogy melyik az att | f gg, hogy a f gg VAltoz nominklis vagy
folytonos skElAn @rtelmezett, lehet a kett kombinkci ja is. A f&k ®gy j nnek Iftre, hogy a
program el sz r megkeresi azt a viltoz t @s k sz b@rtdket/kateg rikt, amely alapj&n k@t
rgszre osztva az adathalmazt a legnagyobb variancia-cs kken@s tapasztalhat , majd ezt
ism@tli mindk@dt £gon, am g el nem fogynak a vAltoz k vagy mr nem magyarkzhat tovibb
az adatokban rejl variancia. Minden megfigyel@s hozzkrendelhet valamely v@gkghoz @s
minden v@gkghoz egy sajit szabklysor tartozik. A fa alape modelleket, ak#rcsak a
k vetkez modellcsalkd tagjait szertekgaz an tovkbbfejlesztettdk az ut bbi id ben, @s
szkmos olyan tulajdonskggal lAttEk el azokat, amik telmutatnak ezen a r vid Ettekint@sen
(pl. Cutler @s mtsai. 2007, De’ath 2007, Elith @s mtsai. 2008).

Mivel a dolgozatban £ltal£nos tott linekris modelleket (4; GLM) alkalmaztam, ezek
ismertetds@vel r@szletesebben foglalkozom. Az £ltalknos tott linefris modellek el djei az
Kltalnos linekris modellek. Ezek a linekris regresszi kiterjeszt@sei, fel rhat k az alkbbi
m don:

y=a+bx;+cx, +dxsz +...
ahol y a magyarkzand VAItoz , X1, X, X3 Sth. a magyarkz VvEltoz k, az abc els bet ivel
pedig az egy tthat kat jel ltem. Egy ilyen egyszer modellndl ugyanakkor rifsi
megk t@s, hogy linefris kapcsolatot feltdtelez a magyarkz @s magyarkzand Vkltoz k
k z tt. Ezt ®gy k sz b Itgk ki az Altal£nos tott linefris modellekn@l, hogy a f ggv@ny kdt
oldala k z@ egy kapcsolati (link) f ggv@nyt iktattak, amely a magyarkzand Vkltoz k
linefris kombinkci j&t valamilyen mé&s jelleg  sszef gg@ss@ alak tja (McCullagh @s
Nelder 1989). Ennek legelterjedtebb vkltozata, amikor a magyarkzand VEltoz binris
(jelenl@t/hikny), a kapcsolati f ggv@ny pedig a logit f ggv@ny. Ilyenkor a GLM keret@ben
val jkban logisztikus regresszi t v@gz nk, ak#rcsak a jelen dolgozatban megjelen

alkalmazisban. Az egyenlet k@t oldala k z tt azonban megengedhet nk enngdl
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bonyolultabb sszef gg@st is. Erre alkalmasak az Altal£nos tott addit v modellek (GAM;
Yee @s Mitchell 1991). Ezek hktrEnya ugyanakkor, hogy az sszef gg@sek kol giai
@rtelmezhet s@ge cs kken bonyolultskguk n veked@s@vel.

A statisztikai m dszer seg tsdg@vel tehkt el £l egy modell, amely egy ismeretlen
vegetkci je ter leten k@pes megj solni a szimunkra @rdekes vegetkci t pus el fordulksi
val sz n s@gdt. Ahhoz, hogy a predikci | skgkt tesztelni (a modelt valid&ini) tudjuk,
sz ks@g van egy olyan ter letre, amit nem hasznkltunk fel a predikci hoz, de ismert, hogy
milyen n v@nyzet bor tja. Az egyik megoldks, hogy az adatok egy r@szgt f@lretessz k erre a
cflra, a mésik, ami kevesebb adat, vagy probl@mé#s adatszerkezet eset@n is megold&st
jelent: hogy t bbsz r felkll tjuk a statisztikai sszef gg@seket, mindig az adatok bizonyos
h&nyadkra, EltalZban 9/10-@re @s a maraddkon tesztelj k. Ez ut bbit nevezi az angol
szaknyelv cross-validation-nek. AkArmelyiket vklasztjuk is, valamilyen m don fel kell
m@rni, hogy mekkora hibkt v@tett nk. BEr erre is t bb lehet s@g van, a kdt legelterjedtebb
m dszer a Kappa m@rtdk @s a ROC (Receiver Operating Characteristic) g rbgk, illetve az
ut bbiakb | szErmaztatott AUC (area under the curve g rbe alatti ter let) statisztika. A
probl@ma j val £ltalznosabb, mint a predikt v vegetkci s modellez@s tdmak re. K | nb z
becsl k hat@konyskgknak sszevet@s@re sz lettek ezek a m dszerek, az ut bbit p@ldiul a
radiol gikb | vette £&tat bbi tudominykg (Hanley @s McNeil 1982).

A Cohen-ffle kappa-statisztika figyelembe veszi a v@letlenb | ad d egyez@seket is,
ami p@ldiul egy szkzal@kos egyez@si mutat ban nem szerepelne (Cohen 1960).

=(Pr(a)-Pr(e))/1-Pr(e),

ahol Pr(a) az egyez@s megfigyelt relatv gyakoriskga, Pr(e) a v@letlen egyez@s
val sz n s@ge. Teljes egyez@s esetdn Pr(a)=1, Pr(e)=0, gy =1. Ehhez a val sz n s@gi
tork@peket binariz&Ini kell, azaz vklasztani kell egy val szn s@gi szintet, ami felett
bet It ttnek, ami alatt pedig resnek vessz k az adott ter letet (cellkt). A val sz n s@gi
szintet Eltaltban ®gy Allap tjgik meg, hogy az sszes lehets@ges szinten elvigjkk a
val sz n s@gi eloszlAst @s azt a szintet vAlasztjkk, ahol a legnagyobb a kappa (maximized
kappa avagy best kappa, Engler @s mtsai. 2004).

A ROC g rbfk adnak arra lehet s@get, hogy a val sz n s@gi szintek binarizlAsa
ndlk | min sthess k a becs It tdrkdpet (Swets 1988). A ROC g rbe a helyes predik#lt
jelenl@tek arknykt (true positive fraction) jelen ti meg az 1-(hibksan becs It jelenl@tek; false
positive fraction) f ggv@ny@ben (1. Abra). Mindl k zelebb halad a g rbe a (0,0)-(0,1)-(1,1)
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g rbghez annkl pontosabb a becsl@s, hiszen kis hibAs jelenl@tbecsl@s Arkn sok helyes
jelenl@tbecsl@st ad a modell. A (0,0)-(1,1) egyenesnek megfelel g rbe egyendrtdk a
random esetben kaphat becslf@s j skghval. A g rb@ket jellemz en a g rbe alatti ter let
(AUC) nagyskga alapjAn hasonl tjkk ssze.

BErmelyik statisztikai megk zel tdst is alkalmazzuk, EltalEnosskgban az  sszes
nemegyenselyi probldma terheli a m dszertant, amennyiben csak a k rnyezeti
h&ttdrviltoz kra hagyatkozunk. Mindenekel tt a t@rbeli kapcsolatok figyelembe v@tel@nek
igdnye jelent meg a predickci s modellekben, els sorban a t@rbeli autokorrelfci kezel@se
kapcskn (Miller @s Franklin 2002, Dormann @s mtsai. 2007, Miller @s mtsai. 2007).
Ugyanakkor sz lettek olyan modellek is, amelyek az id beli kontextusf gg@st, azaz a
meltbeli £llapotok hat£skt is figyelembe vettdk (Augustin @s mtsai. 2001, Carmel @s mtsai.
2001, Carmel @s Flather 2004). A dolgozat mksodik esettanulm&nya ebbe az irknyba mutat
tovAbbldpgst.
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—a— redlis
—— tOkéletes

random

Helyes predikEklt jelenl@tek arknya (TPF)

001020304050607080,9 1
1-hibksan becs It jelenlftek arknya (1-FPF)

1. dbra. A ROC gorbe lefutasa ket demonstrativ és egy realis esetben: ,,tokeletes” — a
becsult valdszin ségek tokéletesen illeszkednek a megfigyeltre, ,,random” — random
el allitott becslés esetén tapasztalt 6sszefligges, ,,realis” — egy lehetséges, a gyakorlatban
el fordulé becslés ROC gorbéje. TPF=helyes predikalt jelenlétek aranya, FPF=hibasan
becsdlt jelenlétek aranya.
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1.2.2.2.3. T@rben explicit, id beli viltoz£sokat szimulkl modellek

A vegetkci dinamika t@rben explicit modellez@s@re a sejtautomata modell az egyik
legelterjedtebb megoldks (Hogeweg 1988, Baltzer @s mtsai. 1998, Park @s Chon 2007). A
sejtautomata modellek el nye, hogy k nnyen Atl£that ak, @s hogy m k d@s k I@p@dsei az
egyes kol giai mechanizmusoknak, p@ldiul beteleped@s j | megfeleltethet ek. A legt bb
egy@b megk zel tds Altalkban meglehet sen sszetett, ami aztin egyediv@ @s egyszeriv{
teszi az azok alapjkn el All modelleket. Az sszetettebb, t@rben folytonos megk zel t@sek
k z | talkn a foltdinamikai modelleket emelhetj k ki (Wu @s Levin 1994, Wu @s Loucks
1995), de ezek eleny@sz k@s bbi alkalmazksa rkmutat a komplex feldp tfs okozta
egyedisdg kre.

A foltdinamikai modellel szemben a sejtautomatfk t@rben @s id ben diszkr@tek, a
teret egymékssal @rintkez cellkk adjkk. A legegyszer bb esetben az id t @vekre osztjkk @s a
k vetkez 0@vi Kllapot a cella aktuklis Allapotinak @s a k rnyez cellkk Ellapotnak
f ggv@nye, de befpthet a modellbe magasabbrend id beli f ggds @s tkvolabbi
szomsz@dskg-hatks is. Elm@leti szimulkci kban rendk v | elterjedt a hasznklatuk
(Hogeweg 1988, Silvertown @s mtsai. 1992, Oborny 1994, Gassmann @s mtsai. 2000,
Oborny @s mtsai. 2005, Colasanti @s mtsai. 2007), mert a szimul&ci eredm@nye kol giali,
illetve egy-fajos modellekn@l populkci biol giai, szempontb | j I @rtelmezhet .
Ugyanakkor val s folyamatok k vet@se vagy rekonstrukci ja a sejtautomatkkkal neh@z. A
f probldma az Atmeneti szabklyok meghatfrozAsa, amelyeket el zetesen kell megadni. Itt
eddig a k vetkez vklasztkssal szembes It a kutat : (1) el zetes f ggetlen terepi vagy
k s@rletes tudks alapjAn megbecsli az Atmeneti val sz n s@geket, azaz azt, hogy feltdve a
lehets@ges szomsz@dskgi konfigurkci kat milyen lesz a k zponti cella £llapota (pl.
Silvertown @s mtsai. 1992, Dieckmann @s mtsai. 1997, Perry @s Enright 2007), (2) elm@leti
alapon meghat#rozza az A&tmeneti val sz n s@geket (mint Turner 1988, Gassmann @s mtsai.
2000, Feagin @s mtsai. 2005, Colasanti @s mtsai. 2007), vagy (3) az Atmeneti
val sz n s@geket az adatokban megfigyelt relat v gyakoriskgokkal becsli (ha van t bb,
id ben egymAst k vet megfigyel@se). Val s terepi folyamatok modellez@sekor ritk&n £ll
rendelkez@sre olyan foke el zetes szakmai tudAs, amib | biztonskggal becs lhet k az
Etmenetek, az elm@leti megfontolksok AltalZban jelent s egyszer s t@st alkalmaznak, a
harmadik megoldkshoz pedig olyan adatmennyis@g @s olyan sajktos megfigyel@ssorozat
kell, ahol az sszes lehets@ges Atmenet megval sul, rkadksul minden elk@pzelhet

szomsz@dskgi konfigurkci ban, amire szinte nincs es@ly, nem is talkltam ilyenre p@ldAt.
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REadEsul ez nem csak az@rt van gy, mert kev@s adat £ll rendelkez@sre, hanem az@rt is, mert
a szomsz@dskgi konfigurkci k egy r@sze akkr tiltott is lehet a term@szetben. A val s
dinamika sejtautomata seg ts@g@vel val modellez@s@nek tehkt legnagyobb probldmékja az
Atmeneti szabklyok megadfsa. HabAr az egyszer sejtautomatfkhoz k@pest szEmos
bonyolultabb szimulkci s modell sz letett t bb modullal @s komplex kapcsolatokkal (pl.
Perry @s Enright 2007), az Atmeneti szabZlyok megadAsknak sz ks@gess@dgdt ezek is
meg r k Itdk.

Az Etmeneti szabklyok, st Altaltban a vegetkci dinamikai modellek
parametriz£l£sanak probl@mékjkn a mesters@ges ntanul modellek hasznklatkval pr bEltak
fel lkerekedni. Az ntanul modellek az adatok alapj&n k vetkeztetik ki a param@tereket,
gy nem ig@nyelnek szubjekt v d ntdseket. Ak z s alapelv egy folyamatos optimalizci n
alapul, ahol a kezdetben v@letlenszer en megadott param@tereket egy m dos tja a program,
hogy azok a val shoz egyre hasonl bb mint£zatot eredm@nyezzenek (Park @s Chon 2007).
Az ntanul modellek k z | a mestersdges neurklis hil zatokat hasznkltkk fel eddig
vegetkci -predikci ra (Tan @s Smeins 1996). Ezek hktrknya ugyanakkor, hogy az
eredm@dnyek m g tt All  sszef gg@sekr | semmit nem Arulnak el. Tulajdonk@ppen a
dolgozat utols r@sz@ben bevezetett modell is az ntanul modellek egy forméjknak
tekinthet , ugyanakkor azkltal, hogy sejtautomata alapokra helyezt k a megtanult
param@terek @rtdkes informkci kat hordoznak, @s kol giai szempontb | interpretflhat k.
A Markov LEnc Monte Carlo alape m dszerr | a negyedik r@sz m dszertani le rkskban
sz lok b vebben, kol giai alkalmazksa, mint m dszertani ] tks a dolgozat eredm@nyei
k z@ tartozik.
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.2.C LKIT Z S

Doktori @rtekez@semben cflul t ztem ki, hogy egy arch v adatokkal j | alftEmasztott
esetben t bb t0r- @s id Idptdkben, illetve t bb szempontb | elemezzem a legeltet@s
felhagykskt k vet en bek vetkezett vegetkci s vEltozksokat @s felder tsem az ezek
hitter@ben £l folyamatokat.

A c@l el@rdsphez mindenekel tt a megfigyelt vegetkci s Atalakul£sok le rkskra
t rekedtem. Majd megk s@reltem felismerni az ezekben rejl szablyosskgokat, amelyekre
alapozva egy er sen egyszer st modellel pr biltam Kk zelteni a vérhat
vegetkci dinamik#t.

M£Esodik [0p@skdnt azt vizsgkltam, hogy milyen tdnyez k Allhattak a megfigyelt
vegetkci s Atalakulsok hktterdben. Els sorban az Olettelen k rnyezet, valamint a kor£bbi
vegetkci s £llapot egym#Ashoz viszony tott magyarkz erej@t hasonl tottam ssze. Emellett
arra is Vvklaszt kerestem, hogy a korkbbi Allapot jellemz i k z | vajon a k zvetlen
megel z n v@nyzet tpusa, vagy a korkbbi t@rbeli konfigurfci hatksa nagyobb-e a
legeltetds felhagyksa utkni vegetkci s £talakulksokra.

Minthogy eg@sz K z@p-Eur pkban meghatkroz jelensdg az egyik Eltalam is
megfigyelt vegetkci s Etalakulks, a Calamagrostis epigeios emberi kezel@sek felhagykskt
k vet terjed@se, ennek k | n fejezetet szenteltem. FinomI@ptgk fajcser@k vizsgklatkval
arra kerestem vklaszt, hogy vajon milyen folyamat okozza a fajgazdag term@szetk zeli
lejt sztyepp Etalakulfskt ebbe a fajszegdny t pusba. TovAbbE, hogy az ®jonnan megjelen
dominkns faj jelenldtdnek mely jellemz je (bor tksa, hajtEsainak s r s@ge, a jelenldt
id tartama, az avarprodukci ) magyarfzza a leginkkbb ezt a jelens@get.

V0@g | r@szt vettem egy m dszertani ej ths kifejlesztds@ben, amely lehet v@ teszi a
vegetkci dinamika mechanisztikus alapon val rekonstrukci j&t. Habir a dolgozatban
szerepl sszes esettanulminyhoz kapcsol d  publikfci  thrsszerz s, az utols
esettanulminy az, ahol a matematikai hktteret ad kolldga k zrem k ddse @s sajkt
biol gusi hozzkjkrulksom egyformén fontos volt. Emiatt nem tekinthetem magam az ehhez
kapcsol d r@szek f alkot jEnak, gy a megfelel sz vegett bbes szkmban rom.Ek z s
munkZban egy olyan m dszer kidolgoziskt t zt k ki c@lul, amely megadja a megl@v
adatokhoz legink&bb illeszked  Atmeneti szabklyokat @s el Ell tja azon @vek
vegetkci t@rkdpeit, amelyekb | nem £l rendelkez@s nkre adat.
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1.3. K RD SEK

Afenti cflkit z@seknek megfelel enak vetkez f k@rd@sekre kerestem a v£laszt a

dolgozatomban.

1. Milyen vegetkci s Atalakulksok t rtdntek a mintater leten a legeltetds felhagyAskt
k vet en? Milyen szabklyosskgok figyelhet k meg ezekben @s milyen tovibbi
irknyokat lehet ezek alapj#n felvkzolni?

2. Mennyire meghatkroz az Olettelen k rnyezeti h£ttdr, illetve a korkbbi vegetkci s Allapot
abban, hogy egyes AtalakulEsok hol mennek v@gbe? A korkbbi vegetkci s Allapoton
bel | mekkora szerepe van az egykori szomsz@dskgi viszonyoknak?

3. Hogyan val sul meg finom Idptdkben a Festucas vegetkci t pus Calamagrostisos
vegetkci t pusba val Ktalakulksa? A Calamagrostis epigeios jelenl@tdnek mely
jellemz je (bor tks, hajtksszEm, kor, avarprodukci ) okozza a felt n fajveszt@st?
Milyen t@rl@pt@kben hat az &j dominéns faj e jellemz je?

4. Hogyan modellezhetj k min@l realisztikusabban @s min@l kevesebb szubjekt v d nt@sen
alapul an a vegetkci dinamikkt, ha csak nghkny pillanatfelvdtel £l
rendelkez@s nkre? Milyen k ztes E£llapotokon kereszt | val sulhatnak meg a

megfigyelt viltozAsok?

Az kEltalknosan felvetett k@rd@sek pontos tkskra @s r@szletez@sdre az egyes
r@szprobl@mEknkl tdrek Ki.
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II. MINTATERULET ES ADATGY JTES

I1.1. AMINTATER LET
I1.1.1. A terllet jellemzése

Minthogy a vegetkci s Atalakulfsok alapos megismer@sghez hosszabb id tkv, de
legalkbbis alkalmas referencikk sz ks@gesek, olyan mintater letet vElasztottam, ahol
mindezek rendelkez@sre £lltak. Emellett a kivElasztott gyepter letr | @ppen a legut bbi
thjhasznklat-vEltEst k vet en indult meg az adatgy jtds. Ez a helyzet ideflis kereteket
teremtett a tEjhasznklat-vEItest k vet vegetkci s Etalakul£sok tanulminyoziskhoz.

Az eml tett gyepter let a B kk hegys@g IAbAnkl, Tard k zs@g hatkrkban, a Szekr@ny-
v Igyben helyezkedik el ( 47 54, K 20 35). A tdrk@pezett ter let vEltozatos
domborzati formkkkal tagolt v 1gy oldalkban tal£lhat , k@t oldalv 1gy ment@n, 150-200 m
rel a tengerszint felett (2. £bra). Az @ghajlat szubkontinent#lis, £tmenetet k@pez az Alf 1d @s
a hegyvidgk @ghajlata k z tt. Az @vi k z@ph m@rsgklet 9 "C, az @vi csapaddkmennyisdg
600 mm. Az alapk zet | sz, a gyep talaja csernozjom barna erd talaj (Virkgh 1991).

A domboldalak eredeti n v@nyzete minden bizonnyal tatfrjuharos-1 szt Igyes (Aceri
tatarici — Quercetum pubescentis-roboris [Z lyomi 1957]) volt (Virkgh @s Fekete 1984,
Z lyomi @s Fekete 1994). A ter leten m&ig megtalklhat a tat£rjuhar, a molyhos, a cser, a
kocsAnyos @s a kocsknytalan t Igy, az egykori erd £llomAnyalkot f&i (Z lyomi 1957). A
ter leten azonban igen hamar kivkgtkk az erd t, mér az els katonai felm@r@s sorkn, 1783-
ban k@sz It tdrkdpen sem jelzik (Anon 1783). Az ta a domboldalakon fajgazdag, az
erd ssztyepp gyepkomponens@nek tekinthet | szgyepek @s irtAsr@tek talklhat k ezek
rgszben a Pulsatillo montanae — Festucetum rupicolae [(Dost&l 1933) So 1964 corr.
Borhidi 1997], r@szben a Stipa stenophylla — Campanula macrostachya [Meusel 1938]
tArsulks k@pvisel inek tekinthet k (Virkgh @s Fekete 1984, Borhidi 2003). An v@nyek latin
neveinek megadfsakor A magyarorszkgi ed@nyes fl ra hatkroz j&t (Simon 2000)
k vettem.
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2. dbra. A mintaterulet elhelyezkedész orszagon belil és kérnyékének domborze
mintatertlet elhelyezkedését korok, illetve kély@knlas és fekete kdrvonal mutatje
térképi koordinatak az Egységes Orszagos Vetll€ERK) felelnek meg.
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