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Is interspesiekompetisie ’n belangrike struktuurontwikkelings- 
krag in diergemeenskappe?
P .A .J. Ryke
Buro vir Navorsing, PU vir CHO, Potchefstroom 2520

UlTTREKSEL

Dit is tot onlangs nog aanvaar dat kompetisie die oorheersende ekologiese wisselwerking is. Interspesiekompetisie is 
algemeen beskou as die hoofmeganisme wat gemeenskapstruktuur en -organisasie bepaal en dus vir die verspreiding 
en talrykheid van spesies verantwoordelik is. Die literatuurvolume wat indirekte getuienis tewer ten gunste van 
kompetisie (waarnemingsbenadering) is baie grater as die getal ondersoeke wat direkte getuienis verskaf 
(eksperimentele benadering). Dit is deels die rede waarom die belang van kompetisie in gemeenskapekologie dear 
sommige ekoloe bevraagteken word. Die sterkste getuienis vir kompetisie is afkomstig van beheerde 
veldeksperimente wat die getalle van vermeende mededingers manipuleer. Dit word beklemtoon dat die bepaling 
van wisselwerkingkoeffisiente noodsaaklik is vir die bestudering van kompetisie in die veld en om die teoriee te 
toets. In gemeenskapstudies moet die vraag gevra word hoe belangrik kompetisie is gemeet teen die relatiewe 
waardes van ander prosesse. ’n Meganistiese perspektief kan ’n kragtige heuristiese werktuig vir gemeenskapekoloe 
wees.

ABSTRACT

Is interspecific competition a major structuring force in animal communities?
Until recently the view that competition is the dominant ecological interaction was the prevailing one. Interspecific 
competition was widely regarded as a principal mechanism in determining com munity structure and organization 
and thus the distribution and abundance o f  species. The volume o f  literature that provides indirect evidence in 
favour o f  competition (observational approach) greatly exceeds the number o f  studies that provide direct evidence 
(experimental approach). In part fo r  this reason the importance o f  competition in community ecology is questioned 
by some ecologists. The strongest evidence fo r  competition is derived fro m  controlled fie ld  experiments which 
manipulate the abundancies o f  putative competitor species. It is stressed that to be able to study competition in the 
fie ld  and to test its theories, interaction coefficients have to be measured. In community studies the question should  
be asked how important competition, relative to other processes, is. A  mechanistic perspective could be a powerful 
heuristic tool fo r  com munity ecologists.

Tans word daar nog hewig geargumenteer oor die 
ekologiese en ewolusionere belangrikheid van in
terspesiekompetisie. Aan die een kant is daar diegene 
wat betoog dat dit dikwels ’n belangrike dryfkrag vir 
natuurlike seleksie is, terwyl ander selfs meen dat dit 
’n minimale invloed op die gemeenskapstruktuur 
uitoefen. Waarom verskil ekoloe nog so heftig ten 
opsigte van die rol van kompetisie in die natuur? 
Kompetisie is, trouens, een van die sentrale konsepte 
in sowel ekologie as ewolusie. ’n Mens sou dus ver- 
wag dat teen hierdie tyd al konsensus oor hierdie 
belangrike aspek van mededingingswisselwerkings 
bereik is, maar dit is allesbehalwe die geval. Die aan- 
vaarding van die belang van kompetisie in die 
strukturering van plant- en diergemeenskappe wat 
deel vorm van die klassieke kompetisieteorie, is 
gedurende die laaste aantal jare sterk gekritiseer en 
met net sulke sterk teenargumente gesteun. Hierdie 
polemiek was so erg dat Lewin’dit beskryf as “ as 
acerbic and acrimonious as any that has stirred the 
combative instincts of academia” .

AARI) EN OORSAKE VAN KOMPETISIE
In die breedste sin verwys kompetisie na die 

wisselwerking tussen twee organism es wat na 
dieselfde ding streef, dit wil se met mekaar wedywer 
om een of ander hulpbron. Interspesiekompetisie -

volgens die klassieke definisie van Odum^® -  is enige 
wisselwerking wat die groei en oorlewing van twee of 
meer spesiebevolkings nadelig beinvloed. ’n Moder- 
ner, bree definisie van kompetisie is die wat Welden 
& Slauson^^ aan die hand gedoen het: “ Competition 
is the induction of strain in one organism as a result 
o f  the use, defense or sequestering of resource items 
by an o th e r o rg a n ism .”  Baie defin isies van 
kompetisie sluit die vereiste in dat ’n hulpbron 
waarom meegeding word, beperkend moet wees, of 
in ’n mate beskikbaar moet wees wat minder is as die 
gesamentlike behoefte van die mededingers. Hierdie 
vereiste is ook implisiet in die definisie van Welden & 
Slauson, want as ’n hulpbron in ’n hoer mate 
aanwesig is as die gesamentlike behoeftes, sal 
organismes -  ten opsigte van die benutting daarvan
-  nie enige stres by ander organismes veroorsaak nie.

Kompetisie tussen organismes kan op minstens 
twee maniere geskied, naamlik deur eksploitasie (uit- 
buiting) of deur bemoeiing (ingryping). Eksploitasie- 
kompetisie (ook bekend as hulpbronkompetisie) 
geskied wamneer organismes dieselfde hulpbron 
benut, maar mekaar nie inhibeer nie, behalwe deur 
uitputting van die hulpbron; dit is dus ’n indirekte 
benadeling wanneer daar ’n tekort is. Voorbeelde 
daarvan is wanneer een spesie ’n oop ruimte vinniger 
beset as ’n ander een, of waar klonale diere (soos
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korale) die vertikale dimensie eksploiteer deur 
bokant naasgelee spesies uit te groei en sodoende 
hulle ligvoorraad of planktonvoedsel afsny. Bemoei- 
ingskompetisie (ook bekend as strydkompetisie) 
geskied op ’n direkte wyse wanneer daar kontak of 
konfrontasie tussen indiwidue is. Dit behels die 
beskerming van ’n hulpbron sodat daar vir die 
mededinger ’n hoer waarskynlike koste aan die 
verkryging daarvan verbonde is as wanneer die 
hulpbron nie aktief beskerm word nie; sodanige 
kompetisie kom dus voor wanneer die organismes 
mekaar benadeel, selfs al is daar nie ’n tekort aan die 
hulpbron nie. Voorbeelde van bemoeiing is sessiele 
waterdiere wat verdere besetting van ruimte deur 
ander spesies verhoed, of wanneer sulke diere hulle 
bure op een of ander wyse direk benadeel. Ag- 
gressiewe gedrag deur diere speel soms ’n rol in 
kompetisie tussen spesies.

Ruimte, voedsel, lig, afvalstowwe, kwesbaarheid 
of gevoeligheid ten opsigte van siektes, parasiete en 
predatore, ensovoorts, is dikwels by interspesiekom- 
petisie betrokke. So ’n mededingingswisselwerking 
kan tot ewewigsverstellings deur die betrokke twee 
spesies lei, o f -  as die kompetisie kwaai is -  kan die 
gevolg wees dat een spesiebevolking die ander 
verplaas of dwing om ’n ander ruimte te beset of 
ander voedsel te gebruik, wat ookal die grondslag 
van die kompetisieaksie is. Volgens die kompetisie- 
teorie kom naverwante organismes wat min of meer 
eenderse gewoontes het, nie dikwels in dieselfde 
plekke voor nie. As hulle wel in dieselfde plek 
voorkom, gebruik hulle gewoonlik verskillende hulp- 
bronne, of is hulle op verskillende tye aktief; hulle 
beset dus verskillende ekologiese nisse. Die verkla- 
ring vir die ekologiese skeiding van naverwante of 
andersins eenderse spesies, staan bekend as die 
Gausebeginsel (na aanleiding van ’n publikasie van 
Gause^^) o f die beginsel van mededingingsuitskake- 
ling?° In hierdie verband skryf Cause soos volg: “ As 
a result of competition, two similar species scarcely 
ever occupy similar niches, but displace each other in 
such a manner that each takes possession o f certain 
peculiar kinds of food and modes o f life in which it 
has an advantage over its com petitor.”

Hierdie stelling van een-nis-een-spesie van Cause is 
op die resultate van sekere laboratoriumeksperimente 
met Paramecium  gebaseer. Hy het twee naverwante 
paramesiums, naamhk P.caudatum  and P.aurelia in 
aparte dog eenderse kulture gehad en beide bevol- 
kings het die normale S-vormige groeikromme ge- 
toon en daarna ’n konstante bevolkingsvlak gehand- 
haaf. Hierdie toestand is verkry deur ’n vaste 
hoeveelheid voedsel (bakteriee wat nie vermenigvul- 
dig nie) in die kuhure te hou. Cause het toe albei pro- 
tosoe in dieselfde kultuur geplaas en dit het daartoe 
gelei dat slegs P.aurelia na 16 dae nog in die kultuur 
aanwesig was. Solank die voedselvoorraad voldoende 
is, sal beide spesies in biomassa toeneem, maar sodra 
die voorraad begin min word, bly P.aurelia bestaan, 
terwyl P.caudatum  se getalle afneem en die spesie 
later heeltemal verdwyn. ’n Analise van die relatiewe 
aanpassing van die twee spesies wys dat P.aurelia ’n

vinniger intrinsieke groeikoers (r) as P.caudatum  het 
en dat hy beter bestand is teen die akkumulering van 
afvalstowwe. Dit kom dus daarop neer dat die een die 
ander “ uitgekompeteer”  het. Cause het voorts 
vasgestel dat as P.caudatum  en ’n ander spesie, 
P.bursaria, in dieselfde kultuur geplaas word, beide 
bevolkings bly voortbestaan, ten spyte daarvan dat 
hulle om dieselfde voedsel meegeding het. Dit is 
daaraan toe te skryf dat P.bursaria ’n ander dee! van 
die kultuur bewoon het waar hulle op die bakteriee 
kon voed sonder kompetisie van P.caudatum.

Dieselfde effek van kompetisie is later ook deur 
Park^‘’̂ ’̂̂ ^met meelkewers (Tribolium) gedemon- 
streer. Sy eksperimente het egter ook gewys dat die 
resultaat van die mededingingswisselwerking nie 
ahyd dieselfde was nie: terwyl T.castaneum  onder 
warm, vogtige toestande vir T.confusum  uitgeskakel 
het, het die teenoorgestelde gebeur wanneer kouer, 
droer toestande geheers het. Voorts is vasgestel dat 
die verloop van enige interspesiewisselwerking af- 
hang van (1) aanvanklike bevolkingsdigthede,^''om- 
gewingstoestande^^ en die genetiese samestelling van 
die kom peterende spesierasse.^^ Deur hierdie 
parameters te wissel, was dit trouens moontlik om ’n 
omkering van uitskakeling teweeg te bring, of selfs 
om ’n situasie te skep waarin twee potensieel 
kompeterende spesies gerieflik kan saambestaan.^*

DIE MEGANISMES VAN KOMPETISIE
Wiskundige modelle is al op groot skaal gebruik 

om hipoteses op te bou aangaande die gebeure wat 
plaasvind wanneer twee spesies saam ieef; dit geld 
wanneer hulle dieselfde voedsel deel, dieselfde ruimte 
b e se t, o f  as p a ra s ie te  o f  p re d a to re  op-
jr^g _ 3 4 .3 7 .3 8 .3 9 .4 0 .2 .4 1 .4 2 .7 .4 3 .4 4 .4 5 ,4 6 ,4 7  b e k e n d s t e

modelle van hierdie verskynsels is die Lotka-Volter- 
ra-vergelykings wat onafhanklik deur Lotka"** in die 
VSA en Volterra'*’ in Italic voorgestel is.

Die vergelykings is gebaseer op die feit dat die nor
male bevolkingsgroeipatroon in ’n mindere of 
meerdere mate deur kompetisie geaffekteer word. 
Die bevolkingsgroeikoers van ’n bevolking kan 
beskryf word deur die logistiese vergeiyking

dN  = rN (K -N )
dt K

waar N  die bevolkingsgrootte is, r die intrinsieke 
koers van natuurlike vermeerdering en K  die 
drakapasiteit (dravermoe). As twee spesies kompe- 
teer -  as een ’n deel van die hulpbron van ’n ander 
benut -  dan kan die vergelykings vir die twee spesies 
soos volg geskryf word:

Vir spesie 1:
dN, = r,N , (Ki-Ni-aN:) 
dt K,

Vir spesie 2:
d j ^  = ON? (K yN rfiN ,)  
dt K2
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Die enigste verandering is dat aN2 o f /}Ni vir elke 
spesie bygevoeg is. Die koeffisiente a  en yS is 
kompetisiefaktore wat onderskeidelik die effek van 
spesie 2 op 1 en die effek van 1 op 2 aandui. Die 
byvoeging van elke nuwe indiwidu van ’n spesie het, 
natuurlik, ’n inhiberende effek op sy bevolkings- 
groei. Die inhiberingseffek van een meer indiwidu 
van spesie 1 op homself is l /K , ,  terwyl een meer van 
spesie 2 ’n effek van l / / ( j  op homself sal he; a  en yff is 
koeffisiente wat die inhiberingseffek uitdruk van elke 
spesie in terme van die getal indiwidue van die spesie 
met wie daar gekompeteer word. Die inhiberingsef
fek van een nuwe indiwidu van spesie 2 op die groei 
van spesie 1 is a /K j. Byvoorbeeld: as twee spesies 
meeding om gras en spesie 2 eet drie keer soveel as 
spesie 1, dan is a  gelyk aan 3. Met ander woorde, die 
inhiberingseffek van spesie 1 op homself is \ /K ,,  
maar die inhiberingseffek van spesie 2 op spesie 1 (dit 
wil se a /K i) is

Enige spesie sal ophou groei wanneer die drakrag 
bereik word deur die gesamentlike getalle van hom
self en die indiwidue van die ander spesie (vermenig- 
vuldig met die toepaslike kompetisiekoeffisient). 
Spesie 1 hou dus op om te groei wanneer

N , + aN i = K,

en spesie 2 hou op om te groei wanneer

N2 + PN, = K2

Die tweespesiestelsel sal slegs in ewewig verkeer 
wanneer die groeistakingspunt van die twee spesies 
ooreenkom, want anders sal een spesiebevolking aan- 
hou groei en die ander spesie se getalle sal afneem.

Feitlik alle wiskundige modelle van kompetisie 
gaan van die veronderstelling uit dat die stelsel 
(bevolkings, gildes of gemeenskappe) in ’n ewewig 
verkeer wat deur hulpbronbeperkings bepaal word. 
Elke bevolking wat ’n bepaalde natuurlike omgewing 
beset, is dus by sy eie, besondere drakapasiteit; 
geskikte habitats is dan volledig gevul of “ versadig” . 
Hierdie ewewigaanname is die kern van die Lotka- 
Volterra-kompetisieformulering. Dit word nie slegs 
aanvaar dat die bevolkings as sodanig in ewewig 
verkeer nie, maar ook dat dit vir hulle hulpbronbe- 
nuttingsfunksies geld.

KOMPETISIEGEINDUSEERDE EWOLUSIE
Verskeie vorme van ewolusionere verandering 

word aan interspesiekompetisie toegeskryf en dit geld 
veral vir kenmerkdivergensie, kenmerkkonvergensie, 
kenmerkvrylating en ontwikkeling van mede- 
dingingsvermoe.

Kenmerkdivergensie (kenmerkverskuiwing)
Darwin^' het in sy The origin o f  species beweer dat 

natuurlike seleksie tot divergensie van kenmerke lei 
omdat hoe meer lewende organismes in dieselfde 
gebied kan bestaan (simpatriese organismes), hoe 
meer sal hulle divergeer ten opsigte van struktuur, ge- 
woontes en samestelling. Hierdie tipe divergensie van

eienskappe is deur Brown & Wilson^^ as kenmerkver- 
skuiwing benoem. Om as ’n ewolusionere verande
ring wat as gevolg van hierdie verskynsel ontstaan het 
te kan geld, moet dit aan vier kriteriums voldoen'^: 
(1) Die verandering in gemiddelde waarde van die 
kenmerk in gebiede waar die twee spesies saam 
voorkom (oordekkingsgebiede), moenie voorspel- 
baar wees uit die variasies wat binne die oordekkings- 
gebied o f die isolasiegebied voorkom nie. (2) 
Monsterneming moet by meer as een stel lokaliteite 
gedoen word, sodat lokale effekte uitgeskakel kan 
word. (3) OorerfbaarheidsmoontHkheid van die 
kenmerk moet as hoog beraam word, sodat dit aan
vaar kan word dat variasie die waargenome verskille 
ten grondslag le. (4) Getuienis moet beskikbaar wees 
om aan te toon dat die spesies inderdaad kompeteer 
en dat die kenmerk wat gemeet word, darem met die 
kompetisieproses verband hou.

’n Klassieke voorbeeld van kenmerkdivergensie is 
die van Darwin se vinke op die Galapagoseilande. As 
hierdie voorbeeld egter aan bogenoemde kriteriums 
getoets word, voldoen dit slegs aan kriteriums 1 en 3. 
Dit gaan hier om data ten opsigte van die snaweldiep- 
te van die medium- en kleingrondvink. Hierdie twee 
spesies word op die meeste van die Galapagoseilande 
saam aangetref.^^ Elkeen van hulle word egter ook 
allopatries op klein eilandjies aangetref. Op Daphne, 
waar slegs die groter spesie, Geospiza fo r tis , 
voorkom, is die indiwidue se snaweldiepte aansienlik 
kleiner (en dus nader aan die waardes van dieselfde 
struktuur by die kleiner G.fuliginosa) as die van 
G./o/-?/5-indiwidue wat met G.fuliginosa saambe- 
staan. Waar G.fuliginosa alleen voorkom (op die 
Crossmaneilande), is die snaweldiepte weer aan
sienlik groter as die van spesies wat simpatries met 
G.fortis aangetref word.

Die verandering in snawelgrootte by Geospiza fo r 
tis in isolasie op Daphne-eiland, byvoorbeeld, is dus 
baie groter as wat ’n mens volgens die waargenome 
variasie op enige van die ander eilande sou verwag. 
Snawelkenmerke by G.fortis het ’n baie hoe erfbaar- 
heidsgraad^**, wat daarop dui dat die variasie in 
snaweldiepte by Geospiza grootliks ’n genetiese 
oorsprong het. As gevolg van die bepaalde grootte 
van die Galapagoseilande kan hierdie bevindings nie 
in ’n ander eilandgroep herhaal word nie (soos krite- 
rium 2 vereis), en daar bestaan tot nog toe geen af- 
doende getuienis van kompetisie om voedsel by Dar
win se vinke nie (kriterium 4). Dit is, trouens, die 
geval dat daar tans maar ’n paar gevalle bekend is 
waar kenmerkdivergensie oortuigend gedemonstreer 
is. Ons weet nie of dit beteken dat hierdie verskynsel 
nie dikwels voorkom nie en of dit wel algemeen voor
kom, maar slegs moeilik is om in natuurlike bevol
kings te demonstreer.

Grant^^ meen dat mededingingskenmerkdivergen- 
siegetuienis baie skraal is, terwyl Cody'* net die teen- 
oorgestelde mening toegedaan is. Levinton”  staan 
ook skeptics teenoor die betroubaarheid van die talle 
gevalle van kenmerkdivergensie wat in die literatuur 
gerapporteer is. Baie van hierdie gevalle kan op net 
sulke oortuigende wyses heel anders verklaar word.
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en noukeurige ondersoeke toon aan dat hulle nie aan 
bogenoemde kriteriums^*’'**’" ’̂ ®’̂ ’̂ ’’'  ̂ en die definisie 
van A rthur‘S voldoen nie: “ Character displacement 
is the process by which the mean values of a mor
phological character, in two competing species, 
displace away from each other in areas of sympatry 
or converge towards each other in allopatry, because 
of the presence in sympatric populations, but not in 
allopatric ones, of a selective pressure stemming 
from interspecific competition.”

Liggaamsgrootte word nogal dikwels met ken- 
merkdivergensie in verband gebring. Klassieke geval- 
le in hierdie verband is die akkedisse van die genus 
Anolis wat op die Karibiese Eilande voorkom“  en die 
Europese modderslakke van die genus Hydrobia.^^ 
Op die eilande waar twee /Iwofc-spesies saambe- 
staan, het die een spesie ’n groter liggaamsbou as die 
ander, maar ’n gegewe spesie wat alleen voorkom, is 
gewoonlik intermedier en het dieselfde liggaams
grootte as ’n ander spesie wat alleen op ’n tweede 
eiland voorkom. Die moddervlaktes in Denemarke 
kan een of twee spesies van Hydrobia huisves. Wan- 
neer hulle simpatries is, is H.ulvae altyd baie groter 
as H. venfrosa; die twee spesies het min of meer die
selfde intermediere liggaamsgrootte wanneer hulle al
leen op ’n moddervlakte voorkom. Beide hierdie ge- 
valle word op ’n merkwaardig eenderse wyse verklaar 
en het met die betekenis van liggaamsgrootte in 
verhouding tot prooigrootte te make: Groter in- 
diwidue verorber groter prooi-items (soos in die geval 
van Anolis), of groter diatome en sedimentdeeltjies 
(soos in die geval van Hydrobia). Vir Anolis bestaan 
daar ook nog ’n verdere komplikasie, naamlik dat 
spesies wat op ’n eiland saambestaan, ook strukturele 
habitatverskille toon. Die twee spesies bly of op ver- 
skillende hoogtes, of leef in oop en skaduryke 
habitats, respektiewelik.“  Dit is moontlik dat die 
grootteverskil eenvoudig die gevolg is van die 
strukturele habitatverskil, terwyl die gepaardgaande 
prooigrootteverskil miskien net toevallig is. Die geval 
van Hydrobia kan egter nie so eenvoudig verklaar 
word nie. Waar die spesies simpatries is, leef hulle 
deurmekaar op die moddervlakte.^’ Voorts dui ge- 
tuienis daarop dat H ydrobiabtvoM ngi deur hulle 
mikrobevoedsel -  veral deur bentiese diatome -  be- 
perk word. Die vraag is nou of ’n grootteverskil aan 
die diere die vermoe verleen om verskillende prooi- 
groottes (deeltjiegroottes) te benut.

Volgens die data wat tans beskikbaar is, kan die 
geldigheid van die iiggaamsgrootte-Zprooigroottehi- 
potese in twyfel getrek word ten opsigte van die mod
d e rs la k k e ,m a a r  tog kan die grootteverhouding van 
deeltjies wat deur Fenchel®' waargeneem is, moeilik 
deur ’n ander meganisme as die een of ander vorm 
van interspesiewisselwerking verklaar word. Dit is 
miskien moontlik dat die divergensie ten opsigte van 
liggaamsgrootte iets met gedragsverskille te make 
het. So ’n verskil in hulpbronpartisiegedrag kan dalk 
met die saambestaan van spesies geselekteer word.

Dat kenmerkdivergensie ook ’n rol in hominied- 
ewolusie gespeel het, is deur Brown^^ voorgestel en 
hierop is verder deur Schaffer^ uitgebrei. Volgens

hierdie hipotese het simpatriese bevolkings van 
H om o  en “ fris geboude” Australopithecinae in ’n 
hoer mate van mekaar verskil as wat beide van hulle 
van allopatriese bevolkings van die “ skraal gebou
de” australopitesiene verskil het; kenmerkdiver- 
gering sou dan hiervoor verantwoordelik wees. 
Grine^^ meen egter dat die data wat deur Schaffer vir 
die vasstelling van trofiese verhoudings gebruik is, 
verskeie metodologiese probleme aan die lig bring -  
veral ten opsgite van die karigheid van die fossielma- 
teriaal. Hy bevraagteken ook Schaffer se aanname 
dat die “ fris geboude”  australopitesien- en vroee 
//omo-bevolkings simpatries was. Die wiskundige 
modelle en argumente van mededingingsuitskakeling 
wat as steun vir hierdie “ enkelspesiehipotese” 
gebruik is, is gebaseer op bree ontoereikende 
ekologiese nisdefinisies wat dus verkeerde of 
ongegronde aannames tot gevolg het; voorts word 
Schaffer se hipotese ook deur die fossielgetuienis 
gefalsifiseer. Hierdie voorbeeld onderstreep weer net 
die feit dat ware voorbeelde van kenmerkdivergensie 
deur meer as slegs oppervlakkige waarnemings 
bevestig moet word.

Kenmerkkonvergensie
Kenmerkkonvergensie verwys na die verskynsel 

wat voorkom wanneer twee simpatriese spesies meer 
eenders word ten opsigte van ’n bepaalde kenmerk. 
Mededingingskenmerkkonvergensie vind plaas wan
neer kompetisie die oorsaak van sodanige seleksie is; 
hierdie moontlikheid is vir die eerste keer deur 
MacArthur & Levins^ geopper, ’n suggestie wat 
egter deur Lawlor & Maynard Smith®’ gekritiseer is. 
Die getuienis vir mededingingskonvergensie is baie 
beperk en hou meestal verband met interspesieterri- 
torialiteit by voels.^® Dit lyk of daar nie ’n enkele 
studie is waar daar in simpatrie volgehoue konver- 
gensie van ’n oorerflike eienskap is wat duidelik nie 
aan enige ander nie-m ededingingsm eganism e 
toegeskryf kan word nie. Dat konvergensie wat deur 
kompetisie veroorsaak is, ’n belangrike rol in 
ewolusie gespeel het, is te betwyfel.

Kenmerk vrylating
Kompetisie kan ’n verandering in die variansie van 

’n kenmerk tot gevolg he. Dit kan geskied wanneer ’n 
uitbreiding van die voedingsgewoontes of ’n vermeer- 
dering van die mikrohabitats wat beset word, plaas- 
vind; dit gebeur byvoorbeeld wanneer ’n bevolking 
na ’n relatief mededingervrye omgewing (soos ’n 
eila;id) verhuis. Hierdie verskynsel staan bekend as 
ekologiese vrylating.^^ Die verwante term mede- 
dingingsvrylating word in ’n effens ander sin ge
bruik, naamlik ’n toename in bevolkingsdigtheid in 
mededingervrye gebiede. ’n Toenemende verander- 
likheid in ekologiese gewoontes kan tot toenemende 
variansie van morfologiese kenmerke lei en hierdie 
verskynsel noem Arthur'^ kenmerkwylating om die 
verband met ekologiese en mededingingsvrylating te 
beklemtoon. Arthur wys ook daarop dat sy gebruik 
van die term van die van Grant’’ verskil.

Die proses van kenmerkvrylating is ’n voorbeeld
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van divergerende seleksie as migrasie vanaf ’n spe- 
sieryke na ’n spesiearme gebied plaasvind, of stabili- 
serende seleksie as migrasie in die teenoorgestelde 
rigting is. Aangesien divergerende/stabiliserende 
seleksie en gerigte seleksie gelyktydig ten opsigte van 
dieselfde kenmerk kan geskied, is vrylating van ’n 
morfologiese kenmerk nie noodwendig ’n alternatief 
vir divergensie/konvergensie van dieselfde kenmerk 
nie; die twee prosesse kan saam plaasvind.'^

Ewolusie van mededingingsvermoe
Wanneer twee spesies meeding om ’n hulpbron 

waaraan daar ’n tekort in die omgewing is, sal beide 
daarby baat deur verskille te ontwikkel wat 
kompetisie verminder, want dit kan ’n hoer gemid- 
delde bevolkingsgrootte vir elke spesie en ook ’n 
kleiner moontlikheid van uitsterwing tot gevolg he. 
In baie gevalle sal dit egter onmoontlik wees om 
sodanige verskille te ewolueer, want ander faktore 
(soos nuwe mededingers) kan weer ’n negatiewe rol 
speel. Daar is eintlik slegs een beskikbare opsie vir 
organismes wat in ’n mededingingsnet gevang is: bly 
en veg.^’ Om te veg -  in ’n bree sin -  beteken om 
mededingingsvermoe te ontwikkel. Die idee van 
mededingingsvermoe is weer een van die ekologiese 
konsepte wat intui'tief duidelik is, maar moeilik is om 
te definieer. Om dit te begryp kan ons verwys na die 
Lotka-Volterra-vergelykings vir kompetisie waarin 
die twee parameters r (intrinsieke vermeerderingsver- 
moe) en K  (drakapasiteit) gebruik word. Organismes 
kan gekarakteriseer word volgens die relatiewe 
belang van r en A" in hulle lewensiklusse.

MacArthur & Wilson™ het die terme A'-seleksie en 
r-seleksie gemunt vir twee tipes seleksie wat deur 
Dobzhansky’ ’ voorgestel is. Laasgenoemde het ge- 
vind dat in gematigde streke seleksie dikwels hoe 
fekunditeit (vrugbaarheid) en vinnige ontwikkeling 
begunstig, terwyl laer vrugbaarheid en stadiger ont
wikkeling ’n toename in mededingingsvermoe in 
tropiese dele tot gevolg kon he. Later is vasgestel dat 
hierdie seleksietipes nie net tot tropiese en gematigde 
streke beperk is nie, maar dat r- en /w-strategiee ook 
met interspesiekompetisie of bloot oorlewing van die 
spesie te make kan he.^^

Die situasie van ’n spesie met ’n optimale r- 
strategie is dat alle moontlike stof en energie in voort- 
planting gekanaliseer word, met die kleinste praktiese 
hoeveelheid in elke indiwiduele nakomeling en die 
produksie van soveel totale nakomelinge as moont- 
lik; r-seleksie lei dus tot hoe produktiwiteit in terme 
van kwantiteit. Die A"-eindpunt verteenwoordig weer 
die kw alitatiew e u iterste : d ig the idseffek te  is 
maksimaal en die omgewing is met organismes ver- 
sadig; kompetisie is hewig en die optimale strategie is 
nou om alle beskikbare stof en energie in onderhoud 
en die produksie van ’n paar uiters geskikte nakome
linge te kanaliseer; hier is vervanging dus die beleid. 
A'-seleksie lei tot toenemende doeltreffende benutting 
van omgewingshulpbronne.

Pianka’  ̂ meen dat ’n mens groot diergroepe met r- 
of A'-seleksie kan verbind. So, byvoorbeeld, is ter- 
restriele vertebrate meestal A^-geselekteerd en insekte

r-geselekteerd. Spesies wat r-geselekteerd is, onder- 
vind selde ’n hoe mate van druk as gevolg van in
terspesiekompetisie, en hulle ewolueer dus geen 
meganismes vir ’n sterk mededingingsvermoe nie. 
Spesies wat A'-geselekteerd is, is blootgestel aan in- 
terspesiekompetisiedruk wat sowel binne as tussen 
spesies in werking is. Die druk van A'-seleksie het tot 
gevolg dat organismes gedwing word om hulle 
hulpbronne doeltreffender te gebruik. Die indiwidue 
wat sy beperkte middele die vinnigste in voortplan- 
tingsvaardige volwassenes kan omsit, word gewoon- 
lik as die beste mededinger beskou. Dit is egter so dat 
spesiedominansie in kompetisie in beginsel nie 
voorspel kan word deur ’n kennis van slegs r  o f K  nie, 
omdat daar -  benewens die A'-waardes van die twee 
kompeterende spesies -  ’n derde parameter in die 
Lotka-Volterra-vergelykings is, naamlik die kompeti- 
siekoeffisiente a t n p  . Spesies kan mededingingsver
moe deur die proses van a-seleksie ontwikkel.’  ̂Enige 
meganisme wat ’n mededinger verhoed om toegang 
tot beperkte hulpbronne te verkry, sal a  (of p) laat 
toeneem en sy mededingingsvermoe dus verbeter. Die 
meeste tipes bemoeiingsverskynsels val in hierdie 
kategorie. Territoriale gedrag by voels en alle- 
lopatiese chemiese stowwe by plante is twee voorbeel- 
de van bemoeiingseienskappe wat kompeterende 
spesies verhoed om hulpbronne te benut.

Die belangrikste ewolusionere probleem met a- 
seleksie is dat die bemoeiingstegniek dikwels lede van 
sowel dieselfde spesie as lede van kompeterende spe
sies sal affekteer, sodat mededingingsvermoe slegs 
deur ’n reduksie van die spesie se eie r- en A'-waardes 
verkry kan word. Alfaseleksie vir bemoeiingseien
skappe kan ook in werking tree wanneer organisme- 
bevolkings ’n lae digtheid bereik. By diere was die 
ewolusie van ’n wye reeks aggressiewe gedragspatro- 
ne baie belangrik in die vervanging van ’n vegvermoe 
met ’n vermoe om hulpbronne in kompetisie te 
benut. Ewolusie het dus in baie gevalle aggressie bo- 
op hulpbronkompetisie gesuperponeer.’''

Die spesie wie se kompeteringsvermoe toegeneem 
het, het dit dikwels vermag omdat hy ’n groter mate 
van doeltreffendheid bereik het om die ander spesie 
te inhibeer of om die hulpbron wat hy besig was om 
te benut, makliker te bekom of te omskep. Die 
moontlikheid bestaan egter ook dat die relatiewe 
patrone van hulpbronbenutting kon verander het; die 
spesie wat, byvoorbeeld, sy kompeteringsvermoe laat 
toeneem het, kon so ontwikkel het dat hy ’n wyer 
en /o f verskuifde omvang van hulpbronne kan benut.

Genetiese terugvoering. Die hipotese van genetiese 
terugvoering is eintlik ’n uitbreiding van die idee dat 
kompeteringsvermoens kan ewolueer. Dit hou in dat
(a) seleksie vir toenemende interspesiekompeterings- 
vermoe sterker is by skaars spesies, wat dus vinniger 
ewolueer en uiteindelik ’n hoogs doeltreffende 
mededinger word, dat (b) die proses dan omgekeer 
word, en (c) dat ’n reeks ewolusionere en dinamiese 
skommelinge volg, wat mettertyd tot ’n stabiele 
saambestaan van die twee spesies lei.

Uit al bogenoemde aspekte van kompetisiegei'ndu- 
seerde ewolusionere veranderinge kan dus afgelei
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word dat daar verskeie moontlike patrone bestaan. 
Sekeres h iervan , soos kenm erkdivergensie en 
kenmerkkonvergensie, sluit mekaar uit. Vir ander, 
soos kenmerkdivergensie en kenmerkvrylating geld 
dit nie. Daarbenewens is die verband tussen sekere 
prosesse soos die tussen kenmerkdivergensie en die 
ewolusie van kompeteringsvermoe nog onduidelik. 
Vir enige paar mededingende spesies in ’n natuurlike 
gemeenskap bestaan daar dus baie moontlikhede, 
wat wissel van die totale afwesigheid van koewolusie 
(byvoorbeeld, as gevolg van vinnige mededingings- 
uitskakeling van een spesie) tot die gelyktydige 
voorkom van twee of meer van bogenoemde proses
se.

PARTISIE VAN EN KOMPETISIE OM 
HULPBRONNE

Hulpbronpartisie is al by feitlik alle diergemeen- 
skappe vasgestel.’  ̂ Dit wil se, elke spesie in ’n sin- 
topiese groep toon verskille met spesiegenote ten op- 
sigte van hulle habitat-Zhulpbronbenutting; dit geld 
vir die soektog na voedsel, waar en hoe gesoek word, 
en wat geeet word. In baie min gevalle het die 
navorsers egter werklik aangetoon dat die skeiding 
van hulpbronne die gevolg van kompetisiewisselwer- 
kings tussen spesies is. Nisoordekking word in die 
algemeen gebruik as ’n metode om die graad van ver- 
wagte hulpbronkompetisie te kwantifiseer. Hoe om 
dit te meet is weer ’n probleem wat verskillende 
fasette het, onder meer die definisie van wat ’n 
ekologiese nis is.

Nisoordekking
Die ekologiese nis is die posisie of status van ’n 

organisme in sy gemeenskap en ekostelsel wat die 
resultaat is van die organisme se strukturele aanpas- 
sings, fisiologiese reaksies en spesifieke gedrag. Die 
nis hang nie slegs af van waar die organisme leef nie, 
maar ook van wat hy doen. In hierdie verband geld 
Odum^* se analogie dat -  in ’n biologiese sin -  die 
habitat die organisme se “ adres”  is en die nis sy 
“ professie” . Daar is ’n hand en handskoenverband 
tussen die nis en die omgewing: die omgewing bring 
die eksterne stimulus voort wat die dier ’n kans bied 
om sy nis (professie) te beoefen; die nis weerspieel die 
dier se intrinsieke vermoe om die omgewing te benut 
of daarop te reageer.

Baie ekoloe meen dat ’n hoe mate van nisoordek
k ing  n o o d w en d ig  to t  k o m p etis ie  le i .’® 
Hulpbronvlakke fluktueer egter en baie spesies is 
slegs tydens kort tydperke aan tekorte van een of 
ander aard blootgestel. As twee spesies in ’n hoe mate 
oordek wanneer hulpbronne volop is, maar ten op- 
sigte van hulpbronbenutting divergeer tydens af- 
wisselende periodes wanneer middele skaars is, sal 
enige meting van gemiddelde hulpbronoordekking 
die potensiaal vir kompetisie ver oorskat. Aan die 
ander kant, as spesies ten opsigte van hulpbronbenut
ting tydens periodes van tekorte konvergeer, kan die 
gemiddelde oordekking die potensiaal vir kompetisie 
heeltemal onderskat.

Die meet van nisoordekking om die mate van kom

petisie tussen twee spesies te bepaal was die uitvloei- 
sel van ’n toerie wat deur Mac Arthur & Levins,®* 
M acArthur,’'* en May & MacArthur’’ ontwikkel is. 
Dit is wel ’n vinnige en gerieflike metode, maar dit 
gaan mank aan ’n aantal belangrike tekortko- 
mings,’®’̂ *’’  ̂ sodat dit nie meer so dikwels gebruik 
word nie. Die oordekkingskonsep het mettertyd ver
skeie formuleringsveranderings ondergaan, maar die 
gemeenskaplike idee is dat die benutting van hulp
bronne by twee spesies in ’n bepaalde proporsie tot 
hulle oordekking geskied. Dayton’* het aangetoon 
dat een tekortkoming van hierdie idee is dat dit in die 
eerste plek nie mededingers kan onderskei nie, terwyl 
Abrams*® meen dat dit gevaarlik is om op so ’n 
tegniek te vertrou.

’n Alternatiewe indirekte metode om wisselwer- 
kingskoeffisiente in die veld te meet is onafhanklik 
deur Schoener*' en Crowell & Pimm*^ voorgestel. 
Hierdie tegniek is ook relatief vinnig en gerieflik en is 
dus deur baie ekoloe gebruik.’’’*̂  Selfs in ’n 
homogene omgewing kan ewekansige versteurings in 
bevolkingsdigtheid verwag word. As twee spesies 
werklik kompeteer, maar tog saambestaan, sal hulle 
terugkering na ekwilibrium ’n pad volg wat hulle 
staatpunt (N |, N2 ) tussen hulle isokUene deur 
kanaliseer. Daarom sal ’n stel sensusse by een plek 
die isokliene blootle, selfs al word geen eksperimente 
uitgevoer nie. As die omgewing homogeen is, en ver
skillende plekke daarin word onafhanklik geper- 
turbeer van en teruggebring na ekwilibrium, sal ’n 
stel gelyktydige sensusse by verskillende plekke ook 
die isokliene aan die lig bring. Dit is natuurlik so dat 
bepaling van die hellings van die isokliene ook 
meebring dat die kompetisiekoeffisient vasgestel 
word.*^ Die isoklienberekeningstegniek hou groot 
moontlikhede in™ en benodig slegs sensusdata, ’n 
verskeidenheid habitatmetinge en ’n moderne reke- 
naar.

Een van die probleme met die gebruik van oordek
king was om die verband te bepaal tussen ’n gegewe 
meting van habitat of gedrag, en die werklike hulp
bronbenutting. ’n Deel van die probleem was om te 
definieer wat ’n hulpbron is. Vir doeleindes van 
kompetisie kan ’n mens die definisie beperk tot 
stowwe (voedsel) wat werklik verbruik word, maar 
baie navorsers het geldige redes gevind waarom 
ruim te  en toegang to t voedsel soms ook as 
hulpbronne beskou moet word. In hierdie verband 
definieer Moermond*^ dit in terme van die alles- 
doenerbeginsel wat hy beskou as ’n kritiese aanname 
wat onderliggend is aan die konsep van hulpbronpar
tisie. Hierdie beginsel aanvaar dat morfologiese of 
gedragseienskappe wat dit vir ’n organisme moontlik 
maak om goed aangepas te wees vir ’n besondere 
taak, die moontlikheid uitsluit dat hy ewe goed kan 
wees met betrekking tot ander take. Implisiet in die 
allesdoenerbeginsel is die aanname van ’n direkte 
assosiasie tussen ’n dier se vermoens (of habitatbe- 
nutting) en sy morfologie en gedragseienskappe. ’n 
Mens aanvaar dat morfologiese verskille, verskille in 
die vermoe om bepaalde funksies uit te voer, te weeg 
sal bring. Dit is nie ’n nuwe konsep nie, maar dit
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word selde duidelik gedemonstreer in gevalle van 
hulpbronpartisie.

(gespesialiseerde) habitatvoorkeure toegeskryf kan 
word.

Nisverskuiwing
Talle vergelykende, nie-gemanipuleerde onder- 

soeke van interspesiekompetisie is al uitgevoer waar 
daar geen sprake van eksperimentkontroles was nie. 
Dit geld veral vir voedingsnisverskuiwings tussen 
allopatrie en simpatrie waar die aannames sotnmer 
gemaak is dat sulke veranderinge getuienis vir 
kompetisie is. Vergelykende studies van Europese 
mese (Parus spp.) het nisverskuiwings aan die lig 
gebring wat ooreenstem met die interpretasie van in
t e r s p e s i e k o m p e t i s i e . N i s v e r s k u i w i n g s  wat 
rigtingsmededingend is (d.i. vermyding van die 
voedingsplekke van ’n vermeende mededinger) is 
sowel geografies (tussen areas van allopatrie en 
simpatrie) as lokaal, by meesswerms met verskillende 
spesiesamestellings waargeneem. Alatalo et a l.^  se 
resultate toon aan dat sowel koolmese as goudkuiwe 
op die reduksie van ander gildelede reageer deur hulle 
voedingsnisse uit te brei. Getuienis is daar dat ver- 
minderde interspesiekompetisie die nisuitbreiding 
van koolmese op Gotlandeiland moontlik gemaak 
het; die mate van uitbreiding was hoer as wat verwag 
is en dit kan moontlik daaraan toegeskryf word dat 
’n ewolusionere morfologiese verandering (toename 
in grootte) hulle beter aangepas het om die binnedele 
van bome te benut.

Die vraag is of nisverskuiwings deur bemoeiings- 
o f  eksploiteringskom petisie veroorsaak  word. 
Bemoeiingskompetisie is moontlik, want koolmese 
en goudkuiwe is relatief klein en sosiaal ondergeskik 
aan die groter gekuifde en wilgermees.*^ Verande
ringe in relatiewe voordeligheid van verskillende 
boomplekke kan verskuiwings in voedingsgedrag 
voortbring, selfs sonder bemoeiingskompetisie. As 
kompetisie eksplorerend is, behoort wilger- en 
gekuifde mese meer koolmeesagtig te word as kool
mese en goudkuiwe uit die gebied verwyder word; as 
bemoeiingskompetisie egter betrokke is, behoort 
verwydering van koolmese en goudkuiwe nie enige 
verandering in die voeding van wilger- en gekuifde 
mese te veroorsaak nie.

’n Ander voorbeeld van nisverskuiwing wat deur 
Crowell & Pimm*^ ondersoek is, is muise wat op klein 
eilandjies geplaas is. Peromyscus maniculatus en 
Clethrionomys gapperi is albei op ’n klein eilandjie 
van 0,8 ha ingebring, waar Microtus pennsylvanicus 
inheems was, om sodoende die daaropvolgende 
wisselwerkings te kon bestudeer. Alhoewel al drie 
spesies oordekkende tuisgebiede in sommige habitats 
beset het, was daar betekenisvolle verskille in hulle 
habitatvoorkeure. Habitatbenutting het met verloop 
van tyd verander as reaksie op verandering in intra- 
en interspesiedigthede. Clethrionomys het sowel 
Microtus as Peromyscus in die bebosde habitats 
verplaas en Peromyscus het op sy beurt Microtus in 
die struikareas verplaas. Die sukses van Microtus op 
eilande spruit waarskynlik voort uit sy vermoe as ’n 
opportunis (generalis), terwyl die mislukking van 
Clethrionomys op eilande aan sy rigiede en beperkte

Kompetisie om voedsel
Daar bestaan nogal ’n verskil van mening met 

betrekking tot die vraag o f dieetoordekking tussen 
naverwante spesies toeneem o f afneem tydens 
periodes van voedseltekorte. Die meeste van die 
teorie en empiriese resultate van optimale voeding- 
studies dui daarop dat diere die gespesialiseerdste is 
wanneer voedsel die volopste is.” '®̂ Volgens hierdie 
siening is diere minder selektief wanneer voedsel 
skaars word en dit het ’n groter dieetoordekking 
tussen spesies tot gevolg. Met ander woorde, 
voedselskaarste lei tot dieetkonvergensie omdat alle 
spesies generaliste (opportuniste) word, ’n Implisiete 
aanname van hierdie argument is dat voedseltipes in 
min of meer dieselfde relatiewe hoevelhede voorkom 
wanneer voedsel volop is en wanneer dit skaars is.^* 
Schoener®''*^ argumenteer egter weer dat wanneer 
voedsel baie volop is, sekere voedseltipes besonder 
aanloklik is vir alle verbruikerspesies juis omdat dit 
so volop is. Volgens sy mening divergeer diete weer 
wanneer voedsel begin skaars word, omdat elke 
spesie gedwing word om te konsentreer op die 
besondere prooi of ander eetware wat hy die doeltref- 
fendste kan benut. Cooper’  ̂ het dieselfde verskynsel 
aangetref in sy ondersoek na voedselpartisie by 
blaareters, soos rooibokke, koedoes en plaasbokke 
tydens volop en skaars tye.

Wanneer naverwante spesies met eenderse diete 
saambestaan, kom sekere faktore in die spel wat 
kompetisie in die hoogste moontlike mate uitskakel. 
Om te illustreer: Drie mierspesies van die genus 
Pogonomyrmex het min o f meer dieselfde dieet en 
saambestaan word moontlik gemaak deur die dif- 
ferensiele benutting van die beskikbare voedsel 
volgens grootte en tipe.^  Interspesieverskille ten op- 
sigte van morfologie, fisiologie en mikrohabitats 
(neste), vergemaklik hierdie verdeling. Morfologiese 
verskille maak dit vir die kossoekerwerkers moontlik 
om sade van verskillende groottes en tipes te hanteer 
en te versamel. Verskille in desikkasieweerstand het 
tot gevolg dat die kossoekers op verskillende tye 
aktief kan wees en, gevolglik, verskillende hoeveel- 
hede insekmateriaal in hulle diete kan inkorporeer. 
Mikrohabitatverskille bied aan die werkers ver
skillende proporsies van die gewenste voedselhulp- 
bron.

In wateromgewings kan dieptesones binne ’n 
bepaalde habitat dikwels die probleem van kompeti
sie uitskakel. Die twee rotsbankvisse Embiotoca 
lateralis en E. jacksoni is morfologies baie eenders en 
toon ’n groot mate van dieetoordekking binne ’n 
gilde van mikrokarnivore subgetyrotsbankvisse.’  ̂
Binne hierdie gebied van simpatrie word hierdie twee 
spesies deur dieptelae geskei: £ . lateralis oorheers 
numerics die vlak rotsbankareas wat met verskeie 
groot algsoorte bedek is waartussen die vis sy prooi 
vang; E. jacksoni oorheers weer die dieper areas waar 
meestal min sessiele invertebrate en klein alge voor
kom. Hierdie minder produktiewe areas bied egter
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aan E. jacksoni ’n heenkome wat die saambestaan 
van die twee spesies in dieselfde habitat moontlik 
maak.

Kompetisie om ruimte
Ruimte is ’n noodsaaklike behoefte vir elke orga- 

nisme in sy stryd om te oorleef. In teenstelling met 
voedsel, is dit ’n nie-iiernubare hulpbron wat slegs vir 
ander organismes beskikbaar word wanneer die 
ruimtebesetter doodgaan, uitgedryf word, of self die 
plek verlaat. Dit is ’n hulpbron wat veral vir sessiele 
organismes belangrik is en in hierdie verband het 
Branch^’̂ ’ belangrike bydraes gelewer deur ’n studie 
van die ekologiese en ewolusionere implikasies van 
kompetisie by mariene organismes. Mobiele spesies 
en sessiele spesies is radikaal verskillend ten opsigte 
van die wyse waarop hulle meeding en hoe hulle be- 
volkings georganiseer word. Branch^ het bevind dat 
87% van sessiele spesies om ruimte meeding in teen
stelling met mobiele spesies wat meestal om voedsel 
meeding (73%) en in ’n mindere mate (25%) om 
ruimte.

In ’n eksperimentele analise van interspesiekompe- 
tisie tussen m ariene filtervoeders in ’n sagte 
sedimentomgewing het Peterson & Andre’* vasgestel 
dat daar blykbaar geen wisselwerking tussen spesies 
wat verskillende leefposisies in die sedimente beklee, 
bestaan nie. Spesies wat eenderse dieptelae deel, toon 
’n sterk wisselwerking wat aandui dat kompetisie vir 
ruimte die primere wisselwerkingsmeganisme in hier
die stelsel is. Hierdie aanname word ook gedeeltelik 
gesteun deur die resultate van ander eksperimente 
wat uitgevoer is.

In ander gevalle is kompetisie om ruimte weer baie 
minder. In ’n verwyderingseksperiment met simpa- 
triese bevolkings van die muise Apodem us sylvaticus 
en A . flavicoltis het M ontgomery^ die rol van 
kompetisie in die verhouding tussen die twee spesies 
ondersoek. Sy bevinding was dat die twee spesies wel 
om ruimte kompeteer, maar dat dit ’n relatief swak 
wisselwerking is wat nie tot habitatuitsluiting lei nie. 
Kompetisie tussen die twee spesies word blykbaar 
getemper deur intrinsieke verskille in hulle biologiese 
opset.

Habitatseleksie
Ekoloe is al lank besig om die patrone van habitat- 

skeiding by naverwante of ekologies eenderse 
dierspesies te probeer verklaar.'°°-''-^'’'° ' '‘“ ' '“ ''<  ̂
Rosenzweig'*^^ en Pimm & Pimm'°^ het ’n teorie oor 
habitatseleksie ontwikkel wat hoofsaaklik te make 
het met die wisselwerkingsaksies van hulpbronbe- 
skikbaarheid, intra- en interspesiekompetisie, en die 
benutting en oordekking van sekere dele van die 
habitat. Volgens Rosenzweig se teorie is daar twee 
streng kompetisiegebaseerde situasies waar twee 
spesies, wat twee habitatdele (habitatareas) benut, 
hulpbronpartisie kan toon. Die eerste situasie is ’n 
geval van besliste voorkeur; twee spesies wat ver
skillende hulpbronne verkies, is hierby betrokke. 
Voorkeur kan bepaal word omdat die ewewigdigt- 
heid van ’n spesiebevolking hoer is in die voorkeur-

deel as in die area waar die keusegraad laer is. Die 
tweede situasie is ’n geval van deelvoorkeur; twee 
spesies met identiese voorkeure is hierby betrokke. In 
albei gevalle het die spesies ’n keuse om een of albei 
habitatdele te benut.

Belangrike aspekte van die teorie is dat die keuse 
van habitatdele afhang van die spesie se eie digtheid 
(intraspesiekompetisie), en van die ander spesie se 
digtheid (interspesiekompetisie); voorts ook dat die 
dinamika van bevolkingsveranderings nou verbonde 
is aan die keuse van habitatareas. Pimm & Rosen- 
zweig'”  ̂ en Pimm & Pimm'*’̂  gee veral aandag aan 
hoe ’n spesie behoort te kies, waar sy voedingsgebied 
moet wees en hoe ’n mededinger sy keuse moet affek- 
teer. Voorts kontrasteer hulle die besliste en deel- 
voorkeurgevalle, en bespreek die aspekte van die 
teorie wat aksiomaties is en toetsbare, biologies inte- 
ressante hipoteses voortbring.

Onder terrestriele diere is slegs rodente in ’n hoe 
mate in veldeksperimente gebruik om die belangrik- 
ste kragte wat habitatassosiasies van simpatriese spe
sies bepaal, te probeer vasstel. Die meeste van die stu
dies was toegespits op die rol van interspesiekompeti
sie. In m instens ’n paar gevalle lyk dit o f 
habitatseleksie waarskynlik die primere faktor is wat 
habitatassosiasies b e p a a l . D a a r  kan natuurlik 
geredeneer word dat huidige patrone van habitatse
leksie eenvoudig die resultaat is van vroeere 
kompetisie. Om die oorsprong van bestaande ge- 
dragspatrone na te speur is natuurlik baie moeilik en 
dit is slegs in besondere gevalle moontlik om die rol 
van kompetisie in die ewolusie van habitatseleksie te 
bewys of te weerle.^ Getuienis van geneties bepaalde 
habitatseleksie is byvoorbeeld aangetoon by twee 
subspesies van Peromysus, terwyl habitatseleksie as 
’n wyse om kompetisiereduksie te bewerkstellig ook 
moontlik by ander rodente voorkom.*®^

Invloed van predasie op gemeenskapstruktuur
Die ekologie van voedingsverhoudings het baie 

aandag van navorsers gekry en in hierdie verband het 
die belangstelling veral om aspekte van predasie ge- 
wentel. Een van hierdie aspekte is die invloed wat 
predasie op die uitkoms van kompetisie kan he, met 
ander woorde die effek van predatore as ’n biotiese 
beperkende faktor op bevolkings- en gemeenskapsa- 
mestelling. Om die invloed van ’n predator op die 
prooibevolking te kan bepaal, moet die getal prooi in 
die teenwoordigheid van die predator vergelyk word 
met die getal wat sal bestaan in ’n andersins identiese 
omgewing waar die predator afwesig is. Dit is ’n 
moeilike taak en ander metodes word ook gebruik 
om ramings te maak.

In baie gevalle het die predatore van werweldiere 
nie veel invloed op die prooibevolkings nie, dikwels 
as gevolg van territoriale gedrag tesame met die be
staan van toevlugsoorde in die territoriums.'®* Dat 
predasie wel sy rol kan speel, is vasgestel deur Sin- 
clair“”  in sy ondersoek na die ungulaatgemeenskap 
in die Serengeti-Marastreek van Tanzanie en Kenya. 
Die migrasie van blouwildebeeste het ’n natuurlike 
eksperiment daargestel om die intensiteit van inter-
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spesiekompetisie tussen agt ander weiende ungulaat- 
spesies te wissel. Data insake plantkeuse, habitatoor- 
dekking met wildebeeste, en tropspasiering tussen 
spesies is verkry in die teenwoordigheid en afwesig- 
heid van wildebeeste. Hierdie data het Sinclair 
gebruik om die voorspellings te toets wat voortspruit 
uit ses hipotetiese prosesse, naamlik: interspesiekom- 
petisie, intraspesiekompetisie, outekologiese faktore, 
predasie, fasilitasie en ewekansige prosesse. Daar was 
’n hoe mate van eendersheid in plantkeuses tussen 
spesies en ’n groot oordekking met die kompeterende 
wildebeeste. Uit die resultate blyk dit dat die 
Thom son- en Grantgaselle sterk deur predasie 
beinvloed word. Sebras, lopi’s {Damaliscus kor- 
rigum) rooibokke, waterbokke en vlakvarke word 
deur sowel predasie  as in terspesiekom petisie  
beinvloed en hierdie spesies toon moontlik ’n 
gemengde ewolusioner stabiele strategic om druk van 
twee opponerende kante die hoof te kan bied. Die 
wildebeeste word veral deur bontsebras vir besker- 
ming gebruik. In die algemeen lyk dit of predasie net 
so ’n groot rol as interspesiekompetisie speel in die 
strukturering van hierdie gemeenskap.

Insekte is ’n diergroep wat al in ’n hoe mate 
gebruik is in eksperimente waar predasie ’n belang- 
rike rol speel. Dit geld veral vir predatore wat moont
lik in die biologiese bestryding van insekplae gebruik 
kan word. Die suksesse van biologiese beheer word 
egter ver deur die mislukkings oortref, ’n aanduiding 
dat die natuurlike predatore van insekte dikwels baie 
min invloed op die getalle van hulle prooi het. 
Skouspelagtige suksesse van biologiese beheer laat 
egter geen twyfel dat in hierdie gevalle die predator ’n 
dominante invloed op die prooigetalle uitgeoefen het
me. 110

In ’n ekspriment waar die werweldierpredatore van 
larwale Odonata uitgeskakel is, het die totale getal 
van hierdie insekte toegeneem, terwyl dominansie 
verskuif het van klein spesies na spesies van middel- 
matige g roo tte .'"  Die resultaat van hierdie onder- 
soek steun die algemene belangrikheid van die rol van 
predasie in die strukturering van varswatergemeen- 
skappe. M orin"^ '"^ het ook met paddalarwes 
eksperimente uitgevoer en onder meer vasgestel dat 
predatoriese salamanders (urodele) die verloop en 
resultaat van kompetisie tussen drie spesies kan 
omkeer.

Wat mariene invertebrate betref, is daar getuienis 
dat sommige predatore die verspreiding en getalle 
van hulle prooi beinvloed. Menge"'' vind dat in die 
rotskustussengetygebied predasie slegs in sekere 
sones ’n rol speel; in gebiede wat aan kwaai 
branderwerking blootgestel is en hoofsaaklik deur 
mossels en mosselkrewels beset word, het predasie 
min of geen invloed op ruimtebenutting nie, terwyl 
interspesiekompetisie die oorheersende biologiese 
wisselwerking is. Stanley & Newman"^ en Newman 
& Stanley"*’ meen dat mededingingsuitskakeling die 
faktor was in die bepaling van die aard van sekere 
m osselkrewelgem eenskappe, terwyl Paine"^ ’n 
belangrike rol aan predasie en versteuring in hierdie 
verband, toeskryf. Peterson"* '"’ het ondersoeke ge-

doen na die belangrikheid van predasie en kompetisie 
in die organisering van die tussengety se epifaunale 
gemeenskappe. Hy het onder meer ook eksperimente 
ontwerp om te bepaal of predasie en hulpbronbeper- 
king in enige vorm belangrik is in die biologie van 
twee suspensievoedende tweekleppige molluske. Die 
eksperimente waarin predatore uitgeskakel is, het ge- 
toon dat Protothaca se hoer mortaliteitskoers -  wat 
soms voorkom -  geheel en al aan die effek van 
predasie toegeskryf kan word.

Die saambestaan van predator en prooi in natuur
like bevolkings is in die algemeen afhanklik van ver- 
skeie wisselwerkings tussen hulle. Waar daar getuie
nis is dat predatore die verspreiding en bevolking- 
struktuur van hulle prooi beinvloed, kom dit selde 
voor dat ’n predator sy prooi oor die hele versprei- 
dingsgebied uitwis. Dat dit wel gebeur, weet ons ook, 
want selfs die mens, as predator, is aandadig aan die 
uitroei van diere soos die dodo in Mauritius, die 
trekduif in Noord-Amerika en die bloubok in Suid- 
Afrika.

NUWE ONDERSOEKBENADERINGS
Ondersteuning vir die klassieke teorie oor interspe

siekompetisie was hoofsaaklik op intui'sie en indirek- 
te getuienis gebaseer.®

In die meeste gevalle is naverwante of ekologies 
eenderse spesies vir studie geselekteer. Dit is dan aan- 
vaar dat hulle mededingers is en dat hulle van mekaar 
moet verskil om te kan saambestaan. Dit het dan ge- 
lei tot ’n ondersoek van die spesies se hulpbronbenut- 
tingspatrone, en hierdie verskille -  wat beslis gevind 
sou word -  is dan as die meganismes wat saambe
staan moontlik maak, beskou. Tot redelik onlangs 
nog is die betrokke hulpbronne egter selde noukeurig 
gemeet of is daar pogings aangewend om vas te stel 
of die spesieverskille wel met kompetisieprosesse ver
band hou.

Verskillende dinge het ’n belangrike invloed op die 
verloop van die veldtog teen die oorspronklike kom- 
petisieteorie uitgeoefen.'* Die eerste is die waarne- 
ming dat sekere wiskundige modelle, wat van die van 
Lotka en Volterra verskil, in ’n hoe mate die 
saambestaan van organismes eerder begunstig het. 
Tweedens is die waarnemingsgetuienis wat oor- 
spronklik gebruik is om die siening van die soge- 
naamde kompetisioniste te steun noukeurig betrag en 
dit het tot ’n herevaluering van die statistiese 
gegewens gelei. ’n Derde belangrike aspek het te 
make met die veranderlike omgewingsiening* wat 
eintlik ’n antitese van die kompetisionistiese idee is: 
Omgewings fluktueer baie oor ’n tydperk en bevol
kings is dikwels ver onder die drakragvlak. Tydens 
sulke tye is kompetisie baie minder intens of kom 
miskien glad nie voor nie, want daar is dan nie ’n 
skaarste aan hulpbronne nie; dit impliseer dus ook 
dat seleksie vir kenmerke wat interspesiekompetisie 
verminder, nie ter sprake is nie. Soms word die toe- 
stand van volopheid met ’n ekologiese slapte afgewis- 
sel, dit wil se ’n tydperk van skaarste waartydens 
kompetisie wel voorkom, maar dit is selde lank ge- 
noeg om genetics behecrde kenmerke, wat met inter-
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spesiekompetisie verband hou, te ontwikkel.
Huidige kritiek teen die kompetisie- en gemeen- 

skapteorie het meestal te make met die basiese vraag 
hoe ekologiese gemeenskapnavorsing gedoen moet 
w o rd ? '’'^°’'^ '’‘̂  ̂ Die probleme in hierdie verband 
kan in ’n hoe mate aan die kompleksiteit van ekolo
giese gemeenskappe gewyt word, en dit hou onder 
meer verband met kommunikasieversperrings wat die 
doeltreffende integrasie van inligting wat deur 
navorsers gegenereer word, strem; dit geld veral vir 
die verskillende terminologie, metodes en stelsels wat 
gebruik word. So, byvoorbeeld, spruit die twisge- 
skrifte oor die relatiewe belangrikheid van kompeti
sie vir gemeenskapstruktuur in ’n groot mate voort 
uit wankommunikasie wat aangeblaas is deur ’n 
onvermoe om die aandag op goedafgebakende vrae 
en logiese grondslae vir alternatiewe benaderingsme- 
todes toe te spits.

Die kompetisiepolemiek het ook ontstaan as ge- 
volg van die gebrek aan duidelike en konsekwente ge- 
tuienis wat die effek van kompetisie kon uitwys.'^^ In 
diverse natuurlike gemeenskappe, byvooreeld, kan 
hierdie effek in ’n hoe mate verskillend manifesteer 
by indiwidue van verskillende taksonomiese en tro- 
fiese groepe, asook by indiwidue wat om verskillende 
hulpbronne meeding. Voorts kan die uitwerking van 
interspesiekompetisie ook dikwels gewysig word deur 
die optrede van predatore en parasiete, of versluier 
word deur diffuse wisselwerkings wat veskillende uit- 
werkings op die gemeenskaplede het.

Oordekking van hulpbronne is ’n ander aspek wat 
tans op ander wyses as vroeer geinterpreteer word, 
naamlik dat hoe groter die oordekking, hoe groter is 
die kompetisiekoeffisient en die intensiteit van kom
petisie. Baie ekoloe meen tans dat oordekking en 
kompetisie nie noodwendig met mekaar verband hou 
nie. Oordekking wissel van seisoen tot seisoen en van 
jaar tot jaar. In byna alle gevalle is oordekking klei- 
ner tydens skaars tye, wat potensieel die tyd van gro
ter kompetisie is. Dit is ook eksperimenteel aange- 
toon dat ’n hoe mate van habitatoordekking tussen 
spesies sonder kompetisie kan voorkom,'^'* terwyl dit 
in ander gevalle gedemonstreer is dat ’n lae oordek- 
kingsgraad met ’n hoe mate van kompetisie geasso- 
sieer kan wees.

Welden & Slauson^^ het onlangs daarop gewys dat 
ekoloe dikwels die belangrike verskil tussen die inten
siteit en belangrikheid van kompetisie ignoreer. As 
hierdie verskil besef word, verminder dit meningsver- 
skil ten opsigte van die rol van kompetisie in die na- 
tuur, genereer dit toetsbare hipoteses, help dit ons 
om belangrike teoriee en metodes te begryp, en dui 
dit rigtings aan vir navorsing. Volgens die outeurs 
gaan dit hier om die duidelike onderskeid tussen die 
intensiteit van kompetisie onder indiwidue van een of 
meer spesies, aan die een kant, en die belangrikheid 
van kompetisie vir indiwiduele geskiktheid, gemeen
skapstruktuur, en die koewolusie van spesies aan die 
ander kant. Intensiteit kwalifiseer die kompetisiepro- 
ses, terwyl belangrikheid met die produkte  van kom
petisie te make het: “ Our remarks are prefigured by 
the distinction between present competition and the

effects of past competition and by the arguments to 
define competition by its mechanism rather than by 
its results. We will argue that the importance of com
petition is not necessarily correlated with its intensi
ty, either in theory or in fact.” ^̂  Die vraag moet dus 
nie slegs gevra word of kompetisie in ’n gemeenskap 
belangrik is nie, maar eerder hoe belangrik kompeti
sie is gemeet aan die relatiewe waardes van ander pro- 
sesse.

Die sterkste getuienis vir kompetisie is waarskynlik 
van beheerde veldeksperimente afkomstig waar die 
getalle van vermeende mededingerspesies gemanipu- 
leer kan Sulke eksperimente
behels gewoonlik totale verwyderings, introduksies, 
o f beide. As een of meer spesies uit ’n gemeenskap 
verwyder word, word dit aanvaar dat kompetisie 
plaasvind as die oorblywende gemeenskaplede toene- 
mende oorlewing o f bevolkingsgrootte toon, o f die 
benutting van hulpbronne uitbrei. Omgekeerd: as 
spesies in ’n gemeenskap ingebring word, word kom
petisie aanvaar as bevolkings- en hulpbronverskui- 
wings in teenoorgestelde rigtings is.

Voordat eksperimentele resuhate veraigemeen kan 
word, moet aangetoon word dat toestande tydens ek
sperimente binne ’n normale omvang val (byvoor
beeld, met betrekking tot bevolkingsdigtheid); voorts 
moet eksperimente herhaal word voordat hulle die 
ware krag van ’n eksperiment uitoefen om alterna
tiewe hipoteses uit te skakel.^ Dit is slegs gedurende 
die laaste aantal jare dat veldeksperimente oor in
terspesiekompetisie uitgevoer is en dit is onder meer 
as gevolg van hierdie resultate dat die huidige pole- 
miek aangaande die rol van interspesiekompetisie in 
die natuur ontstaan het. Replikate is noodsaaklik, 
want eksperimentele en kontrolepersele is nooit iden- 
ties ten opsigte van habitat en hulpbronfaktore nie. 
Toevallige wisseling in voedselbeskikbaarheid, pre- 
dasie of ander faktore kan reaksies uitlok soortgelyk 
aan die wat van interspesiekompetisie verwag kan 
word.

Benewens die analise van nisverhoudings en die be- 
studering van morfologiepatrone by simpatriese 
spesies, en die veldmanipulering van spesiesamestel- 
ling om gemeenskapstruktuur te ondersoek, bestaan 
daar ook ’n minder bekende, sogenaamde meganis- 
tiese benadering.^®'*^ Dit verskil van die ander eerder 
ten opsigte van logiese s t ruktuur  as in die 
besonderhede van tegnieke wat toegepas word: “ This 
‘mechanistic’ .app roach  attem pts to understand 
community-level phenomena by systematically dis
secting the community to study the properties of its 
component populations and individuals and their in
teractions.” *̂ * Dit klink miskien na ’n reduksionis- 
tiese benadering, maar dit kan tog groot waarde he 
om prosesse wat gemeenskapstruktuur beinvloed te 
verklaar, en die meganistiese perspektief kan ’n 
kragtige heuristiese werktuig vir gemeenskapekoloe 
wees. Watter metodes ook al gebruik word, moet 
daar altyd gewaak word teen die moontlikheid dat 
die rol van ’n bepaalde faktor, soos interspesiekom
petisie, nie weens gebrek aan wetenskaplike metodes 
oorskat of onderskat word nie.
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