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A diverzitas altalanos értelmezésérol
Tothmerész Béla

Motivacio és célkitiizés

Az anyag elkészitését a diverzitas mérésével kapcsolatos konkrét modszerek és a di-
verzitas jellemzésével osszefiiggd elvont kérdések egyarant motivaltak. Egyrészt fon-
tos motivald tényezd volt Fager (1972) diverzitas mérési javaslata. Véges kozosségek
esetén nyilvanvaloan adddik ez a mérési modszer. Masrészt a diverzitas mérésével
kapcsolatban léteznek igen elvont, absztrakt definicidok, amelyek megértése Iényeges
a modern 6kologia miveléséhez. Ilyen a Patil és Taillie (1979, 1982) altal bevezetett
Iényegileg diverzebb fogalom (,,intrinsically more diverse”). Tovabba a Tothmérész
(1995) altal hangsulyozott diverzitas, és a gyenge majoralason alapulé altalanositott
diverzitds definicié (Tothmérész 1997). Ilyen tovabba a (diverzitasi) rendezések
matematikai targyalasaban kiemelt szerepet jatszo atviteli elv (Marshall and Olkin
1979) is.

A fentiek alapjan a fejezet célja az, hogy segitse megérteni a diverzitasnak azt
az igen kézenfekvd, mégis elvont és mély értelmezését, amely az egyedszam rit-
kabb fajokhoz torténd atcsoportositasan alapul, ami az atviteli elv bioldgiai szem-
pontu atfogalmazasa. Ezaltal megnyissa az utat a gyenge majoralds fogalman
alapulo definicid és az ebbdl adodd még altalanosabb értelmezések felé. Az egyed-
szam (vagy altalanosan: abundancia) ritkabb fajokhoz torténd atcsoportositasa fon-
tos és technikai értelemben is jol hasznalhatd konstrukcid, ami nélkiilozhetetlen a
diverzitasi jelenségek 1ényegének megértéséhez. Absztrakt megfogalmazasa miatt
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nehézséget szokott jelenteni a megértése. Megfeleld biologiai példak segithetik az
absztrakt konstrukcid lényegének megértését.

Véges, diszkrét kozosségek diverzitdasa

A fejezetben szerepld fogalmakkal, konstrukciokkal és a bel6liik szarmaztathato di-
verzitas-fiiggvényekkel tobb publikacio is foglalkozik. Ennek ellenére az anyag
felépitése és a targyalds modja 0. Az aldbbiakban véges kozosségeket vizsgalunk,
diszkrét, leszamlalhato egyedekkel. Ebben az esetben a diverzitas definidlasanak
kézenfekvo motivacidja €s grafikusan is jol szemléltethetd értelmezése van. Azt az
egyszerl és jol kovethetd esetet vizsgaljuk, amikor a k6zosség egyedszama és faj-
szadma is rogzitett és csak az egyedeknek a fajok kozotti megoszlasa valtozik. A di-
verzitasnak két fiiggetlen komponense van: a fajszim és az egyenletesség. Az
egyenletesség azt jelenti hogy az egyedszam mennyire egyenletesen oszlik el a fajok
kozott. Ha az egyedszamot (N) és a fajszamot (S) rogzitjiik, akkor az eredmények
interpretacioja leegyszertisodik, mivel a diverzitas két fliggetlen komponense helyett
csak egy marad. Ebben a specialis, véges konstrukcidban, amikor a fajszam és az
egyedszam is rogzitett, akkor a diverzitas €s az egyenletesség két azonos fogalom.
Azt mondhatjuk, hogy az egyenletesség méri a diverzitast. Ez azonban nem igaz al-
talanosan! Ez az egyszertsito feltétel az agyag targyalasat Iényegesen atlathatobba
teszi, ugyanakkor, nem korlatozza az altalanosithatosagot. Ne feledjiik, a fejezetben
az alabbi specialis helyzet all fenn:

Ha N és S is rogzitett, akkor diverzitas = egyenletesség!
A Kklasszikus diverzitasmérési paradigma

A diverzitas mérésének klasszikus paradigmaja néhany markans alapfeltevésen nyug-
szik. Okologiai szempontbol a legenyhébb megszoritast az jelenti, hogy a kozosségek
¢és a kozosséget alkoto populaciok végtelen nagy egyedszamuiak. Ezt olyan modon is
megfogalmazhatjuk, hogy egyetlen egyed kivalasztasa nem befolyasolja a
kozosségen beliil a fajok egymashoz viszonyitott aranyat.

Teljes térbeli randomitds

Jéval szigoribb megszoritast jelent a teljes térbeli randomitas feltételezése. Ez két
tovabbi feltételre bonthato. Egyrészt az egyedek teljesen random modon fordulnak
el6. Masrészt egy egyed megjelenése az adott helyen semmilyen mdodon sem be-
folyasolja a tobbi egyed el6fordulasat.

A teljes térbeli randomitas 6kologiai szempontbdl igen sulyos megszoritas.
Nagy léptékben teljesen irrelevans. Mikroléptékben a feltevés elfogadhaté. Eppen
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ennek a nyilvanvald problémanak a feloldasa 6szténozte az 6kologusokat arra, hogy
bevezessék a beta-diverzitas és a mozaikossag fogalmat, tovabba a gamma-di-
verzitast és egyéb hasonld fogalmakat. Azaz a mikroléptékben viszonylag homogén
allomanyokat, foltokat jellemezhetjiikk alfa-diverzitassal. Ugyanakkor a teljes
kozosség altalaban rendkiviill mozaikos, igy tarthatatlan térbeli homogenitast
feltételezni. Azonban a lokalisan homogén foltokbdl mar Osszerakhatunk egy
mozaikos, heterogén kozosséget (Toéthmeérész 1998, 2002).

Relativ gyakorisdgi konvencio

Egy tovabbi, altalanosan hasznalt megszoritas a klasszikus diverzitds mérési
paradigma esetén, hogy a diverzitas szamolasa soran hagyomanyosan csak a fajok
relativ gyakorisagait vessziik figyelembe és nem foglalkozunk azzal, hogy ténylege-
sen hany egyedet jegyeztiink fel. Azaz a szamolasok a fajok p; relativ gyakorisagain
alapulnak; i=1,...,ST, ahol ST a kozosség teljes fajszama. Biologiailag ezt uigy is fogal-
mazhatjuk, hogy a szdmolasok soran csak a fajok egymdashoz viszonyitott aranyait
vessziik figyelembe és eltekintiink attdl, hogy ténylegesen milyen mennyiségben vol-
tak jelen (Tothmérész 2002).

A W munkan és a P potencidlon alapulé modell

Egyszerii példa

Valasszunk egy egyszerii esetet, amelyet a tovabbiakban a szamolasokhoz is fel-
hasznalunk. Legyen minddssze 4 fajunk és 12 egyediink a kozosségben. Az 1.A abra
mutatja az egyedszam eloszlasat, amikor a kzosség egyenletessége maximalis. Ek-
kor a legnagyobb a kozosség diverzitasa, mert a fajonkénti egyedszamok azonosak.
Akkor a legkisebb a diverzitas egy 4 fajt és 12 egyedet tartalmazé k6zosség esetén,
amikor a leggyakoribb fajbdl 9 egyed és minden tovabbi fajbdl csak egyetlen egyed
van. A kozosségek egyedszam vektorai az alabbiak:

nA)=@3,3,3,3) és nB)=(,1,1, 1) (D

A W munka bevezetése

Az 1.A é4bra és a 2.A 4bra Osszevetése alapjan nyilvanvaléan adodik, hogyan
szamszerUsithetjiik a két eloszlas kozotti kiilonbséget. Pontosabban azt, hogy
mekkora munkaba keriil a 2.A abran lathatd hisztogramot atalakitani maximalis
egyenletességlivé. Ezt javasolta Iényegében Fager (1972) és a munkaval valé analogia
is tole szarmazik. A P potencialon alapuld értelmezés 1. Készitsiink egy nagyon
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egyszerli modellt! Képzeljiik el, hogy az abran 1év6 gyakorisagi hisztogram épito-
kockakbdl épiil fel olyan modon, ahogyan azt az 1.B abra mutatja. Szamoljuk meg
hogy a 2.B abra altal mutatott esetben hany kockat kell jobbra mozgatni ahhoz, hogy
az 1.B éabra altal mutatott maximalis egyenletességli esethez jussunk. Szamoljuk csak
a jobbra torténé mozgatasok szamat és azt ne vegyiik figyelembe, hogy valdjaban
lefelé is mozognak az épitékockak.

egyedszam (n;) A egyedszam (n;) B
3 3
i 1
b 2B B
fajok rangsora fajok rangsora

1. abra. Maximalis diverzitasu (egyenletességli) 4-fajos k6zosség. A: oszlopdiagram; B:
épitdkocka-diagram.

egyedszam (n;) A egyedszam (n;) B
9 9
_ -(3)
_ ——— ()
6 - 64—
l - (3)
3 - st — @
_ —)
TN TN
fajok rangsora fajok rangsora

2. abra. Minimalis diverzitasu (egyenletességll) kozosség. A: Négy faj és 12 egyedbdl allo
kozosség oszlopdiagramja. B: A kerek zardjelben 1évé szamok a kocka elmozditasainak
szamat mutatjak.
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egyedszam (n;)
!

2 B M4

fajok csokkend egyedszdm szerint

3. abra. A P potencial szemléltetése 4 faj esetén; P = 1+2+3+4.

A 2.B abra mutatja a minimalis egyenletességli esetben azt, hogy a kockakat
hanyszor kell elmozditani, hogy a maximalis egyenletességli esethez jussunk. A
kerek zarojelben 1évo szamok azt jelzik, hogy az adott kockat milyen messzire kell
elmozditani.

A P potencidl bevezetése

Ervelhetiink olyan modon is, hogy a kockak elmozditasa soran munkét végziink;
jeloljik ezt a munkavégzést W-vel. Ugyanakkor mondhatjuk azt is, hogy egy épito-
kocka-hisztogram létrehozasahoz szintén munkara van sziikség; azaz egy adott gya-
korisagi hisztogram esetén beszélhetiink az ,.&pitmény” potencialjardl, P-rél. Egy
hisztogram potencialja pontosan akkora, amekkora munkaval ezt a hisztogramot az
épitdkockakbol felépithetjiikk (3. abra). Két gyakorisagi hisztogram potencialja
kozotti kiilonbség az a munka, ami az atrendezéshez kell. Egy kocka egyetlen hellyel
torténd jobbra mozgatasa, azaz elmozditasa az alapegység, amiben a munkat, illetve
a potencialt mérjik.

Nyilvanvald, hogy a potencidl értéke kicsi az egyenldtlen egyedszam
eloszlasok esetén, mig a maximalis értéket abban az esetben veszi fel, amikor min-
den fajbol azonos szamu egyed van. Minél egyenetlenebb a hisztogram, annal t6bb
munkat kell végezni, hogy maximalis egyenletességlivé transzformaljuk. Azaz a P
potencial Iényegében egyfajta diverzitasi mérceként viselkedik. Minél nagyobb a P
potencial értéke, annal diverzebb a kozosség. Ezzel szemben a W munka éppen
forditott modon valtozik. Minél egyenletesebben oszlanak el az egyedek a fajok
kozott, annal kevesebb munkat kell végezni, hogy elérjik a maximalis egyen-
letességli esetet. Ebbol a szempontbdl a P potencialon alapulo értelmezés haszno-
sabb, mert a diverzitassal analdog mennyiség.
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A P potencial és a W munka szamolasa

Vizsgaljuk el6szor azt az esetet, amikor a k6zosség egyedeinek szama maradék nélkiil
oszthat6 a fajszdmmal. Ha N maradék nélkiil oszthatd S-sel, akkor a maximalis egyen-
letességli eset 1étrehozasanak munkaja, azaz a maximalis egyenletességli egyedszam-
hisztogram potencialja az n egyedszam vektoru kozosség esetén az alabbi modon
szamolhato:

max{P,} = max{P(n)} = (S*—# .

Adott faj- és egyedszam esetén éppen ekkora a legnagyobb lehetséges potencial.

Egy tetszdleges n = (n1,...,n;,...,ns) egyedszam vektoru kozosséget 1étrehozni

S
P, = Y lil-ny M
i=1

nagysagu munka révén lehet. Azaz ekkora az n egyedszam vektort kozosség poten-
cialja. Az [i] jeloli az i fajnak az egyedszam szerinti rangsorban elfoglalt helyét. En-
nek megfeleléen az n vektor nagysag szerint cs6kkend sorrendbe rendezett elemeit

jeloli. A P potencial szamolasara szolgalo (1) 6sszefliggést szemlélteti a 3. abra.

Z[i] iy €8 25 (M esetén nincs kiilonbség a két jelolés altal ered-
= i= /
ményezett szamolas ko6zott. Eppen ezért gyakran a tipografiai szempontbdl egysze-
riibb, de szigoru értelemben nem teljesen korrekt formalizmus hasznalatos. A
3 . . . .

2[,-]:2”[1'1 és Ziznﬁl azonban mar nem azonos eredményre vezet (kivéve az n[j| =

n; esetet).

Ha szamolni szeretnénk azoknak az elmozditasoknak a szamat, amelyekre ah-
hoz van sziikség, hogy egy adott eloszlast maximalis diverzitasuva transzfor-
maljunk, akkor a legegyszertibben tigy jarhatunk el, hogy a maximalis potencialbol
levonjuk az adott k6zosség potencialjat. Igy az elmozditasok szama a két potencial
kiilonbsége:

N-S+1) ..
W, =max{P,}-P, :%—Z[z]-nﬁ] . 2)
i=1
A munka értéke zart formaban is felirhatd az alabbi modon:

Wn:(N—l)'(S—l) . 3)

2
A fentiekhez hasonlé gondolatmenet eredményeként megkaphatjuk, hogy mekkora
munka sziikséges ahhoz, hogy az adott fajszam mellett minimalis diverzitast

kozosséget maximalis diverzitasuva rendezziik at. Egy S fajt tartalmazé kozosség



A diverzitas altalanos értelmezésérdl 103

létrehozasahoz sziikséges minimalis munkabefektetés, azaz a legkisebb egyen-
letességli k6zosség potencialja:

min{P,}=N +@ .

A maximalis diverzitasiva rendezéshez sziikséges munka a maximalis egyen-
letességli eloszlas €s a minimalis egyenletességli eloszlas potenciadlja kozotti
kiilonbség:

_(N-D-(5-1

max{W,} = max{P,} - min{P,} S

Az egyedszam ritkabb fajokhoz torténé atcsoportositasa

A diverzitas novelése

Hogyan valtoztassuk meg a fajok egyedszam viszonyait, ha azt szeretnénk elérni,
hogy a kozosség diverzitasa novekedjen? Tegyiik ezt a lehetd legegyszertibb mddon!
Egyszerre csak két faj legyen érintett. Csak olyan mennyiségben csoportositunk at
egyedszamot, hogy a fajok gyakorisagi rangsoraban ne torténjen valtozas vagy csak
a két érintett faj sorrendje cserélddjon fel.

Az [i] fajtdl a [j] fajhoz atcsoportositott egyedek szamat jeloljik A(7j)-vel. Az
atcsoportositas extremalis esetének tekintjilk, amikor nem csoportositunk at
egyetlen egyedet sem. Az atcsoportositott egyedek szama, azaz A(i,j) nem lehet ne-
gativ mennyiség. Tehat

0<AG, ).

Ha olyan médon kapjuk a B kozosséget az A kozosségbol, hogy A(i,7) = nyi(4)-n[j1(A4)
egyedet csoportositunk at, akkor a B k6zosség diverzitasa ugyanakkora marad, mint
az eredeti A kozosségé, csak annyi valtozik, hogy az 4 kozosség [i] fajanak egyed-
szama a B kozosség [j] fajanak egyedszamaval fog megegyezni. Ez nyilvanvalo,
hiszen

1 11(B) = 1y 1y (A) + [y (A) = ;3 (A)] =y (A).

Azaz pontosan annyi egyedet raktunk 4t [j]-hez, amennyivel tobb az [i] faj egyed-
szama, mint a [f] faj egyedszama. Ilyen elemi 1épések sorozataval a k6zosség egyed-
szam viszonyainak tetszoleges atrendezése megvalosithatd. Az mar nem ennyire
nyilvanvald, hogy a korabban bevezetett elmozditasok szama, azaz a W munkavégzés
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¢s a két kozosség egymasba alakitasa soran végzett A(ij) atcsoportositasok sszege
megegyezik.

Mielétt formalizalnank az eddigiekben elmondottakat, nézziik meg konkrét
példa kapcsan, hogyan torténik az egyedszam ritkabb fajokhoz torténd atcsopor-
tositasa! Jussunk el az

nB)=0,1,1,1)

egyedszam vektorral leirt, 4 fajt és 12 egyedet tartalmazo k6zosségbdl a maximalis
egyenletességli

n(A)=(@3,3,3,3)

kozosséghez az egyedszam ritkabb fajokhoz torténd atcsoportositasa révén. Az egyes
1épések soran az atcsoportositott (eldrevitt) A(7,j) egyedszam mennyiségét a nyilak
folotti szamok jelzik. Tehat

9,1,1,1)—25(5,5,1,1)—>(5,3,3,1)——
—15(5,3,3,2)—>(4,4,2,2)——5(4,3,3,2) ——
—15(3,4,3,2)—5(3,3,4,2)—5(3,3,3,3).

Azaz 2A(ij) = 4+2+1+1+1+1+1+1 = 12. Az egyedszam ritkabb fajokhoz torténé at-
csoportositdsa egy formalis, elméleti konstrukcid és terepadatok esetén aligha
célszerl ezt a szamolasi mddot alkalmazni. Sokkal egyszertiibb a (2) vagy (3) képlet
alapjan szamolni.

A fenti szamolas eredménye megegyezik az elmozditasok szamaval, azaz a W,
munkaval, hiszen (2) szerint szamolva

S
NS gy 126D B
WH_T_i=1[Z].n[i]_T—(1'9+2'1+3'1+4'1)—12.

A szamolas (3) szerint az alabbi mddon alakul

W - (N=9)-(S-1) _ (12-4)(4-1)

=12 .
" 2 2

A megegyezés sziikségszerl, hiszen azért dolgoztuk ki €s épitettiik fel az épitdkocka
modellt, hogy a kissé formalis s ezért elsd latasra szokatlanabb fogalmat, az egyed-
szam ritkabb fajokhoz torténd atcsoportositasat szemléletesen tudjuk illusztralni. A
kovetkezd bekezdésben formalisan is definidljuk, hogy mit jelent az egyedszam rit-
kabb fajokhoz torténd atcsoportositasa.
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Az egyedszam ritkabb fajokhoz torténd atcsoportositasanak formdlis
definicioja

Legyenek 4 és B olyan kozosségek, amelyeknek az egyedszam vektorai n(4) és n(B).
Azt mondjuk, hogy az 4 az egyedszam ritkabb fajokhoz t6rténd atcsoportositasaval a
B-hez vezet, ha 1éteznek olyan i és j pozitiv egészek, hogy ni(4) > nj(A4) = 0 és

. (A) ha k=#i,j,
m(B):=1m;(A)-A®,j), ha k=i,
m(A)+A(,j) ha k=i,

ahol

0= A, j) 2 m( A) - nj(A).

Fager-féele diverzitas: Torténeti kitekintés

A W munka nem diverzitast, hanem annak a ,,hidnyat” méri, azaz éppen forditva val-
tozik, mint a diverzitas. Ezért valamilyen mddon diverzitassa kell alakitani. Fager
(1972) az alabbi, DFST-vel jelolt diverzitast javasolta:

max{W}-W

DFST = .
max{W}-min{W}

Mivel min {W} =0, igy a fenti képletnek csak a torténeti hiiség kedvéért van jelen-
tdsége €s célszerlibb az alabbi formaban felirni:

w
max{W}’

DFST =1-

A diverzitast felirhatjuk a P potencialban kifejezve is:

P

DFST = .
max{P}

A kétféle feliras, a / munkan ¢és a P potencialon alapulo formalizalas, azonos ered-
ményt ad, de a potencidlon alapuld definicié nyilvanvalobban, kozvetleniil értel-
mezhet6. A Fager-féle diverzitas jol lathatéan kotddik az egyedszam ritkabb fajokhoz
torténd atcsoportositdsdhoz. Pontosan igy lehet szemléltetni, mivel éppen az egyed-
szam ritkabb fajokhoz torténd atcsoportositasa révén definialt, a W munka vagy a P
potencial segitségével.

Fager az American Naturalist-ben 1972-ben megjelent cikkében (299. oldal) a
W munkan alapuld valtozatot dolgozta ki. A DFST diverzitas az altala “index of
moves”-nak (elmozditasok szama) nevezett mennyiségen (NM) alapult:
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S S
N (S +1)
NM = E (E_n’).R": ( 5 - E Ri'ni’
i=1 i=1

ahol R; az i fajnak az abundanciak alapjan a rangsorban elfoglalt helye. A leggyako-
ribb faj esetén R1 = 1, a masodik faj esetén Ry =2, stb. Az altalunk hasznalt jel6léseket
alkalmazva R; = [i]. Ha szigortan vessziik a formalizmust, akkor meg kell emliteni,
hogy n; a fenti, Fager-féle képletben n[;}-t jeloli. Az alabbi példaszamolas szerepel a
cikkben illusztracidoként: n = (10, 4, 3,2, 1), N =20, §=5. fgy

_205+1)
2

NM (1-10+2-4+3-3+4-2+5-1)=20 .

Standardizalashoz meghatarozzuk NM maximalis értékét:

_(N-2)(5-1)

max{NM} 5

=30.
Ekkor az aktudlis érték elosztva az adott N és S esetén lehetséges maximalis értékkel:
(30 - 20)/(30-0)=0.333, azaz a standardizalt valtozat, NMST, értéke

30-20 1

NMST = =—=0333 .
30-0 3

Fager-féle diverzitds: Altaldnos eset
Ha N nem oszthatd S-sel maradék nélkiil, akkor az osztas maradékat jeloljik r-rel,
azaz r = N mod S. Ekkor a maximum

N-(S+1) r(S-7)
2 2

max{W,} =

Ha szamolni szeretnénk azoknak az elmozditasoknak a szamat, amire ahhoz van sziik-
ség, hogy egy adott eloszlast maximalis diverzitdsuva transzformaljunk, akkor a
legegyszerlibben ugy jarhatunk el, hogy a maximalis diverzitasu kozosség 1étreho-
zasahoz sziikséges elmozditasok szamabodl levonjuk azokat a mozgatasokat, amelye-
ket mar nem kell elvégezniink, mert a vizsgalt kozosség mar rendelkezik valamilyen
konkrét eloszlassal. igy az elmozditasok szama:

S
max(Wy) ~w, = NG 160§y
i=1

2 2

A DFST Fager-féle diverzitas értéke egy végtelen nagy kiterjedést, térben teljesen
random kozosség esetén az alabbi mddon alakul (Lyons and Hutcheson 1988):

2 &
DFI =—— Y ([i]-Dpy-
S-105
DFI szdmolasa soran csak a fajok relativ gyakorisagi értékeire (p[], i=1,..., ST)
hagyatkozunk a klasszikus diverzitds mérési paradigma konvencioinak megfelelden.
DFI értéke a maximalis egyenletességili esetben éppen 1.
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