Problema echilibrului în ecosistem
Stabilitatea si armonia interioară a biocenozei presupune un echi​libru între diversele sale componente şi procese. După o părere larg răspîndită, stabilitatea ecosistemului este întemeiată pe echilibrarea forţelor antagoniste, pe armonizarea contradicţiilor interioare. Se ştie că forţele antagoniste din ecosistem se ţin reciproc în şah, de exemplu, omizile de lepidoptere miniere şi himenopterele parazitoide, şoarecii şi bufniţele, bacteriile şi protozoarele din sol. De aici ar rezulta o stare constantă de armonie a vieţii în cadrul biocenozei, o armonie a vieţii cu mediul, sau un echilibru biocenotic. Excesul produs de natură, prin creşterea nemăsurată a uneia cTiii forţele biocenotice, este înlăturat prin cooperarea tuturor forţelor biocenotice, instalîndu-se astfel un echilibru biocenotic (M o b i u s, 1877). La nivelul ecosistemului acţionează un mecanism similar, prin mijlocirea căruia se instalează echilibrul ecologic (Thienemann, 1956), pe care unii îl consideră principiul fundamental al structurii ecosistemelor.
S-a remarcat însă (J e r m y, 1957) că noţiunea de echilibru nu este univoc şi acceptabil definită în ecologie. Termenul provine din mecanică7 unde este definit ca o stare ce se atinge atunci cînd două forţe antagoniste, care acţionează asupra aceluiaşi punct, ar putea fi înlocuite cu acelaşi efect, printr-o singură forţă, egală cu suma celor două forţe antagoniste, ea rezultînd din paralelogramul de forţe (fig. 78). Dacă rezultanta este egală cu zero, înseamnă că cele două forţe antagoniste se echilibrează. Nu ştim dacă acest con​cept al mecnicii newtoniene (clasice) a influenţat reprezentările ecolo​giei despre echilibrul bioceiiotic. Dar asemănarea între accepţiunea echilibrului în mecanică şi în ecologie este frapantă. Speciile sau gru​pările de specii sînt analoage cu forţele antagoniste care acţionează asupra unui punct şi se anulează reciproc. Dacă în ecosistem persistă şi fitofagele şi zoofage, înseamnă că rezultanta acestor forţe este egală cu zero, deoarece altfel structura biocenotică s-ar dezagrega. Dar în mecanică starea de echilibru este asociată cu absenţa oricărei mişcări. După legea I-a a mecanicii newtoniene, un sistem rămîne în echilibru atîta timp cît nu-1 pun în mişcare nici un fel de forţe exterioare. Dar biocenoza se află în permanentă mişcare. Transfor​marea necontenită, lentă, a biocenozei, nu duce în mod necesar la dispariţia structurii biocenotice. O pădure este cuprinsă într-un per​manent proces de transformare cantitativă şi calitativă, dar se păs​trează ca pădure sute de ani.
     Dacă condiţiile de insolaţie devin mai slabe, deci se modifică în favoarea plantei skiofile, aceasta se dezvoltă optim şi în detrimentul partenerului lucifil. Biosistemul rămîne şi acuma funcţional. Se de​plasează numai punctul de sprijin, de la un component la altul. Pe baza aceasta Elenkin a formulat principiul echilibrului mobil: pe fondul unor oscilaţii permanente, comunitatea biotică se menţine ca întreg, în timp ce punctul de sprijin al structurii se deplasează de la un component la altul, sub presiunea forţelor exterioare.
După această concepţie, stabilitatea biocenozei derivă dintr-un proces mecanic. Orice implicaţie antropomorfă, orice reprezentare des​pre aimonia biocenotică, ca si accepţiunea statică a echilibrului, sînt astfel excluse, în aceeaşi ordine de idei, R e z v o i (1924) a definit biocenoza ca un sistem de populaţii, care se menţine într-un echilibru mobil, ce se instalează în condiţii ecologice date. Această definiţie a biocenozei sintetizează ideea lui M o b i u s despre dependenţa bio​cenozei de biotop şi principiul independenţei relative a biocenozei faţă de biotop.
L o t k a (1924/1956) a dedus echilibrul interspecific dintr-o ecuaţie fundamentală a mărimilor proporţionale :
(43)

Această ecuaţie postulează că augmentarea dX a mărimii X în intervalul de timp dt este o funcţie a mărimii proporţionale X din momentul iniţial t0. Condiţia generală a echilibrului, într-un sistem cu mai multe elemente, este îndeplinită atunci cînd ecuaţia (43) devine :
dX1
dt
                                           = Fl (Xlt X2, X3, .... Xn)şi atunci cînd             (44)
Fl — F 2 = Fs =0                                              (45)
Ecuaţia  fundamentală  a  echilibrului  se  va  scrie sub forma:

(46)
   Ecuaţiile (43),  (44),  (45),  (46) definesc familii de curbe care lor-.tnează unghiuri variate de incidenţă cu punctul de echilibru (fig. 79).
Deoarece fiecare specie pierde din masa VtXt o definită cantitate a/,v, şi dobîndeste cuantumul y,/, ecuaţia (46) se va modifica astfel:
 (47)

în  care :  v, — ieşirea  din  sistem   (output) ;    ut —   intrarea  în  sistem (input).
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Cîteva tipuri fundamentale de echilibru (după Lotka, 1956) 

D — echilibru instabil, curbele integrale asimetrice şi convergente spre wn singur punct; E — echilibru instabil, curbele integrale asimetrice şi divergente spre Inafară dmtr-un singur punct; F — oscilaţii periodice In jurul originii curbelor ; G — echilibru instabil, curbele integrale spiralate spre interior, H —echilibru instabil, curbele integrale spiralate In ghem; I, J — echilibru instabil, cu divergentă a curbelor

Starea generala de echilibru va depinde de numărul total de ele​mente ale sistemului.
L o t k a a explicat deplasările punctului de sprijin al sistemului din unghiul echilibrului chimie. Principiul echilibrului chimic stabilit de Le Chateiier (1884) postulează că atunci cînd un sistem aflat în echilibru este supus presiunii unei forte externe, sensul reac​ţiei sale va fi opus sensului acţiunii acestei forţe. Principiul Le Cha​teiier explică instalarea echilibrului în sistemele dinamice, adică în sistemele supuse unor necontenite transformări. Acest principiu im​plică mecanisme de reglare, care refac echilibrul după perturbarea sistemului prin forţe externe. Deşi a fost formulat pentru explicarea comportamentului sistemelor fizico-chimice, principiul Le Chateiier este potrivit pentru sistemele biologice, deoarece şi acestea lucrează pe baza mecanismelor de reglare (Beklemisev, 1928). Un orga​nism sau un sistem ecologic, supus presiunii unei forţe externe A, poate să-i reziste şi să reacţioneze în sens opus, dar nu poate rezista şi unei alte forţe B.
Von Bertalanffy (1942) a definit, independent de reali​zările ecologiei, un concept foarte apropiat de cel al echilibrului mobil: echilibrul fluent sau dinamic-, care se referă la conservarea sistemului pe fondul înlocuirii necontenite a substanţelor si energiilor care alcătuiesc sistemul. Acest concept a fost elaborat pe baza unor consideraţii teo​retice ale fizicii moderne despre stările de echilibru. Un sistem care nu este capabil să-şi păstreze structura în cursul transformărilor sale si pe fondul schimburilor de substanţă si energie cu mediul, se află în stare de echilibru, în sensul mecanicii de stare fără mişcare, în care rezultanta forţelor este egală cu zero. Dimpotrivă, un sistem care îşi conservă structura în cursul transformărilor sale şi pe fondul schimburilor necontenite de substanţă si energie cu mediul, se află în stare de non-echilibru sau de echilibru fluent (dinamic).
Noţiunea de echilibru fluent este o figură de stil prin care se ilus​trează legătura dintre stările de echilibru ale sistemului si evoluţia sa. Altfel spus, expresia de echilibru fluent sugerează că în evoluţia siste​mului se succed mai multe stări de echilibru, că relaţiile între elementele sistemului se remaniază necontenit, fiecare remaniere însemnînd insta​larea unui nou punct de echilibru, de sprijin în sistem. Starea de echi​libru în sens mecanic se distinge de starea de non-echilibru. Stare deechilibru se caracterizează prin forţe neconstante în timp. Dimpotrivă, starea de non-echilibru se caracterizează prin forţe constante în timp. Dacă suit constante în timp toate forţele interne si externe care ac​ţionează asupra sistemului, se atinge o stare staţionară ideală sau un echilibru fluent ideal. Dacă însă, din totalul de forţe .Y,, este constantă în timp numai o parte q, sistemul atinge o stare staţionară de rangul q; cu cît este mai mare q, cu atît şi starea staţionară a sistemului este mai pregnantă (G u m i ii s k i, 1962). La nivelul organismului, bio​cenozei şi ecosistemului, acţionează atît forţe constante cît si forţe neconstante în timp. Reproducerea periodică, ritmică a vieţuitoarelor, creşterea si diminuarea masei vegetale vii, fluctuaţiile numerice popu-laţionale sînt forţe constante în timp la nivelul ecosistemului. Relaţiile carnivorelor cu animalele prădate sînt, de asemenea, relativ constante în timp. O anumită situaţie climatică, cu factori meteorologici care nu suferă schimbări de mare amploare, este o forţă externă constantă. Apariţia explozivă a cărăbuşului de mai în timpul primăverii, înflo​rirea apei în bălţi şi lacuri, invaziile de lăcuste, de rozătoare etc., ac​ţionează ca forţe neconstante la nivelul ecosistemului în timp. Forţe neconstante sînt si evenimentele naturale violente (incendii, uragane, inundaţii). Furtuni violente de zăpadă pot produce transformări ca​tastrofale în biocenoză, distrugînd chiar şi structura unui codru (S e r-n a n d e r, 1936). Probabil că în biosferă nici nu există un ecosis​tem în care operează numai forţe constante. De aceea, ecosistemul se află numai într-o stare staţionară parţială, de rangul oarecare q.
Expresii ca echilibru mobil şi echilibru fluent se confundă cu uşurinţă, în limbaj, cu cele de echilibru mecanic si echilibru biocenotic. De aceea, pentru caracterizarea sistemelor ecologice este mai potrivită expresia de stare staţionară, larg utilizată în fizică pentru stările -de non-echilibru. De fapt, echilibrul fluent si starea staţionară sînt doar nume diferite pentru unul si acelaşi fenomen (H a a s e, 1957). O stare staţionară este stabilă atunci cînd abaterile de la media aritmetică a oscilaţiilor nu depăşesc anumite limite (U h l m a n n, \V e i s e şi Gnauck, 1974) (fig. 80).
Starea staţionară a ecosistemului poate fi perturbată prin forţe interne si externe. Repartiţia mulţimii de indivizi pe submulţimi (populaţii) se înfăptuieşte prin mecanisme interne de selecţie, prin care diversitatea şi ordinea dobîndesc mărimi favorabile pentru sta​bilitatea biocenozei. Selecţia reglează numărul de specii şi giadul de echitate, pînă la realizarea unui număr de specii adecvat stabilităţii sistemului. Biocenoza are acţiune antientropică, fiind generatoare de ordine. (M a r g a l e f, 1956).
Teoria informaţiei oferă o explicaţie logică pentru starea staţionară a ecosistemului. Să ne imaginăm, împreună cu Margalef (1962a) ecosistemul ca un sistem bifazic izolat, care lucrează numai pe baza schim​bului de substanţă şi informaţie, între subsistemele (fazele) sale, bio​topul şi biocenoza', între biotop şi biocenoză se realizează o conexiune de tip Feedback. Deoarece biotopul posedă forţe anorganice şi lucrează ca un subsistem fizico-chimic, va evolua spre creşterea entropiei si reducerea ordinii (informaţiei). Biocenoza însă, fiind fundamentată
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ecosistem (după U h Iman n, Weise
şi Gnauck,  1974) săgeţile indică oscilaţiile în timp ale unei componente sistemice;
amplitudinea — raza   cercului;   z„  — starea   iniţială   la   timpul   t„ ; e,  S  — limitele
prestabilite  ale  domeniului  de  stabilitate
pe mecanisme de selecţie, care generează ordine, va evolua spre re​ducerea entropiei şi creşterea informaţiei. Informaţia acumulată de biocenoză este vehiculată pe conexiunea inversă ca un contracurent organizatoric şi imprimă sistemului bifazic organizare şi stare sta​ţionară. Ecosistemul atinge starea staţionară datorită acţiunii organi​zatorice a subsistemului său biotic.
Dar, în realitate, ecosistemul nu este un sistem izolat. Comunicarea informaţiei este perturbată de zgomote. Forţele externe acţionează asupra structurii sistemelor cibernetice, astfel încît se pierde o ^anu​mită cantitate de informaţie. Lipsa totală a zgomotelor ar fi însă ne​favorabilă pentru organizarea sistemului, deoarece atunci informaţia celor două subsisteme din sistemul bifazic ar fi egală. Dacă dimpotrivă, zgomotele ar fi atît de puternice, încît nu ar permite nici un fel de comunicare a informaţiei, nici atunci nu ar fi posibilă atingerea unei stări organizate în sistem, deoarece informaţia totală nu ar fi altcevadecît suma informaţiilor subsistemelor sale. După Atlan (1968), orga​nizarea se referă la o stare intermediară în care transmiterea de infor​maţie este asociată cu zgomote de o putere definită care însă nu împiedică interacţiunea informaţională a subsistemelor. Capacitatea sistemului de a învinge zgomotele depinde de eficienţa mecanismelor sale de selecţie, care aleg şi scot la iveală, dintre numeroasele stări posibile, numai unele stări (W a t a n a b e, 1966). Producţia de entropie creste odată cu _ timpul (W i e 11 e r, 1961). După teorema entropiei inverse '(teorema H-inversă) a lui W a t a n a b e, pe măsura scurgerii timpului creşte si rezistenţa sistemelor biologice faţă de creşterea entropiei. Entropia sistemului este mai mică decît suma entropiei părţilor sale.
              Reglarea şi autoreglarea biocenozei
După El e ri k i 11 (1921) echilibrul mobil al biocenozei se reali​zează prin interacţiunile forţelor externe. Mediul pune în mişcare mecanisme de reglare, care menţin, la anumite mărirni, cantitatea de substanţă vie din biotop, mulţimile de indivizi şi de specii.
Oricare sistem cibernetic, conceput ca un obiect abstract, este legat cu mediul printr-un număr de intrări şi ieşiri (input şi output) (fig. 81). După teoria generală a sistemelor, unei intrări oarecare u îi corespund mai multe ieşiri y (Zadeh şi Polak, 1969). Ieşirile corespunză​toare unei intrări constituie răspunsuri posibile ale sistemului faţă de informaţia adusă pe intrarea dată u. Se grupează astfel în perechi intrările (0,1) si ieşirile (a,b), după formulele (O, a), (O, b), (l, a), l,b). Biocenozele apar astfel ca obiecte abstracte străbătute de o mulţime de perechi de iuputoutput. Aceste perechi reflectă relaţiile speciilor şi ale întregului cu mediul din afara biotopului. Aleksandrova (1961, 1963) a aplicat teoria generală a sistemelor în ecologie, elabo-rînd un model al feedbackului fitocenozei cu mediul p2 baza. configu​raţiei perechilor de input-output (fi. 82). Conexiunile de tip fecdback includ mecanismele de reglare şi efectele mediului, care sînt declanşate biocenoza însăşi. Biocenoza se aseamănă cu un sistem conectat la mediul printr-o pereche de input-ouput. Prin poarta input pătrund, în sistem, substanţă, energie şi informaţie. Acestea sînt parţial redate mediului prin poarta output, transformînd astfel condiţiile de existenţă ale biocenozei. Fundamentul material al efectelor de reatroalimentare este dat de capacitatea plantelor şi animalelor de a transforma fizico-ÎNRAlJTÂTIREA   CONDIŢIILOR   DE  EXISTENTAchimic mediul. Feedbackul pozitiv operează în direcţia menţinerii permanente şi a măririi schimbului de substanţă, energie şi informaţie, între biocenoză şi mediu. Această se realizează prin mijlocirea compu​şilor chimici eliminaţi de substanţa vie, care aduc în mediu ştiri despre starea biocenozei. Feedbackul negativ operează în direcţia limitării schimburilor de substanţă, energie şi informaţie între biocenoză şi mediu, menţinînd astfel volumul biocenozei între anumite valori limită. Prin activitatea sa, biocenoza însăşi creează condiţiile care vor inhiba dezvoltarea sa ulterioară. Consumul crescînd de apă şi combinaţii minerale duce la sărăcirea mediului. Prin aceasta se limitează posibi​lităţile de supravieţuire ale organismelor, mărimea mulţimilor de indivizi şi de specii, iar diversitatea ecologică se menţine pe un anume nivel. Aceste evenimente duc la intensificarea concurenţei si, în final, la reglarea mulţimilor de indivizi şi de specii, pînă la atingerea unei mărimi constante.
Succesiuni
Principii
Cea mai simplă succesiune ecologică este înlocuirea unei bălţi de pădure, mai întîi prin vegetaţie de macrofite, apoi prin înglobarea integrală în solul pădurii (fig. 141). Balta din/sau de la marginea de pădure este populată de diatomee, alge verzi, protozoare, filopode, copepode, insecte acvatice, amfibieni. Vîntul aduce pulbere ce se depozitează în apă. Ploile aduc material terigen, astfel încît, cu tim​pul, pe fundul bălţii se va forma o pătură groasă de sedimente. A-dîncimea băltii se reduce. Balta este invadată de plante paludicele (de mlaştină). Oglinda apei se reduce. Prin rădăcinile lor, macrofitele fixează depozitele de pe fundul bălţii. Curînd, vegetaţia devine atît de densă încît balta se transformă într-o mlaştină temporară, care poate seca de tot în lipsa ploilor. Animalele tipic acvatice dispar, în sfîrşit, balta se colmatează, adică este integrată în poiana pădurii, devenind ulterior sol, pe care cresc copaci, în timpul colmatării se schimbă de cîteva ori şi tipul chimic de apă. în stadiul iniţial apele sînt oligotrofe, devenind apoi eutrofe (cu covor de lintiţă), iar în final, chiar ape acide de turbărie (Seidel şi Winkler, 1974). Colma^-tarea decurge rapid în anii secetoşi (U h l m a n n, 1975).
Succesiunea se caracterizează prin înlocuirea speciilor şi schim​barea condiţiilor de existenţă. Ecosistemul parcurge mai multe stadii, de la pioneriat, pînă la stabilizare. Fiecare stadiu reprezintă o unitate de dezvoltare, fiind caracterizat prin condiţii fizico-chimice proprii
de existenţă, ecoclimă deosebită şi o combinaţie definită de specii. Se disting, după Clements (1928), şase stadii de succesiune: 1) denudare; 2) pionierat (imigrare) ; 3) colonizare (eceză) ; 4) com​petiţie interspecifică; 5) reacţie biocenotică; 6) stabilizare (climax). Dezvoltarea biocenozei de la pionierat la stabilizare constituie o serie.
[image: image1.png]


Succesiune de la baltă la pădure (după B u c h s-b a u m,  din C l a r k e,   1954)

Succesiunile care se desfăşoară pe un teren unde substanţa vie a fost în întregime distrusă, sau lipseşte cu desăvîrşire în mod primar, şi care cuprind toate stadiile enumerate mai sus, se numesc succesiuni primare. [Exemplu: refacerea pădurii tropicale^pluviale după erupţia vulcanică de pe insula Krakatoa, în anul 1883 (R i c h a r d s, 1957) ; repopularea dunelor de nisip în Banatul jugoslav (Sta n^ k o v i c, 1968) ] Dacă denudarea terenului nu a fost totală, dacă din biocenoza distrusă a mai rămas un rest de substanţă vie, succe​siunea care duce la formarea unei biocenoze noi se va numi succe​siune secundară. (Exemplu : după defrişarea pădurii, după incendii, vegetaţia şi fauna de epigaion este nimicită, dar în sol supravieţuieşte un fond biotic, care va participa la refacerea biocenozei.] Dacă dez-" voltarea începe cu un biotop'arid si se încheie ctr ttfi Biotop umed, succesiunea se numeşte xeroserie. (Exemplu: de la teren denudat arid, la pădure.) Dacă succesiunea începe cu un biotop umed şi se încheie cu un biotop arid, se numeşte hidroserie (Exemplu: col-matarea bălţii în cîmpie.)
Deşi succesiunea prezintă particularităţi în funcţie de biociclu, se pot deosebi şi unele trăsături generale, pe care le sistematizăm aici, după Margalef (1962b) şi Whittaker (1975b).
1. Succesiunea   este   asociată   cu   îmbogăţirea   şi   diversificarea
structurii ecosistemului. Ecosistemul se dezvoltă de la o stare cu număr
mic de elemente structurale, cu număr mic de specii, la o stare cu
număr mare  de elemente,  cu număr mare  de  specii.  De exemplu,
structura  pădurii  se  complică  progresiv.   Dar  există  şi  excepţii de
la regulă. Dezvoltarea mlaştinilor spre tinov constă într-o simplificare
a structurii, deoarece acidifierea apei este însoţită de reducerea nu​
mărului de specii. Prea puţine specii de plante şi animale sînt capa​
bile să suporte un mediu puternic acid. Dar însăşi creşterea numărului
de specii, a diversităţii ecologice nu este continuă, în fondul vegetal
al pădurii, diversitatea creşte odată cu dezvoltarea stratului ierbos,
scade apoi cu dezvoltarea arbuştilor şi creste din nou odată cu dez​
voltarea arboretului, reducîndu-se din nou spre stadiul de stabilizare.
Creşterea  diversităţii  ecologice  este  inegală.   Diverse  componente   ale
biocenozei prezintă trenduri evolutive diferite, într-un ecosistem din
interstiţiile litoralului marin s-au observat diferite viteze de creştere
numerică  a   diferitelor  componente   (Chamroux,   Boucher  şi
B o d i n,  1977) : mai întîi creşte biomasa nematodelor si bacteriilor
care, stabilizîndu-se, atinge un echilibru numeric între speciile domi​
nante ;  apoi au crescut masiv copepodele,  datorită  dezvoltării unei
singure specii (Amphiascus minutus) ;   în ultima fază,   scade   diver​
sitatea nematodelor.
Succesiunea nu este un proces continuu, ci discontinuu. Ele​
mentele unui stadiu nou nu rezultă din elementele stadiului vechi,
ci vin din afară. Este ca un fel de înlocuire de santinele în acelaşi post.  Briofitek,  care înlocuiesc stadiul  de licheni,  nu se  dezvoltă din crusta de licheni, ci ocupă, ca invadatori, locul lichenilor.

2. Biomasa creşte necontenit în cursul succesiunii. Selecţia fa​vorizează speciile care posedă mecanisme eficiente de acumulare a biomasei. Dar, în 

raport cu biomasa, producţia scade. Reducerea
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Fig. 142. Variaţiile producţiei primare netto (A), ale biomasei (B) şi diversităţii ecolo​gice (C) în cursul formării unei păduri de foioase (după Whittaker, 1975b)
relativă a producţiei este compensată de creşterea longevităţii. Sta​bilitatea se înfăptuieşte atunci cînd devin dominante speciile cu schimb lent si rar de generaţii. De aceea, arboretele sînt, în general, mai stabilo decît cîmpiilc, arborii avînd o longevitate mai mare decît plantele ierboase, într-o pădure, productivitatea •primară netto creşte îri stiatiil ierbos, pînă la atingerea unui nivel stabil timp de 2—6 ani, după care urinează o nouă creştere timp de 15—20 ani, pe măsură ce se dezvoltă fondul de arbori care devine stabil (fig. 142).
4. Metabolismul  ecologie  parcurge  mai  multe  faze  în  decursul
succesiunii.   Pe  măsură  ce  se  schimbă  compoziţia fitoplanctonului, se înlocuiesc şi sortimentele  de pigmenţi.  Prin succesiune, edificiul
biochimic  al ecosistemului  devine unitar  şi stabil.  Acumularea to​xinelor  în biotop împiedică pătrunderea  de  specii noi  si imprimă biocenozei o direcţie unilaterală, îngustă, de dezvoltare (McNaughton,  1968).
Sub aspect energetic succesiunea constă în secvenţe de pro​
ces» ireversibile, care conduc la realizarea stării  staţionare. Bioce​
noza tinde spre   starea cu cheltuială minimă de energie, în primele
stadii, lesursele trofice ale biotopului sînt consumate repede şi intens.în stadiile tîreii consumul devine lent şi eficient. Trecerea de la un
stadiu la altul este însoţită de risipă imensă de energie, în cursul
succesiunii, producţia de entropie scade spre minim, iar informaţia
creste...
Cauzele prefacerii ecosistemelor în decursul timpurilor rezidă în interacţiunea structurii ecosistemului eu mediul. Ca părţi ale scoarţei terestre, ecosistemele aparţin cîmpului geofizic planetar şi evoluează odată cu acesta. Transformările geomorfologice şi geochimice ale scoarţei terestre creează cadrul pentru succesiunile ecosistemelor. Oro-geneza are drept consecinţă producerea condiţiilor pentru o grupă definită de biotopuri: de pădure, de stîncărie şi chei. Dar succesiunile sînt declanşate şi de acţiunea unor factori întîmplători (furtuni, in​cendii, ploi torenţiale, cutremure, erupţii vulcanice, valuri neobiş​nuit de mari de furtună) ; ele au loc pe un spaţiu si în absenţa unor transformări geomorfologice sau macroclimatice. Remanierea compo​ziţiei biocenozei are loc si prin dinamica relaţiilor inter specifice (v. 6.3.1.). Clima Europei centrale nu s-a schimbat esenţial în ultimul mileniu, dar în spaţiul centraleuropean s-au succedat biocenoze cu sau fără influenţa omului. Biocenoza posedă însă o anumită inerţie, o tendinţă spre conservare a structurii, care rezistă acţiunii cîmpului extern de forţe (Krauklis, 1974).
Succesiunile sînt şi procese geografice, nu numai biologice (S o-c e a v a, 1969, 1973), în sensul că ele nu se rezumă la înlocuirea biocenozelor pe un spaţiu nemodificat, ci constau şi în expansiunea spaţială a biocenozelor, fenomen însoţit de transformarea landşaftului.
Uneori succesiunile au un aspect ritmic. Nu este vorba de un ritm endogen, întemeiat pe un model programat în fondul genetic al materiei vii, ci de fenomene impuse de variaţiile ritmice ale facto​rilor climatici pe scară de milenii. De exemplu, alternarea fazelor glaciare şi interglaciarc, în cursul diluviului în Europa şi America de Nord, a fost însoţită de migraţia şi întecuirea ritmică a biocenozelor pe spaţii întinse. Cînd calota glaciară avansa spre sud, vegetaţia şi fauna de climă cald-temperată era înlocuită prin biocenoze de climă rece, subarctice. Cînd gheţarii continentali se retrăgeau spre nord, avansau spre nord şi biocenozele de climă temperată.
Prăbuşirea  biocenozelor
Terenul abiotic se formează prin evenimente geotectonice normale (înălţarea şi coborîrea seculară a blocurilor de uscat), evenimente naturale violente (erupţii vulcanice) si acţiuni ale civilizaţiei indus​triale (distrugerea vieţii în cîmp, ca urmare a poluării), 'lin factorfrecvent al distrugerii biocenozelor este focul, în Delta Dunării in​cendierea periodică a stufului a stimulat refacerea şi regenerarea vegetaţiei (Botnariuc, 1975). Prăbuşirea biocenozelor poate avea loc şi fără denudarea terenului, prin distrugerea structurii bio-cenotice şi regruparea substanţei vii. După Schăfer (1962), bio​cenozele marine bentale se prăbuşesc din cauza abiotice (sedimentare excesivă în timp scurt, distrugerea biotopului, schimbarea bruscă sau lentă a dimensiunii granulelor nisipului din substrat, creşterea concentraţiei excretelor, reducerea sau creşterea salinitătii, creşterea sau scăderea adîncimii) şi biotice (acumularea cochiliilor de diatomee şi animale moarte, pătrunderea activă a vieţuitoarelor străine). Ca rezultat al prăbuşirii se formează uneori aglomerări de cadavre, nu​mite tanatoeenoze (în greacă : tanatos = moarte) (W a s m u n d, 1926; Z e r n o v, 1948). Aşa sînt, de exemplu, aglomerările de co​chilii de moluşte fosile, care formează „dealurile cu melci" (la Vidra, în Munţii Apuseni). Pe uscat, tanatocenozele se formează din diverse cauze (A b e l, 1912) : scufundarea unor mari turme de ungulate în nămol sau mlaştină, căderea în rîpc adînci în timpul fugii de in​cendiul care a cuprins stepa (cimitirul de mamifere fosile de la Pikermi, Grecia), pieirca masivă în timp de secetă.
Pionieratul (imigrarea)
După denudarea biotopului urmează, în mod necesar, imigrarea vieţuitoarelor din regiunile vecine. Pe suprafeţe abiotice de stânci, pionieri ai vieţii sînt, în general, algele albastre. Apoi stîneile se aco​peră cu o cinstii <le licheni care pregătesc, prin activitatea lor geo-chintică, condiţii pentru instalarea briofitelor. I,a început, desimea algcloi pe supiafcţclc stîncilor este foarte redusă (Ş t i n a, 1971). In' ciusta de licheni, ca şi pe materialul lipsit de vegetaţie, trăiesc mimcmasc bacterii, actinomicete, micromicete, diatomee si ciano-ficee (Kr asilniko v, 1956), dar şi protozoare, rotifere şi tardi-grade (T i s c li l e r, 1955). Pionieratul nu este însă întotdeauna legat de algele albastre, în materialul terigen din regiunile alpine, în jurul gheţarilor eterni, încolţesc, ca pionieri ai vieţii, seminţe de Ilierucium stacifolium, Saxifraga caesia si Pinus mugo (B r a u n-Hlunquet, 1951). Pe rocile de granit pot să apară, ca pionieri, biiofilele şi criptogamele vasculare (T a t o n, 1948). Compoziţia fon-diuilm de pionieri depinde de substrat, dar şi de întîmplare. Pereţii di cp] i de piatră sînt accesibili numai algelor albastre si lichenilor, în timp ce plantele vasculare apar ca pionieri numai în fisuri de stîncă (Leonard, 1959) (fig. 143).     

Depăşirea stadiului de pionierat se explică, în general, prin fap​tul că vegetaţia din fiecare stadiu măreşte fondul de combinaţii mi​nerale şi organice, accesibil plantelor, ameliorează solul şi regimul de apă, astfel încît terenul poate fi ocupat de un nou val de plante, mai pretenţioase decît pionierii. Dar, în realitate, situaţia este mult mai complexă. Aici intervin şi mecanisme allelopatice (R i c e, 1974) : unele specii din faza de pionierat, care nu sînt pionieri, ci însoţesc pionierii, elimină coline prin care inhibă pionierii, fapt care permite pătrunderea unor specii străine, insensibile la aceste coline.
            Formarea structurii  biocenotice
Dintre numeroasele vieţuitoare, care pătrund întîmplător pe te​renul denudat, o parte pier deoarece condiţiile abiotice de existenţă funcţionează ca un filtru de selecţie naturală. Imigranţii se adaptează sau dispar. Structura biocenotică se conturează, în linii generale, în stadiul de colonizare (eceză). Speciile care au reuşit să se încetăţe​nească în teren, intră în competiţie între ele, rezultînd astfel autoreglarea, în stadiul următor (reacţia biocenotică), biocenoza este deja structurată si este astfel capabilă să transforme biotopul, să genereze un climat local propriu (ecoclimat). Aşadar, în cursul succesiunii se înlocuiesc mai mulţi factori: mai întîi întîmplarea, apoi selecţia de biotop şi, în sfîrşit, selecţia interspecifică.
Stabilizare, (climax)
Stabilizarea se atinge odată cu structurarea completă, în stadiul final al succesiunii, biocenoza se menţine fără modificări esenţiale. într-un biotop normal, biocenoza armonizată cu macroclima se află în stadiu de climax (în greacă : scară, punct culminant) sau, după nomenclatura lui Braun-Blanquet (1951), Schlussgesellschaft (comunitate finală), în condiţii de biotop anormal, biocenoza stabilă este numită Dauergesettschaft (comunitate de durată), în prezent, în natura continentului european, stadiul de climax este o raritate, deoarece marea epocă a defrişării (die grosse Rodungszeit), din Evul Mediu timpuriu, a perturbat succesiunile seculare normale, întregul peisaj fiind controlat şi transformat de om. Amintim, printre bioce​nozele aflate în stadiul de climax, codrii seculari de molid şi fag din Carpaţii Păduroşi (Polonia, U.R.S.S., România), unele păduri de stejari din România (I^etea şi Caraorman din Delta Dunării) şi pă​durea de fag şi stejar Bialoveja (Polonia şi U.R.S.S.). în stadiu de climax se află si tundrele arctice, pădurile tropicale virgine (destul de rare azi) şi recifii de coralieri. în largul mării nu poate fi atins climaxul, deoarece planctonul pierde în permanenţă alge si animale, rin»1, devenind substanţă organică moartă, îmbogăţesc comunitatea brutală cu Iu ană. în lunca inundabilă a Dunării, evoluţia lacurilor şi bălţilor spre- stadiul de climax este împiedicată de inundaţii care detrimină mnnoiica biocenozei (Botnariuc, 1976a).
IVntru comunităţile vegetale, Clements (1928) a introdus noţiunea de climax climatic : armonizarea comunităţii vegetale cu macroclima. Dacă combinaţia de specii corespunde cu factorii cli​matici, comunitatea vegetală poată să rămînă în esenţă neschimbată timp de secole sau chiar de milenii. Dar adaptarea comunităţii la niiK-ioelimă nu este o condiţie suficientă pentru menţinerea sa pe timp îndelungat. Vegetaţia trebuie să fie în concordanţă nu numai cu niactoclima, dar şi cu solul. Noţiunea de policlimax redă faptul că, pc« lîugă climaxul climatic, există şi un climax edafic, de sol (D u R i f t /., 1930 ; Richards, 1957). -Astfel, pădurea tropicală plu​vială diu Africa tinde spre un climax climatic, dar şi spre un climax edafic (H u m b e r t, 1954).
In general, climaxul este caracterizat prin stadiul încheiat, de​finitivat, al covorului vegetal. Dar aceasta este valabil numai într-o primă aproximaţie. Conceptul de climax climatic şi cel de climax edafic nu iau în considerare şi fauna. Atît Clements cît şi Du R i e t z se referau exclusiv la vegetaţie. Dar stabilitatea biocenozei nu poate fi atinsă decît atunci cînd s-a atins un fond stabil de ani​male, o relaţie echilibrată între plante şi animale. Conceptul de climax ecologic sau teoria configuraţiei de climax al lui W h i 11 a k e r (1953, 1975b), ia în considerare atît stabilitatea fondului vegetal, cît şi a celui animal. Spre deosebire de conceptele pur botanice ale climaxului, teoria configuraţiei de climax scoate în evidenţă atît relaţiile biocenozei cu mediul extern, cît şi relaţiile sale interioare, in​teracţiunile dintre componentele biocenozei. Configuraţia de climax sau modelul de climax ecologic este o stare staţionară cu un grad oa​recare de instabilitate, care nu periclitează trăsăturile fundamentale ale ecosistemului. Climaxul ecologic este o stare a ecosistemului în care populaţiile vegetale şi cele animale au realizat, în relaţiile lor reciproce şi cu biotopul, structuri stabile. O biocenoză în stadiu de climax este considerată, în această teorie, ca un sistem deschis în stare staţionară, prin care se scurg organisme individuale, ener​gia, materialele trofice, combinaţiile minerale, în timp ce structura sa rămîne, în esenţă, constantă. Configuraţia de climax înseamnă că pierderile sînt compensate prin producţia de noi organisme, că productivitatea a devenit constantă, productivitatea primară brutto fiind echivalentă cu respiraţia totală. I/a figurat, climaxul poate fi asemănat cu un fluviu liniştit format din contopirea mai multor rîuri (Cooper, 1926).
Stadiul de climax este bazat pe uu feedback pozitiv. Structurile biocenotice stabile permit persistenţa speciilor cu indivizi longevivi; la rîndul său, longevitatea contribuie la stabilitatea structurii bio​cenotice (Frank, 1968). Stabilitatea este şi rezultatul optimizării structurii ecosistemului. Pădurea de foioase atinge structura opti​mală, atunci cînd arborii şi arbuştii sînt bogat dezvoltaţi, iar strati​ficarea devine pregnantă (T c h o u, 1948).
După stadiul de climax urmează un metaclimax, în care structura se simplifică, producţia se reduce, specializarea speciilor devine mai îngustă, mai avansată. Este o fază de lungă durată, un fel de „în​fometare" îndelungată a substanţei vii (B e k l e m i ş c v, 1956).
în climax si metaclimax, vegetaţia inhibă puternic riitrificarea, fenomen condiţionat de selecţia ce tinde spre conservarea energiei şi azotului accesibil plantelor (R i c e, 1974).
Stabilitatea biocenozei în faza de climax nu este uniformă, adică nu cuprinde toate părţile sale structurale (Margalef, 1982b).
          Unele părţi structurale sînt mature, altele, dimpotrivă, tinere. Fluc​tuaţiile biocenozei în stadiu de climax gravitează în jurul unei medii, în timp ce fluctuaţiile de-a lungul succesiunii sînt transformări pe o anumită direcţie (W h i 11 a k c r, 1975b). Microsuccesiunile din unele părţi structurale, cum sînt acelea ale artropodelor din grupările ciupercilor cu pălărie (Paviour-Smith, 1960), conduc la pre​faceri permanente ale părţilor structurale în cadrul stabilităţii generale a ecosistemului, în cadrul fazei de climax, în funcţie de condiţiile ecologice concrete, pot avea loc înlocuiri reciproce ale speciilor domi​nante. Anumite specii sînt mai apte decît alte specii să menţină sta​bilitatea ecosistemului în condiţii date. Ecosistemul desfăşoară stra​tegii deosebite, care vizează toate optimizarea structurii de climax, în mod oportunist. Climaxul ecologic este analog cu un set de puncte stabile într-uii plan, care menţin stabilitatea planului şi a mulţimii de puncte fluctuante în acel plan. Fenomenul a fost observat şi teo​retizat mai întîi în dinamica pădurilor mixte de foioase din S. U.A. (F o r c i e r, 1975), fiind regăsit apoi şi la ecosistemele marine ben-tale (G r a y, 1977).
Spre climax tind şi biocenozele fluviatile. Peştii erbivori pasc vegetaţia submersă împiedicînd astfel colmatarea. De fapt, în fluvii nu se atinge un climax, ci numai un preclimax, deoarece oscilaţiile factorilor hidrologici exclud stabilizarea ecosistemelor (B e k l e-mişev, 1956).
                          Succesiuni în cele trei  biocicluri
înlocuirea fondurilor vegetale este o caracteristică fundamentală a succesiunilor în biocenozele terestre şi de apă dulce. Transformarea urni mlaştini de turbă în tinov coristă în succesiunea de la ape eu-troiV c-u vegetaţie bogată de macroifite (Phragmites, Typha,^cirpus, Juncus, Carex) la ape oligotrofe cu' sfagnet (P (j p, 1960). îri cursul succesiunilor se înlocuiesc şi fondurile de animale, în cadrul diferi​telor grupe de animale se constituie un fel de şiruri sau serii de biotop (S c h 6 n b o r n, 1974). Sînt combinaţii de specii care se ajustează în timp la schimbarea tipului de so} si vegetaţie, în biotopuri primi​tive, spectrul de forme biotice de rizopode amibiene este deosebit de bogat, devenind însă mai îngust în cursul succesiunii.
Succesiunile cuprind şi microflora solului (Dommergues şi M n u g e n o t, 1970). Terenul denudat este populat, mai întîi, de un val primar de vieţuitoare care se instalează în sol. Pe soluri sărace Hf dt y voltă mai întîi un fond de bacterii, în special specii de Bacillus şi Fktudomonas, Valul secundar este format din microorganisme care trăiesc- pe substanţă organică în descompunere, deci care populează solurile bogate în humus. Cît priveşte microfatina solului, tes-taceele invadează mai întîi bioderma şi de acolo se răspîndesc în covorul de Sphagnum, în pernele de muşchi şi în sol (S c h 6 n b o r n, 1971).
în fluvii au loc succesiuni originale. Cele mai multe sînt exogene, condiţionate de transformări ale reţelei hidrografice, restructurarea substratului şi a malurilor (B e k l e mise v, 1956).
Formarea biocenozelor lacustre este arătată de istoria popularii lacurilor de acumulare. I/uînd ca exemplu comunitatea de fitoplancton se deosebesc trei stadii (J a n k o v ic, 1973). în primul, biocenoza este foarte simplă, alcătuită doar din cîteva specii de diatomee, ca Synedra ulna, S. acuş, Melosira varians şi volvocalele Eudorina ele-
?

ans si Pandorina morum. Producţia primară este foarte scăzută. n al doilea stadiu are loc dezvoltarea intensivă, creşterea numărului de specii, atingerea unui maxim de productivitate primară, în al treilea stadiu, după circa şase ani, se atinge stabilizarea biocenozei. Succesiuni au loc şi în ocean, chiar şi în recitii de coralieri, care sînt ecosisteme deosebit de stabile. Factorii externi distrug părţi de recif, pe acestea aglomerîndu-se moloz, ceea ce permite o invazie cu vieţuitoare noi. Terenul abiotic este repopulat cu pionieri ca alga Halimeda, zooantari şi fanerogama litorală Thalassia. Mai tîrziu se formează colonii de Acropofa şi Millepora (M a r g a l e f, 1959, 1962b). Succesiunile recifilor de coralieri tind spre stabilitate prin îmbo​găţirea evolutivă a biocenozei, în lacurile ultrahaline şi în mările
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Plg. 144. Bvoluţia unul ecosistem acvatic uniform (după Pishelson, 1977)
moarte, stabilitatea se atinge pe un 
nivel redus al numărului de in​divizi (fig. 144) (Fishelson, 1977). Spre deosebire de mediul terestru, în care biomasa ridicată se atinge numai în condiţii de sta​bilitate, în mediul bental aceasta devine foarte ridicată chiar şi în condiţii de permanente fluctuaţii ale biocenozei şi mediului fizic (O 11 şi Fedru, 1977).
Problemele echilibrului biocenotic
Retelele trofice sunt alcatuite, de regula dintr-un numar mare de elementee (populatii) intre care se desfasoara multiple interactiuni. Orice schimbare de stare, orice interactiune trofico-energetică este însoţită, conform principiului II al termodinamicii, de producţie de căldură. Consecinţa producţiei ridicate de căldură este dezorganizarea sistemului, descrisă prin variaţiile unei func​ţii termodinamice, şi anume, a entropiei. Termenul, cunoscut deja din teoria informaţiei (v. 3.4.), desemnează în termodinamică dezordinea produsă in cursul transformărilor sistemului care au dus la starea sa actuală. Toate procesele fizico-chimice din siste​mele materiale, deci şi din ecosisteme, tind spre convertirea in​tegrală a energiei în căldură. Producţia de entropie creşte pe mă​sură ce funcţionează sistemul. Conform unei teoreme formulate de Boltzmann (1896), procesele fizico-chimice tind spre starea cea mai probabilă, care este starea de dezordine maximă, deci şi de entropie maximă. Aceasta este tendinţa normală a sistemelor fizico-chimice din lumea nevie.
In lumea vie, sistemele fizico-chimice integrate în sisteme bio​logice şi ecologice nu evoluează spre atingerea unor valori maxime ale entropiei; dimpotrivă, organismele vii si sistemele supraorganismice ca populaţia, biocenoza, ecosistemul, evoluează spre starea cea mai improbabilă, adică spre o stare staţionară sau, altfel spus, spre stabilitatea reţelelor trofice. Explicaţia acestui fapt comportă discutarea unor date faptice şi accepţiuni teoretice.
Echilibrul mecanic şi echilibrul mobil (dinamic), în reprezentă​rile tradiţionale ale ecologiei, inaugurate încă de M 6 b i u s (1877), autorul termenului de biocenoză, stabilitatea constă într-un echilibru funcţional şi de pondere a substanţelor diferitelor com​ponente ale biocenozei. Conform acestei concepţii, deranjarea structurii biocenotice prin creşterea ponderii unei specii în dauna celorlalte este înlăturată de acţiunea antagonistă a celorlalte spe​cii, fiind o acţiune de autoreglare. Atunci cînd o forţă externă distruge echilibrul, biocenoza reacţionează în sens opus acţiunii respectivei forţe. Prin aceste proprietăţi, echilibrul biocenotic se încadrează în conceptul de echilibru mecanic din fizica clasică. Conform legilor mecanicii, un sistem dobîndeşte o stare de echi​libru atunci cînd efectul a două forţe antagoniste care acţionează asupra unuia şi aceluiaşi punct ar putea fi înlocuit prin efectul unei singure forţe care ar rezulta din ambele forţe într-un sistem al paralelogramului de forţe. Cînd rezultanta este egală cu zero, cele două forţe antagoniste se echilibrează reciproc (fig. 24).
Conceptul de „echilibru mecanic" are un profil static şi implică o armonizare interioară a sistemului, o construcţie armonioasă care este perturbată numai' de forţe externe. Se observă însă că în realitate comportamentul reţelelor trofice nu se încadrează în
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Fig.   24.   Echilibrul  mecanic   (A)   ţi   dinamic   (B)   în​tr-un isistem binar.
conceptul mecanic al echilibrului. Numai unele aspecte ale aces​tuia amintesc echilibrul mecanic. Biocenozele, alcătuite dintr-un număr mare de specii, au suficiente forţe interne pentru a înlătura primejdia destrămării provocată de înmulţirea excesivă a unei specii. Din acest motiv, în pădurile tropicale primare nu apar fe​nomene de invazii ale unor specii de insecte dăunătoare, numeroa​sele specii de zoofage şi paraziţi formînd repede un sistem-tampon care readuce specia cu înmulţire excesivă pe un nivel ce nu peric​litează reţeaua trofică. Asemenea fenomene de autoreglare sînt însă mai slab exprimate în biocenozele sărace în specii şi lipsesc complet în biocenozele agrare, create şi integral controlate de om. Perturbarea echilibrului biocenotic de către o forţă exterioară nu are ca reacţie deplasarea sistemului în direcţia opusă acesteia,-de regulă, biocenoza nu dispune de asemenea forţe. Invazia lăcus​telor într-un teren înierbat nu este lichidată prin reacţia bioceno​zei invadate. Mulţimea de lăcuste este nimicită sau împrăştiată de organismele entomofage din biocenozele vecine, atrase de hrana abundentă; şopîrle şi păsări se concentrează pe locul invaziei. Prin urmare, nu a avut loc o reglare prin forţele proprii ale siste​mului, ci o reglare prin forţe exterioare.
în aparenţă, biocenozele se prezintă ca şi cum ar fi, construcţii armonioase. Dar în spatele „echilibrului biocenotic" acţionează mecanisme care fac viabile şi combinaţii nearmonioase, antago​niste de , specii. Pe fundalul fluctuaţiilor necontenite se păstrează integralitatea sistemului. Dacă luăm ca exemplu un sistem binar alcătuit dintr-o specie de plantă heliofilă (iubitoare de lumină) şi alta skiofilă (iubitoare de umbră), sistemul se menţine şi în condi​ţii de insolaţie puternică, şi în condiţii de insolaţie slabă. La lu​mină puternică este favorizată specia heliofilă, specia skiofilă du-I cînd o existenţă precară; cînd se schimbă condiţiile de iluminare | în favoarea speciei skiofile, aceasta se dezvoltă fiziologic şi numeric, iar specia heliofilă degenerează. Dar sistemul nu este anu​lat; contradicţiile interne şi nu armonia menţin sistemul în echi​libru. Ideea aparţine botanistului Elenkin (1921). Dar echilibrul într-un asemenea sistem nu este unul mecanic ci un „echilibru mobil", punctul de sprijin al sistemului deplasîndu-se în funcţie de condiţiile de mediu, de la un component la altul. La figurat, putem spune că interacţiunile interne ale unui sistem alcătuit din mai multe specii gravitează m jurul unui punct ideal de echilibru care se deplasează sub acţiunea forţelor mediului extern spre un seg​ment sau altul al spaţiului în care se desfăşoară interacţiunile.
Ecologia a ajuns, aşadar, pe cale inductivă la ideea unui echi​libru mobil sau dinamic. Rezvoi (1924), în definiţia dată bio​cenozei, menţionează că aceasta este un sistem de populaţii în echilibru mobil, care se menţine în condiţii ecologice date.
La un punct de vedere similar s-a ajuns şi prin raţionamente pur matematice (L o t k a, 1924; von Bertalanffy, 1942). Teoria fizico-matematică a stabilităţii biocenozelor a formulat conceptul de echilibru fluent sau dinamic, un echilibru ee constă în păstrarea structurii sistemului pe fondul reînnoirii permanente a compo​nentelor sale prin schimb de substanţă şi energie cu mediul. Func​ţionarea reţelei trofice constă într-o necontenită reînnoire şi re​maniere a compoziţiei chimice şi stărilor energetice; dar integra​litatea sistemului, calitatea de sistem a biocenozei este păstrată. Termenul de stare staţionară este poate şi mai potrivit decît cel de echilibru fluent, deoarece evită confuziile posibile cu concep​tul de echilibru biocenotic, nemaiavînd în componenţa expresiei cuvîntul echilibru.
