1 Ekologicka nika

Organismy ma smysl studovat jen v prostfedi, které mohou obyvat. Zakladnimi slozkami,
které rozhoduji o jeho obyvatelnosti, jsou podminky a zdroje, které toto prostiedi nabizi.
Podminky a zdroje 1ze formaln¢ vymezit jako ekologickou niku.

1.1 Podminky

Podminky jsou zpravidla abiotické (nezivé) faktory prostiedi (napft. teplota, relativni vlhkost,
pH, salinita, koncentrace znecist'ujicich latek), které - na rozdil od zdroji - nejsou
organismem spotiebovavany (Tilmann 1982). Nicméné¢, uspésnost organismu je zavisla na
intenzité jejich pisobeni. Teplota, relativni vlhkost a jiné fyzikalné-chemické podminky totiz
vyvolavaji v organismu fadu fyziologickych procesi, které urcuji, zda je prostiedi obyvatelné.

Existuji tf1 zdkladni typy odpovédi organismu na podminky prostiedi (obr. 1.1A-C).
V prvnim ptipadé (obr. 1.1A) jsou extrémné nizké a extrémné vysoké koncentrace letalni, ale
mezi témito dvéma extrémy je kontinuum ptiznivéjSich podminek. V typickém ptipad¢€ jsou
organismy zpusobilé pfezivat v celém kontinuu pfiznivejSich podminek, ale aktivniho rlstu
jsou schopné jen v uz8im rozsahu a rozmnozovani jen v optimalni zoéné. Tak vypada typicky
prabéh reakce organismu naptiklad na rozsah teplot nebo pH. V druhém ptipad¢ (obr. 1.1B)
jsou podminky letalni jen pfi vysokych intenzitdch. To je typické pro jedy; pfi nizkych
koncentracich (zpravidla) nevadi, ale obvykle existuje prah, po jehoz ptekroceni rychle klesa
nejprve reprodukce, pak riist, a nakonec i prezivani. Tieti piipad (obr. 1.1C) se hodi na
situace, kdy jsou podminky vyZadovéany v nizkych koncentracich, ale vysoké koncentrace
jsou toxické. To se tyka nékterych mineralnich latek (jako je napt. kuchynska stl), které jsou
v nizkych davkach esencidlnimi (nezbytnymi) zdroji, ale ve vysokych koncentracich jedy.
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Obr. 1.1. Ktivky popisujici reakei organismu na podminky prostfedi. Rozsah podminek na ose
x ovliviiuje prezivani, rist a reprodukci na ose y. (A) extrémni podminky jsou letalni,
prezivani, ristu a reprodukce jako v (A), ale pii vysoké intenzité jsou podminky letalni. (C)
Jako (B), ale v nizké koncentraci jsou podminky zdrojem. Podle Townsenda et al. (2003).



1.2 Zdroje

Zdroje, jak jsme jiz uvedli, jsou na rozdil od podminek v pribéhu ristu a reprodukce
organismem konzumovany. Tak pro zelené rostliny bude zdrojem slune¢ni zafeni,
anorganické molekuly (CO,, H,0O) a mineralni ziviny (N, P, S, K, Ca, Mg, Fe a stopové
prvky), zatimco pro chemotrofni bakterie napi. metan, sirovodik, ¢i amonné a zelezité ionty.
Vsechny ostatni organismy pouzivaji jako zdroj téla jinych organismi. Co je pfitom podstatné
- kazdy zdroj, ktery byl zkonzumovan, se stava nedostupnym pro jiného konzumenta - a
organismy proto mohou o sdilené zdroje soupefit. Je totiz nasnadg, Ze kralik, kterého seZere
orel, uz bude nedostupny pro jiného orla; podobné kvantum slunecni energie, které bylo
absorbovano a fotosyntetizovano jednim listem, uz bude nedostupné pro jiny list.

1.3 Definice niky

Reakce organismill na podminky a zdroje popisuje ekologicka nika. V podstaté jde o definici
souhrnu podminek a zdroju, které dany organismus - na stran¢ jedné - vyzaduje, a - na stran¢
druhé - toleruje. Termin zacal nabyvat svého soucasné¢ho védeckého vyznamu, kdyz Charles
Elton zacal hovotit o nice jako o zplisobu zivota organismu ,,ve smyslu, ve kterém hovoiime
v lidské spole¢nosti o femeslech, Zivnostech a zaméstnanich* (Elton 1933). Moderni definice
ekologické niky pochazi od Evelyna Hutchinsona, ktery formalné¢ definoval metodu, jiz lze
popsat zplsob Zivota organismu pomoci vymezeni pozadavkd, toleranci a jejich vzéjemnych
interakeci.

Hutchinsonova (1957) definice se nejlépe ilustruje na piikladech. Tak organismy
jakéhokoli druhu mohou pfezivat, riist, rozmnozovat se a zachovavat zivotaschopnou populaci
jen v urcitém rozmezi teplot. Tento teplotni rozsah je ekologickou nikou dané¢ho druhu
v jednom rozméru (obr. 1.2A; skute¢ny piiklad je na obr. 1.3A). Jisté, na organismus ale
nebude pusobit jen teplota. Dany organismus mtze kupiikladu zaroven tolerovat pouze urcity
rozsah salinity. Uvazujeme-li o obou faktorech soucasné, stava se ekologicka nika
dvourozmérnou a miiZze byt zobrazena jako plocha (obr. 1.2B a skutecny ptiklad na obr.

(a) (b) 1.3B). Vezmeme'-li v tvahu dalsi
podminky a zdroje (coz bychom
nepochybné méli), pak je dalsim
krokem trojrozmérnd nika,
kterou mizeme zndzornit jako
objem (obr. 1.2C). Je nasnadg¢, ze
zaClenéni vice nez tfi rozmeru jiz
+ 4 nelze graficky znazornit.
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Obr. 1.2. Teoreticka definice niky podle Hutchinsona
(1957). Ekologicka nika (A) v jednom (teplota), (B) dvou
(teplota a salinita) a (C) tfech (teplota, salinita a
dostupnost potravy) rozmérech. Upraveno podle Begona
et al. (1997).
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Obr. 1.3. Praktické ptiklady (A) jedno- a (B) dvourozmérné ekologické niky. (A) optimalni
rozmezi teplot pro Cistou fotosyntézu rostlin pochazejicich z riznych nadmotskych vysek Alp
(Podle Piseka et al. 1973). (B) Rozmezi 0, 50 a 100% mortality samicek garnata Crangon
septemspinosa v zéavislosti na teplot¢ a salinité. Podle Haefnera (1970).



Ekologicka nika tak shrnuje nejen vSechny podminky a zdroje, které organismus
potiebuje ke svému zivotu, ale méfi i jejich rozsah (byt nas nenuti, abychom méteni skute¢né
délali). Je ale dilezité si uvédomit, ze ekologicka nika neni néco, co mizeme videét.
Ekologicka nika neni misto - je to myslenka (a ta existuje, i kdyZ neni vidét). Nemiize proto
napiiklad fici, Ze les je ekologickou nikou pro datlovité ptaky. Je pravda, Ze tito ptaci Ziji
v lese, ale les je jejich stanovistém (biotopem), nikoli ekologickou nikou. A samoziejmé,
stanovisté je misto - ale jako takové poskytuje mnoho ekologickych nik. Les bude poskytovat
ekologické niky nejen pro jednotlivé druhy datlovitych ptakt, ale také pro ptaky z jinych
skupin, nemluvé o nikach pro stromy, veverky, pavouky a nescetné dalsi organismy. Mimoto
- niky stejnych organismti se mohou na riznych stanovistich lisit, a to nékdy i dosti podstatné.

2 Populace

Vsechny ekologické otazky - at’ jsou jakkoli védecky zésadni ¢i aktudlni s ohledem na z4jmy
a aspirace cloveka - 1ze redukovat na pokus porozumét hojnosti a zastoupeni organismi, které
jsou zavislé na plodnosti, umrtnosti a pohybu organismt v prostoru. V této kapitole se
budeme vénovat pravé témto zakladnim ekologickym otdzkam.

2.1 Vymezeni populace

Pro vymezeni populace pouzijme schématu, ktery ukazuje vzajemnou vazbu jedinct s
vlastnostmi prosttedi, ve kterém ziji, a s popula¢nimi procesy a proménnymi, které vytvaieji
(obr. 2.1). Biologické vlastnosti jedincti a vlastnosti prostiedi, ve kterém ziji, formuji
populacni procesy: natalitu (porodnost), mortalitu (mrtnost) a migraci. Tyto procesy
rozhoduji o stavu populacnich proménnych: populac¢ni hustoté (pocet jedincti na jednotku
plochy nebo objemu), distribuci v prostoru, vékové struktufe a genové frekvenci. Procesy a
proménné jsou navzajem propojeny zpétnymi vazbami. Prvni typ zpétné vazby, zpétna vazba
zpusobend vlastnostmi jedinct, psobi v kratkodobém meétitku zmény v chovani a v
dlouhodobém méftitku adaptivni evoluci. V dlouhodobém méfitku, tedy na urovni adaptivni
evoluce, mize pak vést k trvalym zméndm vekové struktury a genové frekvence. Druhy typ
zpétné vazby, zpétna vazba zplisobena vlastnostmi prostiedi, vede v kratkodobém méritku k
zméndm prostiedi a v dlouhodobém métitku k vzajemné koevoluci (dlouhodobému
ptizptsobeni) jedinct a prostiedi.

Jako ptiklad plisobeni zpétnych vazeb si uved’'me zvyseni populacni hustoty. Pokud
jde o prvni typ zpétné vazby, zpisobené vlastnostmi jedincti, vysoka populaéni hustota mtize
v kratkodobém méftitku, tedy na urovni zmén v chovani, naptiklad zvysit agresivitu jedinct, a
to mize vést napiiklad ke zvysené emigraci. V dlouhodobém méftitku, tedy na urovni
adaptivni evoluce, mize pak mit trvalé disledky pro vékovou strukturu a genovou frekvenci.
Pokud jde o druhy typ zpétné vazby, ptisobené vlastnostmi prostiedi, pfi vysoké populacni
hustoté mize, v kraitkodobém méfitku, dojit naptiklad ke znecisténi prostiedi; pokud ma
takova populace dlouhodobé¢ piezit, musi dojit ke vzajemné koevoluci prostredi a jedincti.
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Obr. 2.1 Vzijemna vazba jedinct s vlastnostmi prostiedi, ve kterém ziji, a s popula¢nimi
procesy a proménnymi, které vytvareji. Upraveno podle Berrymana (1981).

Populace je tedy tvofena skupinou jedinct se vzadjemnymi vazbami mezi sebou a se
svym prostfedim. Tito jedinci ziji v ur€itém case, ve kterém se rodi, umiraji a ptipadné
migruji dovnitf nebo ven z vymezené populace. Tim vytvareji popula¢ni proménné a procesy,
které jsou charakteristické pro populaci jako celek. Samoziejme, narozeni, migrace a smrt
jsou pro kazdého jedince individualni udalosti; je jasné, Ze teprve soubor individualnich
vlastnosti vSech jedinct vytvari populacni procesy a populacni proménné. Populaéni procesy
a proménné tak predstavuji priimerné hodnoty pro jedince z celé populace a nutné nemusi
odpovidat individualnimu chovani a vlastnostem Zadného jedince dané populace.

2.2 Populacni rast

Rist populace mtizeme odvodit z poctu jedinct a procest, které vedou ke zménam pocta
jedinci - tedy natality, mortality a migrace (obr. 2.1). Uvazujme o zménach poctu mezi
dvéma libovoln€ vymezenymi casovymi useky. Ozna¢me pocet jedinct urcitého druhu, ktefi
se nyni, v Case ¢ (z anglického time = €as), vyskytuji ve vymezené populaci, jako N; (z
anglického Number = pocet). Pocet N, ovSem zavisi na poctu jedincti v pfedchozim ¢asovém
useku, NV, ;, a samoziejmée také na zménach v populacnich procesech, které nastaly od
piedchoziho ¢asového useku do soucasnosti. Jak jsme jiz uvedli, zmény v populacnich
procesech ve vymezeném ¢asovém Useku jsou pfitom dany pocty nové narozenych jedinci, B



(z anglického Birth = narozeni), ¢ili natalitou, a pocty zemielych jedincti, D (z anglického
Death = imrti), ¢ili mortalitou. A samoziejmé, je-li populace oteviend, N, se navic zvétSuje o
nove¢ prichozi, 7, ¢ili imigranty, a zmensuje o ty, ktefi populaci opustili, £, Cili emigranty.
Tedy:

N/,=N.+B-D+I-E.
V nésledujicim ¢asovém useku, N;+;, mizeme ocekavat:
Ny =N,+B-D+I-E.

Pti hodnoceni populaéniho riistu je nasim cilem porozumét hodnoté N, a predpovédet
hodnotu N, ,, a to na zaklad¢ rozboru populacnich procest (natality, mortality a migrace).
Zacnéme libovolnym sezénou, kterou oznacime jako rovnou nule, a ji odpovidajici pocatecni
velikost populace V. Pro jednoduchost zatim piedpokladejme uzavienou populaci (tedy
populaci bez migrace), ve které pfesn¢ o jednu sezoénu pozdéji kazdy jedinec zahynul, a byl
nahrazen v praméru potomstvem A (lambda). Potom, kdyz N; nazveme velikosti populace po
jedné sezong,

N 1= lN().

V druhé sezon¢ bude

Ny =AN;=A(ANy =N,

ve tfeti sezoné

Ns=AN>=A (X Ny =2 Ny

a obecné po ¢ sezoénach

N, =2 N,. (1)

Ve vztahu (1) je N, velikost populace v sezoné ¢ a hodnotu A nazyvame koneénou
rychlosti riistu. Dtlezité pfitom je, ze kone¢na rychlost rlstu, kterd charakterizuje rychlost
rustu populace, je bezrozmerné Cislo. To znamena, Ze jeji hodnota nezavisi na ¢asovém
méftitku; je obecné vztazena k rychlosti ristu jakéhokoli jedince za sezénu. Exponenty A
v ptedchozich rovnicich jsou pfitom ¢leny geometrické fady. Model popisujici konecnou
rychlost riistu A se proto nazyva geometricky, ¢i - ¢astéji - exponencialni model ristu.

Model (1) je zvlasté vhodny pro ptfedstavu neomezeného riistu populace. Pfredstavme si
napiiklad samicku né&jakého skodlivého motyla, jehoz housenky oziraji listi ovocnych stromd.
Pro jednoduchost pfedpokladejme, Ze v sezon€ Ny se na jednom ovocném stromé& UspeSné
vylihne pét samicek, z nichz kazda naklade 200 vaji¢ek. Za predpokladu, Ze polovinu vaji¢ek
tvori samicky, bude podle rovnice (1) za tii roky velikost populace N3 = 100° x 5 = 5.000.000
samicek.

Tato rychlost ndzorn¢ ukazuje, pro¢ hmyz, vyskytujici se v jednom roce na neskodné
urovni, se miiZze v nasledujicim roce "z nic¢eho nic" stat obtiznym sktidcem. Dosazena rychlost
rustu A (tedy pocet kladenych vajicek) je pfitom zcela realisticka; cela fada druh hmyzu (a
dalSich organisml) je schopna se rozmnozovat jesté podstatné rychleji. Jisté, na druhou
stranu, dosazena velikost populace realisticka neni. To, co bude branit jejimu dosazeni, jsou
zpétné vazby znazornéné na obr. 1.1. V nasem modelu (1) zatim mame jen pozitivni zpétnou
vazbu — ¢im vice bude jedinct, tim rychlejsi bude rtst populace. Ve skute¢nosti se musi zacit
projevovat také negativni zp&tné vazby, které budou rychlost ristu zpomalovat. O nich
budeme hovotit poté, az si v nasledujici kapitole ukaZeme neomezeny rtst v pon¢kud

vvvvvv



2.3 Tabulky prezivani a mnozivosti

Populace jsou ale Casto tvoreny jedinci rizného stafi, ktefi se v zavislosti na svém véku lisi
hodnotami natality a mortality. K vyjadieni jejich populacniho rlistu pak budeme potiebovat
tabulky pfezivani a mnozivosti (life tables), které maji odlisné parametry natality a mortality
v zavislosti na véku jedincl. V nejjednodussim piipade jsou takové tabulky konstruovany na
zéaklade pozorovani stejné starych jedinct, sledovanych od narozeni az do smrti, které
oznacujeme jako v€kové kohorty. Piikladem je tabulka 2.1

Tabulka 2.1. Tabulka ptezivani kohorty tisice sami¢ek hypotetického druhu. x = ¢asovy usek;
S(x) = pocet samicek zijicich na pocatku intervalu; D(x) = pocet samiCek uhynulych

v pribehu intervalu; g(x) = D(x)/S(x), v€kové specificka umrtnost; p(x) = 1 — g(x),
pravdépodobnost, Ze samicka preZije vékovy interval; /(x) = S(x)/5(0), vékove specifické
prezivani; m(x) = vékove specificka plodnost; H.R.R. = hruba reprodukéni rychlost, Ry = >,
l(x)m(x), Cista reprodukéni rychlost. Podle Mertze (1970).

X S(x) D(x) q(x) p(x) 1(x) m(x) 1(x)m(x)
0 1000 200 0,2 0,8 1 0 0

1 800 300 0,375 0,625 0,8 0 0

2 500 200 0,4 0,6 0,5 3 1,5

3 300 200 0,667 0333 03 2 0,6

4 100 100 1,0 0 0,1 0 0

5 0 0 0

HRR.=5 Ry=2,1

Tabulky ptezivani jsou pro organismy s oddélenym pohlavim zpravidla sestavovany
pouze pro samicky a celkova velikost populace je pak odhadnuta vynasobenim poctu samicek
pomérem pohlavi v dané populaci. V nasi tabulce 2.1 sledujeme kohortu tisice samicek
v pribehu péti Casovych useki. Tabulka je hypoteticka (nejde tedy o pozorovani zddného
konkrétniho druhu), a to z diivodu jednoduchosti vypoéti. Casové tiseky popisuje parametr x
v prvém sloupci. Pod timto Gsekem si miizeme predstavit jakykoli €asovy interval, od
minuty, pfes hodiny a dny az po roky - jeho délka bude zaviset pouze na délce zivota
organismu. Casovy usek x = 0 v§ak vétiinou bude odpovidat novorozenym samic¢kam. Druhy
sloupec tabulky, S(x) (z anglického Survivorship = pfezivani), popisuje pocet samicek
skute¢né Zijicich na pocatku kazdého v€kového intervalu x. ProtoZe S(0) = 1000, sledujeme
1000 novorozenych samic¢ek. Budou-li pro nas hypoteticky druh hodnoty x naptiklad roky,
maximalni délka zivota samicky tedy bude Ctyfi roky. Tteti sloupec tabulky, D(x) (z
anglického Death = imrtnost), popisuje pocet samic¢ek uhynulych v pribéhu intervalu x. Tak
napiiklad, protoze D(0) = 200, od narozeni do pocatku prvého roku zivota uhyne 200
samicek.

Ctvrty sloupec tabulky, g(x), popisuje vékové specifickou amrtnost. To je
pravdépodobnost, ze samicka zijici na pocatku intervalu zemfie v jeho pribehu. Je definovana
jako g(x) = D(x)/S(x). Tak naptiklad v€kove specifickd imrtnost novorozenych samicek je
q(0) = 200/1000 = 0,2. Paty sloupec tabulky, p(x) (z anglického probability =
pravdépodobnost), je doplitkem pfedchoziho parametru a popisuje pravdépodobnost, Ze
samicka vékovy interval piezZije: p(x) = I - g(x). Tak pravdépodobnost preziti novorozené
sami¢ky do poéatku prvého roku Zivota je p(0) = 1 — 0,2 = 0,8. Sesty sloupec tabulky, /(x),



popisuje vékové specifické prezivani. Je to pomér samicek zijicich od narozeni do véku x:

l(x) = S(x)/S(0). Pro novorozence je prezivani definovano jako /(0) = 1. Tak vékové

specifické prezivani od narozeni do pocatku prvého roku zivota je 1(1) = 800/1000 = 0,8.
Vekove specifické prezivani /(x) ma Casto charakteristicky tvar, specificky pro organismy s urcitym

zpusobem zivota. Tradi¢n€ se rozliSuji tfi typy, oznacované fimskymi pismeny: typ I s minimalni

pravdépodobnosti umrti az do pozdniho veéku, typ II s pravdépodobnosti umrti nezavislou na véku a typ 111

s vysokou pravdépodobnosti umrti na zacatku zivota, ale malou pravdépodobnosti v pozd¢€j§im véku (obr. 2.2).

Sedmy sloupec tabulky, m(x), je vékové specificka plodnost. Nas hypoteticky druh se
zac¢ina rozmnozovat ve druhém roce zZivota, kdy kazdd samicka produkuje v prioméru tti
potomky. Ve tfetim roce ma kazda samicka v priméru dva potomky. V poslednim, ctvrtém
roce Zivota, se jiZ nerozmnozuje.

Soucet vSech
1000 typl potencialnich potomku jedné
samicky, uvedeny na konci
sedmého sloupce, se oznacuje
H.R.R., hruba reprodukéni

100 rychlost, a v nasem ptipadé
. typ Il je roven péti. VéEtSina samicek
S se vSak nerozmnozuje hrubou
;é 10 reprodukéni rychlosti.
= Pravdépodobnost, ze se

samicka dozije druhého roku,
1 kdy se zac¢ind rozmnoZzovat, je
totizjen 1(2) =0,5 a

typ 1 pravdépodobnost doziti
0,1 tietiho roku jen 1(3) = 0,3.
Stafi Skute¢ny pocet potomkil

produkovanych samickou
véku x je dan soucinem
pravdépodobnosti, Ze se
samicka véku x dozije, a
poctu potomkd, kterd samicka
véku x produkuje: tedy
soucinem /(x)m(x)

z posledniho sloupce tabulky.
Soucet téchto hodnot,
uvedeny na konci sloupce, se
nazyva Cista reprodukéni
rychlost, Ry. Jeji vzorec je

R,=Yl0m() @),

kde symbol )’ znamena soucet, a x=0 pod timto symbolem a oo nad timto symbolem znaci, ze
se méa provést soucet hodnot pres viechny vékové kategorie x. Cista reprodukéni rychlost je
tak ocekavané mnozstvi novych samicek, které se v priméru narodi v pribéhu celého zivota
samicce vstupujici do populace.

Obr. 2.2. Klasifikace kiivek vékove specifického prezivani
I(x) podle Pearla (1928) a Deeveyho (1947). Typ I
(konvexni) - mortalita je minimalni az do konce Zivota (napf.
lidské populace v bohatych zemich). Typ II (ptimkovy) -
pravdépodobnost umrti se s vékem neméni (napf. semena v
pude€). Typ I (konkavni) — mortalita je vysoka na pocatku
zivota, ale prezivsi jedinci jsou dlouhovéci (napt. motské
ryby, které produkuji miliony jiker, z kterych jen velmi malo
preziva do dospélosti).

Cista reprodukéni rychlost Ry bude realisticky popisovat riist populace jen tehdy,
jestlize se parametry natality a mortality v jednotlivych vékovych skupinach nebudou ménit v



case. Ale v ptirodnich populacich se méni vlastnosti prostiedi, a tim 1 vlastnosti jedincd a na
né navazujici populacni procesy a populacni proménné (obr. 2.1) Jsme-li v§ak schopni ziskat
odhad populac¢nich procesti v ménicim se prostfedi, miizeme pomoci tabulek prezivani stale
porozumét hodnotam N; a pfedpovidat hodnoty N;+,. K tomu je mozné pouZit postupu,
zalozeného na maticovém poctu [takzvané Lesliecho matice; Leslie (1945, 1948)]. Pii pouziti
pocitace je pak mozné sledovat i populacni rust, ktery kolisa z roku na rok diky zméndm
prostiedi a populaéni hustoty (napf. Darwin a Williams 1964). Uvod do pouziti Leslieho
matic ¢tenaf najde napt. v pracich Williamsona (1967, 1972) a Ushera (1972).

Pokud v populaci zlstavaji konstantni parametry piezivani /(x) a plodnosti m(x),
populace bez ohledu na poc¢ate¢ni podminky sméfuje ke stabilnimu vékovému rozloZeni.
Kdyz je stabilni vékové rozlozeni dosazeno, dale se neméni, a vysledna rychlost ristu je zase
konec¢na rychlost ristu A (vyjadiena na jedince za sezonu) (Sharpe a Lotka 1911). To tedy
znamena, ze po dosazeni stabilniho vékového rozdéleni se populaéni riist zase stava
exponencialnim. Ptiklad takového exponencidlniho rdstu je na obr. 2.3.

Jelikoz konecna
rychlost rastu 4 je
vysledna rychlost
zvetSovani populace
vyjadfend na jedince a na
jednotku Casu bez ohledu
na délku generace, a
jelikoz tato rychlost
zvétsovani je dosazena

0 200 400 600 800 1000 bez ohledu na pocatecni

Cas (denni stupné) vékové rozdéleni, je
jasné, ze A je jeden z

Obr. 2.3. Populacni rist msice kyjatky travni (Metopolophium nejdilezitéjSich parametrii

dirhodum) po jarni migraci na ozimou pSenici. (Data podle charakterizujicich

Hortika, nepublikovéno). populaci a jeji vyvoj. Ale
ekologové pfi popisu
populac¢nich charakteristik

obvykle nepouzivaji 4, kone¢nou rychlost ristu, ale spiSe jeji pfirozeny logaritmus ve tvaru:

r=log. A (3).

Hodnota r se nazyva vnitfni rychlost ristu. Z rovnice (3) vyplyva, ze 1 = €', kde e je zaklad
ptirozenych logaritm.

Pocet jedincti na rostlinu
- - N
(6)] o (6)] o

o

2.4 Populacéni regulace

V ptedchozi kapitole jsme viibec nemluvili o tom, jak mohou byt populacni procesy
ovlivnény zpétnymi vazbami pies vlastnostmi prostiedi a vlastnostmi jedinca (obr. 2.1).
Definujme se nyni populaé¢ni zménu AN mezi dvéma ¢asovymi Useky jako AN = N;- N..;.
Vydélenim populac¢ni zmény AN velikosti populace na poc¢atku ¢asového intervalu dostaneme
rychlost riistu R, vztazenou na jednoho jedince:
AN _N,-N., @
N -1 N t—1

Ze vztahu (4) vyplyva, ze velikost populace na konci ¢asového useku N, bude, po jednoduché
algebraické upravé RN, ;= N,— N,;, rovna

R=
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N; =N+ RN (5).

Z rovnice (5) pak miZeme pocitat velikost populace na konci ¢asového intervalu N, z
velikosti populace na jeho zacatku, N, ;, a rychlosti ristu na jedince, R. Jako ukazku
populacniho ristu podle vztahu (5) si definujme populaci s pocatecni velikosti Ny =10 a
konstantni rychlosti ristu na jedince R = 0,5. V ¢asovém tseku N; a N, pak podle rovnice (5)
dostaneme:

N;=10+0,5x10=15

N,=15+0,5x15=25,5

Kdyz budeme dosazovat pro dalsi ¢asové useky (a ¢tenaf by si to mél vyzkouset; pohodIné se
tyto ptiklady fesi napt. v tabulkovém procesoru, ktery Vam k tomu miiZe automaticky
malovat i grafy), dostaneme rust populace znazornény na obr. 2.4. Ten odpovida
exponencialnimu neboli geometrickému riistu (rovnice 1), ktery jsme si zndzornili na obr. 2.3.

V roce 1798 reverend Thomas
Malthus dokongil dilo ,,An Essay On
the Priciple of Population As It Effects
the Future Improvements of Society*.
Psal o tom, Ze v populacich, které jsou
prilis pocetné, zacina intenzivni boj o
zmenSujici se zdroje a pfedpokladal, Ze
k tomu dochazi tehdy, kdyZ pozadavky
na zdroje pfesahnou zasoby. Podle
Malthuse (1798) pak rovnovaha mezi
zasobami a pozadavky muliZe byt
obnovena jedin¢ zménami v
populaénich procesech: natalité,
mortalité a migraci.

Populaéni hustota - N

Toto pojeti vyvolalo ve své dobé
. 1 ' ! ! fadu ideologickych spord, které tplné
o 1 2 3 4 5 neutichly dodnes. Moderni pohled na
x tuto problematiku z hlediska rastu
lidské populace a dostupnosti zdroju pro

_ - tento rust Ctenaf najde v kapitole xx.
Obr. 2.4. Populacni dynamika ovladana pozitivni  Malthusiiv koncept boje o zivot viak

zpétnou vazbou podle vztahu (5). PoCatecni kazdopadné vedl piimo k Darwinové
velikost populace Np= 10, R = 0,5. Podle (1859) a Wallaceové evoluéni teorii,
Berrymana (1981). hral velmi diileZitou roli v zdkladech

matematické ekologie, ktera byla
budovana Verhulstem (1838), Lotkou (1925) a Volterrou (1926) , a vyznamn¢ se uplatiiuje v
ekologické teorii dodnes — Thomas Malthus byva mnohymi ekology pokladdan za "otce
populacéni ekologie".

Pfijméme proto Malthusovu teorii a pokracujme v modelovani: rychlost riistu na
jedince, R, bude zavisla na populacni hustoté. Pii nizké populacni hustoté bude velka natalita
a imigrace a mald mortalita a emigrace. Rychlost riistu na jedince se bude blizit svému
maximu, které oznacime R,,. Jak bude populacni hustota vzristat, natalita a imigrace budou
klesat, zatimco mortalita a emigrace budou vzrastat. Tim bude klesat rychlost riistu na
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jedince. Za predpokladu linearniho poklesu rychlosti riistu se vzrustajici popula¢ni hustotou
ziskdme vztah, zndzornény na obr. 2.5.

Linearni pokles rychlosti
Rm rustu na jedince je matematicky
vyjadien pfimkou s negativnim
sklonem:

R=R,-sN (6),

s N\ K kde R, prusecik s osou y, je
0 maximalni rychlost ristu na
\ jedince a s je sklon ptimky, ktery
reprezentuje silu interakce mezi
jedinci v populaci, a oznacuje se
jako interakcni koeficient.
Negativni znaménko pied s
znamena, ze kazdy jedinec ma
Obr. 2.5. Linearni pokles rychlosti riistu na jedince R se ~ negativni vliv na ostatni Cleny
vzrustajici populaéni hustotou N. K je populaéni hustota ~ populace. Jinymi slovy, kazdy
odpovidajici nosné kapacité prostiedi a s je interakéni novy jedinec v populaci inhibuje
koeficient. Podle Berrymana (1981). reprodukci a prezivani o velikost
s, protoze odstrainuje urcitou ¢ast
dostupnych zdrojii. Malthusiansky pojem boje o pteziti je vyjadien soucinem sN této rovnice.
Jak vzriistd populacni hustota, sili boj o limitujici zdroje. To se formalné¢ projevi ristem
soucinu sN a poklesem rychlosti ristu R. Timto zptisobem je rychlost riistu regulovana
populacni hustotou; fikdme, Ze populace je vystavena hustotné zavislé regulaci.

Rychlost ristu - R

Populacni hustota - N

Interakéni koeficient s z rovnice (6) vSak nutné nemusi byt negativni. V ptipad¢, kdy
jedinci kooperuji, napt. pti ziskavani potravy nebo pii Gniku predatorim, miize mit také
pozitivni hodnotu. Navic, pfinejmenSim teoreticky, ale v nékterych ptirozenych populaci i pro
znany rozsah skute¢nych populacnich hustot, nemusi pfi urcitych populaénich hustotach
dochazet k zadnym patrnym interakcim mezi populacni hustotou a rychlosti riistu. Pak bude
interak¢éni koeficient s nulovy a rychlost ristu na jedince bude rovna svému maximu, protoze
rovnice (6) se redukuje na R = R,,. Zcela obecné miZzeme psat:

<Realizované rychlost> <Maximélni rychlost> <Intenzita interakce> <Populaéni>
= + X

ristu na jedince ristu na jedince mezi jedinci hustota

R = R, + 0 s X N

V ptipadé, Ze interakéni koeficient s je negativni, je tento zapis totozny s rovnici (6).
Interak¢ni koeficient v tomto ptipadé popisuje silu vritrodruhové konkurence.

Zaclenénim hustotné zavislé regulace do naseho popula¢niho modelu ziskdme systém
slozeny ze 2 procesii: pozitivniho ristového procesu, popsaného rovnici (5) N, = N.; + R Ny
a negativniho rastového procesu, popsaného rovnici (6) R = R,, — sN. Regula¢ni proces je
celkoveé ovladan negativni zpétnou vazbou, protoze vystupni proménnd R v rovnici (6) je



12

nepiimo imérna vstupni proménné, populacni hustoté N. Tedy, ¢im versi je populacni hustota,
tim mensi bude rychlost riistu. A naopak: ¢im mensi bude populacni hustota, tim vetsi bude
rychlost rastu.

Popula¢ni model popisujici hustotné zavislou regulaci ziskdme dosazenim hodnoty
rychlosti ristu na jedince R z rovnice (6) za hodnotu R v rovnici (5):

Nt:Nt_] + (Rm-SNt_]) N[_] (7)

Pii hodnoceni dynamiky navrzeného modelu (7) za¢neme urcitou popula¢ni hustotou,
napt. Ny = 10 jedincii, maximalni rychlosti riistu na jedince v daném prosttedi R,, =1 a
interakénim koeficientem v daném prostredi s = 0,001. Popula¢ni hustota podle rovnice (7)
bude v prvém casovém useku N; = Ny + (R, - s Ny) Ny. Tedy, po dosazeni pocatecnich
hodnot, N; =10+ (1 -0,001 x 10) x 10 =19,9. V druhém ¢asovém tiseku dostaneme N, =
19,9+ (1-0,001 x 19,9) x 19,9 = 39.4. Kdyz budeme stejnym zptsobem postupovat ve
vypoctech dale (a ¢tenaf by si mél vypocty skutecné zkusit, nejlépe zase v tabulkovém
procesoru) dostaneme riistovou kiivku znazornénou na obr. 2.6.

Obrazek
ukazuje, ze populace
roste nejprve rychle, ale
pak se rychlost
zpomaluje s tim, jak se
velikost populace blizi k
rovnovazné populacni
hustoté 1000 jedincii.
Rovnovazna hustota,
oznacena na obr. 2.6 (a
piedchozim obr. 2.5)
jako K, je
charakteristickou
hodnotou modelu, ktera
200~ je dosazena, kdyz
rychlost ristu populace
na jedince poklesla na
nulovou hodnotu. Je
oznacovana jako nosnd
Cas -t kapacita prostredi,
protoze to je populacni
hustota v okamziku,
kdy je vSechen zivotni
prostor pln¢ vyuzit a
neexistuje dalsi prostor
pro rast populace.

1000} K > s

600

Populaéni hustota - N

Obr. 2.6. Rozdilovy logisticky rlist populace pro poc¢atecni
populacéni hustotu Ny = 10, maximalni rychlost ristu na jedince R,,
= 1, interak¢ni koeficient vnitrodruhové konkurence s = 0,001 a
nosnou kapacitu prostfedi K = 1000. Podle Berrymana (1981).

Z obr. 2.5 vidime, Ze nosna kapacita prostiedi K ma vztah k maximalni rychlosti rastu
na jedince R,, 1 k interakénimu koeficientu s, ktery charakterizuje pokles rychlosti ristu
v zavislosti na populacni hustoté. Protoze interak¢ni koeficient popisuje sklon pfimky, rovny
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< v T s 1w R . . PP
tangent¢ uhlu, s miZze byt vyjadien jako s = I; . Nosna kapacita prostiedi K je v tomto vztahu

rovna K = R, . Skute¢né, v naSem ptikladu na obr. 2.6 je K = 0501 =1000.
S 5

o . oy oy . . . . . R
Samoziejmé, rovnici (7) mize prepsat tak, Ze za interakcéni koeficient s dosadime ?’” a

tak do rovnice dostaneme nosnou kapacitu prostiedi:

N, =N,_ +(R, — R”’K]\/’I)N,1 . Vytknutim R, pfed zavorku dostaneme tvar:

N, =N, +R (1- Ne, )N, (8).
K
Tato formulace je jiz podobna tzv. logistické rovnici populac¢niho rlstu, kterd byla
(nikoli v nasem rozdilovém, ale v diferencialnim tvaru) navrzena jiz v prvé poloving¢
devatenactého stoleti matematikem Verhulstem (Verhulst 1839). Termin ,,logisticky* je
prevzaty z angli¢tiny a znamena ,,tykajici se presunt, ubytovani a zdsobovani vojska‘;
odvolava se tedy na problém ptidélovani nedostatkovych zdrojl pro rozsifenou populaci.

e s . s N . . .
,Ekonomika* je v tomto systému zobrazovana ¢lenem i ktery pfedstavuje vztah mezi

ozZadav. . . , . . . .
u. K, nosna kapacita tohoto systému, je definovana jako celkova populace, které

zasobami
zdroje v daném prostfedi mohou uzivit. Ptiklad logistického rlstu populace je na obr. 2.7.

400~

i o%.
S 4
o
o)
= 200 i
>8 ®
2 /
8 .’

[ )
OL~?—1 (X J |
0] 100

Dny

Obr. 2.7. Logisticky rist zrnozravych broukti Rhizopertha dominica v deseti gramech
pSenicnych obilek. Podle Crombieho (1945).
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2.5 Populacni regulace s ¢éasovym zpozdénim

Z rovnice (7) a (8) je patrné, ze populacni hustota v ¢ase ¢ je urCovana populacni hustotou
v pfedchozim ¢asovém intervalu ¢+ /. Rist populace pfestava byt neomezeny, zpomaluje se
s tim, jak roste velikost populace, a upln¢ se zastavuje v okamziku, kdy populace dosédhne
nosné kapacity prostiedi.

Samoziejmé, v negativni zpétné vazbe¢ ale miize byt zabudovano i delsi ¢asové
zpozdéni neZ je jeden Casovy Usek (naptiklad za situace, kdy jarni mnoZstvi pastvy bude
zaviset na intenzité spasani, a tedy populacni hustoté skotu, v pfedchozim roce).

Piedpokladejme nyni, Ze hustotné zavislé interakce jsou ovlivnéné velikosti populace
pred dvéma Casovymi useky. Rovnice systému bude bud’

Nt = Nt—l + (Rm - SNt—Z)Nt—l (9)>
jestlize pouzijeme rozdilovy vztah s interakénim koeficientem s, a nebo
Nz:Nt1+Rm(1_]\;t(2)Ntl (10),

jestlize pouzijeme rozdilovy vztah s nosnou kapacitou prostiedi K.

Dynamiku téchto rovnic nyni hodnot'me pti pouziti stejnych hodnot parametri, jaké jsme
pouzili pfi hodnoceni znazornéném na obr. 2.6. Abychom mohli vypocet zah4jit, potfebujeme
znat populacni hustotu ve dvou ¢asovych tsecich pred za¢atkem pozorovani. Polozme Ny =
N;=10 a zahajme vypocet tieba podle rovnice (9):

N>, =N; + (R, —sNyN; =10+ (1-0,001 x 10)x 10=19,9
N;=19,9+(1-0,001x 10)x 19,9 =39,6
Ns=39,6+(1-0,001 x19,9)x 39,6 =78,4

Budeme-li pokracovat, dostaneme populacni dynamiku zndzornénou na obr. 2.8A. Jak
vidime, del$i ¢asové zpozdéni v negativni zpétné vazb¢é zpusobilo, Ze populace, ktera se
blizila k rovnovdznému stavu bez oscilaci (obr. 2.6), se nyni chova cyklicky. Jeji chovani tak
pfipomind pravidelné populacni cykly, jejichz ptiklad je na obr. 2.8B.

Populaéni cykly jsou tedy vyvolavany del§im ¢asovym zpozdénim v plsobeni regulacni
negativni zpétné vazby. Rozhodujici roli v chovani cyklujicich populaci hraje prostiedi a
charakter negativni zpétné vazby, kterd v ném plisobi. Tak napt. v ptipad¢ obalece
modiinového na obr. 2.8B to je mnozstvi sekundarnich metabolitii v jehli¢i stromd, které
brani ziru housenek. Mnozstvi téchto metabolitli v jehlicich kolisa, protoZze jeho energeticky
naro¢na produkce je ovlivnéna intenzitou ziru housenek.
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Obr.2.8. (A) Popula¢ni dynamika podle modelu (9).
Pocatecni populacni hustota Ny = N; = 10, maximalni
rychlost riistu na jedince R, = 1, interakéni
koeficient vnitrodruhové konkurence s = 0,001
(nosna kapacita prosttedi K = 1000), ¢asové zpozdeni
T'= 2. (B) Populac¢ni cykly obale¢e modiinového
(Zeiraphera griseana) v horskych lesich §vycarskych
Alp. Podle Berrymana (1981).
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2.6 Mnohonasobné
rovnovazné stavy

V kapitole 2.4 jsme konstatovali, ze
interak¢ni koeficient s mize byt
pozitivni i negativni. Podivejme se
nyni na piipady, kdy interak¢ni
koeficient s s rostouci populacni
hustou skute¢né roste a ma tedy
pozitivni znaménko. To je typické
pro socialné Zijici Zivo€ichy

se slozitym kooperativnim chovanim
a délbou prace (jako jsou mravenci,
v¢ely nebo termiti); v tomto piipadé
maji kooperativni procesy pozitivni
zpétnovazebny vliv, protoze je
nasnadé, Ze Sance primérného
jedince na preziti poroste s populacni
hustotou. Ale, pfi extrémné nizkych
populacnich hustotach, se bude
kooperativni pozitivni zpétnd vazba
uplatiiovat i pro jiné skupiny
zivocicht, a to pfinejmensSim pro ty,
ktefi se rozmnozuji pohlavng.
Samoziejmé, kooperace je vzdy nutna
pfi nalézéani partnera - a pii extrémné
nizkych populaénich hustotach bude
tedy prudce stoupat pravdépodobnost
vymfeni populace. Jak vSak
popula¢ni hustota roste, zac¢ina
zpravidla dominovat negativni zp&tna
vazba. Takze, vztah mezi rychlosti
ristu na jedince a populaéni hustotou
je zpravidla unimoddalni, jak ukazuje
obr. 2.9.
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Ale pozitivni a negativni
140 zpétnd vazba spolu mohou

interagovat i slozit¢jSimi
130} zpisoby a vést ke komplexnim
zménam populacni dynamiky.
§ 120 Nazorny piiklad poskytuje
= populaéni dynamika agresivnich
Z 110} lykozrovitych broukd (obr.
Rt 2.10). Zdravé stromy se proti
5 100} utoku broukt brani
vylucovanim pryskyfice, a tak
90} brouci, ktefi napadnou zdravy
strom, brzy zahynou. Ale brouci

1 L L : ~ l maji agregacni feromon: prvni
0O 10 20 30 40 50 60 imigranti, ktefi na strom¢
Populaéni hustota pfistanou, vylucuji latky,
kterymi lakaji k Gitoku na stejny
strom dalsi jedince. Pfi silném
Obr. 2.9. Vztah mezi populacni hustotou a natalitou (pocet napadeni jsou tak schopni zdolat
vajicek kladenych samickou) zavijece Ephestia kuehniella. zdravy strom ,,hromadnym

Podle Berrymana (1981). utokem*. Samoziejmé, pii
nizkych populacnich hustotach
jsou schopni napadat pouze

mrtvé nebo siln€ oslabené stromy. Jejich popula¢ni hustota bude fizena negativni zpétnou

vazbou a ustali se na nosné kapacité K; (obr. 2.10), kterd odpovidd mnozstvi mrtvych a beztak
umirajicich stromi. Je nasnad¢, ze pii této nosné kapacité lykozrout Skodit nebude. Ovsem,
diky kalamitam, napf. po rozsahlych vichficich, se lykozrout mize dramaticky namnozit.

Potom, zvlaste napft. v stejnoveékych smrkovych monokulturach, mize ,,hromadnym ttokem*

pfekonat obranné mechanizmy zdravych stromt. Prvni ,,padli brouci v této bitvé jsou diky

agregacnim feromontim rychle nahrazovani novymi tto¢niky, zdravé stromy rychle podléha;ji

a populace lykozrouta roste diky pozitivni zpétné vazb¢. Rychlost riistu se bude zvétSovat tak

dlouho, nez se populace zacne blizit nové nosné kapacité prostfedi (na naSem obrazku K>). Ta,

jak se dé ocekavat, odpovida znicenému lesu. V celé interakci se tedy bude tak, jak se méni
charakter zpétné vazby, stfidat negativni (vnitrodruhova konkurence) a pozitivni

(vnitrodruhova kooperace) znaménko interakéniho koeficientu s.



Obr. 2.10. Multimodalni vztah mezi rychlosti riistu na
jedince R a populacni hustotou N lykozrouta smrkového
(Ips typographus). K; a K;jsou dvé nosné kapacity,
oddélené nestabilnim prahem K;. Podle Berrymana (1981).
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Na celém piib&hu je
nejpodstatnéjsi nestabilni prah.
Na obr. 2.10 je oznaceny jako
nosna kapacita K3, kterd od
sebe odde€luje oba stabilni stavy
K, a K, charakterizujici nizkou
a vysokou rovnovaznou
popula¢ni hustotu. Populace,
ktera bude v blizkosti
nestabilniho prahu K;3, bude mit
kritickou velikost: bud’ K;
nedosdhne a vrati se zpét na
nizkou rovnovaznou populacni
hustotu, a nebo K; presahne a
poroste az do dosazeni vysoké
rovnovazné hustoty K. V této
souvislosti se nékdy hovoii o
endemické (K;) a epidemické
(K>) velikosti populace. Je
nasnad¢, ze progndza
epidemické gradace se muze
opirat o znalost nestabilniho

prahu K;. V nasem piipadé€ bude rozhodovat o tom, zda bude lykozrout napadat jen mrtvé a
oslabené stromy, a nebo se piremnozi a zpusobi ekologickou katastrofu. Bohuzel, jako fada
jinych podstatnych véci v Zivoté, tato kritickd populacni hustota se velmi obtizné¢ odhaduje.

Jisté, koncept nékolika rovnovaznych stavi, navzajem oddélenych nestabilnimi prahy,
ma veliky aplikacni potencial. I populace fady jinych Skidcti maji patrné velmi Casto
piinejmensim dva rovnovazné stavy s endemickou a epidemickou urovni velikosti populace,
které jsou oddélené nestabilnim prahem (viz napt. Clark 1964). V ptipadé, ze takova populace
zachovava po dlouhou dobu viceméné ustalenou populacni hustotu, a pak nahle prochézi
extrémné velikymi oscilacemi, hovotfime o populacnich gradacich. Piiklady popula¢nich

gradaci jsou na obr. 2.11.
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Obr. 2.11. Gradace housenek bekyné velkohlavé (Lymantria dispar) v péti americkych
statech. Podle Liebholda et al. (2000).

Jist¢ neptekvapi, ze koncept mnohonasobnych rovnovah odd€lenych nestabilnimi
prahy ma vyuziti 1 pfi managementu uzitecnych populaci, kdy nam jde naopak o udrzeni
populace na vysoké rovnovazné populacni hustoté. Politovanihodné ptiklady, Casto patrné
nenavratného nahlého poklesu populacni hustoty, Ize najit v rybich populacich, a to z oblasti,
kde se soustfed’'uje ekonomicky nejvyznamnéjsi ¢ast svétového rybolovu. Pravé populace
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vvvvvv

rovnovaznou populacni hustotu, zajist'ujici trvale udrzitelny vynos, ale, bohuzel, také
kritickou populaéni hustotu, odpovidajici nestabilnimu prahu, po jejimz piekroceni (a
lhostejno, Ze zpravidla nezdmérnym pielovenim) se populace nevrati do ptivodniho
rovnovazného stavu, ani kdyz intenzita rybolovu dramaticky poklesne. Drastické zmény

v celosvétovych zasobach uzitkovych ryb tak mohou nastat jen pfi malé zménég intenzity lovu.
A dokonce, drasticky pokles mlize nastat i pfi nezménéné intenzité lovu, jestlize poklesne
nosna kapacita prostiedi diky zhorSeni podminek, napt. pfi neptizni pocasi.

Poznéni mnohondsobnych rovnovaznych stavii miize byt dulezité i pro management
celych ekosystémill na regiondlni urovni a pro pochopeni globalnich zmén, souvisejicich
s rostouci koncentraci CO, v atmosféte, oslabenim ozonové vrstvy, kacenim tropickych
pralesti, Sifenim pousti, populacni explozi v subsaharské Africe atd. VSechny tyto ptipady
mohou dobfe vést ke komplexnim, nelinearnim odpovédim populaci, ale i celych ekosystémtl,
a my musime byt schopni je pfedvidat.

2.7 Metapopulacni dynamika

Na zavér této kapitoly se vratme jesté jednou k obr. 2.1 a podivejme se blize na vliv dalSich
populacnich proménnych. Doposud jsme hovofili zejména o populacni hustoté. Ale pro
dynamiku rtstu populaci bude velmi dtlezité i distribuce populace. Ve skutecnosti je vétSina
populaci tvofena viceméné izolovanymi ¢astmi, a populacni dynamika miize byt v
jednotlivych ¢astech zcela odlisna diky vlivu prostfedi. Samoziejmé, v jednotlivych ¢astech
populace se mohou podstatné lisit 1 vlastnosti jedinct. Toho si jako prvni v§imli popula¢ni
genetici, ktefi zahy zjistili rozdily v genové frekvenci a zacali modelovat tok genti a
genetickou izolaci v rdmci fragmentovanych populaci. Jak se dalo ocekavat, ukazalo se, ze
populace mnoha druht nejsou tvofeny izolovanymi populacemi, ale jsou slozeny z lokalnich
populaci, navzdjem propojenych migranty.

Levins (1969, 1970) zavedl pojem ,,metapopulace” pro fragmentovanou populaci,
ve které miZzeme populacni dynamiku sledovat na dvou Grovnich: v ramci lokélnich populaci,
které obyvaji individualni stanovisté, a mezi lokalnimi populacemi. V nejjednodussi podobé
jedinci v ramci jedné metapopulace kolonizuji neosidlena stanovisté, ale po urc€ité dobé tam
zase vymfou. OvSem, co je podstatné, tento cyklus se miize opakovat, protoze jedinci mohou
v ramci metapopulace znovu migrovat z osidlenych stanovist. Schématicky tyto pfechody
mezi osidlenymi a neosidlenymi stanovisti znazornuje obr. 2.12. V dasledku rovnovahy mezi
ndhodnym vymiranim a rekolonizaci miiZe metapopulace trvale pteZivat, a to piesto, Ze jeji
lokalni populace jsou nestabilni, tedy vymiraji a znovu rekolonizuji jednotliva stanoviste.
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Hanski se svymi spolupracovniky (Hanski
1991, 1999; Hanski et al. 1995) ukézal, ze velikost
lokalnich populaci mize stoupat jednak s tim, jak
roste pomér osidlenych stanovist, protoze
s rostoucim pomérem osidlenych stanovist’ ma
l _ metapopulace v priméru vice kolonizatort, a Ze
Kolonizace

| Prazdné

zaroven, s rostouci velikosti lokalnich populaci,
muze klesat pravdépodobnost vymfeni. N&které

vvvvvv

—| Osidlené piedpokladaji, Ze rychlost vymirani klesa

s rostoucim pomérem osidlenych stanovist’. Je
zajimavé, Ze tyto modely ¢asto znovu vedou
Obr. 2.12. Piechody mezi osidlenymi a  k mnohondsobnym rovnovaznym staviim,

neosidlenymi stanovisti v ramci navzédjem oddélenym nestabilnimi prahy. Nad
jednoduchého metapopulacéniho nestabilnim prahem jsou velikosti lokalnich
modelu. Podle Hastingse (1997). populaci dostate¢né na to, aby rychlost vymirani

byla mala, a takové metapopulace prezivaji na

relativné velkém poméru stanovist’, ktery mizeme
ptirovnat k vysoké rovnovazné populacni hustoté K, z obr. 2.10. Naopak, pod nestabilnim
prahem je pramérna velikost lokalnich populaci nedostatecna na to, aby zabranila masivnimu
vymirdni, a pomér osidlenych stanovist’ klesne na hodnotu, kterou mizeme ptirovnat k nizké
rovnovazné populacni hustoté K;. Rovnovazna hodnota pod nestabilnim prahem bud’ mtze
byt tak nizka, ze populace pieziva pouze na nejpiiznivéjsich stanovistich, a nebo, v hor§im
piipadé, bude rovna nule a celd metapopulace vymte.

Lze proto ocekavat, ze rtizné populace stejného druhu mohou obyvat bud’ nizky nebo
vysoky pomér z celkového poctu dostupnych stanovist’ (tj., odpovidat alternativnim
rovnovaznym staviim), ale nikoli pomér, ktery lezi mezi t€émito hodnotami (a blizi se
nestabilnimu prahu). Nékteré populace se tak skutecné chovaji a maji v ramcei jednotlivych
metapopulaci bimodalni rozlozeni ¢etnosti osidleni (tedy takové, Ze je osidleno hodné nebo
malo stanovist’, ale nikoli intermedialni pocet). Je nasnadé, Ze identifikace alternativnich
rovnovaznych metapopulacnich stavi a jejich nestabilniho prahu mé opé¢t, stejné jako
v nefragmentovanych populacich, ohromny prakticky vyznam. Jestlize jsme v
nefragmentovanych populacich zdiraziiovali vyznam mnohondsobnych rovnovah pro regulaci
Sktdcti a hospodaisky vyuzivanych populaci, je ziejmé, ze v ptipad€ metapopulaci bude mit
identifikace mnohonasobnych rovnovaznych stavli vyznam zejména v ochrané ohrozenych
druht, a to zejména tehdy, jestlize pfi poklesu pod nestabilni prah bude pomér
kolonizovanych stanovist roven nule. VSimnéte si zejména jednoho podstatného faktu
plynouciho z metapopulacnich modela s nékolika rovnovaznymi stavy: velikost celé
metapopulace mize velmi nahle vzrist, ale bohuzel, také dramaticky poklesnout az
k tplnému vymieni, a to pti malém posunu v poméru obyvanych stanovist’ v okoli
nestabilniho prahu.

3 Mezidruhové interakce

Mezidruhové interakce mohou nabyvat nescetnych podob. Nicméné, podobné jako
nejrozmanitéjsi typy populacnich dynamik, se kterymi jsme se seznamili v minulé kapitole,
mortalitou a migraci - vS§echny mezidruhové interakce jsou rovnéz zaptic¢inény nékolika
zakladnimi vlivy (byt' s nesmirnym mnoZstvim variaci), které 1ze klasifikovat jako pozitivni

(+), negativni (—) nebo neutralni (0) (tabulka 3.1).
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Tabulka 3.1. Symbolické vyjadieni vlivu dvou druhtl na vzajemné prezivani, rist a plodnost

(+ = pozitivni vliv, — = negativni vliv, 0 = Zadny vliv). + + = mutualismus, 0 + =
komensalismus, — + = predace, 0 0 = neutralismus, — 0 = amensalismus, — — = konkurence.
| Druh 1 Druh 1 Druh 1
Druh 2 ++
Druh 2 0+ 00
Druh 2 -+ -0 - =

Interakce typu 0 + se oznacuje jako komensalismus. Pfikladem snad miize byt
saprofyticky vztah mezi houbou a vyssi rostlinou (problemati¢nost komensalismu si mizeme
oziejmit pfirovnadnim k hostu a hostiteli — host miiZze byt za urcitych okolnosti vzdy
nevitanym, naptiklad kdyz je hostitel nemocny nebo stresovany). Opakem komensalismu je
interakce — 0, oznadovana jako amensalismus. Casto citovanym, byt pongkud
problematickym piikladem je allelopatie rostlin, kdy toxické metabolické produkty
produkované jednim druhem brani rstu druhého druhu (viz Harper 1977). Pokud organismy
nevykazuji vzajemny vliv (0 0), hovotime n¢kdy o neutralismu. Ostatnimi tfemi ptipady,
mezidruhovou konkurenci (— —), mutualismem (+ +) a predaci (— +), se nyni budeme zabyvat
podrobnéji.

3.1 Konkurence

Mezidruhové konkurence je jednim z nejzékladnéjSich ekologickych jevi, ktery ovlivituje
nejen soucasné zastoupeni organismd, ale také jejich evoluci. Jeji podstata tkvi v tom, Ze
plodnost, délku Zivota nebo rist jedinct jednoho druhu omezuji jedinci jiného druhu, a to
v dtsledku pfimych (interferenc¢nich) nebo nepiimych (exploata¢nich) mechanismt
odcerpavani spolecné sdilenych zdroju.

3.1.1 Zakladni a realizovana ekologicka nika

Zacnéme klasickymi konkuren¢nimi experimenty znamého ruského ekologa G.F. Gause.
Gause (1934, 1935) provade¢l laboratorni pokusy se tremi druhy trepek (prvoci ze skupiny
nalevnikil), Paramecium aurelia, P. caudatum a P. bursaria, které byly péstovany ve
zkumavkach s tekutym médiem. V ném konzumovaly bakterie nebo kvasinky, kterym
slouzily jako potravni zdroj pravideln¢ dopliiované ovesné vlocky.

Byl-li kazdy druh péstovan izolovan€, kazda populace brzy dosahla stabilni tirovné,
odpovidajici nosné kapacité prostiedi (obr. 3.1A). Byla-li vSak péstovana dohromady
populace P. aurelia a P. caudatum, populace P. caudatum byla vytésnéna, a zlstala Cista
kultura P. aurelia (obr. 3.1B)

Trepka P. caudatum by normalné¢ nebyla vytésnéna tak rychle, jak napovida obr. 3.1B.
Ale Gause denné odstranoval 10% experimentalni kultury. Druh P. aurelia byl tedy
konkuren¢né uspésny proto, ze v blizkosti populacni hustoty, odpovidajici nosné kapacité
prostiedi, jeho populace méla jesté 10% denni piiristek, zatimco konkurenéni populace P.
caudatum jen 1,5% (Williamson 1972).

Naproti tomu, kdyZ byly péstovany dohromady populace P. caudatum a P. bursaria,
ob¢ populace koexistovaly, piestoze pocty jedinct byly mnohem nizsi, nez kdyz byla
pestovana kazda populace zvlast (obr. 3.1C). Koexistujici populace tedy byly stale ve
vzajemné konkurenci. A pfi bliz§im pohledu se ukézalo, ze - ackoli spolu zily ve stejnych
zkumavkach - byly prostorové oddéleny. P. caudatum byla pfevazné rozptylena v médiu a
zivila se suspendovanymi bakteriemi, zatimco P. bursaria byla koncentrovana u dna, kde se
zivila kvasinkami.
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Obr. 3.1. Konkurence trepek z rodu Paramecium (prvoci ze skupiny nalevniki). (A) Byla-li
kazda populace (P. aurelia, P. caudatum a P. bursaria) péstovana izolovangé, rostla logisticky
a dosahla nosné kapacity prostfedi. (B) Pfi spoleéném péstovani P. aurelia vytésnila P.
caudatum. (C) Pfi spole€ném péstovani P. caudatum koexistovala s P. bursaria, ale pti
nizsich popula¢nich hustotach, nez kdyz byla kazda populace péstovana zvlast'. Podle
Clamphana (1973), data podle Gause (1934).

Uvedeny priklad je dokladem toho, Ze si jedinci rdznych druhi mohou konkurovat. To
sotva né¢koho prekvapi. Jde o ptiklad, ktery je (pohtichu) laboratorni, ale ¢tenafe patrné
nepiekvapi ani tvrzeni, ze konkurence je Casta i v ptirodnich podminkach (to znamena, ze I1ze
v pfirodé¢ namé&fit mezidruhové sniZeni pocetnosti ¢i plodnosti €1 délky Zivota konkurujicich si
druhit). To dokladaji prehledy publikovanych studii o mezidruhové konkurenci (Schoener
1983; Connell 1983; Gurevitch et al. 1992), které vSak - v neznamé mife - vyskyt konkurence
zvelicuji (vzhledem k tendenci vyzkumniki vybirat systémy, kde je vyskyt konkurence
pravdépodobny, a tendenci publikovat pouze pozitivni vysledky).

Vsimnéme si, ze nas piiklad ukazuje, ze konkurencni druhy mohou bud’ jeden druhého
vylouc¢it (jako v ptipadé P. aurelia a P. caudatum), a nebo, Ze druhy, které si konkuruji,
mohou koexistovat (jako v ptipadé P. caudatum a P. bursaria), pricemz kazdy vyuziva
stanovi$té ponékud jinym zplisobem. Zakladni otdzkou tedy je, jaké obecné podminky
umoznuji koexistenci konkurujicich si druhd, a jaké okolnosti vedou ke konkurenc¢nimu
vylouceni. Abychom byli schopni na tuto otazku odpovédét, vratime se k Hutchinsonové
definici ekologické niky z uvodni kapitoly.

Hutchinson (1957) nazval, v ptipad¢ neptitomnosti konkuren¢nich druhi, svoji niku
zakladni nikou a specifikoval ji jako niku, kterou mtize druh potencialné - tj., za optimalnich
podminek - obyvat. Tato zakladni nika je v§ak podle Hutchinsona za pfitomnosti
konkuren¢nich druhii omezena na realizovanou niku, jejiz presny charakter je zavisly na
vlastnostech konkuren¢nich druht.

Rozliseni na zdkladni a realizovanou niku bere v potaz, Ze mezidruhova konkurence
snizuje plodnost a piezivani, a ze v disledku mezidruhové konkurence miize nastat situace,
kdy konkurenéné podtizeny druh v urcitych ¢astech své zakladni niky nebude schopen
reprodukce ani prezivani. To znamend, Ze bude postradat cast realizované niky. A je nasnadg¢,
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ze v pripad¢ konkurencniho vylouceni nastane situace, kdy bude konkuren¢né slabsi druh
postradat celou realizovanou niku.

Nase trepky, byl-li kazdy druh péstovan izolované, obyvaly celou zékladni niku.
Ovsem, pokud P. aurelia a P. caudatum byly v konkuren¢nim vztahu, realizovanou niku méla
pouze P. aurelia. P. caudatum byla konkurencné vyloucena - jinymi slovy, byla pfipravena o
celou realizovanou niku. V ptipadé konkurence mezi P. aurelia a P. bursaria mély oba druhy
realizovanou niku, ovSem tyto niky byly odlisné. P. aurelia se pohybovala v tekutém médiu,
kde lovila bakterie, zatimco P. bursaria se soustied’ovala u dna, kde se zivila buiikami
kvasinek. Koexistence tak byla spojena s diferenciaci realizovanych nik.

3.1.2 Princip konkurenéniho vylouéeni

Co znamena diferenciace realizovanych nik konkurujicich si druh? Je nasnad¢, ze musi
dochazet k déleni spolecné sdilenych podminek a zdrojti. V ptipad¢€ nasich trepek pijde o
déleni potravnich zdrojl, a protoze kazdy potravni zdroj byl vazan na jiné stanovisté, doslo i
k prostorové diferenciaci - jeden druh ziistal rozptylen v médiu, zatimco druhy se
soustfed’oval u dna.

Tento, a mnoho podobnych ptipadi, 1ze zobecnit do principu konkurenéniho
vylouceni (n¢kdy oznacovaného, pravé podle pokust Gause, také jako ,,Gausetv princip®),
ktery tika: pokud koexistuji dva skutecné si konkurujici druhy - a to ve stabilnim prostiedi -
pak je tato koexistence mozna pouze v dusledku nikové diferenciace, tedy diky ¢astenému
odliseni realizovanych nik konkurujicich si druhti. Pokud jsou niky obou druhi stejné, a nebo
prostiedi brani jejich odliSeni, pak konkuren¢né siln€jsi druh vytésni druh konkurencné slabsi.
K tomuto vylouceni dojde v okamziku, kdy realizovana nika silngj$iho druhu tplné zaplni
vSechny Casti realizované niky slabSiho druhu.

Princip konkuren¢niho vylou€eni byl odvozen na zéklad€ Gvah, které vychazeji ze
skutecnych experimenti, z nichz (jeden z nejznamé;jsich) jsme si ilustrovali jako ptiklad.
Nicméné¢, formulace tohoto principu — a mnoho soucasnych diskusi o ném — se tésné vazi na
teoretické matematické modely mezidruhové konkurence, které jsou, podle svych nezavislych
tvired, zpravidla oznaCovany jako Lotka-Volterrovy modely mezidruhové konkurence
(Volterra 1926; Lotka 1932). Popis téchto modelti najde ¢tenat napiiklad v ¢eském vydani
ucebnice Begona et al. (1997).

Jak ale uvidime dale, neni rozumné predpokladat, ze kazdy ptipad koexistence druhii
s odliSnymi realizovanymi nikami je diisledek mezidruhové konkurence. Princip
konkuren¢niho vylouceni hovoti o skutecné si konkurujicich druzich ve stabilnim prostredi.
To, Ze si druhy skute¢né konkuruji, 1ze ovéfit pouze manipulativnimi pokusy s jejich
pocetnosti, ve kterych peclivé zaznamenavame, jak druhy na zmény pocetnosti reaguji (viz
Jarosik 1987). A stabilni prosttedi je takové, ve kterém se neméni podminky a zadsoby zdroji
prinejmensim do té doby, nez jeden druh eliminuje druhy, a nebo se nediferencuji realizované
niky téchto druhii. Takové stabilni prostfedi se ale vyskytuje prevazné jen v laboratofi, ze
které pochazi i nas ptiklad s trepkami. Ptirodni prostfedi ovSem vétSinou nevypada jako
laboratof, ve které se udrzuji konstantni podminky a stala zasoba zdrojl. Jak se vysledky
konkurence zméni, jestlize se podminky a zdroje budou ménit v prostoru a ¢ase? To je otazka,
kterou se budeme zabyvat v dalsi kapitole.

3.1.3 Heterogenita prostredi

Skute&né prostiedi je obvykle mozaikou ptiznivych a nepfiznivych stanovist’. Césti této
mozaiky vétSinou existuji jen docasné a Casto se objevuji v nepiedvidatelnou dobu na
nepiedvidatelnych mistech. I kdyz se mezidruhova konkurence projevuje, nemusi pokracovat
az do uplného konce. Vzajemné interakce nemusi nezbytné dosahnout rovnovahy a nadiazeni
konkurenti nemusi mit vzdy dost ¢asu k potlaceni slabsich druhti.
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Jak vidno, mit na zfeteli samotnou mezidruhovou konkurenci ve
skutecném, heterogennim prostiedi, vzdy nepostacuje. Uved’me si n€kolik ptikladi, které
ukazuji, pro¢ heterogenita prostfedi vede k tomu, ze princip konkuren¢niho vylouceni zdaleka
neni univerzalni odpovédi ve vSech piipadech, kdy nés zajima vysledek interakce dvou
navzajem si konkurujicich druht.
prostiedi (pfiklad viz Paine 1979); a nebo, vysledek konkurence mtize zaviset na tom, ktery
druh obsadi prostfedi jako prvni (ptiklad viz Harper 1961). A je-li prostfedi dostatec¢né
proménlivé, rovnovazny vystup konkurence nemusi byt viibec diilezity. Tak napf.

v planktonnich spolecenstvech pieziva mnoho druhi fas, a to pfesto, Ze prostiedi poskytuje
malo diferencovanych ekologickych nik. Toto prostiedi je vSak sezonné znacné promeénlivé, a
ke zménam prostiedi dochazi zpravidla mnohem dfive, neZ urcity druh dosdhne rovnovéazného
stavu a staci konkuren¢né vytésnit druhy slabsi (Hutchinson 1961). Podobn¢, do¢asné
(efemérni) biotopy, jako jsou naptiklad periodické tiné (ale také napft. rozkladajici se
rostlinné a zivoc¢isné zbytky nebo plodnice hub) umoziuji koexistenci konkurencné
nadfazeného a konkuren¢né podfizeného druhu, mé-li konkurenéné podiizeny druh rychle;jsi
vyvoj (ptiklad viz Brown 1982).

A konecné, obecné pocitacové simulace (Atkinson a Shorrocks 1981; Shorrocks a
Rosewell 1987) ukazuji, ze shloucend distribuce siln€jsSiho konkurenta zptisobi, Ze bude
negativnéji ovlivitovat vlastni populaci nez populaci konkuren¢né slabsiho druhu.

V efemérnim a mozaikovitém prostiedi bude takova shloucend distribuce zaroven znamenat,
ze na mnoha mistech se konkuren¢né nadfazeny a podiizeny druh nebudou vyskytovat
spole¢né, takze konkuren¢né slabsi druh bude mit prostorova refugia bez mezidruhové
konkurence. Praktické piiklady pfindseji studie Hanského a Kuusela (1977) a Soty et al.
(1994) v zZivocisnych spolecenstvech a Stolla a Pratiho (2001) v rostlinnych spolecenstvech.

V uvedenych piikladech opakované vidime, jak heterogenni prosttedi upeviuje
koexistenci, aniz by doslo ke zfetelnému rozliSeni nik. Heterogenita obecné vede ke stabilité —
v nasem piipad¢ ke koexistenci navzajem si konkurujicich druhti. Navic, heterogenita se
nemusi tykat jen ¢asoprostorovych rozmért, kterymi jsme se zabyvali doposud. Begon a Wall
(1987) ukazali, ze v ramci konkurujicich si populaci mize rovnéz individudlni proménlivost
v konkurenéni schopnosti podpofit koexistenci — koexistence je tak zajisténa i v ptipadech,
kdy by v homogennich populacich konkuren¢né silnéjsi druh vytésnil konkurencné slabsiho.

Skutecné — heterogenita (prostorova, casova i individualni) mize mit na ekologické
interakce stabilizujici vliv. A tyka se to nejen mezidruhové konkurence. O stabilizujicim vlivu
heterogenity v ramci metapopulac¢ni dynamiky jsme hovofili v kapitole 2.7; o stabilizujicim
vlivu heterogenity v systémech dravec-kofist budeme hovofit v kapitole 3.2 (Predace).

3.1.4 Prostor bez nepratel

Dals$im diivodem k opatrnosti pti diskusi o vlivu mezidruhové konkurence je existence toho,
co Holt (1977, 1984) nazval ,,zdanlivou konkurenci* a jini (Jeffries a Lawton 1984, 1985)
,konkurenci o prostor bez neptatel®.

Predstavme si jeden druh predatora, ktery napada dva druhy kofisti. Na obr. 3.2A jsou
oba druhy potlacovany plisobenim predatora (proto maji interakce vedouci od predatora
ke koftisti negativni znaménko), ale na predatora populace kofisti naopak ptisobi ptiznivé
(interakce vedouci od kofisti k predatorovi maji pozitivni znaménko). Navic tim, jak predator
konzumuje kofist 1, zvysSuje pocetnost vlastni populace, coz vede ke zvysSeni tlaku jeho
populace nejen na kofist 1, ale 1 na kofist 2. Byt nepfimo (pferuSované ¢ary) tak kofist 1
nepiizniveé plsobi na kofist 2 a naopak kofist 2 na kofist 1 (negativni znaménka
preruSovanych ¢ar). Obr. 3.2B pak ukazuje, Ze z hlediska téchto dvou druhi kofisti jsou typy
interakci na obr. 3.2A nerozliSitelné od téch, které ukazuje obr. 3.2B. Ale, obr. 3.2B ve
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skutecnosti ukazuje upln€ jiny piibéh — exploatacni konkurenci dvou druhti o spolecny zdroj!
Protoze jsou vSak exploatacni konkurence o spolecny zdroj a sdileni spolecného predatora
neodlisitelné podle znamének interakci, hovoii Holt (1984) pravem o ,,zdanlivé konkurenci‘.

(A) (B)

zdanliva exploatacni
konkurence konkurence
predator konzument 1 - konzument 2

korist 1 Kofist 2 zdroj

Obr. 3.2. Pokud jde o znaménka + a —, pak interakce (A) dvou druhil kofisti, které jsou
napadeny spole¢nym predatorem (,,zdanliva konkurence®), je nerozliSitelna od interakce (B)
dvou druhi, které konzumuji spole¢ny zdroj (exploatacni konkurence). PIné ¢ary oznacuji
primé interakce, preruSované ¢ary nepiimé interakce. Podle Holta (1984).

Termin ,,.konkurence o prostor bez neptatel* se ale zda, jak uvidime, stejn€ vhodny.
Holt (1977) ukazal pomoci jednoduchého, ale ndzorného modelu, ze podminkou mezidruhové
koexistence kofisti 1 a kofisti 2 je - z pohledu kofisti 1 - omezeni Gtoku ze strany predatora,
ktery soucasn¢ napada i koftist 2. Jak toho koftist 1 dosahne? Je nasnad¢, ze osidlenim
stanovisté, nebo zménou tvaru téla ¢i modelu chovani, kterymi se dostatecné odlisi od kofisti
2. Stru¢né fec¢eno, koexistenci bude podporovat zplisob Zivota, ktery veli ,,byt odlisny*.
Jinymi slovy, zplsob Zivota vedouci k odliSeni realizované niky — ale tentokrat ne proto, aby
se snizila mezidruhova konkurence, ale proto, aby se zmensila konkurence o prostor bez
nepiatel. Je tedy zifejmé, ze diferenciace realizovanych nik nemusi byt pouze diisledkem
mezidruhové konkurence.

Na zavér si uved'mé piiklad, kde je nikova diferenciace, projevujici se zménou tvaru
téla, patrn¢ disledkem prave konkurence o prostor bez nepratel. Gilbert (1975) tvrdi, Ze pocet
druhti a tvar listl neotropickych rostlin rodu Passiflora je v kazdé oblasti ur€ovan pievazné
predac¢nim tlakem motylti rodu Heliconius. Jednotlivé druhy motylt jsou pfisné oligofagni
(specializované na urcity druh rostliny) a pii hledani Zivnych rostlin se fidi zrakem. Druhova
rozmanitost rostlin v kazdé oblasti pak mize byt limitovana poc¢tem tvart listd, které jsou
dostatecné odlisné, aby si je motyli navz4jem nepletli. Naproti tomu tvary listdl z riznych
oblasti jasné tvaroveé konverguji (obr. 3.3). Divergence tvaru listii tak mize byt disledkem
selek¢niho tlaku predatorti. Pfirodni vybér mohl na rostliny z rodu Passiflora pisobit tak, ze
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byli upfednostiiovani jedinci, kteti se od sebe dostate¢n¢ tvarove odliSovali, a tak se vyhybali
zesilenému predacnimu tlaku specializovanych predatort.

Podivejme se proto blize na ptipady, kdy miize mezidruhové konkurence ptisobit
pravé jako evolu¢ni sila.

UDOLI ARIMA p 3.1.5 Evoluéni
TRINIDAD MEZ w q) @ @% pusobeni

Zacnéme piikladem,

kde je nikova
TURRIALBA w @ @ @ diferenciace spojena se
KOSTARIKA zménou tvaru téla.

Takové ptipady se
D oznacuji jako posun
KLOAS?'EIIQYQA W % Q @ % Q znakii (character
displacement).
Drobna

GOMEZ FARIAS w w & QW @ cibetkovita §elma,
MEXIKO promyka Herpestes
Jjavanicus, koexistuje
v zépadni ¢asti svého

AUSTIN asijského aredlu
TEXAS o dng X
s jednim nebo dvéma

vétsimi druhy téhoz

Obr. 3.3. Divergence sympatrickych (spole¢né se vyskytujicich) rodu, H. edwardsii a
druht rostlin rodu Passiflora, které jsou potravou housenek motyl  H. smithii. Tyto druhy
rodu Heliconius. Podle Gilberta (1975). ale chybi ve vychodni

casti arealu H.
Jjavanicus. Simberloff se svymi spolupracovniky (Simberloff et al. 2000) zkoumal variabilitu
velikosti hornich $pic¢aki H. javanicus, které jsou hlavnim néstrojem k usmrcovani kofisti
(obr. 3.4). Spi¢aky samicek i samcii jsou vétsi ve vychodni ¢asti aredlu (oblast IV na obr. 3.4),
kde se tento druh vyskytuje sdm, nez v zapadnich Castech arealu (na obr. 3.4 oblast I-1IT), kde
koexistuje s H. edwardsii a H. smithii. Takova distribuce je vysvétlitelna hypotézou, ze
Spi¢éky H. javanicus se zmenSuji v oblasti, kde Ziji velmi podobni, ale v&étsi predatofi, protoze
prirodni vybér bude v tomto prostiedi preferovat jedince H. javanicus mensi velikosti. Takovi
jedinci budou mit mensi pravdépodobnost, ze si budou konkurovat s vét§imi druhy H.
edwardsii a H. smithii, protoze mensi jedinci H. javanicus budou lovit v priiméru mensi
kofist.

A co je zvlast zajimavé, ptiblizn€ pied sto lety byla promyka H. javanicus
introdukovana na mnoho ostrovit mimo ptvodni areal (Casto diky dobfe minéné, ale naivni
snaze, ze bude regulovat populace zavlecenych hlodavcit). Na téchto ostrovech se vétsi
konkuren¢ni druhy promyk nevyskytuji, a velikost H. javanicus v prabéhu 100-200 generaci
vzrostla tak, ze je pfechodna mezi velikosti v oblastech, kde koexistuje s vétSimi druhy, a
velikosti v oblastech, kde se vyskytuje samotna (obr. 3.4). Tomuto jevu se fika konkuren¢ni
uvolnéni (competitive release). Je piipisovano zvétSeni realizované niky v nepfitomnosti
konkuren¢nich druhti (viz Diamond 1975; Abramsky a Sellah 1982).
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Obr. 3.4. Maximalni primeér hornich Spicakti promyky Herpestes javanicus ve Ctyfech ¢astech
puvodniho arealu (I — oblast spolecného vyskytu s H. edwardsii a H. smithii; 11 — s H.
edwardsii; 111 - s H. edwardsii a H. smithii; IV — pouze H. javanicus) a na nékolika ostrovech,
kam byla promyka uméle introdukovana. Kosoctverecky pro samicky, kolecka pro samce.
(Vsimnéte, Zze samicky promyky jsou mensi nez samci). Podle Simberloffa et al. (2000).

Shriime si naSe dosavadni poznatky. Doposud jsme vidéli, ze konkuren¢ni druhy se
mohou bud’ vylu€ovat, a nebo - pokud dojde k diferenciaci jejich realizovanych nik - mohou
koexistovat (kapitola 3.1.1 a 3.1.2). Mimoto jsme ale také zaznamenali, ze mezidruhova
konkurence se nemusi projevit ani jednim z téchto efektii — to tehdy, jestlize heterogenita
prostiedi zabrani tomu, aby mezidruhova konkurence probéhla az do konce (kapitola 3.1.3). A
v této kapitole jsme si ukazali, ze evoluce muize piisobit tak, ze ekologické niky piivodné si
konkurujicich druhti se nakonec mohou odliSovat natolik, Ze druhy mohou navzajem
koexistovat bez znamek zjevné konkurence.

Ale, ackoli si dnes takové druhy nekonkuruji, mohly si konkurovat jejich predci -
v evoluéni minulosti. A jist¢ mizeme ocekavat, ze druhy se skute¢né vyvijely tak, aby si
navzajem co nejméné konkurovaly, a (bohuzel), stejné jisté¢ mizeme ocekavat, ze druhy, které
dnes koexistuji a navzajem si konkuruji, mohou vypadat velmi podobné jako koexistujici
druhy, které se vyvinuly tak, aby se konkurenci vyhnuly. A piitom dokdzat, ze se druhy
vyvinuly tak, aby si nekonkurovaly - to znamend, dokazat evolucni efekt kompetice, tedy
néceho, co se mohlo stat, ale co nemlizeme pozorovat - Ize velmi tézko.
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Smifme se proto s tim, Ze zjistit jiz samotny fakt mezidruhové konkurence (nemluve o
jeho realném vlivu na strukturu a funkci ekologického spolecenstva, viz napt. Begon et al.
1996, kapitola 20) je ¢asto pozoruhodné obtizné. Proto nechme této kapitole otevieny konec.
Misto jednoznacné odpovédi na otazku: ,,Jak je mezidruhovéa konkurence diileZitd a jakym
mechanismem pasobi?* si uved’'me prave priklad s otevienym koncem, ktery je v ekologické
literatufe dobfe znamy jako ,,Lackovy sykorky* (Lack 1971).

David Lack provadél v sedesatych 1étech minulého stoleti pobliz Oxfordu, v listnatém lese zvaném
»Marley Wood*, pamétihodnou studii o péti druzich sykorek: sykote modiince (Parus caeruleus), sykote
konadie (P. major), sykofe babce (P. palustris), sykote luzni (P. montanus) a sykote uhelnitku (P. ater). Ctyfi
z péti druhl vazi v priméru mezi 9,3 a 11,4 gramu (sykora konadra 20,0 g); v§echny maji kratké zobaky a
potravu hledaji hlavné na listech a vétvickach, a obcas na zemi; v§echny se celoro¢né zivi hmyzem, a v zimé
zaroven semeny; a v§echny hnizdi v dutinach. Nicméné, pies vSechnu vzajemnou podobnost (tedy prekryv
ekologickych nik), vSechny druhy ve studovaném lese hnizdily, a tfi z nich, modfinka, kofiadra a babka, byly
hojné. Stru¢né feceno, vSechny sykorky koexistovaly, a pritom se zdalo, ze jsou si velmi podobné - v tom, kde
ziji, kde hnizdi, a co zerou.

Ovsem, ¢im podrobnéji Lack tyto sykorky studoval, tim vice se ujistoval v zavéru, ze se tyto druhy po
vétsinu roku odlisuji v tom, kde ptesné se na jednotlivych stromech zivi, jak velkou kofist lovi, a jak tvrda
semena poziraji. Rovnéz zjistil, Ze toto odliSeni bylo provéazeno (byt’ asto malymi) rozdily v celkové vaze a ve
velikosti a tvaru zobakd. Jinymi slovy, navzdory vzajemné podobnosti tyto koexistujici druhy vyuzivaly
pong¢kud jiné zdroje, a to ponékud jinym zpisobem.

Ma to ovSem néco spole¢ného s konkurenci? Lack se domnival, Ze ano. Véfil, Ze druhy koexistuji diky
mezidruhové konkurenci v evolu¢ni minulosti. O tom ovSem neexistuje zadny pfimy dikaz. Nemtzeme jit
zpatky do minulosti, abychom ovéfili, zda si sykorky nékdy v minulosti konkurovaly vice nez ted’; a navic,
zjisténi souc¢asného rozsahu mezidruhové konkurence nebylo soucasti Lackovy studie. Ve skute¢nosti si 1ze
predstavit nejméné pét alternativnich a piijatelnych interpretaci pozorovanych dat (Townsend et al. 2003):

1. Druhy si konkuruji prave ted’, a koexistuji na zaklad¢ pozorované diferenciace realizovanych ekologickych
nik.

2. Druhy si konkurovaly v minulosti, ale v sou¢asné dob¢ si nekonkuruji — nicméné, jejich nikova diferenciace,
ktera umoznuje jejich koexistenci, se vyvinula jako odpovéd’ na minulou konkurenci.

3. Minula konkurence eliminovala mnoho fosilnich druhti, zachovavajic pouze ty, které byly riizné ve zptisobu
vyuzivani spole¢ného stanovisté. Konkuren¢ni minulost tedy pisobila jako ekologicka sila odstranujici
druhy, nikoli jako evolu¢ni sila ménici druhy.

4. Druhy reagovaly v prub&hu evoluce na pfirodni vybér riznymi, ale navzajem nezavislymi zptusoby. Jde o
rizné druhy, které maji rzné niky. Ale tyto druhy si nekonkuruji a nikdy si nekonkurovaly; vzdycky byl
kazdy jiny. Jejich vzajemna koexistence a cela struktura spolecenstva, jehoZ jsou soucasti, nema
s konkurenci nic spole¢ného.

5. Konecné, a¢ niky jednotlivych druhti jsou riizné, jejich rozriznénost by byla nedostate¢na pro vzajemnou
koexistenci v pripadé, ze by prostedi bylo neménné a konkurence by byla trvala. Ale mezidruhova
konkurence nikdy nebézi az do konce - a druhy vdéci za vzajemnou koexistenci reakcim na nejisty a stale se
ménici svét.

3.2 Mutualismus

Mutualismus je velmi vyznamny vztah mezi organismy, na jehoz vzajemné vyhodnosti pro
zucCastnéné organismy patrné zavisi vétsina svétové biomasy. Tak napiiklad kotfeny vétSiny
rostlin jsou tésné spjaty s houbami; zivocisni polypové koralovych tutesi zavisi na
jednobunéénych fasdch; mnoho kvetoucich rostlin zavisi na opylovacich; a u zna¢ného poctu
zivocichll zavisi traveni na mikroorganismech. Z vyzkumného hlediska jde pfitom doposud
spiSe o podceniovanou oblast.

3.2.1 Vymezeni

Mutualismus je interakce mezi dvéma druhy, ktera témto druhtim pfinasi vzéjemny uzitek (viz
Boucher et al. 1984; Bronstein 1994). Jedinci v populaci mutualistického druhu tak rostou,
prezivaji nebo se rozmnozuji 1épe nez bez ptitomnosti partnerského druhu. (Pojem symbioza,
¢asto pouzivany jako synonymum k pojmu mutualismus, poukazuje na tizké spojeni jedincii
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dvou druhti; na rozdil od mutualismu vsak takové spojeni nemusi byt ani pro jeden druh
prokazatelné pfinosné.) Mutualistickd spojeni nemusi byt zavazna ani pro jednoho partnera —
v tom piipade hovotime o fakultativnim mutualismu (&1 protokooperaci). Jsou-li nezbytna pro
jednoho, ¢i pro oba partnery, hovotime o obligdatnim (nebo obligatornim) mutualismu.

3.2.2 Mutualismus spojeny s chovanim

Fakultativni mutualismus je Casto zalozen na vzajemnych vazbach v chovéani dvou partnert.
Tak africky ptak ptibuzny datlim, medozvéstka kiiklava (Indicator indicator), vytvotila
pozoruhodny vztah s medojedem kapskym (Mellivora capensis) (nebo alternativng s jinym
savcem v témze prostiedi - domorodym Homo sapiens). Medozvéstka najde vceli hnizdo a
dovede k nému medojeda. Medojed hnizdo rozbije a nakrmi se medem a vcelimi larvami.
Medozvéstce pak zlstane véeli vosk a ¢ast larev. Medozvéstka véeli hnizdo najde, ale
nedokéze je rozbit a oteviit — a u medojeda je tomu pravé naopak. Je tudiz nasnad¢, ze
vzajemné spojeni jejich chovani je obéma stranam prospésné.

Jiné mutualistické spojeni zndme mezi rybami — Cistici (alternativné né€kde funguji
jako cisti¢i korysi) a jejich rybimi ,,zékazniky*, kdy se Cisti€ Zivi ektoparazity, bakteriemi a
nekrotickou tkani z télniho povrchu ,,zakaznika“. Cisti¢i oby&ejné setrvavaji ve svych
teritoriich, zatimco ,,zdkaznici* pravidelné navstévuji tato teritoria - ,,Cistici stanice®, a to tim
(Bshary 2003); jsou-li Cisti¢i odstranéni, u ,,zdkazniki* se zahy projevi kozni onemocnéni a
dochazi k poklesu jejich popula¢ni hustoty (Limbaugh 1961).

Jiny vztah, ktery bychom mohli popsat jako vztah Cisti¢e a zékaznika, popsal Janzen
(1966). Stredoamericka akacie Acacia cornigera ma velké, nafouklé a duté trny. Tyto trny
mayji z jedné strany ztencelé plosky, kterymi se prokusuji dovnitt drobni, bodavi a agresivni
mravenci Pseudomyrmex ferruginea. Uvnitf trnd pak stavi hnizda. Mravenci se zivi cukrem,
produkovanym v mednicich na bazi listi, a télisky, bohatymi na bilkoviny, které akacie
produkuje na Spickach listd. Jsou tudiz celym svym zivotnim cyklem plné€ vazani na rostlinu:
akdcie jim poskytuje potravu a bezpecné misto k zivotu. Tito mravenci na oplatku utoci na
jakykoli hmyz, ktery se pokousi poZirat listy akécie, a ustipuji vyhonky jakékoli rostliny,
ktera se dostane do kontaktu s akdacii, a mohla by ji stinit. (Zvlastni aktivita odstranovani
vyhonk jinych rostlin se ale mohla primarné€ vyvinout jako ochrana pted cizimi loupeZivymi
mravenci, pro které¢ vyhonky predstavuji mosty pro vstup na cizi izemi). Jak ukazuje tabulka
3.1, ochranou pied predatory a konkuren¢nimi druhy rostlin mravenci zptsobuji méfitelné
zvyseni plodnosti a piezivani akécie. Vzrist plodnosti a pfezivani tak predstavuje spolecnou
ménu, kterou si mravenci a rostliny v tomto mutualistickém vztahu navzajem vyménuji.

Tabulka 3.1. Vliv mravence Pseudomyrmex ferruginea na akacii Acacia cornigera. Podle
Janzena (1966).

Mravenci pfitomni  Mravenci odstranéni

Vaha vyhonki (g) 41750 2900
Pocet listil 7 785 34 600
Primérny rist za 45 dni (cm) 72,6 10,23
Procenticka mortalita 28 56
Procento vyhonki s jinym hmyzem: den 2,7 38,5
noc 12,9 58,8
Primérny pocet hmyzu na vyhonek: den 0,039 0,881

noc 0,226 2,707
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3.2.3 Mutualismus spojeny s péstovanim rostlin a chovem zvirat

Aniz bychom provedli pfislusny experiment, dovedeme si patrné predstavit, jaké dasledky na
sveétoveé populace obilovin a hospodaisky vyuzivanych zvitat by mélo vymieni clovéka, ¢i
jaky vliv na populaci ¢lovéka by naopak mélo vymieni obilovin a domacich zvifat. Jisté,
rostlin pSenice, jeCmene, ovsa, zita, kukufice, ryze a dalSich plodin mnohondsobné prevysuji
pocet, kterého by doséahly, pokud by nebyly péstovany; totéz plati o skotu, ovcich a dalSich
domadcich zvitatech. Nartst lidské populace od doby lovcti a sbéract je pak métitkem
reciproké hodnoty mutualistickych vztahii s péstovanymi rostlinami a chovanymi zvifaty pro
¢lovéka.

Podobné vztahy se vyvinuly také v dalSich societach zivocichii s komplexnim
kooperativnim chovanim, jako jsou mravenci a termiti. Tak naptiklad u mravenct Ize sledovat
evoluci zptusobti vyzivy velmi podobnou evoluci v lidské spole¢nosti. Nejprimitivnéjsi
mravenci (podobné jako lidé v nejrannéjSich stadiich civilizace) jsou lovci. Jsou prevazné
masoZzravi a ¢asto nemaji stala sidlisté. DalSim stadiem v evoluci vyzivy mravencti jsou
pastevci a sbéraci — mravenci, ktefi ,,nav§tévuji* a ,,doji* mSice pro jejich cukerné vykaly
(medovici) a kromé& masité stravy také sbiraji nektar a dalsi rostlinnou potravu. Nékteré druhy
pfimo chovaji msice ve svych podzemnich hnizdech — ptinaseji je do hnizd a upeviiuji je na
kotfinky rostlin. Nejvys$sim stadiem jsou usedli mravenci - zeméd¢lci, kteti se Zivi
pestovanymi houbami (viz Cherrettt et al. 1989). Nejzndméjsi jsou jihoamericti mravenci rodu
Atta. Vytvareji dutiny v ptidé o objemu dva az tfi litry, v nichz péstuji specializované houby
na listech, které ostfihavaji z okolni vegetace. Na téchto houbach potravné zavisi celd kolonie.
Vztah je ryze mutualisticky — houba je Zivena i §ifena; nové kralovny mravence, opoustéjici
hnizdo, plni pro ucely nove zakladané kolonie vacek v hrdle inokulem houby, ktera se stava
zékladem nového péstebniho cyklu. Samotna houba nebyla nikdy nalezena mimo mravenci
hnizda.

3.2.4 Mutualismus spojeny s rozsirovanim pylu a semen

Opylovani, tedy pfenos pylu z ty¢inek na bliznu u semennych rostlin, je v zasadé pohlavni
styk na dalku. Zivogichové, ktefi v tomto vztahu (jako ,,postovni dorudovatelé“) vystupuiji,
opyluji rostliny a ziskavaji jako odménu nektar. Pfitom se zd4, Ze nektar nema pro rostlinu
Jjiny vyznam neZ jako lakadlo Zivoc€ichi, a pfedstavuje cenu, zejména v podobé glycidi, jez
mohla rostlina vyuzit k riistu nebo k n¢jaké jiné ¢innosti. Pfinosem pro rostlinu je tak patrné
vyhradné opyleni. Obdobné nakladnou investici u mnoho druhil rostlin pfedstavuji duznaté
plody, které pfitahuji Zivocichy a poskytuji jim obzivu. Za tento ptinos zivoc¢ichové na
oplatku napomahayji Sifeni semen, obsazenych v plodech.

Mutualismus rostlin a Zivo¢ichl spojeny s opylovanim a $ifenim semen je rozsahlou oblasti ekologie,
ktera vyznamné zasahuje, na strané jedné, do oblasti ekologie populaci a spolecenstev, a, na strané druhé, do

populaéni genetiky a evoluéni ekologie. Je proto nasnadé, Ze podrobnéjsi popis celé problematiky je nad ramec
nasi knihy. Zakladni ptehled o problematice ziska ctenar napiiklad v knize Thompsona (1995).

3.2.5 Travici symbionti

U vétsiny zivocicht je travici trakt mikrosvétem mikrobialniho Zivota. Klicovou roli hraji
travici symbionti u bylozravcei, kde jsou zpravidla plné odpovédni za trdveni celuldzy, a ¢asto
patrné i za syntézu vitamini. Jejich zazivaci trakt funguje jako kultivacni tank, kde se travena
smés provzdusiiuje a promichava, a kde je pfesn¢ regulovéna teplota a pH $tépené¢ho
substratu; pfitom neustale odtéka odpad, takze zde nezlstavaji zplodiny produkce. Cely
systém je tak vérnou obdobou kad¢, ve které probiha kvaseni (fermentace) - podobné postupy
reguluje naptiklad sladek pii vyrobé piva.
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,Fermentacni tank* bylozravcli mize byt tvoien z riznych ¢asti zazivaciho traktu (viz
Stevens 1988); nejznaméjsim piikladem je patrné ctyfdilny Zaludek piezvykavci. Hrubé
rozkousana potrava, hojné promichana se slinami, prochdzi jicnem z prvé do druhé ¢asti
zaludku, odkud je vydavovana zpét do dutiny ustni a znovu prezvykovana. Natrdvena kaSe
pak jde zpét do koncové ¢asti zaludku, kde probiha hlavni trdveni v bachoru.

Mikroorganismy traviciho traktu pfitom piedstavuji slozZité uspotadané spolecenstvo.
Prestoze bylozravci z valné ¢asti postradaji enzymy, schopné travit celuldozu, mikroorganismy
jejich traviciho traktu (bakterie a prvoci) zdaleka nejsou generalisté, univerzalné vlastnici

enzymy, které jsou schopné celulozu travit.

Bakterialni spolecenstva, ktera jsou témet vyluéné tvofena obligatnimi anaeroby (mnohé druhy hynou
bezprostfedné poté, co jsou vystaveny piisobeni kysliku), zavisi na metabolickych produktech koexistujicich
druhti bakterii. Nékteré druhy travi vylucné celuldzu, dalsi celuldzu spolecné s celobidézou a xylézou, zatimco
dalsi travi vedle celuldzy i skrob. Navic, k fléfe bachoru patfi i specialisté, ktefi mohou spotfebovavat coby
energeticky zdroj naptiklad pouze vodik ¢i mravencan, a nebo skrob a jeho derivaty. Tyto druhy zaujimaji
v prostiedi traviciho traktu specializované metabolické niky.
nalevnici, z nichZ bachoftci (Entodiniomorpha) piedstavuji skupinu, znamou jen z prosttedi bachoru
prezvykavci. Prvoci bachoru jsou ve stalém prostiedi, ale jsou vystaveni intenzivni konkurenci ze strany
obrovského mnozstvi doprovodnych mikrobt. Selekéni tlaky tak vedou k obrovské morfologické rozriznénosti.
Jen mala ¢ast prvoki ma vlastni celulazy a jen n€ktefi mohou celulozu travit s pomoci bakteriadlnich symbionti.
Mnozi prvoci poziraji bakterie a n€ktefi bachotci se dokonce Zivi jinymi prvoky. V mikrosvété bachoru tak
nachazime vSechny procesy konkurence, predace a mutualismu, a prakticky celé potravni fetézce
charakteristické pro suchozemska a vodni spolecenstva ve volné pfirodé. A protoze interakce uvniti traviciho
traktu probihaji ve velmi pfiznivém a stalém prostiedi se silnou mezidruhovou konkurenci, maji tato
spolecenstva takovou produktivitu a druhou rozmanitost, Ze byvaji srovnavana s tropickymi pralesy (Hungate
1975).

Hlavni produkty traveni mikroorganismi jsou tékavé mastné kyseliny (octova,
propionova a maselnd), ¢pavek, oxid uhli¢ity a metan. Mastné kyseliny jsou pfezvykavcem
absorbovany a tvofi primarni zdroj jeho uhlikatych zivin.

Podobné asociace travicich symbiontil jako u bylozraveti nachazime u termita (vSekazty; socialni hmyz,
zijici v koloniich podobné jako mravenci). Nékteti termiti (podceled’ Macrotermitineae) se zivi péstovanim hub,
které travi dievo: tito termiti se pak zivi (stejné jako nektetfi mravenci, viz kapitola 3.2.3) houbami. Jini termiti se
zivi ptfimo dfevem, pfic¢emz nejpokrocilejsi skupiny termitli maji vlastni celulazy (Hogan et al. 1988). U
ostatnich druhd jsou celuldza, hemiceluldzy a ligniny z valné ¢asti traveny v piedni ¢asti segmentovaného
zadniho stfeva, jez je opét mikrobidlnim fermenta¢nim tankem. Za traveni jsou odpovédni predevsim
specializovani prvoci a zékladnimi produkty jsou stejné jako v bachoru pfezvykavci t€kavé mastné kyseliny,
které jsou absorbovany zadnim stfevem termitd. Navic, bakterie ve stievé nékterych termitl jsou schopné vazat
plynny dusik (Breznak 1975); to je jist€ velmi cenna vlastnost symbiontl organismu, ktery se zivi tak malo
nutri¢né hodnotnou potravou jako je dievo. Kromé toho termiti poziraji své vlastni vykaly, takze potravni
material prochazi strevem dvakrat. To je ovSem vlastnost, ktera neni typicka jen pro termity - stejné si pocinaji
naptiklad sloni a kralici. Tim se zdvojnasobuje doba, po kterou je potrava vystavena mikrobidlnimu traveni
(v€etné doby, po kterou mohou mikrobidlni symbionti produkovat vitaminy); mimoto, mikrobialni buiky
vytvorené pfi prvnim priichodu mohou byt napodruhé straveny.

Ve vSech ptipadech, které jsme si uvedli jako ptiklady, je pfitom mutualisticky
charakter spojeni zivo€ichil s trdvicimi symbionty ziejmy: mikrobidlni populace ziskava staly
piisun potravy a stabilni prostfedi; zivoCich ziskava stravitelné zdroje z potravy, z které je
jeho vlastni enzymy nedokazou uvolnit.

3.2.6 Souziti houby a rasy - liSejniky

Houby, které neziji v liSejnicich ¢i mikorhizach (viz kapitola 3.2.8), maji omezeny vybér
stanovist’ — jsou bud’ parazity rostlin ¢i Zivo€ichd, a nebo rozkladac¢i mrtvého organického
materialu. Unik do mutualistického spojeni s fasou — lichenizace — podstatné rozsifuje vybér
jejich stanovist, a to jak z hlediska osidlovani konkrétnich substrati (napf. skalnaté povrchy,
kmeny stromil), tak z hlediska osidlovani celych stanovist’ (napt. suché pousté, arktické a
alpinské oblasti, které jsou mnoha jinym Zivotnim formam nepfiistupné).
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LiSejniky ziskavaji od své symbiotické fasy produkty fotosyntézy. Prospéch, ktery ma
z tohoto vztahu fasa (mé-li viibec n¢jaky), nebyl dosud zcela uspokojivé objasnén.

Vsechny lisejniky jsou velmi vykonnymi akumulatory mineralnich kationtt, které ziejmé extrahuji
z destové vody a z kapek stékajicich z vétvi stromi. Schopnost hromadit mineralni latky je ¢ini zvIasté citlivymi
vuéi kontaminaci prostiedi zne¢ist'ujicimi latkami jako jsou tézké kovy a fluor. Z tohoto diivodu patii mezi
nejcitlivéjsi ukazatele znecisténi zivotniho prostredi.

3.2.7 Souziti fasy a zivo€icha

Téméf vSichni korali, medizy a moiské sasanky (a mnozi mékkysi v mélkych tropickych
motich) obsahuji jako vnitrobunééné symbionty jednobunécné zelené fasy (obycejné
bi¢ikovce rodu Symbiodinium). VE&tsina uhliku ziskana fotosyntézou téchto fas je uvoliiovana
do t&l zivo¢isnych symbionti. Zivo¢ichové naopak poskytuji Fasam bezpedné misto k Zivotu.
V ptipadé korali je vedlejsim ucinkem aktivni fotosyntézy tfas rovnéz srazeni uhlicitanu
vapenatého, coz umoziuje vytvareni koralové struktury - bez symbiotickych fas by
neexistovaly koralové ttesy.

3.2.8 Mykoriza

VeétSina lesnich stromt mé povrch mélkych kotenti husté porostly houbami. Vldkna houby se
§iti do pudy a zaroven pronikaji mezi buniky hostitelskych kotenti. Tato zvlastni morfologicka
struktura se oznacuje jako mykoriza (nebo mykorhiza). Jiny typ mykorizy ma vétSina bylin.
Houba se také $iti do piidy, ale zaroven proniké i dovniti kofenovych bun¢k, a vytvaii s nimi
intimni vnitrobunééné propojeni. V obou piipadech rostlina dodava houb¢ energeticky bohaté
cukerné slouceniny, zatimco houbova vlakna Cerpaji pro rostlinu z okolni ptady fosfor, a
patrné i dal$i mineralni latky (viz Harley a Smith 1983). Skutecné, to, co Cerpa Ziviny z pudy,
je u vétsiny rostlin spise mykoriza nez koten. A protoze skoro vSechny stromy, travy a
vytrvalé byliny jsou mykoritické, mykoriza je v suchozemském prostiedi zodpovédna za
vytvareni vétSiny biomasy.

Fosilni doklady nejstarSich suchozemskych rostlin ukazuji, ze i tyto rostliny mély kofeny silné

infikovany mycelii hub. Témto druhtim chybélo kotfenové vlaseni, v nékterych piipadech dokonce kotfeny viibec.
Kolonizace souse tak ziejme¢ mohla znacné zaviset na ptitomnosti mykorickych hub.

3.2.9 Mutualisticka fixace dusiku

Ze symbiontu, ktefi ziji pfimo uvnitt hostitelskych bunék, jsou zvlasté dilezité hlizkové
bakterie rodu Rhizobium. Tyto bakterie infikuji kofeny bobovitych rostlin, kde stimuluji
tvorbu specialnich hlizek, ve kterych poutaji vzdusny dusik a zaroven ziskavaji metabolické
zdroje z hostitelské rostliny (viz Sprent a Sprent 1990). Dusikem poutanym bakteriemi je
zasobovana celd rostlina, kterd se tak stdva nezavislou na Cerpani dusi¢nanovych a amonnych
iontl z pudy.

Rostlina se pritom do ur€ité miry chova tak, jako kdyby pro ucely vlastni vyzivy bakterie ,,lovila“ a
»ochocovala®“. Ukazuje se, Ze bakterie jsou aktivovany vylucovanim specialnich latek na povrchu a
v bezprostiednim okoli kofenového vlaseni rostlin. Bakterie se na kofenovém vlasku déli a vytvareji kolonie.
Tyto kolonie stimuluji aktivni déleni bunek uvniti kofene. Bakterie se dostavaji dovniti kofenového vlasku, kde
vytvareji ,,infek¢ni vlakna®, ktera se vétvi a roznasi infekci do dalsich bun€k. Ty pokracuji v déleni a postupné
vytvareji télo hlizky. Bakterie se mnozi v infikovanych buiikach tak dlouho, aZ je zcela zaplni. Pak méni svou
formu na nedé¢lici se, zduielé bakteroidy. V hostiteli se soucasné vyviji specialni cévni systém, ktery zasobuje
pletivo hlizky produkty fotosyntézy, a odvadi slouceniny vazaného dusiku (zejména aminokyselinu asparagin)
do jinych ¢asti rostliny.

Bakterie rodu Rhizobium jsou v pudé Siroce rozsifené a jsou schopné ristu a déleni
bez ptitomnosti hostitelskych rostlin. Ov§em v tomto volném stavu nepoutaji vzdusny dusik,
protoZze fixace atmosférického dusiku je proces, ktery probihd bez ptitomnosti kysliku.
Takové prostiedi se vytvaii az uvniti hlizky.

Hlizky sice umoziiuji pomoci zvlastni slouceniny leghaemoglobinu, ktera ma vysokou afinitu ke kysliku,
rychlou difuzi tohoto prvku a tim aerobni dychdni bakterii, ale na druhou stranu je uvnitt hlizky koncentrace



33

kysliku extrémné nizka, coZ umoziuje fixaci dusiku pomoci anaerobniho bakterialniho enzymu nitrogenazy. Je
zajimavé, ze klicové molekule tohoto systému, leghaemoglobinu, poskytuje haem bakterie a globin hostitelska
rostlina — jde tedy o biochemicky mutualismus.

3.3 Predace

Na predacnich vztazich bylo pravdépodobné udélano vice experimentalniho a teoretického
vyzkumu nez na kterémkoli jiném ekologickém procesu. Tento zdjem nepiekvapuje, protoze
¢lovék saim ma hluboky drav¢i instinkt a je pravdépodobné nejefektivnéjsim predatorem,
ktery kdy na Zemi zil.

3.3.1 Vymezeni

Predaci budeme Siroce pojimat jako konzumovani zivého organismu (kofisti) jinym
organismem (dravcem neboli predatorem). Predatory v Sirokém slova smyslu pak mizeme
rozlisit do ¢ty skupin podle Thompsona (1982): pasouci se predatory, pravé predatory,
parazity a parazitoidy (tabulka 3.2).

Tabulka 3.2. Typy predatorti podle Thompsona (1982)

Typ Mnozstvi Zpusob Utinek na Ptiklady
napadené konzumovéani  kofist
kofisti
Pasouci se Mnoho jedincti Cast Kolisavy, Bylozravci, kopytnici;
predatofti nepusobi rychlé krevsajici hmyz
usmrceni
Pravi predatofi Mnoho jedincti Zpravidla cela, Rychlé Selmy, dravi ptaci,
rychle usmrcenti dravy kmyz,

masozrave rostliny;
semenozravi hlodavci,

planktonozravi
kytovci
Paraziti Malo jedinci  Cast Negativni, ale  Praziticti prvoci,
nepusobi rychlé cervi, viry, infekéni
usmrceni bakterie; rostlinni
patogeni (viry,
bakterie a houby),
minujici, savy a
halkotvorny hmyz
Parazitoidi Zpravidla Cel4, ale velmi Pomaly, ale Zastupci
pouze jeden pomalu smrtelny blanokiidlého a
jedinec; kofist dvouktidlého hmyzu'
vyhledavaji
pouze dospélé
samicky

") Patti sem pies 10% zivo&isnych druhti (Godfray 1994)

Pasouci se predatori (grazers) napadaji v pribéhu Zivota velké mnozstvi kofisti, ale
odstranuji pouze ¢ast z kazdého uloveného jedince. Piisobeni na kofist kolisa, ale nikdy
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nedochazi k rychlému usmrceni. Pravi predatori po napadeni kofist rychle usmrcuji a celou
odstraniuji. Také oni v pribéhu Zivota zpravidla zabijeji mnoho jedinct kofisti. Paraziti stejné
jako pasouci se predatoti zpravidla konzumuji pouze ¢ast své koftisti, tj. hostitele. Podobné
jako pasouci se predatofti sice obycejn¢ maji na kofist negativni ucinek, ale ziidka ji rychle
usmrcuji. Ale, na rozdil od pasoucich se predatort a pravych predatorti, zpravidla béhem
svého Zivota napadaji jen n€kolik jedincti. Mezi parazitem a jeho konkrétnim hostitelem tak
existuje tésnéjsi vztah nez mezi pasoucimi se predatory ¢i pravymi predatory a jejich kofisti.
Parazitoidi jsou obrovskou (byt’ v laické vetejnosti méalo zndmou) skupinou zpravidla
drobného hmyzu z fadu blanoktidlych (Hymenoptera) nebo dvouktidlych (Diptera), jejichz
larvy se vyvijeji uvnitt hostitele a nakonec ho zabijeji. Je to tedy zvlastni typ predatora, ktery
pro ukonceni svého vyvoje obvykle usmrcuje pouze jednu kofist. Parazitoidi jsou tedy tésné
spojeni s ur¢itym hostitelem jako paraziti, neplisobi jeho okamzité usmrceni podobné jako
pasouci se predatofi a paraziti, ale smrt napadeného hostitele je nakonec nevyhnutelna stejné
jako v pfipadé napadeni pravym predatorem.

Vymezime-li predaci takto Sirokym zptisobem, mizeme po producentech (rostlinach),
s vyjimkou detritovort, zivicich se mrtvou organickou hmotou, povazovat v§echny ostatni
¢lanky potravnich siti za predatory. Predatofii tak hraji hlavni roli v toku energie
ekosystémem. Toto pojeti je vSak namétem jinych kapitol. Predatofi ale zaroven predstavuji
jednu z nejpatrnéjSich piicin umrtnosti (mortality) v populacich kofisti a mohou piisobit jako
regulatofi populaci koftisti. Tato regula¢ni funkce predatorii bude sttedem naseho zajmu.

3.3.2 Pusobeni predace na populaci koristi

Na prvy pohled se zd4, ze ti¢inek dravce na kofist (at’ uz je to rostlina nebo zivocich) by mél
byt jasn€ negativni, protoze utok predatora je pro napadeného jedince obecné skodlivy.
Skutecny ucinek, alesponl z hlediska celé populace, vSak neni vzdy tak jednoduchy. Je
jednoznacénéjsi v ptipade pravych predatort a parazitoidii, kdy je kofist zabijena. Negativni
efekt v§ak mize byt i v tomto pfipad€ zmirnén ze dvou pfi€in: (1) loveni jedinci nejsou
vétSinou vybirdni ndhodné; (2) jedinci, ktefi uniknou predaci, Casto reaguji kompenzacné.
Predace je tak zcela jisté neSt'astnou udalosti pro kofist, kterd je poziena; nicméné, jak si
ukazeme, mize byt $t'astnou udalosti pro kofist, ktera poziena neni.

Predevsim v zZivociSnych (napt. FitzGibbon a Fanshawe 1989), ale n¢kdy i v
rostlinnych populacich (napt. Carne 1969) je utok predator veden predevsim proti nejslabsi
kofisti: mladym jedinclim, rostlindm rostoucim na nevhodnych stanovistich, jedincim bez
vlastnich teritorii, proti zranénym, nemocnym a ptestarlym individuim. Vliv predace na rust
populace je pak zpravidla mnohem mensi, nezZ by se dalo o¢ekéavat podle poctu ulovenych
jedinci, protoze napadeni jedinci stejn¢ meli malou Sanci na pieziti a rozmnozovani.

Kompenzaéni reakce jedinci, kteti preZzili predaci, je vétSinou vysledkem omezeni
vnitrodruhové konkurence. Projevuje se proto v ptipadech, kdy je popula¢ni hustota pred
predaci tak vysoka, Ze se vnitrodruhova konkurence miiZze vyrazné uplatnit.

Kompenzacni vliv si vysvétlime na obr. 3.5, ktery znazorniuje vztah mezi silou
vnitrodruhové konkurence a Cistym piiriistkem populace, vyjadfenym jako rozdil mezi
natalitou a mortalitou. Vidime, ze Cisty pfiristek populace je nizky, je-li malo jedinct, ale
také tehdy, je-li jedinct ptili§ mnoho. TakzZe, jestlize predator napadne velkou populaci s
malymi pfirtstky, populacni hustota se sice snizi, ale tim vzroste Cisty prirastek, a tak se
urychli obnova populace.

Clovék jako predator spoléha na kompenzaéni reakce populaci ve viech piipadech, kde provadi
opakovanou sklizei; kompenzaéni reakce populaci vsak zdaleka nejsou dokonalé a sklizené populace se mohou
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voevr

ziska v u¢ebnici Begona et al. 1996, kap. 16).
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Obr. 3.5. Nékteré obecné rysy vnitrodruhové konkurence a efekt kompenzace. A. hustotné
zavisly vliv na mortalitu (pocet imrti) a natalitu (pocet narozeni) v populaci: Cisty prirastek je
natalita-mortalita. Proto, jak ukazuje B, hustotné zavisly vliv vnitrodruhové konkurence na
Cisty ptirtstek zptisobuje kiivku tvaru "n". C. Populace rostouci pod vlivem vztaht
znazornénych na A a B. Kazd4 Sipka znazoriiuje zménu velikosti populace v jednom ¢asovém
intervalu. Zména (tj. Cisty pfirtstek) je mald pfi nizké populacni hustoté (tj. pti malych
velikostech populace: z A do B, z B do C) a rovnéz v blizkosti nosné kapacity prostiedi (z I
do J, z J do K), ale velka pfi stfednich populacnich hustotach (z E do F). Vysledkem je
logisticky riist ve tvaru pismene S, ktery se zastavuje po dosazeni nosné kapacity prostiedi.
Podle Begona et al. (1997).

Kompenzaéni plsobeni je dileZité zejména v rostlinnych populacich (Trumble et al.
1993, Strauss a Agrawal 1999), kde se mtize projevovat mnoha zptisoby: (1) odstranéni
nékterych listh fytofagy miZe snizit zastinéni a zvysit rychlost fotosyntézy, nebo odstranéni
zastinénych listl mtze zlepsit pomér mezi fotosyntézou a respiraci celé rostliny, protoze
zastinéné listy maji vysokou respiraci, ale malo fotosyntetizuji; (2) ptisobeni fytofagh miize
vést ke kompenzacni mobilizaci zasobnich cukri a mtize ménit distribuci fotosyntetickych
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produktti v ramci rostliny tak, aby se udrzel vyrovnany pomér mezi kofenem a nadzemni
casti: kdyZ je poSkozena nadzemni ¢ast, v&tsi ¢ast Zivin je smérovana do nadzemni ¢asti a je-li
poskozen koten, smérovani je opacné; (3) po ptisobeni fytofagl se mize zvySovat rychlost
fotosyntézy na zbyvajici jednotku listové plochy; (4) pisobeni fytofdgii miiZze pisobit
kompenzacni rust ze spicich pupent; a (5) ptisobeni fytofagi mize snizit rychlost odumirani
rostlinnych ¢asti, které prezily Gtok predatora.

Kompenzace v rostlinnych populacich vSak zpravidla neni Gplna a fytofagové
rostlindm Skodi. Jako pasouci se predatofi v§ak mnohem ¢astéji pouze zvySuji nachylnost
rostlin k odumirani, nez aby rostliny piimo zabijeli. Drasticky vliv v§ak mohou mit (1)
opakované holoziry, (2) napadeni kli¢nich rostlin, (3) kruhovy okus vodivych pletiv, kdy je
preruseno zasobovani mezi listy a kofeny, (4) ni¢eni obnovovacich meristematickych pletiv a
(5) ptenos chorob. V piipadé kruhového okusu (napt. zajici nebo hlodavci) a specifického
vyzirani obnovovacich meristematickych pletiv (néktefi slimaci) ma odstranéni malého
mnozstvi rostlinné hmoty netimérné skodlivy ucinek. A v ptipadé, Ze jsou fytofagové
prenaseci patogent (rostlinnych vird, bakterii a hub), je mnohem méné dulezité to, co z
rostliny odebiraji, nez to, co pfinase;ji.

Tak naptiklad mira Cactoblastis cactorum, ktera byla introdukovana do Australie jako U¢inny regulator

zavle€enych opuncii (Caughley a Lawton 1981), byla schopna zlikvidovat obrovské plochy opuncii z velké ¢asti
proto, Ze jizvy po ziru housenek této mury napada bakterie, ktera nic¢i rostlinné tkané (Dodd 1940).

Nejrozsitengjsi pricinou neimérné Skodlivého ucinku fytofagi je vSak patrné interakce
mezi pasoucim se predatorem a mezidruhovou konkurenci rostlin, kdy ptivodné konkurencné
nadfazena rostlina mize byt zcela potlacena konkurentem, ¢asto jiz pii mirném napadeni
fytofagem (napt. Bentley a Whittaker 1979). Sila selek¢niho tlaku fytofaga na rostlinné
populace se normalné tézko pozoruje, protoze v adaptovanych systémech rostlina-fytofag
probiha rychla koevoluce, a to mize vést az k predstave, ze fytofag je prakticky neskodny.
Sila selek¢niho tlaku se vSak miiZze plné projevit pfi introdukei rostlin napf. z jednoho
kontinentu na druhy a pti nasledné introdukci specializovaného fytofaga.

Jako ptiklad si uved'me tfezalku Hypericum perforatum a mandelinku Chrysolina quadrigemina.
Ttezalka byla zavleCena do USA, kde se stala velmi obtiznym plevelem. V roce 1945 byla provedena umeéla
introdukce mandelinky. Na oslunénych plochach byla tfezalka zcela vyhubena, udrzela se pouze na zastinénych
mistech, kde se mandelinka nemtize rozmnoZzovat. Kone¢na distribuce rostliny a fytofaga tak svadi k zavéru, ze
ttezalka je stinomilna rostlina a mandelinka vzacny fytofag. Ve skutecnosti je vSak distribuce rostliny ur¢ovana
predacnim tlakem mandelinky (Price 1975). Je nasnad¢, ze i mnoho jinych druhti rostlin mtize mit rozsiteni
diktované selekénim tlakem fytofagi; bez znalosti vyvoje vzajemné interakce mezi rostlinou a fytofagem vsak
nebudeme ve vét§in€ ptipadi nikdy schopni podstatu rozsifeni takovych rostlin odhalit.

3.3.3 Lovici predatori

Je nasnadg, Ze pro predatora bude neobycejné dilezita populaéni hustota jeho kofisti, protoze
bude obecné platit, ze ¢im vice bude mit potravy, tim vice ji mize ulovit, a vice potravy jisté
bude mit pozitivni vliv na jeho fitness. Vztah, ktery popisuje zavislost po¢tu chycené kofisti
Jjednotlivym predatorem na populacni hustoté kofisti, se nazyva funkéni odpovéd’ (Solomon
1949). Podle charakteru ji Ize rozd¢lit do nékolika typt (Holling 1959). Tii zékladni typy jsou
na obr 3.6.



Typ 4
Typ 3

?

'S

4 a b

]

s

[72]

>

T
Typ 2
Typ 1

Hustota koristi
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Ve funk¢ni odpovéedi typu 2 se
rychlost spotteby kofisti se vzristajici
populaéni hustotou snizuje, az spotieba
dosahne asymptoticky maxima, které se
déale neméni. Tento prab¢h funkéni
odpovédi byl vysvétlen Hollingem (1959)
tak, Ze predator musi vénovat urcity cas
zpracovani kazdé¢ polozky kofisti, tj.
jejimu pronasledovani, ptfemozeni,
zkonzumovani a nasledné ptiprave k
shanéni nové polozky. Jisté, nalezeni
kofisti se stava s jejim ptibyvajicim
mnozstvim stale snazsi. Zpracovani kofisti
je vSak stale stejn€ obtizné, takze celkove
zabird stale vétsi podil predatorova Casu,
az nakonec, pii vysokych populacnich
hustotach, predator v podstaté¢ veskery Cas
travi zpracovanim koftisti. Dosazené
maximum spotieby je tak uréovano
maximalnim mnozstvim ¢asovych usekt
vénovanych zpracovani kofisti, které se
vejdou do celkové doby, kterou predator
vénuje shanéni kofisti.

Predstavme si napfiklad samicku lumka,
ktera patra ve dieve po larvach tesatiki. Kdyz je
larva nalezena, trva kolem pul hodiny, nez se k ni
samicka pilovitym kladélkem provrta. Jak bude
mnozstvi larev piibyvat, samicka bude travit stale

méné ¢asu patranim po larvach, ale doba, kterou
potiebuje na kladeni vajicka, se nezméni.

V ptirodé je funkcéni odpoved’ typu
2 velmi hojné. Dva ptiklady skute¢nych
funkénich odpovédi tohoto typu, jeden pro
pravého predatora a jeden pro pasouciho
se predatora, je na obr. 3.7.
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Obr. 3.7. Funkéni odpovéd’ typu 2. (A) nymfa 10. instaru
Sidélka Ischnura elegans lovici hrotnatky Daphnia magna
priblizn¢ konstantni velikosti. Podle Thompsona (1975).
(B) slimék konzumujici jilek vytrvaly (Lollium perenne).
Podle Hatta a Harpera (1969).
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Funkéni odpovéd’ typu 1
je charakterizovana linearnim
rustem rychlosti spotteby s
rostouci populacni hustotou
kofisti az do okamziku dosaZeni
maximalni spotieby. Spotieba
muze rist linearné, protoze doba
nutna ke zpracovani kofisti je
prakticky nulova. Typ je
charakteristicky pro ¢etné
filtratory, kteti pohlcuji kofist
celou, a doba zpracovani jedné
polozky kofisti je tudiZ skutecné
v podstaté nulova. Priklad takové
funkéni odpovédi je na obr. 3.8.

Funk¢éni odpoved typu 3
je pii vysokych populacnich
hustotéach koftisti podobna
funk¢ni odpovédi typu 2 a jeji
prabéh se v této fazi také
stejnym zplisobem vysvétluje.
Pti niz8ich populacnich
hustotach ma vsak usek
zrychleni, kdy rtst populaéni
hustoty kofisti vyvolava takové
zrychleni spotieby, které je
vys$i, nez by odpovidalo piimé
umeéie mezi spotiebou a
hustotou. To znamena, Ze v této
fazi je vztah mezi spotfebou a
hustotou nelinearni, a celkovy
tvar kfivky ma proto podobu S.
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Obr. 3.8. Funkéni odpovéd’ typu 1 hrotnatky Daphnia
magna filtrujici kvasinky Syccharomyces cerevisiae
z roztoku s riiznou koncentraci kofisti. Podle Riglera
(1961).
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Obr. 3.9. Funk¢ni odpovéd’ typu 3. (A) Bzucivka Calliphora vomitoria,
konzumujici kapicky cukru. (B) Lumek Venturia canescens, konzumujici
housenky rodu Cadra druhého (e), tietiho (o) a ¢tvrtého (A) instaru. (C) a (D)
ptic¢iny vzniku této funkéni odpovédi. (C) vyhledavaci ucinnost C. vomitoria
(procento Casu traveného hledanim) vzrista se vzristajici populacni hustotou
kofisti (kapic¢ky cukru). (D) vyhledavaci ucinnost V. canescens (procento ¢asu
strdveného zkoumanim larev) vzrasta s rostouci populacni hustotou
hostitelskych larev zavijece Plodia interpunctella. (A) a (C) podle Murdieho a
Hassella (1973), (B) podle Takashiho (1968), (D) podle Hassella et al. (1977).
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Druh
ou moznosti
vzniku
kiivky tvaru
S, ktera
snizuje dobu
zpracovani
koftisti, je
zména
preference.
Predéator si
v tomto
ptipadé bud’
vybira
polozky
koftisti mezi
riznymi
mikrobiotop
y,anebo se
uzitecnost
polozek
meéni s
populaéni
hustotou.
Zménou
preference
pak
nazyvame
velmi Casty
jev, kdy
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nahle dochazi ke zmén¢ chovani, a predator lovi urcity typ kofisti nejprve méné ¢asto, nez
odpovidé populacni hustoté, a pak Castéji (obr. 3.10 a 3.11).

Pravdépodobné asté;ji
10 dochdzi ke zméné
preference v prvém
pripad¢, kdy si predator
vybiré alternativni
polozky potravy v
riznych mikrobiotopech.
Ke zméné preference pak
dochazi diky tomu, Ze se
predator soustiedi na

0.8

0.6

/
#— Otekévany pomér mikrobiotopu. V piipadé
bez zmény preference pavich oc¢ek na obr. 3.10
byly octomilky na
hladin€ a niténky na dné
akvaria. Ve druhém
piipadé, kdy dochazi ke
zmeéné preference diky
1 | | zmén¢ uzite¢nosti
0 0.2 0.4 0.6 0.8 polozek se zménou jejich
populac¢ni hustoty, mize
ke zméné preference vést
Obr. 3.10. Pomér kofisti loveny pavimi o¢kami, které si vybiraji zmeéna schopnosti
ze dvou polozek: nitének a octomilek. Podle Murdocha a Oatena  predatora ulovit kofist.
(1975). Naobr. 3.11 je
znazornéna takova
zmeéna preference u
dravé vodni plostice, znakoplavky Notonecta glauca, ktera lovi s vétSim tispéchem
sladkovodniho koryse, berusku rodu 4sellus, jestlize se s ni setkava Castéji. Zejména u
obratlovcli miize byt zména preference také dusledkem toho, Ze si predator pii Castéj$im
setkavani urcity typ koftisti vtiskne do paméti (searching images, Tinbergen 1960). Kofist,
kterou si predator takto oblibil, pak preferuje na tkor ostatni kofisti.

T

0.4

Pomér nitének v potravé

0.2

Pomér dostupnych nitének

Vznik funkéni odpovedi typu 3 je charakteristicky pro polyfagni predatory a je disledkem zmény
relativni popula¢ni hustoty jednoho typu kofisti ve vztahu k jinému typu kofisti. Protoze funkéni odpoved’ se
zabyva absolutni zménou populaéni hustoty jednoho typu kofisti, nejde o funkéni odpovéd’ v pravém slova
smyslu. Ale zména preference vede ke stejnému tvaru kiivky spotfeby jako funkéni odpovéd typu 3, a ma i
podobné disledky pro dynamiku vztahu dravec-kofist.

Funk¢ni odpovéd’ se zabyvala chovanim jednotlivého predatora, ktery nebyl ovlivnén
chovanim dalSich predatorti. Ale v ptirod¢ predatofi neziji izolovanég, a proto bude jejich
chovani ovlivnéno chovanim jinych predatora. Jisté, disledkem vzriistajici populacni hustoty
predatorti bude konkurence o zmensujici se zasoby potravy, coz zpusobi pokles rychlosti
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Obr. 3.11. (A) Zména preference u vodni plostice, znakoplavky rodu Notonecta, pii vybéru
mezi dvéma polozkami: larvami jepic a sladkovodnimi korysi, beruskami rodu Asellus. (B)
Pfi¢ina zmény preference: znakoplavka je schopna tim Castéji premoci a zkonzumovat
berusku, ¢im ma vétsi zkuSenost se zpracovanim této kofisti. Podle Lawtona et al. (1974).
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spotieby. Ale k poklesu rychlosti spotfeby miize dojit i v ptipad€, Ze mnozstvi potravy
predatory nelimituje, a to diky zménénému chovani predatori (napt. aktivni obrana
potravnich zdrojii, vzadjemné kradeni potravy, rist emigrace) a diky jejich interakcim s koftisti
(napt. zvySeni obranyschopnosti kofisti vyvolané zvySenym preda¢nim tlakem). VSechny tyto
rozmanité procesy se oznacuji jako vzdjemna interference predatori, kterd, ve vSech
pripadech, vede ke stejnému podstatnému efektu: rychlost spotieby primérného predatora
klesa a tento pokles se zesiluje s rostoucim poctem predatort. Piiklad je uveden na obr. 3.12.

Podobny jev,
specificky pro
populace parazitoidd,

X se oznacuje jako

g 50 pseudointerference

o (termin byl utvoren

(@) v ’

£ tak’,. aby prlpommal .
w vzajemnou interferenci

v populacich
predatort, viz Free et
al. 1977). Pii vzajemné
Hustota parazitoidl pseudointerferenci
bude s rostouci
populaéni hustou
parazitoidi dochazet

k poklesu vyhledavaci
ucinnosti v disledku rostouciho poméru setkavani s koftisti, kterd jiz byla parazitovana.
Parazitoidi totiz plytvaji asem tim, ze se zabyvaji jiz jednou parazitovanymi hostiteli; ti
mohou stale ptitahovat jejich pozornost, protoze nejsou, na rozdil od kofisti pravych
predatord, fyzicky odstranovani (Hassell 1982). To ale znamena, Ze parazitoidi, ktefi se
dostali k hostiteli dfive, nepiimo interferuji s parazitoidy, ktefi se dostanou k hostiteli pozdéji,
a snizuji efektivitu jejich parazitace.

Obr. 3.12. Vzajemna interference: mnozstvi emigrujicich samicek
lumka Diadromus pulchellus z experimentalni klicky vzrasta s
populacni hustotou lumk. Noyes 1974; podle Hassella (1978).

Az doposud jsme se zabyvali detailnimi problémy, které se tykaly jednotlivého
predatora nahodné hledajiciho ndhodné rozmisténou kofist (funkéni odpovéedi predatorit), a
nebo vice predatorii nahodné hledajicich ndhodné rozmisténou kofist (interference predatori a
pseudointerference parazitoidl). Nyni se budeme zabyvat kofisti, ktera, diky heterogenité
prostiedi, neni rozptylena nahodile, a reakci predatorti na tento typ distribuce kofisti. Budeme
popisovat hledani vétsiho poctu predatorti, ktefi se premist'uji mezi riznymi oblastmi, které se
1i§1 populacni hustotou kofisti. Jejich chovani je pak Casto charakterizovano agregaci, t;.
vzristem poctu predatorti pti vzristu populacni hustoty kofisti, a to diky jejich pesunu do
oblasti s vy$si populaéni hustotou kofisti a diky zvySené reprodukci v téchto oblastech.

Vznik refugii koristi. Diisledkem piesunu predéatort v heterogennim prostiedi do
oblasti s vysokou popula¢ni hustotou kofisti ¢asto bude, ze kofist v mistech vysoké populacni
hustoty bude mit vétsi Sanci byt napadena predatorem. Tento mechanismus je pro parazitoida
znazornén na obr. 3.13. Cast populace kofisti proto bude mit mensi pravdépodobnost byt
parazitovana nez v ptipadé¢, pokud by parazitoidi napadali hostitele nahodné, a bude v
castecném prostorovém refugiu.
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Obr. 3.13. (A) Agregacni odpovéd’ parazitoida Venturia canescens, ktery travi vice
casu v nadobkach s vyssi populacni hustotou hostitele, housenkami zavijeCe Ephestia
cautella. (B) vysledné rozlozeni stupné parazitace: hostitelé¢ v nadobkach s nizsi
populacéni hustotou jsou v ¢astecnych refugiich - maji mensi pravdépodobnost, ze
budou parazitovani. Podle Hassella (1982).
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Presun predatorti do oblasti s vysokou populacni hustotou kofisti ma ¢asto nejen
prostorovou, ale i ¢asovou slozku. Nejznaméj$im piikladem je Huffakertv (1958) experiment
s dravym rozto¢em Typhlodromus occidentalis a jeho kofisti, sviluskou Fotetranychus
sexmaculatus (obr. 3.14). Huffaker umistil na tac sviluSky a pomerance, které jsou jeji
potravou. Bez pritomnosti predatora populacni hustota svilusky kolisala, ale populace trvale
piezivala. Ale pokud byl introdukovan predator, jeho populace rychle rostla, zkonzumovala
veskerou svilusku a posléze vymiela. Chovani populaci se ale zménilo, pokud jim Huffaker
piipravil heterogenné&j$i experimentalni prostfedi. Pomerance dal dale od sebe a ¢astecné je
izoloval vazelinovymi bariérami, které nebyli schopni dravi rozto¢i ani svilusky prekrocit. Ale
aby usnadnil dispersi svilusky, vzty¢€il na tdcu fadu Spejli. ProtoZe svilusky vytvareji tenka
hedvabna vladkna, mohly se ze $pejli spoustét nebo nechat unaset vzdusnymi proudy do okoli.
SviluSky proto mély ve srovnani s dravym rozto¢em usnadnénou dispersi. Tam, kde byli na
pomerancich jak sviluSky, tak predatofi, predatofi zkonzumovali veskerou kofist a pak bud’
zcela vyhynuli, anebo se pokouseli (s malym Gspéchem) pielézt pies vazelinové bariéry na
dalsi skupinu pomerancii se sviluskou. Tam, kde byly pomerance pouze se sviluskou, se
sviluska rychle mnoZila a posléze Gisp&s$né Sitila na dalsi skupiny pomeranci. Tam, kde byly
pomerance pouze s predatorem, dravi roztoc¢i vétSinou vyhynuli dfive, nez se objevila kofist.
KaZzda skupina pomerancii tedy byla odsouzena ke kone¢nému vyhynuti dravce i kofisti;
ovsem celkovée existovala v kazdém okamziku mozaika skladajici se z pomerancii
neobydlenych, pomeranct s dravcem a kofisti, kde obé populace smérovaly k zaniku, a
pomerancl se vzkvétajici populaci svilusky; a tato mozaika byla schopna trvale udrzovat
populaci dravce 1 kofisti. Kofist byla v Casovém refugiu, pokud byla zrovna ve skupiné
pomerancii bez predatora.
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Obr. 3.14. Interakce dravec-koftist mezi sviluskou Eotetranychus sexmaculatus (®) a jejim
predatorem, dravym roztoCem Typhlodromus occidentalis (©). (A) Populacni kolisani svilusek
bez predatora. (B) Jedind oscilace kofisti a dravce v jednoduchém prostiedi. (C) Trvalé
oscilace v komplexn¢j$im prostiedi. Podle Huffakera (1958).

3.3.4 Populaéni dynamika

Prvni modely typu dravec-kofist (Volterra 1926, Lotka 1932, Nicholson 1933, Nicholson a
Bailey 1935) popsaly kombinace poklest a vzristi populacni hustoty dravce a kofisti,
vedouci k navzajem propojenym oscilacim populacni hustoty — parovym populaénim
cykliim, ve kterych populaéni hustota dravce sleduje populacni hustotu kofisti s casovym
zpozdénim. Na obr.3.15, popisujicim typické cykly, si mizeme ¢asové zpozdéni predstavit
tak, ze vzrist populaéni hustoty kofisti nad rovnovazny stav povede k tomu, Ze predacni tlak
zacne zesilovat. Pisobeni predatora v§ak mtize byt opozdéno, nebot’ predator se musi na
mistech se vzristajici populacni hustotou nejprve agregovat, napt. imigraci nebo zvySenou
investici do produkce potomstva. Tim postupné vzroste jeho populaéni hustota, ale na
rostouci populaci kofisti bude reagovat s ur€itym casovym zpozdénim. Samoziejmé, zvySena
populace predatora pak vyvolad zvySeny predacni tlak, jehoz disledkem bude pokles populace
kofisti. Pokles predacniho tlaku ale opét miiZe mit urcité Casové zpozdéni, zejména tehdy,
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jestlize predator reagoval na riist populaéni hustoty kofisti vétsim poctem mlad’at. Teprve

s ur¢itym zpozdénim dojde k poklesu natality, vzristu mortality, ¢i emigraci predatora.
Dusledkem ¢asového zpozdéni v negativni zpétné vazbé proto bude ,,ptestielovani® a
»podstfelovani“ rovnovazné populacni hustoty, které zpiisobi vykyvy neboli oscilace
populaéni hustoty kolem rovnovazné hodnoty. Casové zpozdéni v populaci predatora tak
napiiklad znamena, Ze soucasné vysoka populacni hustota predatora je disledkem minulé
vysoké populacni hustoty kofisti, ale kryje se s fazi soucasného poklesu populacni hustoty
kofisti, atd. Vysledkem téchto modell je nestabilni populacni kolisani, které vede nakonec k
vymieni dravce i kofisti.

s - . Hostitel
Rovnovazna populaéni hustota hostitele

Log populaéni hustoty hostitele

L
Rovnovazna populacéni hustota parazitoida e
Parazitoid
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Obr. 3.15: Popula¢ni model na zékladé Nicholsonych (1933) rozdilovych rovnic. Model
zacina rovnovaznymi popula¢nimi hustotami hostitele a parazitoida a ukazuje dalsi pribch
popula¢ni dynamiky po vychyleni obou populaci z rovnovazného stavu. Podle Varleyho et al.
(1973).

Prvni modely vztahu dravec-kofist, vedouci k nestabilnimu popula¢nimu kolisani, ale
piedpokladaly, Zze mnoZstvi kofisti lovené jednotlivym predatorem je konstantni, kofist je
nahodné rozmisténa v homogennim prostiedi a predator ji ndhodn¢ hleda. Ale z predchozi
kapitoly jiz vime, ze mnozstvi kofisti lovené predatorem se méni v disledku jeho funkcnich
odpovédi, interference predatorti a pseudointerference parazitoidi. Diky heterogenité
prostiedi neni kofist rozmisténa nahodné a pravdépodobnost ttoku predatora neni pro vSechny
jedince kofisti stejna.



47

Ukazeme si, jak za¢lenéni téchto slozek predace mtize v nékterych ptipadech vést k
hustotné¢ zavislé regulaci a tim ke stabilizaci populaéni dynamiky - tedy ke tlumeni
populacnich cykla a k ustanoveni rovnovazného stavu obou populaci.

Z funkénich odpovédi predatora ma nejvétsi potencial ke stabilizaci vztahu dravec-
koftist funkéni odpoveéd’ typu 3 u polyfagnich predatort, kde tento typ odpovédi vznika diky
zméné preference. ProtoZe polyfagové nejsou vazani na jeden typ kofisti, nedochazi pfi reakci
na hustotu kofisti k ¢asovému zpozdéni. U specializovanych predatort, diive nez se miize
projevit jejich regulaéni plsobeni, zpravidla musi nejprve dojit k jejich dostatecnému
namnozeni. Naproti tomu, polyfagni predatofi se budou zivit alternativni kofisti, takze budou
pfitomni v dostatecném poctu, a zména preference nastane ihned, jakmile se nova kofist
objevi. Proto se zda, ze mohou mit pii nizkych populacnich hustotach kofisti redlny vyznam
napf. v regulaci zem&délskych a lesnich Skidcti (Putman and Wratten 1984) ¢i pfi stabilizaci
populacnich cykla (Hanski et al. 1991). Pfinejmensim k tvahdm o regulaci skiidcii je vSak
tieba pristupovat opatrné, jak ukazuje nasledujici piiklad.

O polyfagnich predatorech v obilnych polich, jako jsou rizné druhy stfevlicki, drabcikl, pavoukt ¢i
sekacu, se spekuluje, Ze mohou reagovat na nalet obilnich msic jako ,,zivy insekticid* (viz Putman a Wratten
1984), protoze jsou na poli stale, zivi se rozmanitou potravou a pii naletu msic jsou schopni okamzité reagovat
na novy typ potravy. Tim se budou liit od specializovanych bezobratlych predatort, kteti rovnéz zerou msice
(napf. slunécka, larvy zlatoocek a larvy pestienek), ale na poli se soustied’uji az po naletu msic, a tak reaguji s
¢asovym zpozdénim. Southwood a Comins (1977) v této souvislosti dokonce mluvi o ,,adoli pfirozenych
nepratel, ¢imz nardzeji na pozorovany fakt, ze kratce po naletu dochazi ve vzorcich monitorovanych msic
k zastaveni ristu populace, ¢i dokonce k poklesu populacni hustoty, a jen v n€kterych letech pak nésleduje
explozivni rist. Southwood a Comins soudili, Ze dalsi rist populace mSic zalezi na rovnovaze mezi velikosti
naletu a mnozstvi pfitomnych polyfagnich predatord v obilném poli. Nedavné vysledky (Jarosik et al. 2003) vsak
ukazuji, ze populacni dynamika msic s mnozstvim polyfagnich predator nesouvisi a pozorované ,,udoli
pfirozenych nepiatel” je jen artefaktem zpisobu monitorovani popula¢ni dynamiky msic. Navic, pfinejmensim
pro stievliky, ktefi jsou ve stiedoevropskych podminkach v obilném poli daleko nejrozsifenéjsi skupinou
polyfagnich predatori, msice zdaleka nejsou preferovanou potravou (Bilde a Toft 1999) a jejich vyskyt je
s populaéni hustotou msic jen velmi malo korelovany (Hon¢k a Jarosik 2000). A co je nejpodstatnéjsi, tito
stievlici se v obilném poli zivi predevsim semeny plevelt (Honék et al. 2003). Mame-li tedy parafrazovat
predchozi prohlaseni, jsou tito polyfagni predatofi spiSe ,,zivym herbicidem™ nez zivym insekticidem.

Mozna trochu ptekvapivé, také zavedeni interference predatorti je schopné stabilizovat
modely dravec-kofist, a to proto, ze pokles rychlosti spotieby s rostouci populac¢ni hustotou
predatoril bude mit negativni vliv na plodnost a rast a pozitivni vliv na mortalitu predatora.
Populace predatort je tak vystavena hustotné zavislé regulaci (viz napt. Batzli 1983), ktera

umoziluje simulovat napf. stabilni koexistenci n€kolika druhtli parazitoidl na jediném druhu
hostitele (obr.3.16).
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Obr. 3.16. Popula¢ni model s interferenci predatori znazornujici stabilni koexistenci hostitele
a tfi parazitoidl. Podle Hassella a Varleyho (1969).

Také refugia koftisti vznikla diky heterogenité prostfedi maji tendenci stabilizovat
populaéni dynamiku vztahu dravec-kofist. Cast kofisti ziistane nenapadena i pfi vysokych
populacnich hustotach predatora, a tim tlumi ptisobeni dravce. Naproti tomu, dravci refugia
zajisti, aby mél stale dostatek potravy. Je ovSem tieba zdlraznit, Ze tento stabiliza¢ni efekt
heterogenity je pouze vedlejSim produktem predatorovy preference téch slozek prosttedi, kde
se mu nejvice vyplati kofist lovit; predatofi se neagreguji na mistech s vysokou popula¢ni
hustotou kofisti proto, aby stabilizovali interakci dravec-kofist. Nicménég, bude-li mit
predator vysokou vyhleddvaci u¢innost, mize vzniknout interakce, kdy pfi agregaci predatort
na mistech s vysokou populac¢ni hustotou kofisti pieziva relativné velka populace predatora
pii nizké populaéni hustoté kofisti (Beddington et al. 1978; May 1978).

Navic, u parazitoidl agregace zvysSuje pseudointerferenci. Pii vysSich populac¢nich
hustotach se budou parazitoidi v agregacich (kde jich je vétSina) stale Castéji setkavat s misty,
kde byla parazitovana vétSina hostitelt (¢i dokonce vSichni); parazitoidi budou muset
napadeni hostitele bud’ vzdat, a nebo se smifit s tim, Ze parazitace bude netispésna. To ale
znamena, ze s rostouci populacni hustotou efektivita parazitace prudce klesa.
Pseudointerference tedy bude ptisobit jako pfimo hustotn¢ zavisly efekt, snizujici natalitu
parazitoidl a tento hustotn¢ zavisly vliv bude tlumit ptirozené oscilace populacni hustoty
parazitoidl a snizovat negativni ptsobeni parazitoida na populaci kofisti. To znamena, ze
pseudointerference mtize, na strané jedné, vést ke stabilité, ale - protoze snizuje efektivitu
pusobeni parazitoidl - na strané druhé také nezbytné povede ke zvysSeni rovnovazné
populacéni hustoty kofisti (Taylor 1993).

Konec¢né, posledni alternativou je stabiliza¢ni vliv metapopulaéni struktury. Tento
pohled na stabilizaci systému dravec-kofist si nejlépe ptiblizime pfipomenutim Huffakerova
(1958) experimentu s dravym rozto¢em Typhlodromus pyri a jeho kofisti, sviluskou
Eotetranychus sexmaculatus (obr. 2.10). Interakce dravce a koftisti zde byla stabilizovana
kombinaci nendhodného vyskytu kofisti v jednotlivych oblastech, agregaci predatori v
n¢kterych oblastech s vysokou popula¢ni hustotou kofisti a nedostatkem synchronizace
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popula¢ni dynamiky dravce a kofisti v jednotlivych oblastech. Pokud maji jednotlivé oblasti
stejnou populacni dynamiku a disperse mezi oblastmi je stejna, dynamika systému dravec-
koftist v jednotlivych oblastech zistava také nezménéna; populacni hustota v jednotlivych
oblastech a disperse mezi oblastmi nebudou, samy o sob&, mit na popula¢ni dynamiku Zadny
vliv. Ovsem, rozdily mezi jednotlivymi oblastmi, at’ jiz v dynamice v ramci subpopulaci, nebo
v dispersi mezi nimi, maji tendenci stabilizovat interakce (Murdoch et al. 1992). Divodem je
to, ze jakykoli rozdil v hodnotach parametri mezi oblastmi vede k asynchronii kolisani mezi
témito oblastmi. Je nasnad¢, ze populace na vrcholu cyklu bude dispersi nevyhnutelné vice
ztracet nez ziskavat, zatimco populace na spodnim bodu obratu bude naopak vice ziskavat nez
ztracet (coZ je typ piimé hustotni zavislosti). Spolecné plisobeni disperse a asynchronie tedy
bude tlumit oscilace populac¢ni dynamiky dravce i kofisti.
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