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1. Wstep

Teorii ekologicznej potrzebne sg dane doswiadczalne, na podstawie
ktérych mozna by ja weryfikowac. Klasyczna ekologia teoretyczna ko-
jarzy sie z rownaniem logistycznym 1 z rysunkiem pokazujgcym, jak
dobrze rozwigzanie tego rownania pasuje do esowatej krzywej wzrostu
zageszczenia populacji.-Nie moze to by¢ jednak jedyny sprawdzian stusz-
nosci modelu logistycznego. Z jednej bowiem strony bardzo tatwo uzy-
ska¢ takie rozwiazanie. Tego typu ,regulacja zageszczenia” jest niejako
z gory wewnetrznie zakodowana w rownaniu logistycznym. Z drugiej
strony istnieje ogromna roznorodnos¢ krzywych obrazujgcych zmiany
zageszczenia populacji, z ktorymi klasyczne modele juz .tak tatwo sobie
nie r!adz‘a‘, A jakby tego bylo jeszcze maito stosunkowo niewielkie mody-
fikacje znanych rownan ekologii teoretycznej moga prowadzi¢ do bardzo
dziwnych wiasciwosel ich rozwiazan, stwarzajgcych duze klopoty inter-
pretacyjne (na przykilad roznicowe modele dynamiki populacji — patrz
Uchmanski 1986). '

Sposrod bogactwa krzywych obrazujgcych zmiany zageszczenia w cza-
sie na szczegolng uwage zasluguja te, ktore sg cyklicznymi zmianami
zageszczenia. Powodd jest prosty. Zadna ,,sprytna” sztuczka uzyta w kla-
sycznych modelach ekologii teoretyczne] nie jest w stanie odtworzyc¢
1 wyjasnic calego bogactwa zjawisk zwigzanych z cyklicznymi zmianami
zageszczenia populacji. A to ostatnie jest bardzo charakterystyczne i po-
siada wyrazne cechy. , _

Z cyklicznymi zmianami zageszczenia mamy do czynienia wtedy, gdy
co pewien, w przyblizeniu staly odcinek czasu pojawiaja sie najczesciej
wysokie zageszczenia, o w przyblizeniu stalej wysokosci, poprzedzielane
odcinkami czasu o stosunkowo niskim zageszczeniu (rys. 1). Cecha cha-
. rakterystyczng takich oscylacji jest ich okres, czyli diugos¢ odcinka
czasowego pomiedzy kolejnymi szczytami, i amplituda. Istnieje bogaty
material empiryczny dotyczgcy oscylacji liczebnosci na przyklad u drob-
nych ssakow. Znane sg okresy i amplitudy, zmiennosé¢ przestrzenna i cza-
sowa tych dwoch charakterystyk, a wszystko to poparte do$é zaawanso-
wang analizg statystyczng.

O modelu matematycznym mozna dyskutowaé¢ biorgc pod uwage jego
zalozenia i1 sposob konstrukcji. Mozna tez badac¢ to, jakie stwarza moz-
liwosci nasladowania rzeczywistosci. Wybierzmy ten drugi sposob po-
stepowania. Zobaczmy, w jaki sposéb klasyczne modele ekologii teore-
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tycznej daja sobie rade z tym tak charakterystycznym i na ogél dobrze
poznanym, jesli chodzi o analize danych empirycznych a nie mechaniz-
my, zjawiskiem cyklicznych zmian zageszczenia populacii.

N(t)

Rys. 1. Hipotetyczny obraz cyklicznych zmian zageszczenia. Zaznaczono odcinek
czasu, ktory jest okresem oscylacji

Hypothetical picture of cycling changes in density. Time intervals marked are
the oscillation period

Wigkszos¢ modeli ekologicznych rosci sobie pretensje do ogolnosci.
Dlatego nie bedziemy zajmowaé¢ sie jakimi$§ bardzo szczegélowymi po-
mystami, lecz jedynie przeanalizujemy mozliwosci drzemigce w dobrze
znanych Kklasycznych modelach ekologii teoretycznej. Sgdze, ze proéba
wyjasnlenia mechanizmow prowadzgcych do powstawania cyklicznych
zmian zageszczenia Jest jednym z najlepszych sprawdzianéw wartosci
tych modeli. '

Ani pomysl, ani uklad tresci tej pracy nie pochodzg ode mnie. Wspa-
niata ksigzka Finerty ego (1980) dotyczgca cykli populacyjnych
u drobnych ssakéw byla wzorem, ktorego sie trzymalem podczas pisania.
Zadanie, jakie sobie postawilem, polegalo wlasciwie na popularnym przed-
stawlieniu polskiemu czytelnikowi mysli zawartych w tej ksigzce, z nie-
wielkimi uzupeinieniami pochodzgcymi z pozniejszych prac. Z tego tez
powodu praca ta w warstwie dotyczgcej danych pochodzgcych z obser-
wacjl 1 eksperymentdw ogranicza sie do tych gatunkéw zwierzat, kto-
rymi zajmowat sie¢ Finerty. Przy pokonywaniu trudnosci matematycznych
szukalem pomocy w rownie znakomitej cho¢ znacznie bardziej zmate-
matyzowanej ksigzce Nisbeta i Gurney’' a (1982).

2. Czy cykle populacyjne istnieja rzeczywiscie?

Zanim przejdziemy do rzeczy i bedziemy probowali zmusi¢ klasyczne
modele ekologii teoretycznej do opisania cykli populacyjnych, warto sie
zastanowic, czy przypadkiem sytuacja nie wyglagda tak, ze w rzeczy-
wistoscl nie ma oscylacji zageszczenia, a to, co obserwujemy, jest arte-
faktem, wynikiem jaki§ bledow w opracowywaniu materialow do$wiad-
czalnych (Slobodkin 1962). '
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Cole (1951, 1954) pokazal w bardzo prosty sposob, jak z obserwacji
losowego przebiegu mozna uzyskac¢, Srednio rzecz biorgc, oscylacje za-
geszczenia.

Po pierwsze na wynik ma wplyw ,,zdolnos¢ rozdzielcza” obserwatora.
Zatézmy, ze jesteSmy w stanie rozroznic tylko dwa poziomy zageszcze-
nia — zageszczenie duze D i mate M. Przyjmijmy, ze z kazdego sezonu
pochodzi tylko jedna obserwacja. Rozwazmy wszystkie trzyletnie se-
kwencje zageszczen: MDM, DDM,... Jest ich 8, ale tylko jedna MDM
cdpowiada rzeczywistemu szczytowi zageszczenia. Prawdopodobienstwo
wiec tego, ze wybrane trzy kolejne zageszczenia z losowego ciggu na
przyklad M, D, M, M, D,... bedg odpowiadaly szczytowi jest rowne 1/8.
A Srednio, jesli obserwujemy wiele takich ciggow, to po 8 latach zoba-
czymy nasteony szczyt. Stad okres pozornych oscylacji wynosi¢ bedzie
8 lat. | - RN

Jesli jednak wyrézniamy trzy poziomy zageszczenia: D — duze, M —
male 1 S — sSrednie, to wszystkich mozliwych trzyletnich sekwencji
jest 27, z tego tylko MDM, SDS, MSM, SDM, MDS odpowiadajg szczy-
towi zageszezenia. A Srednia pozorna odleglo$é miedzy szezytami, czyli
falszywy okres cyklu, réwna sie 27/5 = 5,4. Natomiast jezeli jestesmy

w stanie wyrozni¢ 100 poziomow zageszczenia, to z tych losowo rozmiesz-

czonych zageszczen uzyskamy pozorng diugos¢ okresu rowng 3 Ilata.

Wynik takich rozwazan zalezy takze od tego, jak diugim ciggiem
obserwacji dysponujemy. Zalézmy, ze sa to losowe ci1ggl zageszczen,
kazdemu sezonowi przyporzgdkowane jest jedno zageszczenie, a ,,zdolnos¢
rozdzielcza” obserwatora jest duza. Szezyt zageszczenia wystapi wtedy,
gdy w trzech kolejnych sezonach ponumerowanych odpowiednio 1, 2
1 3 mamy

Ny < N, < N (2.1)

Prawdopodohienstwo tego, ze sposrod trzech zageszczen najwieksze wy-
padnie w srodku jest rowne 1/3.

Przyjmijmy dalej, ze dysponujemy sekwencjg m zageszczen. Z niej
mozna wybra¢ n—2 trojki sktadajgce sie z trzech kolejnych zageszczen
(latwo to sprawdzi¢ przez indukcje). Wsrod tych n—2 tréjek bedzie wiec
1/3(n—2) szczytow zageszczenia. Jak latwo sprawdzi¢ szczytow jest zawsze
o jeden wiecej niz cykli, czyli sekwencji zageszczen od szczytu do szczy-
tu. Stgd w naszym ciggu mamy 1/3(n—2)—1 = (n—35)/3 cykli. Przy zalo-
zeniu, ze szczyty sg srednio przy obserwacji wielu takich ciggéw rozio-
zone réwnomiernie dostajemy S$rednig odleglo$§é miedzy szczytami, czyli
ckres pozornych oscylacji rowny

deall ok b 3n (2.2)
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Innymi slowami okres oscylacji pozornych zalezy od dlugosci ciggu za-
geszezen, czyli od czasu obserwacji i dla duzych n réwna sie w przybli-
zeniu 3. _ |

Mozna z kolei pokazac, ze jezeli przy analizie danych doswiadczal-
nych stosuje sie usrednianie wynikow metodg ruchomej sSredniej, .to
takze 1 w tym przypadku z losowego ciggu zageszczen mozna uzyskac
oscylacje zageszczenia o pozornym okresie zaleznym od sposobu usred-
niania. .

Widac wiec, ze jesli obserwujemy wiele losowych ciggow zageszczen,
to $rednio rzecz biorgc widzie¢ bedziemy oscylacje zageszczenia z cal-
kiem rozsagdnymi okresami. Uzyskiwane tutaj bowiem dwukrotnie okresy
zblizone do 3 lat bardzo przypominaja okresy wynikajace z obserwacji
niektorych populacji drobnych ssakow. Dlugosé tych pozornych okre-
sow zalezy jednak w bardzo niepokojacy sposéb od sposobu obserwaciji.

Wszystko to nie podwaza calkowicie realnosci istnienia cykli popula-
cyjnych, gdyz dotyczy tylko diugosci okresu a nie wyjasnia na przykiad
czesto obserwowanej synchronizacji cykli w duzej przestrzeni. Stanowi
jednak powazne ostrzezenie i bodziec do poszukiwan obiektywnych me-
tod wykazania, ze oscylacje zageszczenia majg rzeczywiscie miejsce.

Jak sie wydaje istniejg dwie takie metody od dawna uzywane przez
fizykow. Jedna to analiza autokorelacji, a druga — analiza harmoniczna.
Te ostatniag nazywa sie inaczej analizg fourierowsksg lub analizg widmowas.
Krotkie, ale obszerniejsze niz w tej pracy, omowienie zastosowania tych
metod do analizy cykli populacyjnych mozna znalez¢ u Finerty' ego
(1980). '

Na czym polega analiza autokorelacji? Zalozmy, ze dysponujemy wy-
kresem zmian zageszczen w Kksztalcie sinusoidy (rys. 2a). Jesli skorelu-
jemy ten wykres z samym sobg, to znaczy jezeli jako obu zmiennych
korelowanych uzywac bedziemy tych samych wartosci zageszczen, to
dostaniemy wspdiczynnik korelacji rowny —+1. Z kolei srkorelujmy'Wy-
kres z nim samym, ale priesunietym o pol okresu (rys. 2b). Uzyskamy
wspolezynnik korelacji réwny —1. Jezeli dalej skorelujemy z wykresem
przesunietym o caly okres, to znowu dostaniemy wspoélczynnik korelacji
rowny T 1. I na koniec, jesli bedziemy korelowac¢ ten wykres z nim sa-
mym, ale przesunietym o pewien ulamek okresu, to uzyskiwac bedziemy
wartosci wspoéteczynikow korelacji lezgce miedzy —1 a + 1.

Zrobmy wykres wspolczynnika korelacji, ktory teraz nazywa sie
wspolezynnikiem autokorglacji, w zaleznosci od przesuniecia dwéch wy-
kresow (rys. 2c¢). Zaobserwujemy wtedy regularne minima 1 maksima.
Odleglosc pierwszego minimum od poczatku ukiadu wspoirzednych od-
powiada dokladnie polowie diugosci okresu, a odlegiosc: poczgtek ukia-
du—pierwsze maksimum dokladnie dlugosci jednego okresu.

To samo mozna zrobic z ciggiem zageszczen, ktory jest, jak podejrze-
wamy, obrazem zmian cyklicznych. Korelujgc go ze sobg przy zmienia-
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jacym sie przesunieciu uzyskiwac bedziemy rozne wspoiczynniki auto-
korelacji. Przy przesunieciu rownym poiowie okresu wspoiczynnik auto-
korelacji bedzie mial wartos¢ zblizong do —1, a przy przesunieciu row-
nym okresowi — warto$¢ prawie +1. Nie uzyskamy wartosci dokladnie
rownych +1 lub —1, gdyz rzeczywiste dane nigdy nie reprezentujg tak
idealnych oseylacji, jak na przykiad funkcja sinus.

wspotczynnik autokorelac)
autocorrelation coefficient

t 0 DEJ{ Jedeﬁ

: * | ckresu  okres
half of pericd
period
przesuniecie
time lag
Rys. 2. Ilustracja sposobu obliczania autokorelacji: a e oscylacje wyjsciowe, b —
“oscylacje wyjSciowe oraz oscylacje o takim samym okresie i amplitudzie, ale prze-
suniete o polowe okresu, ¢ — wykres zaleznosci wspoiczynnika autokorelacji od
wielkoS$ci przesuniecia |
[llustration for the way to calculate autocorrelation: a — initial oscillations, b —
initial oscillations and oscillations with the same period and amplitude but shifted
by half of period, ¢ — dependence of autocorrelation coefficient on the time lag
value |

W praktyce przed przystgpieniem do obliczen nie znamy dlugosci
okresu, podejrzewamy tylko istnienie cyklu zageszczen. Przyjmuje sie
wiec za okres takie przesuniecie, dla ktérego po raz pierwszy wspolczyn-
nik autokorelacji osiaga maksimum. '

Analiza autokorelacji posiada pewng wade. Bardzo czesto uzyskuje
sie co najwyzej tylko pierwsze minimum odpowladajgce polowie okresu,
a dalej funkcja autokorelacyjna zanika i1 je] wykres wecale nie jest tak
regularny. Wiemy ponadto, ze jezeli bedziemy korelowa¢ ze sobg wy-
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kresy bardzo nieznacznie przesuniete, to wspodiczynnik autokorelacji mo-
ze byc duzy, cho¢ sama funkcja nie jest okresowa. Jezeli wiec pierwsze
minimum autokorelogramu jest mato wyrazne i bliskie poczgtkowi ukia-
du wspolrzednych, to analiza wynikow autokorelacji moze by¢ bardzo
utrudniona. '

Z opresjl wybawi¢ nas moze analiza harmoniczna. Na poczatek przy-
pomnie¢ trzeba, ze okresowg funkcja czasu nazywamy funkcje, ktéra
w stalych odstepach czasu przyjmuje te same wartosci. Otéz francuski
matematyk 1 fizyk z przelomu wieku XVIII 1 XIX Jan Baptysta Fourier
udowodnil, ze kazdg funkcje okresowa mozna przedstawi¢ jako sume
oscylacji typu sinus 1 cosinus. Inaczej mowigc, kazda, nawet bardzo
skomplikowang funkecje okresowg, mozna rozlozy¢ na proste oscylacje
z roznymi okresami.

Twierdzenie Fauriera na nasz uzytek mozna przedstawié¢ nastepujaco.
Zalozmy, ze dysponujemy n wartoSciami zageszczenia reprezentujgcymi
cykliczne jego zmiany N(t), t = 1,..,n. Wtedy z twierdzenia Fouriera

wynika, ze zageszczenie w chwili t mozna przedstawi¢ w postaci takiej
oto sumy

2n 21
N(t)—Nn+Z(a COS T i1+ b; sin *-;1—1!) (2.3)

gdzie Ny, a; 1 b; sg pewnymi stalymi. Wyrazenie 27i/n nazywa sie czesto-
tliwoscig, jej odwrotno$¢ jest okresem. Wida¢, ze oscylacje zageszeze-
nia mozna odtworzyc¢ z nieskonczonej liczby oscylacji typu sinus i cosi-
nus o roznych okresach 1 wystepujacych z réznymi amplitudami réwnymi
odpowiednlio @; i b;, gdzie i = 1, ... o0.

We wzorze (2.3) sumowanie odbywa sie do nieskonczonosci. W prak-
tyce sumuje sie tylko skonczong liczbe q oscylacji typu sinus i cosinus.
Otrzymujemy wtedy rownose¢ przyblizong

2n 2n
N(t)~Nqy+ v(a COS —— # L B, Sin —-—zr) | (2.4)

I 4.

i=1

Stale wystepujace w rownaniu (2.4) wylicza sie z nastepujgcych wzorow

l n

i % . '
7 b:.le(’) . (2.5)

’ 2 2n
it N(t) oS TT7 i . (2.6)

n & n

2
vN(r) SIn —-——tt (2.7)
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gdzie, przypomnijmy, N(t), t = 1,...,n reprezentuje clag zageszczen po-
chodzgcych z obserwacji.

Zauwazmy, ze ten sam okres wystepuje we wzorze (2.3) w dwoch

miejscach — jako czynnik w argumencie odpowiedniego sinusa i cosi-

nusa. Wspolezynniki ¢; i b; stojace przy cosinusie i sinusie o danym okre-
sie moga informowaé nas o udziale tej oscylacji w calkowitym przebiegu.
Za miare udzialu oscylacji o okresie z indeksem i w Interesujgcym nas
przebiegu zageszczenia mozna uznac wielkos¢ I; zdefiniowang -w sposob

nastepujacy
li=a’+ b’ | (28)
Jesii policzymy I; dla kazdej oscylacji wystepujacej po prawe] stro-

nie réwnania (2.3) 1 zrobimy wykres I; wzgledem okresu, czestotliwosci
lub po prostu numeru i, to bedzie to tzw. widmo przebiegu N(t) (rys. 3).

0.1 0.2
czqstot\iwoéé
freQuency

Rys. 3. Wynik analizy harmonicznej oscylacji liczebnosci rysi. Okres jest odwrot-
noscig czestotliwosci. Widaé wiec, ze w tych zmianach liczebnosci dominujacg
skladowa jest oscylacja o0 okresie nieznacznie mniejszym od 10 lat (wg Fi-
nerty'ego 1980)

Result of spectral analysis of oscillations in numbers of lynx/. The period is re-
ciprocal of frequency. Thus it is clear that such changes of number oscillations
with a period of somewhat less than 10 years is a dominant component (acc. to
Finerty 1980)

Mozna w ten sposob sgdzic o tym, jakie oscylacje skladajg sie na cigg
odserwowanych zageszczen. A co wazniejsze, bedziemy mogli wskazac
cscylacje dominujgcg. Jezeli ta dominacja jest wyrazna, to mozna po-
wiedzieC, ze dane obserwacyjne reprezentujg cykliczne zmiany zageszcze-
nia o okresie, kKtory posiada dominujgca oscylacja we wzorze (2.3).

221
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3. Podsumowanie wynikow obserwacji i eksperymentow

Te i inne metody analizy danych pochodzgcych z obserwacji i ekspe-
rymentow doprowadzity do ustalenia pewnych wyraznych prawidiowosci.
7. danych dotyczacych drobnych ssakow zebranych w Kanadzie i Skan-
dynawii wynika, ze obserwuje sie 4-letnie cykle zwigzane z arktyczng
tundrag na przyklad u lemingéw i arktycznych lisow oraz 10-letni cykl
zwigzany. ze Srodowiskiem borealnego poéinocnego lasu kanadyjskiego,
czego przykladem mogg byc¢ klasyczne, podrecznikowe cykle zageszcze-
nia u zajecy i rysi. ' 2

Cykle istniejg i w naszych szerokosciach geograficznych, choc¢ diugosci
ich okresé6w nie analizowano tymi precyzyjnymi metodami, o ktorych
byla mowa w poprzednim rozdziale, a prawdopodobnie istniejg takze
i w tropikach, jednakze nalezy sagdzi¢, ze te ostatnie wywolane sg innymi
niz na poinocy przyczynami. '

Cykle populacyjne to nie tylko okreslone zmiany zageszczenia za-
chodzace lokalnie, ale takze charakterystyczne konfiguracje przestrzenne
zmian zageszczenia. Cykle zageszczenia moga wystepowaé synchronicz-
nie na pewnym obszarze. Obserwuje sie czesto wyraznie centra, od kto-
rych rozchodza sie fale oscylacji zageszezenia. Bardzo charakterystyczne
sq takze przesuniecia w fazie pomiedzy zmianami zageszczen u roznych

- gatunkow oraz wystepowanie intensywnej dyspersji zwierzat w obszarze

objetym cyklem. Odnotowuje sie takze, ze w roznych fazach cyklu osob-
niki tej samej populacji roznig sie na przykiad genetycznie lub pod wzgle-
dem fenotypu. |

Dobry model musi niestety opisywac i wyjasnia¢ wszystkie te obser-
wacje.

4. Oscylacje zageszcezenia wywolane opoznieniem czasowym

Stosunkowo latwo uzyska¢ oscylacje zageszczenia w klasycznych mo-
delach dynamiki zageszczenia, jesli wprowadzi sie do nich opodznienie
czasowe. Najczescie] do tego zabiegu uzywa sie rownania logistycznego.

dN(1) ( N(t—T)) A

d! —rN(!)il—-' 15 (4.1)
ocdzie r i K sg stalymi charakteryzujgcymi szybkosc przyrostu i osiggany
poziom koncowego zageszczenia, natomiast T jest opoOznieniem czaso-
wym. Rozwigzania tego rownania ze zmiang 1T zachowuja sie w Sposob
bardzo charakterystyczny. Wzrost opoznienia prowadzi od asymptotycz-
nego i monotonicznego wzrostu zageszczenia do pewnej wartosci rowno-
wagowej, poprzez zanikajace oscylacje wokol polozenia rownowagi, az
do nie zanikajacych oscylacji typu stabilny cykl graniczny (rys. 4).
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Rys. 4. Ilustracja tego, jak rozwigzanie réwnaniallogistycznego Z opozZnieniem za-
lezy od wielkosci opdznienia: a — dla malych opédZnien zageszczenie asympotycznie
zmierza do polozenia rownowagi lub przy nieznacznie wiekszych opdznieniach
wykazuje zanikajace oscylacje wok6l’ polozenia réwnowagi, b — dalszy wzrost
opOznienia prowadzi do trwailych oscylacji typu cykl graniczny

Illustration how solution to the logistic equation with delay depends on the

length of delay: a — for small delays the density tends asymptotically to an
equilibrium, or at somewhat longer delays it shows converging oscillations around
the equilibrium, b — further lenthening the delay leads to permanent oscillations

of the limit cycle type

Rozwigzanie rownania (4.1) mozna dopasowac¢ do danych obserwacyj-

—

nych na drodze wyboru odpowiedniej wartosci T. Na rys. 5 przedsta-
wiono przyklad takiego dopasowania do zmian zageszczenia lemingow.

>
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NE O If \ ! WA J
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Rys. 5. Przyklad dopasowania rownania logistycznego z opoznieniem do wielo-
letnich danych o zageszczeniu lemingéw. Linia ciggla — rozwigzanie modelu, linia
przerywana — dane doswiadczalne. Uzyto rownania (4.1) z op@znieniem nieznacznie

mniejszym od jednego roku (T = 0,72 roku) (wg Maya 1981)

An example of fitting the logistic equation with delay to multiannual changes
in density of lemmings. Solid line — the model solution, broken line — experi-
mental data. Equation (4.I) with lag a little shorter than one year (T = 0.72 year)
was used (acc. to May 1981)
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Charakterystyczne cechy rozwigzan rownania (4.1) wyznaczane Ss3
przez iloczyn *T (May 1981). Z zestawienia przedstawionego w tabeli I
wynika wzgledna stalosé okresu i ogromna zmiennos¢ amplitudy oscy-
lacji dla stosunkowo wgskiego zakresu zmian iloczynu rT w rownaniu
(4.1) (we wszystkich przypadkach sg to wartosci odpowiadajgce cyklom
granicznym).

Tab. I. Wlasciwosci rozwigzan rownania (4.7),
ktore maja charakter cyklu granicznego. Przed-
stawiono, w jaki sposob od iloczynu r7T zalezy
stosunek maksymalnego 1 minimalnego zagesz-
czenia oraz okres oscylacji (wg Maya 1981)

Properties of solutions to equation (4.7) that have
a character of the limit cycle. It shows how the
relationship of maximum and minimum density

and the oscillation period depends on product
of rT (acc. to May 1981)

QOkres T

I : ?
]., ¥rT N . ;
| Py SO e
1,57 lub mniej 1,00 — |
or less | |
1,6 | B K T R kT« SRR
% 536 % . 408
1,8 11,60 4,18
1,9 22,20 4,29
2,0 % 42,30 4,40
2,1 g 84,10 4,54
/ jor 178 4% ]
2.3 | 408 4,90
2,4 T S e L
2,5 2930 536 |

——

Je$ii opodznienie jest rzedu jednego roku, a mozna przypuszczac, ze
jest tak gdy przyczyna jego istnienia lezy na przykiad w czasie potrzeb-
nym roslinom na odbudowanie ich stanu po eksploatacji przez osobniki
oscylujacej populacji, to okres oscylacji, jak to wynika z tabeli I, jest
rowny ok. 4 latom. Ta wielko$¢ dobrze odpowiada obserwowanym okre-
‘som oscylacji. To, ze opo6znienie rowna sie jeden rok wydaje sie byc
do$¢ powszechna cecha ukladow ro$linozerca—ro$lina. Mogloby to thlu-
maczy¢ stosunkowo duzg powszechnos¢ czteroletnich cykli w przyrodzie.

Jezeli rozpatrujemy pewien duzy obszar geograficzny, to w jego poi-
nocnej czesci T bedzie wieksze z powodu skroconego przez warunki me-
teorologiczne czasu wegetacji. Zgodnie z tabelg I prowadzi to do wzrostu
okresu oscylacji zageszczenia. I rzeczywiscie podobne zjawisko obserwo-
wane jest na przyklad w Skandynawii: okresy cykli populacyjnych dla
tych samych gatunkow s3. wieksze w jej poinocnych obszarach w po-
rownaniu do regionow poiudniowych.
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Jednakze z tabeli I uzyska¢ mozna jedng niepokojaca informacje.
Poniewaz wilasciwosci rozwigzan rownania (4.1) wyznaczane sg przez ilo-
czyn rT, wiec dla zachowania istniejgcej w przyrodzie stalosSci okresow
(4 Iub 10 1at) nalezy wymaga¢ statosci takze r, jesli T w przyblizeniu
wynosi jeden rok. Niestety, wielkos¢ r zwana prawdziwym, nieograniczo-
nym tempem przyrostu populacji bywa, jak wiemy, bardzo zmienna.

Dodatkowe komplikacje powstajg wtedy, gdy ma miejsce zimowa roz-
rodczosc. Nie ma wtedy bowiem prawie zadnego opoOznienia czasowego.
Z rownania (4.1) z malym opoéznieniem wynika, ze nie powinnismy obser-
wowac oscylacjl zageszczenia, podczas gdy u gatunkow z zimowg rozrod-
czoscig jednak one wystepujs.

Wszystko to rodzi watpliwosci, czy stuszne jest tiumaczenie cykli
populacyjnych opoznieniem czasowym.

5. Mozliwosci drzemigce w innych modelach pojedynczych populacji

Jesli w rownaniu logistycznym

dN N

Sl Lt

pojemnosé $rodowiska K przedstawi¢ jako funkcje czasu K = K(t) tak,
ze K(t) zmienia¢ sie bedzie cyklicznie a r bedzie na tyle duze, iz uklad
zacznie nasladowa¢ zmiany pojemnosci srodowiska, to takze rozwigzanie
N(t) rownania (9.1) da cykliczne zmiany zageszczenia (M ay 1981). Latwo
jednak zauwazyc¢, ze jest to niczego nie wyjasniajgce przesuniecie pro-
blemu na inny poziom. Trzeba bowiem wyjasni¢, czym wywolane sg
oscylacje pojemnosci srodowiska.

Bogactwo bardzo pieknych oscylacji typu stabilny cykl graniczny
otrzymuje sie w roznicowych modelach pojedynczych populaciji
(Uchmanski 1986). Ogdlna posta¢ takiego modelu dana jest przez na-
stepujace rownanie réznicowe '

N(@+1)=F(N(@)) (5.2)

gdzie F jest pewng funkcjg, a N(t+1) i N(t) zageszczeniami w dwoch
kolejnych krokach czasowych, na przykilad sezonach. Niestety, jednym
z zalozen tego modelu jest wymaganie, aby pokolenia opisywanej popu-
lacji nie zachodzily na siebie. W przypadku drobnych ssakéw jest to
najczesciej nieprawda. Dla tych zwierzagt modele réznicowe sg nieprzy-
datne, aczkolwiek mogg znalez¢ zastosowanie przy wyjasnianiu cyklicz-
nosci populacji owadow.
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6. Wzbudzanie oscylacji w ukladach dwugatunkowych

Na poczgtek przeanalizujmy uklad drapiezca—ofiara. Interesuja ‘nas
dwie sytuacje, z ktorych kazda opisywana jest takim ukladem: roslino-
zerca—roslina i1 drapiezca—ro$linozerca. W pierwszym przypadku z na-
szego punktu widzenia wazne sg oscylacje zageszczenia roslinozercow,
w drugim obu gatunkow.

Najbardziej rozpowszechniony - opis ukladu drapiezca—ofiara to kla-
syczny schemat zaproponowany przez Volterre

dN,
dt =oy Ny =71 N N (6-1)\
dN, |
J = —a, N, Ty,N N, A (6.2)
§ .
- gdzie Ny — zageszczenie ofiar, Ny — zageszczenie drapiezcow, natomiast

a3, ag, Y1 1 Yo — state.

Uklad ten daje rozwiazania zachowujace sie w sposob bardzo niepo-
zgdany. Charakteryzujg sie one co prawda regularnymi oscylacjami ‘za-
geszczenia drapiezcow 1 ofiar, lecz okres oscylacji jest staly, nie zalezy
od warunzow pocza,fkowych, czyli od poczgtkowych zageszczen obu ga-
tunkow, wyznaczaja go jedynie wartosci parametrow a4, as, v1 1 Ys. Na-
tomiast amplituda oscylacji zalezy od warunkoéw poczgtkowych.

Pomijajac wiec nieladng zaleznos¢ amplitudy od warunkow poczat-
kowych powstaje pytanie, dlaczego dla wielu bardzo réznych gatunkéw
cztery parametry — a4, as, y1 1 Yo — majg mie¢ takie wartosci, aby z mo-
delu (6.1) 1 (6.2) mozna bylo uzyskac obserwowane najczesciej oscylacje
o okresach 4 lub 10 lat.

- Jesli z kolei przedstawiony wczesniej ukilad drapiezca—ofiara uzupeini
sie o tzw. ,,samoograniczanie sie ofiar’, wprowadzajac czton o postaci lo-
gistyczne]

dN,

e N, =B Ni—y Ny N, (6.3)
dN,
Jt :-—azN2+})2N1Nz (64)

gdzie B; jest pewna stala, to model ten okaze sie nieprzydatny do naszych
rozwazan, gdyz nie dostajemy trwalych oscylacji zageszczenia a jedynie
zanikajace oscylacje wokol pewnego, wyznaczanego przez parametry mo-
delu, polozenia rownowagi.

Polowiczne wyjscie z tej klopotliwej sytuacji, kiedy potoczne prze-
konanie, iz zwigzki miedzy drapiezcg i ofiarg moga wytlumaczy¢ cykle
populacyjne, nie zgadza sie z wlasciwosciami matematycznych modeli
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tych ukiadow, znalazi piecdziesigt lat temu Kolmogorov (1936).
Udowodnil mianowicie, ze jezell mamy ukiad

dN,
dt =N, F; (N, 5N2) (6.5)
~ dN,
dr =N, F, (N, N,) (6.6)
gdzie podobnie jak poprzednio N; — zageszczenie ofiar, Ny — zageszcze-

nie drapiezcow a funkcje F; 1 F; dwoch zmiennych speilniajg pewne
ogélne warunki, ktére sg zgodne z naszymi intuicyjnymi wyobrazeniami
co do ukladu drapiezca—ofiara, to wtedy ukiad ten charakteryzuje sie
stabilnym cyklem granicznym, czyli niezaleznie od warunkéw poczat-
kowym po uplywie pewnego czasu potrzebnego na osiggniecie warunkow
rownowagi zageszczenia drapiezcow 1 ofiar zmieniacC sie bedg cyklicznie
ze staltym okresem.

Pozby¢ sie w ten sposdéb mozna zaleznosci amplitudy oscylacji od
warunkow poczgtkowych, ale giowny problem pozostaje nierozwigzany.
Gdyz w dalszym ciggu nie wiadomo, dlaczego przy powszechnie obser-
wowanych okresach oscylacji rownych 4 lub 10 lat parametry ukiadu
(6.9) 1 (6.6) majg byc¢ takie, aby dawaly te wlasnie diugosci okresow
mimo ogromnej roznorodnoscl ,zwyczajow’ drapiezcow 1 ich ofiar. Po-
nadto na wyjasnienie czekajg inne zagadnienia. Na przyktad jesli uzna-
my, ze oddziatywania typu drapiezca—ofiara majq istotne znaczenie dla

wzbudzania oscylacji zageszczenia, to trzeba odpowiedzie¢ na pytanie,

dlaczego te ostatnie obserwuje sie nawet wtedy, gdy drapiezca korzysta
z paru ofiar, czyli od zadnej nie jest zalezny w tak istotny sposéb jak
w ukladzie jedna ofiara—jeden drapiezca. '

Dla obrony modelu Kolmogorova mozna przedstawi¢ jeden niewielki
atut. Okazuje sig, ze przy pewnych wartosciach parametrow ukiad (6.9)
1 (6.6) ze stabilnym cyklem granicznym przechodzi w uklad charaktery-
zujacy sie zanikajgcymi oscylacjami wokol polozenia rownowagi. Ukrywa
sie wiec w nim mozliwos¢ wytlumaczenia, dlaczego w pewnych obsza-
rach ten sam zestaw gatunkow wykazuje oscylacje zageszczenia, a w in-
nych nie. .

W zwigzku z ukladem typu drapiezca—ofiara trzeba wspomnie¢ o zja-
wisku zwanym paradoksem wzbogacania (Rosenzweig 1971, 1973,
1977). Mozna zbudowaé pewien ogélny model ukladu drapiezca—ofiara
zwany modelem Rosenzweiga

dN
dt

dN,
dt

—=f(N,)—N, ®(N,) (6.7)
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gdzie funkcje f(N;) i ®(N,;) sa tak wybrane, aby izokliny mialy w prze-
strzeni fazowe] pewne zgdane ksztalty zgodne jednak z biologicznymi
wyobrazeniami o ukladzie.

Okazuje sie wtedy, ze gdy pojemnos¢ srodowiska nieeksploatowanych
ofiar rosnie w poroéwnaniu do réwnowagowego zageszczenia ofiar po-
chodzacego z ukladu (6.7)—(6.8) lub rosnie efektywnoéé drapiezcow
1 utrzymujg one ofiary na coraz nizszym poziomie zageszczenla, to ukiad
wykazuje zmiany wlasciwosci rozwiazan, ktore polegaja na tym, ze od
zanikajacych oscylacji wokél polozenia réwnowagi przechodzg one do
oscylacji typu cykl graniczny i dalej az do rozbieznych oscylaciji.

Mozna w ten sposob wytlumaczyc¢, dlaczego w gradiencie geograficz-
nym poludnie—poinoc rosnie wyrazistose, z jakg ujawniajg sie oscylacje
zageszczenia drobnych ssakéw. Przypuszcza sie bowiem, ze wzdiuz tego
gradientu maleje nacisk konkurencyjny ze strony innych gatunkow;,
czyli rosnie pojemno$¢ $rodowiska, a dodatkowo w homogennych s$rodo-
wiskach na poéinocy efektywnos$é¢ drapieznikow jest wieksza. '

Mimo tego analiza matematycznych modeli ukladéw drapiezca—ofia-
ra sklania raczej do konkluzji, ze drapieznictwo nie odgrywa decyduja-
cej roli przy powstawaniu cykli populacyjnych. Sadzi sie raczej, ze za-
geszczenie drapiezcOw powtarza tylko zmiany zageszczenia ofiar wywo-
lane innymi przyczynami (Finerty 1980).

Jeszcze mniej mozliwosci tkwi w matematycznych modelach innych
zwigzkow pomiedzy dwoma gatunkami. Na przykiad klasyczny, volter-
rowski opis dwoch konkurujgcych gatunkow nie daje zadnych oscylacji
zageszczenia.

7. Hipoteza Chitty’ego

Z modelami dwoch oddziatujacych gatunkow jest formalnie zwig-
zana matematyczna interpretacja najglosniejszej w teorii cykli popula-
cyjnych tzw. hipotezy Chitty ego (1958, 1960, 1967, 1970, 1977).

Hipoteza ta méwi, ze zmiany czestosSci genow s3 niezbednym mecha-
nizmem wywolujgcym cykliczne zmiany zageszczenia. Populacja sklada
sie z osobnikéw hotdujgcych dwoém dziedziczonym strategiom. Osobniki
mogg byc¢ lagodne albo agresywne. Te dwa typy osobnikéw konkurujg
ze sobg na przyklad o przestrzen i to powoduje oscylacje zageszczenia.
W szczycie zageszczenla przewazajg agresywne, przy niskich zageszcze-
niach — tagodne. Obraz teorii sie nie zmienia, jesli obserwuje sie pewne
kontinuum zachowan od lagodnosci do agresywnosci.

Wedlug Chitty’ego z kazdym sposobem zachowania z osobna zwig-
zanych jest wiele innych cech. f.agodne sg mate, wczesnie dojrzewaja,
majg wysokie tempo reprodukeji, wysokg przezywalnos¢ i takg samg
zdolnos¢ do dyspersji oraz niskg odpornos¢é na konkurencje wewngtrz-
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gatunkowg. Natomiast agresywne sa duze, dluzej dojrzewajs, majg niskie
tempo reprodukeji, takgz przezywalnos¢ oraz wysokg odpornos¢ na kon-
kurencje wewnatrzgatunkowa. '

Chitty nigdy nie przedstawil swojej hipotezy w postaci zmatematy-
zowanej i1 dlatego trudno bylo ja zweryfikowac. Ten krok byt bardzo
potrzebny, poniewaz juz na pierwszy rzut oka wida¢, iz mimo ze rze-

czywiscie bardzo czesto w czasie cykli populacyjnych obserwuje sie prze-

wage tej lub innej z wymienionych wczesniej cech, to jednak nie wiado-
mo do konca, co jest przyczyng a co skutkiem.

Stenseth (1977) zapisat pomyst Chitty’'ego w postaci nastepujacego
ukiadu dwoch rownan

de Fa 4

dt =rde"':"' Kd Nd _a.Nd erd . (7-1)
dN, ¢ A L% 3
d! _’ﬂ*‘ a Ka 4 a_ﬁ a d 1 ( "')

gdzie Ny 1 N, sg odpowiednio zageszczeniami osobnikow tagodnych i agre-
sywnych, a rq4, 7, K;, K,oraz a i § sg parametrami modelu.
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Widac wiec, ze konkurencja miedzy osobnikami o roznych sposobach

zachowania zapisana zostaia przy pomocy Kklasycznego, volterrowskiego
ukladu rownan stosowanego do opisu konkurencji dwoch gatunkow.
Zauwazmy jeszcze, ze uklad (7.1)—(7.2) opisuje sytuacje, w ktore] osob-
niki o ré6znych zachowaniach nie moga krzyzowac sie ze soba.

Z wlasciwosci, jakie hipoteza Chitty’ego przypisuje dwoém rodzajom
osobnikow wystepujgcych w populacji wynika, ze powinny zachodzic
- nastepujgce relacje miedzy parametrami modelu (7.1)—(7.2): rq > 71,
Ky > K, oraz a>>f. Ta ostatnia nieréwnos¢ oznacza, ze ,szkody” wy-
rzgdzane przez osobniki agresywne tagodnym sg znacznie wigksze niz
,szkody” powstale w wyniku odwrotnego oddzialywania. Jezeli dodat-
kowo zaiozymy, ze osobniki agresywne bardzo siabo ,,odczuwaja”’ obec-
nos¢ lagodnych, to okazuje sie, ze rozwigzania ukladu (7.1)—(7.2) nie dajg
zadnych oscylacji zageszczen. W populacji pozostajg tylko osobniki agre-
sywne, tagodne wymieraja. Wyglada na to, ze hipoteza Chitty’ego jest
falszywa. '

Ostatnio Stenseth (1981) udowodnil jeszcze raz nieprawdziwosc
hipotezy Chitty’'ego postugujgc sie modelem bardziej ziozonym, bardziej
ogolnym oraz takim, w ktorym istniata moziiwos¢c krzyzowania sie dwoch
typow osobnikow.

Nalezy przypuszczac¢, ze rzecz ma sie podobnie takze z innymi hipo-
tezami, ktore dzielg populacje pod wzgledem pewnych innych cech na
dwie grupy i stwierdzajg, ze konkurencja miedzy tymi grupami jest

2
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przyczyna oscylacji zageszczenia. Pod warunkiem, ze sytuacje, w ktore]
sie to dzieje, mozna opisa¢ modelem identycznym lub nieznacznie roz-
nigcym sie od (7.1)—(7.2).

8. Modele z wieloma punktami osobliwymi

May (1977) analizowal pewna szczegolng klase modeli ukladow eko-
logicznych. W swojej ogolnej postaci sa one zbudowane na takich samych
zasadach, jak pozostale klasyczne modele. Dzieki sprzyjajacym wlasci-
wosciom mozna je jednak analizowa¢ metodami przyblizonymi i okazuje
sie, ze w pewnych warunkach opisuja one cykliczne zmiany zageszcze-
nia. Aczkolwiek May w swoim przeglagdowym artykule korzystat z wielu
wcezesnie] sformulowanych modeli, to jednak elegancja i prostota argu-
mentacjli oraz ogolnosc spojrzenia skilaniajg do tego, aby powolywac sie
przede wszystkim na te prace. '

Rozwazmy uklad dwugatunkowy. Zageszczenie wyzszego poziomu tro-
ficznego oznaczmy przez N,, nizszego za$ przez N;. Niech w przypadku
braku wyzszego poziomu przyrost nizszego opisywany bedzie szybkoscig
(G(N;). Natomiast wyzszy poziom troficzny wyzera nizszy zgodnie z funk-
cja C, o ktorej zaktadamy, ze '

C=N,c(N,) 8.1)

Wtedy zmiany -zageszczenia na poziomie nizszym opisa¢ mozna row-
naniem |

dN
dt

~=G(N,) =N, c(N,) I (8.2)

Rownowaga na poziomie N; wyznaczana bedzie przez bilans przyrostu
i wyzerania. Polozenie réwnowagi (punkt osobliwy) dla tego poziomu
N, speiniaé¢ wiec bedzie rownanie

G(N)=N,c(N}) (8.3)

O funkecji G{N;) rozsadnie jest zalozy¢, ze rowna sie ona zeru dla
zerowego zageszczenia Ny, ze wzrostem N; poczgtkowo rosnie, po 0sigg-
nieciu maksimum zaczyna spada¢ i rowna sie zeru dla pewnej wartosci
K. Z kolei zalézmy, ze ¢(N;) jest rowna zeru dla Ny = 0 1 rosnie ze Wzro-
stem N; asymptotycznie do pewnego ustalonego poziomu. Przyjmijmy
dodatkowo, ze c¢(N;) dla malych wartoSci Ny rosnie szybciej niz liniowo
(tzw. trzeci typ reakcji funkcjonalnej wedlug Hollinga 1969).
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Powyzsze zalozenia realizuje na przyklad nastepujace rownanie opi-
sujgce zmiany Nj.

dN,
dt

Nl) pN:N, 6.h

J— 1________ e
er( K|~ N2+N?2
gdzie r, K, f i Ng sa pewnymi stalymi, przy czym Ny jest miarg szyb-
kosSci osiggania nasycenia w zaleznosci ¢(N4).

Funkcje G(Ny) 1 Noc(Ny) zaznaczone na wspolnym rysunku mogg wy-
glagda¢ tak jak to przedstawiono na rys. 6. Przyjeto na tym rysunku,

wysokie N2
N e R, high No

posrednie Nj

— — —— S em—

— S S—
— — — — ——

G(N1), NQC(N1]

Rys. 6. Wykresy funkcji G(Ny) i N,c(N4) wystepujgeych w réwnaniu (8.2). Pokazano,
ze przy roéznych zageszczeniach N, na wyzszym poziomie troficznym funkcje te
przecinaja sie w roéznej liczbie punktow. Rzuty tych punktéw na o§ pozioma dajg
zageszezenia N© w punktach osobliwych

Graphs of functions G(N,) and N.c(N,) that appear in equation (8.2). It is shown
that at different densities N, at a higher trophic level these functions cut each
other 1n different number of points. The projections of these points on horizontal
axis give densities N* in equilibrium points

Ze zageszczenie N, jest state. Widac¢, ze dla malych zageszczen wyzszego
poziomu troficznego obie funkcje przecinaja sie tylko raz w punkcie A4,
dia Ny tuz ponizej K (pomijamy w tym miejscu punkt przeciecia w po-
czatku uktadu wspoirzednych). Wysokie wartosci No, dajg takze jeden
punkt przeciecia E przypadajgcy w zakresie matych wartosci N;. Nato-
- miast dla posrednich wartosci N, obie funkcje moga przecia¢ sie trzy ra-
zy — w punktach B 1 D, ktéore odpowiadajg punktom stabilnym, i w pun-
kcie C, ktory daje niestabilny punkt osobliwy.

Na rys. 7 przedstawiono zaleznos¢ miedzy polozeniami rownowagi
(punktami osobliwymi) N7 a wartosciami N,. Widaé, ze na osi N, istnieja
dwie wartosci progowe. Dla N, mniejszych od pierwszej z nich istnieje
jeden punkt stabilny, podobnie jest dla N, wiekszych od drugiej war-
tosci progowej. Natomiast dla N, spomiedzy wartosci progowych istnieja
dia nizszego poziomu troficznego dwa punkty stabilne i jeden niestabilny
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polozony pomiedzy nimi. Zageszczenie N; zmierza do jednego lub dru-
giego punktu stabilnego w zaleznosci od tego, czy wartosci poczgtkowe
znajduja sie nad, czy tez pod przerywang linig zaznaczong na rys. 7.

Rys. 7. Zaleznos¢ miedzy réownowagowymi zageszczeniami N‘: na nizszyrmn pozio-
mie troficznym a wartosciami zageszczenia N, na wyzszym poziomie troficznym.
Przez P; i P, oznaczono dwie wartosci progowe, przy ktorych zmienia sie liczba
i charakter punktdéw osobliwych. Strzalki symbolizujg kierunek zmian zageszcze-
nia N,, jezeli w chwili poczagtkowej znajdowalo sie ono poza punktem osobliwym
(wg Maya 1977

'De-pendence between equilibrium densities N :" at the lower {rophic level and

density wvalues N, at the higher trophic level. Symbols P; and P, denote two
threshold values at which both the number and character of equilibrium points
change. Arrows denote direction of density N; changes if at the initial moment
it was beyond the equilibrium points (acc. to May 1977)

Model ten ma ogromne znaczenie praktyczne i teoretyczne dla roz-
wazan nad sposobami eksploatacji populacji. Wskazuje bowiem na nie-
bezpieczenstwo gwaltownych, niecigglych spadkéw zageszczenia eksploa-
towanej populacji po przekroczeniu pewnych progow eksploatacji. Jest
on takze przydatny do wyjasniania, w jaki sposob moga w takich ukla-
dach powstawa¢ oscylacje zageszczenia. |

W dotychczasowych. rozwazaniach przyjmowalismy, ze zageszczenie
wyzszego poziomu troficznego jest state. Dopuscmy teraz zmiany N, 1 za-
stanéwmy sie, co sie stanie z ukitadem, jesli w chwili poczatkowe] Ni
jest duze, a N; mate.

Przyjmijmy, ze zmiany N; sg szybkie, tzn. 1z zageszczenie tego po-
zlomu troficznego w krotkim czasie osigga wartos¢ rownowagowsy. Tak
wiec na rys. 7 uklad znajdzie sie na lewej gornej gatezi wykresu. Ale
duze N; 1 male N, oznacza, ze wyzszy poziom froficzny moze przyrastac,
a to pocigga za sobg wedrowke stanu ukiadu w prawg strone po gornej
galezi wykresu. Po osiggnieciu przez N, wiekszej wartosci progowej na-
stapl1 gwaitowny przeskok N; na dolng prawg gailgz wykresu i uktad
znajdzie sie w stanie, w ktorym N; bedzie bardzo male, a N» duze. Be-
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dzie to powodem spadku N, i wedrowki stanu ukiladu po dolnej galezi
wykresu na lewo. Gdy N, osiggnie mniejsza warto$é progows, zageszcze-
nie N, gwaltownie przeskoczy na gorng lewg galagz wykresu 1 droga stanu
ukladu na rys. 7 zacznie sie powtarzac.

Ta bardzo jakosciowa analiza ukladu wskazuje na mozliwos¢c poja-
wienia sie oscylacji zageszczenia w takim modelu. To, czy ta mozliwosé
zostanie zrealizowana, czy tez obserwowac bedziemy inng dynamike ukta-
du zalezy od wartosci parametréw rownania (8.4), jak tez od postaci row-
ninia opisujacego zmiany zageszczenia wyzszego poziomu troficznego.

Zauwazmy, ze w dotychczas rozwazanym modelu nie precyzowalismy,
na jakich bezwzglednie poziomach troficznych znajdujg sie N; i Ns.
Mozna rozbudowa¢ model przyjmujgec, ze N; reprezentuje zageszczenia
drapiezcdéOw pierwszego rzedu, a Ns — drapiezcOw drugiego rzedu i badac
dynamike takiego ukiadu rozszerzonego dodatkowo o poziom producen-
tow.

Wprowadzmy mianowicie do ukladu trzecig zmienng V, ktora jest
pokarmem dla poziomu troficznego N;. Zrobmy oczywiste zalozenie, ze
K = A-V oraz dodatkowo, ze Ny = n-V, co oznacza, iz funkcja c(N;) osig-

ga WyzsSzy poziom nasycenia, gdy gatunek o zageszczeniu N; dysponu]e
- wieksza iloscig poxarmu.

Wygodniej teraz ustali¢c N, i przeanalizowa¢ punkty réwnowagi dla
N; w zaleznosci od V. Obraz tej zaleznoSci mozna precyzyjnie odtworzyc¢
na podstawie analizy rownania (8.4) i odpowiednich rysunkéw, ale zau-
wazmy, ze zmienna V peini w rownaniu (8.4) role odwrotng do tej, jakg
pelni w tym rownaniu zmienna N,. Wzrost V ostabia wplyw N,, mozna
wiec oczekiwac, ze obraz zaleznos$ci N; od V bedzie odwrotnoscig zalez-
nosci N; od N,. Przedstawione to zostalo na rys. 8. Znowu istniejg dwie
wartosci progowe. Jesli V jest mniejsze od mniejszej z nich 1 wieksze
od wiekszej, to dla kazdej z tych sytuacji istnieje stabilny punkt réwno-
wagi dla Ny. W pierwszym przypadku populacja stabilizuje si¢ na bar-
dzo malych zageszczeniach, w drugim na znacznie wiekszych. Natomiast
dia V z obszaru pomiledzy wartosciami progowymi istniejg dwa stabilne
punkty rownowagi i ukiad zmierza do Jednego z nich w zaleznosci od
warunkow poczgtkowych.

Zalézmy teraz, ze w chwili poczagtkowe] uklad znajduje sie w takim

stanie, ze Ny 1 V sg male. Ny szybko znajdzie sle w polozeniu rownowagi

z malym zageszczeniem. Stan ten oznacza nikia eksploatacje pokarmu,
wiec V moze przyrasta¢, co pocigga za sobg przesuwanie sie stanu ukila-
du w prawo wzdiuz lewe] galezi krzywej przedstawionej na rys. 8. Po
osiagnieciu wartosci progowej dalsze zmiany V spowoduja juz tylko gwal-
towny przyrost zageszczenia i ukiad znajdzie si¢ na gornej prawej ga-
lezi wykresu. Niech wysokie zageszczenie, ktore odpowiada temu polo-
zeniu rownowagi, spowoduje spadek ilosci pokarmu V. Uklad bedzie sie
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Rys. 8. Rysunek analogiczny do rys. 7. Zmiana polega na tym, ze teraz zobrazo-
wano zaleznos¢ miedzy rownowagowymil zageszczeniami N : a zageszczeniem V na
trzecim, najnizszym poziomie troficznym. Symbole Q@ i Qs oznaczajg progowe za-
geszczenia V, przy ktérych zmienia sie liczba i charakter punktéw osobliwych.
Strzalki, jak poprzednio, symbolizujg kierunek zmian zageszczenia N ; (wg Maya
1977)

The figure is analogous to Fig. 7. The difference depends on the fact that here
illustration is given of the dependence between the N: density equilibria and.
density V at the third, lowest trophic level. Symbols @; and @, denote treshold
densities V at which both number and character of equilibrium points change.
Arrows show the direction of change in density N : (acc. to May 1977)

przesuwail na lewo wzdiuz gornej granicy wykresu na rys. 8 az do

ponownego osiggniecia wartosci progowej, kiedy to dalszy spadek V spo-
woduje gwaltowny przeskok ukladu na lewg dolng galgz wykresu i we-
drowka po rys. 8 zacznie sie od nowa.

Rezultatem tych rozwazan sg oczywiscie oscylacje zageszczenia. Zau-
wazmy, ze skala czasowa zmian V moze by¢ bardzo diuga. Czas rozwoju
bazy pokarmowej dla poziomu troficznego N; moze trwac lata, dotyczy
to zwiaszcza fazy powolnego wzrostu pokarmu na poeczgtku cyklu. W po-
rownaniu z tym zmiany zageszczenia Ny po osiggnieciu przez V wartosci
progowych mogg by¢ bardzo szybkie. Uklad najdiuzej przebywa w fa-
zach niskiego zageszczenia. |

Bardziej dokladna matematyczna analiza powyzszego ukladu z row-
naniem opisujgcym pokarm V w takiej postaci, iz jesli nie jest on eks-
ploatowany, to rosnie logistycznie, a czlon opisujgcy eksploatacje po-
karmu jest wyrazeniem proporcjonalnym do zageszczenia N;, wskazuje
na to, ze oscylacje te majg charakter cyklu granicznego (May 1977).

Podsumujmy. Mimo wysokiego stopnia komplikacji modele te, ktore
charakteryzujg sie posiadaniem wielu punktéw osobliwych, sg w stanie
wskaza¢ jedynie na mozliwos¢ powstawania oscylacji zageszczenia, po-
dobnie zresztg jak omawiane w rozdziale 6 znacznie prostsze uklady
typu drapiezca—ofiara. W dalszym ciggu pozostaje otwarty problem diu-
gosci okresu oscylacji 1 wiele innych.
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9. Czynniki zewnetrzne i analogie fizyczne

Jesli tyle wyjasnien zawiodlo, pozostaja tylko ttumaczenia malo praw-
dopodobne lub zupeilnie nieprawdopodobne. Nalezy do nich znaczna czesc
tych hipotez, ktére przyczyn oscylacji zageszczenia upatrujg w czynni-
kach zewnetrznych.

Warunki meteorologiczne — temperatura, opady i ich zmiany — oto
te czynniki, w ktorych szuka sie ratunku. Wiele jest takich wyjasnien,
lecz dotyczg na ogotl konkretnych sytuacji. Brak jest jednak modeli
matematycznych i dlatego trudno o nich dyskutowaé¢. Jedna tylko wat-
pliwos¢ nasuwa sie natychmiast. Czy rzeézywis'cie czynniki te zmieniajg
sie na tyle regularnie, aby mogly wyjasnia¢ obserwowane zmiany za-
geszczenia?

Wsrod mechanizméw wywolujgecych oscylacje wymieniane sg znane
z fizyki zjawiska rezonansu i dudnienia.

Dla wystapienia rezonansu niezbedne jest istnienie dwoch czynnikow:

wewnetrznej czestotliwosci drgan charakterystycznej dla obserwowanego
ukladu 1 wymuszajgcych drgan zewnetrznych. Sam uklad bez drgan wy-
muszajgcych moze nie oscylowac, te ostatnie sg bezposrednig przyczyng.
Jesli jednak czestotliwoS¢ drgan wymuszajgcych jest odlegia od czesto-
tliwosci charakterystycznej uktadu, to ukilad oscyluje z niewielkg ampli-
tudg. Ta ostatnia bardzo rosnie i uklad zaczyna drga¢ gwaltownie w tzw.
rezonansie wtedy, gdy czestotliwos¢ drgan wymuszajgcych jest zblizona
do charakterystycznej czestotliwosci ukiadu.
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Natomiast dudnienie ma miejsce wtedy, gdy na oscylacje ukladu

nakiadajg sie oscylacje zewnetrzne o zblizonej amplitudzie. W takiej
sytuacji chwilami oscylacje sie wygaszaja, a kiedy indziej wzmacniaja.
Wypadkowa oscylacja jest drganiem o modulowanej, okresowo zmiennej
amplitudzie. |

Zjawlska dudnienia 1 rezonansu wywoluje sle w ukladach ekolo-
gicznych wprowadzajgc oscylacje w rozrodczosci, smiertelnosci i pojem-
nosci srodowiska. Potrzebny jest dodatkowo jakis okresowo zmienny
czynnik zewnetrzny. Meteorologia jest kaprysna. Najwiekszg regularnosc
wykazujg zjawiska astronomiczne. Konfiguracje cial niebieskich naste-
puja w regularnych odstepach czasu. Sg to najmilej widziani kandydaci
do roli sil wymuszajgcych oscylacje ukladow ekologicznych. Trudno oce-
ni¢ te propozycje. Sg zbyt fizyczne i pachng astrologig. -

10. Zakonczenie

To, co powinno byé podsumowaniem tej pracy, brzmieC bedzie jak

oskarzenie modeli klasycznych. Zaden z klasycznych modeli nie daje

zadowalajacego wyjasnienia cykli populacyjnych. Zaden nie wyjasnia
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wszystkich zagadnien zwigzanych z oscylacjami zageszczenia. Owszem,
cykliczne zmiany zageszczenia udaje sie wzbudzi¢ w niektorych mode-
lach. Ale jest to jedyna zdobycz. Nie udaje sie wytlumaczye¢, dlaczego
pewne okresy oscylacji zageszczenia sg wyroéznione i wystepuja tak po-
wszechnie w przyrodzie. Nie mogg tez te modele poradzi¢ sobie ze wszyst-
kimi innymi zjawiskami zwigzanymi z cyklami populacyjnymi.

Z modelami klasycznymi mozna oczywiscie dyskutowac¢ w sposob
bardziej wyszukany. Subtelna analiza zalozen, sposobow konstrukeji i za-
kresu zastosowan tez jest dla tych modeli bezlitosna. Jednak w konfron-
tacji z cyklami populacyjnymi wida¢ szczegélnie wyraznie, ze modele
klasyczne nie sg w stanie wytlumaczy¢ i nasladowa¢ rzeczywistosci.
Mimo tego w powszechnym odczuciu zakorzenione jest raczej przekona-
nie przeciwne. Obawiam sie, ze pochodzi ono tylko stgd, ze rownanie

logistyczne dobrze odtwarza jeden rodzaj zmian zageszczenia — esowatg
krzywq wzrostu.

- Mozna argumentowa¢, ze modele klasyczne sluzg do wyjasniania i opi-
su Innych, niz cykle populacyjne, zjawisk. MusielibySmy jednak wtedy
zrezygnowac z tak upragnionej ogodlnosci tych modeli.

Nadzieja w tym, ze nie wszystko, co wazne, zostalo w dotychczaso-
wych modelach umileszczone. Zauwazmy, ze wszystkie one majg jedng
ceche wspolng — nie ma w nich w sposob jawny przestrzeni, a tym
samym nie uwzgledniony jest fakt, ze z cyklami populacyjnymi zwig-
zane jest zjawisko dyspersji osobnikow.

W tej czesci ekologii, ktora nie operuje modelami matematycznymi,
istnieje drobiazgowa znajomos¢ faktow zwigzanych z cyklami popula-
cyjnymi. Wyglgda na to, ze zjawiska przestrzenne graja tam jedng z giow-
nych rol. Jednakze wszystko to przypomina gromadzenie rekwizytow
na scenie do sztuki, ktérej scenariusz jest nieznany. Nie wiadomo, czy
po ich zgromadzeniu scenariusz powstanie samorzutnie. Do chwili obec-
nej zbyt malo jest danych doswiadczalnych i modeli teoretycznych, aby
mozna byto poigczy¢ zwigzkiem przyczynowym dyspersje 1 cyklicznosc
populacji. |

Stenseth (1983) przypomniat i od nowa przedyskutowal szereg
zagadnien ewolucyjnych i demograficznych zwigzanych ze zjawiskiem
dyspersji drobnych gryzoni. Przypomnial, ze od dawna istnieje uksztal-
towany obraz srodowiska, w ktorym zachodzg oscylacje zageszczenia tych
zwierzat. Pojawii sie on w pracach Andersona (1970), Lidickera
(1975) i Tamarina (1978), ale chyba najodpowiedniej przedstawil go
Hansson (1977).

Sytuacja wyglada mianowicie w spos6b nastepujacy. Srodowisko jest
niejednorodne. Shkiada sl¢ z wyspowo rozmieszczonych lokalnych siedlisk,
w ktorych mozna przezy¢ i rozmnozyé sie, poprzedzielanych obszarami
niegoscinnymi. W fazie niskiego zageszczenia cala populacja przebywa
w optymalnych lokalnych siedliskach. Sg one wzajemnie izolowane.
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W ich obrebie odbywa sie chow wsobny, osobniki sg spokrewnione, niski
jest stopien agresywnosci 1 heterozygotycznosci.

Jesli zageszczenie zaczyna wzrasta¢ rozpoczyna sie dyspersja 0sob-
nikow. W poczgtkowym okresie wzrostu zageszczenia ]est to tzw. dys-
persja adaptatywna (Stenseth 1983). Osobniki o wysokim dostoso-
waniu szukajg szansy jego zwiekszenia w innych lokalnych siedliskach,
w ktorych mogg panowac warunki lepsze niz w ich macierzystym. Wzrost
dyspersji powoduje to, ze w lokalnych siedliskach zaczynaja sgsiadowac
ze soba osobniki niespokrewnione, rosnie wiec stopien agresywnosci i he-
terozygotycznosci. Natomiast w szczycie zageszczenia zaczyna pojawiac
sie nieadaptatywny skladnik dyspersji. Tworzg go osobniki z niskim do-
stocsowaniem, wypedzone z lokalnych siedlisk i gingce w niegoscinnych
obszarach pcmiedzy nimi. Gdy zageszczenie spada tworzg sie znowu
izolowane subpopulacje w lokalnych siedliskach 1 sytuacja sie powtarza.

Zjawiska astronomiczne, katastrofy geologiczne albo wyjgtkowo ciez-
kie zimy uznaje sie za czynniki, ktore mogg synchronizowac cykle po-
pulacyjne na duzym obszarze.

Zauwazmy jednak, ze wcale z logicznej analizy takiego opisu nie wy-
nika, 1z wspomniane zjawlska muszg prowadzi¢c do cykli populacyjnych.
Mimo préb Finerty ego (1980) analizy tych propozycji przy pomocy
tzw. analizy petli praktycznie nie istniejg modele matematyczne, ktore
pozwolilyby precyzyjnie przedyskutowaé¢ powyzsze zagadnienia 1 dac wy-
razng odpowiedz. -

Ostatnio Warkowska-Dratnal 1 Stenseth (1983) przed-
stawili modele, do ktorych przestrzen i dyspersja osobnikéw zostaty

wprowadzone bezposrednio. Zatozyli oni, ze przestrzen skiada sie z wys-

powo rozmieszczonych srodowisk, sprzyjajacych trwaniu populacji w wa-
runkach rownowagi, poprzedzielanych niegoscinnymi obszarami, przez
ktore przechodzenie zwigzane jest ze zwiekszong smiertelnoscis.

Jako pierwsza analizowana byla w takiej scenerii hipoteza Chitty’ego.
Sledzono zmiany liczebnosci osobnikow agresywnych i lagodnych wy-
wotane konkurencyjnymi- oddzialywaniami miedzy tymi grupami w kaz-
dym z lokalnych siedlisk, uwzgledniajgc wymiane osobnikéw miedzy
siedliskami. Zadna z wersji modelu, z ciggla wymiana miedzy lokalnymi
siedliskami lub z wymiang zachodzycg tylko w wybranych chwilach

237

czasu, nie doprowadzila do cyklicznych zmian zageszczenia liczebnosci

catkowite] zsumowane]j ze wszystkich lokalnych siedlisk.

W dtakiej samej sytuacji przestrzennej rozwazano pewng alternatywe
hipotezy Chitty’ego, tzw. hipoteze Charnova-Finerty’'ego (Charnov
i Finerty 1980). Przyjmuje ona, ze zachowania osobnikOw nie sg usta-
lone. Osobniki mogg by¢ agresywne lub lagodne w. zaleznosci od stopnia
pokrewienstwa z pozostaiym osobnikami w lokalnym siedlisku.

W modelu zailozono, ze lokalne siedlisko zajete tylko przez osobn1k1
lagodne charakteryzuje sie logistycznym wzrostem ich liczebnosci. Po-
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dobnie wzrastala liczebnos¢ w siedlisku zajetym wylgcznie przez osob-
11kl agresywne. JeSli w lokalnym siedlisku zajetym przez tagodne osob-
niki pojawit sie chociaz jeden migrant, to wszystkie osobniki lacznie z no-
wo przybylym stawaly sie agresywne i liczebnos¢ zmieniala sie zgodnie
z rownaniem dla osobnikow agresywnych.

Taki model takze nie produkowal cyklicznych zmian catkowitej li-
czebnosci populacji. Dopiero zamiana logistycznego réwnania wzrostu dla
ocobnikow agresywnych na rownanie opisujgce eksponencjalny spadek
ich liczebnosci, przy pewnym wyborze parametréow modelu 1 dodatko-
wym zalozeniu, ze migranci ,,wolg” osiedla¢c sie w pustych lokalnych
siedliskach, dawal, jak wykazuje numeryczna analiza modelu, trwale
oscylacje catkowitej-liczebnosci populacji, tzn. liczebnosci osobnikow agre-
sywnych 1 tagodnych zsumowanej ze wszystkich lokalnych siedlisk.

Nie jest to oczywiscie dowdd stusznosei hipotezy Charnova-Finerty’ego
ani tez nie wyjasnia to calego kompleksu zagadnien zwigzanych z cykla-
mi populacyjnymi, ale moze byé¢ jakas wskazowka do dalszych poszu-
kiwan.

Widac wiec, ze cykle populacyjne wyjatkowo opornie poddajg sie
analizie teoretycznej. Klasyczna ekologia matematyczna jak do tej pory
okazuje sie bezsilna wobec tych zagadnien. Nawet po zapoznaniu sie
z ostatnio omawianymi modelami, uwzgledniajgcymi zjawiska przestrzen-
ne, uczciwiej bedzie jeszcze raz przytoczyc stowa wypowiedziane na po-
czatku tego rozdzialu: nie istnieje model matematyczny wyjasniajacy
calos¢ podstawowych problemow zwigzanych z cyklami populacyjnymi.
Moim zdaniem tak diugo, jak diugo uzywaé¢ bedziemy modeli klasycz-
nych, czyli takich, ktéorych podstawa sg zaleznoSci od zageszczenia, istnie-
je duze prawdopodobienstwo, ze znowu spotka nas niepowodzenie 1 jesz-
cze raz uswiadomimy sobie ,,nedze volterranizmu”.
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Summary

The rightness of a mathematical model can be verified by estimating its
assumptions or by looking how it depicts the reality. It is tempting to try, accord-
ing to the second way of checking, and see whether classic models of mathe-
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matical ecology can imitate the cyclic changes of population numbers — a pheno-
menon well documented by spectral and autocorrelative analyses. It turned out
that these models are helpless at the whole complex of problems connected with
population cycles. This refers to models of single population with time lag as
well as to models with two-species situations, the prey-predator system included.
The Chitty’s hypothesis, when translated to the mathematical model language,
does not lead to density oscillations. In models with many equilibrium points the
density oscillations can appear, but the typical, i.e. observed in nature period of
these oscillations remains unexplained and the same holds to other phenomena
connected with the population cycles. The situation does not change even if we
introduce both space and dispersion of individuals to the model. Only in the case
of Charnov-Finerty’s hypothesis at certain special conditions it is possible to
evoke oscillations of density, but this model, too, similarly as all previous ones,
does not explain the remaining phenomena connected with the population cycles.





