Zdroje a konzumenti

K pochopení rozšíření a početnosti jednotlivých organizmů potřebujeme znát jejich historii (evoluční a geografickou), zdroje (hlavně potravní, prostorové), které vyžadují, schopnosti a rychlosti rozmnožování, hynutí a migrací, jejich interakce vnitro- i mezidruhové, a vlivy podmínek prostředí. Zpravidla můžeme rozeznat neživé (abiotické) faktory prostředí, které ovlivňují výkon (performanci) organizmů – podmínky. Podmínky mohou být působením organizmů měněny, ale nejsou konzumovány (tzn. ten fakt, že nějaký organizmus žije v urč. podmínce prostředí nijak neznemožňuje využití této podmínky pro jiný organizmus). Příkladem může být teplota, salinita, pH. Naopak zdroje jsou takové faktory vnějšího prostředí, které jsou organizmy konzumovány, typicky např. potrava. Slovo „konzumovány“ však neznamená vždy jen „pojídány“, postačí, aby využití zdroje snížilo jeho množství dostupné ostatním organizmům. Tak např. hnízdní dutina využitá jedním ptákem není využitelná jiným, zadaná samice monogamního druhu již není „k dispozici“ jiným samcům apod. To, že využití zdroje jedním organizmem snižuje jeho dostupnost pro jiný organizmus, má dva významné důsledky: 1) organizmy mohou soupeřit (kompetovat - kompetice) mezi sebou o nedostatkové zdroje a 2) čerpáním zdroje se vytváří zóna vyčerpání zdroje (RDZ – resource depletion zone), tedy prostorová oblast, kde je jeho množství/koncentrace sníženo.
Vliv abiotických podmínek prostředí byl již z větší části probírán v 1. části textu, zde se budeme zabývat hlavně zdroji. Pro rostliny je významným zdrojem energie sluneční záření, oxid uhličitý, voda a řada chemických látek v anorganické podobě, pro další organizmy jsou významnou součástí zdrojů jiné organizmy (živé či mrtvé) a kyslík.
Sluneční záření je významným zdrojem pro rostliny

Velmi malá část slunečního záření dopadajícího na rostliny je v chloroplastech využita pro fotosyntézu. Během ní jsou vytvářeny energeticky bohaté sloučeniny uhlíku, které můžou být následně rostlinou nebo jejími konzumenty využity (rozloženy) buněčnou respirací. Jenom část spektra slunečního záření je rostlinami využitelná, přibližně v rozpětí vlnových délek 400-700 nm. To není náhodné – je to dáno tím, že jednak v této oblasti vlnových délek Slunce vyzařuje nejvíce energie a jednak atmosféra je pro tuto část spektra relativně prostupná (výsledkem je, že asi 44 % energie slunečního záření dopadající na povrch Země se nachází v tomto pásmu vlnových délek). Přibližně stejné spektrum využívá řada živočichů včetně člověka pro zrakovou orientaci.

Intenzita slunečního záření velmi kolísá jak v denním tak v sezónním chodu. Rostliny tak střídavě zažívají období „nadbytku“ a „hladovění“. Dalším předvídatelným zdrojem variability v intenzitě slunečního záření je ubývání jeho intenzity v husté vegetaci a v hloubkách vod. Méně předvídatelným zdrojem variability slunečního záření jsou proměny počasí, např. mraky. V mnohovrstevné struktuře lesa tak jsou listy i jednoho stromu vystaveny velmi různým světelným poměrům. Na to reagují jak „strategickými“ reakcemi (jako je změna úhlu natočení listů) tak „taktickými“ reakcemi (jako je tvorba listů s různou strukturou – slunných a stinných – v různých vrstvách koruny).
Vnějším a snadno měřitelným projevem toho, že rostlina pomocí energie slunečního záření vytváří organické látky, jsou změny sušiny její biomasy. Ty jsou dány společným důsledkem vytváření organických látek fotosyntézou a jejich spotřebování respirací. Převažuje-li fotosyntéza nad respirací, sušina biomasy rostliny se zvyšuje a naopak. Kompenzační bod je stav prostředí, kdy se respirace a fotosyntéza vyrovnají. Zpravidla ho vztahujeme k intenzitě slunečního záření, ale někdy i k úrovni jiných zdrojů (např. koncentraci CO2). Bod nasycení je taková úroveň zdroje, kdy s jeho zvyšováním již nedochází ke zvyšování intenzity fotosyntézy. Listy různých rostlin se až o dva řády (tj. 100x) liší ve své fotosyntetické kapacitě. To je taková rychlost fotosyntézy, kdy je úroveň záření v bodě nasycení, teplota je optimální a úroveň ostatních faktorů prostředí je v normálu. Vysokou fotosyntetickou kapacitu mají rostliny, které se zřídka octnou v prostředí, kde je faktory prostředí omezují (jako jsou např. zemědělské plodiny a plevele) a naopak, druhy žijící v prostředích chudých na zdroje (pouštní rostliny, stinné rostliny) mají nízkou fotosyntetickou kapacitu, i když jim poskytneme bohaté zdroje. To se dá pochopit tak, že fotosyntetická kapacita, jako jakákoli jiná kapacita, se musí „vybudovat“, tj. musí se vynaložit jisté náklady, které se můžou splatit jen tehdy, kdy existují četné možnosti, jak tuto kapacitu využít.
V suchozemském prostředí rostliny přijímají CO2 většinou otevřenými průduchy, kterými ale současně ztrácí vodu výparem. Má tedy rostlina maximalizovat rychlost fotosyntézy a riskovat vyschnutí, nebo má šetřit vodou na úkor fotosyntézy? V přírodě nacházíme mnoho strategických i taktických řešení a kompromisů. Známou strategií je krátký život při vysoké fotosyntéze v období, kdy je vody dostatek, a přetrvání v dormantním stavu v období sucha (nebo zimy). Toto je běžné u jednoletých rostlin. Rostlina může shazovat listí v období sucha (mnoho opadavých stromů či keřů) nebo dokonce může mít zcela jiné listy v období sucha a jiné v období dešťů (tzv. sekvenční polymorfizmus). Listy pouštních rostlin bývají víceleté, tuhé, s nízkou transpirační schopností, často pokryté vosky či chloupky, ale tato strategie současně brání vysoké rychlosti fotosyntézy i v období dostatku vody. O C4 a CAM modifikacích fotosyntézy již byla zmínka v první části učebnice. Běžným „taktickým“ řešením je změna vodivosti listů pomocí uzavírání a otevírání průduchů.
Oxid uhličitý je „klíčovým“ plynem atmosféry

Je získávám rostlinami většinou přímo z atmosféry. Přes svoji malou koncentraci v atmosféře má velký význam jednak jako zdroj pro fotosyntézu a jednak jako „skleníkový“ plyn (podrobně v poslední části textu). Jeho koncentrace v zimě a ve větších výškách nad porosty i v létě dosahuje dnes asi 370 mikrolitrů na litr vzduchu. V létě v porostech je dána výsledkem interakce mezi jeho produkcí dekompozicí a konzumací ve fotosyntéze. Obvykle je jeho koncentrace v lesích vyšší při povrchu půdy než výše v korunách stromů.
Rostliny přijímají vodu hlavně kořeny

Voda je nezbytnou podmínkou života, a protože žádný organizmus není dokonale vodotěsný, musí se odpařená voda neustále nahrazovat. Povrchy kořenů nasávají vodu z půdních pórů, čímž vzniká v okolí kořenů zóna vyčerpání zdroje (RDZ) a ta je jedním z původců gradientu vodního potenciálu v půdním prostředí. Pohyb vody ve shodě s tímto gradientem je složitý, protože čím sušší je tato zóna, tím vyšší odpor je tomuto pohybu kladen a také vyčerpáním vody z širších pórů zůstává voda v užších pórech, kde je držena většími silami. Příjem vody rostlinami záleží i na architektuře kořenového systému: „vývojový program“, podle kterého rostlina vytvoří hluboký kůlovitý kořen, je výhodný tehdy, když je půda nasycena dešti do hloubky a poté následuje delší suché období, ale není výhodný tehdy, následují li četné ale málo vydatné srážky.
Minerální živiny

přijímají rostliny většinou v anorganických formách kořeny a živočichové v organických formách s potravou. Je zajímavé, že ze všech prvků periodické soustavy jich organizmy nezbytně potřebují jen několik z první třetiny tabulky co do protonového čísla (nejvyšší je u molybdenu) jako je H, C, N, O, Mg, P, S, K, Ca, Mn, Fe, Cu, Zn, Mo, živočichové dále potřebují Na a Cl a několik dalších prvků je nutných pro omezené skupiny organizmů (např. Al pro některé kapraďorosty, Si pro rozsivky, Bo pro některé rostliny, Fl a I pro vyšší živočichy apod.). Protože rostliny přijímají minerální živiny ve vodním roztoku, vše, co platí pro příjem vody, platí i pro minerální živiny. Půdní roztok však obsahuje minerální živiny v odlišném množství, než je potenciálně k dispozici: je to proto, že různé ionty jsou v půdním prostředí drženy různými silami a v rozpuštěné podobě se vodním prostředím pohybují (difúzí) různými rychlostmi. RDZ kolem povrchu kořenů pro málo „pohyblivé“ ionty (např. fosforečnan) je úzká zatímco široká pro „pohyblivější“ ionty (např. dusičnan). A tak do široka větvený extenzivní kořenový systém je účinný pro čerpání N zatímco těsný, hustě větvený a kompaktní kořenový systém je účinný pro čerpání P. Různá architektura kořenového systému různých rostlin tak může mít velký význam pro společnou existenci mnoha druhů na jednom stanovišti.
Kyslík

je významným zdrojem pro všechny organizmy s výjimkou některých prokaryont. V atmosféře je ho dostatečné množství, ale je špatně rozpustný a má malou rychlost difúze ve vodě a tyto hodnoty ještě rychle klesají s rostoucí teplotou. Proto bývá limitujícím zdrojem jak ve vodě tak např. v zamokřené půdě. Vodní organizmy se s jeho nedostatkem vyrovnávají řadou adaptací, jako je: velký respirační povrch, zachování trvalého proudění vody kolem žaber, tvorba specializovaných dýchacích pigmentů, zachování nízké rychlosti respirace, nebo se opakovaně vynořují nad hladinu k nádechu. Rostliny žijící trvale v zamokřené půdě mají také řadu adaptací jako je tvorba aerenchymatických pletiv apod.

Organizmy jako zdroje

Autotrofní organizmy dokážou využívat pouze anorganické zdroje. Ostatní (hetetrotrofní) organizmy musí přijímat potravu složenou z organických molekul. Tento proces vyústí v řetězec událostí, kdy každý konzument se posléze stává sám zdrojem pro dalšího konzumenta. V tomto tzv. potravním řetězci můžeme rozlišit konzumenty živící se živými organizmy nebo jejich částmi (biotrofní konzumenti) a konzumenty živící se odumřelými organizmy či odpadními produkty organizmů (nekrotrofní konzumenti). Biotrofní konzumenti se někdy nazývají kořistníci a můžou se podle několika kritérií (poměr velikostí kořistníka a kořisti/hostitele, doba jejich vzájemné interakce, ukončení interakce smrtí kořisti/hostitele či nikoli apod.) rozdělit (bez zcela ostrých hranic) na: parazity, predátory, spásače a parazitoidy. Činnost řetězce nekrotrofů (také saprotrofů) končí mineralizací organických látek, tj. jejich přeměnou na neživé součástky, které se mohou znovu stát zdrojem pro autototrofy.
U živočišných konzumentů často rozlišujeme mezi generalisty a specialisty. Generalisti (též polyfágové) se živí širokým spektrem různých kořistí, i když velmi často upřednostňují užší spektrum kořistí, než mají k dispozici. Specialisti mohou konzumovat např. jen určitou část kořisti ale z více různých kořistí, což je běžné u býložravců, protože jednotlivé části rostlinného těla mají velmi různé chemické složení (tak např. mnoho druhů ptáků se živí jen semeny, ale ne např. listy). Jiní specialisti se živí jen několika blízko příbuznými druhy kořistí (nebo jen jediným druhem) a to je běžné u mnoha rostlinných či živočišných parazitů (monofágové). Specializace umožňuje evoluci mnoha struktur, které umožní účinně využívat nějaký zdroj (= užitek ze specializace, např. bodavé stilety mšic), ale ty současně znemožní využívat jiné zdroje (=náklad specializace).
Výživové složení těl rostlin a živočichů se podstatně liší. To má velký vliv ne jejich hodnotu jako potenciálního zdroje potravy. Hlavním rozdílem je přítomnost strukturálních polysacharidů v buněčných stěnách rostlinných buněk (celulózy, ligninu), což je hlavním důvodem vysokého poměru mezi obsahem uhlíku a ostatními prvky (N či P). Tak u rostlin poměr C: N často přesahuje 40, zatímco u bakterií, hub a živočichů je přibližně 10. Dalším rozdílem je, že různé rostlinné orgány se podstatně liší obsahem důležitých živin: tak např. semena obvykle obsahují hodně tuků, plody zase cukrů a rozvíjející se meristémy a poupata mívají nejvíce bílkovin (a tedy dusíku). Není divu, že mnozí drobní rostlinní paraziti jsou specialisté na určitý orgán určité rostliny (a nedokážou využít jiný orgán téže rostliny a samozřejmě ani jinou rostlinu). Na rozdíl od toho, složení těla býložravců se příliš neliší co do obsahu bílkovin, uhlovodíků, tuků, minerálních látek či vody. A tak predátor živící se housenkami, rybami či srnčí zvěří, dostávají téměř stejnou potravu, která je jen různě „zabalena“, proto mají přibližně stejně stavěný trávicí systém, a problémem je pro ně spíše kořist nalézt, překonat a využít.
Hlavním „problémem“ býložravců nebo saprotrofů je tedy přetransformovat složení rostlinných těl na složení vlastního těla a to je spojeno se snížením poměru C: N oxidací uhlíku (a jejich odpadní produkty tedy jsou bohaté uhlíkem). Teoreticky by strukturální polysacharidy mohly být také zdrojem energie pro býložravce, ale to by tito museli produkovat enzymy na jejich rozštěpení. Ve skutečnosti však jen málo živočichů je schopno produkovat celulázy a s trávením celulózy jim pomáhají různě utvářené symbiotické systémy. Proč tomu tak je, je velkou záhadou: možná se symbiotické systémy evolučně vyvinuly tak rychle, že „nezbyl“ čas na evoluci vlastních celuláz a určitě tyto systémy poskytují svým nositelům i jiné služby než jen štěpení celulózy, např. syntézu vitamínů a bílkovin (pro což můžou využít třeba močovinu). Hlavní složkou potravy masožravců jsou bílkoviny, a proto hlavní odpadní produkty jsou dusíkaté látky (amoniak, močovina či kyselina močová).

Celá řada rostlinných parazitů má zvláštní adaptace trávicího systému (TS), jako např. filtrační komora mšic odděluje vodu a cukry, které vyřazuje z přední rovnou do zadní části TS. Některé larvy hmyzu zase nekonzumují přímo rostliny, ale jen narušují jejich tkáně, v nichž se množí kvasinky, které tvoří jejich vlastní potravu nebo houby přímo „pěstují“ v rostlinných tkáních jako třeba kůrovcovití brouci. U velkých býložravců byl vyvinut model tří částí TS, kdy v předním fermentačním oddíle (PFO, žaludek) dochází k mikrobní fermentaci, v oddíle trávení a vstřebávání (OTV – tenké střevo) dochází k trávení a vstřebávání živin a v zadním fermentačním oddíle (ZFO – slepé a tlusté střevo) dochází také k mikrobní fermentaci. Podle tohoto modelu je kombinace: velký PFO a malé OTV a ZFO výhodná pro potravu nízké kvality, velký ZFO zase výhodná pro potravu vyšší kvality (větší podíl obsahů buněk než buněčných stěn) a velký OTV je vhodný pro vysokou kvalitu potravy. U živočichů s převahou ZFO může docházet k pojídání vlastních výkalů, které využijí i živiny uvolněné fermentací v ZFO, ale které se nemohly vstřebat (neprošly OTV).
Kořisti/hostitelé se brání kořistníkům celou řadou adaptací, fyzikálních, chemických, behaviorálních či jiných, které snižují možnost setkání nebo zvyšují pravděpodobnost přežití setkání s kořistníkem (mnoho o tom bylo již řečeno v první části textu v kapitole „Biotické faktory prostředí“). Lépe chráněný zdroj sám ovšem představuje selekční tlak na kořistníka k překonání této obrany a zlepšení schopností kořistníka zase vyvolává selekční tlak na kořist. Dochází tak ke koevoluční „studené válce“, které v extrémní formě má podobu dvou druhů „zamčených“ v nekonečném souboji. Samozřejmě, zdroje autotrofů a saprotrofů jsou neživé a nemůžou tedy vyvinout obranu.

9. Teorie kompetice
Kompetice je jakékoliv využití (nebo obrana) zdroje jedním jedincem, které snižuje přístupnost tohoto zdroje pro jiného jedince. Kompetice je jedním z nejvýznamnějších způsobů, jakým aktivita jedinců ovlivňuje druhé jedince. Kompetice mezi jedinci stejného druhu se nazývá vnitrodruhová (intraspecifická) kompetice. V rámci populace snižuje kompetice úroveň zdrojů způsobem závislým na hustotě, tím ovlivňuje plodnost a přežívání a proto reguluje velikost populací. Kompetice mezi jedinci také může vyvolat evoluční změny a spolurozhoduje o rozmístění a početnosti organizmů. Kompetice mezi jedinci různých druhů se nazývá mezidruhová (interspecifická) kompetice. Jestliže populace jednoho druhu snižuje množství zdrojů pro populaci druhého druhu, potom se u toho druhého druhu snižuje rychlost reprodukce až k rovnovážnému stavu. Jestliže i poté je první populace schopná snižovat množství zdrojů, populační růst může být záporný a to může vést až k vyloučení populace druhého druhu z prostředí (kompetiční vyloučení). Proto je mezidruhová kompetice významných faktorem, který určuje složení společenstev. 

Prosazení teorie kompetice v ekologii bylo pomalé a váhavé

Zatímco predace je nápadný jev, kompetice je daleko méně zjevná, a to zvláště tehdy, když jedinci celé řady druhů soupeří o několik různých zdrojů (tzv. difúzní kompetice). A proto bylo prosazení teorie kompetice v ekologii velmi pomalé. Teorie kompetice byla součástí ekologie odedávna a již Charles Darwin si uvědomoval význam jak intraspecifické tak interspecifické kompetice pro evoluci. Ovšem daleko větší význam pro populace přikládal takovým vlivům, jako je klima, predátoři a potravní zdroje. Také Charles Elton ve své knize „Animal Ecology“ (což byla první moderní učebnice ekologie, vydaná v roce 1927) vyzdvihoval obdobné faktory a mezidruhovou kompetici zmiňoval pouze v souvislosti s ekologickou sukcesí, v níž jeden druh nahrazuje druhý s podobnými ekologickými požadavky, což naznačuje možnost jejich vzájemné interakce. Prvním matematickým zpracováním populačních procesů zahrnujících kompetici byly práce autorů: A. J. Lotka, V. Volterra a dalších mezi lety 1925-1935, a ty vyvolaly vlnu laboratorních experimentů, které měly potvrdit či vyvrátit tyto modely. Hlavní úsilí bylo věnováno systémům: predátor-kořist a parazitoid-hostitel. Teprve v polovině 40. let však byla plně rozpoznána úloha kompetice v regulaci populací těch druhů, které využívají stejné zdroje a musejí se o ně dělit. Tyto myšlenky propagoval anglický ornitolog David Lack (1944, 1947). Uvažoval, že formování druhů může být doprovázeno vzájemným rozdělením ekologických požadavků a takto snížená kompetice mezi druhy dovolí jejich společnou existenci.

Experimenty ekologů: Tansley, Gause a Park přesvědčivě dokumentovaly kompetici

Britský botanik A. G. Tansley (1917) byl první, kdo uspořádal experiment odhalující kompetici mezi dvěma příbuznými druhy. V úvodu ke své práci popisuje pozorování, že pokud dva blízce příbuzné druhy rostlin žijí v téže oblasti, často rostou v odlišných typech stanovišť nebo na různých typech půd. Toto pozorování nebylo objevné, avšak nikdo předtím to neprokázal experimentálně. Tansley vybral dva druhy z rodu Galium: G. saxatile (svízel horský, který normálně žije na kyselých rašelinných půdách) a G. sylvaticum (svízel lesní, obývající zásadité, často vápenaté půdy). Pěstoval tyto dva druhy ze semen a to zvlášť i pohromadě v půdách, které byly odebrány z oblastí, ve kterých tyto druhy rostou v přírodě. Protože je pěstoval ve stejném prostředí (tyto typy experimentů dnes nazývají ekologové „common garden“), tak o jejich výkonnosti (performanci) rozhodoval pouze půdní typ a přítomnost nebo nepřítomnost druhého druhu. Výsledky byly zcela jasné: pokud byly pěstovány zvlášť, každý druh mohl růst v obou typech půd, přestože performance (měřená podle klíčení a růstu) byla nejlepší na těch půdách, kde normálně tyto druhy v přírodě rostly (tj. svízel horský lépe prospíval na kyselých půdách a svízel lesní na zásaditých). Ovšem pokud rostly oba druhy pohromadě, tak na vápenatých půdách přerostl svízel lesní druhý druh a opačný výsledek nastal na kyselých rašelinných půdách, kde „zvítězil“ svízel horský. Tato práce byla v několika rysech průkopnická: poprvé se zde experimentálně prokázalo, že přítomnost (nebo naopak nepřítomnost) nějakého druhu na stanovišti by mohla být způsobena mezidruhovou kompeticí. Druhým významným zjištěním bylo, že podmínky prostředí zásadně ovlivnily výsledek kompetice. Za třetí, kompetice může být vnímána velmi široce (tedy může být způsobena ostatní „vegetací“ ve společenstvu), a za čtvrté současné ekologické oddělení druhů může být výsledkem kompetice v minulosti. 

Je zajímavé, že další experimentální prověřování kompetice bylo prováděno až po zveřejnění matematických modelů populačních interakcí Lotkou, Volterrou a dalšími. Ve 30. letech prováděl Gause experimenty s kvasinkami a prvoky, a to byl vlastně první moderní výzkum, týkající se kompetice. Když byly kultury prvoků Paramecium aurelia a P. caudatum založeny zvlášť na tomtéž typu živného média, tak populace obou druhů rostly velmi rychle až k hranici dané dostupností zdroje. Ale jakmile rostly dohromady, tak přežila pouze populace druhu P. aurelia (obr. 21-1). [image: image1.png]* . : . grown in
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FIGURE 21-1 Increase in populations of two species of Paramecium when grown in separate cultures (2) and when grown
together (b). Although both species thrive when grown separately, P. caudatum cannot survive together with P. aurelia.
(After Gause 1934.)




Výsledky všech podobných experimentů s mouchami, hlodavci, potemníky a některými rostlinami byly stejné: jeden druh vždy přežil, zatímco druhý vymřel (a to obvykle po 30–70 generacích). Pozdější pokusy Thomase Parkera (1954, 1962) prokázaly, že jsou to právě podmínky prostředí, které rozhodují o výsledku kompetice. Choval potemníky Tribolium confusum a T. castaneum v různých teplotních a vlhkostních podmínkách; v chladných a suchých podmínkách přežil T. confusum, zatímco v teplých a vlhkých zase T. castaneum.

Princip kompetitivního vyloučení stanoví, že dva druhy nemohou koexistovat, pokud jsou závislé na stejném limitujícím zdroji

Mnoho provedených laboratorních pokusů dávalo stále stejný výsledek, který byl pojmenován principem. Dostal různá jména, ale ujal se termín, který navrhl Garrett Hardin (1960): princip kompetitivního vyloučení (competitive exclusion principle). Také slovní vyjádření tohoto principu jsou různá, např.: druhy s podobnou ekologií nemohou žít spolu v tomtéž místě, nebo: úplní kompetitoři nemohou koexistovat. My budeme používat následující definici tohoto principu: dva druhy nemohou koexistovat a přitom být závislí na stejném limitujícím zdroji. Ovšem druhy s velmi podobnou biologií a ekologií často v přírodě koexistují. Podmínky, za nichž se tak může stát, budou podrobněji diskutovány dále. Osvětlit tyto záležitosti pomohou matematické modely. 
Populace mohou být regulovány jak mezidruhovými, tak vnitrodruhovými kompetičními vztahy

Populace mohou být regulovány způsobem závislým na hustotě. Jak se to může stát, ukazuje logistická rovnice populačního růstu: dN/dt=rN(1-N/K) (viz též kap. 11 a soubor „odvození logistické rovnice“). S tím, jak se rostoucí populace blíží k nosné kapacitě prostředí (K), se termín v závorce zmenšuje (N se blíží K a tím se N/K blíží jedné a tudíž 1-N/K se blíží nule) a tím je pravá strana rovnice a tedy rychlost růstu populace (dN/dt) stále nižší (blíží se k nule) za předpokladu, že se K nemění. Rovnovážného stavu (kdy se velikost populace nemění, tedy: dN/dt=0) dosáhne populace tehdy, když N=K. Pokud překročí populační velikost (N) nosnou kapacitu prostředí (K), potom je zřejmé, jak vnitrodruhová kompetice reguluje populace: zdroje se stanou nedostatkovými (relativně k poptávce) a nastane o ně kompetice. Tehdy sehraje svoji roli také geneticky určená schopnost jedinců získat nedostatkové zdroje a ti, co to dokážou, přežijí, a ti, co to nedokážou, nepřežijí a nemohou se tak rozmnožovat. A tak jsme odvodili, že vnitrodruhová kompetice a evoluce jsou velmi úzce vzájemně spojeny. Ovšem velikost populace se nikdy nemusí přiblížit nosné kapacitě prostředí, je-li vystavena vysokým úrovním predace, spásání nebo parazitizmu. A proto musíme při úvahách o regulaci populací vždy zvážit jak interakce jedinců v rámci populace, tak interakce populací s ostatními populacemi.

Do logistické rovnice může být zahrnuta mezidruhová kompetice
Většina matematických modelů teorie kompetice je založena na vztazích, které publikovali Lotka (1925-1932), Volterra (1927) a Gause (1934). Ti vycházeli z logistické rovnice, která (viz soubor „odvození logistické rovnice“) má pro jednu populaci (i) tvar dNi/dt = riNi(1-Ni/Ki). Nyní předpokládejme, že v prostředí existuje populace nějakého jiného druhu (označme ji j), která kompetuje s populací i o zdroje. Populace j má populační velikost Nj a kapacitu prostředí Kj. Rozšíření logistické rovnice populace i o mezidruhovou kompetici s populací j provedeme snadno tím, že do závorky přidáme kromě vztahu, který snižuje populační růst o vnitrodruhovou kompetici (Ni/Ki) ještě vztah, který zmenší člen v závorce o vliv populace j na populace i ve tvaru: aijNj/Ki. Koeficient aij označujeme koeficient kompetice (coefficient of competition) a vyjadřuje nám vliv druhu j na druh i. Takže např. nabude-li tento koeficient hodnoty 0,5, znamená to, že jeden jedinec druhu j zkonzumuje polovinu zdrojů, kterou zkonzumuje jedinec populace i. Čitatel aijNj tedy vyjadřuje celkové množství zdrojů, které zkonzumuje Nj jedinců populace j. A celý člen (který odečítáme) tedy znamená ten podíl zdrojů z celkové nosné kapacity prostředí druhu i, který zkonzumuje druh j. Celková rovnice pak bude znít (dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki-aijNj/Ki)). Slovně bychom mohli tuto rovnici vyjádřit asi takto: změna počtu jedinců populace druhu i za určitý malý časový úsek t je dána součinem riNi krát (1 minus vnitrodruhová kompetice minus mezidruhová kompetice druhu j s druhem i), jinak řečeno: riNi krát (1–poměrná část zdrojů zkonzumovaná členy populace i minus poměrná část zdrojů zkonzumovaná členy populace j). Ve většině reálných situací je mezidruhová kompetice slabší než vnitrodruhová. Druhy, které spolu koexistují, si totiž do jisté míry dokážou „rozdělit“ zdroje, a proto koeficient aij bývá menší než 1. Je však samozřejmé, že pokud spolu žijí dva druhy i a j, kteří soupeří o stejný zdroj, potom i druh j je ovlivněn druhem i, a také pro něj musíme zformulovat analogickou rovnici (dNj/dt=rjNj(1-Nj/Kj-ajiNi/Kj)).

Nyní uvažme numerický příklad, který nám osvětlí mechaniku těchto rovnic. Uvažujme tyto parametry: Ni=100, Ki=150, ri=0,2, aij=0,5, Nj=50. Co tato čísla znamenají? V prostředí máme 100 jedinců (populaci) druhu i z celkových 150, které může dostupné množství zdrojů uživit. Dále zde je menší populaci (50 jedinců) druhu j, z nichž každý zkonzumuje jednu polovinu daného zdroje co jedinec populace i. Rychlost růstu populace i (tedy množství potomků, které se v populaci narodí za čas dt) je tak podle výše uvedené rovnice: dNi/dt=0,2.100.(1-100/150-0,5.50/150)=3,48. Jestliže však aij zvýšíme z 0,5 na 0,7 (tj. jedinec populace j zkonzumuje 7 desetin zdroje co jedinec i), tak výsledný větší kompetitivní efekt druhu j na druh i (zdroje tedy budou v čase ubývat rychleji než v předchozím případě) způsobí snížení rychlosti růstu populace i na hodnotu 2,14. Nyní si ukážeme, že u populace, která se nachází velmi blízko své nosné kapacitě, je i nepatrný kompetitivní efekt druhé populace osudný. Tak např. dosaďme do předchozího příkladu hodnotu velikosti populace Ni=145, což je blízko nosné kapacitě (která je 150). Za těchto podmínek, při stejných hodnotách parametrů jako v minulém případě, již bude růst populace i záporný. V závorce pravé strany rovnice totiž dostaneme výraz: 1-145/150-aij.50/150 a aby byl tento výraz kladný, tak potom 1-145/150 (což je 0,0333), musí být větší než aij.0,3333, což nastává tehdy, když aij je menší než 0,1 a při větším aij je již růst populace i záporný). Vidíme tedy, že i velmi slabá mezidruhová kompetice může zastavit populační růst populace, která se nachází blízko své nosné kapacity.

Kompetiční modely odhalí podmínky, za kterých mohou dvě soupeřící populace koexistovat

Aby dvě populace mohly koexistovat, potom musí obě dosáhnout stabilní velikosti, která je samozřejmě větší než 0 a přitom populační přírůstek obou je roven nule (tj. dNi/dt=0 a současně dNj/dt=0). Vyjděme z  rovnic kompetice, v nichž dosadíme za populační růst 0 a algebraickými úpravami dojdeme ke vztahu: Ňi=Ki-aijNj. Rovnovážná velikost populace druhu i se tedy rovná její nosné kapacitě zmenšené o podíl, který zkonzumuje populace j. Je-li např. Ki=150, aij=0,5 a Nj=50, potom Ňi=150-0,5.50=125. Čili: nosná kapacita pro druh i ve výši 150 jedinců se sníží o takový počet jedinců, který odpovídá množství zdrojů zkonzumovaných populací j. A protože každý jedinec populace j zkonzumuje polovinu zdroje než jedinec z populace i, bude tento podíl činit 50: 2=25. Padesát jedinců populace j tedy sníží množství společně konzumovaného zdroje o stejné množství, které vyžaduje 25 jedinců populace i a nosná kapacita prostředí pro druh i se přítomností druhu j tak sníží o 25 jedinců (ze 150 na 125). Podobnou rovnici můžeme formulovat i pro populaci j: Ňj=Kj-ajiNi. Pokud se zabýváme stabilní koexistencí obou populací, pak nás zajímá otázka, jaká je rovnovážná populace druhu i (Ňi) za předpokladu, že populace j je také v rovnovážné hodnotě (Ňj). To vyřešíme jednoduše tak, že do rovnice pro rovnovážnou populaci i dosadíme za Nj vztah pro rovnovážnou populaci druhu Nj, a dostáváme Ňi=Ki-aij(Kj-ajiNi) a úpravou získáváme vztah Ňi=(Ki-aijKj)/(1-aijaji). A analogickou rovnici můžeme formulovat i pro populaci j (Ňj=(Kj-ajiKi)/(1-ajiaij)). Mnohem snadněji se ale podmínky koexistence druhů stanoví grafickým způsobem, což je předmět následující kapitoly.

Grafické znázornění ilustruje základní rysy logistické kompetice
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FIGURE 21-5 Graphic representation of the equilibrium
conditions for two species, of which species i is the better
competitor. Areas in which the populations can increase are
indicated by light green for species i and dark green for
species j. Both species increase in region A, both decrease in
region B, and i increases and j decreases in region C.



Při zkoumání chování algebraických výrazů je často jednodušší, jestliže křivky jsou transformovány do podoby přímek. Takovéto přizpůsobení můžeme udělat s logistickou rovnicí tak, že namísto růstové rychlosti celé populace (dN/dt) budeme uvažovat rychlost růstu vztaženou na jedince populace (dN/dt.1/N). To máme zobrazeno na obr. 21.4. V části a) je trojrozměrný graf, jehož „podlahu“ tvoří všechny kombinace velikostí populací dvou kompetujících druhů i a j. Na „zadní stěně“ tohoto grafu je zobrazen vztah mezi rychlostí růstu populace i vztažené na jednoho jedince a počtem jedinců této populace (Ni). Je to přímka, která protíná vodorovnou osu v bodě Ki. Na „levé stěně grafu“ je obdobné zobrazení pro populaci j; přímka protíná osu Nj v bodě Ki/aij který vyjadřuje počet jedinců populace j schopných přežít na přítomných zdrojích. 
Takže jestli např. budeme uvažovat, že Ki = 150 a aij=0,2, tak každý jedinec populace j zkonzumuje dvě desetiny zdroje co jedinec populace i (tedy 5x méně) a to znamená, že rovnovážná populace j má velikost 750 jedinců (150: 0,2=750, Kj = 750). Jak bylo již řečeno, „podlaha“ grafu znázorňuje veškeré kombinace počtu jedinců populace i a j. Rychlost růstu populace i vztažená na jedince tedy vytváří rovinu, která protíná „podlahu“ grafu v jedné přímce, která obsahuje množinu všech kombinací populačních početností i a j, ve které je populační růst druhu i roven nule. Tato přímka se jmenuje rovnovážná izoklína (equilibrium isocline). Všechny body té části roviny, která je nad touto přímkou (třeba bod A), vyjadřují kombinace NiNj při nichž je rychlost růstu populace i kladná a všechny body pod rovnovážnou izoklínou (třeba bod B) vyjadřují kombinace NiNj, při nichž je rychlost růstu populace i záporná (populace se snižuje). Rovnovážná izoklína je vlastně průsečíkem dvou rovin. 
K pochopení toho, za jakých podmínek mohou oba druhy koexistovat, nám stačí zobrazit „podlahu“ grafu z obrázku 21-4 a. Ta je zobrazena na obr. 21-5 a její vznik si můžeme představit tak, že zdvihneme „podlahu“ grafu a) jejím levým rohem směrem nahoru. Vidíme, že např. bod A je v části, kde je růst populace i kladný a tudíž za určitý čas se posune tato populace směrem k vyšším populačním počtům ve směru šipky, u bodu B je tomu naopak. Pro populaci j však potřebujeme jinou přímku ve stejných osách (protože v tomto případě jsou poněkud jiné rovnovážné hodnoty), ale logická úvaha bude stejná. Bod A leží v části kladného populačního růstu, čili Nj bude růst, bod B je v části grafu, kde je růst populace záporný, čili tam bude hodnota Nj klesat. K odhadnutí dalších populačních změn potřebujeme vědět, ve kterém bodě se populace nacházejí (zopakujme, že „bod“ v grafu je dán průsečíkem kombinací velikostí obou populací) a v které polorovině určené rovnovážnou izoklínou se tento bod nachází (zda v té polorovině, ve které dochází k poklesu populace nebo v té, kde dochází k jejímu růstu).
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FIGURE 21-4 (a) The per capita growth rate of species i (1/N;dN/dt) as a function of its
population, N;, and the size of a competing population (N;). The shaded area is the plane
containing all possible combinations of the population and its competitor (N;, N)). The line
where the shaded area intersects the plane is called the equilibrium isocline, which contains all
combinations (N;, N;) for which the growth rate is zero. Points on the plane above the isocline
(e.g., point A) represent positive growth, and points below the isocline (e.g., point B) represent
negative growth. (b) A simplification of the graph in (a), showing only the plane defined by the
N; — N; axes [the “floor” of graph (a)]. This view is achieved by rotating the N; axis up into the
vertical position while leaving the N; axis in the horizontal position (the growth rate axis
projects directly toward the reader). Point A is in the positive growth region of the plane,
meaning that the population tends to increase, as indicated by the rightward-directed arrow.
Point B is in the negative growth region of the plane, meaning that the population tends to
decrease, as indicated by the leftward-directed arrow. Note that the graph in (b) shows only the
growth of species  in the presence of the competitor j. (c) A separate graph is required to show
the growth of species j, which is indicated along the vertical axis, in the presence of species i.
Point A is in the region of positive growth for species j, as indicated by the upward-directed
arrow. Point B is in the region of negative growth.



[image: image4.png]N; Time

FEGURE 2I-6 The course of competition
between two populations portrayed (a) ona
competition graph and (b) as changes in
population size over time. The time intervals
are indicated on the competition graph by
numerals next to the sample points. Dashed
lines indicate population increases when the
species are grown separately.
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FIGURE 21-7 (a) Conditions for the stable coexistence of
two competing species. The graph can be obtained from
Figure 21-5 by reducing the competition coefficient of
species i (the better competitor) against species j. When a;
decreases, the intercept K;/a;; increases. The green and black
vectors in each of the four regions created by the crossed
isoclines represent the direction of population growth in
that region (green corresponds to the growth of species i
and black corresponds to the growth of species 7). Resultant
vectors are given in gray. It is evident that with this
configuration of isoclines, the competing populations will
tend toward a stable equilibrium, denoted by the point
where the lines cross. (b) Outcome of competition between
two species that are both more strongly limited by
interspecific competition than by intraspecific competition
(a; and a; are both large). The populations tend to diverge
from the equilibrium point.



K pochopení chování obou druhů i a j dohromady potřebujeme znát relativní pozice jejich rovnovážných izoklín. Obě tedy narýsujeme do jediného grafu (jako např. na obr. 21-5). Relativní polohy obou izoklín mohou být uspořádány jen dvěma způsoby: buď leží jedna vně druhé (jako na obr. 21-5) a nebo se obě protínají v jednom bodě (jako na obr. 21-7). V případě, že izoklína jednoho druhu leží vně izoklíny druhého druhu po celé své délce, tak druh, jehož izoklína je dále od počátku souřadného systému je silnější kompetitor než druhý, odstraní (eliminuje) druhý druh a delší koexistence obou druhů není možná (obr. 21-5). Vývoj velikostí obou populací v čase můžeme znázornit vektorem zvaným trajektorie populací. Neprotínající se izoklíny rozdělují graf na tři části. V té, která je na obr. 21-5 naznačena nejtmavší barvou jsou obě populace malé a pokud je výchozí velikost populací obou druhů nachází v této oblasti, obě populace budou růst a společná trajektorie populací se vyvíjí směrem doprava a nahoru (tj. v čase se budou kombinace populačních početností obou populací „pohybovat“ na grafu směrem doprava a nahoru – obě budou růst). Naopak, v nezabarvené části grafu jsou obě populace příliš velké a jejich společná trajektorie směřuje doleva dolů (obě se zmenšují). Ovšem pokud se výchozí populační velikosti nacházejí uvnitř obou izoklín (např. v bodě C), tak se populace druhu i zvyšuje, zatímco populace druhu j se snižuje a trajektorie se posunuje doprava dolů tak dlouho, až dosáhne rovnovážné populace Ki. A tím druh i vyloučí (eliminuje) druh j ze systému. Takováto situace je simulována na obr. 21.6. Zde vidíme, že zpočátku (začátek šipky) rostou obě populace, ale dosáhne-li populace j (která je slabší kompetitor) rovnovážné izoklíny (bod 4), začíná se již zmenšovat, zatímco populace druhu i pokračuje i poté ve svém růstu, až dosáhne hodnoty Ki. Růst obou populací zvlášť je také znázorněn na obr. 21.6b), kde je čárkovaně vyznačen růst obou druhů za předpokladu, že neexistuje kompetitor. 
Druhou možností je, že se obě izoklíny protínají v jediném bodě. Tento bod odpovídá rovnovážným hodnotám Ňi Ňj, kdy růstové rychlosti obou populací jsou nulové. Ovšem k překřížení izoklín může dojít dvěma způsoby, jak je naznačeno na obr. 21-7. Jedna z možností umožňuje stabilní koexistenci (a) a druhá nestabilní koexistenci (b) obou druhů. Jak zjistíme, která z těchto situací nastává? Jednoduché je stanovení společné populační trajektorie v případě, že jsou obě populace příliš velké (bílá oblast) nebo příliš malé (tmavá oblast). V těchto případech je totiž situace totožná s předchozí a společná trajektorie směřuje doprava nahoru (nebo doleva dolů), až překročí jednu z izoklín. Poté směřuje trajektorie buď směrem ke společnému rovnovážnému bodu (obr. a) nebo směrem od něj do Ki či Kj (obr. b). Stabilní koexistence (část a) nastává za situace, kdy v zašedlých částech grafu platí, že zde každý z obou druhů omezuje sám sebe více, než jak je omezován populací druhého druhu (tedy Kj(Ki/aij a Ki(Kj/aji). Tudíž ke koexistenci dojde tehdy, jestliže vnitrodruhová kompetice je silnější než mezidruhová. Na závěr je třeba říci, že nestabilní rovnováhy příliš ekology nezajímají, protože to, že nastanou, je velmi nepravděpodobné.
Koeficienty kompetice můžeme odhadnout na základě výsledků experimentů 
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Sitotraga cerealella (Ns) in renewed wheat cultures with
different initial densities of the two species. The isocline
for Rhizopertha is everywhere above the line for Sitotraga,
suggesting that Rhizopertha will outcompete Sitotraga.
The three curves indicate the popattation trajectories of
the competing species at three different initial densities.
Each point on a curve is a combination of species densities
(N;, N)). The three regions A, B, and C correspond to the
same regions in Figure 21-5. In region A both species
persist. When the population Rhizopertha grows into
region C, the population of Sitotraga declines, and is
eventually excluded. (b) This photograph shows a similar
competitive situation among rice weevils infesting grains
of rice. (a, from Crombie 1945; b, courtesy of U.S. Dept.
Agriculture.)
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FIGURE 21-8 Population trajectories of competing grain
pests, the beetle Rhizopertha dominica (Ng) and the moth *i
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FEGURE 21-¢ Population trajectories of
competing beetles Rhizopertha (Ng) and
Oryzaephilus (No) grown in renewed wheat
cultures at three different initial densities of
the two species (see Figure 21-8). Regions A,
B, C, and D correspond to the same regions
shown in Figure 21-7a. The populations tend
toward the equilibrium point where the
isoclines cross. (From Crombie 1945.)



Za předpokladu, že jsou známy hodnoty ri a Ki, můžeme řešit logistickou rovnici mezidruhové kompetice (dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki-aijNj/Ki)) pro aij. To ukazuje, že odhad koeficientů kompetice spočívá v přesném měření populačních velikostí a nosných kapacit kompetujících druhů a v odhadnutí růstových rychlostí obou populací. A. C. Crombie (1945) měřil tyto hodnoty u několika druhů skladištních škůdců. Korovník obilní (Rhizopertha dominica) a makadlovka obilná (Sitotroga cerealella) vyžírají klíčky uskladněného obilí. Larvy jsou vzájemně agresivní, živí se toutéž potravou a tak nepřekvapuje, že koeficienty interspecifické kompetice jsou vysoké. Crombie odhadl hodnoty ri a Ki z populačního růstu druhu i za nepřítomnosti druhu j. Zjistil, že rR=0,05 a rS=0,10 den-1; KR=338; KS=200; aRS=1,0; aSR=1,3. Protože součin aRS.aSR>1, neočekáváme, že tyto druhy budou koexistovat. Situace je znázorněna na obr. 21-8a: vidíme, že rovnovážná izoklína druhu Rhizopertha dominica je celou délkou nad rovnovážnou izoklínou motýla a z toho by mělo vyplývat, že brouk je nadřazený kompetitor a po jakékoli počáteční kombinaci hustot vyloučí motýla ze systému a tak se opravdu děje. Na obrázku jsou vidět populační trajektorie při třech různých výchozích hodnotách populačních počtů obou těchto druhů a vždy brouk vyloučí motýla a jeho populační trajektorie směřuje k nosné kapacitě pro tento druh (338 jedinců). Crombie také studoval kompetici mezi dvěma druhy brouků, korovníkem obilním a lesákem skladištním (Oryzaephilus surinamensis). Ten se na rozdíl od makadlovky obilné živí na vnějším povrchu zrna a tak tyto dva druhy brouků spolu málo soupeří o potravu a jejich kompetiční koeficienty jsou nízké (0,2 a 0,1) a tím pádem tyto dva druhy mohou koexistovat. Graficky je situace znázorněna na obr. 21-9, kde je vidět, že trajektorie různých kombinací počátečních hustot obou populací směřují k stabilnímu rovnovážnému bodu, tj. k místu, kde se rovnovážné izoklíny přetínají. 

Kompetice dvou druhů může být znázorněna na grafech vyjadřujících závislost mezi změnou velikosti populací a přístupností zdrojů 

[image: image8.jpg]The root systems of 32 creosote i If excavated shrubs had circular root l The actual root systems

bushes were mapped. | systems, 20% of the area would were not circular and
: | include extensive overlap of four or overlapped extensively in
| more shrubs (shaded area). { only 4% of the area.
{ ~——~~—ﬂ\§\.‘—~
\.\;\

\
Excavated root systems Hypothetical circular root systems Actual root systems

FIGURE 7.14  Creosote bush root distributions: hypothetical versus actual root overlap (data from Brisson and Reynolds 1994).
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Na obrázku 21-11 jsou znázorněny rovnovážné izoklíny (zde se jim říká izoklíny nulového čistého růstu - zero net growth isoclines - ZNGI) dvou druhů, i a j, které soupeří o dva esenciální zdroje (= nezbytné pro oba dva a nenahraditelné), R1 a R2. V části obrázku, v níž leží bod 1, jsou kombinace množství/koncentrací obou zdrojů nedostatečné pro zajištění populačního růstu obou druhů a obě populace nepřežijí. V části, v níž leží bod 2, vykáže růst pouze populace i (populace j zde nepřežije) a v části s bodem 3 sice přežijí obě, ale druh i je silnějším kompetitorem o tyto zdroje než druh j a kompetičně ho vyloučí (protože druh i dokáže využít i nižší koncentrace obou zdrojů, jeho izoklíny leží blíže základně grafu). 
Koexistence může nastat jenom tehdy, když se rovnovážné izoklíny navzájem protínají (tak jak je to na obr. 21-12). V části obrázku s bodem 1 nepřežije žádná z populací, v části s bodem 2 nepřežije druh i, v části s bodem 6 nepřežije druh j. V částech 3, 4 a 5 mohou přežít obě populace současně, ale protože oba konzumují zdroje různou rychlostí, je výsledek kompetice závislý na rychlosti, s jakou oba zdroje konzumují (ta je naznačena dvěma úsečkami do tvaru písmene V). V části 3 jsou oba druhy více omezeny zdrojem 1, ale druh j snese jeho menší koncentrace a vyloučí druh i. Naopak v části 5 jsou oba druhy více omezeny zdrojem 2, ale druh i ho k přežití potřebuje méně, a proto při všech kombinacích hodnot zdroje vyloučí v této oblasti druh j. Trvalá koexistence je možná v oblasti s bodem 4, kde každý druh je více omezován tím zdrojem, který méně omezuje druhý z druhů. Dva druhy tedy mohou soutěžit o dva zdroje a přitom koexistovat, pokud prostředí obsahuje takové množství obou zdrojů, že jeden druh je více omezen jedním z nich a druhý zase druhým a současně každý druh spotřebovává více toho zdroje, který více omezuje růst jeho vlastní populace.
Narušování a proměnlivost prostředí mohou ovlivnit výsledek kompetice mezi druhy
Jak výše uvedený Tilmanův model diferencovaného využívání zdrojů, tak logistické vyjádření kompetice, vedou k podobnému závěru. Koexistence je umožněna ekologickou segregací. Když jsou dva druhy nuceny kompetovat o tentýž zdroj v laboratorní kultuře, tak jeden z nich nevyhnutelně vyloučí druhý druh. Avšak jsou-li druhy omezeny rozdílnými zdroji, jsou-li pěstovány v heterogenních podmínkách nebo v různých poměrech obou zdrojů, které limitují oba druhy, mohou koexistovat, aniž by jeden získal nad druhým trvalou kompetitivní výhodu. Ve skutečnosti ovšem vidíme v přírodě mnoho společenstev, která obsahují druhy, které jsou velice podobné ve způsobu, jakým využívají zdroje a žijí v homogenním prostředí. Takto vypadají např. některá planktonní společenstva nebo rostlinná společenstva na stejné půdě. Na základě jednoduchých modelů by v těchto situacích neměla existovat bohatá společenstva koexistujících druhů, ale přesto je tam nacházíme. Předpokládá se, že v těchto skutečných situacích existuje řada okolností, které zabraňují populacím kompetujících druhů dosáhnout takové velikosti, aby se kompetitivní efekt projevil a nebo jednoduše prostředí není tak homogenní jak se nám na první pohled jeví. 

Výsledek kompetice mezi druhy mohou ovlivnit konzumenti 
Narušování (disturbance) nejsou jedinou přírodní silou, která ovlivňuje výsledek kompetitivních interakcí. Tak např. Tansley a Adamson (1925) prováděli systematické experimenty k odhalení vlivu pastvy králíků na složení určitých travních ekosystémů. Zjistili, že v ohradách, kam se králíci nemohli dostat, brzy převládl jediný druh trávy (sveřep vzpřímený - Bromus erectus), dominantní kompetitor, který je normálně udržován v nízkých populacích právě spásáním. Podobný vliv mají také predátoři na svoje kořisti. Situaci můžeme matematicky modelovat tím, že kompetiční model Lotka-Volterry doplníme o faktor mortality, který je způsobován predací. Získáme tak rovnici dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki-aijNj/Ki)-miNi, která vznikla doplněním logistické rovnice interspecifické kompetice o mortalitu (odečtením množství jedinců odebraných ze systému predátory). Mortalita daná predátory závisí na množství jedinců populace i (Ni) a na efektivitě predace (mi), tj. rychlost odebírání jedinců predátory z populace i. Tento model opět můžeme studovat tím způsobem, že zjistíme rovnovážné velikosti populací obou druhů (i i j). Dostaneme podobné vzorce, jako u čisté kompetice v rovnovážném stavu, pouze Ki je násobeno vztahem (1-mi/ri). Výsledek tedy záleží na poměru mi/ri. Dosazením do rovnic zjistíme (za podmínky konstantního ri), že čím je predace na druhu i intenzivnější (roste mi), tím více je znevýhodňován druh i ve prospěch druhu j, protože druh i je účinně odebírán z kompetičního vztahu svým predátorem. 

Nepřímé interakce mohou vést ke zdánlivé kompetici

Populace mohou soupeřit o nedostatkové zdroje přímo, jak bylo ukázáno v předchozích modelech, anebo nepřímo. Tyto nepřímé interakce mohou mít za následek změny ve velikostech populací, které připomínají kompetici, přímou kompeticí však nejsou a byly nazvány zdánlivá kompetice (apparent competition). Ta nastává v situacích, kdy jeden druh má záporný vliv na druhý druh následkem interakce s nějakým dalším druhem, např. se společným predátorem nebo s jiným kompetitorem. Jednoduchým příkladem může být kořist nějakého predátora (A), která nepřímo záporně ovlivňuje jinou kořist téhož predátora (B) tím, že velikost populace tohoto predátora se vlivem predace na A zvyšuje, což zvyšuje predační tlak na B. Rychlost rozmnožování populace predátora se zvyšuje se zvyšováním populační hustoty kořisti A, což se označuje jako numerická odpověď a tímto způsobem se v prostředí ocitá více predátorů ke konzumaci kořisti B. Vliv druhu A na druh B je podobný, jako kdyby mezi nimi byla přímá kompetice. Zvyšování populace kteréhokoliv z těchto druhů má tedy záporný vliv na populaci druhého druhu, ale tento vliv je nepřímý, zprostředkovaný společným predátorem. Proto se tomuto typu zdánlivé kompetice říká sdílená predace (shared predation). Složitější je situace, kdy společného predátora sdílí větší počet druhů, tehdy je zdánlivá kompetice méně patrná, protože její vliv je rozptýlenější. 

Sdílená predace má ještě jeden rys: může se stát, že predátor silně upřednostňuje jednu ze společných kořistí, jestliže tato dosáhne vysokých populačních hustot (tomuto jevu se říká funkční odpověď - functional response). V tomto případě může být nepřímý vliv populace jedné kořisti (A) na druhou (B) spíše kladný, protože jakmile se hustota kořisti A zvýší a hustota kořisti B zůstane na nízké úrovni, tak se druh B uvolní z predačního tlaku, protože predátor se bude soustřeďovat na daleko hojnější druh a. Ovšem tato situace se může změnit, a to dvěma způsoby: jednak uvolnění druhu B z predačního tlaku může vést k zvýšení jeho populace, a jednak zvýšená predace na druhu a může snížit jeho populace. Obojí může mít za důsledek opětovné soustředění predátora na populaci druhu B. 

Zdánlivá kompetice se může uskutečnit ještě jiným způsobem. Představme si, že druhy b a c jsou ve vzájemně kladných vztazích (mutualizmus). Druh A je predátorem druhu B. V tom případě druh A působí nepřímo záporně na druh C tím, že odnímá jeho partnera z prostředí. Zdánlivá kompetice může hrát velkou roli v ekologii nemocí, v biologické ochraně proti škůdcům a v ochraně přírody. Tak např. predátoři a parazitoidi, kteří jsou introdukováni jako činitelé biologické ochrany rostlin, můžou poté, co zdecimují populace škůdců, svoji pozornost obrátit na místní druhy. Tím můžou způsobovat vážné problémy, protože tyto (necílové či alternativní) kořisti mohou být i druhy významné z hlediska ochrany přírody. Na druhou stranu to může být někdy výhoda, protože introdukovaný bioregulátor potom může v dané oblasti snáze přežít. 

Slabší kompetitoři mohou v metapopulacích koexistovat se silnějšími

Za určitých okolností může slabší kompetitor koexistovat se silnějším v metapopulaci, protože silnější kompetitor sice může slabšího kompetičně vyloučit z jedné stanovištní plošky, ale slabší kompetitor může přežít v jiné stanovištní plošce, kde silnější kompetitor chybí. 

Uvažme např. dva druhy (A a B), které oba žijí v metapopulacích. Předpokládejme, že A je silnější kompetitor než B a tak kdekoliv se oba dva druhy současně sejdou v jedné stanovištní plošce, tak A vyloučí B. Za jakých podmínek mohou tyto dva druhy koexistovat na krajinné úrovni? Tuto otázku řeší celá řada matematických modelů. My zde použijeme model, který je jednoduchým rozšířením Levinsova základního metapopulačního modelu (dp/dt=mp(1-p)–ep). Tento vztah, jak už jsme probírali: udává rychlost změny v proporci stanovištních plošek obývaných nějakým druhem (p) při rychlosti kolonizace m a rychlosti extinkce e. Za podmínek, které jsme stanovili, mohou být některé stanovištní plošky neobsazené (tj. žádný z druhů A ani B se tam nevyskytuje) nebo mohou být stanovištní plošky obsazené buďto jen druhem A nebo jen druhem B, ale nemohou být obsazeny oběma druhy současně (protože jsme stanovili, že A vždy vytlačí B). Označme symbolem x proporci plošek, které nejsou obsazeny, symbolem y proporci plošek obsazených druhem A a symbolem z proporci plošek obsazených druhem B. Za výše uvedených podmínek platí: x+y+z=1. Dále označme kolonizační rychlosti symboly mA a mB a extinkční rychlosti eA a eB. Nyní můžeme odvodit rovnice pro změny jednotlivých obsazených či neobsazených plošek podle autorů Nee a May (1992). Napřed uvažujme stanovištní plošky, které nejsou obsazeny. Změnu počtu neobsazených plošek za určitý čas (tj. dx/dt) zvyšuje extinkce druhu A (eAy) nebo extinkce druhu B (eBz) z některé plošky obsazené druhy A nebo B a snižuje ji kolonizace druhem A (mAxy) nebo kolonizace druhem B (mBxz). Z toho vyplývá, že celková rychlost změny neobsazených plošek dx/dt=-mAxy+eAxy-mBxz+eBz. Podobně můžeme odvodit rychlost změn proporce plošek obsazených druhem A (čili dy/dt). Tuto rychlost zvyšuje buďto kolonizace míst dosud neobsazených, anebo míst obsazených druhem B: mAy(x+z) a snižuje jí samozřejmě extinkce druhu A (eAy). Čili můžeme psát celkovou rovnici dy/dt=mAy(x+z)-eAy. A podobně u plošek obsazených druhem B (rychlost změny dz/dt) zvyšuje kolonizace stanovištních plošek neobsazených druhem B (mBzx) a snižují buďto extinkce druhu B z plošek obsazených druhem B (eBz) anebo kolonizace plošek obsazených druhem B silnějším kompetitorem A (mAzy). Čili z toho vyplývá celková rovnice dz/dt=mBzy-eBz-mAzy. Z výše uvedených rovnic vyplývá, že proporci neobsazených míst (x) zvyšuje extinkce druhů A nebo B (v rovnici pro změnu počtu x v čase t je u výrazů s extinkční rychlostí e kladné znaménko) a snižuje jí kolonizace druhem A nebo druhem B (u výrazů s m je naopak záporné znaménko). Také si všimněte, že u rychlosti změny proporce plošek obsazených druhem A (dy/dt) se vyskytuje výraz mAy(x+z). Porovnáme-li ho s jednoduchým Levinsovým modelem (mp(1-p)) vidíme, že u kompetičního modelu je pro druh A počet míst, které může kolonizovat, dán součtem počtu míst neobsazených a míst obsazených jeho slabším kompetitorem B. U rychlosti změny proporce plošek obsazených druhem B (dz/dt) si povšimněte, že proporce těchto plošek může být snížena buďto extinkcí druhu B (eBz) anebo také kolonizací míst dříve obsazených druhem B druhem A, který ho v těchto místech kompetitivně vyloučí (mAzy). 

A nyní se vraťme k původní otázce: za jakých podmínek mohou v metapopulaci koexistovat druhy A a B? Tak jako téměř vždy, budeme tuto otázku řešit zvážením, co se stane v rovnováze (kdy současně dx/dt=0, dy/dt=0 a dz/dt=0). Matematickou analýzu na tomto místě vynecháme, ale jejím závěrem bude, že slabší kompetitor může koexistovat v metapopulaci se silnějším tehdy, když mB/eB>mA/eA, čili když poměr rychlosti kolonizace ku rychlosti extinkce u slabšího kompetitora bude větší než stejný poměr u silnějšího kompetitora. Ovšem koexistovat mohou samozřejmě jen na krajinné úrovni: nikdy nenalezneme stanovištní plošku, kde by oba dva druhy byly přítomny současně (protože druh A vždy kompetičně vyloučí druh B). Také si povšimněte, že není nezbytně nutné, aby slabší kompetitor měl vyšší kolonizační rychlost než silnější, ale důležitý je poměr kolonizační a extinkční rychlosti. Slabinou takovýchto modelů ovšem je, že vyžadují velké množství zjednodušujících předpokladů. Ve skutečnosti je prostředí v čase i prostoru heterogenní a kompetice se týká většího množství druhů současně. Proto v další kapitole budeme pojednávat o kompetici v přírodních systémech. 
10. Kompetice v přírodě
Matematické modely kompetice jsou relativně jednoduché, protože zahrnují řadu omezujících předpokladů. Proto je výzvou pro ekology testovat tyto modely ve složitějších experimentech a tak zjišťovat úlohu, jakou má kompetice jako faktor ovlivňující strukturu společenstev, biodiverzitu atd. Je to však velmi obtížné. Již jsme hovořili o jevu zdánlivé kompetice, kdy se zjistí kompetice mezi druhy, která je pouze zprostředkovaná jinými druhy a v přímé formě neexistuje. Dále zde přistupuje problém odlišit vzájemnou sílu vnitrodruhové a mezidruhové kompetice, protože jde o dva procesy s rozdílnými důsledky. A konečně je někdy těžké odhalit i mechanizmy kompetice. 

Mechanizmy kompetice

Můžeme rozlišit kompetici exploatační (kdy jedinci tím, že využívají zdroje, potlačují jiné) a interferenční (kdy jedinci přímo interferují navzájem fyzikálními prostředky - jako je boj o teritoria nebo chemickými prostředky - toxiny). Slovo interference však může mít i jiný význam, někteří ekologové jím označují mezidruhové interakce nepřímého typu, zprostředkované změnou některých parametrů prostředí. Podle Gliessmana (2000) můžeme rozlišit dvě situace: 1) interference odstraňováním (extrakční interference - removal interference), kdy organizmus ze svého prostředí něco odebírá, např. nějaký zdroj, který může potom chybět jinému a 2) interference dodáváním (adiční interference - addition interference), kdy organizmus něco do prostředí dodává, co může mít jak pozitivní tak negativní vliv na jiné organizmy. Organizmus může odstraňovat z prostředí nějaký nedostatkový zdroj (např. dusík, světlo, vodu), což způsobí nedostatek tohoto zdroje pro jiný organizmus, ale může z prostředí odstraňovat nějaký toxin. Adiční interference může mít na druhý organizmus záporný vliv (např. když je do prostředí přidáván nějaký toxin) nebo kladný vliv (kdy je např. přidáván potravní substrát). V tomto smyslu např. některé typy extrakční interference jsou exploatační kompeticí.
Thomas Schoener navrhl 6 typů interspecifické kompetice, které zahrnují většinu typů mezidruhových kompetičních interakcí pozorovaných v přírodě: (1) konzumační kompetice (consumption competition), kdy jedinec jednoho druhu odebírá konzumací z prostředí nedostatkový zdroj sdílený s jedincem jiného druhu, (2) preventivní kompetice (preemptive competition) se vyskytuje hlavně u přisedlých organizmů, jeden jedinec si růstem „přivlastní“ určitý prostor, čímž zabrání jeho obsazení jiným jedincem, (3) přerůstání (overgrowth) pozorujeme např. u rostlin, kde vyšší přeroste nižší a tím jí odebírá zdroj (sluneční záření), (4) chemická kompetice (chemical competition) se realizuje vylučováním chemických látek záporně ovlivňujících jiné jedince, (5) teritoriální kompetice (territorial competition) probíhá tehdy, když jedinec brání určité území a tak nedovolí jiným přístup ke zdrojům, které obsahuje a (6) soubojová kompetice (encounter competition) nastává, když se neteritoriální jedinci setkají u zdroje, např. souboje různých nekrofágů u mršiny. 
Zmiňme se podrobněji o chemické kompetici (neboli alelopatii). Jedna z možností je to, že zejména rostliny vylučují do prostředí chemikálie, které jsou toxické pro jiné rostliny, ale alelopatie může nabývat velmi komplexních podob. Např. někteří paraziti stimulují imunitní systém svého hostitele tak, že potlačí jiné parazity. Nebo hořlavé oleje v listech eukalyptů v Austrálii podporují četné požáry, což může ničit kompetitory. Alelopatie zajímá ekology studující zemědělské systémy, protože alelopatický vliv plodin proti plevelům může být velmi prospěšný (někdy je nazýván heterotoxicitou). Ovšem alelopatie může hrát v zemědělských systémech také zápornou roli, např. pěstování týchž plodin na stejném poli přináší efekt autotoxicity, což je vlastně záporný alelopatický efekt druhu na sebe sama. Podobné jevy byly popsány i u pícnin, které často bývají na poli více let po sobě. Alelopatické jevy se také mohou projevit u smíšených kultur. Zájem šlechtitelů je tedy soustředěn na tvorbu odrůd, které by lépe snášely své vlastní toxiny a přitom byly kompetitivní s plevely.
V literatuře je celá řada studií o vlivu kompetice na výkonnost (=růst, plodnost) organizmů. Ovšem je zde nebezpečí, že se může jednat o skryté nepřímé vlivy. Tak např. jestliže z porostu dvou rostlin jednu odnímáme při zachování stejné hustoty porostu a druhá vykazuje zlepšený růst, potom to často vysvětlujeme kompeticí. Ovšem ve skutečnosti to může být tak, že rostlina, kterou odstraňujeme, je hostitelem nějakého společného herbivora a jejím odejmutím se sníží herbivorní zátěž na druhou rostlinu, čímž se zlepší její růst. Odlišit tedy přímé a nepřímé vlivy bývá nesmírně obtížné. 

Které druhy s největší pravděpodobností kompetují?
Darwin zdůrazňoval, že kompetice by měla být nejintenzivnější mezi blízce příbuznými druhy organizmů. Ve svém díle „On the Origin of Species“ napsal, že druhy téhož rodu obvykle, ale ne nezbytně, vykazují podobnost ve své konstituci a zvycích, proto soupeření mezi podobnými druhy by mělo být tvrdší než mezi druhy nepříbuznými. Darwin uvažoval, že podobné struktury naznačují podobný způsob života včetně požadavků na zdroje. Většina experimentálních studií, týkajících se kompetice přijala tento pohled a studují se obvykle blízce příbuzné druhy. Ovšem faktem je, že celá řada zdrojů je v přírodě využívána naprosto nepříbuznými druhy organizmů. Tak např. vodní bezobratlí jsou loveni jak rybami, tak vodními ptáky. Kril (drobní korýši) je loven prakticky každým větším živočichem. V pouštních ekosystémech jsou semena rostlin předmětem predace jak hlodavců, tak mravenců a ptáků. Již v předchozích kapitolách jsme naznačili, že některá velmi rozrůzněná přírodní společenstva obsahují mnoho druhů, které jsou prakticky nerozeznatelné ve způsobu, jakým získávají své zdroje. Příkladem mohou být planktonní společenstva a některá společenstva suchozemských rostlin. Zdá se, že v těchto společenstvech neplatí princip kompetitivního vyloučení a neplatí zde zákonitosti vyplývající z rovnovážných modelů kompetice (podle prvního autora, který na to poukázal, se tento jev někdy nazývá „Hutchinsonův paradox planktonu“). Znamená to snad, že kompetice není v takovýchto společenstvech významná? Stále více ekologů se domnívá, že kompetice je v přírodních společenstvech relativně vzácná a změny prostředí a disturbance jsou daleko významnější faktory, určující, kde se určité druhy vyskytují a v jaké početnosti. 

Vytěsnění druhů po introdukci kompetitorů prokazuje vliv kompetice na populace 
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FIGURE 22-3 Successive change in predominance of
three species of braconid wasps of the genus Opius, all of
which parasitize the oriental fruit fly. (After Bess et al. 1961.)




Obtíže s pozorováním kompetice v přírodě je možné znázornit na příkladu principu kompetitivního vyloučení. Jestliže jsou totiž dva druhy závislé na jediném zdroji, který je přítomen v nedostatku, potom jeden z druhů vyloučí druhý druh z prostředí. Jejich společná existence je tedy jen dočasná, a jakmile slabší kompetitor vymizí, nemůžeme nadále kompetici pozorovat. Je možné ji však sledovat v laboratoři v umělé směsi druhů a to je podobné jako náhodná nebo záměrná introdukce druhu do prostředí. Člověk často introdukuje do nějaké oblasti predátory nebo parazitoidy za účelem biologického boje proti zemědělským a lesním škůdcům. Tyto druhy potom mohou navzájem kompetovat o společnou kořist nebo hostitele, jako se to stalo po zavedení několika druhů parazitoidů z rodu Opius proti jednomu druhu vrtule v letech 1947 a 1952 na Havaji. Tyto druhy nahrazovaly jeden druhý, až nakonec pouze druh Opius oophilus se ukázal jako úspěšný (viz obr. 22-3). 

Experimenty s přidáváním, odstraňováním nebo nahrazováním druhů, jsou významným nástrojem ke studiu kompetice mezi rostlinami 

Rostliny kompetují s jedinci nacházejícími se v okolí patřícími buď stejnému druhu (vnitrodruhová kompetice) nebo jinému druhu (mezidruhová kompetice). Účinek kompetičního vztahu se projevuje ve změnách v rychlosti růstu či reprodukce, ve velikosti rostlin a jejich tvaru, ve fyziologických funkcích apod. (zopakujme, že tyto parametry se souhrnně nazývají performance neboli výkon). Vliv vnitrodruhové kompetice na růst lesních stromů je odhalován pomocí zřeďovacích experimentů. Při nich jsou některé stromy z lesa odstraněny, což urychlí růst zbývajících. To se dá i po letech dokázat pomocí sondy do dřeva kmene, která měří tloušťku jednotlivých letokruhů. Podobné pokusy byly prováděny v tropických lesích za účelem zjištění, zda odstranění nežádoucích stromů zvýší produkci dřeva žádoucích stromů. Po odstranění vysokých stromů se značně zrychlil růst zejména nižších stromů a hlavním faktorem se ukázalo větší množství světla, které prostupovalo do porostů. Na velké stromy však toto opatření nemělo přílišný vliv. Po odstranění menších stromů se ukázal větší přírůstek dřeva u vyšších stromů, což lze těžko objasnit zvýšením množstvím světla, protože velké stromy přerůstaly menší. Je možné, že zvýšený růst velkých stromů po odstranění malých bylo způsobeno snížením kompetice o vodu nebo minerální živiny v půdě. 

U rostlin je významná kompetice jak v nadzemním prostoru, tak v půdě 

Studium kompetitivních interakcí mezi rostlinami je komplikováno tím, že tělo rostliny zaujímá dvě různá prostředí: půdní prostředí s kořeny a nadzemní prostředí, kde se nacházejí stonky a listy. Kořeny kompetují o vodu a živiny (kořenová kompetice - root competition) zatímco nadzemní části kompetují zejména o světlo (kompetice prýtů - shoot competition). Performanci rostlin ovlivňuje to, s jakou relativní intenzitou se uplatňují oba typy kompetice, avšak kořenová se zdá být významnější. Aby se odhalil relativní vliv obou, musí se uspořádat experiment tak, aby se projevila kompetice jednoho typu, ale neexistovala ta druhá. To se dá udělat tak, že do jednoho kořenáče se zasadí rostliny způsobem, kdy se vzájemně prostupují kořeny, ale nadzemní části jsou odděleny nějakou přepážkou. Pokud chceme, aby byly obě kompetice v činnosti, potom je zasadíme do jednoho kořenáče, tak, aby se prostupovaly jak nadzemní části, tak kořeny. Aby existovala pouze prýtová kompetice, zasadíme je do oddělených kořenáčů a propleteme jejich nadzemní části nebo je zasadíme do jediného kořenáče, ale přepážkou oddělíme jejich kořenové prostory. Takováto experimentální uspořádání lze uskutečnit jak u vnitrodruhové, tak mezidruhové kompetice. Výsledky obdobných experimentů odhalujících oba typy kompetice mezi jetelem (Trifolium repens) a jílkem (Lolium perenne) jsou na obr. 22-9. Vidíme, že jak kořenová, tak prýtová kompetice zvýhodňují jílek a obě snižují performanci jetele. 
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FIGURE 22-9 Results of an experiment to determine
the relative effects of root and shoot competition between
white clover (Trifolium repens) and a perennial ryegrass
(Lolium perenne). The measure of interest is the yield as a
percentage of the yield of control plants (no root or shoot
competition}, which is shown in the graph as 100%. The
results indicate that the ryegrass wins in both root and
shoot competition. (From Martin and Field 1984.)
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FIGURE 22-11 Effect of asymmetrical competition in a hypothetical
plant community. (a) Each dot represents a seed. The circles represent the
zone of depletion of the plants that will develop from three individual seeds.
Plants having no (circle A), two (circle B), and many (circle C) competing
individuals in their zone of depletion are shown. In general, the more
competitors within a plant’s zone of depletion, the slower its rate of growth.
(b) Root competition is symmetrical, so in the early stages of growth, the
plants with fewer neighbors in their zone of depletion will grow larger, as
represented by the larger circles. (c) As the canopies of the plants spread,
asymmetrical competition for light will give the larger plants an advantage.
(After Huston 1986, 1994; from Huston et al. 1988.)



Přesvědčující důkaz vnitrodruhové kompetice v kořenovém prostoru rostlin podali Brisson a Reynolds (1994), kteří studovali kořenové systémy 32 jedinců pouštní rostliny Larrea tridentata. Po 2 měsících práce vykopali a zmapovali kořeny a výsledek je na obr. 7.14 vlevo. Kdyby měly kořeny kruhový tvar, překrývaly by se tak, jak je na obr. uprostřed (asi 20 % plochy by se intenzivně překrývalo). Ve skutečnosti ale byly kořeny rozmístěny nepravidelně (obr. uprostřed), což snižovalo plochu intenzivního překrývání na 4 %. To dobře dokazuje vliv kompetice na růst kořenového systému rostlin.
Vliv kompetice může být rozdílný pro každou z kompetujících populací 

Jak bylo ukázáno v předchozí kapitole, jedna z kompetujících populací může být silněji ovlivněna kompetitivní interakcí než druhá. Tento jev se nazývá asymetrická kompetice (asymmetrical competition). Kořenová kompetice bývá většinou symetrická a vzniká tím, že rostliny přijímají z půdy vodu a živiny, čímž se kolem nich vytváří zóna vyčerpání zdroje (resource depletion zone). Jestliže se zóny vyčerpání zdroje dvou sousedních rostlin překrývají, potom obě trpí nedostatkem dané živiny nebo vody a to velmi podobně (symetricky). Nadzemní kompetice bývá často asymetrická, protože zde jde především o kompetici o světlo. Rychle rostoucí a vyšší rostliny mají zpravidla kompetitivní výhodu před nižšími a pomaleji rostoucími rostlinami. Výsledek kompetice mezi rostlinami je ovlivněn jejich prostorovým rozmístěním. Např. na obr. 22-11 je znázorněn hypotetický pokus: nalevo (část a) byla náhodně rozmístěna semena a tak se některá octla v těsné blízkosti druhých (jako je tomu např. v oblasti C), zatímco jiná byla vzdálena od ostatních (v oblasti A). Vzhledem k symetrické kořenové kompetici rostly rychleji ty rostliny, které neměly v těsné blízkosti kompetitora (např. rostlina v oblasti A), o něco pomaleji rostly rostliny s menším počtem kompetitorů v těsné blízkosti (třeba v oblasti B) a nejpomaleji rostly rostliny v oblasti, kde je v jejich těsné blízkosti velké množství kompetitorů (C). Výsledkem kompetice je nerovnoměrný růst a jedna z jeho fází je znázorněna v části obrázku (b). Zde se ale již začíná uplatňovat asymetrická kompetice nadzemních částí rostlin, při níž větší a rychleji rostoucí rostliny mají kompetitivní převahu nad ostatními a tato situace může vést k dominanci jenom několika málo jedinců (jak je znázorněno v pravé části obrázku - c). 
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FIGURE 22-14 A replacement series diagram, in
which the response of one species (i) is portrayed as a
function of the proportion of that species in mixed
plantings for different relationships between the
coefficients of intraspecific competition (a;) and
interspecific competition (a;).



Asymetrické formy kompetice se vyskytují i u vnitrodruhové kompetice. Někteří jedinci populace mohou mít schopnost získat dostatek zdrojů i za podmínek jejich celkového nedostatku a vyloučí tím jiné jedince od těchto zdrojů, kteří v extrémním případě ztrácejí schopnost přežívání i rozmnožování. Takovému typu kompetice, kdy někteří jedinci ztrácejí přístup ke zdrojům, říkáme soubojová kompetice (contest competition). Jiným typem je soutěživá kompetice (scramble competition), kdy přístup ke zdrojům a tím i růst, přežívání a rozmnožování jsou snižovány u všech jedinců populace s tím, jak se zvyšuje nedostatek zdroje (např. populačním růstem). Obvykle vykazují populace druhů jen jeden z těchto typů kompetice, ale někdy vykazují oba typy kompetice a to různě ve svém vývojovém cyklu (např. larvy hmyzu jsou soutěživého typu a dospělci soubojového).
Relativní intenzita vnitrodruhové a mezidruhové kompetice může být zjištěna nahrazovacími experimenty 
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V logistickém kompetiční modelu (který si můžeme zopakovat: dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki-aijNj/Ki)) je symbolizováno to, že změna ve velikosti populace za nějaký malý čas je dána exponenciálním růstem (riNi), který je zmenšen o vliv vnitrodruhové (Ni/Ki) a mezidruhové (aijNj/Ki) kompetice. V tomto modelu je dopad mezidruhové kompetice lineární. To znamená: zvýší-li se počet jedinců populace na dvojnásobek nebo na čtyřnásobek, tak se dvakrát, resp. čtyřikrát zvýší záporný vliv kompetice. Navíc tento model předpokládá, že kompetitivní vliv se projeví změnami v populačních početnostech (či hustotách). Tyto předpoklady však v přírodě nemusí být splněny. Jednak kompetiční efekt zpravidla neroste lineárně s hustotou kompetující populace a jednak kompetice se může projevit změnou v růstové rychlosti jedinců, v produkci semen nebo v přežívání v určitých částech vývojového cyklu, spíše než ve změnách populační hustoty jako takové. 

Jednou z cest, jakou se snaží ekologové překonat tyto problémy, je porovnávání performance jedinců dvou druhů v sérii pokusů o téže celkové populační hustotě (ale s různým relativním zastoupením obou druhů), které se nazývají nahrazovací experimenty (replacement experiments). Výsledky takovýchto pokusů jsou zobrazovány obvykle ve formě grafů. V nich je performance každého druhu znázorněna jako funkce poměru, se kterým se v jednotlivých variantách pokusů vyskytovaly oba dva druhy ve směsi. Možné výsledky jsou schematicky znázorněny na obr. 22-14. Jestliže vnitrodruhová kompetice je vyšší než mezidruhová (aii>aij), potom performance druhu i leží nad úhlopříčkou diagramu spojující nulu na levé straně (tj. bod znázorňující situaci, kdy druh i chybí, čili jeho performance je nulová) s mírou performance čisté kultury druhu i (vyjádřenou bodem vpravo nahoře diagramu, kde zase chybí druh j). Pokud mezidruhová a vnitrodruhová kompetice jsou totožné, potom výsledný výsledek leží na úhlopříčce, a pokud je vnitrodruhová kompetice menší než mezidruhová, potom je performance druhu i při každém poměru dvou druhů nižší než by odpovídalo úhlopříčce. 
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FIGURE 22-17 The amount of energy storage

(J g ' h™?) during the daytime of steely-vented
hummingbirds (Amazilia saucerrottei) and fork-tailed
emerald hummingbirds (Chlorostilbon canivetii) feeding
alone or paired with a conspecific or heterospecific bird.
(a) The rate of energy storage is lower for both species
when paired with a bird of their own species. (b) The
aggressive steely-vented hummingbird excludes the fork-
tailed emerald from the feeding site, thereby maintaining
its own rate of energy storage at the expense of the
fork-tailed emerald. (From Tiebout 1993.)



Výsledky konkrétního pokusu jsou na obr. 22-15, kde jsou znázorněny dva druhy ovsa (Avena fatua a A. barbata) pěstované ve směsích, v levé půlce obrázku při celkové hustotě 32 jedinců a v pravé polovině obrázku 256 jedinců na pokusnou nádobu. Mírou performance je počet klásků v jedné pokusné nádobě. Na vodorovné ose je poměr obou druhů znázorněn počtem jedinců stejného druhu na jednu pokusnou nádobu. Z obrázku je vidět, že při nízkých hustotách (obr. vlevo nahoře) není druh A. fatua nikterak ovlivněn přítomností druhého druhu (tj. jeho výkon je při všech kombinacích poměrů stejný ve směsi jako v čisté kultuře) a výkon leží nad úhlopříčkou. Při vyšší hustotě (obrázek vpravo nahoře) se však již vliv druhého druhu projeví, a protože výkon při pěstování ve směsi leží přibližně na úhlopříčce, dá se odvodit, že druh A. barbata na něj působí stejně jako jedinci stejného druhu (tedy afb=0 a abf=1). Jinak je tomu u druhu A. barbata: při nízkých hustotách (vlevo dole) je mezidruhová kompetice přibližně stejná jako vnitrodruhová, ale při vysokých hustotách (vpravo dole) už zřetelně převáží vliv mezidruhové kompetice a výkon je pod úhlopříčkou ve všech poměrech zastoupení druhu. 

Experimentální studie odhalily vnitrodruhovou a mezidruhovou kompetici také u živočichů

Studie, týkající se vnitrodruhové kompetice u živočichů, jsou obvykle spojeny s otázkami regulace populací v závislosti na hustotě a jen málo studií porovnává relativní význam vnitrodruhové a mezidruhové kompetice. Některé z těchto studií se týkají přisedlých živočichů, protože ti kompetují o prostor velmi podobně jako rostliny. Tak např. Connell studoval v roce 1961 dva druhy vilejšů v přílivové zóně skalnatého pobřeží Skotska. Dospělci druhu Chthamalus stellatus se obvykle vyskytují výše v této zóně než dospělci druhu Ballanus balanoides. Connell prokázal, že tyto dva druhy se v dospělosti nepřekrývají a to nikoliv kvůli tolerančním limitům, ale je to způsobeno mezidruhovou kompeticí. Jestliže Ballanus je se skály uměle odstraněn, tak potom Chthamalus přežije ve spodních úrovních přílivové zóny, kde normálně chybí. Oba druhy kompetují o prostor: Ballanus roste rychleji než Chthamalus a jak se jeho jedinci zvětšují, jeho skořápky vrůstají pod skořápky Chthamalus a odtrhnou je od skály. Chthamalus tak může obývat jenom horní části přílivové zóny, protože je odolnější k vyschnutí než Ballanus a tak se uchytí tam, kde Ballanus není schopen přežít. Podobně jako u rostlin je tedy výsledek kompetice závislý na prostředí. Ukázalo se, že podobně jako v předchozím příkladě druhů rodu Avena, i zde je kompetice mezi dvěma druhy vilejšů asymetrická (Ballanus vykazuje silnější mezidruhový vliv, s výjimkou oblastí, kde sám je omezen faktory prostředí). Podobné vztahy, tedy to, že některý druh je silnějším kompetitorem v příhodném prostředí než jiný, ale na úkor schopnosti přežít v méně příhodném prostředí, jsou důsledkem optimalizačních kompromisů a způsobují zonaci společenstev (viz soubor „zonace“).
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FIGURE 22-21 Results of competition experiment between the salamanders Ambystoma
tremblayi and A. laterale when in the presence of another salamander, A. maculatum.

(a) Average body mass at metamorphosis for 64 individuals of A. tremblayi at each of three
different densities of A. laterale (0,32, and 64) and two different densities of A. maculatum
(green line, 0; gray line, 64). When A. maculatum is present, the body mass of A. tremblayi is
lower at all densities of A. laterale. (b) Average body mass at metamorphosis for 32 individuals
of A. laterale at each of three different densities of A. tremblayi (0, 32, 64) and two different
densities of A. maculatum (green line, 0; gray line, 64). (From Wilbur 1972.)



V oblasti západní Montany v USA žijí dva druhy hrabošů z rodu Microtus. Jeden z nich obývá jak sušší tak vlhčí stanoviště, zatímco druhý druh je omezen na suchá stanoviště. Ale jestliže je první druh uměle pomocí pastí odstraněn z vlhčích stanovišť, tak druhý druh začne pronikat do vlhčích stanovišť ze sušších stanovišť. Oba dva druhy se vyznačují silným agresivním chováním jednoho vůči druhému, což vede k ostrým hranicím mezi oblastmi výskytu jednotlivých druhů (toto je běžná situace u blízce příbuzných druhů). Dalším příkladem agresivního chování v mezidruhové kompetici jsou kolibříci. V oblastech, kde žije mnoho druhů na jednom místě, nacházíme značné mezidruhové rozdíly ve strategii získávání potravy, což je zřejmě důsledek velmi intenzivní kompetice o málo vydatný potravní zdroj, jímž je nektar z květů. Tiebout (1993) studoval agresivní druh kolibříka Amazilia saucerrottei a méně agresivní druh Chlorostilbon canivetii. Když je choval v laboratoři a krmil je sacharózou, zjistil, že se jejich energetický příjem podstatně snížil, choval-li je v párech s jedincem stejného druhu, než když byli sami (to se projevilo zejména u toho agresivnějšího druhu). Choval-li je však v párech s jedinci jiného druhu, potom si agresivnější druh dokázal udržet denní příjem energie prakticky nepozměněný, zatímco méně agresivní druh za těchto podmínek nedokázal udržet svoji energetickou bilanci (viz obr. 22-17). Agresivní chování se projevuje vzdušnými souboji, je sice pro agresivnější druh energeticky náročné, ale na druhou stranu mu umožňuje využívat potravní zdroje. V přírodě se méně agresivní druh živí na květinách v místech neobsazených agresivním druhem. 
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FIGURE 22-24 Effect of predators on (a) weight at metamorphosis and (b) survival in three species of frog and toad
tadpoles raised in artificial ponds. (From Morin 1981.)

BHa

Number of predatory newts per pond




Studovat vnitrodruhovou kompetici u živočichů v přírodě je dosti složité, protože její dopady komplikuje pohyblivost živočichů a predace. A tak ideální k takovýmto studiím jsou malé a izolovaná stanoviště bez predace. Griffith a Poulson (1993) studovali vnitrodruhovou kompetici jeskynních brouků druhu Neaphaenops tellkampf v jeskyni mamutů v Kentucky, který se živí výhradně vajíčky jeskynního cvrčka Hadenoecus subterraneus. Další výhodou je, že prostředí jeskyně je po celý rok téměř konstantní a má jen nepatrný vliv na oba dva druhy. Po 20 letech pozorování se autoři přesvědčili, že vnitrodruhová kompetice mezi brouky se odehrává prostřednictvím jak exploatační kompetice (požíráním vajíček cvrčka se snižuje zásoba tohoto zdroje v jeskyni), tak interferenční kompeticí (přímým agresivním chováním mezi brouky při vyhledávání potravy). Tak např. když vložili vajíčka cvrčka do klícek, kam se brouci nedostali, zůstalo v nich vysoké množství vajíček, zatímco tam, kde brouci mohli vajíčka požírat, se jejich množství podstatně snížilo. Dále zjistili, že množství vajíček nakladených jednou samicí brouka v podstatě sledovalo dynamiku počtu vajíček cvrčka. V laboratorních pokusech měnili hustotu brouků a jejich potravy (vajíček cvrčka) a zjistili, že když se zvyšovala hustota brouků, tak efektivita jedinců ve vyhledávání vajíček se podstatně snižovala (na jednoho brouka připadlo při hustších populacích menší množství nalezených vajíček a byla delší doba, potřebná k jejich nalezení). Výsledky tedy naznačují, že u tohoto druhu má vnitrodruhová kompetice velký význam. 

Interakce mezi více než dvěma kompetitory mohou měnit podmínky pro koexistenci

Až dosud jsme při probírání Lotka-Volterrova kompetičního modelu předpokládali, že interakce mezi druhy nejsou závislé na přítomnosti nebo nepřítomnosti dalších druhů. Dá se však předpokládat, že v přírodě se skoro vždy bude jednat o kompetiční interakce mezi větším počtem druhů. Tak např. Wilbur (1972) zveřejnil výsledek experimentů, v nichž choval tři druhy axolotlů rodu Ambystoma při třech různých hustotách (0, 32 a 64 jedinců) v klíckách, které uzavíraly určité oblasti přirozeného stanoviště na okraji rybníka. Všechny tři druhy byly chovány jednak samostatně, jednak v kombinacích s každým ze zbylých druhů a také všechny tři dohromady (při všech hustotách). Wilbur zaznamenával přežívání, délku larválního období a hmotnost při metamorfóze. Některé z jeho výsledků jsou zobrazeny na obr. 22-21. V levé polovině obrázku (a) je znázorněna tělesná hmotnost při metamorfóze ve skupině 64 jedinců A. tremblayi při třech různých hustotách druhu A. latelare a dvou různých hustotách A. maculatum. Graf ukazuje, že tělesná hmotnost A. trembalyi je nižší v přítomnosti A. maculatum, ale přítomnost A. laterale nemá na tuto proměnnou vliv. Reakce druhu A. laterale na různé hustoty kompetitorů má složitější výsledek: v pravé části obrázku (b) jsou vztahy 32 jedinců A. laterale v přítomnosti a nepřítomnosti A. maculatum v různých hustotách A. tremblayi. Z obrázku vidíme, že při nepřítomnosti A. maculatum klesá tělesná hmotnost proporcionálně se zvyšováním hustoty A. tremblayi. Ovšem za přítomnosti A. maculatum se toto snížení projeví až při nejvyšší hustotě A. laterale. Zdá se tedy, že A. tremblayi má na A. laterale výrazný kompetiční vliv, který je ovšem změněn přítomností A. maculatum. Takovéto vztahy jsou zřejmě v přírodě zcela běžné. 

Konzumenti mohou ovlivnit výsledek kompetitivních interakcí mezi populacemi svých zdrojů
Pastva může zvyšovat diverzitu rostlin a podobné výsledky jsou známy u spásaných mořských řas. Tyto studie naznačují, že konzumenti mají silný vliv na výsledek kompetice. Pokud totiž ke spásání nedojde, tato společenstva často obsadí dominantní kompetitoři, kteří vytěsní ostatní druhy (srovnej s podobným ochuzením lokálních společenstev primárních producentů při obohacení o živiny). Tak např. Paine prováděl sledování v 60. a 70. letech na skalnatém pobřeží státu Washington. Zde žije celá řada druhů bentických živočichů, které jsou požírány hvězdicí z rodu Pisaster. Jakmile však hvězdice z určitého úseku mořské skály odstranil, došlo zde ke snížení počtu kořistí z původních 15 druhů na 8. Tento pokles způsobilo rychlé pokrytí experimentálních úseků skály koloniemi jednoho druhu vilejše a dalšího druhu mlže. Paine z toho udělal závěr, že predace hvězdic na mlžích a vilejších udržela jejich populace dostatečně nízké, čímž zabránila vytěsnění ostatních druhů a tento proces udržel vyšší diverzitu druhů v této oblasti. 
Také Morin (1981) prokázal, že draví čolci mohou změnit výsledek kompetitivních interakcí mezi žabími pulci. Experimenty prováděl v sérii umělých rybníčků, kde nasazoval po 300 kusech tří druhů žabích pulců. Za nepřítomnosti predátora byl jeden z druhů žab téměř vyhuben. Na obr. 22-24 je vidět, jak vzrůstající počet predátorů postupně mění výsledek kompetitivních interakcí, projevujících se jak v hmotnosti při proměně v dospělce (a), tak v přežívání (b). 
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Koexistenci mohou ovlivňovat také jiné vlivy než predace (viz stejnojmenný soubor), např. disturbance. Tak např. v přílivové zóně můžou vlny a nárazy plovoucích předmětů uvolňovat určité plochy skal a tento nově otevřený prostor může být kolonizován druhy, které mají slabé kompetiční schopnosti. Přestože za určitou dobu po narušení mohou být tyto druhy vytlačeny silnějšími kompetitory, tak populace slabších kompetitorů mohou být neustále udržovány v určité rozsáhlejší oblasti, pokud se pro ně neustále otevírají nová a nová stanoviště, která mohou kolonizovat. 

Kompetice může vést k evoluční divergenci kompetitorů 
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FIGURE 23-1. Infestation of strawberry
plots by cyclamen mites ( Tarsonemus pallidus)
in the presence of the predatory mite
Typhlodromus (a) and in its absence (b). Prey
populations are expressed as numbers of mites
per leaf; predator levels are the number of
leaflets in 36 or. which one or more
Typhlodromus was found. Parathion
treatments are indicated by the arrows. The
figure shows that the predatory mite exerted
better control of the pest mite population than
the use of pesticides. (After Huffaker and
Kennett 1956.)



V první části textu jsme zdůraznili význam biologických interakcí jako selektivních sil v přírodě. Může kompetice představovat takovouto sílu? Jestliže ano, potom bychom měli nalézt situaci, kdy si kompetitoři alespoň částečně navzájem utvářeli adaptace. Příbuzné druhy, které sdílejí stejná prostředí, se mohou odlišovat ve způsobech, s jakými využívají např. potravní zdroje. Tyto rozdíly jsou patrné v jejich morfologii či chování a mohly vzniknout jednou ze dvou cest: 1) rozdíly mezi druhy mohly vzniknout jako důsledek selekčních tlaků, které vyplývají z jejich vzájemné interakce, jako je např. kompetice a 2) druhy byly adaptovány v různém prostředí a teprve později se jejich populace překryly a tím zůstaly dříve vzniklé rozdíly zachovány. Jednou z možností jak odlišit tyto dvě možnosti, je sledovat, jak se daný znak nebo soubor znaků mění při přechodu z oblasti, kde se populace těchto dvou druhů nepřekrývají (jsou allopatrické) do oblasti jejich společného (sympatrického) výskytu. Situace je znázorněna na obr. 22-25. Pokud se v oblasti sympatrického výskytu (oblast B) daný znak odlišuje mezi těmito druhy ve větší míře než v oblastech allopatrického výskytu (A, C) potom můžeme hovořit o diferenciaci znaků (character displacement). Jedním z možných příkladů je např. šířka zobáků některých druhů pěnkav rodu Geospisa na Galapágách. Na ostrovech, kde se vyskytuje jenom jediný druh, se mezi sebou různé druhy obývající různé ostrovy příliš neliší v šířce zobáku, ovšem tam, kde je jeden ostrov obýván více druhy, tak nalezneme zřetelné rozdíly v šířce zobáku mezi jednotlivými druhy, což svědčí o rozdělení potravní niky. Ovšem jiní ekologové vysvětlují situaci jinak. Ať je to jakkoliv každopádně pro koexistenci je účelné vyhnout se silné kompetici ekologickou diferenciací.
11. PREDACE

V předchozích kapitolách jsme popsali adaptace predátorů a kořistí, abychom ukázali, jak evoluce utváří jejich morfologii a chování. Zaměřovali jsme se na interakci jednoho predátora a jedné kořisti s ohledem na úspěch nebo neúspěch uchvácení kořisti predátorem a tím smrt nebo přežití kořisti. Nyní se budeme zabývat tím, jak výsledek mnoha setkání predátorů a kořistí dohromady ovlivňuje populační dynamiku obou. Bude nás především zajímat, zda predátoři dokážou snižovat populace svých kořistí pod nosnou kapacitu prostředí, což je otázka, která zajímá praktiky v ochraně rostlin před škůdci, a dále, zda systémy predátor-kořist vykazují oscilace, což má přímou souvislost se stabilitou přírodních systémů. Pro úplnost musíme uvést, že v anglické literatuře se pod pojmem „predation“ často rozumí jakákoli trofická interakce, kdy jeden druh se živí tělem (nebo jeho částí) živého jedince jiného druhu (tím se tato trofická interakce liší od nekrofágie a dekompozice). Patří sem podle tohoto pojetí tedy jak predace v úzkém slova smyslu (karnivorie), tak býložravost (herbivorie), parazitizmus a parazitoidizmus. V české literatuře se širokému pojetí predace říká kořistění. Jak kompetice, tak predace, stejně jako herbivorie a parazitizmus, které budou předmětem dalších kapitol, jsou interakce typu konzument-zdroj. Ale predace se liší od kompetice tím, že zdroj je zároveň jedním z partnerů této interakce a predace vede ke smrti kořisti. To jsou důvody, proč tato interakce je přímočará a je možné ji vyjádřit matematickými modely. 

Predátoři a parazitoidi mohou účinně omezovat populace kořistí/hostitelů 
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FIGURE 23-2 Population fluctuations of the azuki bean

weevil (Callosobruchus chinensis) (host; gray line) and its

braconid wasp parasitoid (green line), Heterospilus, in a

laboratory culture. The two populations fluctuate slightly

out of phase. (After Utida 1957.)



Máme mnoho důkazů, že predátoři mohou účinně omezovat populace svých kořistí, a to je důležité zejména s ohledem na význam této interakce v zemědělství pro biologický boj se škůdci. Příkladem takovéto regulace škůdců predátory může být roztoč Tarsonemus pallidus, škůdce jahodníku v Kalifornii. Jeho populace jsou udržovány na nízké úrovni dravým roztočem z rodu Typhlodromus. V jednom pokuse ve skleníku, který provedli Huffaker a Kennet (1956) a jehož výsledky jsou na obr. 23-1, byli v jedné variantě tito draví roztoči odstraňováni pomocí insekticidu parathion. To způsobilo v průměru 25 x vyšší populační hustotu škůdců v ošetřených variantách, protože tento insekticid zabíjel predátory. V neošetřené kontrole se prokázala velmi účinná regulace škůdce dravým roztočem (je to zároveň příklad nevhodného použití insekticidu). Dravý roztoč dokázal udržet nízké populace svých kořistí, protože je podobně jako škůdce partenogenetický a jeho populace mohou velmi rychle reagovat na změny populace kořisti. Predátor má také velmi dobré schopnosti šíření a je schopen přejít na zcela jinou potravu, když má nedostatek kořisti (v tomto případě to je medovice mšic). 

Výsledkem predace mohou být spřažené oscilace populací predátorů a kořistí 
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FIGURE 23-3 (a) Instantaneous rate of change of a prey
population, dH/d¢ (vertical axis), with increasing predator
density (horizontal axis) for three different prey densities
(dark green line, H = 10; gray line, H = 30; light green line,
H = 50) and parameter values p = 0.01,r = 1.2. The
intersection of each line with the vertical axis denotes the
growth rate of the prey in the absence of predators, rH

(A =12;B = 36;C = 60). P = r/p = 1.2/0.01 = 120.

(b) Same relationship as in (a), except p = 0.03. Note that
increasing the predator efficiency, p, decreases the
equilibrium value, P.



Početnosti populací predátorů a jejich kořistí se mohou v některých případech proměňovat takovým způsobem, že se zdá, že jde o pravidelné cykly, které jsou navzájem propojeny. Jedním z cílů ekologů bylo tyto cykly napodobit v laboratoři. Tak např. populace zrnokaze Callosobruchus chinensis byly udržovány v laboratorních podmínkách spolu s parazitoidem (vejřitkou z rodu Heterospilus). Růst populací vejřitky může dosáhnout takové úrovně, že parazitoidizmus se v tuto chvíli stává pro zrnokaze hlavním důvodem mortality. Jakmile mortalita způsobená parazitoidizací převýší porodnost, populace zrnokaze klesá. Účinnost, s jakou parazitoid vyhledává hostitele, však není tak veliká, aby dokázal naklást vajíčka na všechny přítomné larvy. Proto i při propadu v populačním cyklu zrnokaze zůstane několik larev nenapadených, a ty zahájí nový cyklus. Výsledek je na obr. 23-2. 

Vysoce efektivní predátoři dokážou vyhubit svoje kořisti úplně a tím způsobí i zánik vlastní populace. Některé z kořistí (nebo hostitelů) se však mohou před predátory účinně ukrýt a tím se tato bezvýchodná situace změní a systém se stabilizuje. To prokázal Gause (1934) ve svých klasických pokusech s trepkami z rodu Paramecium a jejich predátory, dravými nálevníky z rodu Didinium. V jednoduchém uspořádání pokusu byli predátoři schopni nalézt a zkonzumovat všechny trepky a potom sami vymřeli. Ovšem v jiném experimentu přidal Gause do chovných nádob skleněnou vatu, v níž se mohly trepky před predátory schovat. A výsledek byl zcela odlišný: populace predátorů hladověla poté, co zkonzumovala všechny dostupné trepky a posléze vymřela hlady. Některé trepky se však dokázaly schovat ve skleněné vatě a právě z těchto ukrytých jedinců započal nový růst populace trepek. V obou uspořádáních pokusu tedy nebylo dosaženo cyklů, ale v prvním obě populace vymřely a ve druhém vymřela populace predátora. Aby dosáhl Gause cyklů, musel periodicky obnovovat kulturu malým množstvím predátorů. Nicméně Gauseho experimentální výsledky potvrdily některé významné záležitosti, se kterými se můžeme setkat při vztahu predátor-kořist i v přírodě. Jednak ukázal na schopnost predátorů zcela vyhubit lokální populaci kořistí. Za další ověřil, že struktura stanoviště může změnit výsledek interakcí predátor-kořist. Zejména je to přítomnost úkrytů (refugií), které zabraňují predaci všech jedinců a tím nedojde k úplnému vyhubení kořistí (v tomto případě je to predátor, který je lokálně vyhuben). 

Jednoduché modely predátor-kořist předvídají oscilace ve velikosti populací

Informace z předchozí kapitoly ukázaly, že za určitých podmínek mohou predátoři regulovat velikost populací svých kořistí a že výsledkem této interakce mohou být za určitých okolností oscilace ve velikosti obou populací. Ale protože je každý případ jedinečný, je těžké dělat nějaká zevšeobecnění. Proto byly vypracovány (a to velmi podrobně) matematické modely systému predátor-kořist. Začněme jednoduchými modely, které první publikovali Lotka (1925) a Volterra (1926). Budeme se držet zavedené praxe označovat predátora písmenem P a populaci kořisti písmenem H (písmeno H může znamenat např. herbivor). Lotka i Volterra vyjadřují rychlost růstu populací jak predátora tak kořisti diferenciálními rovnicemi, které mají tvar dH/dt=f(H,P) pro populace kořisti a dP/dt=g(H,P) pro populaci predátora, kde f a g označují funkce proměnných H a P. Slovně bychom tyto rovnice mohli vyjádřit takto: rychlost růstu obou populací (predátora i kořisti) je funkcí velikosti jak populace kořisti (H), tak populace predátora (P). Všimli jste si, že obecný tvar těchto modelů je shodný s rovnicemi růstu populací? V nich byly změny ve velikosti populací (dN/dt) funkcí (f) velikosti populace (N). Lotka-Volterrův model je přímým pokračováním této myšlenky. Protože výše uvedené funkce symbolizují, že interakce populace predátora o velikosti P a kořisti o velikosti populace H přidává nebo odnímá jedince z obou populací, jsou vhodné pouze pro vztah predátorů a kořistí, ale nejsou vhodné pro situace, kdy nejsou přidáváni nebo odnímáni jedinci (jako v případech herbivorie nebo parazitizmu). V tomto jednoduchém modelu je zahrnuta myšlenka, že populace kořisti má schopnost ovlivnit rychlost růstu populace predátora (je jeho potravou) a naopak, že populace predátora ovlivňuje rychlost růstu populace kořisti (je působitelem mortality). Interakce mezi predátorem a kořistí tedy mohou mít vliv na složení společenstev a působí jako faktor přírodního výběru, který ovlivňuje evoluci jak predátora, tak kořisti.
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FIGURE 23-4 Instantaneous rate of change of a predator
population, dP/dt, with increasing prey density for three
different predator densities (dark green line, P = 10; gray
line, P = 30; light green line, P = 50) and parameter values
a=0.09p=003d=03H= dap = 111.



Začněme popisem rychlosti růstu populace kořisti a to jak algebraicky tak graficky. Vyjděme z rovnice pro exponenciální populační růst: dH/dt=rH, kde r je vnitřní rychlost růstu populace kořisti. Do rovnice zavedeme mortalitu, způsobenou predátory, takto: dH/dt=rH-(mortalita způsobená predátory). Lotka a Volterra předpokládali, že rychlost predace je přímo úměrná velikosti obou populací (součinu HP). Tato myšlenka vychází z úvahy, že čím se zvyšuje počet predátorů anebo počet kořistí, tím se zvyšuje pravděpodobnost, že se predátor s kořistí setká. Podobné zákony existují i v chemii, kde vystupují koncentrace dvou reaktantů; s podobným součinem, p(1-p), jsme se již seznámili v jednoduchém Levinsově metapopulačním modelu, kde znázorňoval množství „cest“ kolonizace prázdných plošek z obsazených. Zde, v modelech predátor-kořist, může součin HP vyjadřovat rychlost interakcí predátorů s kořistmi, tedy jakousi „koncentraci predátorů a kořistí“. Ovšem nikoli každé z těchto „setkání“ predátora s kořistí má za výsledek zabití kořisti predátorem, ale jen určitá proporce, kterou označíme písmenem p (kde: 0<p<1). Počet kořistí skutečně odchycených predátorem lze tedy vyjádřit vztahem pHP. To znamená např. toto: pokud je v prostředí 1000 jedinců kořistí, 10 predátorů a efektivita predace p=0,03, potom predátoři odeberou z populace za daný čas 300 kořistí (pHP=0,03x10x1000=300). Vyneseme-li tedy do grafu počet kořistí odchycených predátorem proti počtu přítomných kořistí, dostaneme přímku se směrnicí (sklonem) p. Tento jednoduchý model tedy předpokládá lineární vztah mezi počtem přítomných kořistí a počtem kořistí odchycených (usmrcených) predátorem. 
V rovnici uvedené na začátku předchozího odstavce nahradíme slovní tvrzení v závorce matematickým výrazem a dostáváme tím definitivní tvar: dH/dt=rH-pHP. To je lineární rovnice, jejíž chování je zobrazeno na obr. 23-3. Na horní části obrázku (a) vidíme situaci zobrazenou při volbě parametrů: p=0,01 a r=1,2 při třech různých velikostech populace kořisti (10, 30 a 50). Je třeba upozornit, že výsledné přímky neznázorňují trend vývoje populací v čase, ale růstovou rychlost populací při různých kombinacích velikostí populací (P a H, kde velikost populace predátora se mění spojitě a velikost populace kořistí nabývá třech různých hodnot). Průsečíky přímek se protínají se svislou osou v bodech A, B a C; tyto body znázorňují situaci, kdy se v prostředí nevyskytuje žádný predátor (a tedy růstová rychlost populace kořistí je dána součinem rH, což např. při populaci H=50 je 1,2x50=60=bod C). Dalším důležitým bodem je průsečík přímek s vodorovnou osou, což je bod, kdy růstová rychlost populace kořistí je nulová a znázorňuje tedy rovnovážný stav populace kořisti (tj. její velikost se s časem nemění). Ten odpovídá takovému počtu predátorů (Pˇ), který odejme z populace kořisti za určitý čas právě tolik jedinců, kolik se jich za stejné časové období narodí. Jak vidíme, tato hodnota nezávisí na velikosti populace kořisti, ale závisí, jak bude dále odvozeno, na rychlosti rozmnožování kořistí a efektivitě predace. Na dolním obrázku (23-3 b) jsou stejné vztahy znázorněny pro trojnásobně vyšší efektivitu predace (p=0,03), přičemž všechny ostatní hodnoty (vnitřní rychlost růstu r i tři uvažované velikosti populací kořistí H) jsou stejné. Z obrázku je zřejmé, že rovnovážná velikost populace predátora (Pˇ) je mnohem nižší než v předchozím případě. Velikost rovnovážné populační hustoty predátora Pˇ můžeme určit také analyticky tím, že položíme dH/dt=0 do rovnice, dostáváme: rH-pHPˇ=0 a tedy Pˇ=r/p. Rovnovážná velikost populace predátora je tedy dána poměrem vnitřní rychlosti růstu populace kořistí a efektivity predace a je tím větší, čím vyšší je vnitřní rychlost růstu populace kořistí r a čím menší je efektivita predace p. 
Několik rysů tohoto modelu si zaslouží naší pozornost. Rovnovážná hodnota velikosti populace predátora Pˇ vlastně představuje takový počet predátorů, kteří jsou schopni odejmout z populace právě takový počet jedinců, který se v nich za tuto dobu narodí (takže populace zůstává stejně veliká, bez ohledu na svoji absolutní velikost). Je-li populační hustota predátora menší než rovnovážná, potom ať je populace kořisti jakkoli velká, vždy predací trpí, nicméně větší populace kořistí si zachovávají vyšší rychlost nárůstu než menší (to vyplývá z obr. 23-3 a). Ovšem tento vztah se změní, jakmile se zvýší hustota populace predátora nad rovnovážnou hustotu (tehdy predací více „trpí“ velké populace). Výše popsaný lineární model předpokládá, že přidáním každého dalšího predátora se jednoduše lineárně sníží rychlost nárůstu populace kořistí. To je ovšem příliš zjednodušující předpoklad, protože při příliš vysoké hustotě predátorů (v porovnání s kořistmi) musí v reálné situaci nutně nastat jevy, které tuto linearitu změní (jako např. vzájemné soupeření mezi predátory). 

Nyní obraťme pozornost na růst populace predátora. Jak bude populace predátora růst v přítomnosti populace kořisti? Jak již bylo odvozeno, počet kořistí odchycených predátorem lze vyjádřit vztahem pHP a tedy pokud je v prostředí 1000 kořistí, 10 predátorů a efektivita predace p=0,03, potom predátoři odeberou z populace za daný čas 300 kořistí. Ovšem to neznamená, že [image: image23.png]Growth rate Growth rate Growth rate
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FIGURE 23-5 Three-dimensional representations of predator or prey growth rate (vertical axis) for combinations of
predator population size (P) and prey population size (H). Arrows pointing above the plane defined by the P and H axes
denote conditions of predator and prey population size for which growth rate is positive. Arrows pointing below the plane
denote negative growth rate. (a) At point A, H < H, so the predator population has a negative growth rate (downward-
directed arrow), and P < P, so the prey population has a positive growth rate (upward-directed arrow). The directions of the
arrows at points B, C, and D reflect the relationship of the population size to the equilibrium value. (b) Similar graphs showing
the trend in predator population growth when growth rate is negative (point A) and positive (point C). A positive growth rate
implies that the individuals are being added to the population (dark green arrow parallel to the P-axis). A negative growth rate
implies that individuals are being lost from the population (light green arrow parallel to the P-axis). {c) Same as (b), but
showing the trends for the prey population.



těch 300 odebraných kořistí se změní v 300 nově narozených jedinců predátora. Čistý přírůstek populace predátora bude nižší, protože jen určitá proporce z odebraných kořistí (označme ji symbolem a, kde 0<a<1) bude přeměněna v potomstvo predátora. Růst velikosti populace predátora tak můžeme vyjádřit vztahem apHP. A teď již můžeme psát celkovou rovnici dP/dt=apHP-(mortalita predátora). Pro jednoduchost předpokládejme, že mortalita predátora probíhá konstantní rychlostí dP, která je závislá pouze na velikosti jeho populace a nikoliv na velikosti populace kořisti. A tak můžeme zapsat celkovou rovnici: dP/dt=apHP-dP. Tato rovnice vyjadřuje opět lineární závislost mezi růstem populace predátora a hustotou populace jeho kořisti a dynamika tohoto vztahu je na obr. 23-4. Jak vidíme, jde o vztah velmi podobný tomu, který jsme viděli mezi rychlostí růstu populace kořisti a velikostí populace predátora, až na to, že křivky jsou vzrůstající a ne klesající. Je logické, že v tomto případě s růstem hustoty populace kořistí roste rychlost růstu populace predátora (v předchozím případě naopak s růstem velikosti populace predátora klesala rychlost růstu populace kořisti). Rovnovážná populační hustota (nebo početnost) kořisti (Hˇ, tedy hustota populace kořisti, kdy nedochází k růstu populace predátora, čili dP/dt=0) je opět nezávislá na velikosti populace predátora a můžeme ji analyticky vyjádřit obdobně jako v případě kořistí řešením rovnice apHˇP-dP=0, čili: Hˇ=d/ap (při hodnotách jako na obrázku 23-4 tedy Hˇ=0,3/0,09x0,03=111,1). Je-li populační hustota kořisti menší než Hˇ, potom predátor trpí hlady a rychlost nárůstu jeho populace je záporná (populace se bude zmenšovat) a zvětšovat se bude jenom tehdy, když bude populační hustota kořisti větší než Hˇ. I zde platí analogie předchozí situace: rovnovážná velikost populace kořisti musí být tím větší, čím je větší mortalita predátora, čím je menší efektivita konverze kořisti do potomstva predátora a čím je menší efektivita predace. 
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FIGURE 23-6 Space defined by the population sizes of
the predator and prey. At points A and B, one vector
(parallel to H-axis) represents the growth trend in the prey
and another (parallel to P-axis) represents the trend in the
predator population. The resultant vector (black) gives the
general direction of the joint predator-prey system. For
example, at point A, H < H, indicating a negative growth
rate for the predator. Thus the predator vector at point A
points downward. P < Pat point A, so the prey vector
points to the right, indicating a growing population. The
resultant vector indicates a general decrease in the predator
population and an increase in the prey population. The
directions of the resultant vectors in the graph indicate a
counterclockwise trajectory of the joint predator and prey
population dynamics.




V předcházejících odstavcích jsme hovořili o růstu populací kořisti nebo predátora a to o každé z nich zvlášť. Ovšem obě dvě rovnice pro rychlost růstu populací H i P obsahují velikosti obou dvou populací. Proto bychom se měli zaměřit na to, jak rostou populace obou druhů ve spojeném systému predátor-kořist. Jak se tento systém chová při všech kombinacích velikostí H a P? Jak změny v rychlosti populačního růstu jednoho z partnerů této interakce ovlivní druhého partnera? Jeden z možných grafických modelů je na obr. 23-5. Jedná se o trojrozměrný graf, kde jeho „podlahu“ tvoří velikosti populací predátora (P) a kořisti (H) a na svislé ose jsou růstové rychlosti obou těchto populací. Pro další výklad nepotřebujeme znát skutečné hodnoty růstových rychlostí, ale zaměříme se na to, zda při jednotlivých kombinacích velikostí H a P dochází k růstu či k poklesu obou populací. To znamená, zda dH/dt nebo dP/dt jsou kladné, záporné či nulové. 
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Z předchozího výkladu již víme, že jestliže je počet predátorů menší než Pˇ tak populace kořisti bude narůstat (což je naznačeno šipkou směřující vzhůru např. z bodu A a z bodu B na levém obrázku). Naopak, je-li predátorů více než Pˇ, potom populace kořistí bude klesat (což je naznačeno šipkou směřující směrem dolů např. z bodu C a z bodu D na levém obrázku). Dále víme, že je-li populace kořistí menší než Hˇ, potom bude množství predátorů klesat (což je znázorněno např. šipkou směřující dolů z bodu A a D na levé části obrázku). Naopak je-li kořistí více než Hˇ, potom množství predátorů bude narůstat (což je zobrazeno šipkou směřující vzhůru z bodu B a z bodu C na obrázku vlevo). 
Jestliže množství predátorů klesá (jako je tomu např. v bodě A na obrázku uprostřed), potom to znamená, že jejich populace se budou v čase zmenšovat a tento trend vývoje populace predátora je naznačen světlou šipkou nakreslenou vlevo u osy znázorňující velikost populace predátora (P) na prostředním obrázku. Naopak je-li populace predátorů rostoucí, je jejich populační trend naznačen opět šipkou na téže ose (tmavá šipka). Analogické procesy v populacích kořistí jsou stejným způsobem znázorněny na pravém obrázku. Z těchto grafů vyplývá, že nepotřebujeme přesně znát zcela konkrétní růstové rychlosti obou populací, abychom pochopili dynamiku modelu jednoduchého systému predátor-kořist. Všechno, co potřebujeme znát, jsou velikosti obou populací relativně k velikostem Hˇ a Pˇ. To tedy znamená, že grafický model můžeme sestavit pouze na základě „podlahy“ podobného grafu jako na obr. 23-5, tedy ve dvourozměrném prostoru, jehož osy tvoří populační hustoty kořistí a predátorů (H a P).
[image: image26.png]Predator population density
E°R

H

Prey population density
FIGURE 23-8 Implications of large perturbations of
population size in the Lotka-Volterra model. The predator
population is depressed from point A to point B because of
a natural disaster. Since the model has no internal features
that tend to return it to an equilibrium, the system will
continue on the new larger trajectory until the prey
population goes to zero and the system loses integrity.




Takovýto graf je na obr. 23-6. Na vodorovné ose je hustota populace kořistí a na svislé ose hustota populace predátorů. Vodorovná čárkovaná čára (rovnovážná izoklína kořisti) je takový populační hustota predátora, při níž populace kořistí je v rovnováze (neklesá ani neroste) (Pˇ=r/p, dH/dt=0). Kdykoliv je populační hustota predátora menší než tato hodnota (tedy ve všech bodech poloroviny mezi vodorovnou osou a touto rovnovážnou izoklínou kořisti), bude velikost populace kořisti narůstat (tey populační trend bude v této části grafu směřovat zleva doprava) a naopak v polorovině nad touto čárou (mnoho predátorů) populace kořistí klesá (a populační trend se bude pohybovat zprava doleva). Svislá přerušovaná čára (Hˇ=d/ap), která představuje podmínku dP/dt=0, se nazývá rovnovážná izoklína predátora. Kdykoliv je množství kořisti menší než tato hodnota (vlevo od ní), potom bude populační hustota predátora klesat a kdykoliv bude hustota populace kořisti větší než tato hodnota, bude populační hustota predátora stoupat. 
Nyní můžeme vyjít z jakékoliv počáteční hodnoty velikosti populační hustoty obou populací, abychom znázornili obecný trend jejich dalšího společného vývoje. Tak např. v bodě A (obr. 23-6) je populační hustota predátora pod rovnovážnou izoklínou kořisti, čili bude klesat a naopak populační hustota kořisti bude při této kombinaci populačních hustot stoupat (leží vlevo od rovnovážné izoklíny predátora). Společný populační trend (který nazýváme slovem trajektorie) obou populací tedy můžeme znázornit vektorem směřujícím doprava a dolů. V bodě B bude populace kořistí nadále stoupat (protože počet predátorů je stále malý, pod rovnovážnou izoklínou kořisti), ale populace predátorů bude na rozdíl od situace znázorněné bodem A stoupat (protože počet kořistí je vyšší než je rovnovážná izoklína predátora). Společná trajektorie obou populací tedy bude směřovat doprava a nahoru. Z obrázku tedy vidíme, že vývoj populačních hustot obou dvou populací, jak predátora, tak kořisti, můžeme vyjádřit křivkou ve tvaru elipsy, po které se budou populační hustoty v čase „pohybovat“ proti směru hodinových ručiček. 

[image: image27.jpg]4000

3000

2 2000

0 1000 2000 3000 4000
Ny
Figure 1 | Zero isoclines for species 1 (N, ) and species 2

(N,) based on the modified Lotka-Volterra model for two
mutualistic species presented in text.



Na obr. 23-7 nahoře (a) jsou znázorněny trajektorie populací vycházejících z několika různých počátečních kombinací velikostí obou zúčastněných populací. Na prostředním obrázku (b) jsou znázorněny výsledné vektory (trajektorie), které představují vždy tečnu k dané elipse. Povšimněme si, že vždy, když elipsovitá trajektorie prochází některou z izoklín, jsou výsledné vektory rovnoběžné s některou z os (to je logické, zde je totiž populační růst jedné z populací vždy nulový) a populační trend jedné z nich se změní (z poklesu na růst či naopak). Popsané systémy predátor-kořist vytvářejí vzájemně spřažené oscilace, jak je patrné z dolní části obr. 23-7 (c). Jednotlivé body z prostředního obrázku (body 1-8) si totiž můžeme představit jako jednotlivé časové úseky ve vývoji obou populací. Vyneseme-li do grafu populační hustoty jak predátora, tak kořisti v závislosti na této pomyslné časové ose, pozorujeme oscilace. Tak např. populace kořisti se zvyšuje v časovém úseku 1-2, v dalších časových úsecích (3-4-5-6) se snižuje a v bodě 6 dochází ke zlomu, poté se opět začíná zvyšovat. Podobně je možné si promyslet změny populací predátora. 
Výše analyzovaný model tedy předvídá, že populace predátorů i kořistí vykazují cyklické změny populačních hustot, které jsou navzájem posunuty (vzájemně spřažené oscilace). Z tohoto modelu vyplývá několik významných skutečností. Jednak společný rovnovážný bod [Hˇ;Bˇ] je nestabilní. Nejsou žádné „síly“, které by populace nasměrovaly právě do tohoto bodu. Z toho vyplývá, že systém predátor-kořist fungující v rámci přijatých omezení, se nikdy nedostane do stabilní rovnováhy, ale místo toho bude neustále kolísat okolo této hodnoty. Systémy, které vykazují tuto vlastnost, se nazývají systémy s neutrální rovnováhou (neutral equilibrium). Lotka i Volterra a také následní autoři prokázali, že zavedení dalších faktorů do tohoto modelu (jako je např. závislost na hustotě v populaci predátora nebo časové zpoždění), pozměňují trajektorie buďto do dostředivé nebo odstředivé spirály (a tím vzniká buď stabilní anebo nestabilní systém). Další omezení tohoto modelu spočívá v tom, že funguje pouze při takových kombinacích populačních hustot, které se nacházejí poměrně blízko společnému rovnovážnému bodu [Hˇ;Bˇ]. Jestliže nějaký vnější vliv (např. náhlá mortalita jedné z populací) vychýlí tento systém dále od tohoto bodu (jak je např. naznačeno na obr. 23-8), tak trajektorie protne jednu z os a jedna z populací tak zaniká: např. na tomto obrázku predátor úplně vyhubí svoji kořist). 

Nicholson a Bailey navrhli alternativní model k Lotka-Volterrovu 

Jedním z hlavních zjednodušujících předpokladů Lotka-Volterrova modelu je vztah pHP, jehož důsledkem je, že za dané efektivity predace (p) a dané populační velikosti kořisti (H), by vždy mělo více predátorů zkonzumovat větší počet kořistí. To ovšem odporuje biologické realitě, protože vzájemné interakce mezi predátory (které sílí s jejich rostoucí populační hustotou) mohou podstatně snižovat počet kořistí, které připadnou na jednoho predátora. A. J. Nicholson a V. A. Bailey (1935) vyvinuli alternativní model, který byl původně zaměřen na modelování dynamiky systému parazitoid-hostitel. Parazitoidi, podobně jako predátoři, svoji kořist zabíjejí, ale nikoli v době jejich setkání, ale zpravidla mnohem později, až poté, co se z vajíček parazitoida vyvine larva, která postupně konzumuje tkáně hostitele (setkání obou účastníků této interakce se totiž odehrává většinou v podobě nakladení vajíček parazitoida v blízkosti hostitele). Z tohoto důvodu může být kořist (zde zpravidla nazývaná podobně jako u parazitizmu výrazem hostitel) napadena větším počtem parazitoidů (ovšem zpravidla je počet parazitoidů, kteří mohou být vyživeni jedním hostitelem, omezen na několik málo jedinců). Dalším významným znakem systému parazitoid-hostitel je, že jednotlivé generace jsou oddělené (diskrétní) a nepřekrývají se. Detaily viz soubor „Nicholson-Baileyho model“.
Reakce predátorů na hustotu kořisti není lineární 

Nicholson a Bailey kritizovali Lotka-Volterrův model, protože lineární vztah mezi rychlostí predace a hustotou predátorů není reálný. Kanadský entomolog Holling (1959) nazval vztah mezi hustotou populace kořisti a množstvím kořistí zkonzumovaným jedním predátorem funkční odpověď (functional response, podrobně viz soubor „funkční odpovědi“). Rozlišil celkem tři základní typy funkčních odpovědí (obr. 23-12). 
Typ I je lineární závislost podobná Lotka-Volterrovu modelu: množství zkonzumovaných kořistí vztažených na jednoho predátora se lineárně zvyšuje se zvyšováním populace kořisti. Obvykle je však množství zkonzumované kořisti při určité její populační hustotě omezeno, což odrážejí funkční odpovědi typu II a III. U většiny predátorů totiž určitý čas zabere zpracování odchycené kořisti, které zahrnuje dobu, po kterou predátor překonává obranu kořisti, uchvátí ji a konzumuje (a také tráví) a tento čas s tím, jak roste početnost kořistí, zabírá stále více a více času z celkové doby, kterou má predátor k přijímání potravy k dispozici. Typ II funkční odpovědi je tedy vysvětlován zejména časem, který predátor stráví tím, že s kořistí nějakým způsobem zachází – tj. vyhledává ji, překoná její obranu a konzumuje ji. 
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FIGURE 23-15 The proportion of mayfly larvae in the
diet of the water bug Notonecta as a function of their
relative abundance among available prey. The straight line
indicates the situation if the predator took prey in
proportion to their availability in the environment (no
preference). The curved line shows the proportions of
mayflies in the diet at different relative prey densities (solid
circles show the means and vertical bars the ranges over
several trials at each density). The diet of the water bugs
contained fewer mayflies than represented in the
environment when mayflies were less than one-half of the
available prey in the environment. The bugs’ diets contained
a higher proportion than found in the environment when
mayflies made up over one-half of the available prey. (From
Begon and Mortimer 1986; after Lawton et al. 1974.)



Funkční odpověď typu III se liší od funkční odpovědi typu II zejména při malé populační hustotě kořisti. Tehdy totiž predátoři vykazující funkční odpověď typu III konzumují jen velmi malé množství kořisti. Nejvyšší množství kořistí konzumují při střední hustotě kořisti a potom se zase množství kořistí na jednoho predátora snižuje („rychlost“ příjmu kořistí, tedy proporce zkonzumované populace, první derivace křivek na obr. a, je na obr. 23-12 v části b). V literatuře se popisují celkem tři situace, při kterých dochází ke snižování množství odchycených kořistí při jejich velmi nízkých populačních hustotách. Může to být např. stanoviště, které obsahuje malý počet bezpečných míst, kde se může kořist schovat před predátorem (těch je relativně více při nízkých populacích a méně při vysokých). Dále to může být snížená schopnost naučeného vyhledávacího chování (predátoři, kteří se jenom zřídka setkávají s určitým typem kořisti, se ji „nenaučí“ lovit a překonat její obranu). Samozřejmě, účinnost učení je tím vyšší, čím je setkávání s ní četnější, což [image: image29.png]Proportion of prey population
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FIGURE 23-23 Predation and
recruitment curves at different intensities
of predation, showing the effect on the
number of equilibria. The predation rate
(gray line) is the result of the combined
functional and numerical response of the
predator. The prey recruitment curve in
the absence of the predator is represented
by the black line. The shaded areas show
conditions under which the prey
population increases. (a) The effect of
predation does not influence the prey
population as long as it remains below its
carrying capacity. (b) The situation
shown in Figure 23-24, in which the prey
consumption rate is low at both low and
high prey densities and high at
intermediate densities. (c) The prey
population experiences growth so long as
it is below point H;, which is about one-
half its carrying capacity. (d) Predation
pressure is strong at all prey population
densities. Such a situation would lead to
the elimination of the prey from the -
system.



nastává tehdy, když je kořist v prostředí hojnější. A je jisté, že vyhledávací efektivita „naučeného“ predátora je vyšší než nenaučeného (naučený predátor ví, jak kořist vypadá, ve kterých prostředích se vyskytuje a jakým způsobem je možno ji dostihnout a překonat její obranu). Tomuto jevu se říká vyhledávací představa (search image). Za třetí to může být přepnutí na alternativní potravu (pokud je k dispozici), když je kořist vzácná. Vidíme tedy, že vztah konzumace kořisti k její populační hustotě závisí v prvním případě na její zranitelnosti, v druhém případě na vyhledávací efektivitě predátora či parazitoida a ve třetím případě na motivaci k vyhledávání. Funkční odpověď typu III má významné dopady na oba účastníky interakce: při nízké populační hustotě je kořist uvolněna z predačního tlaku. 
Oba typy odpovědí II a III směřují ke konstantě, protože od určitého množství kořistí již dohází k nasycení predátorů, čímž již s dalším nárostem počtu kořistí nedochází k žádnému růstu odchycených kořistí. Mechanizmy přepnutí (switching) na alternativní kořist jsou v ekologii velmi dobře popsány. Tak např. proporce dvou alternativních kořistí: stejnonožce Assellus aquaticus a jepice Cloeon dipterum v potravě znakoplavky Notonecta glauca se liší podle toho, která kořist je hojnější. Ta je potom zachycována ve větším procentu než by odpovídalo jejímu procentickému zastoupení v populaci. Graficky je to znázorněno na obr. 23-15. V této souvislosti si zopakujte z předchozích kapitol pojem apostatický výběr kořistí. Teorie funkčních odpovědí může být složitější, než jsme popsali, zahrnutím např. toho, že predátor nevyhledává svoji kořist neustále, ale určitý čas se věnuje jiným aktivitám (odpočinku, epigamním aktivitám apod.). 
Populace predátora může reagovat na zvýšení hustoty populace kořisti růstem nebo imigrací
Jak jsme viděli v minulé kapitole, jednotliví predátoři mohou zvyšovat konzumaci kořistí jen do svého nasycení. Avšak populace predátorů jako celek může reagovat na hojnou kořist zvyšováním své hustoty buďto imigrací nebo populačním růstem, čemuž říkáme numerická odpověď (numerical response). Obvykle je růst populace predátora pomalejší než v případě kořisti vzhledem k nižší rozmnožovací schopnosti a také delší době života. A tak k numerické odpovědi, zvláště u velmi pohyblivých predátorů, přispívá imigrace z okolních oblastí, kde je kořistí méně. Tak např. při jedné studii v Manitobě bylo zjištěno, že ptáci, kteří loví pilatky, jsou mnohem hojnější v oblastech vysoké populační hustoty kořistí. Populace pilatek se liší v populačních hustotách až 1000x, zatímco numerická odpověď populací ptáků na přemnožené pilatky vede nanejvýše ke zdvojnásobení velikosti jejich populace. Tato nevelká numerická odpověď má za důsledek to, že v oblastech s hojností potravy konzumují ptáci relativně menší proporci populace pilatek než v oblastech nízké populační hustoty kořistí. V oblastech s nízkou populací pilatek ptáci konzumovali 6 % larev a 65 % dospělých pilatek, zatímco v oblastech s 50x vyšší populační hustotou pilatek zkonzumovali ptáci jen 0,5 % larev a 6 % dospělých pilatek. 
Podmínky pro stabilitu systému predátor-kořist lze analyzovat graficky
Studie funkčních a numerických odpovědí predátorů, stejně tak jako populační dynamiky predátorů, odhalily biologická omezení jednoduchých modelů predátor-kořist, jakými jsou např. Lotka-Volterrovy rovnice. K jejich zpřesnění je nutné zařadit do modelů další předpoklady, které do nich vnesou biologickou realitu. Tyto modely však jsou z matematické stránky velmi obtížné, a abychom se vyhnuli problémům, budeme používat grafické přístupy ke zjištění stability v systémech predátor-kořist. Napřed si připomeňme grafické znázornění Lotka-Volterrova modelu. Jednalo se o dvourozměrný graf, který je přetnutý dvěma kolmicemi k osám. Svislá kolmice protínající vodorovnou osu (která vyjadřuje populační velikost kořisti H) je izoklína predátora (její poloha je rozhodující pro chování populace predátora: vlevo od ní jeho populace klesá a vpravo roste) a vodorovná kolmice protínající svislou osu (znázorňující populační velikost predátora P) se nazývá izoklína kořisti (pod ní populace kořisti roste a nad ní klesá). Obě tyto přímky jsou rovnoběžné s osami, protože jednoduchý Lotka-Volterrův model předpokládá, že jak Pˇ tak Hˇ jsou konstanty. Tento tvar a poloha izoklín má za výsledek neutrální rovnováhu. V dalších částech této kapitoly se budeme zabývat tím, jak biologická realita změní polohu nebo také tvar těchto izoklín. 

Mnoho ekologů namítalo, že chybou jednoduchého Lotka-Volterrova modelu je, že nezahrnuje závislost populací predátora nebo kořisti na hustotě. To lze udělat např. tak, že výraz rH budeme násobit na hustotě závislým termínem (1-H/K), kde K bude nosná kapacita kořisti. Vidíme, že „korekční faktor“ je shodný s logistickým modelem populačního růstu. Tím dostaneme rovnici: dH/dt=rH(1-H/K)-pHP. Pro stanovení rovnovážné populace položíme levou stranu rovnice rovnu nule a vyřešíme ji pro hodnotu P a tím dostaneme rovnovážnou hodnotu Pˇ=r/p(1-H/K). Tím se změní poloha rovnovážné izoklíny kořisti do podoby lineární funkce snižující se v závislosti na rostoucí hustotě populace kořisti H (viz obr. 23-18).
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FIGURE 23-12

Three types of functional responses of predators to increasing prey density:
(a) the functional response in terms of the number of prey consumed; (b)
the functional response in terms of the proportion of prey consumed. Type
I: the predator consumes a constant number or proportion of the prey
regardless of the prey density. Type II: Predation rate decreases as predator
satiation sets an upper limit on food consumption. Type III: Predator
response is depressed at low prey density because of low hunting efficiency
or absence of a search image.




Obdobně můžeme takovéto omezení růstu populace v závislosti na hustotě zavést do rovnice pro populační růst predátora a dostáváme rovnici dP/dt=apP(1-cP/H), kde c je množství kořistí, které jeden predátor vyžaduje na vlastní zachování a produkci jednoho potomka. Jedinečným rysem této rovnice je zahrnutí vztahu P/H na místo vztahu PH. Tato skupina modelů se nazývá modely závislé na poměru (ratio dependend models). Analogicky s předchozím případem populace kořisti, můžeme rovnici vyřešit pro H v rovnovážné populaci (položením dP/dt=0) a dostaneme Hˇ=cP, což značí, že rovnovážná izoklína kořisti je přímka rostoucí s rostoucí hustotou predátora. Jestliže zahrneme obě dvě omezení hustotou, potom bude dosaženo podmínky stability (obr. 23-18). 
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FIGURE 23-23 (a) An example of an interaction
between predator (black) and prey (green) populations
having two equilibrium points, the higher one stable and
the lower one unstable. (b) An example of an interaction
between predator (black) and prey (green) populations in
which there are upper and lower stable equilibria (A and C)
and an intermediate unstable point (B). The system may
jump from one equilibrium to another if an event causes a
large change in the population size of the prey, as shown by
the black line, which indicates an increase in prey from H,
to H,. At point H,, the system comes under the influence of
the equilibrium C.



Další ekologové prokázali, že za jistých podmínek nemusí izoklíny predátora a kořisti jenom změnit svoji polohu s ohledem na osy, ale mohou také změnit svůj tvar. Tyto tvarové změny mohou opět ovlivnit podmínky pro stabilní koexistenci obou populací. Uvažme napřed populaci kořisti. Za nepřítomnosti predátorů je tato populace omezena nosnou kapacitou prostředí (K), která je dána přístupností zdrojů. Výsledkem je, že izoklína kořisti se ohýbá dolů směrem k ose H s tím, jak se zvyšuje počet kořistí a v bodě K tuto osu protne. Toto uspořádání je naznačeno na obr. 23-19b a má stabilizující vliv. Avšak malé populace kořisti mohou vzhledem k malému množství nově narozených jedinců v populaci také podpořit jenom malé populace predátora, což podobným způsobem ohne izoklínu kořisti směrem k ose H i na opačném konci, tedy při malé početnosti, jak je naznačeno na obr. 23-19c (a toto opatření má destabilizující vliv). Na druhou stranu vliv malých populací kořisti může být úplně opačný, protože velmi malé populace mohou najít v prostředí kvalitní úkryty, čímž zabrání další predaci, což vyústí naopak ve zdvižení izoklíny kořisti směrem vzhůru při nízkých populačních hustotách, jak je naznačeno na obr. 23-19d. To, kam se ohne izoklína kořisti při nízkých populačních hustotách, tedy záleží na přístupnosti alternativní kořisti pro predátora a heterogenitě prostředí (což budeme probírat později). 
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FIGURE 23-24 Predation and recruitment rates in a
hypothetical predator-prey system. The green line gives the
combined functional and numerical response of the
predator, which shows a low prey consumption rate
(measured as proportion of the prey population consumed)
at low and high prey densities. The highest consumption is
at intermediate prey densities (between H, and H,). The
prey recruitment rate in the absence of predators is given by
the gray line. When predation exceeds recruitment, prey
populations decrease. This occurs whenever the prey
population is less than H; or between H, and H,. Points A
and C are stable equilibria for the prey population.



[image: image33.png]A e IR

Planthopper density

1234567
Plant parts

Planthopper density

Plant parts

FIGURE 24-12 Number
of adult planthoppers
(Prokelisia marginata)
occurring on the marsh
plant Spartina alterniflora.
The numbers on the
horizontal axis refer to the
positions on the plant
designated in the drawing.
(a) Flowering plant with
seed head (1) and basal leaf
(7). (b) Nonflowering plant
with terminal leaf (1) and
basal leaf (6). (From Denno
1980, 1983.)



Také izoklína predátora může být prohnutá, zvážíme-li biologicky reálnější parametry systému. Tak např. populace predátora při vysokých populačních hustotách vyžaduje na své udržení velké množství kořistí, a proto by měla být otočena po směru hodinových ručiček, jak je naznačeno na obr. 23-20b. Ještě další ohnutí směrem doprava dolů může při vysokých populačních hustotách predátora způsobit velká společenská interference mezi predátory. Dále tuto rotaci po směru hodinových ručiček může zdůraznit nedostatek vhodných míst k vyvádění mladých a k páření a také může tuto populaci omezovat nedostatek alternativní kořisti. Tím se stane, že izoklína predátora může být stočena do téměř vodorovné polohy. Toto stočení směrem doprava může být extrémní v případě, že predátor dokonale dokáže využít alternativní kořist a je tudíž na jednom typu kořistí zcela nezávislý. Toto znázorňuje obr. 23-20c. 
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FIGURE 24-15 (a) The amount of leaf damage

resulting from herbivory per leaf (mm?/leaf) for bittercress
(Cardamine cordifolia) living in shaded areas (gray line) and
sunny areas (green line). (b) Response of bittercress to
insect herbivory when shaded and protected from insects
by the application of insecticides. (From Louda and
Rodman 1996.)



Vnášením takovýchto biologicky reálných faktů do modelů se podstatným způsobem mění stabilita systémů predátor-kořist. Např. pro jednovrcholovou izoklínu kořisti je systém stabilní, pokud izoklína predátora leží napravo od jejího vrcholu, ale nestabilní, pokud leží nalevo od vrcholu (viz obr. 23-21). 

V mnoha reálných situacích v přírodě jsou systémy predátor-kořist stabilní, ovšem na druhou stranu často pozorujeme i stabilní oscilace. Ty ale vyžadují zvláštní geometrii izoklín. Jeden z příkladů je na obr. 23-22, kde při určité nízké populační hustotě kořisti existují bezpečná místa, kde se kořisti schovají a jejich populace tedy nikdy predací neklesne pod tuto hodnotu („bezpečné zóny“). Cyklus se stává stabilní, proto, že ať už se populační trajektorie dotkne této „bezpečné zóny“ kdekoliv, systém se vždycky vrátí do bodu A. podobný důsledek nastává, jestliže existuje konstantní rychlost imigrace kořisti do tohoto systému.
Systémy predátor-kořist mohou mít dva stabilní rovnovážné body
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FIGURE 24-11 Biological control of the pest nodding
thistle Carduus nylans by the seed head-feeding weevil
Rhinocyllus conicus. Control was achieved in 10 years,
probably through the effects of weevil herbivory on plant
population age structure and spatial distribution rather
than direct reduction by consumption. (From Crawley
1986; data from Harris 1984.)



Jestliže má rovnovážná izoklína kořisti tvar jednovrcholové křivky (obrácené U) a jestliže predátor může přepnout na alternativní kořist (tedy izoklína predátora je téměř rovnoběžná s vodorovnou osou), tak se obě rovnovážné izoklíny mohou přetínat ve dvou bodech, jako je tomu v horní polovině obr. 23-23. V tomto konkrétním případě je rovnovážný bod ležící vpravo stabilní a bod ležící vlevo je nestabilní. Jestliže navíc může kořist nalézt ochranná refugia při nízké populační hustotě (což zvedne izoklínu kořisti v levé části nahoru), potom se izoklíny predátora a kořisti mohou protínat ve třech bodech, z nichž dva krajní představují stabilní rovnovážné body (obr. 23-23 dole). V takovémto případě může být systém predátor-kořist regulován ve dvou bodech a určité podmínky prostředí mohou způsobit přepnutí z jednoho bodu do druhého. Např. jestliže se systém nachází v rovnovážném bodě A, tak vysoká reprodukce kořisti ho může posunout do bodu C a naopak, nepřízeň podmínek zdecimující hustotu kořisti pod pod B, ji vrátí do rovnovážného bodu A.
Nyní na čas odejděme od grafu, který spojuje populační hustoty kořisti a predátora a uvažme vztah mezi rychlostí, s jakou jsou jedinci kořisti přidáváni k populaci a to narozením nových jedinců a rychlostí, s jakou jsou odebíráni predátorem (funkční odpovědí). Jak přidávání jedinců kořisti do populace čistým přírůstkem populace tak funkční odpověď jsou závislé na populační [image: image36.png]40— S R —— S ——
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FIGURE 24-23 Weekly cases of measles in England and

Wales between 1948 and 1968 prior to mass vaccination.
(From Anderson and May 1991.)



velikosti kořisti, a proto na vodorovné ose budeme mít početnost populace kořisti (H, obr. 23-24). Na svislé ose je znázorněna proporce velikosti populace kořisti. Na grafu jsou dvě křivky: křivka predátora a křivka kořisti. Křivka kořisti znázorňuje přírůstek populace kořisti, tedy jak velká proporce populace kořisti je přidávána do populace narozením nových jedinců za nepřítomnosti predátora. Je vysoká při malé populační hustotě, ale s rostoucí populací klesá k nule, které dosáhne v bodě K (což je nosná kapacita). Křivka predátora znázorňuje proporci populace kořisti, která je odebírána a je souhrnem funkční a numerické odpovědi populace predátora na populační hustotu kořisti. Proporce odebírané populace kořisti je nízká při nízké populační hustotě kořisti (predátor začne vyhledávat alternativní kořist) a nízká (a směřující ke konstantě) je také při vysoké populační hustotě kořisti vzhledem k nasycení predátora. Jedná se tedy o typ III funkční odpovědi. Kdykoli leží při určité populační velikosti kořisti křivka predátora výše než křivka kořisti, odebírání populace predací je vyšší než její regenerace rozením a populace kořisti klesá (např. mezi body H1 a H2) a naopak. Obě křivky se protínají ve třech rovnovážných bodech, z nichž oba krajní (A a C) jsou stabilní. 
Význam analýzy těchto vztahů spočívá např. v tom, že si je můžeme představit jako vztah významného škůdce nějaké zemědělské plodiny a jeho predátora. Populační hustota škůdce H1 může být pro farmáře přijatelná, avšak hodnota H3 může být zcela nepřijatelná. Přechod predátora na jinou kořist v bodě A tedy nepředstavuje pro farmáře žádný problém, ale jestliže nějaký vnější vliv (mráz, choroba, nevhodně aplikovaný pesticid) sníží populační hustotu predátora na dostatečnou dobu tak, že populace kořisti se zvýší na hodnotu vyšší než H2 (což představuje bod B), tak se populace škůdce bude zvyšovat a časem dosáhne  rovnovážné hodnoty H3 (představované bodem C) a to i tehdy, když se predátor z katastrofy zotaví. Pro farmáře to znamená, že škůdce, který byl za normálních okolností řízen predátorem na nevýznamné úrovni populační hustoty, se náhle stane závažným škůdcem. Predátor může opět řídit velikost populace škůdce, ale až poté, co zase nějaká změna prostředí sníží jejich počet na nižší úroveň, než kterou představuje bod B. 
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Tyto a podobné diagramy nám umožní odhadovat následky různých úrovní predace na řízení populací kořisti (obr. 23-25). Neefektivní predátoři (část obrázku a) nedokážou regulovat populace svých kořisti: ty se sice predací mírně sníží, ale jen na hodnotu nepatrně menší než je nosná kapacitu prostředí (K) a kořist je řízena převážně omezenými zdroji prostředí. Zvýšená efektivita predace (křivka predátora se posouvá na grafu směrem nahoru, část grafu b) může řídit populaci kořistí ve dvou rovnovážných bodech (to je situace, kterou jsme probírali výše) a při ještě větším zvýšení efektivity predace (část c) horní rovnovážný bod zmizí a kořist je řízena v bodě A. Při ještě větším zvýšení efektivity predace (část d) predátor svoji kořist vyhubí (tato situace však nastane pouze v laboratorních podmínkách, kde nemůže predátor přejít na alternativní kořist). 

Systémy predátor-kořist dosahují charakteristických poměrů velikosti populací 

Schopnost kořisti uživit populace predátora se mění s hustotou populace kořisti. Malá populace kořistí může uživit jen málo predátorů, protože vyprodukuje jen malé množství nově narozených jedinců (a to bez ohledu na to, že počet nově narozených potomků přepočtený na jedince může být velmi vysoký). Celková velikost čistého přírůstku malé populace je totiž nízká. Podobně je tomu u populace kořisti, jejíž velikost se nachází blízko nosné kapacity K. A tak populace se střední početností dodává do prostředí nejvyšší množství nových jedinců. Tato velikost populace odpovídá nejvyššímu bodu na jednovrcholové izoklíně kořisti v grafu predátor-kořist a jí odpovídající rychlost přibývání nových jedinců do populace je známá jako nejvyšší udržitelný výnos (maximum sustainable yield - podrobné vysvětlení viz kap. 35). Vyvstává otázka: udržují predátoři populační hustotu svých kořistí právě v tomto maximu? Teritoriální živočichové (kteří vylučují kompetitory z oblasti, ze které čerpají potravní zdroje) mají skutečně tendenci vytvářet teritoria tak, aby obsahovala právě takové populace kořistí, aby dosáhli maximálního udržitelného výnosu. Ovšem u živočichů s překrývajícími se územími, která obývají, je spíše tendence k maximalizaci krátkodobého zisku a v tomto případě je to vnitrodruhová kompetice, která určuje okamžitou „sklizeň“ na úkor dlouhodobých výnosů. Také lidská společnost se chová velmi podobně. Příkladem může být rybaření v mezinárodních vodách, které často vede k přelovení důležitých druhů (viz kap. 35). 
Úroveň využívání kořisti predátorem je dána schopností predátora ulovit kořist v porovnání se schopností kořisti vyhnout se tomu. Ovšem bez ohledu na to, zda predátoři „řídí“ velikosti populací svých kořistí s ohledem na maximální udržitelný výnos nebo ne, velmi často sledujeme v přírodě charakteristické rovnováhy mezi oběma populacemi, které se dají vyjádřit poměrem biomasy populací predátorů a kořistí a tyto poměry bývají relativně konstantní. Tak např. poměr biomasy vlků k jejich kořistem bývá zjišťován od 1: 150, až po 1: 300, zatímco např. u pumy americké a její kořisti to bývá 1: 500, až 1: 900. Z toho vyplývá, že vlci využívají svoje kořisti účinněji než pumy a to pravděpodobně díky sociálnímu chování. Velcí predátoři, jako jsou třeba lvi v Africe, odebírají asi 16 % biomasy svých kořistí. 

Riskantní chování kořistí má dopady na jejich populace 

Uvažme situaci, kdy se kořist nachází v prostředí se zmenšujícím se množstvím zdrojů. Jak se množství potravy snižuje, každý jedinec kořisti stráví více času vyhledáváním potravy. To může prodloužit čas, po který je vystaven predátorům. Za této situace může být regulační vliv predátora na kořist zvýšen jako důsledek riskantního chování kořisti. Snížení množství zdrojů vyvolá totiž kompromis mezi potřebou vyhnout se predátorovi a potřebou obdržet dostatek zdrojů na udržení životních funkcí. Ovšem může nastat jiná situace, kdy vnitrodruhová kompetice kořistí o potravu nehraje velkou roli, protože predační tlak je natolik silný, že udržuje početnost populací kořisti na nízkých úrovních. Tehdy nemá kompetice velký význam a my hovoříme o jednoduché regulaci kořisti predátorem. V jiných případech zase může predátor uchvátit jenom tu kořist, která je nejslabší, nebo je z nějakého důvodu vystavena predátorovi, např. vytlačením na nevhodné stanoviště (v tomto případě predátor konzumuje jakési „přebytky“ své kořisti, tedy jedince, kteří by stejně dříve či později zahynuli). 
A to, která z těchto tří situací (riskantní chování, jednoduchá regulace, odchyt slabých jedinců) skutečně v přírodě v konkrétním případě nastala, můžeme zjistit tak, že analyzujeme kondici a zdravotní stav jedinců, kteří byli predátorem zahubeni, v porovnání s živými kořistmi či s těmi, kteří zahynuli z nějaké jiné příčiny (věkem, hladem, zraněním apod.). Jestliže je kořist vystavena jednoduché regulaci predátora, potom by neměl být podstatný rozdíl v kondici živých kořistí nebo kořistí zabitých predátorem. Jestliže predátor uchvacuje „nadbytečné kořisti“ potom by jejich kondice měla být horší než u těch, kteří přežijí nebo kteří zahynou z jiných důvodů. V případě riskantního chování by měli živí jedinci být v nejlepší kondici, přirozeně umírající v nejhorší a jedinci uchvácení predátorem v prostřední kondici. 

Prostorové uspořádání predátorů a kořistí nebo parazitoidů a hostitelů může ovlivnit stabilitu této interakce 

Dosud jsme se zabývali populačními dynamikami predátorů a kořistí tak, jak jejich růstové rychlosti závisely na relativní velikosti jejich populací s ohledem na rovnovážné hustoty Hˇ a Pˇ. Ale také interakce populačních dynamik s faktory prostředí mohou ovlivnit výsledek interakcí predátor-kořist. Zejména prostorové rozmístění predátorů a kořistí má velký vliv na jejich koexistenci. Zájem o vztah mezi prostorovým uspořádáním a výsledkem predace vychází z potřeby studovat bioregulaci v zemědělských systémech. Způsoby, s jakými jsou plodiny pěstovány na polích (střídání plodin a jejich vzájemné rozmístění v různých obdobích roku) jsou právě těmito faktory, které bioregulaci ovlivňují. 
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FIGURE 23-19 Possible reconfigurations of the prey isocline to incorporate more biological
realism. (a) The basic Lotka-Volterra model with vertical predator and horizontal prey
isoclines. (b) At low predator densities, the prey population may be limited by its own density,
resulting in a bending of the isocline toward the H-axis, meeting it there at the carrying
capacity (K). This is equivalent to a clockwise rotation of the isocline, and thus has a stabilizing
effect. (c) Prey population may be limited at low prey densities because of limited recruitment
of new individuals into the population, which is represented by a bending of the prey isocline
toward the H-axis at low prey densities, equivalent to a counterclockwise rotation.

(d) Predators may have a difficult time finding prey when prey are at low densities, and thus
may reach high levels without affecting the prey population size. This is represented by an
upswing in the prey isocline at low prey densities, equivalent to a clockwise (stabilizing)
rotation of the isocline.



C. B. Huffaker z Kalifornské univerzity byl jedním z prvních vědců podporujících biologický boj proti škůdcům. Provedl klasické pokusy s fytofágními roztoči a jejich predátory, dravými roztoči. Ve svých pokusech zpřístupnil část povrchu pomerančů býložravým roztočům Eotetranychus sexmaculatus a pomeranče dával na podkladovou desku v různých prostorových uspořádáních a mezi nimi umísťoval gumové koule stejné velikosti jako pomeranče. Do takovýchto uspořádání pokusů umísťoval 20 samic býložravého roztoče a o 11 dní později 2 samice predátorů. Oba dva druhy se rozmnožují partenogeneticky (bez samců). Jestliže nepřidával predátory, populace býložravých roztočů dosáhla počtu 5500-8000 jedinců. Jestliže přidal predátory, ti po určité době zkonzumovali veškeré býložravé roztoče a potom vymřeli sami. Přestože predátoři nakonec vždy vyhubili své kořisti, vývoj obou populací v čase závisel na rozmístění pomerančů a jejich částí vystavených býložravým roztočům. Jestliže byly pomeranče umístěny těsně u sebe, potom populace kořistí dosáhla 113-650 členů a během 23-32 dnů po začátku experimentu byla vyhubena. Když byla stejná plocha pomerančů rozptýlena po ploše podkladové desky, tak dosáhla populace kořisti 2000-4000 jedinců a přetrvala 36 dní. Přežití býložravých roztočů bylo prodlouženo tím, že jim byly zpřístupněny odlehlé oblasti vhodných stanovišť, do kterých predátoři pronikali pomaleji. Huffaker předpokládal, že omezením disperze predátora dosáhne koexistence obou populací. Proto stále zvětšoval plochu podkladové desky a ještě více znesnadňoval disperzi dravých roztočů (tím, že mezi pomeranče vkládal různé překážky v podobě prkýnek natřených vazelínou). Disperzi býložravých roztočů naopak usnadňoval umístěním svislých dřevěných kolíků (na rozdíl od dravého roztoče dokáže býložravý roztoč vytvářet hedvábná vlákna, které používá jako „padák“ pro šíření vzdušnými proudy). Nakonec se experimentátorům podařilo dosáhnout 3 populačních cyklů během 8-měsíčního období (viz obr. 23-29). Prostorová mozaika vhodných stanovišť usnadnila stabilní koexistenci populací predátora a kořisti. Jak jsme již viděli u Gauseho pokusů s prvoky, predátor a kořist mohou místně koexistovat tehdy, když někteří jedinci kořistí dokážou najít ochranná refugia, kde se mohou před predátory bezpečně schovat (heterogenita prostředí). 

Dynamika systému predátor-kořist v metapopulacích je ovlivněna prostorovými vztahy a typy pohybů
Připomeňme si, že dynamika metapopulace se odehrává na dvou úrovních a to na úrovni místní (lokální) populace a na úrovni regionální (metapopulační). Místní populace může být ve vhodném stanovišti vyhubena, ale stanoviště může být opětovně kolonizováno z okolních obývaných stanovišť. A proto i pojem „stabilita“ má v metapopulacích dvojí význam: můžeme totiž rozlišovat lokální a regionální (globální) stabilitu populací. Stejně tak i systém predátor-kořist v metapopulacích vykazuje vlastnosti jak lokální tak regionální stability, ale situace je poněkud komplikovanější než u jedné metapopulace. Tak např. systémy obsahující býložravé a dravé roztoče (jako byli ti z předchozí kapitoly) vykazují obvykle metapopulační strukturu, protože hostitelské rostliny býložravců se vyskytují jen v určitých stanovištních ploškách (mimo rostliny roztoči nedokážou přežít) a zpravidla i v rámci jedné rostliny jsou soustředěni jenom na určité její části. Draví roztoči mohou kolonizovat určitou stanovištní plošku, kde mohou lokálně vyhubit svoji kořist. Aby přežili, musí se poté dostat do jiné plošky obsazené svými kořistmi a tak dále. Můžeme tedy rozlišit tři typy stanovištních plošek: prázdné (které neobsahují býložravého roztoče ani dravého roztoče), dále stanoviště kořistí (kde se vyskytují jenom fytofágní roztoči) a stanoviště predátorů i kořistí (kde se vyskytují oba dohromady). Teoreticky se vyskytuje ještě čtvrtý typ stanovišť, který obsahuje pouze predátory, ale ten neuvažujeme, protože zde predátoři nemají potravu a proto jsou takovéto plošky jenom přechodné. 

Podmínky, za kterých může být dosaženo regionální stability systému predátor-kořist, mohou být objasněny použitím Lotka-Volterrova modelu dynamiky predátor-kořist rozšířeného na metapopulace. Pokud zanedbáme populační dynamiku predátorů a kořistí v rámci stanovištních plošek, můžeme použít jednoduchý metapopulační model, do kterého vstupují tyto proměnné: velikosti populací predátorů a kořistí, rychlosti kolonizace nových stanovišť a schopnost predátorů nalézt nové kolonie kořistí. Označíme-li N populační velikost kořisti a M populační velikost predátora, rychlost změn ve velikosti obou populací žijících ve stanovištních ploškách můžeme vyjádřit jako: dN/dt=aN-bNM-cN a dM/dt=bNM-dM, kde a je koeficient symbolizující rychlost, s jakou nalézá kořist nová stanoviště, b označuje rychlost, s jakou predátor kolonizuje místa obsazená kořistí, a c a d jsou extinkční rychlosti (s kterými se uvolňují plošky vymíráním kořistí a predátorů). Zkuste si obě rovnice odvodit postupem obdobným jako v jedné z předchozích kapitol, kde jsme pojednali o koexistenci kompetitorů v metapopulacích. S tímto modelem pracujeme opět tak, že hledáme podmínky, za nichž dN/dt=0 a dM/dt=0 a řešíme pro rovnovážné populační velikosti Nˇ a Mˇ. Dá se ukázat, že Nˇ=d/b a Mˇ=(c-a)/b a že velikosti populací kořistí a predátorů oscilují v neustálém cyklu okolo neutrálního rovnovážného bodu. 

Koevoluce mezi predátorem a kořistí a neletální efekty
Tím, že predátoři působí mortalitu svých kořistí, vytvářejí selekční tlak. Jakákoli charakteristika kořisti, která jí umožní se predátorovi vyhnout (ukrýt, utéct, ubránit, odradit) zvyšuje její fitness (tj. zvyšuje četnost jejích genů v dalších generacích). Proto vede přírodní výběr k evoluci „úspěšnějších“ kořistí. Ovšem neúspěch při odhalení a uchvácení kořisti zase může snížit přežívání i rozmnožování predátora a poroto stejný důvod vede k evoluci stále „schopnějších“ predátorů. Jakmile tedy kořist vyvine schopnost se predátorovi vyhnout, predátor vyvine schopnost ji ulovit. Kořist tedy musí, aby přežila jako druh, být jakýmsi „pohyblivým cílem“, který predátor nikdy zcela nezdolá ale stále „běží“ v těsném závěsu za ní. Tento náhled na koevoluci predátora a kořisti vedl evolučního biologa Van Valena k formulování hypotézy červené královny (red queen hypothesis) nazvané podle knih Lewise Carrola, kde se v jedné epizodě dostane Alenka do zahrady živých květů, kde je vše v pohybu a je udivena, když bez ohledu na to, jak rychle běží, je vše kolem ní relativně nepohyblivé.
Vliv predátorů na evoluci kořistí je znám již dlouho, ale teprve nedávno bylo odhaleno, že vliv predátorů je mnohem dalekosáhlejší a zahrnuje i neletální efekty (nonlethal effects) jako např. změny chování kořistí. Ty se mohou týkat také příjmu potravy a mohou ovlivnit růst a vývoj kořistí a také mohou působit změny v jejich vzhledu (velikost a tvar těla). Posun ve vlastnostech fenotypu konkrétního jedince, který je vynucen přítomností predátora, se nazývá indukce (induction) a je projevem fenotypové plasticity (viz další text). Indukce i přírodní výběr fungují nezávisle, ale dosud málo víme o interakci obou jevů. Ekolog Rick Relyea zkoumal systém predátor-kořist na příkladu dvojice: žabí pulci (Hyla versicolor) - larvy vážek (Anax longipes). Pulci jsou schopni vnímat určitou látku, kterou do vody uvolňují larvy vážek (které byly umístěny v klícce) a to umožnilo zkoumat vliv predátorů i bez skutečné predace. Výsledky pokusu prokázaly, že indukce látkami uvolňovanými z vážek způsobila změny chování pulců. Pulci snížili v přítomnosti predátorů svoji aktivitu (to snižuje pravděpodobnost, že budou predátorem chyceni, což zvyšuje jejich fitness). Změny v morfologii se projevily menší tělesnou velikostí a tlustší ocasní částí těla. Tyto změny vedou ke snížené predaci a jsou tedy předmětem přírodního výběru. Po přeměně v dospělou žábu se změny v aktivitě indukovaných pulců projevily i na dospělcích: měli delší končetiny a štíhlejší tělo. A tak se změny dané indukcí predátorem v raných vývojových fázích projeví i v dospělosti.
Dalším příkladem neletálních efektů jako důsledek predátorem indukované změny chování je chování mšic při napadení dravými plošticemi z čeledi Nabidae. Eric Nelson a jeho kolegové (University of California, Davis) studovali chování mšic po napadení plošticemi. Mšice vysávají bodavě savým ústním rostlinné šťávy a ploštice zase vysávají těla mšic. Mšice reagují na přítomnost predátora tím, že přeruší sání a přesunou se jinam nebo padají z rostlin na zem. Užitek z tohoto indukovaného chování je zřejmý: únik před predátorem, ale náklady jsou také značné: snížený příjem potravy a zvýšená mortalita. Ploštice tedy ovlivňují populační dynamiku mšic dvojím způsobem: přímo (konzumací mšic) a nepřímo (narušováním jejich potravního chování). Nelson dokázal odlišit přímé (letální) a nepřímé (neletální) efekty tak, že chirurgicky odstraňoval dravým plošticím sosák, vypustil je mezi mšice a sledoval růst jejich populací. Výsledkem bylo zjištění, že nejvíce jsou ovlivněny populace mšic kombinací obou jevů a méně neletálním efektem (viz obr. 14.28).
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FIGURE 23-20 Possible reconfigurations of the predator isocline to incorporate more biological realism. (a) The basic
Lotka-Volterra model with vertical predator and horizontal prey isoclines. (b) The predator isocline may bend to the right at
high predator densities because of social interference among predators, limited breeding sites, or increased food requirements

of a large number of predators. () If the predator switches prey at low prey densities, the predator isocline may become nearly
horizontal.



V této kapitole jsme zkoumali dynamiku systému predátor-kořist a parazitoid-hostitel. Tyto vztahy jsou vždy antagonistické a zdroj je zároveň jedním z účastníků této interakce (to je rozdíl oproti kompetici). V další kapitole budeme studovat další typy interakcí mezi konzumenty a hostiteli: býložravost (herbivorii) a parazitizmus. Tyto interakce jsou podobné predaci v tom, že jeden z účastníků je zdrojem, ale je zde také podstatný rozdíl v tom, že výsledkem této interakce nemusí být nezbytně smrt kořisti.
12. Herbivorie a parazitizmus
Herbivorie a parazitizmus se liší od predace a parazitoidizmu zejména tím, že jednotlivé interakce nemusí vždy vést ke smrti jednoho z účastníků (kořisti, hostitele). A tak se budeme zabývat fyziologickými a morfologickými reakcemi jedinců spíše než populačními hustotami. U herbivorie půjde o to, jak se rostliny vyrovnávají s částečnou ztrátou biomasy a jak býložravci reagují na změny v dostupnosti rostlin a jejich částí. U parazitů se soustředíme na dynamiku přenosu nemocí se zvláštním zřetelem na imunitní odpovědi hostitelů. 

Herbivorie a parazitizmus jsou odlišné od predace a parazitoidizmu
Slovo herbivorie se vztahuje na mnoho typů interakcí konzument-zdroj, které zahrnují konzumování rostlin a jejich částí. Celková doba, po kterou býložravci interagují s jednotlivou rostlinou, může být velmi rozmanitá, od velmi krátké (např. u velkých býložravých savců, kteří jen ukousnou např. list a přejdou na jinou rostlinu), až po dobu velmi dlouhou (např. u některých drobných hmyzích býložravců, u nichž může tato interakce trvat celý jejich život). V tomto ohledu se může poněkud stírat rozdíl mezi parazity a býložravci a proto se některým typům tohoto vztahu říká fytoparazitizmus. Také rozdíl mezi býložravostí a predací je často velmi nezřetelný: např. konzumace drobných planktonních řas korýši vede ve skutečnosti ke smrti jedince (čili by mělo jít současně o herbivorii a o predaci) a podobná situace nastává u konzumace semen rostlin. Proto se konzumaci semen (granivorii) někdy říká semenná predace. U většiny typů býložravosti se interakce mezi býložravci a jejich živnými rostlinami neodrazí přímo ve změnách populační hustoty býložravce, ale spíše ve změnách fyziologie a morfologie jednotlivých rostlin, přičemž plodnost, úmrtnost a struktura populací mohou být ovlivněné, ale také nemusí. Evolučním výsledkem interakcí mezi rostlinami a býložravci nebo hostiteli a parazity jsou různé specializace a adaptace obou zúčastněných partnerů. Herbivoři a paraziti musí nalézt a konzumovat rostlinu či hostitele (nebo jejich část) a hostitelé parazitů i živné rostliny býložravců se tomu brání. Býložravci a paraziti často žijí v metapopulacích, protože vhodná místa k obývání představují jen jejich hostitelé a prostory mezi nimi jsou pro ně neobyvatelné. Velmi složité životní cykly řady parazitů mohou být proto připsány zčásti na vrub složité prostorové dynamice jejich hostitelů. 

Interakce rostlina-herbivor jsou velmi rozmanité 
Býložravé organizmy nalézáme v mnoha skupinách živočichů, počínaje prvoky (např. měňavky požírají jednobuněčné řasy), a obratlovci konče. Četné hlístice konzumují podzemní části rostlin, řada měkkýšů je významným konzumentem mořských řas, mezi býložravce patří ohromné množství členovců (housenky motýlů, sarančata, třásněnky, mšice atd.). Mnoho druhů zooplanktonu se živí fytoplanktonem. Také ve všech skupinách obratlovců jsou býložravci. Ryby jsou sice spíše masožravci, ale celá řada z nich je býložravých. Z ptáků jsou zajímavými specializovanými býložravci kolibříci. Téměř polovina všech savčích druhů jsou býložravci a z nich jsou nejznámější velcí býložravci afrických savan. 

Konzumování rostlinného materiálu je významným procesem energetického toku v každém ekosystému. Ale povaha této interakce a rozsah, s jakým herbivorie ovlivňuje ekosystémové procesy, se samozřejmě liší. Tak např. ve vodních ekosystémech mohou převládat mikrospásači živící se fytoplanktonem, ale v jezerech se mohou vyskytovat i makrospásači, kteří se živí většími rostlinami. V bystře tekoucích vodách je mnoho býložravců seškrabujících rostlinné nánosy na površích kamenů (perifyton, viz soubor „vodní prostředí“). V suchozemských ekosystémech konzumují býložravci asi 10 % plochy listů vytvořených za rok, ale toto číslo se může podstatně měnit v různých situacích. Herbivorie je významnou interakcí pro zemědělské ekology, protože škůdci rostlin působí každý rok ohromné škody a naopak jiní býložravci mohou sloužit k biologickému boji s plevely. Méně nápadné je to, že také podzemní části rostlin podléhají herbivorii (působené hlísticemi, larvami hmyzu i obratlovci).

Herbivorie může u rostlin vyvolat kompenzační reakce a indukovanou obranu
Herbivor poškodí rostlinné orgány, což vyvolá sled reakcí, které se velice různí rostlina od rostliny. Jedná se např. o změny v alokaci zdrojů v rámci rostliny, o změny v chemickém složení obraných látek, dále o změny v růstu rostliny apod. Tyto změny vyvolají další reakce herbivora, čemuž se opět přizpůsobuje rostlina a tak dále. Tyto zpětnovazebné mechanizmy působí morfologické i fyziologické změny rostlin, přizpůsobení býložravce a někdy vyústí i ve změny populačních dynamik obou. Evoluce (či koevoluce obou partnerů) potom utváří rostlinnou obranu a potravní strategie herbivora.

Může dojít k tomu, že i velmi malé poškození rostliny býložravcem způsobí snížení její performance (výkonu, tedy: rychlosti růstu, fitness, atd.). Zpravidla se však může rostlina vyrovnat s menší intenzitou poškození býložravci mechanizmem kompenzace, což je morfologické a fyziologické přizpůsobení ztrátám, které býložravec způsobil. Někdy je tato kompenzační reakce tak mohutná, že dojde k jevu překompenzování (overcompensation), který dokonce zvýší performanci rostliny. Herbivorie může záporně ovlivnit růst rostlin, přežívání a plodnost (příklady vidíme při přemnožení škůdců), avšak zjišťování přímého vlivu býložravců na rostliny v komplexních společenstvech bývá velmi složité. Je to proto, že rostliny kompenzují ztrátu mnoha způsoby a dále rostliny mohou být ovlivněny jako jedinci, ale přímý vliv na jejich společenstva a populace může být zanedbatelný. 
Kompenzace za ztrátu fotosyntetizujících tkání mohou rostliny provádět vnitřním přeskupením toku materiálů. Fotosyntetizující tkáně (většinou listy) jsou zdrojovým místem asimilátů, které jsou předávány ve formě sacharózy do míst spotřeby (např. rostoucí tkáně). Do jisté míry je rychlost fotosyntézy řízena právě kapacitou míst spotřeby a úložných míst, do kterých jsou asimiláty převáděny. Rostlina tedy může reagovat na ztrátu některých orgánů tím, že zvyšuje nebo snižuje rychlost fotosyntézy v závislosti na tom, zda ztratila orgán, který vytváří asimiláty, nebo zda přišla o místo jeho spotřeby. Poškození růstových vrcholů mšicemi podstatně oslabí aktivitu míst spotřeby asimilátů, což sníží fotosyntézu, a naopak třeba defoliace (ztráta listové plochy) může podstatně zvýšit rychlost fotosyntézy ve zbývajících listech. Zajímavá je také interakce mezi nadzemními a podzemními částmi rostlin: nadzemní části jsou závislé na podzemních v zásobování vodou a živinami a naopak podzemní části jsou závislé na nadzemních v zásobování asimiláty. Jestliže tedy mají nadzemní části nedostatek vody nebo živin, musí růst kořenový systém (aby vyhověl požadavkům nadzemních částí), ovšem růst kořenů je zase závislý na produkci asimilátů. Tak se vytváří velmi složitý zpětnovazebný systém, který určuje poměr hmotností podzemních a nadzemních částí rostliny (tzv. root/shoot ratio). Tento poměr je rostlinami neustále přizpůsobován tak, jak jej mění herbivorie nebo jiné faktory prostředí. Také normální vývojové procesy mění kapacitu zdrojových a úložných míst pro asimiláty: např. list je hlavním zdrojovým místem asimilátů, ale rostoucí list je naopak účinným úložným místem. Herbivorie interaguje se všemi těmito procesy v utváření celkové fyziologie rostliny.

Herbivorie silně ovlivňuje architekturu porostu a naopak, sama architektura porostu ovlivňuje býložravce. Architektura porostu je soubor morfologických rysů rostlin jako jejich výška, způsob větvení, celková listová plocha apod. Vrcholový pupen řady rostlin produkuje hormony, které zpomalují růst bočních pupenů (apikální dominance). Jestliže nějaký býložravec poškodí tento vrcholový pupen, podpoří se růst bočních pupenů a rostlina dostává jiný vzhled (např. spásání nízkých keřů velkými býložravci působí nižší, kompaktnější a více větvený vzhled oproti nespásaným jedincům). Změněná architektura porostu může zpětně ovlivnit také býložravce (tak např. spásání některých mořských řas může natolik změnit vzhled porostu, že býložravci jsou vystaveni vyšší predaci).

Ekologové často studují jev překompenzace. Celá řada studií prokázala, že v některých případech zvýšila herbivorie růst nebo reprodukci rostlin. Např. apikální dominance potlačuje u některých okoličnatých rostlin růst postranních okolíků a po odstranění apikálního okolíku býložravci může dojít k mnohem vyšší produkci semen postranních okolíků a tím ke zvýšení fitness. Úspěch některých druhů trav v oblastech neustále spásaných velkými býložravci (v Africe a Americe) je také přikládán mechanizmu překompenzace. 

Vedle kompenzačních reakcí se rostliny býložravcům brání i přímo. Tyto obranné mechanizmy rostlin zahrnují např. morfologické struktury (trny); jiné rostliny mají rozsáhlé podzemní části, které jsou chráněny před nadzemními herbivory; jiné (např. trávy) mají dělivá pletiva poblíž povrchu půdy, kde nemohou být poškozena spásači a z nich se může obnovit růst nadzemních částí. Některé obranné mechanizmy rostlin se nastartují až aktivitou býložravce, tzv. mechanizmy indukované obrany. Může se jednat o uvolňování nepříjemných nebo přímo toxických chemikálií rostlinou, anebo chemikálií, které snižují výživnou hodnotu rostliny a to buď v oblasti poranění, anebo systemicky (tj. v celé rostlině). Tyto reakce mohou nastat již po několika minutách nebo hodinách po poškození, ale u jiných rostlin vyžadují novou růstovou sezonu. Tak např. jestliže jsou výhonky některých arktických a subarktických stromů těžce poškozeny žírem sněžných zajíců, tak výhonky, které jsou vyprodukovány v následujícím roce, mají vysoký obsah terpenů a fenolických látek, které jsou nestravitelné. To má vliv na přežívání a rozmnožování zajíců a tak systém vykazuje klasické oscilace, ale zdá se, že je to spíše rostlina, která určuje populační dynamiku zajíce, než jeho predátoři.
Spásání může ovlivnit růst rostlin a primární produkci
Překompenzování vede často k růstu bočních pupenů a k následnému vývoji většího počtu stébel s klasy, ovoce a celkové rostlinné biomasy. Někteří ekologové se domnívají, že v některých případech mohou tyto reakce vést ke zvýšení celkové produktivity rostlin podléhajících herbivorii. Celá řada příkladů takovéhoto zvýšení produktivity byla sice publikována, ale někteří jiní autoři se domnívají, že v těchto pozorováních a měřeních je mnoho nejistot. Ty se týkají kompetice mezi rostlinami, variability ve faktorech prostředí a toho, jak rostliny reagují změnami rychlosti primární produkce na různou intenzitu pastevního tlaku. Býložravci si velmi pečlivě vybírají jak typy rostlin, které konzumují, tak konzumované množství i orgán, kterému dávají přednost (tomu říkáme selektivní pastva). Navíc odebírání biomasy není jenom jednostranné, ale herbivoři vracejí živiny do pastevního systému kálením (defekací) a ovlivňují vlastnosti půdy mechanickým působením. Selektivní pastva mění složení rostlinných společenstev a tím ovlivňuje kompetitivní interakce mezi rostlinami spásaného společenstva. 

Dopad herbivorie na populace rostlin je složitý
Herbivoři ovlivňují performanci (výkon, fitness) jednotlivých rostlin. Ovšem jejich vliv na rostlinné populace jako celek je dosti nejasný. Důvodů je celá řada, např. velká variabilita v reakcích jednotlivých rostlin na poškození býložravcem. Je velmi obtížné zevšeobecňovat vztahy mezi určitým typem a intenzitou poškození a reprodukcí rostlin, a to i v případě, že jsou konzumovány přímo rozmnožovací orgány (květy). Bývá běžné, že jedna populace rostlin je poškozována různými typy býložravců, kteří poškozují odlišné rostlinné orgány a jiným způsobem (např. kořeny požerem, stonky sáním z floému, listy požerem). Dopad semenné predace na rostlinná společenstva je závislý na reprodukční strategii té které rostliny (jako je např. počet produkovaných semen a způsoby jejich disperze), a také na kvalitě stanoviště, na které semena dopadají. V neposlední řadě pramení nízká úroveň našich znalostí těchto vztahů z toho, že víme jen málo o tom, co skutečně reguluje rostlinné populace. Rostliny jsou organizmy přisedlé, což může způsobit, že místní kompetice o zdroje je bude ovlivňovat podstatně více než např. herbivorie, a to zvláště v případech, kdy herbivorní zátěž je nízká, což bývá v přirozených ekosystémech běžné. Je ale jisté, že za určitých podmínek mohou mít býložravci ohromný dopad na populace rostlin. To se projevuje při přemnoženích (např. lesních škůdců), kdy mohou celé rozsáhlé plochy lesa uhynout a tím nejsou schopné dalšího rozmnožování.

Další důkazy o tom máme v případě záměrné introdukce některých herbivorů za účelem biologické ochrany proti některým plevelům. Jeden z takových příkladů je zobrazen na obr. 24-11. Jedná se o řízení populace bodláku Carduus nylans pomocí introdukovaného nosatce Rhinocyllus conicus. Vidíme, že asi po 10 letech nosatec podstatně snížil populaci tohoto plevele. Předpokládá se, že mechanizmus nebyl přímočaře závislý na konzumaci semen, ale byl zprostředkován změnami ve věkové struktuře a prostorovém rozmístění rostlin. Herbivorie nemusí přímo snižovat počet rostlin v populaci, ale může mít podstatný vliv na jejich celkovou hmotnost. Tak např. intenzivní pastva nemusí snížit počet jednotlivých rostlin v populaci, ale může podstatně snížit množství nadzemní biomasy. 
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FIGURE 23-22 Possible stability conditions for an
oscillating predator-prey system. The cycle is maintained by
the balance between destabilizing influences at the
intersection of the predator (black) and the prey isoclines
(green) and the stabilizing influence of a “safe” zone.



Během individuálního vývinu rostlin se podstatně mění proporce biomasy, která je obsažená v různých vegetativních strukturách, stoncích, listech, ale i v reproduktivních orgánech, květech a semenech. Tak např. na začátku vývinu rostliny nejsou přítomné žádné reprodukční orgány (semena), nebo: na napadení škůdcem je citlivá jen určitá fenologická fáze vývinu rostliny. Na to může reagovat populační dynamika mnoha specializovaných herbivorů. Tak např. změny v osazení jednotlivých částí rostliny Spartina alterniflora křískem Prokelisia marginata jsou na obr. 24-12. Vidíme, jak se rozmístění jednotlivých jedinců kříska na rostlině mění během jejího vývinu. Také dopad poškození rostliny může být různý v závislosti na tom, v jakém stadiu se rostlina nachází a jaký její orgán je poškozen. Tak např. Marquis (1992) zveřejnil výsledek pokusu na keři Piper arieianum, kterému odstraňoval 10 % listové plochy, čímž napodoboval poškození požerem. Za závisle proměnnou zvolil počet vyprodukovaných semen a zjistil, že poškozením listové plochy před kvetením se počet produkovaných semen oproti kontrole snížil, ale poškození listové plochy při kvetení již nemělo na počet vyprodukovaných semen vliv. Dále zjistil, že poškození listů na jedné větvičce vedlo ke snížení produkce semen nejen na této větvičce, ale na rostlině jako celku a naopak poškození rozptýlené rovnoměrně po celé rostlině nevedlo ke statisticky významnému rozdílu ve snížení produkce semen oproti nepoškozené kontrole. 

Jednotlivé rostliny jsou často hostitelem mnoha různých typů herbivorů, např. mnoha skupin členovců, kteří rostlinu poškozují současně nebo v určitém časovém sledu (seriální herbivorie). Listy, stonky, poupata, květy a kořeny dospělé rostliny mohou současně konzumovat četní specializovaní herbivoři. Někteří býložravci se mohou soustředit na růstové vrcholy, zatímco třeba semenní predátoři vůbec neovlivní vlastní tělo rostliny. Ve věkově strukturované populaci rostlin pak může mít seriální herbivorie významné dopady na populační dynamiku rostlin. 

Je také rozšíření rostlin ovlivněno herbivorií? Některá sledování naznačují, že alespoň v některých případech může herbivorie ovlivnit rozšíření rostlin. Tak Louda a Rodman (1996) [image: image42.jpg]FIGURE 23-29 Population cycles of
the six-spotted mite and the predatory
mite Typhlodromus in a laboratory
situation. The boxes show the relative
densities and positions of the mites in
the trays. The shading indicates the
relative density of six-spotted mites;
circles indicate the presence of predatory
mites. (After Huffaker 1958.)
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zveřejnili výsledky výzkumu vytrvalé rostliny Cardamine cordifolia. Ta je napadána herbivory především na výslunných stanovištích. Autoři studie se snažili prokázat, že (zdánlivé) upřednostňování zastíněných prostředí je způsobené herbivorií. Předpokládali, že jako důkaz postačí prověřit dvě hypotézy. Jednak: pokud skutečně existují rozdíly v síle herbivorie mezi slunnými a stinnými stanovišti, bude nutné prokázat, že rostliny přesazené ze stínu do slunných prostředí začnou trpět více herbivorií. A za druhé: jestliže se ve slunných prostředích zabrání herbivorii (např. tím, že se rostliny pokryjí nějakou sítí), tak by měly mít lepší performanci než rostliny, které rostou ve stínu. Autoři provedli mnoho zajímavých experimentů. V některých si vytýčili pokusné plochy pod vrbami, u nichž polovinu větví odřezali a tím původně zastíněnou plochu vystavili slunečnímu záření. Jindy přesazovali rostliny do všech čtyř kombinací: čtvrtinu vystavili slunci a chránili před herbivory, druhou vystavili slunci a nechránili, třetí pěstovali ve stínu a ochránili před herbivory a konečně čtvrtou variantu stínili a nechránili. Ve všech pokusech sledovali poškození a perfomanci rostlin. Výsledkem bylo, že poškození rostlin se skutečně zvýšilo krátce poté, co byly vystaveny slunci a zůstalo vyšší po 3 roky (obr. 24-15a). Ochrana před škůdci snížila poškození hmyzem ve všech variantách pokusu (zastíněných i vystavených slunci), avšak neochráněné rostliny trpěly mnohem větším poškozením ve variantě vystavené slunečnímu záření (část obrázku b). Z toho vyplývá, že herbivorie skutečně ovlivnila místní rozšíření této rostliny. 

Citlivost rostlinných populací k herbivorii může být ovlivněna prostorovou dynamikou rostlinných společenstev 

Uspořádání rostlin v prostoru, hustota rostlin, rozptyl jedinců různých druhů, typ vegetace, který se nachází mezi hostitelskými rostlinami, počet, hustota a uspořádání plošek rostlin – to se obecně nazývá pojmem vegetační textura. Ta ovlivňuje pohyb býložravců a intenzitu herbivorie, a to velmi výrazně třeba u hmyzu. Prostorové rozložení a variabilita ve výživné kvalitě nebo v obranných reakcích rostlin ovlivňuje početnost býložravců a tím herbivorní zátěž rostlin. Existuje řada pozorování, že diverzní rostlinná společenstva jsou méně náchylná na herbivorii než méně diverzní a to se někdy nazývá asociativní rezistence. Jinak řečeno: rostlina rostoucí v blízkosti nepříbuzné rostliny je méně napadána býložravci, než pokud roste v blízkosti rostliny příbuzné nebo dokonce konspecifické (tj. stejného druhu) rostliny. Mechanizmus se pokouší vysvětlit dvě hypotézy: hypotéza přirozených nepřátel, podle které mají diverzní rostlinná společenstva větší variabilitu mikrostanovišť a podporují tím diverznější spektrum predátorů. A dále hypotéza koncentrace zdrojů, která vysvětluje asociativní rezistenci tím, že nalezení hostitelské rostliny specializovaným býložravcem je v diverzním společenstvu je obtížné. 

Rostliny a živočichové mají rozmanité parazity 

Můžeme rozlišit endo- a ektoparazity a nebo také velmi malé parazity (mikroparazity, jako jsou viry, bakterie a prvoci). Někteří (zejména mikroparaziti) způsobují hluboké fyziologické změny nebo změny chování, které se projevují jako nemoc (ty nazýváme patogeny). Větší paraziti jako jsou kroužkovci, ploštěnci, blechy, komáři, klíšťata a parazitičtí roztoči jsou nazýváni makroparazity. Paraziti nemohou žít delší dobu mimo svého hostitele. Složité životní cykly parazitů zahrnují často interakce s různými hostiteli a různé faktory tím ovlivňují různá stadia v jejich životním cyklu. Významný je pro ně problém lokalizace hostitele (contagion). Paraziti jsou přenášeni z jednoho hostitele na druhého buďto přímo (jako např. řada mikroparazitů, jako je to např. u viru chřipky), anebo pomocí přenašečů (vektorů), jako je to v případě spavé nemoci nebo malárie (vektory je dvoukřídlý hmyz). Řada parazitů má ještě jednoho nebo více mezihostitelů, kteří jsou napadáni nedospělými stádii parazitů a ta se v nich mohou i množit (podrobněji viz soubor „paraziti“). 

Populační dynamika mikroparazitů může být vyjádřena modelem infekce 
Celá řada mikroparazitů způsobuje nemoci člověka, jiných živočichů a rostlin (je tedy pro ně patogenní). Ve většině případů se přenos z jednoho hostitele na druhého uskutečňuje přímým kontaktem. Někdy je to přímý kontakt mezi jedinci stejného druhu (jako třeba v případě lidské chřipky), jindy se nemoc přenáší pomocí vektorů (pak jde o kontakt mezi organizmy různých druhů). V jakémkoliv časovém okamžiku obsahuje populace hostitele tři typy jedinců: jednak ty, kteří jsou vnímaví na infekci, dále ty, kteří jsou infikováni a třetí skupinu tvoří ti, kteří byli infikováni v minulosti, ale již se zotavili. Zotavení jedinci mohou být na kratší či delší dobu (nebo dokonce doživotně) imunní proti opětovným infekcím. Model, který popisuje dynamiku těchto tří typů hostitelů, je nazývám modelem infekce (infection model).
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Označme x = počet vnímavých jedinců v populaci hostitele, y = počet jedinců, kteří jsou infikováni, z = počet jedinců, kteří se zotavili. Pro jednoduchost předpokládejme, že zotavený jedinec je na celý život imunizován (ale imunita se nepřenáší do potomstva). Tento předpoklad znamená, že vnímaví jedinci mohou v populaci přibývat pouze narozením (přibývat mohou i imigrací, ale to zde nebudeme uvažovat). Jestliže označíme porodnost symbolem b (uvažujeme ji stejnou pro všechny tři typy jedinců), potom noví vnímaví jedinci přibývají v populaci v jakémkoli časovém intervalu v množství: b(x+y+z). Počet vnímavých jedinců v populaci může být snížen dvěma způsoby: infikováním (které se dá vyjádřit frekvencí kontaktů přímo úměrnou početnosti obou částí populace: xy) nebo úmrtím. Přenos mikroparazita z nakaženého jedince na vnímavého vyžaduje kontakt mezi jedinci, ale samozřejmě ne každý kontakt infikovaného a neinfikovaného jedince vede k onemocnění. Proto rychlost, s jakou jsou jedinci infikováni (a tím ubývají z vnímavé části populace), můžeme vyádřit vztahem βxy, kde β je rychlostní konstanta zvaná koeficient šíření nemoci (transmission coefficient) a ten leží v intervalu [0; 1]. Povšimněme si, že výraz βxy je velmi podobný výrazu aPH, který jsme používali v předchozích kapitolách pro vyčíslení množství kořistí zkonzumovaných predátorem (je to proto, že oba tyto výrazy symbolizují podobný jev). Také predátor, pokud chce sežrat kořist, s ní musí přijít do úzkého kontaktu a samozřejmě ne každý kontakt vyústí v úspěšné uchvácení kořisti, proto konstanta a. Jiný způsob, s jakým jedinci mohou být odstraněni z vnímavé části populace, je mortalita, kterou můžeme vyjádřit konstantou d. Jestliže všechny výše uvedené vztahy dáme dohromady, můžeme psát rovnici pro rychlost změny vnímavé části populace: dx/dt=b(x+y+z)-βxy-dx. Slovně to můžeme vyjádřit takto: změna počtu vnímavých jedinců populace za určitý čas (dx/dt) se rovná celkovému počtu jedinců, kteří přibudou k této skupině narozením ze všech tří skupin hostitelů, tzn. z infikované, vnímavé i ze zotavené skupiny (b(x+y+z)), snížené o počet jedinců, kteří se nakazili (βxy) a kteří zemřeli (dx). 
Množství infikovaných jedinců (y) přibývá infikováním (viz výše, vztah βxy) a snižuje se dvěma procesy: část jedinců se z onemocnění zotaví a část zemře. Zdá se rozumné předpokládat, že úmrtnost nakažené části populace bude vyšší než vnímavé nebo zotavené části populace a proto označíme úmrtnost této infikované skupiny jiným symbolem, písmenem D (přičemž D>d). Dále označme rychlost, s jakou se infikovaní jedinci zotavují, γ (gamma). Protože jak zemřelí tak uzdravení jedinci jsou odstraňováni ze skupiny infikovaných, můžeme rychlost jejich odstraňování zkombinovat do vztahu (D+γ)y. A tak můžeme psát celkovou rovnici pro rychlost změny v početnosti infikované části populace: dy/dt=βxy-(D+γ)y. Tato rovnice říká, že rychlost změny v počtu infikovaných jedinců populace (dy/dt) je zvyšována rychlostí, s jakou jsou infikováni vnímaví jedinci (βxy) a snižována o jedince, kteří buď zemřou, nebo se zotaví ((D+γ)y). Rychlost změny v početnosti zotavené části populace se dá vyjádřit velmi jednoduše jako rychlost zotavování (γy), čímž jedinci do této skupiny přibývají, mínus rychlost úmrtí zotavených jedinců (dz), neboli celkově: dz/dt=γy-dz. Schématické znázornění výše uvedených vztahů je na (obr. 24-21). 

Nyní předpokládejme, že populace, která je nemocná, obsahuje N=x+y+z jedinců a tak, pokud známe velikost některé ze subpopulací, můžeme vyjádřit velikost další. Tak např. z=N-x-y. To je samozřejmě pouze teoretické přání, protože jenom zřídka známe skutečnou velikost populace v přírodě a skutečný počet vnímavých a nakažených jedinců. K další analýze infekčního modelu předpokládejme rovnovážnou populaci. To znamená, že počet narozených se při dané velikosti populace N rovná počtu zemřelých, čili: b(x+y+z)=d(x+z)+Dy. Jestliže tento vztah dosadíme do rovnice odvozené v předchozím odstavci pro rychlost změny vnímavé části populace, dostáváme: dx/dt=d(x+z)+Dy-βxy-dx. Pokud do tohoto vztahu dosadíme z=N-x-y, dostaneme po matematických úpravách výslednou rovnici: dx/dt=d(N-x)+(D-d)y-βxy. Tato nová rovnice spolu s rovnicí pro nakaženou část populace: dy/dt=βxy-(D+γ)y vyloučí nutnost používání poslední rovnice pro zotavenou část populace. Nyní uvažujme podmínky, za kterých infekce v populaci přetrvává. Tato situace nastane, když dx/dt=0 a dy/dt=0. Dá se ukázat, že tyto podmínky jsou splněny, když x=(D+γ)/b. A tato hodnota (jde o početnost vnímavé části populace) je nazývána prahovou hodnotou infekce (thereshold value).
Abychom pochopili důležitost prahové hodnoty infekce a také ocenili, jak infekční model pracuje, musíme zavést veličinu, která se nazývá reproduktivní rychlost infekce (reproductive rate of infection) R(x). R(x) je průměrem počtu jedinců, které nakazí jeden nakažený jedinec v populaci za celý svůj život a to buďto přímo anebo druhotně prostřednictvím jedinců, které již nakazil. Reproduktivní rychlost infekce je závislá na délce života jedince (čím déle žije, tím více jedinců nakazí). Věk jedince je nepřímo úměrný rychlosti mortality (D+γ) a přímo úměrný počtu přibývání infikovaných jedinců (βx). Tedy platí: R(x)=βx/(D+γ). Jestliže je R(x)<1, potom infikovaný jedinec nakazí průměrně za svůj život méně než jednoho jedince, tzn. nenahradí ani sám sebe v nemocnosti a nemoc nemůže v populaci přetrvat a za čas vymizí. Na druhé straně, jestliže R(x)>1, potom infikovaný jedinec nakazí více než jednoho jedince a za předpokladu, že se populace nezmenšuje, se nemoc v populaci šíří. Rovnovážná hodnota nemoci (R(x)=1) nastává, když x=(D+γ)/β. Tyto výsledky infekčního modelu mají velký význam pro zdraví člověka. Každý program, který chce imunizovat populaci proti nějaké nemoci, musí imunizovat dostatek jedinců, aby snížil vnímavou část populace pod prahovou hodnotu infekce. Tak např. jestliže máme populaci 1 000 000 lidí a reproduktivní rychlost infekce R(x)=2, pak musíme imunizovat polovinu populace (tj. 500 000 lidí), abychom zastavili šíření nemoci. Jestliže reproduktivní rychlost infekce R(x)=10, pak každý infikovaný jedinec za svůj život nakazí 10 dalších a my musíme imunizovat 90 % populace (900 000 lidí), abychom postup nemoci zastavili. 

[image: image44.png]N

-

{
; e~ =

FIGURE 21-1% Portrayal of competition betwee:
species in which one (f) can maintain population g1
at lower levels of both limiting resources than can t
second (). In this case, species i wins the competiti
and j is excluded from the system. (From Tilman 19



U některých nemocí však imunizace uzdravených jedinců netrvá celý život, ale imunita je dosahována jen na určitou dobu. Jestliže je imunita 100 %, potom noví jedinci vnímavé části populace přibývají pouze narozením. Jestliže se nemoc šíří mnohem rychleji než jsou dodáváni do populace noví vnímaví jedinci (což je typické pro velmi virulentní nemoci, jako např. spalničky), potom se nemoc může projevovat periodickými cykly (viz obr. 24-23). Je to důsledkem toho, že imunita se vyvíjí u infikovaných jedinců mnohem rychleji, než s jakou jsou noví vnímaví jedinci dodáváni do populace. Z těchto důvodů bývá imunizace v takovýchto případech soustřeďována na malé děti, protože tím se zabrání opětovnému nárůstu této nemoci. 

Virulence parazitů je závislá na vlastnostech přenosu choroby a imunitních reakcích hostitele
Virulencí parazita nebo patogena rozumíme rozsah, s jakým způsobuje újmu nebo mortalitu svému hostiteli ve srovnání s jinými kmeny stejného druhu. V ekologii se často virulencí rozumí míra snížení fitness hostitele a tak lze srovnávat i různé druhy mezi sebou. Je známo, že někteří paraziti jsou extrémně virulentní, zatímco jiní způsobují svým hostitelům jen málo škod. Stává se, že jedna nebo dvě mutace u dříve relativně neškodného kmene bakterie nebo viru změní tohoto patogena do vysoce virulentní formy. Až donedávna jsme se domnívali, že paraziti a jejich hostitelé se vyvíjejí směrem ke stále stabilnější koexistenci, která je charakterizována mírnou virulencí (jinak řečeno: paraziti ztrácí virulenci během dlouhého koevolučního vztahu s hostitelem). Tato myšlenka byla založena na předpokladu, že pro přežití parazita je důležité neoslabit příliš populace svého hostitele, natož ho dokonce vyhubit. V současné době se domníváme, že za určitých okolností to platí, ale na druhé straně s tím, jak stále více chápeme mechanizmy, jak se vyvíjí virulence a jak funguje přírodní výběr, víme, že tomu tak nemusí být vždy. Pokud např. k přenosu parazita na dalšího hostitele dochází přímou cestou a to ještě v době, kdy je hostitel pohyblivý (např. jako u viru chřipky), není přenos parazita ovlivněn tím, že následně hostitel třeba zemře (tudíž fitness parazita není podstatně ovlivněna jeho úmrtím). To je případ mnohých mikroparazitů. Nebo: pokud přenos parazita není závislý na pohyblivosti hostitele (např. je už sice těžce oslabený a nepohyblivý, ale k přenosu dochází pomocí vektora jako např. komára), potom má opět zvýšená virulence jen malý vliv na fitness parazita. V takovýchto případech můžeme očekávat, že takovíto paraziti vyvinou vysokou virulenci (a podobné případy skutečně běžně nalézáme). 
Vliv parazitů a populační dynamiku hostitelů

Je málo znám. Samozřejmě, parazit tím, že využívá tkáně svého hostitele, mu odebírá zdroje, které by mohl využít pro růst a rozmnožování a zvyšuje pravděpodobnost mortality (tím snižuje jeho fitness). V mnoha situacích však např. paraziti rostlin působí jako na hustotě nezávislý faktor, který katastroficky sníží populaci hostitele. Příkladem může být rozšíření grafiózy jilmů, houbové choroby, která je přenášena kůrovci a která téměř vyhubila jilmy v severní Americe a V. Británii. Podobně dobytčí mor, zavlečený do Afriky koncem 19. století, zde téměř vyhubil některé druhy divoce žijících přežvýkavců. Někteří paraziti působí jako na hustotě závislý regulační faktor. Přežívají např. v několika jedincích hostitele, a pokud hustota populace stoupne nad určitou mez, rychle se rozšíří a sníží početnost hostitelů. U takovýchto parazitů potom sledujeme podobné cykly jako u systému predátor-kořist. Jinde zase působí paraziti jako selektivní činitelé mortality, protože se vyskytují v hojnějším počtu jen u relativně malé proporce populací, kterou silně ovlivňují.
13. Koevoluce a mutualizmus
Jestliže dvě populace dvou různých druhů interagují, pak každá z nich může být ovlivněna změněnými charakteristikami druhé populace, což způsobí změny i u ní. Takovéto vzájemné evoluční reakce interagujících druhů nebo populací se nazývají koevoluce (coevolution). Často je obtížné získat přímý důkaz koevolučních změn, a to vede některé ekology k názoru, že koevoluce je v přírodě řídká. Koevoluce se může projevovat jak u vztahů antagonistických (které jsou alespoň pro jednoho účastníka nepříznivé) tak u vztahů mutualistických (prospěšných pro oba účastníky). 

Příkladem koevoluce může být vztah mezi antagonisty 

Interakce parazitů a parazitoidů s hostiteli jsou jedny z nejspecializovanějších ze všech mezidruhových populačních interakcí. Proto právě zde začneme hledat příklady koevoluce. Jeden z prvních příkladů, který byl analyzován v souvislosti s koevolucí, byl vztah mezi králíkem domácím (který byl introdukován do Austrálie, kde zdivočel) a virusem myxomatózy (který byl použit pro likvidaci populací zdivočelých králíků). Králík se totiž stal brzy po introdukci do Austrálie (v roce 1859) velikým škůdcem. Za krátkou dobu se po Austrálii rozšířily stovky milionů králíků, kteří ničili pastviny a ohrožovali chov ovcí. Na obranu proti tomuto škůdci se zkoušely jedy, predátoři, pořádaly se masové hony, ale to vše bez větších úspěchů. V roce 1950 byl introdukován virus myxomatózy, pocházející z jiného druhu jihoamerického králíka, a mezi králíky brzy vypukla epidemie této choroby, která je šířena komáry. První vlna epidemie zabila 99,8 % populace, ale následující vlny infekce již postihly stále menší a menší procento populace. Ve třetí vlně umíralo pouze 40-60 % infikovaných králíků a jejich populace začaly opět růst. Snížení virulence myxomatózy bylo způsobeno evoluční odpovědí jak na straně králíka, tak viru. Ještě před vypuštěním viru totiž byli někteří králíci proti viru přirozeně rezistentní a ti přežili první vlnu infekce. Současně mezi viry byli přítomni jedinci, kteří byli méně virulentní a jimi nakažení králíci žili delší dobu. Pokud žije králík déle, zvyšuje se pravděpodobnost nakažení komára a tím pravděpodobnost přenosu viru na jiného hostitele (komáři sají pouze na živých králících). Vysoce virulentní kmeny virů však zabily své králičí hostitele velmi rychle, čímž se pravděpodobnost jejich přenosu na jiného králíka snížila. A tak rezistentní genotypy králíků a méně virulentní kmeny patogenního viru měly vyšší fitness než vnímavý genotyp králíků a virulentnější genotyp viru a tím došlo k jejich rozšíření v populaci. 

V sérii klasických experimentů vystavil D. Pimentel a jeho kolegové mouchu domácí vlivu parazitoida Nasonia vitripennis. V jednom pokuse odstraňoval z pokusného zařízení všechny mouchy, které unikly parazitoidovi, a populaci udržoval z chovu, který nebyl vystaven parazitoidu (parazitoidi se v této variantě setkávali pouze s evolučně „naivními“ hostiteli). Ve druhé variantě pokusu ponechal mouchy, které parazitoidu unikly, na svém místě a dovolil tedy, aby si populace vyvinula rezistenci. Oba pokusy běžely paralelně po dobu asi 3 let, což byla dost dlouhá doba na vyvinutí rezistence. Výsledkem bylo, že rychlost reprodukce parazitoida klesla koevolucí ze 134 na 39 potomků (přepočteno na 1 samici) a jejich doba života se snížila ze 7 na 4 dny. V další sérii pokusů potom ponechával populace bez řízení jejich velikosti a používal v jedné sérii pokusů mouchy, které se nesetkaly s parazitoidem a ve druhé sérii pokusů mouchy, které pocházely z pokusu, kde již došlo k vývoji rezistence. Výsledkem bylo, že u nerezistentních much docházelo k velkému kolísání populační hustoty a tato byla udržována parazitoidem na nižší početnosti, zatímco populace u rezistentních much byla relativně stabilní a na mnohem vyšší početnosti než v případě prvním (a naopak populace parazitoida se udržovala na mnohem nižší, ale také dosti stálé, početnosti). 

Jestliže jsou koevoluční vztahy mezi dvěma druhy antagonistické (jako v předchozím případě), tak oba účastníci této interakci mohou zůstat „zaklesnuti“ v koevolučním soupeření, kdy jeden zvyšuje svoji fitness na úkor druhého. To může vést buď k neustálému vzájemnému přizpůsobování obou druhů koevolucí anebo k tomu, že se natolik sníží jejich genetická variabilita, že další evoluční změna je velmi pomalá. Obojí může vést ke stabilnímu stavu. Ovšem jestliže u jednoho z partnerů probíhá evoluce z nějakých důvodů pomalu, potom může dojít až k vyhubení jednoho z nich. 

Ve výše uvedeném příkladu králíka a viru myxomatózy ovlivnila evoluce jednoho z účastníků interakce evoluci toho druhého, šlo tedy o koevoluci. Někdy se však tento pojem zužuje jen na takové adaptace jednoho druhu, které jsou odpovědí na takové adaptace jiného druhu, které ovlivňují fitness prvního druhu. To lze osvětlit na příkladu adaptace, která koevolucí není. Tak např. u hyen se vyvinuly silné čelisti, aby mohly potravně využít kosti gazel. U gazely však nedošlo k žádné odpovědi v tom smyslu, že by jejich kosti zesílily, aby na ně hyeny nemohly, protože v okamžiku, kdy hyena využívá tento potravní zdroj, již silné či slabé kosti neovlivní fitness gazel. Nejedná se tedy o koevoluci, protože zde nenacházíme reciproční evoluční odpověď. Ovšem pokud např. nějaký býložravec vyvine enzym, který detoxikuje jedovatou látku, kterou rostlina vyvinula jako obranu proti býložravcům, tak se pravděpodobně jedná o koevoluci v úzkém slova smyslu. Koevoluci v úzkém slova smyslu lze také nalézt u obligátních mutualistů (symbiontů).
Zvážení časového a prostorového měřítka je významné pro pochopení koevoluce 

Na mnoha místech této knihy jsme zdůrazňovali, že naše vnímání určitého přírodního procesu závisí do značné míry na časovém nebo prostorovém měřítku, v rámci kterého tento proces studujeme. To platí i pro koevoluci. Mnoho ekologů se domnívá, že koevoluce vyžaduje velmi dlouhý vztah mezi interagujícími populacemi. Tento náhled vyplývá zčásti z vysokého stupně specializace, která vyžaduje jemné evoluční „naladění“ a to vyžaduje čas. Mutualizmy často zahrnují vzájemně se doplňující morfologii, chování či fyziologii mezi dvěma populacemi. Ale evoluční vývoj specializace nemusí vyžadovat mnoho času a také nemusí vždy jít o koevoluci. O specializaci hovoříme tehdy, když nějaký druh interaguje jenom s omezeným množstvím dalších druhů. Specializace je důvodem vzniku většiny světové biodiverzity. Fytofágní hmyz, houby, hlístice a další vykazují vysokou úroveň specializace a právě tyto skupiny se značnou měrou podílejí na bohatosti fauny mnoha ekosystémů. Všudypřítomnost specializace v přírodě, zvláště mezi parazity a býložravci, by mohla svědčit o široce rozšířené koevoluci. Ovšem specializace nemusí vyplývat jenom z koevoluce, ale také z introdukcí a extinkcí druhů v přírodních společenstvech. Jestliže se totiž druh dokáže živit například listím rostlin a octne se v novém prostředí, kde si najde nového hostitele, tak ten fakt, že se vyskytuje na tomto hostiteli, není výsledkem koevoluce, ale čistě náhodnou ekologickou příležitostí, která se mu naskytla. Takovéto ekologické příležitosti jsou zřejmě v přírodě zcela běžné. Lidské aktivity, které rozvrací ekosystémy a přemisťují druhy z jednoho místa na druhé, pravděpodobně podstatně přispívají k zvýšenému počtu takovýchto příležitostí. 

Koevoluce se může odehrávat na úrovni populací nebo druhů. Evoluční proces může být namířen také na určitý obecný typ organizmu spíše než na určitý konkrétní druh, čemuž se říká difúzní koevoluce. Ta vede k tomu, že v rámci celého areálu rozšíření druhu mají různé lokální populace různé koevoluční partnery. Tak např. je-li nějaká hlístice parazitem nějaké rostliny v určitém prostředí (kde jsou oba součástí jistého společenstva), potom v sousedním prostředí (které obsahuje vzhledem k rozdílům v půdních podmínkách, vlhkosti atd. zcela jiné společenstvo) nemusí být hlístice pro tuto rostlinu významná, protože se zde může vyskytovat řada příbuzných druhů, které hlístici slouží jako živné rostliny. Tyto vztahy vytvářejí geografickou mozaiku koevoluce. Tedy v jednom místě a v jedné době vede určitá interakce ke koevoluci, ale v jiném místě nebo v jiné době k ní nevede. Jedna populace se také může koevolučně vyvíjet s větším množstvím koevolučních partnerů. Lokální vymírání druhů a introdukce jiných vedou k časovým proměnám v ekologických příležitostech a tedy k novým šancím pro koevoluci a specializaci. 

Organizmy často vstupují do mutualistických vztahů 

Náš zájem o koevoluci se většinou soustředí na mutualizmy, tedy na vzájemné prospěšné interakce mezi dvěma druhy. Můžeme rozeznat 3 typy mutualizmů: trofický mutualizmus (trophic mutualism), obranný mutualizmus (defensive m.) a rozptýlený mutualizmus (dispersive m.). Někdy se vztahy mezi mutualisty vyvinou natolik, že oba dva partneři jsou plně závislí jeden na druhém, čemuž říkáme obligátní mutualizmus (obligate m., v češtině se často užívá pojem symbióza) a ostatní formy mutualizmu nazýváme fakultativní mutualizmy (facultative m.), protože v případě nezbytnosti se oba partneři bez sebe obejdou. Obligátní mutualizmy poskytují nejlepší příklady koevoluce. 

Trofický mutualizmus obvykle zahrnuje partnery, kteří se specializují na vzájemně se doplňující způsoby získávání energie a živin (odtud termín trofické). Krásným příkladem je symbióza řas a hub (v lišejnících) nebo hub a rostlin (mykorhizy). Dalším příkladem je spojení kořenů rostlin s bakteriemi rodu Rhizobium fixujícími dusík. V těchto případech zásobuje každý z obou partnerů systém živinami nebo energií, které druhý partner nemůže nebo jen s obtížemi může získat sám. Tak např. Rhizobium asimiluje molekulární dusík (N2) z půdy, ale pro energetické potřeby vyžaduje uhlovodíky, kterými jej naopak zásobuje rostlina. Bakterie v bachoru přežvýkavců můžou trávit celulózu, což nedokáže trávicí trakt vlastních přežvýkavců. A tak přežvýkavci mají užitek v tom, že mohou asimilovat některé vedlejší produkty bakteriálního metabolizmu pro své vlastní potřeby a můžou také trávit těla bakterií samotných a bakterie mají užitek z toho, že získávají neustálou zásobu potravy v teplém a chemicky regulovaném prostředí, které je optimální pro jejich růst. Mravenci z rodu Atta ukrajují listy a přinášejí je do svých podzemních hnízd, kde na nich pěstují určité druhy hub. Mravenci požírají houby, které jsou jejich jediným potravním zdrojem, a naopak houbám poskytují prostředí, ve kterém mohou žít a které se nevyskytuje nikde jinde v přírodě (tím jsou úplně závislí jeden na druhém). Takovéto mutualistické vztahy jsou velice stabilní, zvláště srovnáme-li je s jinými interakcemi konzument-zdroj, protože oba partneři spolupracují a vyvíjejí se k vzájemnému prospěchu. Genetické studie naznačují, že některé z těchto složitých interakcí jsou starší než 20 miliónů let. 

Obranné mutualizmy zahrnují situace, kdy jeden z partnerů využije potravu nebo úkryt od svého mutualistického partnera odměnou za jeho obranu proti býložravcům, predátorům nebo parazitům. Příkladem jsou některé mořské ryby, které se specializují na odstraňování parazitů z kůže a žaber ostatních ryb. Tito „čističi“ mají užitek z toho, že jim jejich partneři poskytují potravu ve formě parazitů a čištěné ryby mají výhodu menšího dopadu parazitů. Takovéto vztahy jsou někdy nazývány „čistící symbióza“. 

Disperzní mutualizmus se týká živočichů, kteří přemisťují pyl mezi květy rostlin, za což je rostliny odměňují nektarem nebo živočichů, kteří roznášejí semena do vhodných stanovišť, za což jsou odměněni ovocem. Disperze semen obvykle není příliš specializována a tak např. jeden ptačí druh může konzumovat mnoho druhů ovoce a naopak, určitý druh ovoce může být požírán mnoha druhy ptáků. Systém přenosu pylu bývá specializovanější, protože je v zájmu rostlin, aby byl pyl přenesen na jedince stejného druhu. 

Mnoho mutualistických vztahů se vyvinulo mezi mravenci a ostatními organizmy
Již jsme zmínili trofický mutualizmus mravenců z rodu Atta s jejich houbami. Velmi zajímavý příklad výsledku koevoluce je vzájemná závislost mezi určitými druhy mravenců a akáciemi se zduřelými trny ve střední Americe. Akácie poskytnou potravu a místa pro budování hnízd pro mravence, kteří naopak chrání rostlinu před býložravci. Ty druhy akácií, které vytvářejí asociace s mravenci, mají velké rohovité trny s měkkým proděravělým vnitřkem, který poskytuje prostor pro kolonie mravenců. Akácie poskytnou kromě úkrytu také potravu bohatou na uhlovodíky v nektáriích na bázi svých listů a tuky a proteiny ve formě hlízek, které se nazývají Beltianova tělíska a nacházejí se na vrcholu některých listů. Některé druhy mravenců a akácií vytvářejí obligatorní vztahy, tedy nemohou přežít bez druhého partnera. K testování vlivu mravenců na růst a přežívání akácií vykonal Janzen v 60. letech mnoho významných studií. Tak např. v jednom pokuse vykazovaly výhonky bez mravenců po 10 měsících méně než desetinu hmotnosti a vyprodukovaly méně než polovinu listů než výhonky s mravenci. Mutualizmy mezi mravenci a akáciemi jim přinesly mnoho významných adaptivních změn. Tak např. mravenci jsou aktivní ve dne i v noci (což není typické pro příbuzné druhy mravenců) a účelem je trvalá ochrana před býložravci. Mravenci odstraňují nejen býložravce, ale také potenciální kompetitory, tím, že ničí semenáčky jiných rostlin, které vyrostou v blízkosti hostitelské rostliny a také ničí liány, které se připnou na „jejich“ hostitelskou rostlinu. Podobným adaptivním „gestem“ je to, že akácie zachovává listy po celý rok, aby neustále poskytla mravencům potravu, zatímco listy většiny příbuzných druhů v suchém období opadají. 

Podobným mutualizmem je ochrana mšic mravenci za odměnu nutričně bohaté medovice. Na první pohled to vypadá jako vynikající příklad koevoluce. Ale ve skutečnosti většina hmyzu, který saje floémové šťávy, produkuje do prostředí exkrety s vysokým obsahem cukrů, což může být adaptace na charakter potravy a ne na ochranu mravenci. Na druhou stranu mravenci jsou generalisté, kteří napadají jakýkoliv hmyz. A tak nepotřebují žádné zvláštní adaptace na ochranu mšic před predátory. Ovšem otázka je, proč mravenci nepožírají mšice, o které se starají? Může to být důsledkem mutualizmu, ale může to být také projevem běžného chování mravenců v tom smyslu, že brání rostlinné struktury, jako jsou květy nebo specializovaná nektaria, z kterých získávají potravu. Proto se nezdá, že by právě toto dosvědčovalo koevoluci. Je řada dalších rostlin, které vytvářejí mimokvětní nektaria, která využívají mravenci jako potravní zdroje, a za tuto odměnu „chrání“ rostliny před herbivory. 

Řada druhů rostlin (např. z čeledi Proteaceae) mají semena opatřená měkkými a jedlými strukturami, které se nazývají elaiosomy. Ty slouží jako potrava mravencům, kteří přenášejí semena do svých podzemních hnízd, kde elaiosomy sežerou. Semena samotná, která jsou mravenci nekonzumovatelná, zůstávají buďto v podzemních komorách, anebo jsou vynesena na povrch. V některých typech ekosystémů je tento proces významný pro disperzi rostlin a to např. pro to, že četné požáry ničí semena na povrchu půdy, ale ta, co jsou umístěna v podzemních mravenčích hnízdech, přežijí a mohou později vyklíčit. Invazní druh mravenec argentinský (Iridomyrmex humilis) vytlačuje z mnoha oblastí domácí druhy mravenců. Nezahrabává však semena do podzemních hnízd, ale po odstranění elaiosomů je nechává na povrchu. V případě požáru jsou semenáčky a semena zničena, takže v oblastech, kam tento mravenec agresivním způsobem pronikl, dochází ke snížené disperzi semen. Podobně i strom Calvaria major na ostrově Mauritius vyhynul po vyhubení dronteho mauricijského, jediného místního druhu schopného tento strom účinně rozšiřovat. Ovšem adaptace mravenců a stromů nemusí být příkladem koevoluce v úzkém slova smyslu, protože u mravenců nedošlo jako odpověď na adaptivní změny rostlin k žádným zvláštním adaptacím a chovají se jako běžní generalisté. 

Variabilita ve složení a obsahu obranných látek rostlin je geneticky založená
Složnokvěté rostliny produkují mnoho nebezpečných chemikálií a nejvýznamnější jsou furanokumariny. Biosyntetické dráhy těchto chemikálií vedou od kyseliny parakumarové (která předchází syntéze ligninu a tak se nachází ve všech rostlinách), přes hydroxykumariny (jako je např. umbelliferon) k toxickým furanokumarinům. Tak, jak postupujeme touto biosyntetickou dráhou, zvyšuje se toxicita látek a snižuje se četnost jejich výskytu mezi rostlinami. Rostliny s nejtoxičtějšími formami jsou obvykle hostiteli jenom několika málo druhů potravních specialistů (kteří ale na nich mohou být hojní), v porovnání s rostlinami, které obsahují méně toxické látky a které jsou hostiteli většího počtu spíše polyfágních druhů. Mezi rostlinami a jejich býložravci jsou tedy zřetelné koevoluční vztahy. Rostliny, které obsahují nejtoxičtější formy (furanokumariny) jsou jenom podmnožinou těch, co obsahují méně toxické sloučeniny a stejně tak hmyz, který se specializuje na rostliny obsahující furanokumariny, je vzájemně příbuzný a evolučně se vyvinul z hmyzu, který je schopen se živit na rostlinách, které obsahují jen méně toxické hydroxykumariny. 

Opylování je běžnou formou mutualizmu mezi rostlinami a živočichy
Větrosnubné rostliny opyluje vítr a jejich pyl se dostane na květy jedince stejného druhu čistě náhodou. Tam, kde žije mnoho druhů rostlin najednou v jedné oblasti, a kde tedy jedinci stejného druhu rostou daleko od sebe, není větrosnubnost účinná. Celá řada živočichů, hmyzu, ptáků, netopýrů a některých savců, navštěvuje květy, kde se živí výživným pylem a nektarem. Tím současně přenášejí pyl z květu na květ s relativně vysokou účinností. Vztahy mezi rostlinami a opylovači se možná původně vyvinuly jako vztahy konzument-zdroj. Pyl je výborná potrava hmyzích dospělců a semeníky rostlin zase vynikající místo pro výživu hmyzích larev. Jakmile tato asociace nastala, květní struktury se evolucí změnily tak, že se podstatně zvýšila účinnost přenosu pylu. S hlubší a hlubší specializací květů se snižuje počet druhů živočichů, které jsou schopny se účinně do květu dostat, potřísnit se pylem a přenést ho na blizny jiných jedinců rostlin stejného druhu. A tak může morfologie květů vyloučit určité typy návštěvníků květů a zvýšit tak účinnost přenosu pylu. Příkladem výlučného opylování jsou některé druhy orchidejí (např. z rodu Stanhopea), které jsou opylovány vždy jenom jediným druhem včel. Podobně některé jiné květiny mají velmi dlouhý květ, do kterého dosáhne pouze dlouhý a tenký zobák kolibříků. 

Motýli z rodu Tegeticula se vyvinuli koevolucí v opylovače juky
Kuriózní opylovací vztahy mezi některými druhy rodu juka (Yucca) a motýly z rodu Tegeticula byly popsány před více než sto lety. Motýl se dostává do květu juky a klade vajíčka do semeníku. Poté seškrábne trochu pylu z tyčinek a udělá z nich malou kuličku, kterou uchopí zvláště upravenými ústními orgány. Potom letí k jinému květu jiné rostliny, opět se dostane do květu, položí pylovou kuličku na bliznu květu a do květu naklade další dávku vajíček. Když se z vajíček vylíhnou larvy, živí se na vyvíjejících se semenech. Vztah mezi motýlem a jukou je obligatorní, protože larvy motýla se nemohou vyvíjet nikde jinde a juka nemá jiného opylovače. Jako odměnu za opylování zřejmě juka toleruje zkonzumování některých semen larvami. Protože jsou vztahy těchto dvou druhů velmi těsné, dalo by se očekávat, že se koevolučně vyvíjely velmi dlouhou dobu. Ve skutečnosti je ale mnoho rysů tohoto mutualizmu přítomno i v širším příbuzenstvu (nemutualistických) motýlů čeledi Prodoxidae, do níž Tegeticula patří. Specializace na určité hostitele je nápadným rysem všech druhů této čeledi motýlů. Kladení do květů se vyvinulo nezávisle přinejmenším u třech dalších rodů této čeledi, ale jako opylovači působí pouze dva rody (ostatní jsou rostlinní paraziti). Z tohoto příkladu vidíme, že mnoho z adaptací, které tvoří součást mutualizmu juka-motýl, již bylo přítomno v evoluční linii celé čeledi ještě před ustanovením mutualizmu samého. Takovýmto vlastnostem říkáme preadaptace. 

Součástí mutualizmu je konflikt mezi účastníky, který může vést k „podvádění“ 

Na první pohled se zdá, že mutualizmus je výhodný, protože každý z partnerů do něj vkládá málo a mnoho získá. Pokud ovšem zkoumáme podstatu tohoto vztahu podrobněji, zjistíme, že je v něm skryt konflikt mezi jeho účastníky. Pokud by měl totiž jeden z účastníků zvýšit svoji fitness, potom se to musí odehrát na úkor druhého (jehož fitness by se snížila). Tak např. pokud motýl opylující juku by měl zvýšit fitness, naklade větší počet vajíček do každého květu. To by však mohlo ohrozit reprodukci juky. Musí zde být tedy přítomen nějaký mechanizmus, který zabraňuje překročení určité proporce zničených semen juky. Takový mechanizmus skutečně existuje a regulátorem je rostlina. Jestliže totiž motýl naklade tolik vajíček, že housenky by zkonzumovaly většinu z vyvíjejících se semen, celý květ opadne a všechny larvy motýla uhynou. Opadnutí celého květu by mohlo sice ohrozit reprodukční schopnost juky, ale ve skutečnosti juky (stejně jako mnoho dalších rostlin) produkují mnohem více květů, než potřebují. Tvorba květů je totiž metabolicky relativně nenáročná (to, co je náročné, jsou semena). A proto selektivní shazování květů (dokonce i opylovaných) je mezi rostlinami běžné, zejména pokud jde o květy nebo plody poškozené škůdci. A juka využívá tento mechanizmus pro udržení svého opylovače „na uzdě“. 
Přirozené napětí mezi partnery v mutualizmu může vést k „podvádění“. Například výše uvedený mutualistický opylovač juky patří do komplexu velmi podobných druhů motýlů kladoucích vajíčka do semeníků různých druhů rodu Yucca, avšak někteří je neopylují. To znamená, že si něco berou, ale nic partnerovi nedávají (jsou tedy paraziti rostlin). Zjistilo se ovšem, že tito „podvodníci“ vznikli z obligátních opylovačů, a to dokonce opakovaně u různých vývojových linií této čeledi motýlů. Zajímavé je, že ty druhy, které jsou vysoce specializovány na kladení do juky, avšak neopylují ji, „podvodníci“ životně závislí na těch „poctivých“ obligátních opylovačích, protože ti udržují systém stabilní. To platí i pro jiné formy „podvádění“ (v anglické literatuře „cheater“, což lze nalézt i v české podobě „čítr“), viz také další kapitoly této knihy (o behaviorální ekologii). 
Např. bakterie rozkládají složité organické makromolekuly ve svém okolí pomocí enzymů, které vylučují do prostředí (tzv. exoenzymy). Ty je postupně štěpí na menší a menší produkty, až jsou dostupné transportním mechanizmům bakterie pro přesun dovnitř bakteriální buňky k využití. Ovšem je málo pravděpodobné, že zrovna ta bakterie, která exoenzym vyprodukovala, produkt jeho štěpení využije. Vzniká tak mutualizmus, který otevírá „prostor“ pro čítry: ti „uspoří“ metabolický náklad na tvorbu exoenzymů, ale mají užitek v podobě produktů jejich štěpných reakcí. Bakterie tvořící tenký povlak prakticky na všech površích (kamenech či listech ve vodě, sliznicích v těle apod.) – tzv. biofilm, produkují vně svých buněk vrstvičku extracelulární polysacharidové matrice, která má mnoho funkcí: např. udržuje buňky na místě před odplavením, absorbuje z prostředí živiny, odvádí zplodiny metabolizmu apod. Fitness buněk, které ji vytvářejí, závisí opět na poměrech mezi náklady (= metabolické náklady na její tvorbu) a jmenovanými užitky (jak náklady, tak užitky platí pro celé společenstvo biofilmu). I tento mutualizmus skrývá potenciál pro „podvodníky“, kteří využívají výhod extracelulární polysacharidové matrice, ale nezúčastní se její tvorby. Teoreticky vzato by čítři měli mít vždy vyšší fitness než „poctivci“ a měli by se tedy ve společenstvech šířit. To by ale při jejich vysokém zastoupení zkolaboval celý systém (tj. „kolektivní“ náklady by byly větší než „kolektivní“ užitky). Proto vždy musí vždy existovat nějaký mechanizmus, který tomu zabrání (jako např. ten uvedený výše u juky).
Matematický model mutualizmu může být podobný kompetičnímu modelu
Nejjednodušší model mutualistické interakce může být sestaven podobně jako kompetiční model Lotka-Volterry. Hlavní rozdíl je jen v tom, že vlivy druhého druhu se namísto odčítání přičítají. Zopakujme si, že kompetiční model jsme odvodili tak, že jsme logistickou rovnici populačního růstu: dN/dt=rN(1-N/K) doplnili tak, že kromě vztahu znázorňujícího vliv vnitrodruhové kompetice (Ni/Ki) jsme odečetli vliv populace j na i, tedy výsledný vztah pro změny populační hustoty druhu i byl: dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki-aijNj/Ki) a pro druh j: dNj/dt=rjNj(1-Nj/Kj-ajiNi/Kj).
V modelu mutualizmu změníme jen to, že vliv druhého druhu přičteme: výsledný vztah pro změny populační hustoty druhu i bude: dNi/dt=riNi(1-Ni/Ki+aijNj/Ki) a pro druh j: dNj/dt=rjNj(1-Nj/Kj+ajiNi/Kj). Grafické znázornění tohoto modelu při volbě parametrů: ri=3,22, Ki=1000, aij=0,5, rj=3,22, Kj=1000, aji=0,6, je na obrázku 1. Vidíme, že jde o fakultativní mutualizmus, protože obě populace mají svoje nosné kapacity prostředí, čili mohou existovat nezávisle na sobě. Přítomnost druhého druhu však vzájemně zvyšuje tuto kapacitu (u kompetice ji snižuje o podíl zdrojů konzumovaných druhým druhem). Podobně jako u Lotka-Volterrova modelu konstruujeme rovnovážné izoklíny obou populací řešením výše uvedených rovnic pro dNi/dt=0 a dNj/dt=0.
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shown with a dot. The point is stable because each species
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growth at the equilibrium. (From Tilman 1982.)




Podobně jako u parazitizmu, i u mutualizmu je jednoduché sledovat jeho vliv na úrovni jedinců, ale mnohem složitější je odhalit jeho vliv na populační dynamiku obou partnerů této interakce. U obligátního mutualizmu (symbiózy) je to zřejmé: zánik jednoho z partnerů nevyhnutelně vede i k zániku populace druhého. U fakultativních typů by se měla růstová rychlost obou druhů do určité míry vzájemně zvyšovat s rostoucí populací druhého druhu (to vyplývá z matematického modelu). Na druhou stranu u difúzního mutualizmu, ve kterém je zúčastněno více druhů (např. opylování rostlin hmyzem) jsou dopady interakce konkrétní dvojice druhů na jejich populace velmi nejasné. Konečně velkým problémem je, že řada mutualizmů (možná dokonce většina) je nepřímého typu, zprostředkovaná jedním nebo více intermediátními druhy.

