1. Metapopulaéni dynamika

Na zavér této kapitoly se vratme jesté jednou k obr. 2.1 a podivejme se blize na vliv dalSich
populac¢nich proménnych. Doposud jsme hovotili zejména o populaéni hustote. Velmi
dilezita je vSak i distribuce populace. Ve skutecnosti je vétSina populaci tvofena viceméné
izolovanymi ¢astmi, a popula¢ni dynamika, jak jsme si vysvétlili v kapitole 4.6, mize byt v
jednotlivych ¢astech zcela odlisna diky vlivu prostfedi. Samoziejmé, v jednotlivych ¢astech
populace se mohou podstatné liSit i vlastnosti jedinct. Toho si jako prvni v§imli popula¢ni
genetici, ktefi zahy zjistili rozdily v genové frekvenci a zacali modelovat tok genil a
genetickou izolaci v rdmci fragmentovanych populaci (viz napt. Roughdarden 1979 a Gilpin
1991). Jak se dalo oc¢ekavat, ukazalo se, Ze populace mnoha druhti nejsou tvofeny
izolovanymi populacemi, ale jsou slozeny z lokalnich populaci, navzajem propojenych
migranty.

Pojem ,,metapopulace” zaved] Levins (1969, 1970) pro fragmentovanou populaci, ve které mizeme populacni
dynamiku sledovat na dvou tirovnich: v ramci lokalnich populaci, které obyvaji individualni stanovisté, a mezi
lokalnimi populacemi. V nejjednodussi podobé jedinci v ramcei jedné metapopulace kolonizuji neosidlena
stanovisté, ale po ur€ité dob¢ tam zase vymiou. Podstatné vsak je, Ze tento cyklus se miize opakovat, protoze

jedinci mohou v rdmei metapopulace znovu migrovat z osidlenych stanovist. Schématicky znazornuje tyto
prechody mezi osidlenymi a neosidlenymi stanovisti obr. 4.17.

Levins zavedl proménnou p(?), tj. pomér osidlenych stanovist' p z celkového poctu stanovist’ v ¢ase ¢.
(Vsimnéte si, ze pomer vyjadiuje, Ze v kterémkoli casovém okamziku nejsou osidlena vSechna obyvatelna
stanovisté.) Rychlost zmény v poméru osidlenych stanovist’ je
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kde g je rychlost lokalniho vymirani a m je rychlost rekolonizace prazdnych stanovist. VSimnéte si, ze
rekolonizace stoupa s poctem prazdnych stanovist, které mohou byt rekolonizovany (1 - p), a s poctem
osidlenych stanovist’ p, které mohou dodéavat kolonizatory. Naproti tomu rychlost vymirani x stoupa jen
s poctem stanovist’ p, kde mize k vymfieni dojit; je tedy vysledkem Cisté nahodného procesu, ktery je ptimo
umérny pomeru osidlenych stanovist’.
Hanski (1994) rovnici (4.14) ptepsal do tvaru, ktery je strukturalné identicky diferencilni logistické rovnici (viz
kapitolu 4.4.1):

=mp(l—p)—up (4.14),

p
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Tento tvar znamena, Ze pokud rychlost rekolonizace ptesahne rychlost vymirani (m - x> 0), metapopulace
dosahne stabilni rovnovahy, s pomerem osidlenych stanovist' 1 - x/m. Podstatou interpretace této rovnice je, ze
v disledku rovnovahy mezi nahodnym vymiranim a rekolonizaci miiZze metapopulace trvale preZivat, a to
presto, Ze jeji lokalni populace jsou nestabilni, tedy vymiraji a znovu rekolonizuji jednotliva stanoviste.
Slozitéj$i metapopula¢ni modely berou v tivahu, Ze jednotliva stanoviste se lisi velikosti a vétsi
stanoviSté mohou mit samoziejmé vice jedincl. Vystupy z téchto modell ukazuji, ze se tak pfi nizsich
rekolonizac¢nich rychlostech (které jsou umoznény nizsi pravdépodobnosti vymreni na vétSich stanovistich)
zvySuje stabilita metapopulaci, a Ze stabilita obecné roste s tim, jak se zvétSuji rozdily ve velikosti lokalnich
stanovist’, a nebo rozdily v jejich kvalité. Budeme-li podrobnéji uvazovat o kvalité lokalnich stanovist, mizeme
je rozdélit na ,,darcovské® (source) a ,,obdarovavané® (sink) (Pulliam, 1988). V rovnovazném stavu maji
darcovska stanovisté vétsi natalitu nez mortalitu, ale na obdarovavanych stanovistich je naopak vymirani vétsi
nez natalita. V tomto systému budou déarcovska stanovisté udrzovat pfi zivoté obdarovavana stanovisté a celkova
stabilita metapopulace nebude zaviset jen na celkové rovnovaze mezi vymiranim a rekolonizaci, jak tomu bylo
ve vychozim modelu, ale také na rovnovaze mezi darcovskymi a obdarovavanymi stanovisti.
Hanski se svymi spolupracovniky (Hanski 1991, Hanski et al. 1995) ukazal, Ze velikost lokalnich populaci mize
stoupat s tim, jak roste pomé&r osidlenych stanovist’ p, protoZe s rostoucim p ma metapopulace v priméru vice
kolonizator(, a také ze s rostouci velikosti lokalnich populaci mtize zaroven klesat pravdépodobnost vymfeni.
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jak tomu bylo ve vychozim modelu, ale maji za to, Ze rychlost vymirani klesa s rostoucim p. Je zajimavé, Ze tyto
modely ¢asto znovu vedou k mnohondsobnym rovnovaznym staviim, navzajem oddélenym nestabilnimi prahy,
tak, jak jsme o nich mluvili v pfedchozi kapitole 4.7.1. Nad nestabilnim prahem jsou velikosti lokalnich populaci
dostate¢né na to, aby rychlost vymirani byla mala, a takové metapopulace, podobné jako ve vychozim
metapopulacnim modelu, trvale piezivaji na relativné velkém podilu stanovist, ktery mizeme ptirovnat k vysoké
rovnovazné populacni hustoté K, z predchozi kapitoly (obr. 4.16). Naopak, pod nestabilnim prahem je primérna
velikost lokalnich populaci nedostate¢na na to, aby zabranila masivnimu vymirani, a proto podil osidlenych
stanovist’ klesne na hodnotu, kterou miizeme pfirovnat k nizké rovnovazné populacni hustoté K;. Rovnovazna
hodnota pod nestabilnim prahem bud’ mtize byt tak nizk4, ze populace pieziva pouze na nejptiznivéjsich
stanovistich, nebo - v hor§im piipad¢€ - bude rovna nule a celd metapopulace vymre.

Lze proto ocekavat, ze rizné populace stejného druhu mohou obyvat bud’ nizky nebo vysoky podil z celkového
poctu dostupnych stanovist’ (tj., odpovidat alternativnim rovnovaznym staviim), ale nikoli podil, ktery lezi mezi
témito hodnotami (a blizi se nestabilnimu prahu). Nékteré populace se tak skutecné chovaji a maji v ramci
jednotlivych metapopulaci bimodalni rozlozeni ¢etnosti osidleni (tedy takové, Ze je osidleno hodné nebo malo
stanovist, ale nikoli intermedialni pocet). Je nasnad¢, Ze identifikace alternativnich rovnovaznych
metapopulacénich stavil a jejich nestabilniho prahu ma opét, stejné jako v nefragmentovanych populacich,
ohromny prakticky vyznam. Jestlize jsme v pfedchozi kapitole o nefragmentovanych populacich zdaraznovali
vyznam mnohonasobnych rovnovah pro regulaci sktidcti a hospodarsky vyuzivanych populaci, je zfejmé, ze

v ptipadé metapopulaci bude mit identifikace mnohonasobnych rovnovaznych stavii vyznam zejména v ochrané
ohrozenych druhii, 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 modelt

s n€kolika rovnovaznymi stavy: velikost celé metapopulace miize velmi nahle vzrist, ale bohuzel, také
dramaticky poklesnout az k tiplnému vymfeni, a to pii malém posunu v poméru obyvanych stanovist’ v okoli
nestabilniho prahu.

Ctenafi, kterého zaujala tato moderni a dynamicky se rozvijejici ¢ast populaéni
ekologie, s dillezitymi aplikacemi zejména v ochrané ptirody, doporucuji autoritativni
monografii Hanskiho (1999), kterd vedle teorie piinasi i celou fadu ptikladi testujicich
metapopulacni teorie v redlnych ptirodnich populacich.

2. Vychozi model vztahu dravec-korist

Prvni modely typu dravec-kofist byly diferencidlni rovnice nezavisle navrzené Lotkou (1932)
a Volterrou (1926). Data vyjiti téchto praci jsou ¢asto povazovana za okamzik vzniku nového
odvétvi ekologie - matematické (nebo teoretické) ekologie. Tyto modely pro kontinualné se
rozmnoZzujici populace dravce a kofisti byly schopny pomoci n¢kolika konstant a
jednoduchych predpokladii simulovat neutralné stabilni kolisani popula¢ni hustoty dravce a
kofisti (viz napt. Begon et al. 1997) a diky své jednoduchosti se staly velmi popularni.
Ptestoze k vysvétleni pficin skute¢né populacni dynamiky ptirodnich populaci mohou fici jen
velmi malo, staly se silnou inspiraci k vyvoji modelt redlnéjsich a stimulovaly plodnou
diskusi o adekvéatnosti riiznych typit modeld v ekologii.

Stejné jako v predchozi kapitole 4 o populaéni dynamice lze oviem zakladni modelové principy
systému dravec-kofist odvozovat nejen pomoci diferencialnich modelt. Alternativné lze zase pouzit diferenénich
rovnic. Pfitom ve vychozich modelech a v modelech s hustotné zavislou regulaci (kapitola 5.4.1) 1ze obéma
pristupy dospét k principialné podobnym vysledkiim. Na druhou stranu, pfi popisu syntetickych modelt
s nendhodnym vyhledavanim kofisti (kapitola 5.4.2) uvidime, Ze prace se spojitym ¢asem v diferencialnich
rovnicich mize vést k dosti odlisSnym zavérim nez prace s diskrétnimi casovymi useky.

Stejné jako v predchozi kapitole o populacni dynamice se ale nejprve zaméime na diferencni rovnice, které
se - podle prvnich tviircti - nazyvaji modely Nicholson-Baileyho typu. Prvni pokus o modelovani vztahii dravec-
kofist, jiz sice inspirovany piedchozimi diferencialnimi modely Lotky (1932) a Volterry (1926), ale novée
vychazejici z diferencnich rovnic, pochazi od Nicholsona (1933) (viz téz Nicholson a Bailey, 1935). Ackoli se
Nicholson snazil dokazat, Ze v pfirode predator a jeho kofist existuji ve stavu rovnovahy, kde vymieni jedné
nebo obou slozek je vzacnou udalosti, dospél k ironickému vysledku: ve vétsiné piipadt bylo vysledkem
modelovani nestabilni populaéni kolisani, vedouci nakonec k vymieni kofisti i dravce.



Vztah pro kofist v Nicholsonové modelu vychazi z rovnice
Ny = AN, AN, P)) (5.1a)

Zména poctu v populaci kofisti z generace N, do generace nasledujici (N,+) je tedy pfimo zavisla na velikosti
populace (N,), jeji konecné rychlosti ristu (1) a na vzajemné interakci predatora s kofisti [V, P,)]. (Zména poctu
v populaci kofisti bez plisobeni predatora je N,y = A N)).

Vztah pro dravce vychazi z rovnice
Pi1 = Nie [1-AIN,P))] (5.2a).

Zména poctu v populaci dravce z generace P, do generace nasledujici (P.+) je tedy pfimo zavisla na poctu kofisti
(N;) ana ¢, coz je primérny pocet potomku predatora, ktery je vysledkem napadeni kofisti. Model je proto
vhodny zejména pro parazitoidy, kde se vétSinou predpoklada ¢ = 1: samicka klade do hostitele jedno vajicko,
takze jedno napadeni vede ke vzniku jednoho nového predatora. Protoze interakce dravce a kofisti ANV, P;) v
Nicholsonové modelu, jak si za chvilku ukdzeme, vyjadiuje pomér z celkové populace, ktera nebyla uspesné
napadena predatorem, musi byt kone¢ny pocet predatorii nasoben ¢lenem [1-f{N, P,)], ktery vyjadiuje pomér
populace kofisti napadené predatorem. (Zména poctu v populaci predatord, kde by byla napadena vSechna kofist,
by byla P,y = cNN).

Nicholson skute¢né modeloval ptisobeni parazitoida, a proto predpoklada, ze ¢ = 1, takze ¢len Nc v
modelu (5.2a) se redukuje na N,. Interakci kazdého predatora s kofisti ve funkci AN, P,) popisuje pomoci
vyhledévaci oblasti parazitoida a, ktera popisuje, kolikrat jeden primérny parazitoid v prib&hu zivota Gispé$né
napadne hostitele. Predpoklada, ze kazdy hostitel ma stejnou pravdépodobnost byt napaden parazitoidem, a k
popisu pravdépodobnosti napadeni hostitele proto pouziva Poissonovo rozlozeni, které slouzi ke statistickému
popisu nahodného jevu (v nasem piipadé pravdépodobnosti napadeni konkrétniho hostitele). Jestlize bude v
populaci hostitele patrat pouze jeden parazitoid, primérna pravdépodobnost napadeni bude pro kazdého hostitele
rovna prave vyhledavaci oblasti parazitoida a. Samoziejmé, primérnd pravdépodobnost napadeni hostitele v
populaci, kde bude po kofisti patrat P parazitoidl, bude aP. V Poissonove rozlozeni je pfitom praimérna
pravdépodobnost, Ze ndhodny jev nenastane, rovna e”, kde p je primér a e je zaklad ptirozenych logaritma.
Podle Poissonova rozloZeni proto bude primérny poéet hostitelts nenapadenych parazitoidem e, Dosazenim do
rovnic (5.1a) a (5.2a) za AN, P,) proto dostavame

Ny = ANe™ (5.1b)
P =N,(1-¢") (5.2b)

Nestabilni situace, ke které Nicholsoniiv (1933) model vede, je na obr. 5.1. Kombinace
poklesii a vzrasti populaéni hustoty dravce a koftisti vedou k tomu, Ze populace vykazuji
navzajem propojené oscilace populacni hustoty — parové populaéni cykly, ve kterych
populacni hustota dravce sleduje populacni hustotu kofisti s Casovym zpozdénim (Casové
zpozdéni v populaci predatora tak naptiklad znamend, ze soucasna vysoké populacni hustota
predatora je disledkem minulé vysoké populaéni hustoty kofisti, ale kryje se s fazi
soucasneho poklesu populacni hustoty kofisti, atd.) Protoze vysledkem modelu je nestabilni
populac¢ni kolisani, které vede nakonec k vymieni dravce i kofisti, jde o ptipad oscilaéni
nestability vzniklé pfekompenzaci negativni zpétnou vazbou. O té jsme, pravé ve vztahu
k pisobeni predatora, poprvé mluvili v kapitole 4.2, a znovu v kapitole 4.5.3 (obr. 4.10B).

Jak jsme jiz uvedli, Lotka-Volterriv model, ktery pfedchazel modely Nicholsona a Baileyho, vede nikoli
k oscila¢ni nestabilité, ale k neutralné stabilnim oscilacim (kapitola 4.5.3, obr. 4.10A). To znamena, ze obé
populace by mély donekonecna vykazovat stale stejné parové populaéni cykly. To ale plati jen ve stalém
prostiedi. Pokud se prostfedi zméni, cykly se posunou k novym hodnotam, a ve stalém prostiedi by se mély
donekoneéna pohybovat s novou amplitudou. To ale znamena, Ze v realném prostiedi jsou neutralné stabilni
oscilace stejné nerealistické jako cykly s oscilacni nestabilitou v Nicholsonové (1933) modelu. Jisté, ve
skutecnosti se prostiedi stadle méni, a populace vykazujici neutralné stabilni oscilace by byly neustale posouvany
k novym hodnotam. V realném prostiedi by tedy populace odpovidajici Lotka-Volterrovu modelu nevykazovaly
pravidelné populacni cykly odpovidajici neutralni stabilit€¢ ve stalém prostfedi, ale kolisaly by zcela
nevypocitatelné a nepravideln¢.



Pti hodnoceni vysledki vychoziho Nicholsonova (1933) modelu na obr. 5.1 je tieba na
prvnim misté zjistit, zda rozdil mezi realitou a modelem je disledkem pouze (1) neuplnosti
modelu nebo toho, ze (2) nekteré predpoklady modelu jsou z ekologického hlediska ptilis
zjednodusSené, a nebo toho, Ze (3) nékteré predpoklady jsou z ekologického hlediska chybné.
Podle Hollinga (1964) by m¢l byt dobry ekologicky model realisticky, pfesny a obecny. Pfi
hodnoceni modelu je tfeba mit tyto ideélni cile na zfeteli. Na druhou stranu, vélenéni vSech
teoretickych "priloh" do analytického modelu tak, aby pIn€ uspokojil v§echna tfi Hollingova
kritéria, by vedlo k matematickym formulacim tak rozsahlym, ze by byly malo uZzitecné.
Misto toho jsou ¢inény pokusy zachytit "podstatu” chovani predatorit do omezeného poctu
matematickych funkect, které jsou zaclenény do modelu. Po zac¢lenéni jednotlivych komponent
do modelu se snazime ukézat ptispévek jednotlivych slozek k populaéni dynamice dravce a
kofisti.

Nicholsoniv model ma nasledujici predpoklady, které jsou z ekologického hlediska zjednodusené nebo
chybné: (1) predator se nikdy nemtize nasytit a spotfeba kofisti roste linearné s jeji populacni husotou; (2)
predator hleda kofist ndhodné - na vyhledavani kofisti tedy nema zadny vliv (3) jeji populacni hustota, (4) jini
predatoti hledajici potravu, (5) rozloZeni kofisti v prostoru a (6) heterogenita prostiedi. Nez se k modelovani v

kapitole 5.4 vratime, budeme se témto piredpokladiim podrobné vénovat v nasledujici kapitole. To ndm umozni
v kapitole 5.4 ukazat, jak ve skutecnosti tyto pfedpoklady silné ptisobi na populacni dynamiku obou populaci.

Bylo by vsak neseriozni pfedem neupozornit na to, Ze i v kapitole 5.4.1 budeme stale pracovat s
modelovymi predatory, jejichz predpokladané chovani zdaleka neni zcela realistické. Budeme mit stéle za to, ze:
(1) dravec a kofist maji synchronizovany generac¢ni cyklus - to znamena, ze délka jejich generaci by méla byt
stejna a vyvoj by mél zacinat ve stejné dobé¢; (2) jednotlivé generace dravce a kofisti se navzajem nepiekryvaji,
(3) jedna interakce dravec-kofist vede ke vzniku jednoho nového dravce. Tyto pfedpoklady tak naptiklad
implikuji, Ze nase modely jsou mnohem blizs§i parazitoidiim nez predatorim. Az v zavére¢nych kapitolach se
pokusime témto predpokladiim vyhnout a modely co nejvice zobecnit a zredlnit (a mame-li byt seridézni, méli
bychom pfiznat, Ze se nam to zdaleka zcela nezdaii).



