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1.Wstep

To ze gatunek istniejacy w postaci metapopulacji, czyli wielu lokal-
nych populacji, miedzy ktéorymi mogg przemieszczac si¢ osobniki, jest
bardziej trwaly, stabilny lub ma mniejsze prawdopodobienstwo wy-
marcia niz gatunek, ktdry istnieje w postaci jednej lokalnej popula-
cji, jest jednym z powszechniej przyjmowanych w ekologii stwierdzen.
Zostalo to potwierdzone eksperymentalnie dla ukladéw zlozonych
z roznej liczby gatunkéw (patrz klasyczna praca Huffakera (1958),
a z pozniej opublikowanych na przyktad Harrison and Taylor 1997),
wynika takze z wielu modeli matematycznych (Levin 1974, 1976,
Smith 1972).

Tradycyjnie uzywa si¢ réznych technik w modelach matematycz-
nych opisujacych dynamike metapopulacji. Bardzo prosty Levins’s
model (Levins 1969) zajmuje si¢ zmianami proporcji lokalnych sie-
dlisk zajetych przez lokalne populacje. Numerycznie skomplikowane
modele dyfuzyjne (Okubo 1980) opisuja zmiany w czasie i przestrze-
ni zageszczenia populacji. Inne, wykorzystujace automaty komorkowe
(Tilma at al. 1997, Czaran 1998) lub tak zwane uklady oddziatuja-

47



Janusz Uchmanski

cych czastek (interacting particle systems) (Durrett and Levin 1994a)
uwzgledniaja to, ze osobniki sg dyskretnymi tworami. Podejscia te nie
daja takich samych wynikéw (Durrett and Levin 1994b). Wszystkie
one jednak zbudowano wykorzystujac jedno wspoélne zatozenie: osob-
niki migrujace wybierane sa z lokalnej populacji w sposéb losowy.

To, co obserwujemy w przyrodzie, przypomina czasami sytuacje
opisane przez powyzsze modele. Na przyklad organizmy, ktére w po-
staci dorostej prowadzg osiadly lub polosiadly tryb zycia, ale w cyklu
zyciowym posiadajg réwniez stadium larwy planktonowej (stodkowo-
da racicznica zmienna Dreissena polymorpha (Sprung 1993), zdajg sie
na przypadek w czasie dyspersji i zajmowaniu powierzchni dna.

Jednak migracja czy dyspersja zwigzana jest ze zwigkszonym praw-
dopodobienstwem $mierci na drodze migdzy dwoma lokalnymi sie-
dliskami. Dlatego osobniki muszg mie¢ wystarczajace powody, aby si¢
na migracje zdecydowac. Jesli w lokalnym siedlisku istnieje hierarchia
osobnikdw, jesli istnieja miedzy nimi réznice w ilosci dostepnych za-
sobdw, to osobniki, ktére tych zasobow dostaja zbyt malo, aby prze-
zy¢ lub wyprodukowaé potomstwo, moga zdecydowac si¢ na migracje
do innych lokalnych siedlisk oczekujac, ze tam tych zasobow zdobeda
wigcej. Moze si¢ to oplaca¢ nawet wtedy, gdy przejscie miedzy dwoma
lokalnymi siedliskami zwigzane jest ze zwigkszonym ryzykiem $mier-
ci. Jednak dla tych, ktére w lokalnym siedlisku dostaja wystarczajaca
ilo$¢ zasobow, migracja bylaby niepotrzebnym narazaniem si¢ na nie-
bezpieczenstwo.

Celem tej pracy jest pokazanie, ze (1) dynamika metapopulacji za-
lezy od tego, wedlug jakich regut osobniki podejmujg decyzje o tym,
czy migrowa¢ z lokalnej populacji, czy tez pozosta¢ w niej oraz, ze (2)
dynamika metapopulacji, w ktérej osobniki do migracji wybierane sa
nieprzypadkowo, r6zni si¢ od dynamiki metapopulacji, w ktérej osob-
niki do migracji wybierane sa losowo. W ekologii teoretycznej, zdo-
minowanej przez klasyczne podejscie, problemy takie nie byly do tej
pory rozwazane. Rozwazano co najwyzej, jak dynamika metapopula-
cji zalezy od sposobu penetracji przestrzeni przez migrujace zwierzeta
(Heinz et al.2006).
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Jako opis lokalnej populacji wykorzystany zostanie model dynamiki
liczebnosci pojedynczej populacji i zasobow, z ktorych korzystajg osob-
niki tej populacji. Model ten uwzglednia konkurencje¢ miedzy osob-
nikami o zasoby i wynikajacy z tej konkurencji ich nieréwny podziat
oraz powstajace w wyniku tego zréznicowanie wielkosci osobnikéw.

Model, uzyty do opisu lokalnej populacji, jest modelem malej po-
pulacji, ktéra po odpowiednio dlugim czasie wymiera. Tak wiec w tej
pracy analizowana bedzie trwalos¢ metapopulacji. Bedzie ona poréw-
nywana z trwaloscig populacji lokalnej. Jako miary trwatosci uzywane
bedzie prawdopodobienstwo wymarcia populacji lokalnej i metapopu-
lacji.

2. Lokalna populacja

2.1. Model

Opiszmy na poczatek wzrost pojedynczego osobnika izolowanego
od wplywéw innych osobnikéw w populacji. Cigzar w osobnika wzra-
sta zgodnie z réwnaniem bilansowym

@ = alw/" —aw” (1)
dt -

Zmiany ciezaru osobnika s3 réwne réznicy miedzy szybkoscia asy-
milacji (pierwszy potegowy sktadnik w prawej stronie réwnania (1))
i szybkoscia respiracji (drugi potegowy skladnik w prawej stronie réw-
nania (1)). Szybkosci asymilacji i respiracji staja sie rowne, gdy ciezar
osiggnie warto$¢ koncowa dang przez nastepujace rownanie:

1

a[ by—b;
Wena = (a] (2)
2

Réwnanie bilansowe w postaci réwnania (1) opisuje wzrost osob-
nika w stalych warunkach pokarmowych. Dla osobnika rosngcego
w warunkach pokarmowych V mozna zalozy¢, ze b, jest stale, nato-

49



Janusz Uchmanski

miast warto$¢ parametru a, zmienia si¢ w zaleznosci od V. Funkcja
Michaelisa-Menten moze by¢ uzyta w tym miejscu:

V
= a[,max V +5

3)

a,

gdziea  jest maksymalng szybkoscig asymilacji osobnika a Jjest
tak zwang stalg polowicznego nasycenia.

Rozwazmy teraz populacje zlozong z N globalnie konkurujacych
osobnikéw, ktére wplywaja wzajemnie na siebie poprzez eksploatacje
wspolnych zasobow V. Zalozylem takze dodatkowo, ze osobniki kon-
kuruja ze sobg tylko raz w poczatkowych etapach cyklu Zyciowego.
Warto$¢ parametru a, zalezy teraz nie tylko od zasobow, ale takze od
ciezaru poczatkowego w, osobnika:

a,=a(w,V) (4)

W liniowej postaci funkcji a, (w,,V) opisujacej podziat zasobéw mie-
dzy konkurujacymi osobnikami jej wartosci moga by¢ okreslone tylko
dlaw, . iw, - najmniejszego i najwigkszego mozliwego cigzaru po-

czatkowego w biezacym pokoleniu

7 l
aI(W()Jnin’I/ ) = 0141“3—\ _VILT}/ (5)
al (W()_mzm o V) = al_mﬂ‘ m (6)

gdzie 4 y i 0 sa stalymi.

Dla cigzaréw poczatkowych spomiedzy w, . iw,  szybkos¢ asy-
milacji zostala aproksymowana za pomocg liniowej ekstrapolacji po-
prowadzonej migdzy wartosciami a, danymi przez réwnania (5) i (6).
Wartoséci parametréw w réwnaniach (5) i (6) zostaly wybrane w taki
sposob, zeby dla pogarszajacych si¢ warunkéw pokarmowych funk-
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cjaa (w, ..V) maleje szybciej niz funkcja a,(w,  .V). Funkcja (6) ma
warto$ci dodatnie, natomiast funkcja (5) moze osigga¢ wartosci ujem-
ne dla malych wartosci V. Warto$¢ parametru a, byla réwna zeru dla
takich cigzarow poczatkowych, dla ktérych liniowa interpolacja da-
wala ujemne wartosci a, (patrz rys. 1 dla ilustracji zaleznosci miedzy
szybkoscig asymilacji, cigzarem poczatkowym i iloscig zasobow).

0,12

0,10

0,08

0,06

0,04

Assimilation - parameter a

0,02

0,00 L_i ‘ ‘ - - - ‘
14 16 18 20 22 24 26
Initial weight

Rys. 1. Podzial zasobéw pomiedzy konkurujacymi osobnikami
w lokalnym siedlisku przedstawiony jako zaleznos¢ szybkosci asymi-
lacji osobnika od jego cigzaru poczatkowego. Na osi pionowej umiesz-
czono wartosci parametru a,, ktory jest wprost proporcjonalny do
szybkosci asymilacji. Przedstawione zaleznosci sg liniowe i jest to pew-
ne uproszczenie sytuacji. Najwyzej polozona, pozioma linia ilustruje
podziat zasobdw, gdy zasoby sa nieograniczone (V = o). Wtedy wszyst-
kie osobniki, niezaleznie od ich cigzaru poczatkowego, maja taka sama
asymilacje. Kolejne, idac od gory, linie ilustrujg podzialy zasobow dla
malejacych zasobow. Linie konstruowano w taki sposéb, ze tylko asy-
milacja dla najmniejszego (14) i najwigkszego (26) cigzaru poczatko-
wego zalezata od zasobow zgodnie z réwnaniem (5) i (6)). Pozostalg
cze$¢ wykresu wyznaczano rysujac lini¢ prosta miedzy tymi skrajny-
mi punktami. Zatozono, ze dla coraz mniejszych zasobéw asymilacja
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najmniejszego osobnika spada szybciej niz asymilacja najwigksze-
go osobnika, aby pokaza¢, ze w pogarszajacych si¢ warunkach mniej-
szy osobnik odczuwa silniej skutki konkurencji niz osobnik wiekszy.
Dla odpowiednio malych zasobéw linia prosta przecina o§ poziomga.
Zalozono wtedy, ze asymilacja osobnikdéw o ciezarach mniejszych od
punktu przecigcia jest rowna zero.

Gdy V=00, wszystkie osobniki dostaja taka samg ilo$¢ zasobow, a ich
szybkosci asymilacji s3 jednakowe i réwne a, . Zréznicowanie osob-
nikow pojawia si¢, gdy przy zmniejszaniu ilosci zasobow pogarszaja si¢
warunki pokarmowe. Wtedy szybkos¢ asymilacji osobnikéw z matymi
cigzarami poczatkowymi zmniejsza si¢ bardziej niz osobnikéw z du-
zymi ciezarami poczatkowymi. Daje to liniowg hierarchi¢ osobnikéw
pod wzgledem szybkosci asymilacji. Gdy warunki pokarmowe pogar-
szajg sie dalej, szybko$¢ asymilacji osobnikéw z malymi ciezarami po-
czatkowymi staje sie réwna zeru. Umierajg one bezpotomnie. Szybkos¢
asymilacji osobnikéw o duzych ciezarach poczatkowych zmniejsza sig,
ale nieznacznie i pozostaje wigksza od zera.

Parametry a, i b, w zaleznoéci migdzy cigzarem osobnika a jego
szybko$cia respiracji sg stale i nie zalezg ani od ilosci zasobdw, ani od
obecnosci i liczby innych osobnikéw w populacji.

Zalézmy, ze model opisuje populacje z niezachodzacymi pokole-
niami. Osobniki nie umierajg w trakcie wzrostu. Rozmnazaja si¢ one
ewentualnie na koncu trwania pokolenia i potem umierajg. Prowadzi
to do zatozenia, ze liczba z potomstwa produkowanego przez i-tego
osobnika jest proporcjonalna do réznicy pomiedzy jego koncowym

clgzarem Wi,end 1 pewnym progowym cClezarem Wthr:

z, = Round(c(W, ,.; —Wp,)) 7)

gdzie c jest stala. Funkcja ,,Round” zaokragla liczby rzeczywiste do
najblizszej liczby naturalnej. Osobniki z koncowym ciezarem mniej-
szym niz w, umierajg bezpotomnie. w, zostalo obliczone jako czes¢ 4
(0<4<1) maksymalnego ci¢zaru koricowego przez podstawienie a,
w miejsce a, w réwnania (2). Ciezary poczatkowe potomstwa kazde-
go osobnika byly wybierane z rozkladu normalnego z wariancja o
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i $rednim ci¢zarem réwnym ciezarowi poczatkowemu osobnika ma-
cierzystego. Liczba osobnikéw w nastepnym pokoleniu N,  dana jest
réwnaniem:

,
N/+ = ZI
‘ Z (8)
Zasoby sa stale w czasie trwania pokolenia. Zasoby w nastepnym
pokoleniu V.~ s3 obliczane w nastepujacy sposob

N/

’a . h

Lr+1 - Vr +g&- Z alaiwwlnf (9)
i=1

gdzie g jest stalym doplywem zasobéw do ukladu. Suma w réwna-
niu (9) opisuje kumulatywng w i-tym pokoleniu konsumpcje zasobow
przez wszystkie osobniki w czasie ich wzrostu. Skladnik a,w_ "' daje
pewne przyblizenie kumulatywnej konsumpcji osobnika w czasie jego

wzrostu.
2.2. Symulacje dynamiki lokalnej populacji

Procedura uzyta w symulacjach komputerowych byta nastepujaca.
W chwili poczatkowej poziom zasobéw byt réwny V,, a poczatkowe
ciezary poczatkowej liczby osobnikow N, mialy rozktad normalny ze
srednig w,, i wariancjg o Nastepnie w kazdym pokoleniu cigzary
koncowe byly obliczane zgodnie z réwnaniem (2) i procedurg opisang
wyzej. Potomstwo wszystkich osobnikéw tworzylo nastepne pokole-
nie i cykl symulacji startowal ponownie z nowym poziomem zasobéw
obliczanym wedtug réwnania (9) i z nowymi poczatkowymi ci¢zara-
mi osobnikéw. Wartosci cigzaréw poczatkowych byly wybierane z roz-
kfadu normalnego wielokrotnie do momentu az uzyskano wartos¢ nie
wieksza nizw__ inie mniejsza nizw . Symulacja byla zatrzymywana,
gdy liczebnos¢ populacji byla réwna zeru lub gdy nie byto zasobow.

Nastepujacy podstawowy zestaw warto$ci parametréw byl uzywany
w symulacjach: a,  =0.11, a,= 0.03, b =0.7, b,=0.9, w_ =14, w =26,
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omean—20> 0°=5. Warto$ci dodatkowych parametréw byty nastepujace:
4 =1200, ¥=0.0, 6 =1200, A4 =0.4, c=0.1067, g=200. Wartosci poczatko-
we: N, =100, V =10000. Uzywane byto 30 klas ci¢zaru w czasie budowy
rozkladu cigzaréw poczatkowych.

3. Model metapopulacji
3.1. Ktdre osobniki migruja?

Rozpatrywano rézne wersje modelu dynamiki metapopulacji w za-
leznosci od tego, ktore osobniki migrowaty:

Model zerowy. Przypadek decyduje o tym, czy osobnik migruje, czy
tez pozostaje w macierzystej populacji. W tej wersji modelu przyjeto,
ze prawdopodobienstwo P tego, ze osobnik bedzie migrowat jest state,
takie samo dla wszystkich osobnikéw i nie zalezy od tego, ile zasobow
uzyskal osobnik w wyniku konkurencji z innymi osobnikami.

Model A. Migrowaly te osobniki, ktére w danym pokoleniu w wyni-
ku podziatu zasobéw migdzy konkurujacymi osobnikami nie uzyska-
ty zasobdw i ich asymilacja byla réwna zeru. Byly to osobniki, ktérych
cigzary poczatkowe w, ; spelnialy nieréwnosc¢:

gdzie w jest najwiekszym ci¢zarem poczatkowym, dla ktérego asy-
milacja jest réwna zeru.

Model R. W tej wersji migrowaly takie osobniki, ktére nie uzyskaly
zadnych zasobow oraz te osobniki, ktére uzyskaly pewna ich ilos¢, lecz
zbyt mala, aby mogly wyprodukowa¢ cho¢ jednego potomka. Dla nich

2 oy = 0.

Model B. Osobniki migrowaly wtedy, gdy Zaden z nich nie mégt wy-
produkowaé potomstwa i lokalna populacja bez mozliwosci migracji
uleglaby w nastepnym pokoleniu wymarciu. Wprowadzono do mode-
lu parametr ktory okreslal, jakimi cigzarami poczatkowymi charakte-
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ryzujg si¢ osobniki migrujace. Jesli jego warto$¢ jest prawie réwna 1,
to tylko osobniki o najwiekszych cigzarach poczatkowych (a wiec osig-
gajace najwigksze ciezary konicowe) moga migrowac. Jesli jego warto$¢
jest rowna 0, wtedy wszystkie osobniki, niezaleznie od tego, jakim cie-
zarem poczatkowym sie charakteryzowaty, mogly migrowac.

W modelach A i R migrowaly osobniki ,,stabe”. Migracja mogta na-
stapi¢ w kazdym pokoleniu, jesli tylko znalazly sie osobniki, ktérych
asymilacja byla réwna zeru (model A) lub tak mata, ze nie pozwala-
ta na wyprodukowanie nawet jednego potomka (model B) i jesli w sg-
siedztwie zajmowanego przez nie siedliska byly inne wolne siedliska.
Migracje nie mialy miejsca nawet wtedy, gdy w sasiedztwie byly nie za-
siedlone siedliska, jesli poziom zasobéw byl na tyle duzy, ze w danym
pokoleniu nie bylo kandydatéw do migracji. Natomiast w modelu B
migrowaly osobniki ,,najsilniejsze”. Migracja odbywatla sie wtedy tyl-
ko w ostatnim pokoleniu przed ewentualnym wymarciem lokalnej po-
pulacji.

Migranci osiedlali sie w siedlisku sasiadujacym bezposrednio z sie-
dliskiem, ktére opuscili. Mogli oni migrowac tylko do siedliska pustego
i nie mieli szansy osiedli¢ sie w siedlisku juz zajetym. Jesli z danym sie-
dliskiem sgsiadowato wiecej niz jedno puste siedlisko, wtedy przypa-
dek decydowat o tym, do ktérego siedliska udawali si¢ migranci. Jesli
w sasiedztwie pustego siedliska bylo wiecej niz jedno zasiedlone sie-
dlisko, z ktérych osobnikom wypadlo migrowa¢ do siedliska pustego,
to przypadek decydowat o tym, z ktérego siedliska osobniki ostatecz-
nie si¢ osiedlaly. Nie byto zadnej $miertelnosci zwigzanej z migracja.
Wszystkie osobniki, ktore opuscily dane siedlisko docieraly do sasied-
niego, nie zasiedlonego siedliska. W nowym siedlisku migranci jesz-
cze raz konkurowali i dzielili si¢ zasobami dostepnymi w tym siedlisku.
Podzial zasobéw odbywat sie¢ tak jak to opisano w rozdziale 2.1 oma-
wiajac model lokalnej populacji. Ilos¢ zasobow, ktore uzyskiwal osob-
nik w wyniku konkurencji, zalezala od jego ciezaru poczatkowego i od
ilosci zasobow dostepnych w nowym siedlisku. Maksymalne i mini-
malne ciezary poczatkowe potrzebne do obliczenia szybkosci asymila-
cji osobnika byly odpowiednimi wartosciami tylko dla tych osobnikéw,
ktore migrowaly i razem znalazty si¢ w nowym siedlisku. Powodowato
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to, ze osobnik, ktory w macierzystej populacji mial asymilacje zbyt
malg, aby wyprodukowaé potomstwo, mdgt w nowym siedlisku uzy-
ska¢ ilos¢ pokarmu wystarczajaca do wydania potomstwa.

3.2. Dynamika zasobow w modelu metapopulacji

Dynamika zasobow w siedlisku, w ktérym liczebnos¢ nie byla row-
na zeru byla taka jak ta opisana dla modelu lokalnej populacji (patrz
rozdzial 2.1). Przyjeto natomiast dwa rézne typy dynamiki zasobow
w siedlisku, w ktérym populacja lokalna wymarta i nie zostato ono po-
nownie zasiedlone.

Model bez regeneracji zasobéw. W tym modelu zalozono, ze do mo-
mentu ponownego zasiedlenia siedliska, w ktérym nastagpilo wymar-
cie lokalnej populacji, zasoby pozostaja na takim poziomie, na jakim
pozostawila je populacja, ktéra wymarta. Poniewaz lokalne populacje
wymieraly na ogot przy niskim poziomie zasobdw, wigc zalozenie to
oznaczalo, ze migranci trafiajacy do niezasiedlonych siedlisk napotyka-
ja tam warunki utrudniajgce zalozenie populacji. W tej wersji modelu
ponowna kolonizacja siedliska, w ktorym wcze$niej wymarta popula-
cja, byla mniej prawdopodobna niz w wersji z regeneracja zasobow.

Model z regeneracja zasobéw. W tej wersji modelu zalozono, ze
w nastepnym kroku czasowym po wymarciu populacji zasoby wraca-
ty do takiego poziomu, jaki byl na poczatku symulacji w tym lokal-
nym siedlisku, czyli przyjmowaty wartos¢ V. Zalozenie to prowadzito
do sytuacji, w ktérej ponowna kolonizacja zwolnionego siedliska byta
znacznie fatwiejsza.

3.3. Symulacje

Szczegélnie intensywnie badano model, w ktérym byly tylko dwa lo-
kalne siedliska. Symulowano réwniez dynamike metapopulacji w $ro-
dowiskach zlozonych z wiekszej liczby lokalnych siedlisk (4, 9, 16, 25,
36, 64, 81 1 100 lokalnych siedlisk).

Jesli $rodowisko skladato si¢ z dwdch lokalnych siedlisk to przyj-
mowano, ze miato ono ksztalt prostokata podzielonego na dwa réwne
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kwadraty, ktore stanowily lokalne siedliska. Jesli natomiast srodowi-
sko skladalo sie z wigkszej liczby lokalnych siedlisk, to przyjmowa-
no, ze miato ono ksztatt kwadratu podzielonego liniami pionowymi
i poziomymi na odpowiednia liczbe lokalnych siedlisk o takich sa-
mych rozmiarach. A pdzniej zakladano, ze przeciwlegle krawedzie tego
kwadratu stykaja sie. W ten sposéb nawet siedliska lezagce na krawe-
dzi srodowiska mialy taka samg liczbg sgsiednich siedlisk, jak siedliska
polozone wewnatrz $rodowiska, cho¢ niektdre z nich mogly sie znaj-
dowac przy przeciwleglych krawedziach. Jesli srodowisko zlozone byto
z wigcej niz dwoch lokalnych siedlisk, wtedy przyjmowano, ze kazde
lokalne siedlisko ma cztery siedliska bezposrednio z nim sasiadujace:
dwa w poziomie - z lewej i prawej jego strony oraz dwa w pionie - nizej
i wyzej niz dane lokalne siedlisko.

Przyjeto, ze w chwili poczatkowej wszystkie lokalne siedliska cha-
rakteryzujg si¢ takg samg iloscig zasobow réwng V. Jedli od chwili po-
czatkowej siedlisko pozostawalo niezasiedlone, to zalozono, ze az do
momentu zasiedlenia ilo$¢ zasobow w nim pozostawala rowna poczat-
kowej ilosci zasobow V. W chwili poczatkowej tylko jedno siedlisko
byto zasiedlone. Znajdowalo si¢ ono w lewym gérnym rogu przestrze-
ni. Umieszczano tam liczbe N, osobnikéw. Wartosci N i V| byly takie
same jak poczatkowa liczebnos¢ i poczatkowa ilos¢ zasobéw w mode-
lu, w ktérym osobniki nie mogty migrowac.

Metapopulacja wymierata, gdy w tym samym pokoleniu liczebnosci
populacji we wszystkich lokalnych siedliskach byty rowne zeru.

4. Dynamika metapopulacji bez migracji

Gdy populacja sktada si¢ z identycznych osobnikéw, to jej dynami-
ka wyglada nastepujaco (Uchmanski 1999). Poczatkowo obserwuje-
my wzrost liczebnosci populacji w kolejnych pokoleniach. Powoduje to
jednak spadek ilosci zasobow w srodowisku. W zwigzku z tym szyb-
kos¢ wzrostu populacji maleje, gdyz osobniki produkujg mniej potom-
stwa. Poniewaz osobniki sg takie same, to wszystkie tak samo reaguja
na obnizenie iloéci zasobow. Dzieje si¢ tak do momentu, gdy zasoby
osiagaja taki poziom, ze osobniki nie s3 w stanie wyprodukowa¢ ani
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jednego potomka. W tym momencie populacja zlozona z identycznych
osobnikéw wymiera. Zwykle czas, jaki uptywa w tym wypadku do wy-
marcia populacji, jest krotki.

Populacja ztozona z osobnikow, ktére roznig sie, moze trwaé znacz-
nie dluzej (Grimm, Uchmanski 2002, Uchmanski 2000). Teraz popu-
lacja sklada si¢ z osobnikéw ,,stabych’, ktére umieraja bezpotomnie,
i ,silnych’, ktére s3 w stanie produkowaé potomstwo nawet wtedy,
gdy poziom zasobow jest niski. Poczatkowy wzrost liczby osobnikow
w populacji nie prowadzi najczesciej do jej wymarcia. Zamiast tego li-
czebnos¢ zaczyna spadac. Moze si¢ zdarzy¢, ze populacja osiagnawszy
minimum, wymrze. Ale znacznie czgsciej bedzie sie zdarza¢, ze poko-
nawszy pierwsze minimum liczebnosci, populacja zacznie ponownie
przyrastac i caly cykl si¢ powtdrzy. Populacja moze przetrwac wiele ta-
kich faz wzrostu i spadku liczebnosci. O tym, czy populacja wymrze
w minimum liczebno$ci decyduje przypadek. Moze si¢ bowiem zda-
rzy¢, ze losowo wybierane cigzary poczatkowe potomstwa beda tak
male, ze w warunkach, jakie panuje w tym momencie, zaden osobnik
nie bedzie w stanie wyda¢ potomstwa. Tak wiec typowym rozwigza-
niem modelu lokalnego s3 oscylacje liczebnosci populacji i odpowia-
dajacej im ilo$ci zasobow, ktdre konczg sie wymarciem populacji.

Z powodu istniejacych w modelu elementéw stochastycznych (lo-
sowy wybdr ciezaréw poczatkowych potomstwa) wielokrotne powta-
rzanie symulacji prowadzi do réznych wynikéw. Populacje z kolejnych
symulacji charakteryzuja si¢ réznymi czasami wymarcia. Rozklad
czasu wymarcia pokazuje rys. 2. Symulacje z najkrétszymi czasami
wymarcia, to przypadki, w ktorych ma miejsce poczatkowy wzrost li-
czebnodci, a potem jej spadek do zera. Dluzsze czasy wymarcia pocho-
dza z symulacji, w ktorych populacja przechodzi przez kolejne fazy
wzrostu i spadku liczebnosci.
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Extinetion time

Rys. 2. Rozklad czaséw trwania populacji w lokalnym siedlisku
bez mozliwo$ci migracji. Wyniki 1000 symulacji modelu dla standar-
dowych warto$ci parametrow. Lokalna populacja w tym modelu za-
wsze wymiera. Przyczyny tego wymierania opisane s3 w Uchmanski
(2000). Kroétkie czasy trwania populacji sg zwykle wynikiem wyktadni-
czego wzrostu populacji, wyczerpania zasobéw i spadku populacji do
zera. Dluzsze czasy trwania populacji sg rezultatem powtarzajacych si¢
oscylacji liczebnosci i zasobodw. Rozrzut czaséw trwania wynika z ele-
mentu losowego zawartego w modelu. Poczatkowe ciezary potomstwa
sa bowiem wybierane z rozkltadu normalnego.

Parametr ¢ opisuje intensywno$¢ reprodukcji. Zwiekszenie jego war-
tosci oznacza wzrost liczby potomstwa i w konsekwencji liczebnosci
populacji. Prowadzi to do szybszego wyczerpania zasobéw i wymar-
cia populacji. Parametr p méwi o nasileniu r6zni¢ migdzy osobnikami
w szybkosci asymilacji zasobow. Wzrost wartosci tego parametru po-
woduje zwiekszenie roznic miedzy osobnikami oraz wzrost $redniego
czasu wymarcia populacji.
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5. Wyniki modelu z dwoma lokalnymi siedliskami
5.1. Dynamika metapopulacji - wstepne wyniki

Typowa dynamike metapopulacji dla standardowych wartosci pa-
rametréw w modelu A ilustruje rys. 3 (pokazano przypadek dlugiego
czasu wymarcia). Juz w pierwszych paru krokach czasowych drugie lo-
kalne siedlisko, ktére bylo puste w chwili poczatkowej, zostaje zasie-
dlone. Pézniej, gdy jedna z lokalnych populacji wymrze, w drugiej,
skladajacej si¢ ze zréznicowanych osobnikéw, sa kandydaci do migra-
cji. Zwykle jest tak, ze pierwsza proba zasiedlenia pustego siedliska
sie nie powodzi. Migrujace osobniki nie wydaja potomstwa (migran-
ci sa zbyt stabi, poziom zasobéw w opuszczonym siedlisku zbyt ni-
ski). Jednak po kilku takich prébach puste siedlisko zostaje zasiedlone.
Metapopulacja trwa dzigki wzajemnemu zasilaniu si¢ w osobniki obu
lokalnych populacji. W konicu jednak metapopulacja wymiera. Dzieje
sie tak, gdy jedno z siedlisk jest puste, a w drugim lokalna populacja
wymiera nie zdazywszy zasiedli¢ pustego siedliska.
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Rys. 3. Dynamika liczebnosci (wypelnione koétka) i zasobow (nie-
wypelnione kétka) w srodowisku zlozonym z dwoéch lokalnych popu-
lacji. Rysunek A ilustruje liczebno$¢ i zasoby pierwszej, a rysunek B
drugiej populacji. Wersja A modelu bez regeneracji zasobéw — migru-
ja te osobniki, ktére w wyniku konkurencji majg zerowa asymilacje.
Strzatkami zaznaczono pokolenia, w ktérych lokalna populacja wy-
miera. Puste siedlisko jest wtedy zasiedlane przez osobnikéw gotowych
do migracji z drugiej lokalnej populacji.

Podobnie dynamika metapopulacji wyglada dla modelu R oraz mo-
delu zerowego. Tak samo bowiem jak w modelu A, takze w tych wer-
sjach modelu w kazdym kroku czasowym, w ktérym poziom zasobow
jest odpowiednio niski, istnieja w populacji kandydaci gotowi migro-
wac do sasiedniego siedliska, gdy ono si¢ tylko zwolni.

Inaczej wyglada dynamika metapopulacji dla modelu B i standar-
dowych warto$ci parametréw. W tym modelu poczatkowo popula-
cja trwa tylko w jednym siedlisku. Dynamika populacji przypomina
dynamike populacji bez migracji. W momencie, w ktérym populacja
lokalnie wymiera (zaden osobnik nie jest w stanie wyprodukowac¢ po-
tomstwa), populacja przenosi si¢ do drugiego siedliska. Takich przeno-
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sin moze

by¢ wiele, ale metapopulacja wymiera, gdy po przenosinach

osobniki nie s3 w stanie w nowym siedlisku wyda¢ potomstwa. Daje to
charakterystyczny obraz dynamiki metapopulacji - populacja “przela-
cza’ si¢ miedzy lokalnymi siedliskami (rys. 4), a nie rozprzestrzenia sie
we wszystkich dostepnych siedliskach tak, jak ma to miejsce w innych
wersjach modelu.
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lacji. Rysunek A ilustruje liczebno$¢ i zasoby pierwszej, a rysunek B
drugiej populacji. Wersja B modelu bez regeneracji zasobéw - osob-
niki migruja tuz przed wymarciem lokalnej populacji. W chwili po-
czatkowej populacja przedstawiona na rysunku A jest zasiedlona,
a populacja z rysunku B pusta. Tuz przed wymarciem populacji jej
osobniki przenoszg si¢ do niezasiedlonego siedliska. Siedlisko pierwot-
nie zajete staje sie puste. Zasoby nieeksploatowane pozostaja na stalym
poziomie. Brak regeneracji zasobéw wida¢ w tym, ze w opuszczonym
siedlisku zasoby pozostaja na tym poziomie, na ktérym byly w mo-
mencie wymarcia populacji.

We wszystkich modelach sredni czas wymarcia metapopulacji zale-
zy od jakosci siedliska, ktére w chwili poczatkowej nie jest zasiedlone.
Charakteryzowane jest ono przez parametr modelu opisujacy szybkos¢
odnawiania eksploatowanych zasobéw. Do symulacji wybrano warto$¢
tego parametru, ktdra daje posrednia warto$¢ sredniego czasu wymar-
cia metapopulacji.

Oproécz parametrow, ktore wystepuja we wszystkich wersjach mode-
lu metapopulacji, w modelu B i w modelu zerowym istnieja parametry
charakterystyczne tylko dla tych typéw modelu. Sredni czas wymar-
cia metapopulacji w modelu B, zalezy od warto$ci parametru okresla-
jacego, ktére osobniki przenosza si¢ do innego siedliska w momencie
wymarcia lokalnej populacji. Najdiuzszy $redni czas wymarcia meta-
populacja osiaga, gdy czynia tak wszystkie osobniki. Czas ten maleje,
gdy przenosza si¢ tylko osobniki o coraz to wigkszym ci¢zarze. Spada
on do pofowy maksymalnej wartosci, jesli migruja osobniki tylko z kla-
sy osobnikéw najci¢zszych. W modelu zerowym $redni czas wymarcia
metapopulacji zalezy z kolei od wartosci prawdopodobienstwa, z jakim
osobnik zaliczany jest do grupy ewentualnych migrantéw. Osiaga on
maksimum dla prawdopodobienstwa p=0.1 i jest mniejszy dla jego in-
nych wartosci. W symulacjach przyjmowano takie wartosci tych para-
metrow, aby $redni czas wymarcia metapopulacji byl najwigkszy.
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5.2. Czas wymarcia lokalnej populacji i metapopulacji

Na rys.5 pokazano rozklady czaséw wymarcia metapopulcji z dwo-
ma lokalnymi siedliskami dla réznych wersji modelu. Uzyto tych samych

standardowych wartosci parametréw, co w prezentowanym wczesniej

modelu populacji lokalnej. Pokazano wyniki modelu zerowego oraz mo-

delu A i B bez regeneracji zasobow. Model R daje dla uzytych tu wartosci

parametréw wyniki bardzo podobne do wynikéw modelu A.
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Rys. 5. Rozktad czaséw wymarcia metapopulacji ztozonej z dwoch lo-
kalnych populacji. A - wyniki dla wersji A modelu, B - dla modelu ze-
rowego i C - dla wersji B modelu, wszystkie bez regeneracji zasobow.
Wida¢ wzrost trwatosci metapopulacji w stosunku do trwatosci lokalne;j
populacji (patrz rys.2) i réznice migdzy wersjami modelu metapopulacji.

W przypadku modelu metapopulacji wzrasta znacznie udzial symu-
lacji z dtugimi czasami wymarcia w stosunku do modelu lokalnej po-
pulacji. Najwiekszy udzial diugich czaséw wymarcia jest wtedy, gdy
migranci to osobniki stabsze. Pokazano to w przypadku, gdy migran-
ci to osobniki, ktére w konkurencji z innymi w lokalnym siedlisku nie
majg szansy uzyska¢ pokarmu (model A). Podobne wyniki uzyskuje sie
wtedy, gdy migruja osobniki, ktére w lokalnym siedlisku nie majg szan-
sy wydania potomstwa, czyli w przypadku modelu R. Jesli migruja osob-
niki losowo wybrane z populacji, to metapopulacja nie charakteryzuje
sie juz tak duzym udziatem dlugich czaséw wymarcia. Znacznie krétsze
czasy wymarcia obserwuje si¢ w przypadku modelu B, czyli wtedy, gdy
migracja ma miejsce w momencie wymarcia lokalnej populacji.

Wystepowania réznych czaséw wymarcia spowodowalo koniecz-
nos¢ uzycia dwoch réznych miar trwaloéci metapopulacji. W warun-
kach, gdy nie rejestrowano dlugich czaséw wymarcia, dobra miarg
trwalosci metapopulacji byl §redni czas wymarcia. Gdy metapopula-
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cji zdarzalo sie trwa¢ diuzej niz 5000 pokolen, wtedy obliczano praw-
dopodobienstwo P, przetrwania przez metapopulacje, co najmniej
5000 pokolen. Warto$¢ tego prawdopodobienstwa obliczano na pod-
stawie stu powtorzen tej samej symulacji komputerowe;j.

5.3. Czas wymarcia metapopulacji w zaleznosci od tempa reprodukcji

Zaleznos$¢ prawdopodobienistwa P, wymarcia metapopulacji od
parametru c, ktory jest miarg szybkosci reprodukcji osobnikéow, jest ja-
kosciowo podobna dla wszystkich wersji modelu (Rys. 6). Poczatkowo
dla matych wartosci ¢, gdy lokalna populacja charakteryzuje si¢ dlugi-
mi czasami wymarcia, takze metapopulacja trwa dlugo. Ale dzieje si¢
to dlatego, ze w tym wypadku ta populacja, ktéra znajdowala si¢ w §ro-
dowisku w chwili poczatkowej, trwa caly czas w tym samym siedlisku.
Nawet jesli migranci zasiedlili sasiednie poczatkowo puste siedlisko, to
zalozona tam populacja takze trwa bardzo dlugo i nie obserwuje si¢
wymierania w lokalnych siedliskach i powtérnego ich zasiedlania. Dla
matych warto$¢ ¢ nie ma réznic miedzy wersjami modelu, ich wyniki
sg takie same, jak dla modelu bez migracji, a mozliwo$¢ migrowania do
niezasiedlonych siedlisk nie ma wplywu na trwalo$¢ metapopulacji.
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Rys. 6. Zaleznos$¢ miedzy prawdopodobienstwem przetrwania 5000
pokolen przez metapopulacje w srodowisku zlozonym z dwoéch lokal-
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nych siedlisk a parametrem c, ktéry wplywa na liczbe potomstwa pro-
dukowanego przez osobniki. Wzrost wartosci tego parametru daje
wzrost reprodukcji. Niewypelnione trojkaty — lokalna populacja bez
mozliwosci migracji, wypetnione kwadraty — wersja B modelu, niewy-
pelnione kwadraty — model zerowy, niewypelnione kétka — wersja R
modelu, wypelnione kotka — wersja A modelu. Wszystkie wersje bez
regeneracji zasobow.

Dla duzych wartoéci parametru ¢ lokalne populacje majg bardzo
krotkie czasy wymarcia. Nawet jesli drugie poczatkowo niezasiedlone
siedlisko zostanie skolonizowane to i tam wkrétce populacja lokalnie
wymrze. Zjawisko to bardzo latwo prowadzi do wymarcia calej meta-
populacji. Daje to takze dla duzych wartosci ¢ brak réznic miedzy wer-
sjami modelu i powoduje, ze ich wyniki sg takie same, jak dla modelu
bez migracji.

Wplyw mozliwosci migracji na trwalos¢ metapopulacji ujawnia sie
dla posrednich wartosci parametru c¢. Wtedy bowiem lokalna popu-
lacja charakteryzuje si¢ krétkimi czasami wymarcia. Oznacza to, ze
w poszczegolnych siedliskach populacje lokalnie wymierajg, jednak-
ze w przypadku metapopulacji zwalniane siedliska sg zasiedlane przez
migrantow z zajetych siedlisk, co w rezultacie prowadzi do tego, ze czas
wymarcia metapopulacji jest dtuzszy niz czas wymarcia lokalnej popu-
lacji dla tych samych warto$ci parametru c.

Réznice w wynikach miedzy wersjami modelu metapopulacji istnie-
ja tylko dla posrednich wartosci parametru c. Najnizszymi warto$ciami
prawdopodobienstwa P_  charakteryzuje si¢ populacja bez migracji.
Najwieksze wartoéci prawdopodobienstwa daje model A. Zblizone, ale
nieco mniejsze warto$ci daje model R. Model B i model zerowy cha-
rakteryzujg si¢ posrednimi warto$ciami prawdopodobienstwa P_, .
Pokazane na rys. 6 krzywe dla modelu B i modelu zerowego naryso-
wane zostaly na podstawie symulacji, w ktérych prawdopodobienstwo
migracji w modelu zerowym i parametr opisujacy, z jakimi ciezarami
w modelu B osobniki mogly migrowa¢, przyjmowaly wartosci dajace
najdluzsze czasy wymarcia metapopulacji. Tak wigc dla innych warto-
$ci tych parametréw odpowiednie krzywe leze¢ beda miedzy pokaza-
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nymi na rys. 6 krzywymi dla modelu B i modelu zerowego, a krzywa
dla populacji bez migracji.

5.4. Czas wymarcia metapopulacji w zaleznosci od zmiennosci
osobniczej

Sredni czas wymarcia populacji, ktérej osobniki pozbawione s3
mozliwo$ci migracji zalezy od réznic miedzy osobnikami w szybkosci
asymilacji, charakteryzowanych przez parametr p (patrz réwnanie (6)).
Wzrost warto$ci tego parametru, a zatem wzrost réznic miedzy osob-
nikami w ilosci asymilowanych zasobéw, prowadzi do wzrostu $red-
niego czasu wymarcia populacji bez migracji.

Trwalo$¢ metapopulacji réwniez rosnie ze wzrostem warto$ci pa-
rametru p. W przypadku modelu B wzrost $redniego czasu wymarcia
jest niewielki, poréwnywalny z tym, jaki osiaga populacja bez migra-
cji (rys. 7). Wigkszy przyrost $redniego czasu wymarcia metapopu-
lacji obserwuje si¢ w przypadku modelu zerowego to znaczy wtedy,
gdy migruja osobniki losowo wybrane z populacji. Natomiast gdy mi-
gruja osobniki wybrane w sposdb nielosowy, to znaczy dla modeli A
i R, wzrost zmienno$ci osobniczej prowadzi do bardzo duzego wzro-
stu trwalo$ci metapopulacji, ktorg trzeba juz mierzy¢ prawdopodobien-

stwa P, (rys. 8). Nie wida¢ wigkszych r6znic migdzy modelami A i R.
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Rys. 7. Zaleznos$¢ sredniego czasu wymarcia metapopulacji w $ro-
dowisku ztozonym z dwdch lokalnych siedlisk od parametru p, ktéry
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w modelu charakteryzuje nasilenie réznic miedzy osobnikami w asy-
milacji zasobow. Wzrost wartosci tego parametru przy staltym pozio-
mie zasobow prowadzi do wzrostu réznic miedzy osobnikami. Wzrost
réznic w modelu jest realizowany przez zwigkszenie nachylenia linii
prostej na rys. 1. Wypelnione kétka — wyniki dla wersji B modelu bez
regeneracji, niewypelnione kotka — model lokalnej populacji bez mi-
gracji.

0,8

Probability of 5000 generation survival

200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800 2000 2200 2400 2600
0

Rys. 8. Zaleznos$¢ migdzy prawdopodobienstwem przetrwania 5000
pokolen przez metapopulacje w srodowisku ztozonym z dwdch lokal-
nych siedlisk a parametrem p. Niewypelnione trojkaty — lokalna popu-
lacja bez mozliwo$ci migracji, wypelnione kwadraty — wersja B modelu
(te dwie linie nakladaja si¢ na siebie), niewypelnione kwadraty - mo-
del zerowy, niewypelnione kétka - wersja R modelu, wypeinione kétka
- wersja A modelu. Wszystkie bez regeneracji zasobdow.

Modele metapopulacji w modelu A i R uzyskujg duza trwalos¢ dla
duzych wartosci parametru p dzigki wielokrotnemu wzajemnemu ko-
lonizowaniu siedlisk. Przyczynialo si¢ wigc do tego w sposob istotny to,
ze osobniki mogly migrowa¢ miedzy lokalnymi siedliskami oraz to, ze
z powodu duzej zmiennosci osobnikéw w populacji zawsze byli kandy-
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daci gotowi migrowac, jesli tylko sgsiednie siedlisko si¢ zwalniato. Dla
matlych zmienno$ci w szybkosci asymilacji osobnikéw, gdy lokalna po-
pulacja trwa krétko i gdy w malo zréznicowanej populacji brak bylo
kandydatéw do migrowania, bardzo rzadko zdarzalo sig, ze osobniki
z siedliska, ktore bylo zasiedlone w chwili poczatkowej, migrowaty do
siedliska sgsiedniego, tworzac tam trwajacg przez pewien czas popula-
cje (nie moéwiac juz o wielokrotnym zasiedlaniu siedliska).

Wzrost trwalosci metapopulacji w przypadku modelu B wynika
z tego, ze wraz ze zwigckszeniem zmienno$ci osobniczej ro$nie praw-
dopodobienstwo migranta o duzym cigzarze zdolnego zasiedli¢ wolne
siedlisko. Jednak najczesciej obserwuje sie tylko jeden akt zasiedle-
nia sgsiedniego, pustego siedliska po wymarciu poczatkowo istnieja-
cej populacji. Wymiera ona w momencie, gdy poziom zasobéw w tym
siedlisku jest niski. Poniewaz rozpatrywano tu wersje modelu bez re-
generacji zasobow, wigc przez caly czas przebywania osobnikéw w s3-
siednim siedlisku poziom zasobdw w opuszczonym siedlisku jest tak
samo niski i osobniki majg malg szans¢ skolonizowac je ponownie
w momencie wymarcia populacji w zasiedlonym siedlisku. Stad tylko
dwukrotny wzrost $redniego czasu wymarcia metapopulacji w modelu
B w poréwnaniu z modelem populacji bez migracji (patrz rys. 7).

5.5. Dynamika zasobow a dynamika metapopulacji

Trwalo$¢ metapopulacji zalezy od tego, co dzieje si¢ z zasobami lo-
kalnego siedliska, gdy wymrze zasiedlajaca go populacja - czy trwaja
one na takim poziomie, na jakim pozostawita je wymierajaca popu-
lacja, czy tez ulegaja regeneracji do poczatkowej wartosci R . Wyniki
zalezaly od wersji modelu. Zilustrowano to na przykladzie zaleznosci
prawdopodobienstwa P, od warto$ci parametru ¢, czyli parametru
opisujacego intensywnos¢ produkeji potomstwa.

Dla modelu A i R nie zaobserwowano réznic w wartosciach P,
miedzy modelami z regeneracja zasobow i bez regeneracji zasobdw
(dla modelu A ilustruje to rys. 9a). W modelu zerowym obserwowa-

no pewien wzrost wartosci P, w przypadku regeneracji zasobow
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(rys. 9b). Najwigksze roznice w wartosciach P_ = byly dla modelu B

(rys. 9¢).
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Rys. 9. Zaleznos$¢ miedzy prawdopodobienstwem przetrwania 5000
pokolen przez metapopulacje a parametrem c. A — wersja A modelu,
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B - model zerowy, C - wersja B modelu. Niewypelnione kétka — mo-
del metapopulacji w §rodowisku ztozonym z dwdch lokalnych siedlisk
z regeneracja zasobow, wypelnione kotka - bez regeneracji zasobow.

Aby wyjasni¢ te wyniki, trzeba przypomnie¢, jak dziala zalozenie
o regeneracji zasobow. W opuszczonym siedlisku zasoby wracaja do
poziomu R wtedy, gdy przynajmniej w ciggu jednego pokolenia nie
pojawiaja si¢ tam migranci z sasiedniego siedliska, nawet tacy, ktorzy
zyja tylko jedno pokolenie, gdyz nie s3 w stanie zalozy¢ dtuzej trwaja-
cej populacji. W modelach A i R, jesli tylko zmienno$¢ osobnicza jest
wystarczajaco duza, zawsze s3 kandydaci do migracji do zwolnione-
go siedliska. Po wymarciu lokalnej populacji najczesciej maja miejsce
kilkakrotne proby zasiedlenia zwolnionego siedliska, ktore koncza si¢
sukcesem, ale prawie nigdy nie ma takiej sytuacji, Ze zwolnione sie-
dlisko pozostaje bez osobnikéw przynajmniej przez jedno pokolenie.
Tak wiec w modelach A i R mechanizm regeneracji zasobéw nie dzia-
fa. W modelu zerowym, w ktérym kandydaci do migrowania wybie-
rani s3 losowo, istnieje zawsze niezerowe prawdopodobienstwo, ze
zaden taki osobnik nie zostanie w danym pokoleniu wybrany. Jesli
dodatkowo w sasiednim siedlisku populacja wymarla, to wtedy me-
chanizm regeneracji zasobow zaczyna dziala¢, zasoby przyjmuja tam
warto$¢ R , co bardzo utatwia start populacji, ktdra si¢ w tym siedlisku
osiedli. Mechanizm regeneracji zasobéw dziala zawsze w modelu B.
W momencie, gdy wszystkie osobniki nie maja szansy wyprodukowa-
nia potomstwa i lokalna populacja wymarlaby w nastepnym pokole-
niu, osobniki przenosza si¢ do sasiedniego siedliska. Nikt nie probuje
zasiedli¢ zwolnionego siedliska, dopoki w sasiednim siedlisku osobni-
kom nie dzieje sie zle. Tak wigc tuz po zwolnieniu poczatkowo zajetego
siedliska zasoby wracajg tam do poziomu R,. Jesli ponownie pojawig
sie w nim osobniki, to maja one znacznie lepsze warunki zycia niz wte-
dy, gdyby zasoby trwaly na takim poziomie, zwykle niskim, na jakim
pozostawila je poprzednia lokalna populacja. Jesli wiec tylko para-
metr ¢ ma takg wartos¢, ze lokalna populacja moze trwaé wystarczaja-
co dlugo, to model metapopulacji w wersji B wchodzi w cykl wlasciwie
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nieskonczonych przenosin pomiedzy lokalnymi siedliskami. Daje to
PSOOO = 1

Wyniki w szczegdtach wygladaja troche inaczej, jesli wpltyw zaloze-
nia o regeneracji zasobow $ledzimy dla réznych wartosci parametru
. Podobnie jak poprzednio w modelu R nie ma réznic migdzy wer-
sja z regeneracja i bez niej (rys. 10a). W modelu zerowym dla duzych
zmienno$ci osobniczych obserwuje si¢ wigksze wartosci prawdopodo-
bienstwa P, w modelu z regeneracjg zasobéw niz w przypadku jej
braku (rys. 10b). Najsilniej na zalozenie o regeneracji zasoboéw reagu-
je model B . Jesli tylko zmiennos¢ osobnicza jest wystarczajaco duza, to

P = loglla modelu z regeneracjg zasobow (rys. 10c).
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Rys. 10. Zaleznos¢ miedzy prawdopodobienstwem przetrwania
5000 pokolen przez metapopulacje a parametrem p. A — wersja A mo-
delu, B - model zerowy, C - wersja B modelu. Niewypelnione kotka
- model metapopulacji w §rodowisku ztozonym z dwéch lokalnych
siedlisk z regeneracja zasobow, wypelnione kotka - bez regeneracji za-
sobow.

Gdy zmiennos$¢ osobnicza jest niewielka, lokalna populacja trwa
niedtugo, a osobniki réznicuja si¢ dopiero wtedy, gdy poziom zasobow
jest niski, czyli tuz przed wymarciem lokalnej populacji. Oznacza to,
ze w modelu A i R populacja w siedlisku poczatkowo niezasiedlonym
pojawi si¢ stosunkowo wczesnie. Obie populacje, w siedlisku poczat-
kowo zasiedlonym i sasiednim, rozwijaja si¢ prawie synchronicznie
i w podobnym czasie wymieraja. Poniewaz ogélnie populacje z mala
warto$cig p zyja krotko, wigc réwniez wymarcie catej populacji na-
stepuje w krotkim czasie. Ten czas wymarcia jest na tyle krotki, ze
obecnos¢ lub brak regeneracji zasobéw nie wplywa na czas wymar-
cia metapopulacji. Dla wigkszej wartos$ci parametru p to znaczy wtedy,
gdy wigksza jest zmiennos¢ osobnikéw w populacji, kandydaci do mi-
growania istniejg zawsze, niezaleznie od tego, czy sa to osobniki, kto-

74



Zmiennos¢ osobnicza a dynamika metapopulacji: model osobniczy

rych asymilacja jest rowna zeru, czy tez sa to osobniki, ktére sie nie
rozmnazajg. Dziala tu efekt opisany wczesniej — zasoby nie maja cza-
su si¢ zregenerowa¢, gdyz ciagle ponawiane sg proby zasiedlenia wol-
nego siedliska. Dlatego wyniki dla modeli A i R s3 podobne i nie ma
réznic miedzy modelami z regeneracja zasobow i bez niej w tym zakre-
sie parametru p. W modelu zerowym zasoby w wolnym siedlisku maja
mozliwo$¢ sie zregenerowaé, gdyz w tej wersji modelu zawsze istnieje
niezerowe prawdopodobienstwo, ze zaden osobnik nie zostanie wybra-
ny do migracji. Wzrost zmiennosci osobnikéw zwigksza prawdopodo-
bienistwo wyboru migranta zdolnego do zasiedlenia wolnego siedliska,
a mozliwo$¢ regeneracji zasobow zwiekszaja szanse na uwienczone
sukcesem zasiedlenie wolnego siedliska. W modelu B bez regeneracji
zasobow nie ma widocznej zaleznosci P, od parametru . To kto mi-
gruje w momencie wymarcia populacji ma tylko nieznaczny wplyw na
dynamike metapopulacji. Gdy zmiennos¢ osobnicza jest mala, czas zy-
cia lokalnej populacji jest bardzo kroétki, a to daje takze bardzo krotki
czas zycia metapopulacji. Jesli tylko zmienno$¢ osobnicza jest na tyle
duza, ze zapewnia diuzsze czasy istnienia lokalnych populacji, to moz-
liwo$¢ regeneracji zasobéw prowadzi do wielokrotnego migrowania
osobnikéw miedzy dwiema lokalnymi siedliskami. Dziej si¢ tak, gdyz
po opuszczeniu lokalnego siedliska, zasoby wracja w nim do poczatko-
wej, wysokiej wartosci R, co utatwia w przysztosci ponowne zasiedle-
nie tego siedliska.

6. Wyniki modelu z wieloma lokalnymi siedliskami

Badano prawdopodobienstwo wymarcia metapopulacji w $§rodowi-
sku sktadajacym sie z wielu lokalnych siedlisk. Symulacje prowadzono
dla 4,9, 16, 25, 36, 49, 64, 81 i 100 lokalnych siedlisk zajmujacych prze-
strzen w ksztalcie kwadratu.

We wszystkich przypadkach dla modelu A i R obserwowano podob-
ny typ dynamiki metapopulacji przy tych samych warunkach poczat-
kowych. Dla standardowego zestawu parametréw w pierwszym etapie
zasiedlania przestrzeni osobniki rozprzestrzenialy sie z siedliska zaje-
tego w chwili poczatkowej. Zajmowane byty wszystkie lokalne siedli-
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ska, ale w niektdrych z nich populacje lokalnie wymieraly. Dla matej
liczby lokalnych siedlisk mialo to miejsce stosunkowo czesto, gdyz
najczesciej obserwowano, ze lokalnie liczebnos$¢ populacji poczatko-
wo przyrastala, aby potem spas¢ do zera. Jesli metapopulacja wymarla
w tym poczatkowym okresie, to dla wartosci parametréw uzytych
w modelu czas wymarcia metapopulacji byl rzedu kilkudziesigciu po-
kolen. Jesli jednak w cho¢ w jednym lokalnym siedlisku zdarzyla sie
populacja, ktéra szczesliwie przezyta ten pierwszy kryzys demograficz-
ny, to osobniki migrujace z niej powtdrnie zasiedlaty cale srodowisko
i taka metapopulacja trwala znacznie dluzej, czesto dluzej niz maksy-
malny czas trwania symulacji, czyli 5000 pokolen. W tym czasie obser-
wowano lokalne wymieranie populacji, ale nigdy nie nastepowalo to
w wielu lokalnych siedliskach réwnoczesnie, a puste siedliska byly naj-
cze$ciej ponownie zasiedlane.

Prawdopodobienstwo przetrwania tego kryzysu demograficznego,
ktory pojawial si¢ po pierwszych kilkunastu pokoleniach i trwania
dluzej niz 5000 pokolen zalezalo od wielkosci przestrzeni, w ktorej
umieszczono metapopulacje. Rys. 11 ilustruje dla modelu A, jak praw-
dopodobienstwo P, rosnie wraz z liczbg lokalnych siedlisk, na kto-
re podzielona byla przestrzen modelu. Przyrosty prawdopodobienstwa
byly najwigksze wtedy, gdy przestrzen modelu byla niewielka. Dla co-
raz wigkszej liczby lokalnych siedlisk przyrosty prawdopodobienstwa
maleja, co $wiadczy o tym, ze dla jeszcze wigkszej liczby lokalnych
siedlisk prawdopodobienstwo P, osigga nasycenie i dla przestrzeni
sktadajacej sie z duzej liczby lokalnych siedlisk nie bedziemy prawdo-
podobnie obserwowa¢ dalszego jego wzrostu.

Prawdopodobienstwo P_, ~dla modelu A w przestrzeni zloZonej
z roznej liczby lokalnych siedlisk poréwnano z wynikami modelu ze-
rowego, w ktérym migranci wybierani byli w sposéb losowy (rys.11).
Obie wersje modelu réznily si¢ wartoscig P, dla wszystkich wielko-
$ci srodowiska. Jednakze wieksze wartosci tego prawdopodobienstwa
dla modelu A niz dla modelu zerowego, opisane w rozdziale prezentu-
jacym wyniki modelu z dwoma lokalnymi siedliskami, miaty miejsce
jeszcze tylko w przestrzeni zlozonej z 4 lokalnych siedlisk. Jesli prze-

strzen zlozona byla z 9 i wiecej lokalnych siedlisk, wartos¢ P, =~ dla
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modelu zerowego byla wigksza niz dla modelu A. Jednakze réznice
w warto$ciach P_  zmniejszaly sic w miare wzrostu wielkosci prze-
strzeni modelu. Obie wersje modelu dawaty podobne zblizone do 1
wartosci prawdopodobienstwa P, = wtedy, gdy przestrzent modelu zto-

zona bylta z bardzo wielu lokalnych siedlisk.
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Rys. 11. Zaleznos¢ miedzy prawdopodobienstwem przetrwania
5000 pokolen przez metapopulacje a liczba lokalnych siedlisk, z kto-
rych sktada si¢ srodowisko. Wypetnione kotka — wersja A modelu, nie
wypelnione koétka — model zerowy. Obie wersje bez regeneracji zaso-
bow.

7. Dyskusja

Modele przedstawione w tej pracy opisuja globalna konkurencje
miedzy osobnikami o zasoby, ktdre sa jednorodne w obrebie lokalne-
go siedliska. Kazdy osobnik ma dostep lokalnie do catych zasobdw,
a obecno$¢ innych osobnikéw z lokalnej populacji odczuwa poprzez
to, Ze korzystaja ze wspolnych zasobdéw. Zrdznicowanie osobnikow,
opisane rdzng szybko$cig asymilacji i rézna produkcjg potomstwa, jest
wynikiem konkurencji o zasoby, ktére wyraza si¢ nieréwnym ich po-
dzialem pomiedzy konkurujacymi osobnikami. Réznice miedzy osob-
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nikami nasilajg sie, gdy poziom zasobéw w lokalnym siedlisku spada.
W modelu zatozono, ze osobniki migruja, gdy uzyskuja w wyniku kon-
kurencji mato zasobéw (model A i R), lub gdy poziom zasobéw w lo-
kalnym $rodowisku jest niski (model B). Dla poréwnania zbudowano
model zerowy, w ktérym migranci s3 w lokalnej populacji wybierani
losowo. Modele te nie opisuja gatunku, ktoérego osobniki w cyklu zy-
ciowym majg stadium dyspersyjne, co oznacza zaprogramowane prze-
mieszczanie si¢ wszystkich osobnikéw. W modelach prezentowanych
w tej pracy migracja jest wymuszana przez warunki panujace w lokal-
nym siedlisku.

W kazdej wersji modelu mozliwo$¢ migracji osobnikéw do nie za-
siedlonych siedlisk zwieksza trwatos¢ metapopulacji w poréwnaniu
z trwaloscia lokalnej populacji. Rosnie ona rowniez, jesli zwigksza sie
liczba lokalnych siedlisk, z ktérych sklada sie srodowisko. Przy duzej
liczbie lokalnych siedlisk wzrost ten jest jednak wolniejszy niz liniowy,
a trwalo$¢ metapopulacji wykazuje tendencje do osigganie stanu nasy-
cenia.

Metapopulacja ma wigkszg trwalos¢, poniewaz prawdopodobien-
stwo jednoczesnego wymarcia wielu lokalnych populacji jest wigksze
niz jednej, lokalnej populacji.

Na trwalo$¢ metapopulacji ma istotny wplyw to, w jaki sposéb
osobniki migrujace s wybierane z populacji. Trwalo$¢ metapopulacji,
w ktorej osobniki migrujace byly wybierane losowo, réznifa si¢ od
trwato$ci metapopulacji, w ktdrej osobniki migrujace wybierano nielo-
sowo. Takze wyniki réznych wersji nielosowego wybierania osobnikéw
migrujacych réznily sie miedzy soba.

Wielko$¢ i charakter tych réznic zalezy od tego z ilu lokalnych po-
pulacji sklada si¢ metapopulacja. Trwalo$¢ metapopulacji z losowym
i nielosowym wybieraniem osobnikéw do migracji staje si¢ podobna,
jesli srodowisko jest duze, a metapopulacja sklada si¢ z wielu lokalnych
populacji. Wtedy mniejsze znaczenie ma sposéb, w jaki lokalnie wy-
bierane sg osobniki migrujace, a wieksze fakt, ze wtedy metapopulacja
staje sie¢ mozaikg wielu lokalnych populacji, ktérych dynamika, w tym
takze wymieranie, rozkladaja si¢ w przestrzeni w sposob coraz bardziej
losowy.
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Lokalna populacja opisana w tych modelach wymiera. Czas wy-
marcia lokalnej populacji zalezy miedzy innymi od intensywnosci re-
produkeji i od wielkosci réznic miedzy osobnikami. Wzrost réznic
miedzy osobnikami prowadzi do wzrostu czasu trwania lokalnej po-
pulacji. Zwiekszenie reprodukc;ji zas, ktore oznacza wieksza liczebnos¢
konkurentéw eksploatujacych zasoby, prowadzi do spadku trwalosci
lokalnej populacji. W modelu metapopulacji wzrost reprodukcji (mie-
rzony wartoscig parametru c) dziata tak samo jak w modelu popula-
cji lokalnej - powoduje spadek trwalosci metapopulacji. Natomiast
wzrost zroznicowania osobniczego (mierzony warto$cig parametru )
w modelu metapopulacji ma dwa efekty. Po pierwsze rosnie trwalos¢
lokalnych populacji i calej metapopulacji. Po drugie rosnie liczba osob-
nikéw migrujacych.

Jesli trwalos¢ lokalnej populacji jest duza, to takze metapopula-
cja trwa dlugo, ale dzieje si¢ tak nie dlatego, ze zasiedlane sg siedliska,
w ktorych populacje wymarly, ale dlatego, ze w kazdym lokalnym sie-
dlisku populacja trwa wystarczajaco dlugo, a wymierania zdarzaja sie
rzadko. Dzieje si¢ tak, gdy réznice miedzy osobnikami sg duze, lub gdy
produkcja potomstwa jest wysoka. Jesli lokalna populacja trwa krotko,
to trwalo$¢ metapopulacji jest rowniez niewielka, gdyz w kazdym lo-
kalnym siedlisku populacje szybko wymieraja, mimo tego, ze puste sie-
dliska sg zasiedlane przez migrantéw. Ma to miejsce wtedy, gdy réznice
miedzy osobnikami sg niewielkie lub gdy wysoka jest produkcja po-
tomstwa. Znaczenie mozliwosci zasiedlania pustych siedlisk ujawnia
sie dopiero wtedy, gdy czas wymarcia lokalnej populacji osigga warto-
$ci posrednie miedzy dwoma powyzszymi. Wtedy takze ujawniajg sie
réznice miedzy wersjami modelu o réznych sposobach wyboru osob-
nikéw migrujacych.

Trwalo$¢ metapopulacji zalezy od tego, jaki charakter ma dynamika
zasobow w lokalnych siedliskach. Dzieje si¢ tak, gdyz w momencie wy-
marcia lokalnej populacji poziom zasobéw w opuszczonym siedlisku
jest najczesciej niski. W sytuacji opisanej wyzej, gdy zasoby w siedlisku,
w ktérym wymarla populacja, nie podlegaly regeneracji, wieksza trwa-
to$¢ miata taka metapopulacja, w ktdrej czgsciej mozna bylo znalezé
kandydatow do migracji. To znaczy wtedy, gdy migrowaly osobniki,
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ktére nie zdobyly zZadnych zasobdw, lub zdobyty ich tyle, ze nie wy-
starczalo to, aby wyda¢ potomstwo (wersje A i R modelu). Przeszkoda
w zwiekszeniu trwalos$ci metapopulacji nie byto wtedy to, ze w siedli-
sku, w ktéorym wymarla lokalna populacja, poziom zasobéw byt niski,
co obnizalo prawdopodobienstwo zalozenie tam nowej populacji przez
migrantéw. Jesli jednak osobniki majgce powdd do tego, aby migrowac,
byty wystarczajaco czgsto obecne i pojawialy sie w wielu lokalnych sie-
dliskach, to wielokrotne proby zasiedlania pustych siedlisk musialy sie
w koncu zakonczy¢ sukcesem. Powodowalo to znaczny wzrost trwato-
$ci metapopulacji.

Jesli natomiast migracja i proba zasiedlenia pustego siedliska mia-
ty miejsce rzadko (np. tylko raz w momencie wymierania lokalnej po-
pulacji, tak jak zalozono w modelu B), a zasoby nie regenerowaly sie,
to oczywiscie najczesciej byla ona nieudana. Osobniki tak postepujace
nie zwiekszajg trwatosci metapopulacji.

Zasoby jednak najczesciej podlegaja regeneracji, ktéra przebiega¢
moze z réznym tempem. W pracy zalozono, ze regeneracja zasobow
wymaga czasu rownego trwaniu jednego pokolenia, ale ten czas moze
by¢ inny. Jesli w metapopulacji czesto podejmowane sg proby (nawet
nieudane) zasiedlania pustych siedlisk, to beda one przeszkadza¢ w re-
generacji zasobow. Dlatego w modelach A i R nie obserwowano wzro-
stu trwalosci metapopulacji, gdy zalozono regeneracje¢ zasobow. Czas
regeneracji zasobow musiatby by¢ znacznie krétszy niz jedno poko-
lenie, aby w tych wersjach modelu mozna bylo zaobserwowa¢ wzrost
trwalosci metapopulacji. Jesli regeneracja zasobéw wymaga czasu
dluzszego niz jedno pokolenie, to tym bardziej nie wida¢ bedzie réznic
w wynikach modelu A i R z regeneracja i bez niej.

Regeneracja zasobéw ma jednak istotny wplyw na trwalo$¢ meta-
populacji wtedy, gdy proby zasiedlania wolnych siedlisk sg rzadkie,
tak jak to ma miejsce w modelu B. Jesli regeneracja jest szybka (tu-
taj wystarczyto jedno pokolenie), to wtedy migrujace osobniki trafia-
ja na puste, nie wyeksploatowane przez poprzednikéw siedliska, lecz
na warunki, ktére dajg duze prawdopodobienstwo udanego zasiedle-
nia. Zwigkszenie czasu potrzebnego na regeneracje zasobow bedzie re-
dukowac ten efekt.
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Opisany wyzej mechanizm wplywu regeneracji zasobéw na trwatosé
metapopulacji wida¢ szczegdlnie wyraznie w przypadku najprostszym,
czyli dwoch lokalnych siedlisk. Jesli srodowisko sklada si¢ z wiekszej
liczby lokalnych siedlisk, to zwigkszenie trwalo$ci metapopulacji wy-
wolane regeneracja zasobow w pustym siedlisku w przypadku mo-
delu B nie bedzie tak znaczne. Wtedy kazde lokalne siedlisko bedzie
mialto wiecej niz jednego sasiada. Tylko czes¢ z nich to takie siedliska,
z ktorych osobniki wyemigrowaty. Zasobow jest tam niewiele, jesli nie
ma regeneracji. Reszta sgsiednich siedlisk bedzie miala poczatkows,
czyli duza, ilo$¢ zasobow, gdyz jeszcze zadnej populacji tam nie byto.
Poniewaz o tym, do ktérego z sasiednich siedlisk wyemigruja osobni-
ki decyduje przypadek, wiec moga one trafi¢ takze do siedliska, kto-
re wczesniej nigdy nie bylo zasiedlone i charakteryzuje si¢ wysokimi
zasobami. Efekt ten nie bedzie widoczny w przypadku modelu A i R,
gdyz wtedy czesto migrujace osobniki rozprzestrzeniajg si¢ po wszyst-
kich lokalnych siedliskach i jesli nie ma regeneracji, to wszystkie nie
zasiedlone siedliska charakteryzowac sie beda niskim poziomem zaso-
bow.

Duza liczba migrantéow (wtedy gdy duze jest zréznicowanie osob-
nicze) przy krétkim czasie trwanie lokalnej populacji (gdy wysoka jest
reprodukcja) nie zwieksza trwalo$ci metapopuacji. Duza liczba mi-
grantow, a wiec wiele prob (w wigkszo$ci nieudanych) zasiedlenie pu-
stych siedlisk, dodatkowo zapobiega regeneracji zasobéw w pustych
siedliskach, co obniza trwalo$¢ metapopulacji. Z kolei duza liczba mi-
grantow, gdy populacja lokalna trwa dlugo (np. dla niewysokiej repro-
dukcji) nie wplywa na i tak wysoka trwalo$¢ metapopulacji. Zbyt mata
liczba migrantéw (gdy zmienno$¢ osobnicza jest niewielka, niezalez-
nie od wielkosci reprodukgji) takze nie sprzyja trwatosci metapoplacji.
Dopiero posredni poziom zmienno$ci osobniczej zapewnia wystarcza-
jaca trwalos¢ lokalnej populacji, wystarczajaca liczbe migrantéw, zeby
system metapopulacji mégt funkcjonowac i odpowiednio rzadkie pro-
by zasiedlania pustych siedlisk, zeby zasoby w nich mogly si¢ regenero-
wad, co dodatkowo zwigksza trwalos¢ metapopulacji.

W modelu nie uwzgledniono zwigkszonej $miertelnosci osobni-
kow migrujacych. Celowo zdecydowano si¢ zaniedbac to powszech-
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ne zjawisko, aby przez wprowadzenie jeszcze jednego parametru nie
utrudni¢ udowodnienia podstawowej hipotezy tej pracy o wplywie
zroznicowania osobniczego na dynamike metapopulacji. Niezerowe
prawdopodobienstwo $mierci osobnika migrujacego miedzy dwoma
lokalnymi siedliskami ma oczywiscie wplyw na dynamike metapo-
pulacji. Po pierwsze podwyzsza ono indywidualny prég tolerancji na
warunki panujgce w lokalnym siedlisku, ponizej ktérego osobnik decy-
duje si¢ na migracje. W modelu nie mozna byto uwzgledni¢ tego efek-
tu, gdyz zalozono, ze osobnik migruje tylko wtedy, gdy nie ma szansy
sie rozmnozy¢ lub w innej wersji, gdy jego asymilacja jest rdwna zeru.
Nie zakladano natomiast, ze migracja odbywa si¢ ponizej pewnego
niezerowego poziomu asymilacji, ktéry w modelu mozna zmieniac.
Pewne wnioski mozna jednak wyciaggna¢ z poréwnania wersji A i R
modelu. W modelu R migruje osobnik, ktérego asymilacja jest wiek-
sza niz w modelu A (w tym ostatnim musi by¢ réwna zeru, aby osob-
nik migrowal). Wida¢, ze ogélnie réznice migdzy wersja A i R modelu,
jesli chodzi o trwalo$¢ metapopulacji, sa niewielkie i dotycza szczegd-
téw. Po drugie zwigkszona $miertelno$¢ osobnikéw migrujacych ob-
niza szans¢ kolonizacji pustego siedliska i to wplywa na zmniejszenie
trwalosci metapopulacji. Mozna wiec oczekiwaé, ze wprowadzenie
$miertelno$ci migrujacych osobnikéw obnizy skréci czaséw wymarcia
metapopulacji.
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SUMMARY

Individual-based model is presented for describing the dynamics of
metapopulations. The model of the local population describes the dynamics of
the population with non-overlapping generations. The growth of the individuals
is followed in every generation. The growth rate of the individuals is affected
by the level of resources. The individuals compete for these resources, which
are therefore not evenly distributed among the individuals. The persistence of
a local population in which the individuals could not disperse was compared
to the persistence of the metapopulation. Metapopulation models differed
in the conditions under which individuals disperse. In some versions of the
model the individuals that dispersed were the weaker individuals in the local
population - they dispersed because they could not acquire any resources in
the original local habitat, or because they could not acquire enough resources
to reproduce. In another version, the individuals that dispersed were the
stronger individuals. They migrated immediately before extinction of the local
population. In the last version of the model, the dispersing individuals were
selected at random. The model showed that the reason for which the individuals
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dispersed affected the persistence of the metapopulation. In contrast to classic
models, one cannot assume that dispersion could be adequately described
in terms of diffusion equation. The effect of the reproduction rate and the
variability of the individuals in the population on the persistence of different
version the metapopulation model was also analyzed.
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