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predace. Dale jsme sestavili matematicky model populace kofisti s témito dvéma Allee
efekty a vazbou predace na reprodukci a tesili jej jak analyticky, tak numericky ve dvou
mirné¢ odliSnych variantach, a to jak pro druh s nerozliSenym pohlavim, tak pro druh s
dvéma pohlavimi.
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1 Uvod

U vétSiny druht zivocichtl je pro uspésné rozmnozeni zapotiebi dvou jedinci. Pro nékteré z
téchto druhii 1ze navic v literatufe nalézt doklady pro jeden ¢i vice z nasledujicich tii jevi:

1. Pravdépodobnost jedince, Ze nepodlehne predaci, se zvysSuje s hustotou populace.

2. Pravdépodobnost, Ze se jedinec (zejména samice) rozmnozi, se zvySuje s hustotou

populace.

3. SniZena aktivita pfi rozmnozovani snizuje pravdépodobnost podlehnuti predaci,

ptipadné snizZeni rizika predace snizuje tispé$nost reprodukce.
Zatim se vSak v zadné studii nepodafilo nalézt druh, u kterého by se vSechny tyto jevy
vyskytly sou¢asné. Rikejme mu proto hypoteticky druh (dale HD).

V nésledujicich kapitolach predstavime mechanismy, které vedou k uvedenym jevim.
V prvnim a druhém piipadé se jedna o pozitivni zéavislost (slozky) fitness na hustoté
populace, tedy tzv. Allee efekt (Courchamp et al. 1999, Berec et al. 2007). Zde je nutno
rozlisit tzv. demograficky Allee efekt, kdy pozitivni vliv hustoty je tak rozsahly a urcujici,
ze ptimo ovliviluje ristovou rychlost populace, a tzv. komponentni Allee efekt, kdy se
vzrastajici hustotou roste néktera ze slozek fitness jedinct (tato akcelerace muze, ale
nemusi, byt vyvazena zhorSenim jiné slozky fitness, a proto mize byt celkovy dopad na
rustovou rychlost populace rizny).

Hlavnim cilem této prace je zkonstruovat a analyzovat matematicky model, ktery ndm
pomuze urcit, zda existuje kriticka hustota populace HD, pod kterou se za danych podminek
nedokdze rozmnozit dostatek jedincli tohoto druhu tak, aby se populace pfirozené
obnovovala. Budeme tedy hledat rovnovazné hustoty populace HD a urCovat jejich stabilitu
a to pfi rizné mite propojeni nebezpeci predace a rozmnozovani.

Specifické cile této bakalarské prace jsou nasledujici:

1. Seznamit se s problematikou Allee efektu.

2. Provést reSersi ekologické literatury na téma kompromis mezi reprodukéni
aktivitou organismd a jejich nachylnosti k predaci.

3. Seznamit se se zdkladnimi principy matematického modelovani populacni
dynamiky a zdklady programovani.

4. Sestavit a analyzovat jednoduchy model populacni dynamiky systému
dravec-kofist s konstantni hustotou populace dravce, ktery bude zahrnovat

kompromis reprodukce a pieziti predace pti ptisobeni Allee efektu.



2 Predace a hustota populace koristi

vV

Existuje mnoho ptipadt, kdy je jedinec 1épe chranén pied predaci ptfi vyssi hustoté své
populace. Jednd se bud’ o takzvany ,dilution effect, kdy se pravdépodobnost pieziti
kazdého jedince zvySuje spolu s hustotou kofisti diky saturaénimu potravnimu chovéni
predatora (Gascoigne & Lipcius 2004a), nebo plynou vyhody vyssi populacni hustoty ze
zlepseni efektivity obrany pted predatorem, at’ uz pasivni (napt. hejnovani ryb; Nottestad &

Axelsen 1999), nebo aktivni (mobbing, falanga, apod.; Veselovsky 2001, 2005) ).

2.1 Hustota kofisti a potravni chovani predatora

Pravdépodobnost preziti jedince kofisti zavisi na potravnim chovéni jeho predatora,

které zase zavisi na hustoté kofisti. Tato zavislost se tradi¢né charakterizuje tzv. funkéni

odpovédi predatora (tab.2.1).

Funkéni Pocet jedinct Disledky pro Allee
Prvni a druhv t funk&ni odpoveéd’ ulovenych za pravdépodobnost preziti efekt
y yp jednotku ¢asu jedince kofisti
X3 . it jednim
odpovédi predatora zvySuji, nebo reditorem
aspoﬁ nesniiuji pravdépodobnost L pod kritickou pod kritickou hustotou ano
’ linearni hustotou kofisti kofisti je konstantni, nad ni
preziti jedinct kofisti se vzristajici linedmi, nad ni | roste hyperbolicky k
konstantni asymptoté
hustotou populace To J e Zpﬁsobeno 1L s rostouci se zvySujici se hustotou ano
saturacni hustotou kofisti | kofisti roste strméji k
rostym  poklesem procentudlni se zvySuje asymptote
P Y P P hyperbolicky k
mortality v populaci. Pfitomost asymptote —
II1. pii vyssich nejnizsi je pii stfednich ne
ostatnich jedincﬁ kotisti dava |sigmoidalni | hustotdch kofisti | hustotach, pfi nizkych i
(switching) asymptoticky, pfi | velmi vysokych hustotach
kazdému z nich v&tSi nadé&ji, Ze nizichse | kofisti roste
predator orientuje
pieziji a rozmnozi se dfive nez je na jinou kofist

predator nalezne

(Gascoigne &

Tabulka 2.1: Funk¢ni odpovéd a Allee efekt

Lipcius 2004a). Satura¢ni typ funkéni odpovédi (obr. 2.1) zodpovédny za vznik
nejvyraznéj$iho Allee efektu je povazovan v pfirodé€ za velmi bézny, a to nejen u herbivori
(Gross et al. 1993), ale i u predatort v pravém slova smyslu (Gascoigne & Lipcius 2004a).
Agregace kofisti, tj. zvySeni populacni hustoty v uréitém misté, tedy mize byt vyhodna
(nehled¢€ na dalsi pozitivni efekty jako facilitace zdroje potravy, apod.). Naptiklad lykozrout
Ips pini, napadajici zejména nemocné dieviny, se agreguje i piesto, ze efekt facilitace zdroje
nevyuziva, zfejmé kvuli uniku pfed predaci (na rozdil od jinych difevokaznych herbivort

napadajicich zdravé rostliny; Aukema & Raffa 2004). V menSich stddech mohou byt



jednotlivi sobi karibu vice ohrozeni

Funkéni odpovéd’ typu 11 Pravdépodobnost preziti jedince

predaci, protoze pii setkani stada s |¥=eN/(I+BN) pti funkeni odpoyedi typu IT
’ p=1-1/(1+gN)

predatorem podlehne zpravidla jeden

jedinec, nehled¢ na velikost stada
(Wittmer et al. 2004).
Chovani predatora samoziejmée | o

zavisi na druhu kofisti a zplsobu

jejiho  ziskavani. Hustota kofisti

N N

ovlivni vice (u dravce specialisty) ¢i

méné¢ (u generalisty) 1 populacni Obr. 2.1: Funkéni odpovéd typu II a disledky pro pravépodobnost
preziti predace (podle Gascoigne & Lipcus 2004a).

charakteristiky predatora, tj. hustotu
jeho populace a jeji riistovou rychlost, coz v konecném disledku opét ovlivni predacéni tlak.
V piipad¢ specialisty je v dlouhodobém casovém méfitku nutné zohlednit i numerickou
odpovéd’ predatora.

Predatoti se mohou v misté s vyssi hustotou kofisti seskupovat (agrega¢ni odpovéd’),
v disledku ¢ehoz mize dochézet k dalSim interakcim jak pozitivnim (facilitace zdroje), tak
negativnim (kompetice). Agregacni odpoveéd miize dale zvySovat intenzitu Allee efektu u
kofisti, nebo jej naopak tlumit (pfiloha 10.2). Je vSak obtizné a pro nas neucelné zohlednit
kazdou z vySe uvedenych interakci zvlast. Budeme proto uvazovat, ze vysledna rychlost
konzumace kofisti na jednoho predatora je charakterizovdna ,,zobecnénou®“ funkéni

odpovédi a vliv téchto interakei je jiz zahrnuty v pfislusnych parametrech. Pro modelovani

vzniku Allee efektu diky predaci dale pouzijeme funkéni odpovédi typu II.

2.2 Hustota koristi a chovani koristi, obrana a ochrana pred predatory

Efektivita kolektivni obrany konzumentli se zvySuje s poctem ucastniki a pfitom
vklad kazdého z jedincG se snizuje. Vice jedincl kofisti zaznamena predatora diive.
Napftiklad u ovce tlustorohé (Ovis canadensis) bylo prokdzano, ze v mensSim stadu travi
sledovanim okoli kazdy jedinec vice €asu na tkor krmeni, nez ve stddu vétSim. Pfitom
kolektivni ostrazitost stada zlstava ve vétSim stddu vyssi. Zvitata jsou také klidnéjsi, tj.
méng ostrazita, s klesajici vzdalenosti mezi ptislusniky stada (Mooring 2004).

Velké hejno ryb, ptakl nebo stado bylozravclh umoziuje jedincim vyuzit ostatni jako
oddéli z hustého hejna jedince, stiet se stidem muze znamenat i nebezpe¢i ohrozeni jeho

zivota. Leckdy dokaze dostatecny odpor ze strany kofisti, napt. pta¢i mobbing, predatora od



utoku Uplné odradit (Veselovsky 2005) nebo jej i zabit (Saito 1986). I prostorové umisténi
jedince v ramci hejna nebo kolonie ma piimy dopad na jeho pravdépodobnost pieziti
predace. Centralni umisténi umoznuje jedinci dozv&dét se v€as o napadeni kolonie, jedinci
na okrajich castéji podlehnou predaci. Hoogland (2006) zaznamenal u psountt Cynomys
parvidens, ze vSichni jedinci uloveni v roce 2005 obyvali periferni teritoria kolonie.

Tyto do jist¢ miry behavioralni mechanismy se mohou odrazit ve fitness jedince a
dokonce 1 v ristové rychlosti populace. Piesto jiz nebude tieba zavést do modelu zvlastni
¢len popisujici tyto interakce, protoZe je l1ze zohlednit v parametru, ktery popisuje rychlost

hledani/loveni kofisti predatorem (viz nize).

2.3 Selektivita predace vaci pohlavi a rizna nachylnost jedinci k predaci

Vychyleni poméru pohlavi miize pfispivat k Allee efektu pfi rozmnozovani (kap. 3).
K predaci mize byt urc¢ité pohlavi nachylnéjsi kvtli svym morfologickym znaklim nebo
specifickému chovani a aktivitdm. Takto jsou ¢asto v nebezpeci samci hledajici partnerku
nebo béhem dvoieni, samice naopak béhem inkubace a péce o potomky. U jiz zminénych
psount se v prubéhu pafici sezony zvysSuje predace na samcich, ktefi se snazi o pareni,
zatimco u samic posléze v dob¢ biezosti (Hoogland 2006). Napadnéjsi z partnerti mtze také
prilakat pozornost predatora k méné népadnému partnerovi. Moznd proto samice v
pritomnosti predatora radéji snizuji sexudlni aktivitu a ignoruji ndpadné dvoteni sameckul
(Evans et al. 2002). Vzhledem k variabilité v pafeni a odchovéavani potomk a také riznému
sexudlnimu dimorfismu (samice vétsi u gupek vs. samice mensi u kopytnikll) nelze ptilis
al. (nepublikovany rukopis) uvadéji, ze jsou to statisticky pravé samci, kteii byvaji vice
ohroZeni. V matematickém modelu lze rliznou nachylnost k predaci samcl a samic vyjadrit
ruznou rychlosti hledani/loveni pro kazdé pohlavi a rozdilnou velikost samct a samic

riznou dobou zpracovani.

2.4 Modelovani Allee efektu v souvislosti s predaci

V ptedchdzejicich odstavcich jsme popsali rizné mechanismy vzniku Allee efektu ve
spojitosti s predaci. Uz bylo zminéno, ze pro matematicky popis pouzijeme funkéni
odpovéd’ typu II z toho divodu, Ze dostatecné dobie popisuje tvar pozadované zavislosti.
Hodnoty parametrii zahrnou jak dal§i interakce predatorii, tak kofisti samotné.
Predpokladame, Ze predator je generalista, ktery je schopen regulovat populaci kofisti (tzv.

»top-down control®), ale jeho populacni charakteristiky s charakteristikami kofisti



nesouviseji, tj. hustota predator zistdva v Case konstantni. Vyuzijeme nasledujicich
parametri: A - rychlost hledani/loveni (,,searching rate), vyjadiuje schopnost predatora
kofist nalézt a ulovit, tj. pocet jedinct kofisti ulovenych predatorem za jednotku Casu, 4 -
Cas zpracovani kofisti (,,handling time*), vyjadiuje dobu mezi zapocetim a ukoncenim
konzumace kofisti, a P - hustota predatort. Protoze pii zahrnuti ostatnich interakci
(agregacni odpoveéd’ predatora, aktivni obrana kofisti, apod.) mlize byt vyznam parametra
pongkud odlisny, zobecnime funkéni odpovéd pouzitim parametri o a f. Clen
charakterizujici saturacni chovani predatora a tudiz mortalitu kofisti diky predaci pro

jednopohlavni systém tak bude (Case 2000, Gascoigne & Lipcius 2004a):

ﬂ ol adnéﬂ
14 pN PP N

Analogicky ¢len pro model se dvéma pohlavimi s riznou néachylnosti k predaci ziskdme
nahrazenim celkového poctu jedincti konkrétnim pohlavim a zavedenim rtiznych rychlosti
hledani/loveni a dob zpracovani pro samce (A4,,, hy) a samice (A, hr), nebo v obecné
formé pouzitim (o, Su) a (ar, Pr):

A, MP A, FP e o, M a, F
a , pripadné a
1+ A, by M+ Ah F 1+ A h F+ A, by, M 1+ p,M+pB.F 1+ 6,M+p.F

3 Pozitivni zavislost GispéSnosti rozmnoZovani na hustoté populace a pozitivné hustotné

zavislé aspekty rozmnoZovani

Zde se budeme vénovat t¢ém mechanismiim, které piimo souviseji s rozmnozovanim a
budeme predpokladat homogenni prostfedi a konstantni podminky, tj. nebudeme uvazovat
dopad omezeni krmeni a dal$i vlivy. Proces rozmnoZzovani zivocCicha, ktery se trvale

nemnoZi nepohlavné (piip. nemtze oplodnit sebe sama), miizeme rozdélit do né€kolika fazi:

1. Nalézt a zvolit vhodného partnera

2 Ziskat partnera pro sebe

3. Uspé&sné kopulovat

4. Vyprodukovat co nejvice zygot, plodii

5 Odchovat potomky (u druht s rodicovskou péci)

Ptedpokladané vlivy hustoty populace (kofisti) na Sance jednotlivce GspéSné provést

jednotlivé faze rozmnozovani jsou shrnuty v tabulce 3.1.



Faze rozmnozovani

Vliv populaéni hustoty na pravdépodobnost uspéchu

Riziko  podlehnuti
predaci (kap. 2)

1. Nalézt a zvolit partnera

Pozitivni - zvySuje se pravdépodobnost nalezeni idedlniho partnera s
jejich hustotou v okoli - jejich dostupnosti a variabilitou
(ptedpokladame, ze se vzristajicim poctem jedincl se zvySuje jejich
variabilita)

Potencialné vysoké

2. Ziskat partnera pro sebe Negativni - se zvySujici se hustotou se bude zvySovat vnitrodruhova | Potencionalné
kompetice a soupetfeni o partnery a bude obtiznéjsi zajistit paternitu, | vysoké
z4visi na systému rozmnozovani (monogamie, polygynie, polyandrie) a
aktualnim poméru pohlavi
3. Uspé&iné kopulovat Zavisla na druhovych specifikach, pravdépodobné bez vlivu Potencionalné
vysoké
4.Vyprodukovat nejvyssi Zavisla na druhovych specifikach Zavisla na druho-
mozny pocet zygot, plodl vych specifikach

5. Odchovat potomky

Negativni pro druhy, kde jedinci pecuji o potomky sami, nebo v parech,
kde existuje kompetice o zdroje.

Predaci budou spise
ohrozeni potomci

Pozitivni u kooperativniho rozmnozovani, kde vychova mlad’at probiha
ve skupindch s chiivami, nebo je mozné lep$i vyuzivani zdrojui, ¢i
efektivnéji se branit.

Tabulka 3.1: Hustota populace a Gspéch a riziko pfi jednotlivych fazich rozmnozovani.

Podrobnéji rozebereme ty faze rozmnozovani, u nichz miize existovat pozitivni vztah s

hustotou populace, tedy 1, 4 a 5.

Nalezeni a zvoleni partnera stejného druhu

Aby jedinec mohl nalézt partnera, musi v daném Case a prostoru nejen existovat
jedinec (jedinci) tohoto druhu a byt opacného (mimo hermafroditti) nebo obou pohlavi, ale
hustota jedinci musi byt takova, aby hledajici jedinec byl schopen v Casovém rozmezi
vymezeném jeho fyziologii nalézt vhodného jedince odpovidajiciho pohlavi. Ptikladem
komponentniho Allee efektu, zptisobeného omezenou moznosti pareni pii nizké populacni
hustot¢ by mohl byt karibsky gastropod Strombus gigas, u kterého pii sledovani v
pfirodnich habitatech nebylo zaznamenana Zadna kopulace pfi hustoté pod 56 jedinch na
hektar. Se zvysujici se hustotou rostl i pocet kopulaci az k hustot¢ 200 jedinct/ha, od které
se zacal blizit konstantni hodnoté. Jedinci se pohybuji po dné¢ a kdyz potkaji jedince
opacného pohlavi vhodného k pateni, kopuluji. Jejich fyzickd pohyblivost je ovSem v
hledani velmi limituje (Stoner & Ray-Culp 2000). Nabizeji se zde vSak i jind vysvétleni,
napt. ze se v lokalitach s nizkou hustotou vyskytuji pohlavné jesté ne zcela dospéli jedinci
(Gascoigne & Lipcius 2004b).

Vliv populacni hustoty na uspéSnost pareni v ptirodni populaci byl sledovan i u
motyla Melitaea cinxia. Velmi malé lokalni populace Ccitajici 5-50 jedincl, nékteré
izolované, jsou idedlnim modelem pro studium Allee efektu. Samice se nechdvaji najit
samci a obvykle se pafi jen jednou. Se snizujici se velikosti populace se projevily dva

mechanismy, které mohou snizovat riistovou rychlost populace: zvySena emigrace pii
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nizkych hustotach a snizujici se ispé$nost pareni (procentudlni zastoupeni sparenych samic
v lokalni populaci). Soucasné se potvrdilo, Ze pfezivani malych populaci je zavislé na mire
imigrace z okolnich populaci, tedy na existenci a hustoté lokalnich populaci v oblasti, tzv.
,rescue effect” (Kuussaari et al. 1998).

Aby organismy zvysily pfi ndhodném pohybu po habitatu pravdépodobnost setkani,
ktera je urcena hustotou populace a migraénimi schopnostmi, pouzivaji nékteré z nich
signalizaci. Signalizace umoZiiuje orientované hledani, a tim poskytuje fadu vyhod: usporu
casu a sil pfi hledani partnera, nékdy odhad jeho pfitazlivosti a pfipravenosti k pafeni,
zvySeni rozsahu ptisobnosti a vétsi moznost vybéru. Na druhé strané ubird energii v podobé

investic do signalizace a navic miize poskytovat informace i predatorim.

Produkce nejvy$siho mozného poctu mlad’at, plodi

Hustota populace mtize byt vyznamnd pro kolonialni druhy. Ve skupiné se zvirata
navzajem k rozmnozovani potencuji a synchronizuji, mldd’ata v koloniich dospivaji
najednou a nékdy maji vétsi Sanci uniknout predaci (diky tzv. ,,dilution* efektu).

Je pozoruhodné, ze ptitomnost jedinct stejného druhu mize mit pozitivni vliv 1 na
fyziologickou produkci vajec. Samice plostice Phyllomorpha laciniata z ¢eledi Coreidae
produkuji v priméru dvakrat vice vajec, je-li v okoli dostatek kolegl stejného druhu.
Vajicka totiz kladou na zada nckterého z cizich kolegl, ktery je pak s sebou nosi. Tato
vajicka jsou lépe chranéna pied predaci nez pti kladeni vajec na rostliny (Garcia-Gonzales

& Gomendio 2003, Katvala & Kaitala 2003, 2005).

Odchovavani potomki

V nékterych piipadech pecuji o potomky i jini jedinci nez jejich rodi¢e. Casto jsou to
star§i sourozenci, ptibuzni rodi¢ii, nebo Clenové smecky. Velikost smecky pak mize byt
klicova pro pteziti mlad’at. Tradi¢nim ptikladem mohou byt psi hyenoviti (Lycaon pictus)
(Courchamp & Macdonald 2001) nebo surikaty (Suricata suricatta) (Clutton-Brock et al.
1999). Ze by viak byly tyto okolnosti vyznamné spojeny i se zvySenym rizikem predace
dospélcti neni zfejmé, a proto tento typ Allee efektu pfi rozmnozovani nebudeme dale
rozebirat. Zajimavy je ale ptipad Phyllomorpha laciniata (viz vyse), kdy se na inkubaci
vajec podili Gplné cizi jedinci tohoto druhu. Soucasné u nich bylo zjisténo i zvyseni rizika

predace mravenci pro ty, ktefi vajicka prenaseji (Kaitala & Axen 2000).
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3.1 Pomér pohlavi, systém pareni a Allee efekt

U dvoupohlavnich druhil je velmi dileZitou charakteristikou vedle hustoty populace
také pomér pohlavi. Pfi vychyleni poméru pohlavi naptiklad v disledku predace (kap. 2)
muze dojit k deficitu partnerti ur¢itého pohlavi, coz mize vést k siln¢jsSimu Allee efektu
(Boukal & Berec 2002). V polygamnim systému muiize byt fitness jedinct zase snizeno tim,
Ze nebude moZnost se pafit s tolika rliznymi partnery, jak je obvyklé (Milner-Gulland et al.
2003). V néekterych ptipadech miize totiz opakované pateni s riznymi partnery stimulovat
reprodukéni fyziologické déje (ovulaci) jako takové, nebo dokonce zvysit plodnost (t;.
pocet vajicek v jedné snisce). Arnquist & Nilsson (2000) ukézali, ze polyandrie u hmyzu
umoznuje samicim zvySovat fitness riznymi zplsoby napii¢ hmyzi #is$i, u druhd, kde
samice konzumuje spermatofor od samecka, naptiklad opakované patreni zvysilo primérnou

produkci potomkt a vaji¢ek o 35-85% a plodnost samic o 10%.

3.2 Modelovani ristu populace s Allee efektem pi¥i rozmnoZovani

Pozitivni zavislost ristové rychlosti a hustoty populace zapti¢inéna Allee efektem pii
rozmnozovani se projevuje zvysujicim se podilem rozmnozenych samic (jedincl) v
populaci (¢i poctu potomkl na jednu samici) se zvySujici se hustotou populace. Tuto
zavislost nalezli také Sharov et al. (1995) a Tcheslavskaia et al. (2002) pti pokusech s
bekynémi (Lymantria dispar), nebo Rowe et al. (2004) u tresek (Gadus morhua). VSichni

obdrzeli data, ktera se dala dobfe

aproximovat kfivkou R = 1-exp(-mN) (obr.

3.1), kde R je pravdépodobnost spaieni
samice (popf. podil spafenych samic v .l
populaci), N hustota populace, a m pozitivni o6}

konstanta, popiipadé hyperbolickym

0.4r-

vyrazem R = N/AN+0), se kterym se snaze

pracuje matematicky (obr.3.1). o2

Pfi  vysokych hustotich populace o

o 1 2 8 4 5 6 7 8 9 10
budeme predpokladat negativni zavislost Obr. 3.1: Graf zavislosti pravdépodobnosti

ristu populace na jeji hustoté, zpiisobenou exponencialni zavislost R = 1-exp(-mN),m=0.5, (b)
vnitrodruhovou  kompetici. Budeme ji

modelovat jako rist fyziologické mortality kofisti se zvySujici se hustotou populace.

12

rozmnozeni na hustoté populace. (a) cerchovana ¢ara:

plna ¢ara: hyperbolicka zavislost R = NAN+6), 6=0.5.



Vysledna ristova rovnice pro systém bez rozliSeni pohlavi je
dN N

—:bN——dN(1+£)
dt N+0 K

a pro gonochoristy

dM M M+F

O —buF———d MO+

dt 'UFM+49 uM( )
dF M M+ F
bl -u)F————d.F(+ ,
dt (=n) M+o ( )

kde N, M a F jsou hustoty celé¢ populace, samcli a samic, b je natalita, d, dy a dr jsou
odpovidajici fyziologické mortality, K je nosnd kapacita prostfedi, 4 pomér pohlavi pfi
narozeni a @ parametr charakterizujici silu Allee efektu pii reprodukei (6 = 0 charakterizuje

populaci bez Allee efektu, ¢im vyssi 6, tim silnéjsi je Allee efekt v populaci, nebo také tim

vy$si je hustota populace nutnd pro uspé$né rozmnozeni kazdého z jedincit).

4 Kompromis rozmnoZovani a preZiti predace

Jak uz bylo zminéno vyse, je rozmnozovani riskantni aktivitou vzhledem k riziku predace.
Z pohledu jedince a jeho GspésSnosti se miiZze jednat ve své podstaté o jakysi trade-off, nebo
kompromis, mezi maximalni mirou reprodukce a piezitim predace. Zit znamena vyhnout se
utoktim predatora. Vyhnout se utoku znamena nepokracovat v nebezpecné ¢innosti, schovat
se, utéct. Jestlize se jednalo pravé o néjakou z rozmnozovacich aktivit, znamena to pfijit o
cennou moznost zplodit potomky. Cely kompromis pak spocivd v tom, kolika utoklim se
jedinec vyhne za cenu neuskutecnéného rozmnozovéni, nebo také kolikrat se stihne
rozmnozit, nez predaci podlehne. Magnhagen (1991) jej oznacuje jako kompromis mezi
reprodukci soucasnou a budouci. Predace hrozi nejen pii hledani partnera, ale také béhem
sexudlné¢ motivované signalizace, kopulace, biezosti a n¢kdy 1 pfi péci o vajicka, plody ¢i

mlad’ata. Nyni rozebereme jednotlivé situace podrobnéji.

Predace p¥i hledani partnera

Vys$s§i mira pohybu po prostoru v nékterych piipadech zvysuje pravdépodobnost
setkani s predatorem (Anholt & Werner 1995). Mnozi predatoii registruji zejména vyssi
pohybovou aktivitu v okoli. Znakoplavky utoci na bruslarky nej¢astéji, kdyz se zvysi pohyb
na vodni hlading, kdyZ v rdmci pre-kopulacniho chovani samci obtézuji samice a ty pred
nimi utikaji (Rowe 1994). Samci slidakt Hygrolycosa rubrofasciata aktivné¢ vyhledéavaji

samice a pii tom bubnuji zadeckem do listi. Pofadi, ve kterém byli v pokusu uloveni
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jestérkou Lacerta vivipara ukazalo, ze aktivnéj$i samci byli sezrani diive (Kotiaho et al.
1998). Nicméné vyssi aktivita znamend lepSi kondici a tim 1 vEt$i Sanci nalézt samici a
pfipadné také dravci uniknout. Naopak tvorové, ktefi se pohybuji madlo, kolem sebe
hromadi detekovatelné zndmky své pfitomnosti (pach, trus, stopy) a bude je snadné nalézt.
U hrabosi ma kiivka popisujici riziko predace wvici aktivite¢ tvar U — nejvyssi
pravdépodobnosti predace byli vystaveni ti, ktefi se pohybovali velmi mélo (a byli tak
snadno nalezitelni), nebo velmi hodné (a spiSe se pak setkali s predatorem) (Banks et al.

2000).

Predace béhem sexudlné motivované signalizace

Na dovednost predatort ,,Spehovat™ svou kofist pfi pfedavani milostnych vzkazl
poukazali napt. Zuk & Kolluru (1998). Sexualni signalizace akustickd predstavuje
nebezpeci nejen napiiklad pro zaby (Physalaemus pustulosus a netopyii; Ryan et al. 1982),
hmyz, napt. cvrcky (Teleogrillus oceanicus a parasitoidni Ormia ochracea; Lewkiewicz &
Zuk 2004), pavouky (Hygrolycosa rubrofasciata a jestérka Lacerta vivipara,; Kotiaho et al.
1998), ale mize slouzit dokonce i nonim pta¢im dravclim chaluham Catharacta antarctica
lonnbergi, aby urcily polohu sameckl buinaka modravého (Halobaena caerulea), kterého
rady lovi. Tito samci jsou nezadani a v noci kiikem ohlaSuji svou piitomnost samicim. Opét
tak Celi kompromisu mezi reprodukei a prezitim (Mougeot & Bretagnolle 2000). Atraktivita
pro partnery leckdy soufasné znamend atraktivitu pro dravce. V pfipad¢ uvedenych Zab
netopyii upiednostiovali zabaky se slozit¢jsi strukturou projevu, stejné jako samice.
predatofi je také sndze naleznou.

Ve vétSin€é z uvedenych piikladi vSak existuje i odpovidajici antipredacni chovani,
kterym se riziko predace naopak snizuje. Pokud Hygrolycosa rubrofasciata zjisti
pritomnost predatora, bubnovat pfestanou, cvréci na del§i dobu ztichnou, buinaci, kdyz
uslySi chaluhu, pfestanou volat. Neni Ucelem této prace pojedndvat o rozmanitosti
antipredacniho chovéni, které se vyvinulo u vétSiny druhti. Podstatné je ilustrovat, Ze
antipredaéni chovani dokazuje dopad predace na fitness jedince a také, ze na n¢j mize mit
samo o sob¢ negativni (reprodukce) 1 pozitivni (pteziti) vliv. Mira rizika, kterou je jedinec
ochoten podstoupit, je zavisla na pohlavi a také jeho dosavadni reprodukéni ispéSnosti a
vyhledu do budoucna. Naptiklad samci koljusky Gasterosteus aculeatus v ptritomnosti
predatora nepiestali s rozmnozovanim, jestlize byli velci a méli velkou Sanci se Uspésné

rozmnozit, 1 kdyz byli z hlediska dravce lakavéj$im cilem. Mali, ktefi by se stejné mozna k
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rozmnozovani jesté nedostali, byli daleko obezfetnéjsi, i kdyz byli méné pravdépodobnou
koftisti (Candolin 1998). Samci osenic Agrotis segetum a zaviject Plodia interpunctella zase
ignorovali riziko predace netopyrem pii akustickém pokusu praveé tehdy, byl-li feromonovy
signal vysoké kvality a hledand samice tedy na dosah. V opaéném piipadé se pokusili
uniknout, ¢imz ztratili kontakt s pachovou stopou a n¢kdy ji obtizn¢ znovu hledali
(Svensson et al. 2004). Naopak samice Steropleurus stali (Tettigoniidae, kobylkoviti),
vykazuji niz8i fonotaxi smérem k signalizujicim samcim poté, co uz se alespoil jednou
parily, coz miiZe znamenat, Ze je cena fonotaxe pfili§ vysokd anebo je zisk z dalSiho pareni

maly (Bateman 2001).

Predace béhem kopulace

Kopulace mtze byt ndpadnd pro vizudlné nebo pomoci mechanoreceptort lovici
dravce, protoze dvojice je veétsi nez jednotlivec, soucasné miize byt pomalejsi a tieba ve
vodnim prostiedi mtize produkovat silngj§i hydrodynamické signaly (koryS Boeckella
gracilis a Mesostoma ehrenbergii (Platyhelminthes, plosténci) ; Trochine et al. 2005).
Kofist je v8ak schopnd reagovat na pfitomnost predatora i v tomto piipad¢. Napiiklad
buchanky Cyclops vicinus v ptitomnosti larev koretry Chaoborus flavicans sice nezkratily

délku kopulace, ale pafily se méné Casto (Maier et al. 2000).

Predace béhem brezosti a péce o sniisku

Béhem inkubace zarodkii je opét jedinec, ktery se stard o potomky, nebo je biezi,
Casto viditeln&jsi, nebo méné pohyblivy. Tteba tmavéa skvrna na téle samic vznasivky
Eudiaptomus gracilis, kterd nosi embrya, je velmi ndpadna. Predace rybami vyvola v kratké
dobé zmenseni snlisky u samic a snizeni frekvence noSeni vajec i pfes zvySeni piisunu
potravy (Svensson 1997).

Vzhledem ke kratkodobosti vétSiny z téchto studii je otdzkou, jaky je vysledny dopad

reakci na pfitomnost predatora na popula¢ni charakteristiky kofisti v dlouhodobém méftitku.
4.1 Modelovani kompromisu reprodukce a preZiti predace

Cim vysS8i je aktivita jedincli pii rozmnoZovani, tim je hustota jedincti nutnd k
rozmnozeni niz$i a tim slabsi je tedy Allee efekt, spojeny s rozmnoZovanim. RozmnoZzovaci

aktivity jsou ale nebezpecné a vysoka aktivita jedinci tak znamena také vysoké nebezpeci

predace.
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Rychlost hledani/loveni kofisti predatorem popisuje parametr a, ptipadné parametr A
(kap. 2). Uéinnost rozmnoZovéni, nebo miru Allee efektu v populaci kofisti pi reprodukci,
popisuje parametr 6 (kap. 3). Vztahem parametri o (nebo A) a 6 lze tedy vyjadiit
kompromis (trade-off) mezi prezZitim predace, které klesa s rostoucim o nebo 1, a
reprodukci, ktera roste s klesajicim 6. Tuto zéavislost tedy mizeme v nejjednodussim

piipad¢ popsat nepiimou imérnosti:
A =§,/1 >0,0 > 0, ptipadné o =§,a >0,0>0

Koeficient ¢ zde kvantifikuje vztah mezi uvedenymi parametry, a tedy mezi

rozmnoZovanim a predaci.

5 Analyza modelu pro druh s nerozliSenym pohlavim

V piedchézejicich kapitolach této prace jsme v literatufe hledali podklady pro kazdy ze tii
mechanismi zminénych v tvodu: Allee efekt pfi reprodukci, Allee efekt diky predaci a
kompromis mezi reprodukci a prezitim predace. Zda se, ze do této chvile nebyla provedena
studie, kterd by se vénovala plsobeni vSech téchto tfi mechanismi soucasné. Aby naSe
modely ziskaly konkrétnéjsi podobu, uvadime v ptiloze 10.2 ilustrativni ptipadovou studii,

ktera ptinesla doklady pro alespon dva z téchto tff mechanismd.

5.1 Logisticky riust

Vysledny model pro dynamiku populace kofisti ziskdme po zavedeni Cclenl
vyjadiujicich Allee efekt pfi predaci (odstavec 2.4) a pii rozmnozovani (odstavec 3.2) do
obecné rovnice

a(N)=di=bN—dN(1+l) (5.1
dt K

popisujici logisticky rist populace (parametry 6 a o (ptip. 1), vyjadiujici oba Allee efekty,
jsou tedy oba rovny nule); b je natalita, d mortalita pfi nizkych populacnich hustotich a K
spoluurcuje nosnou kapacitu prostiedi (nosna kapacita prostiedi = K(b-d)/d). Z biologické
podstaty téchto parametrii vyplyva, ze b,d i K>0. Polozenim pravé strany rovnice (5.1)
rovné nule lze vypocitat ekvilibria systému: Ny = 0 a N; = K(b-d)/d. Pro zjisténi stability Ny
a N; je nutné vypocitat hodnotu derivace funkce a v Ny a N;, pfiCemz podminka pro

stabilitu ekvilibria N* je a'(N")<0. Pro Ny= 0 ziskavamea'(N,)=b—d , Ny je tedy stabilni

praveé kdyz d > b. Pro N;j=K(b-d)/d je a'(N,) = d — b, N; je tedy stabilni praveé kdyz b > d.
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5.2 Allee efekt pri rozmnoZovani

Rovnice pro riist populace s Allee efektem pii rozmnozovani jiz byla v uplné podob¢

uvedena v odstavci 3.2

az(N):d—N:bNL—dN(HE) (5.2)
dt N+06 K

Pokud je parametr Allee efektu 6 = 0, ziskdme rovnici (5.1), dale tedy budeme ptedpokladat
0 >0. 1 v tomto piipad€ je mozné nalézt ekvilibria analyticky. Nejprve poloZenim ax(N) = 0
ziskame trivialni ekvilibrium Ny= 0. Za ucelem nalezeni dalSich dvou nenulovych ekvilibrii

pak po snizeni stupné polynomu na pravé stran¢ rovnice (5.2) feSime kvadratickou rovnici:

0:N2+(¢9—K7b+K)N+K¢9

Kofeny této rovnice jsou hledana ekvilibria

o-K0 k (Q—K—b+K)2 0-%0 .k ('s?—K—b+K)2
N=-—494d d ~K@aN,=— -9 d ~K6.
2 4 2 4

Z biologického hlediska pro nas vSak maji smysl pouze kladné ekvilibria, zejména piipad,
kdy jsou obé¢ pozitivni a vzniké tak silny Allee efekt, kdy je mensi z ekvilibrii soucasné

v

predpokladu b > d plati nasledujici podminka pro existenci dvou pozitivnich (popft. jednoho
dvojnéasobného) ekvilibrii: e (0, K(1- \/g)z ). Stabilitu ekvilibria Ny=0 lze opét overit

analyticky. Protoze a,'(0)= - d, je Ny stabilni pravé kdyz d > 0, coz nastava vzdy. Stabilita
nenulovych ekvilibrii N; a N, byla ovéfena numericky pomoci simulaci systému (5.2) v
programu MATLAB. Pro parametr # vyhovujici vySe uvedené podmince a soucasné b>d,
d>0 a K>0 je N, stabilnim a N, nestabilnim ekvilibriem. Pokud tedy hustota populace
klesne pod N, bude pak dale klesat ke stabilnimu Ny = 0, coz znamena, ze tato populace

vyhyne.

5.3 Allee efekt diky predaci

Obdobn¢ jako v odstavei 5.2 bude i zde na populaci ptsobit pouze jeden ze dvou
Allee efektii, a to saturac¢ni chovani predatora diskutované v kapitole 2. Odectenim ¢lent,

uvedenych v kap. 2, od pravé strany rovnice (5.1) ziskdvame pro obecné parametry a a £
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a, ,(N) = ‘2’ = bN — dN(1+ ZN

kde parametry o a S urcuji vysledny tvar saturacni funkéni odpovédi. Stejnym postupem

(5.3a)

jako v odstavei 5.2 ziskame ekvilibrium Ny=0, a nasledn¢ dvé nenulova ekvilibria:

b, 1 b 1
K-+ [K(1—3)+—]

B B K
N = — =+ [
| : el 542 ﬂ =]
Ka-5+0 fiKa-2)s 2y &
a N, =- £ s La-Ds
2 4 ﬂ ﬁ
Podminky existence dvou kladnych ekvilibrii jsou v tomto ptipadé komplikovang;si:
ﬂ>; a zaroven b—d<a<ﬁ[[<(l_£)+l]2+b_d
4K d p
K (E -1)

Protoze a43'(0) =b - d -a, Ny je stabilni pravé kdyz b < a + d. Pro malé a je tedy Ny
nestabilni, nebot’ predpokladame b > d. Kriticka hodnota o pro silny Allee efekt je tedy a >
b-d. Stabilita nenulovych ekvilibrii N; a N, byla opét ovéfena numericky pomoci simulaci v
programu MATLAB. Pro parametry o a £ vyhovujici vyse uvedené podmince a soucasné
b>d, d>0 a K>0 je N, stabilnim a N, nestabilnim ekvilibriem. Obdobna analyza pro
mortalitu diky predaci popsanou parametry A, P a & (kap.2) je uvedena v piiloze 10.4.

5.4 Allee efekt pri rozmnoZovani a diky predaci

Kone¢ny model ziskdme odectenim c¢lenu pro satura¢ni odpovéd predatora (kap.2) od
rovnice (5.2). Populace tedy vykazuje oba typy Allee efektu, jak pro rozmnozovani, coz
znamena 6 > 0, tak pro pfeziti predace, tedy o > 0 (pfipadné 4,P > 0). Model s obecnymi

parametry o a f ve funkéni odpovédi predatora vypadéa nasledovné:

=Ny N ava Yy (5.42)
dt N+6 K 1+pBN
model se speciﬁckymi parametry P,/l a h ve funk¢ni odpovédi predatora pak:
N ANP
N)= —bN——le —) - 5.4b
1N = nig N ) 1+ AhN (5.45)

ReSenim rovnice f;(N) = 0 ziskdme trividlni ekvilibrium rovnice Ny=0. Nésledn¢ feSime

rovnici g(N) =f(N)/N = 0:
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bN N o
gN)=——-d(l+—)————=0
N+6 K~ 1+pN
, ktera vede k polynomu tfetiho e I G
100 - ! R RN
w wr sz P NN " S R
stupné. Vypocitanim druhé NN \i\ b
ol .
. WL e e
derivace \\\\V4TRES TR
, @ A R
NN\ ! N S
"N = =200  2af > 3\1\,, R Tl T
g 3 3 N AN
(N+60)" (1+pN) N RS S N
X _ -7 NN [N
7 \\/’//\ii |
bylo zjisténo, Ze g"(N) je pro e
2.5
kladné¢ parametry 6, o, b (z
) 05
definice) vzdy zaporna a g(N) je 0 *

Obr.5.2: Stabilni (S, cervené€) a nestabilni (U, modte)
ekvilibria modelu (5.4a) v zavislosti na 6 a a, pro
b=0.2, d=0.1, K=100,a = 1.

tedy pro tyto parametry vzdy
konkavni. ReSenim rovnice g(N) =
0 tedy mohou byt nejvyse dva rizné kladné koteny.

Nenulova ekvilibria 1ze nalézt polozenim g(N) = 0 a pfevedenim na polynom tfetiho

stupné AN’ + BN’ +CN + D =0 s témito koeficienty:

P
K
pbp-ap-L_ 4B
K K
do

C=b-d-dfp-~--a
D=-d0-ab

Analyticky vypocet kofeni polynomu

ttettho stupné je pomérné obtizny, a

tak byl pro numericky vypocet jeho

pozitivnich kofenti pouzit program

MATLAB. U téchto kotfenti byla opét

pomoci numerickych simulaci urcena Obr.5.3: Rozdil (S-U) stabilnich (S) a nestabilnich
stabilita. Protoze £;(0) = -d - a < 0, je () GTbIT mocPlu Ok ysislostina fa
Ny stabilni pravé kdyz d + o > 0.
Protoze z definice platid > 0 a a > 0, je Ny v tomto piipad¢ stabilni vzdy.

Obrazek 5.2 ukazuje plochy tvofené stabilnimi (horni) a nestabilnimi (spodni)
ekvilibrii pro konstantni hodnoty parametri b,d, K a proménné parametry o a 6. Se
zvySujicimi se hodnotami a a 6 se ob¢ plochy k sob¢ ptiblizuji, hodnota stabilnich ekvilibrii

klesa a blizi se k nestabilnim ekvilibriim, jejichz hodnota se naopak zvysuje. Nakonec se

stabilni a nestabilni ekvilibria setkaji, ob¢é zaniknou a vznikaji komplexni kofeny, coz
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znamena, ze feSeni Ny = 0 je globalné stabilni,
tedy ze populace kofisti vyhyne bez ohledu na %0 ------

jeji pocateéni hustotu. Rozdil stabilnich a

= N
60 577777

|
|
= =
nestabilnich ekvilibrii pro konstantni hodnoty i el A
) % s R
parametrii b, d, B K a proménné parametry o a > T ““\\\\&‘\}Q‘\}}}Q‘“““‘“ RREE
304 {SSSSRIRS T W - .
. , e | SRR,
0 znazornuje obrazek 5.3. Nejvyssi hodnoty = : ‘t‘,},}}‘h‘v}&s\\\\‘}}‘\ ~ao_ Tt

rozdil samoziejmé dosahuje pro nulové hodnoty

o a 6. Se vzrustajicimi hodnotami téchto

(4] 0 o
parametrll rozdil kles4, protoZe se stabilni a> 0 )
Obr.5.4: Stabilni (Cervené) a nestabilni (modie)
nestabilni ekvilibria pﬁbliiuj i ekvilibria modelu (5.4b) v zavislosti na 6 a A, pro

P=1 (vngjsi plochy) a P=2 (vnitini plochy), pro
Ekvilibria modelu (5.4b) se specifickymi  h=1,K=100,b=0.2, 2 d=0.1.

parametry, kde a odpovida AP a £ odpovida Ah, zobrazuje obr. 5.4 a rozdil stabilnich a
nestabilnich ekvilibrii obr. 5.5 (detailni analyzu neuvadime, je analogickd modelu (5.4a)). Z
obou grafti je patrné, Ze hodnota 4 vyraznéji ovlivituje vznik ekvilibrii pouze pii relativné
nizkych hodnotach. Je to dano tim, Ze je zde
konstantni parametr f nahrazen Ak, zvySeni
rychlosti hledani/loveni (1) tedy zvétsi nejen

pocet ulovené kofisti, ale také celkovy cCas, ktery

predator travi zpracovanim kofisti. Kvantitativni
dopad predace se tedy se zvySujicim se N a A
blizi konstant¢ P/h. Cim vy$$i je hustota
predatorti P, tim je samoziejm¢ predace silnéjsi

a pozitivni rovnovazné stavy zanikaji jiz pro

niz§i hodnoty 6. Dopad zvySujici se doby Obr. 5.5: Rozdil stabilnich a nestabilnich ekvilibrii
. modelu (5.4b) v zavislosti na 6 a A pro P=1 (horni plocha)
zpracovani / je opacny. a P=2 (spodni plocha), h=1, K=100, b=0.2, a d=0.1.

5.5 Kompromis reprodukce a preziti predace

V kapitole 4 jsme uvedli, Ze kompromis (trade-off) mezi pfezitim predace a
reprodukeci bude vyjadfen nepfimou umeérnosti parametri o (nebo 1) a 6 a konstantou
nepfimé tmeérnosti c. Tedy a (nebo 4) = ¢/f. Za piedpokladu, ze pro jednu populaci (nebo
druh) a okolni prostiedi (predatory) je vztah parametrli o (1) a € charakterizovan praveé
ur¢itou hodnotou ¢, je mozné nalézt pro tento druh takovou kombinaci parametri o a 6

(nebo 4 a @), pro kterou bude rozdil stabilnich a nestabilnich ekvilibrii nejvys$si a pro

20



populaci tedy v jistém smyslu nejvyhodnéjsi, protoze populace tak bude nejstabilngjsi ¢i
nejlépe odolnd proti perturbacim. Obr. 5.6 znazornuje vrstevnice rozdilu stabilnich a

nestabilnich ekvilibrii (tedy primét obrazka

53 a 5.5 do dvou dimenzi) a soucasn¢

prabéh zavislosti a (1) na 6 pro rizné

hodnoty c.

Obr. 5.6: Vrstevnice (Cerveng) rozdilu (S-U)
stabilnich a nestabilnich ekvilibrii pro 5=0.2, d=0.1,
K=100 pro rizné 6 a (a) rizné o, f=1 a hyperboly
a=c/f (modte), (b) rizné A, h=I,P=2 a hyperboly
A=c/0 (modre).

Plochy znazornéné vrstevnicemi klesaji ve sméru
Sipek a)

Pro dané c lze tedy sledovat, jak se méni pro rtiznou hodnotu 8 parametr o (1), ale také
hodnota rozdilu ekvilibrii. Jelikoz a=c/6, ptip. A=c/0, je mozné vynést rozdil stabilnich a
nestabilnich ekvilibrii pouze vici 8 (obr. 5.7) a nalézt jeho optimdalni hodnotu, tj. takovou
hodnotu, pro kterou rozdil stabilnich a nestabilnich ekvilibrii nabyvd maxima
(upozoritujeme, ze se zde nejedna o jakékoliv evolucni ekvilibrium, jde o optimum z
hlediska celé populace). Pro nékteré hodnoty € nevyhovujici podminkdm existence
kladnych ekvilibrii vznika oblast komplexnich kotfenii (kde Ny=0 je globaln¢ stabilni), ktera
je vyznacena pro ilustraci pouze v obr. 5.7a.

V piipadé a=c/0 rozdil ekvilibrii roste spolu s hodnotami € a po dosazeni maxima
opét klesa, az pro urcitd @ zanikne (obr.5.7a). Toto je zplsobeno tim, Ze pro minimalni
hodnotu é# reprodukce sice probiha v nejvyssi mozné mifte, ale predace je diky tomu tak
silnd, Ze dokéaZe prevazit pozitivni vliv rozmnozovani. Jak se zvySuje 0, zvySuje se i stabilita
populace (zde méme na mysli ,ekologickou* stabilitu wvii¢i perturbacim, nikoliv
,matematickou® stabilitu ekvilibria), protoze dochazi ke snizeni predace. Po piekonani
maxima, ve kterém je populace nejstabilnéjsi, se sice predace nadale snizuje, ale GspéSnost

reprodukce se snizuje natolik, Ze stabilita populace opét klesa.
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Obr. 5.7: Rozdil (S-U) stabilnich a nestabilnich ekvilibrii v
zavislosti na 6 pro rizné hodnoty ¢, b=0.2, d=0.1, K=100,
pokud: (@) a=c/8, p=1, (b) A=c/6, P=2,h=1, a (c) A=c/0
P=100, h=1Maxima S-U jsou vyznaCena krouzkem.V
pripadé a) jsou vyznaceny také hodnoty 6, pro které
neexistuji pozitivni ekvilibria.

Tvar kiivky se také vyznamné méni v zavislosti

na c (obr.5.7a). S rostouci hodnotou koeficientu ¢

se zmenSuje asymetrie kiivky, pfiCemz rozdil

mezi ekvilibrii S-U je nejvétsi pro stale vyssi

hodnoty 6, bod maxima tedy roste a blizi se ke stfedu intervalu hodnot 8, pro ktery S-U > 0
(rozsah tohoto intervalu se s rostoucim ¢ zmensuje). Pro jesté vyssi ¢ ptrestanou kladna
ekvilibria existovat tplné.

Z biologického hlediska ¢ vyjadiuje silu vazby mezi rozmnozovanim a predaci,
ptipadné rizikovost partikuldrni taktiky, ktera vede k uspéSnému rozmnozeni. Taktika tedy
muze byt tak nebezpecna, ze zadné pozitivni rovnovazné stavy v populaci s touto taktikou
nenastanou. Pokud je vazba naopak velmi slaba, dosadhne stabilita populace maxima jiz pro
velmi nizké hodnoty 6, protoZe rozmnozovani ptili§ nebezpe¢né neni a kvantitativni dopad
predace je tedy maly a vyssi 0 uz jen brzdi rozmnozovani (obr.5.7a).

V ptipade 4 = ¢/f je vyvoj ponékud odlisny. Jak bylo uvedeno vyse, predacni ¢len pro
vysokéd 4 a N prechazi v konstantni hodnotu P/h. Kiivky rozdilu maji podobny tvar jako v
ptedchozim piipad€ pouze pro nizké hodnoty c. Pokud je hustota predatort velmi vysoka a

h relativné malé, existuji rovnovazné stavy pouze pii velmi slabé vazbé rozmnozovani a
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predace, coz je patrné z obr. 5.7c. Rozdil S-U v tomto piipadé reaguje na zménu hodnot &
obdobné¢ jako v 5.7a, nicméné¢ jiz pro nizké ¢ ob¢ ekvilibria upln¢ zanikaji.

Jestlize je hustota predatort nizsi, nejdiive se optimum 6 zvysuje (obr.5.7b). Jak se
vSak hodnota ¢ dale zvySuje, rozmezi hodnot 6, kdy S-U>0, se zmenSuje a maxima rozdilu
(a tedy 1 optimalni #) se vraci k horizontalni ose (obr.5.7b). Pro vysoké hodnoty c je tedy
nejvyhodnéjsi 0 takové, které nejméné brzdi reprodukci, tedy € blizké nule. Pomér hustoty
predatort a doby zpracovani kofisti P/h ma tedy kvantitativni dopad na maximalni hodnoty

S-U a rozmezi 6, pro které populace mize prezivat.

6 Analyza modelu dvoupohlavniho systému

Sestaveni modelu pro dv€ pohlavi je analogické vzniku modelu nepohlavniho
rozmnozovani. Do systému rovnic logistického riistu bude zaveden ¢len pro Allee efekt pii
rozmnozovani pro samce a samice, uvedeny v odstavci 3.2 a ¢len pro Allee efekt diky
predaci z odstavce 2.4. Jelikoz nenulova ekvilibria nebyla v tomto pifipadé¢ pocitana

vvvvv

kompletnimu modelu pro rizné kombinace hodnot parametrti o (ptip. A) a 8 véetné nuly.

6.1 Logisticky rust

V sexualnim modelu je M hustota samcu, F hustota samic, 4 pomér pohlavi pii
narozeni, dj, fyziologickd mortalita samcl a dr fyziologickd mortalita samic, ostatnim
parametrim zistdva stejny vyznam jako v nepohlavnim modelu.

‘M M+ F

%:byF—dMM(H L (6.1a)
t

dF M+ F

S = b - u)F —d,F(+
7 (I-w) F(

) (6.1b)

Trividlni feSeni je opét Ny=[0,0]. Stabilitu Ny=[0,0] lze urcit pomoci determinantu Jacobiho
matice (J), kterd se skladé z parcidlnich derivaci pravych stran vySe uvedenych rovnic podle

proménnych F a M vyc¢islenych v bod¢ [0,0]:

__dM bu o N _ o
J—{ 0 b(l—y)—dj’det(‘])_ d,,(b(l—u)-d,), te()y=—d,, +b(1—pu)—d,

kde det(J) znaci determinant matice J a tr(J) stopu této matice. Podminka stability je tr(J)<O
a soucasn¢ det(J)>0. Ny=[0,0] je tedy stabilni pravé kdyz d, >b(l—u) a soucasné
b(1—u)<d, +d,, neboli celkové pokud je natalita samic nizs$i nez jejich mortalita. V

tomto modelu existuje také nenulové ekvilibrium N;, které je stabilni pravé tehdy, kdyz je
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Ny=[0,0] nestabilni. Dale budeme ptedpokladat, ze je vzdy splnéna opacna podminka

(b(1 =) >d,), tedy ze v logistickém modelu populace nikdy nevyhyne.

6.2 Allee efekt pri rozmnoZovani a diky predaci

Zavedenim ¢lent pro funk¢ni odpovédi typu II z kapitoly 2 do logistické rovnice a pro

Allee efekt pti rozmnozovani ziskame vysledné rovnice:

M _pr Mg oy MEE auM (6.22)
dt M+60 K 1+ B, F+p,M

I - Mg pas M ok (6.2b)
dt M+0 K 1+ B M+ B.F

oy ruzné od ar znamena, Ze existuje ruznd pravdépodobnost, Ze predator zabije samce nebo
samici, Sy ruzné od fr znamena, ze doba, za kterou predator kofist zpracuje, je odliSna pro
samce a samice kofisti. V tomto pifipadé¢ se miize ,rozmnozovaci“ Allee efekt jesté
prohloubit v disledku selektivni predace (odstavec 2.3) a s tim spojenym vychylenim
poméru pohlavi (odstavec 3.1).

Vzhledem k tomu, ze je model v této obecné form¢ pomérné komplikovany, budeme
dale predpokladat oy = ar, fu = Br, dy = dr a u = 0.5. V této zjednodusené varianté se
tedy bude rodit stejny pocet samct 1 samic, jejich imrtnost bude stejnd a také kvantitativni

dopad predace na jednotliva pohlavi se nebude lisit:

a b, M _dM(1+M+F)_ aM (6.32)
dt 2 M+0 K 1+ B(F+M)
aF _bp M gpq My oF (6.3b)
d 2 M+46 K 1+ (M + F)

Pokud je 8 = 0, pak det(J)=(d+ao)(d+a-b/2) a tr(J)=-2(d+a)+b/2, Ny=[0,0] je tedy stabilni
jestlize o > b/2-d. V ptipadé, ze je 6 > 0, je ekvilibrium Ny=[0,0] stabilni vzdy, protoze d>0
a a >0 atedy det(J)= (a+d)’ > 0 a tr(J) = -2d-2a < 0. Pokud je Ny stabilni, existuji az dvé
dalsi, nenulova ekvilibria, kterd byla hleddna opét numericky pomoci programu MATLAB.
Pro tato ekvilibria l1ze pomoci numerickych simulaci ovéfit, ze ekvilibrium vzdalenéjsi od
pocatku je stabilni a blizS§i ekvilibrium je nestabilni. Nalezend ekvilibria byla po
vyhodnoceni stability zaznamenana do grafu. Pro kombinace hodnot o =0,1,2,3 a 8 =
0,1,2,3 jsou vysledky shrnuty v obr.6.1. Se zvySujici se hodnotou a i 6 se stabilni

ekvilibrium a nestabilni ekvilibrium pfiblizuji (pfi¢emz s a pon¢kud rychleji).
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Obr. 6.1: Stabilni (slunicka) a nestabilni (krouzky) ekvilibria pro rizné kombinace hodnot 6 a a, pro K=20,
p=0.2, b=2, d=0.2. Plna Cara vyznacuje extink¢ni hranici, pod niz feSeni smétuji k ekvilibriu N, = [0,0],
populace tedy vyhyne. V pfipadé, Ze k Allee efektu nedochazi (a=0, #=0), nebo je naopak fatalni a populace
pfi této kombinaci parametri nemtze za zadnych okolnosti existovat, jsou grafy zobrazujici stabilni a
nestabilni ekvilibria nahrazeny grafy rastové rychlosti v zavislosti na hustoté populace. Zde plna cara
znazoriuje rast. rychlost populace na hlavu a pferusovana ¢ara hodnoty hustoty populace, pii které je rust.
rychlosti populace na hlavu nulova. Pokud vSak vznikaji dvé kladna ekvilibria, pak se nachazeji na
uhlopricce, protoze veskeré parametry jsou spoleéné obéma pohlavim a v ekvilibriu tedy plati M=F.

6.3 Kompromis reprodukce a preziti predace

Pro zkoumani kompromisu mezi nalezenim partnera a uniknutim predatorovi
nahradime v modelu, tak jako v minulé kapitole, a = ¢/f, nebo 1 = ¢/6. Diky tomu mtizeme
sledovat rozsah ptipustnych 6, pro kterd ekvilibria existuji a pohyb ekvilibrii pro rizné
hodnoty c¢. Numericky vypocet byl opét proveden programem MATLAB a vypocitana
ekvilibria zobrazena do grafi v obr. 6.2. Hodnoty ¢ byly pro ptipad a=c/f zvoleny tak jako

v modelu s nerozliSenym pohlavim: 0.5, 1 a 5.
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Obr. 6.2: Vyvoj ekvilibrii (stabilni - slunicko, nestabilni - krouzek) pokud a = ¢/ a extinkéni hranice (plna
¢ara) v logaritmické stupnici pro K=20, f=0.2, b=2, d=0.2aa)c =0.5a60 =0.15, 1, 8§, 14, b) c=1 a 6=0.35,
1,8, 14,c) c=5a6=1.8, 5, 8, 11.5. Hustoty samcii na horizontalni ose, hustoty samic na vertikalni ose.

Obe¢ ekvilibria vznikaji pokazdé teprve pii né¢jaké dostatecné vysoké hodnoté 6. S dale
se zvySujicim 6 je mozné ve vSech tfech ptipadech sledovat nejprve vzajemné vzdalovani
ekvilibrii. Po dosazeni urcité hodnoty 6, které lze z hlediska kompromisu reprodukce a
preziti predace povazovat pro populaci jako celek za optimalni, se k sobé opét priblizuji, az
nakonec zaniknou. Cim vétsi je hodnota c, tim mensi je rozsah hodnot 6, pro které obé
ekvilibria existuji. Maximalni vzdélenost, kterd ekvilibria od sebe oddéluje, se zvySuje s

klesajicim c. Ob¢ tato zjisténi koresponduji s vysledky jednopohlavniho modelu.
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Obr. 6.3: Vyvoj ekvilibrii (stabilni - sluni¢ko, nestabilni - krouzek)
pokud 4 = ¢/0 a extink¢ni hranice v logaritmické stupnici pro a) c=1
a0 =0.01,0.1,2,6 b)c=2a6=0.02,0.1, 2, 3. b=2, d=0.2, K=20,
P=2.5, h=0.2. Hustoty samcti na horizontalni ose, hustoty

samic na vertikalni ose.
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7 Diskuse

Spojitost rozmnozovani s nebezpecim predace se vyskytuje napfi¢ celou zivociSnou Fisi.
Kvantifikace tohoto vztahu vSak zlstdvala ponékud stranou. Matematicky model nam
poskytuje presnéjsi predstavu o moznych disledcich trade-off mezi prezitim predace a
reprodukci na trovni populace pro jeji stabilitu a tedy i Zivotaschopnost. Pfipomeiime, Ze
jedinci této hypotetické populace jsou ekvivalentni a spliiuji nasledujici tfi podminky:

1. Pravdépodobnost jedince, ze nepodlehne predaci, se zvySuje s hustotou populace.

2. Pravdépodobnost, Ze se jedinec rozmnozi, se zvySuje s hustotou populace.

3. Snizena aktivita pfi rozmnozovani zvySuje snizuje pravdépodobnost podlehnuti predaci.

Zjistili jsme, ze pokud rozmnozovani zvysuje predaci jako takovou a nikoli pouze
rychlost hledani/loveni (tzn. hovofime o modelech s parametrem «), ziskd populace vyssi
stabilitu, pokud jedinci ¢aste¢né rozmnozovani omezi. Pokud vSak rozmnozovéni zvysuje
pouze rychlost hledani/loveni (v modelech s parametrem /1), mize byt v néckterych
ptipadech naopak vyhodnéjsi rozmnozovat se bez ohledu na riziko, které s sebou pfinasi.
Diky témto zjiSténim lze porovnat stabilitu dvou populaci mezi sebou (coz predpoklada
zméteni parametrt ¢, @ a a). Ze dvou populaci bude vzdy stabilngjsi ta, kterd ma pfii stejné
hodnoté parametru € niz8i hodnotu c, ¢ili ta, jejiz vazba mezi predaci a rozmnozovanim je
slabsi, ackoli frekvence provadéni rozmnozovacich aktivit je stejnd. Naopak pokud se
rizikovost aktivity nebude lisit, bude stabilnéjsi ta populace, ktera se nachazi blize optimalni
hodnot¢ 8, hodnoté, pfi které je populace nejstabilnéjsi viaci perturbaci v hustoté.

V ramci dvou populaci jednoho druhu se miiZze frekvence nebo mnoZstvi aktivit za
ucelem rozmnozovani lisit a to napiiklad v disledku rtizné miry synchronizace v pareni
jedincti v kazdé z populaci ¢i v disledku historie a geografie jejich prostiedi. Lewkiewicz &
Zuk (2004) zjistili, ze cvrcei ze tii riznych populaci tfi hawajskych ostrovii po disturbanci
reguluji cvréeni umérné riziku napadeni parazitoidem na domovském ostrové. Vykazuji
tedy rtiznou hladinu aktivity (signalizace) za Gcelem rozmnozovani v ramci populace. Je ale
také zfejmé, ze cvrceni jako aktivita je na kazdém ostrové jinak rizikova. Jedna a tatdz
rozmnozovaci taktika tedy miize byt v riznych podminkach rizné nebezpecna, coz zéavisi
na okolnich podminkach a povaze predace. U n¢kterych zivociSnych druhii zase v rdmci
jedné populace existuji alternativni techniky, jak nalézt partnera, nebo dosédhnout
rozmnozeni, které ovlada kazdy z jedincti. Vznik a rozsifeni téchto technik v populaci
ponechme stranou, nebot’ je zalezitosti evoluce (také rizikovost riznych cinnosti se

samoziejmé v prubéhu existence populace méni spolu se zménami v populaci predatora a
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vnéjsich podminek). Nicméné je jasné, ze zivofichové mohou vyuzivat rizné taktiky
vedouci k rozmnozovani (u¢innost ponechme stranou) a obménovat je. Naptiklad u kraba
Uca beebei existuji dva zplsoby dvoteni a pafeni: v nofe a na povrchu. Pfi pafeni v nofe
samice opusti svou noru a obchdzi samce, ktefi lakaji samice pohyby klepety, nakonec se
pari v samcove note. V druhém ptipadé samice zistavaji u své nory a paii se na povrchu s
n¢jakym ze sousednich samcii, coz je z hlediska predace bezpecnéjsi, nicméné zavisi na
dostatku a kvalité samcti v blizkém okoli (Koga et al. 1998). Zcela obecné je zifejmé, ze
nejvyhodngjsi je takova taktika, kterou predator viibec neodhali. Kuptikladu lykozrout Ips
pini dokaze produkovat pro chemickou komunikaci mezi jedinci kromé latek, které dravi
brouci Platysoma cylindrica a Thanasimus dubius dokézi detekovat, také latku, na kterou
brouci nereaguji, takze Ips pini tak miize komunikovat bez zvyseni rizika predace (Aukema
& Raffa 2000).

V literatufe se obvykle setkavame s charakterizaci: rozmnozovani zvySuje riziko
podlehnuti predaci. Konkrétnéjsi kvantitavni zachyceni tohoto vztahu, ktery je
charakterizovan pravé koeficientem c, v literatute zatim schazi, pravdépodobné proto, ze jej
neni jednoduché urcit. Vyznam koeficientu ¢ je navic v ptipadé¢ A=c/0 ponékud
modifikovan a k riziku predace pfispiva, ale zaroven jej i tlumi. Dusledky pro stabilitu
populace potom zaviseji na dalSich parametrech a mohou byt riizné. Negativni vztah
rozmnozovani a predace je v naSem modelu popsan pouze heuristicky jako a (nebo 4) =c¢/6,
avsak pokud neméame k dispozici redlnd data, t€Zko mizeme diskutovat o presnéjSim ¢i
mén¢ piesném modelu.

Nutno také zminit, ze v sou¢asném nastaveni modelu, kdy a (nebo 1)=c/0, existuje ve
své podstaté predace pouze v disledku rozmnozovani, coz neni zcela realny piredpoklad. Na
druh¢ strané¢ umrti v disledku predace z jiného divodu, nez je ucast na rozmnozovani,
muze byt zahrnuta pro konstantni hustotu predatort v parametru d. To by znamenalo, Ze
predator se chova satura¢n¢ pouze pii lovu pravé se rozmnozujicich jedinct.

Model pro dvé pohlavi jsme v této studii zjednodusili zavedenim spole¢nych
parametri ovliviiyjicich mortalitu pro ob& pohlavi a také stejného poméru narozenych
samic a samcl. Bez téchto zjednoduseni bychom mohli déle studovat dopad selektivity
predace vici jednomu pohlavi, nebo vliv asymetrického poméru pohlavi novorozenci.
Uvedena rozsiteni vSak piekracuji rozsah této prace.

V budoucnu by bylo vhodné otestovat spolecné fungovani popsanych mechanismi
cilenym experimentem. Naptiklad u plostice Phyllomorpha laciniata, kterou se podrobné&ji

zabyvame v ptipadové studii (pfiloha 10.2), by bylo zajimavé detailngji zdokumentovat
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skute¢nou populacni dynamiku a soucasné¢ spektrum a populacni charakteristiky jejich
predatorti, ¢imz by se ovéfila jeji vhodnost k vyuziti v pokusu.

V této praci jsme se zaméfili na velmi zajimavou problematiku Allee efektu v
populacich zivocichli v novém kontextu, a to pfi pusobeni dvou vzajemné propojenych
Allee efekti najednou, kdy existuje kompromis mezi piezitim predace a reprodukci. Vyskyt
Allee efektu byl v popula¢ni biologii zatim studovan ponékud jednostranné, toto téma vSak

lze zkoumat v fad€ novych souvislosti, jak naznacuje nase prace.
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8 Zavér

V literarni reSerS$i se podafilo soustiedit dostatek informaci jak ohledné¢ vyskytu Allee
efektu v populacich v souvislosti s predaci, tak v souvislosti s rozmnozovanim i ohledn¢
existence kompromisu mezi reprodukei a z ni vyplyvajicim rizikem predace. Z této reSerse
vyplynulo, ze pro fungovani kazdého z téchto mechanismi existuje fada podkladii a
jednotlivé mechanismy byly ovéfeny pokusy. Dosud vsak zfejmé nebyla provedena studie,
ktera by se zabyvala vSemi tfemi mechanismy najednou (a prokdzala jejich spolecnou
existenci) a jejich dopadem na populaéni dynamiku né&jakého Zivoc¢isného druhu, ackoliv
ani jeden z mechanismi se nezda byt nijak vzacny.

Ve druhé ¢asti prace jsme sestavili nékolik matematickych modelt, jejichz feSeni byla
hledana pievazné numericky v programu MATLAB. Simulace potvrdila, Ze v populacich,
které vykazuji Allee efekt jak pifi rozmnozovani, tak pii prezivani predace, existuji pro
urcity rozsah hodnot parametra a pii splnéni nékterych dalSich nutnych podminek stabilni a
nestabilni nenulové rovnovazné stavy. Pokud mezi reprodukci a pfezitim predace existuje
trade-off, je mozné nalézt optimum reprodukéni aktivity, pii kterém je stabilita populace
nejvyssi a populace je tedy nejlépe odolna nahodilym perturbacim populacni hustoty. V
rdmci dvou populaci lze vyuzit vysledki modelu k porovnani jejich stability a tim i

zivotaschopnosti.
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10 Pilohy

10.1 Agregacni odpovéd’ predatora a Allee efekt

Agregacni S klesajici hustotou Allee efekt

odpoved’ kofisti: Tabulka 2.2: Agregacni odpovéd’ a Allee efekt.

1. pocet predatord | se predacni tlak (pocet silny Body 1-4 podle Gascoigne & Lipcius (2004a).

zustava konstantni | predatort) na jednotku Poznamka:

pro vSechny kofisti zvysuje V misté s klesajici hustotou kofisti se muze pocet

hustoty kofisti predatord naopak zvySovat. Tento jev by mohl

2. linearni odpovéd’ | predacni tlak na nevznika vznikat u predatorti - obligatnich specialisttl, ktefi by

- konstantni pomér | jednotku kofisti se ovSem pravdépodobné vyhynuli hned po své kofisti.

predatora ku kofisti | neméni Clovék je zcela zvlastnim typem predatora. Hodnota

3. asymptoticka predacni tlak roste slaby zdroje se muze zvySovat se vzacnosti. V misté

4. sigmoidalni predatofi lokalitu nevznika vyskytu cennosti se pak bude soustfed'ovat pocet
opoustéji, predaéni tlak lidi-lovett i mira hledani nepifimo Umérné jeji
se blizi nule koncentraci a pfimo umérné jeji cené. Tento scénat

5. lovei pribyva predagni tlak se silng silny pak vede k silnému Allee efektu a jistému vyhubeni

pravé v misté s zvysuje kofisti, bez vlivu na populaci clovéka. Toto potvrzuji

nizkou hustotou i Courchamp et al. (2006) ve svém modelu.

viz. pozndamka

10.2 Pripadova studie

V kapitolach 2 az 4 jsme v literatufe hledali podklady zvlast pro kazdy ze tii
mechanismi zminénych v tivodu. Zda se, Ze do této chvile nebyla provedena studie, ktera
by se vénovala plisobeni vSech téchto tfi mechanismil soucasn¢é. Aby naSe modely ziskaly
konkrétné&jsi podobu, uvadim ilustrativni ptipadovou studii, kde byly prokazany alesponi dva
z téchto tifi mechanismu.

Phyllomorpha laciniata diky svému pozoruhodnému zplisobu rozmnozovani vyhovuje
velmi dobie 2. a 3. podmince (viz nize), z hlediska predace je pon¢kud problematicté;si.
Ackoliv se mize stat kofisti ptakli nebo mravenct, neexistuje studie dokladajici dopad
predace na populacni dynamiku, zejména v souvislosti s hustotou populace kofisti. P.
laciniata ,,bohuzel” neni diky ostnim pfili§ oblibenou kofisti. Na druhé strané si lze
predstavit, ze pii nizké populacni hustot¢ musi kazdy z jedinct déle hledat partnera
(pficemz opravdu jsou ndpadni), a je vice ohroZen predaci, nez pii vysoké populacni
hustot¢.

Bohuzel jsou studie spiSe kratkodobé povahy a popula¢ni dynamika neni studovana.
Nicméné se zde nabizi celd fada pfipadi trade-off mezi reprodukci a predaci. Velmi
elegantnim prikladem je dilema samcl. Samci nosi ve vétSiné piipadl na vlastnich zadech

uplné cizi sntiSku vajicek, a to z toho divodu, ze samice ¢asto nakladou vajicka na samce

jesté pred kopulaci. V podstaté se jedna o jistou formu vnitrodruhového parazitismu. Samec
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s vajicky je vizualné napadnéjsi a Castéji podlehne predaci. Z druhé strany, jestlize chce
kopulovat, musi se setkat se samici, takze nema na vybranou. V nékterych ptipadech
dokonce samec obdrzi vajicka, ale ke kopulaci ani nedojde. Velmi dlouha doba kopulace
(10h) muze také predstavovat trade-off fitness samce, kopulujici pary jsou totiz daleko
méné pohyblivé (Miettinen et al. 2006) a soucasné velmi nachylné k predaci (Kaitala &
Axen 2000). Jestlize by samci zajistovali dlouhou kopulaci, aby se samice znovu nepafily,
a pojistili si tak své otcovstvi, je cena, kterou plati, opét vyssi riziko predace.
Zminéné mechanismy jsou nasledujici:
1. Pravdépodobnost jedince, Ze nepodlehne predaci, se zvySuje s hustotou
populace:
» saturacni chovani predatora
» jak samice, tak samci vyhledavaji své partnery pohybem po otevieném
prostoru, pfi¢emz jsou velmi napadni, delsi doba hledani = vyssi riziko
predace
hypotetické predpoklady
2. Pravdépodobnost, Ze se jedinec rozmnoZi, se zvysuje s hustotou populace:
» samice zvySuji velikost snisky, je-1i v okoli dostatek jedinci stejného druhu
a soucasné vajicka na zadech téchto jedincti Iépe unikaji predaci nez vajicka
nakladend na rostliny
(Garcia-Gonzales & Gomendio 2003)
3. SniZena (zvySenda) aktivita pii rogzmnoZovani snizuje (zvySuje) pravdépodobnost
podlehnuti predaci:
» samci pii hledani partnerky ke kopulaci a samice pii hledani jedince k
nakladeni vajicek se pohybuji ve volném prostoru a Ize je snadno spatfit
» vajicka na zadech prokazatelné zviditelnuji nosice a ten je ohrozen predaci
ptaky a mravenci
» kopulace s jedincem s vaji¢ky na zadech ohrozuje oba ucastniky
(Kaitala et al. 2003)
» brouci v pfitomnosti predatora (mravenec Aphaenogaster senilis) snizuji
frekvenci kopulaci

(Miettinen et al. 2004)
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10.3 Podminky existence silného Allee efektu pro model (5.2)

V obecném piipadé jsou kofeny kvadratické rovnice N°+BN+C=0 rovny:

B |B?
lez——iq/——c
: 2 4

Obecné podminky pro existenci kladnych kotenti pak ukazuje tabulka 10.1.
V modelu (5.2) je B :9—%+K;C =K@, pticemz C = 0K > 0 pro 0>0 a K>0, takze

podle podminek z tab. 10.1 existuji dvé kladna ekvilibria pokud:

1.B <0 tedy: B<0 | C=0 | jeden nulovy koren,
druhy kladny
0 — ﬁ_,_ K <0 B>0 | C=0 | jeden nulovy koren,
d , druhy zaporny
b B=4C | B<0 Jjeden dvojnasobny
0 <k (E -D kladny koren
B’>4C | B<0 | C>0 | dva kladné koreny - silny
B? Allee efekt
II.— - C =0 tedy: B<0 | C<0 | jeden kladny koren -
4 slaby Allee efekt
Kb B>0 | C<0 | jeden kladny koren -
(O-—"+K) slaby Allee efekt
—d K620

4
b b b,
0., =KI(+)% 2\/;] —K(+ \/;)

@-6,)0-6,)=0

b b b b
HE(O,K[(1+3)—2\/;]> u(K[<1+3)+2\/;], ),

protoze K[(1+§)—2\/§]<K(§—1)<K[(1+§)+2\/§]:> Oe (0, K(l_\/g)z )

ziskavame pro parametr 6, za predpokladu b > d, tuto podminku pro existenci dvou

pozitivnich (popft. jednoho dvojnasobného) ekvilibrii: e (0, K(1 —\/g)2 ).
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10.4 Analyza modelu (5.1) s parametry 4, Pa h

Pokud do rovnice (5.1) pouzijeme ¢leny s parametry 4, P a h (kapitola 2), ziskdme tuto

vyslednou rovnici:

a,,(N) = ”;—]tv BN —an (1 + Yy AP

10.1
K~ 1+ AhN ( )

Jejimi ekvilibrii jsou opét Ny = 0 a dale nenulova:

K(1—2)+/11h [K(l_cbl)Jrllh]z
N, =- 7 + 2

K b, KP
—[i—h(l—g)'*‘%]

b 1 b 1
Kl-—)+— [[KQ-2)+—]
N, = d ﬂh\/ d  Ah _[5(1_§)+%]

B 2 4 Ah

Podminky pro existenci dvou kladnych ekvilibrii:

A > Z
hK (—-1
(d )

b—d</1P<@[K(1—£)+L]2 +b—d
4K d  Ah

Ekvilibrium Ny = 0 je stabilni, pokud ag;'(0) =b - d — AP < 0, tedy prave kdyz (b-d)/P < A.
Opét, malé 1 nebo P nevyvola silny Allee efekt. Stabilita nenulovych ekvilibrii N; a N,
systemu (10.1) byla opét ovétena numericky pomoci simulaci v programu MATLAB. Pro
parametry 4, & a P vyhovujici vyse uvedené podmince a soucasné b>d, d>0 a K>0 je N;

stabilnim a N> nestabilnim ekvilibriem.
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