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1. Uvod

Populacni biologie se zabyva ¢asovym priibéhem pocetnosti populace daného
druhu ¢i druhii vzajemné svazanych ekologickymi interakcemi. Tyto interakce mohou
zahrnovat rizné typy konkurence, mutualismu nebo predac¢nich vztahti. Matematické
modely popula¢ni dynamiky umoziuji na zakladé znalosti biologie jednotlivych
druhti predikovat, jak se budou jejich pocetnosti vyvijet. Dale dovoluji testovat
vyznam jednotlivych faktort ovliviiujicich chovani modelovaného systému (Hastings
1997). Pfi studiu organismi s dlouhou genera¢ni dobou nebo dlouhym ZzZivotnim
cyklem je vyuziti matematického modelovani velmi vhodné, protoze metoda primého
pozorovani a kazdosezénniho cenzu po dobu dostateéné dlouhou pro statistické
zpracovani davajici relevantni vysledky neni vétSinou prakticky uskutecnitelna.

Jednou z oblasti biologie, kde je na vyvoj populaci upfena velka pozornost, a to
nejen odborné verejnosti, je ochrana ohrozenych druhti (Caughley 1994). Zde také
vyvstava jasné dals$i divod pro pouziti modeld: kromé toho, Ze nelze uskutecnit
experimenty na realné populaci z c¢asovych divodl, neni experimentalni pristup
mozny ani kvili nizkému poctu zbyvajicich jedinct tvoricich populaci. Jakykoliv
zasah miize snadno skoncit vyhynutim druhu, coz je (ze zfejmych divodt) tézko
prijatelny vysledek (Beissiger and Westphal 1998). Modely poskytuji ztohoto
pohledu bezpecnou variantu, kdy lze vyzkouSet dopady potencidlnich zasahti na
populaci. Vysledky modeltt mohou pomoci odhalit, které vlivy maji na preziti daného

druhu nejvétsi podil a urcéit priority ochranného managementu (Norton 1995).

Cilem prace je
1) navrhnout a zanalyzovat modely popisujici popula¢ni dynamiku
dvou konkurujicich si predatori, z nichZ jeden podléha Allee efektu
2) pro zvolenou konkrétni dvojici druhti, ktera odpovid4 vzajemnymi
interak¢énimi vztahy bodu 1), parametrizovat jeden z modelt
3) pomoci téchto modelti odpovédét na nasledujici otazky.
a) Jaky je vliv exploitativni konkurence a popula¢ni dynamiky kofisti

sdilené dvéma predatory na preziti téchto predatort?

b) Jak ovliviiuje prostorové usporadani a heterogenita prostredi

vzajemné plisobeni téchto predatort?
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Tato prace se zaméruje na modelovani popula¢ni dynamiky dvou velkych
africkych Selem, psa hyenovitého (Lycaon pictus), ktery je ohrozenym druhem,
a hyeny skvrnité (Crocuta crocuta) (IUCN 2007). Tyto dva druhy si vzijemné
konkuruji o sdilenou korist; hyena navic krade psim jejich tlovky (jednostranny
kleptoparazitismus) (Creel & Creel 1996, Carbone et al. 1997, Gorman et al. 1998).
Prace zahrnuje dva mozné pristupy k modelovani popula¢ni dynamiky téchto
konkurentti: heuristicky model s kontinualnim ¢asem pracujici s celymi populacemi
dvou konkurenti i jejich kofisti a individualni model, ve kterém je zahrnuta vékova
struktura populace a prostorové usporadéani; lze proto modelovat i dtlezité
vnitrodruhové socio-ekologické procesy, jako napriklad disperzni chovani

a reprodukéni supresi u psa hyenovitého (Creel & Creel 2002).

1.1. Literarni pirehled
1.1.1. Typy matematickych modelt

Pri tvorbé a formulaci modelu se opirame o znalosti daného realného systému.
Rozhodneme, které faktory jsou pro jeho fungovani urcujici a které miizeme
zanedbat, dilezité pak do modelu zahrneme a matematicky vyjadiime. Vysledkem
modelu vyjadfeného soustavou diferencidlnich rovnic je priib€h stavové proménné
v Case, vpripadé popula¢né-biologického modelu je touto proménnou hustota
populace. Modely mtzeme rozdélit do mnoha skupin na zakladé riznych aspektd,
napriklad podle ¢asu (kontinualni casovy pribéh vs. diskrétni casové intervaly),
poctu sledovanych populaci (jednodruhové vs. vicedruhové modely), zahrnuti nebo
zanedbani riznych typl hustotni zavislosti (hustotné zavislé vs. hustotné nezavislé
modely) popiipadé podle zahrnuti nahodné variability (modely deterministické bez
nahodné komponenty vs. modely stochastické nadhodnou variabilitu modelujici),
modely pracujici s populaénimi hustotami nebo modely pracujici sjednotlivymi
jedinci apod. (Case 2000). V posledni dobé se také stale vice prosazuji individualné
orientované modely popula¢ni dynamiky. Tyto modely jsou zaloZeny témér vyhradné
na pocitacovych simulacich. Neumoziuji sice vyéerpavajici analyzu chovani modelu,
ale diky jejich mimoradné flexibilité a mechanistické podstaté lze do nich zahrnout

témér libovolny biologicky mechanismus (Grimm 1999).
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1.1.2. Matematické modely konkurence

S klasickym modelem konkurence ptisli Lotka s Volterrou uz zacatkem
minulého stoleti. Tento model pracuje pouze s pocetnostmi dvou konkurujicich si
druhd, popula¢ni dynamiku zdroje nezahrnuje a jeho vysledkem je konkurencni
vylouceni jednoho z predatorii (Begon et al. 2006). Jelikoz v prirodé pozorujeme
koexistujici predatory, bylo zjevné, ze néktery z predpokladid tohoto modelu neni
splnén. Proto dalsi prace Lotka-Volterriv model rozsifovaly nebo pozmeénovaly.
Jednim z prvnich krokid bylo pridani sdileného zdroje, ktery konkurenti vyuzivaji.
U rtizné modifikovanych modeli jednoduchych potravnich siti se autori zamérili
na prozkouméni vlivi kombinaci riznych typi funkénich odpovédi, hustotnich
zavislosti nebo vékové struktury na fungovani celého systému (Hassell & May 1974,
Murdoch 1977, Hassel et al. 1977, May & Hassell 1981). Zkouméany byly faktory
zabezpecujici stabilitu potravni sité, popripadé naopak jeji destabilizaci az kolaps
(Hastings & Powell 1991, Fagan 1997, McCann et al. 1998). V poslednich letech se
stale vice do popredi odborného zajmu dostava chovani systémié zahrnujicich
intraguild predaci, ktera je v prirodé€ casto rozsitena (Polis & Holt 1992, Mylius et al.

2001, Wolfshaar et al. 2006).

1.1.3. Matematické modely vytvoirené pro psa hyenovitého

Pokud tvorime model pro konkrétni druh, mame prilezitost zahrnout do ného
kromé obecnych mechanismi ovliviiujicich populaéni dynamiku také vSechny
dilezité unikatni vlastnosti studovaného druhu. U psa hyenovitého je dulezitym
faktorem Allee efekt (Courchamp et al. 1999), ktery lze do modeli na bazi
diferencialnich rovnic jednoduse zahrnout (zptisobii vyjadieni je vicero) (Boukal &
Berec 2002).

Modely studujici rizné aspekty kooperativniho zptisobu Zivota a odlisSnosti
populaci s Allee efektem oproti populacim, kde je zanedban, publikovali v né€kolika
studiich napt. Courchamp a kolegové (Courchamp et al. 2000a, Courchamp et al.
2000b, Courchamp et al. 2002). Tyto prace ukazaly, Ze populace pod vlivem Allee
efektu jsou citlivéjsi k ptisobeni mortalitnich faktort nez populace, kde Allee efekt
neptisobi. To je zplisobeno existenci spodni hranice velikosti skupiny (smecky);
pod touto prahovou velikosti je skupina odsouzena k zaniku, nebot neni schopna

pri nizkém poctu ¢lent uspésné lovit a odchovat mlad’ata. U psti hyenovitych mize
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k poklesu pod prahovou hodnotu dojit napiiklad pri propuknuti vztekliny,
v klimaticky nepfiznivé sezoné nebo diky zvysené konkurenci Ivii a hyen.

Dalsim modelem, ktery byl pouzit kpredpovédi rizika vyhynuti psa
hyenovitého byla analyza zivotaschopnosti populace (anglicky oznac¢ovana jako PVA,
Population Viability Analysis) v programu Vortex (vedle Vortexu existuji dalsi
programy pocitajici PVA, 1isi se mezi sebou implementaci procesi, z dalsich modeli
je znamy naptf. RAMAS; Vortex je volné stazitelny software a proto je jeden
z nejpouzivan€jSich) (Woodroffe et al. 1997). PVA predstavuje standardni nastroj
pouzivany vochranarské praxi (Boyce 1992, Taylor 1995), byt pravé jeji
~standardnost® vede k neustalym diskusim, kdy, jak a zda viibec jsou jeji vysledky
v managementu jednotlivych ohroZenych druhii aplikovatelné (Brook et al. 1999,
Brook et al. 2000).

PVA pro psa hyenovitého byla zamérena na testovani vlivu inbredni deprese,
sKatastrof“ rtznych intenzit (pod katastrofu jsou shrnovany mozné negativni vlivy
zvySujici riznym zptisobem mortalitu, jako napt. sucho, epidemie atd.) a fragmentace
prostiedi na populace rtzné velikosti. Vysledky ukazaly zranitelnost malych populaci,
zna¢ny vliv zvySené mortality jak dospélych jedinct, tak Sténat, negativni dopad
fragmentace prostredi a témér zanedbatelné riziko inbredni deprese (Woodroffe et al.
1997).

Individualné orientovany model zahrnujici kompetici se lvy, vliv imigrace
a chorob na populaci psa hyenovitého publikovali Vucetich s Creelem (Vucetich &
Creel 1996). Model byl parametrizovan daty z Sestileté terénni studie v narodnim
parku Selous. Lvi, jakozto konkurenti psii, byli v modelu zahrnuti jako nezavisla
negativni faktory ovliviiujici preziti simulované populace byly identifikovany vysoka
primeérna hustota Ivi populace a nemoci ovliviiujici dospélé psy, jako napt. vzteklina.
Naproti tomu nemoci postihujici pouze sténata mély maly efekt. Pozitivnim prinosem
byla moznost imigrace.

Individualné orientovaného modelu bylo také pouzito k vytvoreni optiméalni
ockovaci strategie proti vztekling, ktera by zajistila pfi nejmensim poctu ockovanych

zvirat preziti lokalni populace psa hyenovitého (Vial et al. 2006).
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1.1.4. Struéné charakteristiky ekologie modelovych organismiu

Jako modelové organismy byly vybrany dva druhy Selem, a to pes hyenovity
(Lycaon pictus) a hyena skvrnita (Crocuta crocuta). Nasledujici ¢ast prace podava
stru¢ny piehled ekologie téchto dvou druh@i sdtrazem na fakta tykajici se
konkurence a udaje, které byly pouzity pti ndvrhu modelti. Zajemce o podrobnéjsi
vyklad odkazuji na odbornou literaturu (souhrnny zdroj informaci tykajicich se psa
hyenovitého napi. Woodroffe et al. 1997, Creel & Creel 2002, informace o hyené
skvrnité podava napr. Hofer & East 1993a-c, Mills & Hofer 1998). Hodnoty
parametrl pro oba druhy namétené v terénu spolu se zdroji a hodnotami pouzitymi

v individualnim modelu shrnuje Ptiloha I.

1.1.4a Pes hyenovity (Lycaon pictus, Temminck 1820) - struc¢na

charakteristika ekologie druhu

Areal, velikost populace

Psi hyenoviti patii dnes k nejohrozenéjsim Selmam svéta (IUCN 2007). Ackoliv
v minulosti obyvali vétSinu subsaharské Afriky svyjimkou poustnich a pralesnich
oblasti, dnes se jejich areal zmensil na oblasti vychodni a jizni Afriky, kde je nizka
hustota lidského osidleni.

K poklesu populace psa hyenovitého dochazelo vpribéhu 19. stol;
k nejvétsimu poklesu doslo na konci stoleti minulého. Dnes zbyva podle odhadi
3 000 - 5 500 volné zijicich jedinct (Woodroffe et al. 2004). Za sniZzenim poctu pst
hyenovitych stoji hlavné dva faktory, a to pronasledovani ze strany lidi a ztrata
biotopu spojena s fragmentaci zbyvajicich lokalit vyskytu. Psi byli nejen loveni jako
Skodna farmari chovajicimi dobytek, ale také ,ochranati“. Kvili zptisobu zabijeni
koristi, kterou roztrhaji a vyrvou ji vnitinosti, méli mezi lidmi psi hyenoviti povést
bezuzdnych a krvela¢nych zabijakti. Za ticelem ochrany antilop proto byli stiileni
i v prirodnich rezervacich (Woodroffe & Ginsberg 1999).

Psi hyenoviti maji velka teritoria (Creel and Creel 1995) a jejich populac¢ni
hustoty jsou vporovnani sostatnimi masozravci extrémné nizké ve vSech
ekosystémech, které obyvaji, a proto jsou pro jejich preziti nutné velké rezervace.

V nésledujici ¢asti textu o psech hyenovitych jsem vychazela vétSinou

z publikace The African Wild Dog — Status Survey and Conservation Action Plan,
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Woodroffe et al 1997 . Pokud jsou zdroje uvedenych informaci jiné, jsou uvedeny jako

samostatna citace v textu.

Lov, potravni preference

Nejvétsi ¢ast jidelnicku psit hyenovitych tvori antilopy stedni velikosti, jako
napriklad impala (Aepyceros melampus), gazela Thomsonova (Gazella thomsonii),
kudu velky (Tragelaphus strepsiceros) a pakun zihany (Connochaetes taurinus). Lovi
vSak i mensi korist, ta ale tvofi malé procento jidelni¢ku. Prikladem miiZe byt zajic
africky (Lepus capensis), jestérky ¢i vejce (Creel & Creel 1995, Creel & Creel 2002).

Psi smecka pri lovu spolupracuje a je tak schopna ulovit vétsi korist, nez
na kterou by si troufl jedinec. Ve vysledku méa kazdy c¢len smecky vyssi loveckou
uspésnost, nez kdyby lovil sam. Lovecky aspéch pst hyenovitych je vysoky, pohybuje
se mezi 40-70% (Fanshave & Fitzgibbon 1993, Creel & Creel 1995).

Teritorialita, socialni chovani

Psi hyenoviti maji extrémné velké domovské okrsky, vétsi nez u Selem
priblizné stejné teélesné velikosti. Velikost domovského okrsku se pohybuje od 1 500
do 2000 km2 v Serengeti (Tanzanie), vnarodnim parku Kruger (Jihoafricka
Republika) je to okolo 885 km2. Obé tyto hodnoty jsou vdob€ mimo reprodukéni
sezonu. V dobé, kdy ma smecka mladata, se zdrzuji jeji ¢lenové pobliz nory, jinak jsou
nomadi¢ti. Casti domovskych okrski jednotlivich smeéek se prekryvaji, jadrova zona
je ale vyluénym tizemim jedné smecky. Kviili velkym domovskym okrskiim/teritoriim
je populaéni hustota psti hyenovitych velice nizka. Diivod neni dosud jasny, ale studie
naznacuji, Ze psi nejsou limitovani dostupnosti koristi (Mills & Biggs 1993, Ginsberg
et al. 1995).

Psi hyenoviti patri k velice socialnim Selmam. Cela smecka travi vétsinu casu
spolecné. Pocet ¢lent smecky se pohybuje od samotného paru po priblizné 27
jedincti. Nova smecka vznika, kdyz malé skupinka zvirat (nejéastéji subadultti nebo
mladych dospélych, vétsinou sourozencii) stejného pohlavi opusti rodnou smecku
a potka neptibuznou skupinu jedinct opac¢ného pohlavi. V nové vzniklé smecce je
kazdy clen pribuzny jedincim stejného pohlavi a neptibuzny jedincim pohlavi
opacného.

Kooperativni chovani je jednim ze zakladi sociality psti hyenovitych, at uz je to

kooperativni lov, rozmnozovani, obrana proti kleptoparazitismu atp. DuleZitost
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pomocnikid pfi vychové mladat dokazuje fakt, Ze pokud ma smecka méné nez Ctyri
¢leny, tak se vrh podaii odchovat velmi zridka. Kooperativni chovani v disledku
vytvari Allee efekt. Existuje dolni hranice velikosti smecky, pod kterou neni schopna
prezit, jeji ristova rychlost je zadporna a smecka smétuje k vyhynuti. Nejéastéji byva
jako hrani¢ni hodnota uvadéno pét jedincti (Courchamp et al. 2000, Courchamp et al.

2002).

Rozmnozovani

Ve vétsin€ smecek se rozmnozuje pouze dominantni alfa par: alfa samice je
matkou vSech Sténat ve smecce a alfa samec je otcem vétSiny znich. Za urcitych
okolnosti je mozné, Ze i beta samice porodi mladata. O mlad’ata se staraji vSichni
¢lenové smecky. Dominantni samice mlad’ata koji, dominantni samec se stara jako
kazdy jiny samec ve smecce.

Samice rodi v note, kde ziistava spolu s mlad’aty po dobu tii mésicti. Po dobu,
kdy samice koji, ji nosi ostatni ¢lenové smecky potravu, kterou vyvrhuji. Po odstaveni
mlad’at vyvrhuji potravu i jim. Pomoc od ostatnich psii spoc¢iva také v hlidani nory
a odhanéni predatord. Vrhy psii hyenovitych jsou velmi pocetné, priimérné dosahuji
velikosti 10-11 Sténat, maximéalni zaznamenany vrh je 21 sténat. Diky tomu, Ze par psii
hyenovitych neni schopen rozmnoZovani bez pomoci ostatnich ¢lenti smecky, je

jednotkou populace spise nezli jedinec prave cela smecka.

Konkurence a zdroje mortality

Neprim4 konkurence o kofist ma na psy hyenovité dle studii maly vliv, vétsi
vahu ma prima konkurence sostatnimi masozravci, jako naptiklad s hyenou
skvrnitou (Crocuta crocuta), ktera krade pstim ulovenou korist. Velkd smecka ale
dokaze sviij ulovek proti hyendm ubranit, zalezi na pocetnim poméru obou stran
(Mills & Hofer 1998). Pritomnost hyen blizko mista lovu zkracuje ¢as, ktery psi maji
na pozreni kotisti, nékdy ji nestihnou sezrat celou. Z toho také pramenily domnénky
lidi, Ze psi zabijeji jen pro ,potéSeni®, nebot nechéavaji zbytky a nejsou tudiz hladovi.

Dalsimi dulezitymi konkurenty jsou lvi afri¢ti (Panthera leo). Lvi lovi mladata
a subadultni psy, také mohou pstim krast ulovenou kofist. Z hlediska ptimé mortality

jsou lvi diilezitéjsi nez hyeny. Intenzita konkurence s ostatnimi Selmami také zavisi na

typu ekosystému, v prostiedi s hustéjsi vegetaci, kde 1ze psy a jejich tlovky obtizné
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lokalizovat, neméa konkurence tak velky vyznam jako v otevienych biotopech (Creel &
Creel 1996).

Nejdilezit€j$im zdrojem mortality jsou lidé, ktefi rozvojem svych ¢innosti
zmensuji podil tzemi ponechaného prirodé. Tim dochéazi k abytku kofristi i vlastniho
prostiredi pro zZivot psii (toto je obecn€ nejvetsi problém, kterému celi v soucasnosti
volné Zijici organismy, ohrozenymi je ¢ini nedostatek vhodnych biotopti). Nasledna
fragmentace zbylych vhodnych ploch a jejich zmensovani skodi psim hyenovitym
vice nez ostatnim Selmam pravé kvili jejich nizkym populaénim hustotam
a kooperativnimu zptisobu Zivota.

Primymi zdroji mortality je pronasledovani lidmi (psi ¢asto pfi migraci opousti
chranéna tzemi a jsou sttileni farmari, ktefi maji obavy o dobytek, chytaji se do ok,
ktera jsou primarné urcena pro jina zvirata, a dochazi k nehodam na silnicich),
konkurence s ostatnimi Selmami, predace lvy a epidemie nemoci (vzteklina,

parvovirus, psinka).

Vyskyt psii hyenovitych v chranénych izemich

V soucasné dobé se nejvetsi populace vyskytuji v nasledujicich rezervacich: rezervace
Selous a narodni park Ruaha (Tanzanie), narodni park Kruger (Jihoafricka
republika), rezervace Moremi a narodni park Chobe (Botswana) anarodni park

Hwange (Zimbabwe) (Woodroffe et al 2004).

1.1.4b Hyena skvrnita (Crocuta crocuta, Erxleben 1777) — strucna

charakteristika ekologie druhu

V nésledujici casti pojednavajici o hyené skvrnité je hlavnim zdrojem
informaci publikace Hyaenas. Status Survey and Conservation Action Plan, Mills &
Hofer (1998). Ostatni zdroje jsou uvedeny v textu jako samostatné citace.

Hyena skvrnit4 je jednim z nejdtlezitéjsich konkurentt psa hyenovitého. Areal
jejiho rozsiteni pokryva priblizné 20 000 kmz2, s tézistém vyskytu ve vychodni Africe.
Nejvétsi populace se nachazeji v rozlehlych prirodnich rezervacich, jako napiiklad
v Serengeti (Tanzanie), Masai Mara (Kena), Kruger (Jihoafricka republika) a Selous
(Tanzanie). Mimo chranéna uzemi pocty hyen klesaji a jejich preziti zac¢iné byt stale

vice zavislé na existenci rezervaci.
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Jak jiz bylo zminéno dfive, rozsahlejsi chranéna tzemi jsou dulezita také pro
preziti psa hyenovitého. Pocetnosti hyen jsou fadové vyssi nez u psa. Pii porovnani
populacénich hustot je rozdil jeden rad, pri prepocétu na biomasu je rozdil dva rady
(Creel & Creel 1996). Hodnoty vychazeji shodné nezavisle na typu ekosystému,
ve studii byla porovnavdna data z rhznych oblasti (Selous, Kruger, Ngorongoro,

Serengeti, Hluhluwe).

Lov a potravni preference

Oproti tradiénimu pohledu na hyenu jako na kleptoparazita a mrchozrouta,
vétSinu své potravy hyeny samy ulovi. Jsou to potravni oportunisté, slozeni jejich
jidelnicku se méni podle ekosystému ve kterém ziji. Hyeny lovi v noci, nejéastéji ve
skupinkach dvou az péti jedincli, vzacnéjsi jsou pocetnéjsi skupiny ¢i naopak sélo
lovy. Zakladni slozku kofisti tvoii velei kopytnici — pakoné, rizné druhy antilop,
zebry. Uspé$nost lovu zavisi na velikosti lovici skupinky, typu kofisti a také na typu
prostiredi. Pii hledani potravy jsou hyeny schopny urazit velké vzdalenosti, az okolo
8okm.

Zajimavé jsou potravni preference v jednotlivych prostredich. Z dosavadnich
studii neni jasny néjaky trend, ale naptiklad v Kalahari a narodnim parku Kruger
hyeny vice lovi rezidentni kofist, zatimco opac¢ny pripad nastava v Serengeti a Chobe,
kde je lovena migrujici korist vice, nez odpovida jeji dostupnosti. V Serengeti je tento
jev podrobné prostudovan. Zdejsi hyeny opoustéji své teritorium a podnikaji dlouhé,
inékolik dnt trvajici vypravy za potravou (,commuting trips“), kdy nasleduji
migrujici stdda pakoni a antilop. To vysvétluje paradox, zZe pocet hyen v teritoriu
dané velikosti je vyssi, nez je jeho nosna kapacita K (odvozeni z métfené hustoty

rezidentni koristi) (Hofer & East 1993b, Honer et al. 2005).

Socialni chovani a teritorialita

Hyeny jsou jedny z nejsocialnéjsich Selem viibec. Ziji ve skupinach - klanech,
které mohou ¢itat az 80 jedinci. Jedna se o typickou ,fission-fusion society”. Tento
pojem znamena, ze Clenové klanu se Casto pohybuji a lovi sami nebo v malych
skupinach a jen nékdy se vSichni setkavaji, napr. pri obran€ teritoria, potravnich
zdrojii nebo spoleéné nory (,communal den®). V klanu existuje striktni dominanéni
hierarchie, samice jsou dominantni nad samci a nejnize postavena samice je vyse nez

nejvySe postaveny samec. Samice jsou filopatrické, zatimco samci opoustéji
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rodny klan ve véku dvou az dvou a piil let a pripojuji se k jinému klanu. Samci, ktefi
se nove pripojili, za¢inaji na spodu dominan¢niho zZebticku a s délkou svého pobytu si
vylepSuji pozici vnadéji na dosazeni alfa postaveni, které zarucuje moznost
rozmnozovani (Hofer & East 1993a).

Klan se tedy sklad4 z matrilinii. Mlad’ata sami¢iho pohlavi ziskavaji pozici
v hierarchii tésné pod pozici své matky (,,rank inheritance). Jsou znamy pripady, kdy
dcery ziskaji postaveni odli$né od své matky, napt. kdyz se dcera ptida k silné koalici
vysoce postavenych samic a ma podstatné vysSsi pozici nez matka, nebo v pripadé
matciny smrti, kdy mé dcera nizsi postaveni. To vSe ukazuje dtilezitost matky coby
koali¢ni partnerky pro dceru, nékdy je tento jev uvadén jako tzv. efekt ,rodinného
stiibra“ (,silver spoon effect“) (Hofer & East 2003).

V klanu miizeme mluvit pfimo o socialni politice, mezi ¢leny smecky dochazi
k tvorbé alianci a koalic, pozice vdominancnim zZebri¢ku uréuje napriklad i podil
na ulovku; nejdominantnéjsi samice maji prioritni pristup.

Hyeni societa je velmi tvarna, existuji velké rozdily ve velikosti klanu, taktice
lovu, teritorialité atd. podle ekologickych podminek. Naptiklad priimeérna velikost
klanu se pohybuje od tii ¢lenti v pousti a polopousti az k 54 ve vychodoafrickych
savanach.

Klan se miize rozpadnout, kdyz pocet jeho ¢lenti prekroci nosnou kapacitu,
nebo pokud se uvolni sousedni teritorium. Velikost teritoria je variabilni, s rozlohou
méné nez 40 km2 v Serengeti (diivody tak malého teritoria pro jedny z nejvétsSich
klant diskutovany vyse) az po 1000 km2 v Kalahari.

Obrana teritoria byva obvykle diislednd, opét s vyjimkou Serengeti, kde jsou
prichody ¢lenti jinych klant pres vlastni teritorium tolerovany v dobé, kdy je nutné

podnikat vypravy za potravou (Hofer & East 1993b).

Reprodukce

Socialni zivot klanu je soustredén okolo spole¢né nory, ktera slouzi jako ukryt
pro mladata po dobu 12 mésici, kdy je matky prichazeji k note kojit. Velikost vrhu je
obvykle dvé mladata, vzacné jedno nebo tii. Vék samice pifi prvnim porodu
se pohybuje od dvou (dominantni) do péti let (nizko postavena samice). Rozmnozuji
se vSechny samice v klanu (rozmnozovani je asezénni) a mladata jsou odkladana
do spole¢né nory. V jednom okamziku muiZe nora obsahovat az tficet mlad’at rizného

stari pochazejicich az z dvaceti vrhi.
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Mlad’ata jsou kojena po dlouhou dobu, definitivné jsou odstavena az mezi 14-
18 mésicem véku. Kazda samice koji jen vlastni mlad’ata. Reprodukéni tspésnost
samic je vazana na jejich postaveni. Dominantnéjsi samice maji kratsi intervaly mezi
porody a také maji vétsi sanci aspésné mladata odchovat. Primarni pomér pohlavi je
obvykle 1:1, nebo je lehce vychyleny ve prospéch samic (Hofer & East 1997). Malé
hyeny jsou hned po narozeni dost agresivni, maji jiz oteviené oci a protfezané zuby.
Dochéazi k utvareni dominanéni hierarchie mezi sourozenci, dominantni mladé

nasledné kontroluje pristup k materskému mléku. Nékdy dochazi k siblicidé (Hofer &

East 1997).

Konkurence a zdroje mortality

Hyeny konkuruji hlavné se lvy, vysledek interakce zavisi na pomeéru pocetnosti
obou stran, obvykle vitézi lvi, hyeny pouze v pripad€, ze precisli lvy v poméru 4:1.
Jakmile je ale u tlovku pritomen dosp€ly samec, tak na poméru nezélezi a lvi vzdy
vyhraji. Sama dospéla hyena uspé€je v konkurenci s levhartem, gepardem, Sakalem
a psem hyenovitym (ne s celou smeckou). Podil hyeniho jidelnicku, ktery je tvoren
ukradenou koftisti, zavisi na typu ekosystému a také na pomérech Ivi a hyen.

Nejdilezitéjsim zdrojem mortality jsou lidské aktivity (chytani hyen do pasti,
odsttely, nehody na komunikacich atd.). Hyeny maji mezi lidmi stile negativni povést
a jsou proto Casto strileny farmari i v mistech, kde jsou chranény.

Prirozenou pri¢inou mortality je hlavné predace lvy, vnitrodruhova predace pri
stietech u kofisti a pri klanovych valkach, zranéni zptisobena korfisti pti lovu
a zranéni samice pfi prvnim porodu. Za mortalitu mlad’at jsou zodpovédné faktory

jako siblicida, infanticida a predace lvy.

Psi hyenoviti a hyeny skvrnité — vzajemné interakce

SloZeni koristi se u hyeny a psa zna¢né prekryva, pakan (Connochaetes sp.) je
casto nejzastoupenéjsi koristi jak u psa tak u hyeny, v Serengeti se shoduji prvni tfi
nejpreferované€jsi druhy kotisti — pakiin, gazela Thomsonova a zebry (Creel & Creel
2002). Hyeny jsou schopny ukrast pstim jejich tlovek v ptipadé priznivého pocetniho
pomeéru. K precisleni dochazi pomeérné casto, ale hyena neuspéje napriklad tehdy,
pokud je sama proti celé psi smecce. Miizeme Tici, Ze pfi soucasném stupni ohrozeni
psa hyenovitého predstavuje kleptoparazitismus ze strany hyen potencialné jeden

z dilezitych faktor ovliviiujicich jeho pocetnost. Protoze konkurence s velkymi
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Selmami hrala vzdy velkou roli, existuje teorie, podle které jsou extrémné nizké
populaéni hustoty psa hyenovitého odpovédi na tlak ze strany konkurentti - hyen

a lvii (Creel & Creel 1996).
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2. Metodika

Pro stanoveni vlivu konkurence a kleptoparazitismu ze strany hyeny skvrnité
(dale jen ,hyena“) na populaci psa hyenovitého (dale jen ,pes“) byly sestaveny dva typy
matematickych modeli. Heuristicky model pracuje se soustavou diferencialnich
rovnic, popisujicich zmény populaénich hustot a zahrnujicich charakteristické
vlastnosti jednotlivych druhti, jako napf. inverzni hustotni zavislost pri nizkych
hustotach u psa hyenovitého. Tento model zahrnuje také popula¢ni dynamiku sdilené
koristi a soustieduje se na vliv exploitativni konkurence. Druhy, individualni model,
pracuje s jednotlivymi jedinci obou konkurujicich si druhti a umoziuje navic oproti
heuristickému modelu testovat vliv prostorového usporddani. Mnozstvi kofisti
vindividudlnim modelu se miize ménit vzavislosti na prostorové proménné;

pro zjednoduseni predpokladame, Ze lokalni hustota koristi zistdva konstantni.
2.1. Heuristicky model

Tento model se zaméruje na obecné mechanismy konkurence mezi predatory
s prekryvajicim se jidelnickem. Interak¢ni vztahy jednoduché triclankové potravni sité
byly popsany soustavou tfi diferencidlnich rovnic, vyjadrujicich zmény populaénich
hustot psa, hyeny a spolec¢né kotisti, o kterou si tito dva predatori konkuruji. Navic
k exploitativni konkurenci ptisobi hyena na psa negativné kleptoparazitismem.
S ohledem na skute¢nost, Ze jidelnicky obou Selem se kryji pouze zcasti (i kdyz
podstatné), mize pes vnasem modelu vyuzivat i doplinkovou korist, kterou hyeny
nelovi. Predpokladame, zZe hlavni i dopliikova kotist se vyskytuji ve stejném prostredi
a psi smecky tyto typy koristi potkavaji postupné. Pes dopliikovou kotist zahrne do své

potravy v okamziku, kdy bude sdilené kotisti malo.

Zménu populaéni hustoty hyeny v ¢ase lze obecné vyjadrit jako
% = [natalita zavisejici na kortisti (numericka odpovéd typu Holling IT)] -

[vnitrodruhova kompeti¢ni mortalita] - [mortalita nezavisla na populacni hustot€].
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Obdobné miizeme vyjadrit zménu populacéni hustoty psa v ¢ase:

% = [¢len inkorporujici Allee efekt] . [natalita zavisla na mnozstvi hlavni

a doplitkové kotisti (numericka odpovéd typu Holling I1)] - [vnitrodruhova
kompeti¢ni mortalita] - [mezidruhova kompeti¢ni mortalita dana kleptoparazitismem]

— [mortalita nezavisla na populac¢ni hustoté].

Populaéni hustota spolecné koristi se méni v ¢ase podle obecné rovnice:

% = [logisticky riist koristi] - [mortalita predaci hyenami (funkéni odpovéd typu

Holling II)] - [mortalita predaci psy (funk¢ni odpoveéd typu Holling IT)].

Soustavu tvori rovnice (1.1)—(1.3), vyraz (1.4) urcuje pravdépodobnost zahrnuti
doplnkové kotisti do potravy psa, vyraz (1.5) urcuje kritickou hodnotu hustoty hlavni
koftisti, ve které dochazi k rozsireni potravnich preferenci u psa na doplikovou kofrist.
Pokud bude hustota hlavni koristi nizsi nez z*, dané vyrazem (1.5), zahrne pes do svého
jidelnicku i dopliikovou kotist. Vychazime pritom zteorie optimalniho vyuziti
potravnich zdroji (optimal foraging theory, MacArthur and Pianka 1966), ktera
ukazuje, Ze optimalni p, tedy pravdépodobnost zahrnuti daného typu potravy
do jidelnicku predatora, se skokové méni zhodnoty 0 na 1 vhodnoté z*. Tento
predpoklad jsme nahradili hladkou funkei svelmi strmym prechodem v okoli z*.
Presmyknuti na doplitkovou kofist tedy neni aplné a psi vykazuji pro hustoty hlavni
kotisti velmi blizké z* casteéné preference. Parametry a jejich vyznam jsou shrnuty

v Tabulce 1.

dx eazx

1.1 ——  _Jex*-
O T hag Y ™Y
R
(1.2) @ - ¢ LAYTDES LY _kzxy_k3y2 —m,y
dt y+6 1+ha,z+ pha,R,
(1.3) % _ I’Z(l—i _ a,zXx B a,zy
d K) 1+ha;z 1+ha,z+ pha,R,

(t4) p= l(arctan[— n(z—z*)]+ %)

T
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€;

o a2h(e-e,)

(1.5)

Tento model populaéni dynamiky obsahuje jak stabilizujici, tak destabilizujici
mechanismy. Jako destabilizujici ptisobi funkéni odpovédi druhého typu (Begon et al.
2006), které sevyskytuji uobou predatord. Stabilizujici vliv maji oproti tomu
vnitrodruhova konkurence (taktéz u obou predatorii) a doplikovéa kotist R2 (dostupna
pouze pro psa). Pokud se v modelu vyskytuji jak stabilizujici, tak destabilizujici faktory,
miZeme ocekavat vysledné chovani podobné paradoxu obohaceni (paradox
of enrichment, Rosenzweig 1971), kde v zavislosti na hodnoté nosné kapacity pro korist
pozorujeme bud’ stabilni ekvilibrium nebo limitni cykly. Déle lze ocekavat, ze diky
pritomnosti Allee efektu bude systém bistabilni (Boukal & Berec 2002, de Roos et al.
2003, van Kooten et al. 2005), sedvéma typy ekvilibrii: stabilnim ajemu
odpovidajicim nestabilnim. Navic mizZe tento model ukazat, za jakych podminek
budou oba druhy predatort koexistovat, pripadné dojde ke kompeti¢nimu vylouceni

jednoho z nich.

r Riistova rychlost koristi

K Nosna kapacita koristi

ai Intenzita lovu (attack rate) - hyeny

a2 Intenzita lovu spolecné koristi (attack rate) - psi

as Intenzita lovu doplikové kotisti (attack rate) - psi

e Uéinnost zpracovani spole¢né kofisti (hyeny, psi)

e3 Udinnost zpracovani doplitkové kofisti (psi)

h Cas potiebny pro zpracovéni kofisti (spole¢n i doplitkové koftist)
k1 Koeficient vnitrodruhové konkurence (hyeny)

ko Koeficient mezidruhové konkurence

k3 Koeficient vnitrodruhové konkurence (psi)

mi Mortalita (hyeny)

m2 Mortalita (psi)

2] Parametr ve ¢lenu zahrnujicim Allee efekt u psa

R2 Populacni hustota doplinkové koristi pro psa

p Pravdépodobnost zahrnuti dopliikové koristi do jidelnicku psa
n Skalovaci faktor pro p

Tabulka 1: Seznam parametrt heuristického modelu
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2.1.1. Analyza heuristického modelu a zpracovani vysledku

Zavislost chovani heuristického modelu na vybranych ekologickych a

demografickych parametrech jsem prozkoumala standardnimi metodami numerické

bifurkaéni analyzy pomoci programu MATCONT (Govaerts and Kuznetsov 2007).

Grafy byly vytvoreny v programu SigmaPlot 7.1 (Systat software Inc. 2002).

2, 2. Individualni model

Individualné orientovany model byl navrzen na zakladé adajt o biologii obou

modelovych druhi ¢erpanych z literatury.

2.2.1 Prostorové a ¢asové usporadani

Prostor je v modelu tvoien deseti potencialnimi teritorii psa. Tato teritoria se

vzajemné neprekryvaji a jsou (v souladu se standardnimi predpoklady podobnych

simula¢nich modelid (Berec 2002)) cirkularné usporadana. Kazdé psi teritorium v sobé

zahrnuje hyeni teritoria. Jejich pocet nht je jednim z parametrii modelu. Jelikoz

populaéni hustoty hyen jsou v ekosystémech, kde ziji sympatricky se psem hyenovitym,

vzdy priblizné o rad vyssi nez populac¢ni hustoty psa hyenovitého a obdobny vztah se

predpoklada mezi velikostmi teritorii, miiZeme za realistickou hodnotu nht povazovat

10. Hyeni teritoria jsou usporadana linearné v ramci jednoho psiho a cirkularné pres

vSechna psi teritoria (viz Obr. 1).
Kazdé hyeni teritorium
je charakterizovano po¢tem hyen
(mlad’at He, juvenilnich Hj, dospé€lych Haa),
které ho v dany moment obyvaji,
pramérnym poc¢tem dospélych psti na hyeni
teritorium Payg (je dan poctem psiti obyvajicich
teritorium, které zahrnuje dané hyeni, délenym
poctem vnorenych hyenich teritorii — vztah (2.1))
a pokryvnosti vegetace v daném teritoriu.
Pokryvnost vegetace, tedy relativni
mira uzavienosti ¢i otevirenosti biotopu,

je dana parametrem cover. Z néj je odvozena

19

o

Obr.1: Schematické znazornéni
rozmisténi psich a hyenich teritorii.
Hyeni teritoria ¢islovana rimskymi
Cislicemi; psi teritoria ¢islovana arabskymi
Cislicemi. Pro prehlednost je nht = 3

(v modelu je zakladni nastaveni nht = 10).
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hustota spole¢né koristi vdaném hyenim teritoriu (parametr K3) dle vztahi (2.2a)

a (2.2b). Hustota koftisti se vzriistajicim vegetacnim krytem stoupd az k maximalni
hodnoté, které dosahuje pri optimalni pokryvnosti covergy:. Pokud je mira uzavrenosti
prostoru vyssi nez optimalni, hustota kortisti opét klesa (Obr. 2).

Kazdé psi teritorium charakterizuje pocet pst (Sténat P., juvenilnich P;,
dospélych P.q), pocet hyen Hiot (je tvofen celkovym poctem dospélych hyen obyvajicich
vnorena teritoria, vztah (2.3)), hustota spoleéné kotisti K, dani vztahem (2.4)
aprimérnd mira kleptoparazitismu hyen vbiotopu (parametr comp) spoctena
zhodnot parametru cover ve vnorenych hyenich teritoriich (vztah (2.5)).
Kleptoparazitismus ze strany hyen s rostouci uzavienosti prostredi klesa, nebot klesa
viditelnost a pro hyeny je obtiznéjsi lokalizovat psy s jejich tlovkem, a je rovnéz
ovlivnén poc¢tem hyen v teritoriu (Obr. 2).
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Piot — pocet dospélych psii v psim teritoriu, které zahrnuje dané hyent;
i — index vnoteného hyeniho teritoria;

Kimax — maximalni hustota hlavni kofisti v hyenim teritoriu;
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coverqpi- optimalni pokryvnost vegetace pro hlavni korist,
ktera pri této pokryvnosti dosahuje svého maxima;

COMpPmax- maximalni hodnota konkurence dané kleptoparazitismem jedné hyeny.

Parametry Kp, respektive K, a comp, jsou pouzivany pti vypoctech mortalit hyen
respektive psti. Parametr Kj také urcuje disperzi hyen, bliZe v nasledujici ¢asti textu.
V simulacich byl pouzit ¢asovy krok délky jednoho roku, nebot u psa je rozmnozovani
sezonni a u hyen, které se rozmnozuji asez6nn€, jsou pouzity kumulativni
pravdépodobnosti velikosti vrhii za jeden rok (zdroje vSech terénnich dat, na které

se odkazuje Metodika jsou uvedeny v Priloze I).

2.2.2. Demografické procesy

2.2.2a. Hyena

RozliSujeme tri vékova stadia, a to mladata (0-1 rok), juvenilni (1-3 roky)
a dospé€lé hyeny (>3 roky). Maximalni mozny vék je 16 let. RozmnozZovat se mohou
pouze dospéli jedinci. Pomeér pohlavi u hyen je 1:1 jak pfi narozeni, tak v dospélosti,
aproto uvazujeme, Ze 50% populace jsou samice, znichz kazdid je schopna
rozmnozovani. Maximalni velikost vrhu u hyen jsou dvé mlad’ata, mozné velikosti vrhti
jsou tedy 0-2. Zakladni hodnoty pravdépodobnosti vrhii jednotlivych velikosti jsou
odvozené z terénnich dat. Natalita je nezavisla na hustoté koftisti v teritoriu.

Mortalita mladat je konstantni a je odvozena zterénnich dat. U mortalit
dospélct a juvenilnich jedinci predpokladame, Ze zavisi na hustoté obou predatort
a koristi v teritoriu. Skladaji se ze dvou slozek: zakladni minimalni mortality a hustotni
mortality, kterd navysuje zakladni slozku. Popisuji je vztahy (2.6a) a (2.6b). Mortalita
juvenilnich jedinct Mj, je ovlivnéna podminkami celého klanu, je tedy odrazem

mortality dospélych Mpqq.

(2.6a)
Pag +Hi P, +H,
M had — M had min (1 + = I ] 5 = M had — M had min T M had min (Lj
h K h
(2.6b) Hustotni slozka mortality
Pug + H, P, +H,
— _avg Tt _ avg i
thuv - thuvmin [1 + Kh J ;> M hjuv — M hjuv min +M hjuv min (K—hJ

Hustotni slozka mortality
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1 —index domaciho teritoria;
Mhadmin, Majuwmin - minimalni hodnoty mortality dospélcii respektive juvenilnich jedinci.

Pokud se vlivem mortality zmensi klan na méné nez dva jedince, povazujeme jej
za vyhynuly a teritorium se uvolni. U disperznich procesi respektujeme fakt, Ze hyeni
societa je drZzena pohromadé samicemi, které jsou filopatrické a udrzuji si sva stabilni
teritoria po desetileti. Kazdoroc¢ni odchody ttiletych samct miiZzeme zanedbat, nebot
na jejich misto by prisli jini samci z okolnich kland. Migraci proto modelujeme pouze
vpripadé, ze jedno ¢i obé€ sousedni teritoria daného klanu jsou prazdna.
Predpokladame pritom, zZe v tom okamziku dochazi k takovému rozstépeni klanu, aby
mortalita jedincli, ktefi odesli do sousedniho teritoria, neprevySovala mortalitu
jedinci, kteri zbyli po jejich odchodu v ptivodnim teritoriu. Pocet emigrujicich jedinct
je dan vztahem
Ky (H iy + Paugiiy) = Koy Pavg

K + Ky )

(27) Hdisp =

i —index domaciho teritoria; j — index sousedniho teritoria, kam sméruje migrace.
| | - ¢iselna dolni cela ¢ast
Pokud jsou volna obé€ okolni teritoria, je upfednostiiovano to, do kterého miize odejit

vétsi pocet jedincd.

2.2.2b. Pes hyenovity

TaktéZ u psa rozliSujeme tfi vékova stadia, lisici se od hyenich vékovymi
rozmezimi. Jsou to mlad’ata (0-1 rok), subadulti (1-2 roky) a dospéli jedinci (>2 roky).
Maximalni mozny vék je 10 let. RozmnozZovat se mohou pouze dospéli jedinci,
v pripadé pst pouze dominantni par, kazda smecka ma tedy za rok jeden vrh Sténat.
Maximalni velikost vrhu je 16 mladat (rozdéléni pravdépodobnosti). Natalita je
nezavisla na hustoté koftisti v teritoriu. Pomér pohlavi u psti je 1:1 jak pti narozeni, tak
v dospélosti, a proto uvazujeme, zZe 50% populace jsou samice. Mortalitu mladat
predpokladame konstantni a jeji hodnota je odvozena zterénnich dat. Mortality
dospélcti a juvenilnich jedincl zavisi na lokalni popula¢ni hustoté obou predatort

a koristi v teritoriu a kleptoparazitismu hyen. Jsou tvoreny tfemi slozkami: zakladni
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minimalni mortalitou a dale hustotni a kleptoparazitickou slozkou, které ji navysuji
(vztahy 2.8 a; 2.8b).

(2.8a) Mg =M g (H%H“"}Lcomp
p

F)i + HtOt
=M pad — M pad min pad min[ K +M pad min P
p
Hustotni slozka mortality Kleptoparaziticka slozka

mortality

P+H
(2.8b) M, =M, . (1 * %} Teomp s
P

pjuv PIUWV min PIUV min K JUWV min
p

P +H
=>M_ ., =M_. +M_ M+Mp. comp
| S —

Kleptoparaziticka slozka

Hustotni slozka mortality mortality

i —index doméciho teritoria, Mpadmin, Mpjuvmin - minimalni hodnoty mortality dospélcti
respektive juvenilnich jedinca.

Mortalitu juvenilnich jedinct My urcéuji podminky celé smecky a odrazi mortalitu
dospélych ¢lentt Mpqq.

Podobné jako u hyen povazujeme smecku za vyhynulou v pripadé poklesu poctu
dospélych psti pod dva jedince. Sifeni psti v§ak modelujeme odli$nym zptisobem, nebot
disperzni procesy hraji u psa hyenovitého na rozdil od hyeny zcela zasadni roli. Obé
pohlavi opousti smecku pii dosazeni dospélosti a hledaji nepiibuznou skupinu
opac¢ného pohlavi, aby bylo mozné zalozit novou smecku. Tento proces je modelovan
nasledovné: na konci druhého roku véku jsou vsichni takovi jedinci z jedné smecky
rozdéleni na dvé poloviny (samci a samice). Kazd4 skupinka se vyda nahodnym
smérem (mohou obé shodnym) prochazet potencionalni teritoria. Pokud skupina
narazi na obsazené teritorium a je pocetné silné€jsi nez skupina stejného pohlavi, tj.
pocet jejich ¢lent je vétsi nez polovina obyvatel obsazeného teritoria, dojde k vyhnani
rezidentni skupiny a migranti nastoupi na jejich misto. Vyhnanci naopak zaujmou

pozici migrantii a pokracuji vcesté teritorii, jak byla zapocata. Pokud dorazi
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k obsazenému teritoriu zaroven dvé skupinky pochazejici ze stejného domovského
teritoria, maji nejprve prednost samice. V piipadé lichého poctu jedinch v disperzni
kohorté muZe nastat piipad, Ze disperznich samcti je o jednoho vice nez samic. Pokud
za téchto okolnosti samice ve vyhanéni neuspéji a rozdil jednoho zvirete navic by stacil
k tspéchu, tak samci takové teritorium obsadi.

Pokud skupina samci ¢i samic narazi na prazdné teritorium, obsadi ho a ceka
na skupinu opac¢ného pohlavi ptivodem zjiného teritoria, s niz by doslo k vytvoreni
nové smecky. Pokud se tak nestane vramci jedné sezony, tak se takovato skupina
v pristim roce nerozmnozuje. Kdyz dojde k vytvoreni nové smecky nebo k tispésnému
vyhnani ¢asti ustavené smecky dispergujicimi jedinci, je nové vznikla skupina
po zbytek roku chranéna, zbytek migrujicich skupin ji ,miji“. Po projiti daného poctu
teritorii jsou netspésné skupinky (nenalezly volné teritorium, ani se jim nepodatilo
vyhnat domaéci obyvatele z teritoria) odstranény z prostredi. Timto zjednodusenym

predpokladem modelujeme disperzni mortalitu, ktera je u psti velmi vysoka.

2.2.3. Nacasovani demografickych procest v pribéhu roku
Na zacdatku kazdého roku dochézi nejprve kstarnuti jedinct a mortalité pii
dosazeni maximalniho véku, nésledné dochéizi knarozeni mladat a mortalité.

Poslednimi procesy jsou migrace hyen a disperze a tvorba novych smecek u psa.

2.2.4. Vliv parametrt na vysledek

V individualnim modelu uvazujeme dva zakladni pripady, prvni, kdy je prostiedi
dané parametrem cover homogenni, vdruhém piipadé heterogenni. V prvnim
usporadani zjistujememe, jak mnozstvi kotisti a pokryvnost dané parametry K, a cover
ovlivni populaéni hustoty a koexistenci obou predatortt véetné moznosti vyhynuti
jednoho znich. V druhém pripadé zjistujeme, zda dojde k prostorové segregaci obou
druh@i a omezeni vyskytu psa na omezeny usek environmentalniho gradientu (napft.

Ve

uzavienéjsi ¢asti biotopu) diky kompeti¢nimu vylouceni a ptisobeni Allee efektu.

2.2.5. Analyza modelu a zpracovani vysledku
Zdrojovy kod pro individualni model byl napsan a zkompilovan
v programu Borland C/C++ verze 5 (Borland Software Corporation 2000). Grafy byly

vytvoreny v programu SigmaPlot 7.1 (Systat Software Inc. 2002).
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3. Vysledky

3.1. Heuristicky model

3.1.1. Trajektorie a rovnovazné stavy systému

Heuristicky model popsany diferencialnimi rovnicemi (1.1-1.5) dosahuje
po uréitém case stabilniho stavu — pevného bodu (ekvilibria) nebo limitniho cyklu.
Moznych ekvilibrii je celkem pét a jejich hodnota a dosazitelnost zavisi
na demografickych parameterech systému. V ekvilibriu E, jsou populaéni hustoty
obou predatort i kotisti nulové, v ekvilibriu Ex preziva pouze kotist bez predatord.
Dalsi varianty zahrnuji stabilni stavy, kdy je prostredi osidleno jednim predatorem
spolu s koristi (hyena a korist, ekvilibrium En; pes a korist, ekvilibrium E;) nebo
koexistenci vSech tii populaci (hyena, pes a spolecna koftist, ekvilibrium Eyp). Kromé
zminénych pevnych bodi muZze systém dosahnout tii riznych typi stabilnich cykld,
ve kterych pritomné populace s urcitou frekvenci osciluji mezi maximalni
a minimalni hustotou. Limitni cyklus zahrnujici kofist a jednoho ¢i oba predatory
nastava pri uréitych hodnotach parametrti modelu (hyena a koftist, limitni cyklus LCy;
pes a koftist, limitni cyklus LCp; hyena, pes a spolecna kotist, limitni cyklus LCpp).
Kterého zvySe uvedenych stavii systém dosahne urcuji parametry a nastaveni
pocatecnich populacnich hustot.

Pokud populace psa nepodléha Allee efektu (@ = 0), existuji dva typy stabilnich
limitnich stavii: pevny bod (Obr. 1, Pfiloha IT) nebo limitni cyklus (Obr. 2, Pfiloha II).
Stabilniho ekvilibria (Ep, Enp), ke kterému sméruji vSechny trajektorie, at zacneme
s populac¢ni hustotou psa kdekoliv (tedy kromé nulovych hodnot, které predstavuji
dalsi stabilni ekvilibria Eo; Ex nebo En), dosdhneme pfi nizkych hodnotach nosné
kapacity koristi (0 < K < Kmnax). Pokud se nosna kapacita prostredi zvysi nad urcitou
mez (K > Kmax, hodnota Knax je urcena ostatnimi parametry), dochézi k limitnim
cyklim. Jejich amplituda zavisi na hodnoté parametru K. Pokud populace psa
podléha Allee efektu (® > 0), objevuje se navic ke stabilnimu ekvilibriu Ep ¢i Enp
prislusné nestabilni ekvilibrium Epn, resp. Enpn. V tomto pripadé existuji v daném
prostfedi (alespon) dva rovnovazné stavy: populace psa bud muZe dosahnout
stabilniho stavu nebo vyhynout. Trajektorie zacéinajici poblizZ nestabilniho ekvilibria
se — vzavislosti na pocateéni vychylce — blizi k jednomu z téchto stavii (Obr. 3,
Priloha II).
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Zékladni parametrické nastaveni modelu, ze kterého jsem vychazela pri
analyzach, je nasledujici: nosna kapacita hlavni koristi na relativné vysoké hodnoté
(K = 28); doplnkova korist na nizké hodnoté (R2 = 0,2); koeficienty vnitrodruhové
konkurence shodné pro oba druhy predatort (k1 = k3 = 0,05); mezidruhovou
konkurenci a Allee efekt neuvazujeme (k2 = 0; @ =0). Mortalita psa je vyssi
nez mortalita hyeny (mi1 = 0,2; m2 = 0,3). Intenzita lovu hlavni koristi hyenami je
nizs$i nez u psa (ar = 0,2; a3 = 0,3). Intenzita lovu doplikové koristi psem je nizsi
nez hlavni ko¥isti (a2 = 0,2). Uéinnost zpracovani hlavni kofisti je shodna pro oba
predatory a je pétkrat vysSsi nez ucinnost zpracovani doplikové koristi (e = 0,5;
e2 = 0,1). Cas potiebny pro zpracovani hlavni kotisti i dopliikové kotisti je shodny
(h = 0,6) a rtstova rychlost hlavni kofisti je r = 0,2. VSechny tyto hodnoty jsou

ilustrativni a nesouvisi primo s demografickymi parametry individualniho modelu.

3.1.2. Zavislost chovani heuristického modelu na vybranych parametrech

Hlavnim cilem této c¢asti diplomové prace bylo zjistit zavislost chovani
heuristického modelu na vybranych ekologickych a demografickych parametrech,
kterymi jsou nosna kapacita hlavni koristi K, mnozstvi doplitkové koristi R2,
mortalita hyeny mi, Allee efekt urceny parametrem @ a koeficient mezidruhové

konkurence k2.

3.1.2a Nosna kapacita hlavni koristi K

Zmény hustot predatorii a kotisti v ekvilibriu sgradientem produktivity
prosttedi, v naSem modelu vyjadireném jako nosna kapacita kortisti K, ukazuji Obr. 4-
6 v Priloze II.

Pokud populace psa neni ovlivnéna Allee efektem (@ = 0) a hustota
alternativni kotisti R2 neni ptili§ vysoka, je vysledné chovani systému zahrnujiciho
korist a oba predatory analogické paradoxu obohaceni formulovaného Rosenzweigem
(Obr. 4, Priloha II). Pfi nejnizsich hodnotach nosné kapacity prostredi K je schopna
prezivat pouze spoleéna korfist, kterd dosahuje této nosné kapacity (ekvilibrium
Ex = (K,0,0)). PrizvySovani produktivity nad kritickou hodnotu K, je pro dané
parametry jako prvni schopna v daném prostiredi prezit hyena (stabilni ekvilibrium
En), nebot je pro zakladni nastaveni parametrti lepsim konkurentem nez pes pfi

soupereni o spole¢nou kofist a hustota alternativni kofisti je nizk4. Nosné kapacita
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potfebnd kispé$né invazi psa (stabilni ekvilibrium E;) je pro dané hodnoty
parametr nepatrné vyssi, K. > K;. Koexistence vSech tfi druhli je mozna jen pii
relativné vysoké nosné kapacité koristi (K > K3). V iplném ekosystému pes-hyena-
korist jsou rovnovazné pocetnosti psti niz$i nez hyen a nejvyssi jsou pocetnosti
spolec¢né kofristi. Pro stfedni nosné kapacity kotisti mezi body K- a K3 jsou mozné dva
rovnovazné stavy, E, nebo Ep. Pes s kotisti miize koexistovat (ekvilibrium Ep) pouze
v pripadé, Ze dany prostor neni osidleny hyenou, v opa¢ném piipadé populace psa
vzdy vyhyne.

Pokud koexistuje hyena a kotist (ekvilibrium En), dochazi se zvySujici
se uzivnosti prostfedi k pozvolnému zvySovani rovnovaznych pocetnosti koristi
i predatora a hustoty se priblizuji asymptotické hodnoté; k paradoxu obohaceni
nedochézi diky relativné vysoké hodnoté vnitrodruhové konkurence vzhledem
k ostatnim parametrim (k; = 0,05, m; = 0,2). Koexistence psa a kotisti (Ep) je
obdobna, ale vmomenté, kdy nosni kapacita dosdhne hodnoty Kj;, dochazi
k destabilizaci ekvilibrii, nebot predpokladdme relativné méné vyznamnou
vnitrodruhovou konkurenci (k3 = 0,05, m> = 0,3). Vysledkem jsou cykly typické pro
paradox obohaceni, jejichz amplituda se spolu sriistem K zvétSuje. K paradoxu
obohaceni dochézi i v iplném ekosystému pes-hyena-kotist (ekvilibrium Ep, prechazi
v limitni cyklus LCyp pro K > K,). Rozsah hodnot nosné kapacity kofisti K, ktery
poskytuje stabilni pevné body, je pro tento kompletni ekosystém mensi a posunuty
smérem k niz§im hodnotam nez u E,.

Podobné kvalitativni chovani systému jsem nalezla i v pripad€, kdy na populaci
psa ptsobi Allee efekt (® > 0; Obr. 5, Priloha II). Opét zde existuje nosna kapacita
koristi K; potfebna pro invazi hyeny do prostredi, nosna kapacita K. potrebna pro
invazi psa a nosni kapacita K3, od které je mozné koexistence obou predatorii. Navic
se vsak objevuji nestabilni vétve ekvilibrii. Poéetnosti psa odpovidajici nestabilnim
ekvilibriim jsou nizké a odpovidajici nestabilni vétve hyen a kofisti tedy v danych
rozmezich K témér kopiruji vétve En. Celkové priibéhy kiivek ekvilibrii jsou podobné
jako pro ® = 0 (Obr. 4, Priloha II). Stabilni cykly se opét objevuji v bodech
oznacenych jako K, resp. Kj, které jsou vii¢i sobé orientovany stejné jako v ptripadé
O=o0.

Pro vysokou hustotu dopliikové kotisti R2 jsou v pripadé€ absence Allee efektu
vysledky ponékud odlisné (Obr. 6, Priloha II). V tomto pripadé je jako prvni prostor

schopen kolonizovat pes, ktery dokaze pti nizkych hladinach spole¢né koristi vyuzivat
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korist alternativni, a az posléze hyena, a to pouze v pripadé nepfitomnosti psa.
V iplném ani v zddném z redukovanych ekosystémit nedochazi diky stabilizujicimu

vlivu alternativni kofisti ke vzniku limitnich cykla.

3.1.2b Doplikova korist R2

Prozkoumala jsem proto dale, jak zavisi chovani systému na mnozZstvi
doplnkové koristi R2 pti vysoké a nizké nosné kapacité hlavni kotisti (Obr. 7, Priloha
IT). Pti nizkych pocetnostech alternativni kofisti je mozna koexistence vsech tii druht
jen ve stabilnim ekvilibriu Enp (nizk4d nosna kapacita hlavni kotisti, K = 6, Obr. 7a,
Priloha II; R2 < R2,), poptipadé v ekvilibriu Enp nebo limitnim cyklu LCyp (vysoka
nosna kapacita hlavni koristi, K = 28, Obr. 7b, Priloha II; cyklus LChp pro R2 < R2y;
ekvilibrium Enp pro R2u < R2 < R2;). Prilis vysoka hustota alternativni koftisti (R2 >
R2;) zptisobi vyhynuti hyeny a vysledné spolecenstvo je tvoreno pouze psem a koristi
(ekvilibrium Ep). Obecny trend pro nizké hodnoty R2 poskytujici koexistenéni
ekvilibrium Eyp je takovy, Ze s rostouci doplitkovou koristi hustoty psa (y) nelinedrné
rostou, zatimco hustoty hyeny (x) a spole¢né kotisti (z) priblizné linearné klesaji.
Vbodé R2, vymira hyena, od tohoto bodu hustoty psa linedrné rostou, zatimco

hustoty spole¢né koristi se po pocateénim poklesu zacinaji pribliZzovat asymptoté.

3.1.2c Mortalita hyeny m1

Vysledky modelu pii meénici se mortalité hyeny (mi1) ukazuji Obr. 8a-c
v Priloze II. Vysoka nosna kapacita koristi, malé mnozstvi alternativni kofisti
a absence Allee efektu v populaci psa (Obr. 8a, Priloha II; R2 = 0,2; K = 28; ® = 0)
poskytuje tfi mozné stavy. Pti nizkych mortalitach je prostiedi osidlené pouze hyenou
a koristi (En), pri stfednich hodnotdch mortality je schopen prezit i pes. Toto
tfidruhové ekvilibrium je zprvu stabilni, pak dojde ke vzniku limitnich cykla
a s dal$im rdstem mortality hyen se popula¢ni dynamika opét stabilizuje (ekvilibrium
Enp — limitni cyklus LCpp— ekvilibrium Epnp; m1 > ma1,). Pii vysokych mortalitach
(m1 > m1.) dojde k vyhynuti hyeny a pretrvava pouze redukovany systém pes a kotist
(Ep). Voblasti E; témér nedochazi ke zménam hustot hyeny s rostouci mortalitou,
nebot ta je kompenzovana zvySujici se hustotou kotisti. V oblasti Gplné koexistence

pokracuje nartst hustot kofisti, a¢ strmost klesa, a hustoty psa se s mortalitou hyen
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zvySuji, zatimco hustoty hyeny zacdinaji klesat az k nule (bod mi1.). Hodnoty E,; se
po vymieni hyeny neméni, nebot nejsou na parametru mi zavislé.

Kdyz jsou podminky ponechany shodné jako v Obr. 8a, jen zahrneme navic vliv
Allee efektu (@ > o, Obr. 8b, Priloha II), tak se ve stfednich mortalitach
zabezpecujicich tplnou koexistenci objevuji kromé Enp a LChp, které jsou analogické
s predeslou situaci, také nestabilni vétve ekvilibrii Enpn. Podobné jako v Obr. 5 plati,
ze populac¢ni hustoty psa jsou v Eppn blizké nule. Pti vysokych mortalitach hyeny je
mozné mimo stabilniho ekvilibria E; také nestabilni ekvilibrium Enpn, jehoz vétev
pokracuje dal nez stabilni Epp.

Jestlize nepiisobi Allee efekt a jak doplnkova kofist, tak nosna kapacita jsou
vysoké (@ =0, K = 28; R2 = 12), k limitnim cyklim nedochézi a pozorujeme pouze
stabilni ekvilibria (Obr. 8¢, Priloha II). Obecny trend sloZeni vysledné potravni sité
na gradientu mortality kopiruje predchozi pripady (pfechod mezi ekvilibrii
Eh— Enp— Ep). Jedinou odliSnosti je, Ze diky vyssi doplitkové kofisti R2 je tplna
koexistence mozné od nizsi hodnoty mortality hyen (imi1; v Obr. 8c je menSi nez mi,
v Obr. 8a,b).

3.1.2d. Allee efekt @

Vliv intenzity Allee efektu ptisobiciho na populaci psa hyenovitého v pripadé,
kdy nosné kapacita hlavni kofisti K je nizka a nenastavaji prosto limitni cykly, shrnuje
Obr. 9 v Priloze II. VSechny tfi druhy mohou koexistovat jen pri dostateéné malych
hodnotach @ (0 < ® < Gumnp) ve stabilnim ekvilibriu Enp. VEtev stabilnich ekvilibrii
Enp se setkava s vétvi nestabilnich ekvilibrii Enpn v limitnim bod€ @jimnp, ktery uréuje
maximalni intenzitu Allee efektu, pii které mize pes prezit v pritomnosti hyeny.
Pokud neni hyena pritomna, mtize pes prezivat ipri vysSich hodnotach @. Vétve
stabilnich a nestabilnich ekvilibrii E, a Epn se setkavaji v limitnim bodé Giimp (@rimnp <
Olimp), uréyjicim maximalni intenzitu Allee efektu, pri které miiZze prezit samotna
populace psa. Limitni cykly mohou nastat v piipadé vyssich hodnot K, viz Obr. 8a,
Priloha II.

3.1.2¢e Koeficient mezidruhové konkurence k2

Vsechny predchozi vysledky predpokladaji, Ze populace psa a hyeny se

ovliviiuji vyhradné nepiimo prostrednictvim exploatace spoleéné kotisti. Dal$im
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zkoumanym parametrem proto byl k2, urcujici miru asymetrického konkurenc¢niho
pusobeni hyeny na psa, napiiklad diky kleptoparazitismu. Rozmezi hodnot k2,
ve kterém je mozna koexistence (ekvilibrium Enp), ukazuje Obr.10 v Priloze II
(@ > 0). Ze zmén populacnich hustot v ekvilibriu En, v Obr. 10 vyplyva, Ze nartst
takovéto jednostranné konkurence ma vyrazny pozitivni vliv na hustotu hyen
a vyrazny negativni vliv na hustotu psa, zatimco hustota spole¢né koftisti je ovlivnéna

jen malo, nebot predacni tlak obou Selem je podobny.

3.1.2f. Kombinace dvou parametra

Predchozi vysledky zkoumaly zavislost popula¢nich hustot psa, hyeny
a spoleéné koristi na jednom vybraném parametru. Tyto vysledky ukazaly, Ze
heuristicky model miize dosahnout omezeného mnozstvi kvalitativné odlisSnych
koncovych stavi. Prozkoumala jsem proto déle, jak se tyto koncové stavy meéni
v zavislosti na kombinaci dvou vybranych parametrt.

Jak jsem castecné ukazala jiz v analyze zavislosti chovani modelu
na jediném parametru, hyeny a psi koexistuji pri dostatecné vysokych nosnych
kapacitaich K a dostateéné nizkych pocetnostech doplinkové koristi R2, a to bud
ve stabilnim ekvilibriu Enp nebo limitnim cyklu LCyp (pii velmi vysokych nosnych
kapacitaich K). Vliv kombinace nosné kapacity spolecné Kkorfisti a pocetnosti
alternativni koristi, tj. parametri K a R2, na kvalitativni chovani systému shrnuje
Obr. 11, Priloha II. Hyena preziva spolu s kofisti (En) pfi nizkych hodnotach obou
parametri. Pes spolu s kotisti (Ep) preziva pri vysokych hodnotach dopliikové koristi
a nizkych nosnych kapacitach, od urcité hodnoty R2 (R2 > R2asympt) pii jakékoliv
nosné kapacité K. Oblast hodnot parametri, kdy pieziva hyena s kofisti, je tvofena
sjednocenim dvou oblasti. V prvni z nich miize prezivat pouze hyena (En* na Obr. 11,
Priloha II). Ve druhé je sice mozné preziti psa, ale pouze v nepfritomnosti hyeny (En
na Obr. 11, Priloha II). Hyeny se vSak v prostiedi obsazeném pouze psem mohou
uchytit a psa nasledné vytlacit (t.j. popula¢ni hustota psa postupem c¢asu klesne
na nulu). Preziti psa by tedy vyZadovalo stalou vnéjsi intervenci v neprospéch hyeny.
Pokud ji neuvazujeme, prevladne vzdy hyena. Podobné je to v pripadech, kdy pes
miuze vytlacit hyenu (Ep* — preziva pouze pes, E; - prevladne pes, Obr. 11, Ptiloha II).

Analyzy interakce nosné kapacity K a Allee efektu @ (Obr. 12, Priloha II)

a nosné kapacity spolu s koeficientem mezidruhové konkurence k2 (Obr. 13, Priloha
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IT) prinesly podobné vysledky. Koexistence psa, hyeny a kotisti (ekvilibrium Enp nebo
limitni cyklus LCrp) nastava pii nizké trovni konkurence, respektive Allee efektu,
jinak dojde k vymfeni psa a zlistava hyena spolu s kofisti (ekvilibrium Ey). Pfi nizsich
nosnych kapacitach jsou ekvilibria stabilni, zatimco pii vys$sich dochazi k cyklim
témér pro vSechna k2 zabezpeclujici koexistenci. OdliSné kvalitativni chovani
se objevuje u Allee efektu, kde kombinace vysokych K a nizkych @ dava limitni cyklus,
zatimco vysoka Ki @ (v ramci koexisten¢nich hodnot) davaji stabilni pevny bod.
Pokud je koeficient mezidruhové konkurence k2 vyssi, pak koexistence vSech
tii druh@t vyzaduje zvysSenou hustotu doplinkové kotisti R2 (Obr. 14, Priloha II).
Kombinace nizkych R2 a vysokych k2 vede kprevaze hyeny (ekvilibrium Ep
pro parametry v Obr. 14), od urcité vysoké hodnoty R2 (R2>R2max) dojde naopak
k prevaze psa (ekvilibrium Ep). Dal$i podminkou uplné koexistence je, aby faktory
~omezujici“ psa, tedy Allee efekt a pfima konkurence ze strany hyen (parametry &
a k2), byly nizké. Na Obr. 15 v Priloze II lezi oblast koexistence vSech tfi druht

(korist, pes a hyena) pod ktivkou, ktera udava mezni kombinace téchto parametri.

3.2. Individualni model

3.2.1. Zakladni nastaveni parametri modelu a analyzované parametry

Zékladni parametry modelu, které jsem v provadénych analyzdch neménila,
jsou vychozi minimalni hodnoty vékové specifickych mortalit obou druhii. Tyto
hodnoty jsou podlozené terénnimi daty jak u psa (mortalita mladat M, = 0,25;
miniméalni mortalita juvenilnich resp. dospélych jedinch Mpjumn = 0,10;
Mphadmin = 0,10), tak u hyeny (mortalita mladat M» = 0,25; minimalni mortalita
juvenilnich resp. dospélych jedinct Mhjuymin = 0,08; Mhadmin = 0,14). Hodnoty téchto
parametrii pro oba druhy naméfené vterénu spolu s literarnimi zdroji shrnuje
Priloha I. Vychozi nastaveni vSech parametrti modelu shrnuje tabulka v Priloze II1.

Celkova vysledna mortalita predatort v modelu je zavisla na poc¢tu dospélych
jedincti obou druhti v teritoriu a mnozstvi kotisti, které je konstatni a je uréeno
pokryvnosti biotopu daného teritoria (cover) a maximalnim moZnym mnozZstvim
koristi (Kmmax). V analyze modelu jsem se piednostné zaméfila na vliv riznych
komponent mortality na vyslednou populacni dynamiku. Celkova mortalita
juvenilnich a dospélych jedincti obou konkurenti se méni pri zménach parametru

Khmax, ktery byl zkouméan prednostné. Dal$imi parametry, na které jsem se zaméfila,
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byly pocet hyenich teritorii vramci psiho (nht) a pokryvnost cover, vyjadrena bud
jako gradient pres dostupna hyeni teritoria nebo shodna ve vSech teritoriich
(homogenni prostredi). VSechny simulace byly provadény pro obdobi 100 let, pocet
replikaci pro jednu sadu parametri byl 20 a pocateéni obsazenost teritorii obou
predatorti tretinova (zaokrouhlen4 na nejblizsi nizsi cely pocet teritorii). U parametru
nht jsem jako zakladni nastaveni zvolila pozorovanou hodnotu 10 (Creel & Creel

1996).

3.2.2. Chovani druhu v nepritomnosti konkurenta

Prvni simulace jsem provedla pouze sjednim druhem predatora
v homogennim prostiedi, abych zjistila, jakych pocetnosti je druh schopen dosdhnout
pri daném mnoZstvi kofisti v teritoriu, pokud na né€j neptisobi vliv konkurenta.
Primeérna velikost smecky psa (smecku tvori soucet jedinci vSech vékovych kategorii)
zpocatku roste s mnozstvim kofisti, zdhy vS§ak dosdhne maximalni hodnoty a dalsi
nartst mnozstvi kotisti jiz nema vliv (Obr. 1 v Pfiloze IV). Tato maximalni velikost je
pro danou sadu parametri priblizné 27 jedinci avyplyva zomezeni danych
disperznim chovanim a kooperativnim rozmnozovanim.

Migrace ma na velikost psi smecky v nasyceném prostiedi nasledujici vliv:
pokud jsou vSechna dostupna teritoria obsazena, dochazi ke stalému odsunu mladych
jedinct, ktefi po netspésné disperzi umiraji. Pokud zamezime migraci, vzroste
maximalni velikost smecky témér na dvojnasobek (Obr. 1 v Priloze IV). Dalsi rlist
smecky pri zvySovani dostupné koristi je za téchto okolnosti limitovan supresi
rozmnozovani podiizenych ¢lent smecky: v jakkoli velké smecce se rozmnoZzuje pouze
dominantni par. Z hlediska celé metapopulace, ktera ma dostatek volnych teritorii, je
ovSem migrace prinosem (Obr. 2 v Priloze IV). Celkovéa velikost populace s migraci je
za tohoto parametrického nastaveni vétsi, nez pokud je v populaci migraci zabranéno,
vétsi velikosti izolovanych smecek pocetni ztratu nevyrovnaji.

Oproti tomu hyeny, pokud jsou bez konkurenta, jsou ve svém rlistu omezeny
pouze mnozstvim koristi v teritoriu a vlastni hustotou (Obr. 3 v Priloze 1V). Pokud
jsou schopny hyeny pfi daném mnozstvi kofisti prezit, tak jsou velikosti smecek hyen
a pst pro odpovidajici si nizka mnozstvi koristi obdobn4, s dal§im riistem mnozstvi
kotisti ale dochazi k prudkému néartistu velikosti hyeni smecky, ktera je radovée vyssi

nez u psa (Obr. 2 a 3 v Priloze IV).
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3.2.3. Vliv mnozstvi koristi a prostorové skaly ve dvoudruhovém
ekosystému

Nasledné jsem zkoumala vliv mnozstvi koristi v piipadé, Ze se na pocatku
nachazi v prostfedi populace obou predatori. Nejprve jsem pro zakladni nastaveni
parametrti a homogenni prostredi zjiStovala rozsah hodnot mnozstvi kofisti (Kx resp.
Kp; K, = 10Kp) umoznujici koexistenci obou druhii. Sledovala jsem, jak se méni
primérna velikost psi a hyeni smecky s rostoucim mnozstvim kotisti (Obr. 4 v Priloze
IV; vSechny odkazy na kritické hodnoty K vtomto odstavci se vztahuji k tomuto
obrazku). Pokud je kofisti mélo (Kx < Kmmin), neni hyena schopna prezit, zatimco pes
preziva i na nejnizsich trstovanych hustotach (K, = 10). Primérna velikost psi smecky
dosdhne své maximalni hodnoty pfi nejnizSim mnozstvi kotisti nutném pro preziti
hyeny (Kmmin). Se zvySujicim se mnozstvim koristi pak postupné klesa k nule (pes
vyhyne nad mnozstvim koftisti Khiim).

Hyena se psem proto koexistuje jen ve stfednich hodnotach hustoty koristi
(Knmin < Kn < Kniim), pti dal$im zvySovani hustot kortisti dojde k vymreni psa a preziva
pouze hyena. Z diivodi popsanych vyse se populace psa méni s mnozstvim kofisti jen
maélo, nebot uz pri nejnizsich hodnotach se dostava do blizkosti maximalni velikosti
své smecky, zatimco hyena velikosti svého klanu presné odrazi mnozstvi dostupné
koristi v teritoriu.

Tento prubeéh zavislosti velikosti populaci a smecek/klani na gradientu
dostupné koristi je obdobny i pfi zménach prostorové skaly, vyjadfené mnozstvim
vnotenych hyenich teritorii do jednoho psiho (parametr nht). Nejvétsi rozsah preziti
psa v koexistenci s hyenou, poskytlo shodné prostorové méritko psa i hyeny (nht = 1;
Obr. 5 v Priloze IV).

Pti nizkych hodnotach koftisti, kdy jsou psi v ekosystému jedinymi predatory,
dojde velmi rychle kaplnému nasyceni vSech dostupnych psich teritorii. Tato
obsazenost pretrvava i po vstupu hyen do prostredi a poc¢ina klesat az v okamziku,
kdy hyeny zaplni vSechna svi dostupni teritoria (nht = 1; Obr. 5 v Priloze IV).
K zaplnéni hyenich teritorii doch4zi pomaleji nez u psli, coz je zplisobeno horsi
migraéni schopnosti hyen.

Porovnani hustotné zavislé komponenty mortality hyen a psi (vztahy urcujici
jednotlivé slozky mortalit v Metodice, rovnice 2.6a a 2.8a) ukazuje nasledujici trendy

(Obr. 5 v Priloze IV): tato komponenta mortality u psii s rostoucim mnozstvim kofisti

33



Vysledky

zprvu klesa, nebot pes obyva prostredi saim a rtst jeho populace je primarné brzdén
disperzi a rozmnoZovacim systémem. Po vstupu hyen do prostiedi tato komponenta
roste a posléze se ustali v okoli urcité hodnoty. Hustotni mortalita hyen je od pocatku
témér konstantni nebo alespori kolisa méné nez u psa, nebot riist populace vyrovnava
rist koristi.

Jelikoz hustotni soucast celkové mortality je u psa vZdy nizs§i nez u hyeny,
kleptoparazitismus ma na pokles velikosti populace psa a jeji nasledné vyhynuti
vyznamny vliv. Kleptoparazitickd slozka mortality psa roste spolu s nartistem
populace hyeny. Jeji hodnota vokamziku vyhynuti psi populace je ptiblizné
dvojnasobna nez hodnota hustotni komponenty mortality. Pfi takovémto nastaveni
parametri tedy neprispiva zvySeny pocet vnorenych teritorii k preziti pst. Naopak
hyenam na jejich prostorovém meéritku klesa pocet konkurenti a jejich populace
proto roste.

Pri zvySeni maximalni intenzity kleptoparazitismu hyen (parametr compmax)
dochazi k vyhynuti psa pri niz§i hodnoté koristi v prosttedi, a to v okamziku, kdy se
hyenam podaii obsadit vSechna sva dostupna teritoria (Obr. 6 v Ptiloze IV; jedina
vyjimka je pii shodné prostorové skale nht = 1, kde pes miize pieZzit i po nasyceni
prostredi hyenami).

Heterogenni prostredi (gradient pokryvnosti v hyenich teritoriich, tim padem
i proménlivé mnozstvi koristi a miry kleptoparazitismu) rozsifuje rozsah hodnot
koristi poskytujici preziti psa vkoexistenci shyenou. Hyena je ve srovnani
s homogennim prostfedim schopna prezivat az pri vysSich hodnotach maximalni
koftisti (Obr. 7 v Ptiloze IV). Dochazi také ke zméné obsazenosti prostiedi. Psi nejsou
pri koexistenci s hyenou schopni obsadit vSechna sva teritoria a s ristem maximéalni

dostupné koristi postupné roste i pocet prazdnych psich teritorii.

3.2.4. Vliv pokryvnosti ve dvoudruhovém ekosystému

Ve vétsiné predchozich pripadd jsem pfi konstantni hodnoté pokryvnosti
a tudiz konstantni hladiné kleptoparazitismu oddélené sledovala vliv hustoty koristi.
Pro oddéleni vlivu pokryvnosti od ostatnich faktori jsem nasledné fixovala mnozstvi
aktualné dostupné kotisti vteritoriu K, a ménila hodnotu pokryvnosti cover
(konstantni ve vSech teritoriich). Timto bylo mozné izolovat vliv kleptoparazitismu na
populaci psa (Obr. 8, Priloha IV). Populace hyeny neni timto ,experimentalnim

zasahem“ ovlivnéna, nebot pokryvnost pro ni pouze urc¢uje aktualné dostupnou kotist
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v teritoriu, a ta je pro tento pripad fixni. Populace psa roste spolu s pokryvnosti,
protoze kleptoparazitismus s rostouci pokryvnosti klesa. Rozdil mezi velikosti psich
populaci nejvice a nejméne ovlivnénych kleptoparazitismem je pro zakladni nastaveni
parametrid modelu okolo 100 jedincti (cca 10 na jednu smecku), coz je vice nez tfetina
maximalni velikosti populace resp. smecky.

Pokud zachovame vztah pokryvnosti, aktualné dostupného mnozstvi koristi
a hladiny kleptoparazitismu v teritoriu vsouladu se zakladni strukturou modelu
a sledujeme zavislost velikosti populaci obou predatorti na zménach pokryvnosti
(Obr. 9a-c, Priloha IV, homogenni prostredi: pokryvnost konstantni ve vsSech
teritoriich), dostavame pii nizkych maximalnich hustotach kotisti obdobné velikosti
psi populace pro vSechny pokryvnosti. Hyeny jsou schopné pieZzit jen pfi
pokryvnostech blizkych optimalni pokryvnosti (covers: odpovidajici Ki = Knmax),
které poskytuji nejvyssi mnozstvi aktualné dostupné koristi (Obr. 9a, Priloha IV). Pri
zvySovani maximalniho mozného mnozstvi kofisti Kimax se rozmezi pokryvnosti, kde
hyena preziva rozsifuje i do vysSich a nizsich hodnot (Obr. gb, Priloha IV), az je
posléze schopna prezit v témér celém rozsahu (Obr. 9c, Piiloha IV). Nejvétsi velikosti
populace hyen jsou vzdy v okoli optimalni pokryvnosti, kde jsou radové vyssi nez
v nizkych ¢i vysokych pokryvnostech. Velikost populace psa se s rlistem maximalni
hustoty kotisti postupné snizuje prave v blizkosti optimélni pokryvnosti kviili
konkurenci s hyenou (pri velmi vysoké koncentraci kotisti az na nulu; bez ilustrace),

v ostatnich hodnotach se udrzuje na své maximalni velikosti.

3.2.5. Vliv heterogenity prostiredi dané pokryvnosti

Pokud je prostfedi, ve kterém oba druhy ziji, heterogenni diky odlisné
pokryvnosti jednotlivych teritorii, kopiruji lokalni velikosti smecek ¢i klant
v jednotlivych teritoriich vysledky ziskané pro rtizné konstantni pokryvnosti popsané
vySe (priklad s hodnotami pokryvnosti a mnozstvim aktualné dostupné koristi viz.
Obr. 10, Piiloha IV).

Vysledek lokalniho ptisobeni vSech uvazovanych kompeti¢nich mechanismt
a negativni zavislost mezi primérnymi pocty hyen a psii vjednotlivych teritoriich
v heterogenim prostredi ukazuje Obr. 11 v Priloze IV. Jsou uvedeny linearni regrese
pro rizna mnozstvi maximalné dostupné koristi, ktera zabezpecuji koexistenci obou
predatorti. Regresni rovnice jsou obdobné pro mnozstvi kofisti v rozsahu Kpmax 20 -

80. Nizsi procento variability dat vysvétlené regresnim modelem (tedy nizsi
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koeficient determinace R2) pfi nizSich Kpmax je zplisobeny vétSim poctem teritorii
obyvanych pouze psem. Pocet psti vtakovychto teritoriich je ndhodny. Naopak
srostoucim osidlenim psich teritorii hyenami dochazi ke zlepseni vysvétlujici
schopnosti modelu. Pii dal$im nartistu maximalné dostupné hyeni kofisti a tim
zpusobeném vysokém poctu hyen ve vSech psich teritoriich opét sila vztahu klesa
(neni na obrazku, Obr.11 v Ptiloze IV ukazuje jen c¢ast gradientu Knmax)-

Srovname-li velikosti populaci psa a hyeny Zijicich v homogennim prostiedi
o pokryvnosti coverionst s hodnotami pro populace obyvajici heterogenni prostredi,
kde nejvyssi pokryvnost ma hodnotu coverionst, je populace hyeny v heterogennim
prostfedi vzdy mensi (Obr. 12, Priloha IV). Na populaci psa nema prostorova
heterogenita pri nizkych mnozstvich maximalni dostupné kofisti (Kumax < 30) Vliv.

Zvyseni velikosti populace psa je patrné az pti vyssich mnozstvich kofisti.
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4. Diskuse

Tato prace se zabyvala modelovanim ekologickych interakci mezi dvéma druhy
predatorti, kteri sdileji korist. Hlavnim objektem zijmu byly dva typy konkurence;
exploitativni (predatofi na sebe negativné piisobi nepiimo snizovanim hustoty
sdilené Kkotisti) a interferenc¢ni (v prezentovanych modelech asymetricka, jeden
predator ptisobi negativné na druhého Kkleptoparasitismem). VIliv konkurence
jednoho predatora na druhého a vysledné slozeni ekosystému bylo zkouméano pomoci
modeld dvou typli. Prvni heuristicky typ pracuje s popula¢nimi hustotami vSech
zahrnutych druhii a je obecny. Neuvazuje strukturu modelovanych populaci
(napriklad socidlni strukturu ¢i rozdé€leni na samce a samice) a nezahrnuje vliv
prostiedi. AvSak i do obecného modelu lze zahrnout nékteré dilezité a priznacné
ekologické vlastnosti druhti, v naSem pripadé Allee efekt u jednoho z predatorii. Jako
modelované druhy lze vtomto ptipadé€ uvazovat psa hyenovitého (Lycaon pictus),
hyenu skvrnitou (Crocuta crocuta) a jakykoliv druh velkého afrického kopytnika,
napt. pakoné zihaného (Connochaetes taurinus). U tohoto modelu si vSak lze
predstavit jakékoliv dva konkurujici si predatory a jejich Kkorist; misto hyeny
napriklad lva, roli ,slabsiho“ predatora muze predstavovat napr. gepard Stihly
(Acinonyx jubatus). Dilezitou roli zde hraji modelované procesy, nikoliv absolutni
hodnoty parametri. Ztoho vyplyva téZz interpretace vysledkd. Ty ukazuji hlavné
kvalitativni stavy (slozeni a stabilitu systému) ¢i trendy ve vyvoji populac¢nich hustot
podél gradient modelovych parametri.

Oproti tomu druhy pristup k modelovani ekologickych interakei, ktery v této
praci zastupuje individualné orientovany simula¢ni model, pracuje s demografickymi
charakteristikami druhii vychazejicich zterénnich dat. Tento simula¢ni model
zahrnuje jak strukturu populaci obou konkurujicich si druhti a dilezité ekologické
procesy, tak prostredi, ve kterém ke témto procesiim dochazi. Je prizptisobeny psovi
hyenovitému a hyené skvrnité, takze jeho vysledky nelze piimo aplikovat na jiné

druhy.
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4.1. Heuristicky model

Heuristicky model byl zaméien na posouzeni vlivu popula¢ni dynamiky sdilené
koristi a vlivu nepiimé konkurence na popula¢ni dynamiku dvou predatori, z nichz
jeden vykazuje Allee efekt. Prikladem takového systému mohou byt hyeny a psi.
Tento model obsahuje jak stabilizujici, tak destabilizujici mechanismy.

Analyza modelu ukézala, Ze tento systém miizeme charakterizovat pomoci
rovnovaznych stavii tii typh zavislych na kombinaci hodnot jednotlivych parametri:
stabilnich a nestabilnich ekvilibrii a limitnich cykld. Vysledky jsou ovlivnény zejména
nosnou kapacitou K spoleéné koristi obou predatorti. Pfi jeho zménach miize
ekosystém popsany rovnicemi (1.1-1.3) koexistovat jak ve stabilnim ekvilibriu tak
v limitnim cyklu. K destabilizaci ekvilibrii dochézi pii vysokych hodnotach K. Tento
jev je zndm pod nazvem paradox obohaceni (Paradox of Enrichment (Rosenzweig
1971)). Amplitudy limitnich cyklt se zvétsuji spolu s rostouci nosnou kapacitou.
Pro slabsiho predatora, tedy psa, jehoZ populac¢ni hustoty v minimu oscilace dosahuji
hodnot blizkych nule, je tento stav nebezpecny. Mize dojit k deterministickému
vyhynuti psa pfi sniZeni populac¢ni hustoty pod prahovou hodnotu danou Allee
efektem, v realném prostiedi také mtze snadno dojit k vyhynuti vlivem stochasticity.

Moje analyza se déale zamérila na parametry, které ovliviiuji pouze populacni
hustoty psa: koeficient mezidruhové konkurence k2 (asymetricky ovliviiuje pouze
psa), O (intenzita Allee efektu) a R2 (hustota stacionarni doplnkové koristi, kterou
ma k dispozici pouze pes). Prvni dva parametry miiZzeme povazovat za znevyhodiujici
a posledni za zvyhodnujici prvek oproti hyené. Asymetrickou konkurenci ptisobici
pouze na psa uvazujeme jako zjednodusSeni realné situace, ktera je tomuto stavu
blizk4. Vétsina negativniho vlivu pochazejiciho z vzajemné interakce plisobi na psa
(Creel & Creel 2002). Allee efekt je dilezitou slozkou ovliviiujici populace psa
hyenovitého (Courchamp et al. 1999, Courchamp & MacDonald 2001). Terénni data
naznacuji, ze pirekryv kofisti je u hyeny a psa vysoky (cca 80%, Creel & Creel 2002).
Hustota dopliikové koristi R2 tedy odpovida zbyvajicim 20% kofristi, pod kterou si
mizeme predstavit napriklad mensi antilopy, zajice apod. (Woodroffe et al. 1997).

Analyzy zavislosti chovani modelu na mezidruhové konkurenci a Allee efektu

(parametry k2 a @) ukazuji, Ze koexistence obou predatori vyZaduje nizkou
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mezidruhovou konkurenci ze strany hyen a zaroven slaby Allee efekt ptisobici
na populaci psa. Kdyz jsou tyto podminky splnény, je mozna stabilni koexistence.

Rostouci hustota doplikové koristi R2 se zpocatku podili na zabezpedeni
koexistence, nebot poskytuje pstim potravni refugium pti vysokych populac¢nich
hustotach hyen. Pokud ale jeji hodnota presdhne uréitou mez (n€kolikanasobné vyssi
nez hustota hlavni koristi), dojde naopak kvytésnéni hyeny a prevladnuti psa.
Takovyto stav ale vrealnych populacich ziejmé nemuzZe nastat, protoze populac¢ni
hustoty dopliikové koristi nedosahuji hodnot srovnatelnych s popula¢nimi hustotami
hlavni koristi, predstavované velkymi kopytniky. Populaéni velikosti velkych
kopytniki (buvolii, pakont) v narodnich parcich se pohybuji v fadech desetitisict az
statisicli, popula¢ni hustoty v desitkach jedinct na km2 (u stiedné velkych antilop
nejcastéji mezi 10-30) (Creel & Creel 2002, Serengeti NP, Kruger NP). Data
o populacnich hustotach drobnych savci v africkych chranénych oblastech, kde
preziva pes hyenovity, nemam k dispozici, ale 1ze predpokladat, Ze jsou fadové nizsi.

Dal§i parametr, na ktery jsem se soustrfedila, byla mortalita hyen. Tato
demograficka charakteristika byla vybrana ztoho divodu, ze mortalitu psa jsem
povazovala za neovlivnitelnou. Pes je totiz na vétSiné svého arealu chranén a jeho
mortalita se miize zvySovat zejména pomoci jinych mechanismii, jako naptiklad Allee
efekt nebo kleptoparazitismus ze strany ostatnich Selem. Oba tyto jevy jsou
do heuristického modelu zahrnuty oddélené od zakladni mortality a jejich vlivy byly
prozkouméany zvlast. Proto byla mortalita psti brana jako fixni a nastavena na vyssi
hodnotu nez u hyen. Oproti tomu hyeny jsou stale jesté relativné hojné a dochéazi
klegalnim i ilegdlnim odstfelim (Mills & Hofer 1998). Jejich mortalitu tedy
uvazujeme jako proménlivou.

Heuristicky model ukazuje, Ze pro koexistenci obou predatori je nutné stiedni
hodnota mortality hyen. Pri nizkych mortalitach hyen vyhyne pes, pii vysokych hyena
(analogicky, jen posunuty a obraceny vysledek poskytla analyzy mortality psa,
ve Vysledcich neuvddénd). Zde se nabizi mozné ochranarské opattreni, nebot
mortalita hyen je jedinymsnadno ovlivnitelnym parametrem. V chranénych tzemich,
kde preziva pes na nizkych stavech blizkych vyhynuti spolu s ostatnimi Selmami
(za konkurenta, ktery byl v heuristickém modelu predstavovan hyenou, je mozné
dosadit napft. lvy), je mozné fizenym odstirelem nebo translokacemi zvysit mortalitu
téchto konkurujicich Selem. Je pravdépodobné, Ze takovyto management by byl

nepopularni, nebot narodni parky a rezervace coby mista posledniho vyskytu pst
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hyenovitych byly zfizeny s ochranafskym tcelem a vydélavaji hlavné na turistech.
Tudiz vybit jedny znejvétSich navstévnickych atrakei, predevsim lvy, asi nebude
vmnoha rezervacich snadno akceptovatelna ochranarska strategie. Druhou
skutecnosti je, ze stavy volné zijicich Selem Kklesaji po celém africkém kontinentu,
piestoZe lvi a hyeny na tom nejsou dosud tak kriticky jako pes hyenovity (viz. Uvod).
Zde narazime na jeden ze soucasnych problémi ochrany volné zijicich druh, kdy ziji
sympatricky dva ohroZené druhy, jejichZ managementy nejefektivnéjsi ochrany jsou
vrozporu. Stouto situaci se setkidvame i vnaSich chranénych oblastech, kde je
napriklad velmi ¢asty konflikt mezi botaniky prosazujicimi ¢astou se¢ a entomology ¢i
ornitology, jejichz zijmem je ponechani vegetacniho krytu. Otazka reSeni takovéto

situace by méla byt kompromisni, nelze uptednostnit jeden druh pied jinym.

4.2. Individualni model

Individualni model byl navrzen tak, aby odpovidal terénnim tdajim o biologii
pstt hyenovitych a hyen skvrnitych. Zahrnuje demografické parametry ziskané
z literatury a modeluje duleZité ekologické procesy, jako je napiiklad disperzni
chovani a reprodukéni suprese u psa hyenovitého. V modelu je obsazeno prostorové
usporadani a kli¢ovou otazkou, kterou mél model objasnit, byl jeho vliv na vysledek
interakei obou pedatorti.

Vysledky individudlniho modelu ukazaly, Ze nejpodstatnéjsi faktory, které
ovliviiuji populaci psa, jsou reprodukéni suprese podiizenych ¢lent smecky a vysoka
mortalita jedincti pri netspésné disperzi. Za podminek danych modelem jsou psi
schopni prezivat pri niz§im mnozstvi kotisti nez hyeny diky nizsi zakladni mortalité.
Psi dosdhnou horni hranice velikosti smecky uz pti miniméalnich mnozstvich koristi,
pri kterych jsou schopni se v prostredi udrzet. Maximalni velikost psi smecky ¢ini pro
zakladni nastaveni modelu priblizné 27 jedinc véetné Sténat a subadultt. Tato
hodnota je vsouladu s hodnotami uvadénymi v literature (Woodroffe et al. 1998)
alze ji chipat jako nejvétsi moznou velikost smecky, ktera je limitovana pouze
socialnim chovanim a nikoliv ekologickymi interakcemi s konkurenty.
Introdukovanou populaci pst v chranéném tzemi, kde neni vyznamna konkurence
sostatnimi Selmami, limituje nemozZnost disperze a suprese rozmnoZovani
podrizenych jedinch. Prikladem miize byt park Hluhluwe, kde byli psi hyenoviti
reintrodukovani. Od roku 1981 az do roku 1997 tvorila vS§echna zvirata jednu smecku,

jejiz velikost v priibéhu let vyrazné kolisala, nejvyssi pocet ¢lent byl okolo 28. V roce
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1996 Kklesla populace v parku na pouhych 5 jedincii, kteri se dile nerozmnozovali.
Bylo tedy prikroceno k novému managementu, kterym je imitace metapopulacni
dynamiky. Do parku byli vysazeni dalsi, nepribuzni jedinci v letech 1997, 2001 a 2003
a populace zacala naristat, takze v sou¢asné dobé tvoii psi v Hluhluwe ptiblizné Sest
smecek. Tento metapopulaéni pldn managementu se zacina stile vice uplatiovat
v ochranarské praxi, skupinky zvirat jsou rizené translokovany mezi jednotlivymi
parky, ¢imz je simulovana prirozena disperze, ktera v soucasnosti kvili fragmentaci ¢i
oplocenosti chranénych tizemi neni mozna (Maddock 1999, Gusset 2006).

Dalsi zvySovani mnozstvi dostupné kotisti v modelu nema na velikosti psi
populace vliv az do okamziku vstupu hyen do prostfedi. Pokud je populace hyen
schopna v prostiedi prezit, tak na rozdil od psi roste linearné s dostupnou koftisti,
nebot nema socialni omezeni podobného typu jako psi.

V rozmezi ,koexistenéniho“ gradientu mnozZstvi kofisti pocet hyen nartsta,
zatimco poCty psti pozvolna klesaji a dochazi k lokalnim extinkcim a rekolonizacim
jednotlivych teritorii. Uvolnovanim teritorii klesd mortalita psii pfi netspésné
disperzi. Jeji pokles zprvu kompenzuje nartst mortality plynouci zinterferencni
a exploitativni konkurence shyenami. Jakmile obé slozky konkurencéni mortality
prevysi maximalni hodnotu disperzni mortality (ta nastdva v okamziku obsazeni
vSech teritorii; vSichni Cerstvé dospéli jedinci se “ztraceji“ pri neuspésné disperzi),
dojde s dal§im nartistem mnozstvi kofisti k rychlému poklesu velikosti psi populace
a vyhynuti psi.

Individualni model na rozdil od heuristického predikuje prevahu psa
vprostfedi pri nizkych mnozZstvich kotisti. Tento rozdil miize byt zpiisoben
nezahrnutim socialnich mechanismt u pst, popiipadé odliSnou hodnotou nékterého
z parametri v heuristickém modelu. Dalsim rozdilem, ktery mutze hrat roli, je
dynamicka korist v heuristickém modelu oproti konstantni koristi v modelu
individualnim. Presnou odpovéd na tuto otazku by prinesla dalsi detailni analyza
obou modelt.

Zminéna sociadlni omezeni pst také zapric¢inuji, Ze vétsi pocet vnorenych
hyenich teritorii neni pro preziti psii prinosem a spiSe prospivd hyenam, kterym
umoznuje prezit v prostfedi s niz§im mnozstvim koristi. Dle literatury by nizké
hustoty psich populaci mohly byt adaptaci na tlak ze strany konkurenti (Creel &
Creel 1996), kterym se psi takto vyhybaji. Muj zptsob modelovani tohoto

mechanismu vSak piinesl opacny vysledek. Je to zpiisobeno tim, Ze pii zahrnuti
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prostorového méritka jsem ptvodné pocitala snasledujicimi dvéma jevy: a)
pii vys$S§im poctu hyenich teritorii v ramci psiho bude pstim vyssi pocet konkurenti
kompenzovat vyssi mnozstvi koristi a b) mortalita pst diky kleptoparazitismu bude
shodna jako pri prostorovém meéritku teritorii 1:1.

Oba jevy byly do modelu zahrnuty. Analyza chovani modelu vSak ukazala, ze
pri vy$§im mnozstvi vnotfenych hyenich teritorii se snizuje hustotni mortalita hyen
ipst. Této vyhody jsou ale schopny vyuzit pouze hyeny, nebot u psi tvori
vrovnovazném stavu populace podstatnou cast celkové mortality disperze, ktera
témito zménami neni ovlivnéna. PrestoZe ocekavany pozitivni vliv na psa tedy nebyl
zjiStén, bylo jako zakladni nastaveni modelu ponechdno deset hyenich teritorii na
jedno psi. Divody tohoto pozorovaného poméru mohou byt jiné, nez se domnivaji
Creel & Creel (1996), popripadé jsou ve hie jesté dalsi dilezité faktory, které nebyly
do modelu zahrnuty. Jednim z nich by mohla byt napriklad interference u hyen pri
zvySeni jejich hustoty; vnasem modelu je mortalita hyen uréovana pouze vlastni
hustotou a hustotou konkurenta.

Obdobné jako heuristicky model ukazal individualni model horsi preziti psa
v koexistenci s hyenou pii vyssim kleptoparazitismu hyen. Do individualniho modelu
byl navic zahrnut vztah mezi intenzitou kleptoparazitismu a viditelnosti v biotopu,
danou pokryvnosti vegetace. V otevieném biotopu s dobrou viditelnosti je intenzita
kleptoparazitismu vysoka a srostouci pokryvnosti klesa (Woodroffe et al. 1997).
S pokryvnosti souvisi také mnozstvi dostupné Kkofisti. V oblastech s nizkou
pokryvnosti (pod kterymi si lze predstavit pousté a polopousté na celokontinentalnim
méfitku nebo aridnéjsi ¢i jinak neprihodnou cast Gzemi vramci jedné chranéné
oblasti) je méné dostupné koristi, voblastech s ,optimalni“ pokryvnosti (napf-.
savana) je maximalni mnozstvi kofisti, pti dal§im ristu pokryvnosti (napt. husty les)
mnozstvi koristi klesa (Sinclair 1985, Sinclair & Arcese 1995, Hopcraft et al. 2005).
Na mensi prostorové skale odpovida vyse uvedenému popisu napr. narodni park
Selous (Tanzanie), ktery je domovem nejvétsi zijici subpopulace psa hyenovitého,
¢itajici okolo 800 jedincii (Creel & Creel 2002).

Jak jsem jiz uvedla, hyeny primarné reaguji na mnozstvi kofisti. Proto je
v prostiredi s danou pokryvnosti pocet hyen podminén pokryvnosti zatimco pro psy je
primarnim faktorem ovliviiujicim jejich pocetnost podet hyen. Proménliva intenzita
kleptoparazitismu se ve vysledku priliS neprojevi, nebot pti nizkych pokryvnostech,

kdy je kleptoparazitismus nejvyssi, obvykle hyeny nepreziji nebo jsou jejich pocty
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velmi nizké. Pokud jsou tedy stavy koristi po celém tizemi nizké, jsou hyeny schopny
prezit pouze v prostfedi s pokryvnosti optiméalni popripadé blizkou optiméalni
a velikosti lokalnich psich populaci na pokryvnosti témeér nezaviseji.

Tyto vysledky jsou stejné vramci srovnani rtznych homogennich prostiedi
ivramci heterogenniho prostfedi, kdy se pokryvnost a s ni svdzana intenzita
kleptoparazitismu a mnozstvi kofisti méni v jednotlivych hyenich teritoriich. Pro nas
model plati, Ze ze znalosti vysledkti v homogennim prostiredi vyplyvaji i kvalitativni
vysledky v prostredi v daném faktoru heterogennim.

Heterogenni prostfedi prispiva koexistenci psti a hyen. Plati to zejména
v situacich, kdy by v homogennim prosttedi byl jeden z predatort na hranici preziti,
nebot heterogenni prostiedi tuto hranici posouva. Hyenam heterogenni prostredi
pomaha pri nizkych mnozstvich koftisti, psim pfi vysokych. Pii vysokych mnozstvich
koristi dojde v homogennim prostredi k vyhynuti psa a ovladnuti prostoru hyenami,
zatimco v heterogennim prosttedi je pes schopen v malych poétech prezit v teritoriich
s mensSim mnozstvim koristi, ktera slouzi jako refugia; hyeni populace je nahlouéena
v teritoriich s optimalni pokryvnosti a nejvyssi koristi. Pii velmi nizkych celkovych
mnozstvich koristi, kdy jsou psi na vétSiné tzemi jedinymi predatory, je velikost psi
populace niz§i nez vhomogennim prosttedi (nebot vcelkovém soudtu je
v homogennim prostiedi koftisti vice nez v heterogennim a pes ji lovi sdm).

Neprihodné€jsi mnozstvi kotisti je z hlediska psa ,stiedné nizké® , coz potvrzuji
i terénni data. Hwange a Serengeti predstavujici nizké a vysoké mnozstvi kofisti maji
nizké pocty i hustoty pst (Serengeti NP, Valeix et al. 2007), Selous lezici mnozstvim
kotisti mezi predchozimi oblastmi ma nejvétsi populaci i populaéni hustoty (Creel &
Creel 2002). Vysledky mého modelu také ukazaly, ze pocet psii a hyen v teritoriu je
negativné korelovan, coz je dalsi zjevli pozorovanych vterénu. Velci predatoii se
vzajemné vyhybajé v prostoru na malé Skale a jsou negativné korelovani napric

ekosystémy (Creel & Creel 1996, Creel & Creel 2002).
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4.3. Porovnani struktury a vysledkii obou modela se

stavajicimi modely psa hyenovitého zahrnujicimi konkurenci
4.3.1 Heuristicky model

Heuristickému modelu se z dosud publikovanych praci svym pojetim nejvice
blizi model Courchampa a kolegii (Courchamp et al. 2000a). Tato prace se
soustfed'uje na vliv zahrnuti kooperativniho rozmnozovani (Allee efektu) do modela
riznych typti dvoudruhové interakce. Porovnany byly vzdy vysledky dvou
analogickych modelt, které se liSily pouze pritomnosti resp. nepritomnosti Allee
efektu u jednoho ze zacastnénych druhi. Model konkurence v této praci predstavoval
klasicky Lotka-Volterriv dvoudruhovy model. Obecnym a nejdilezitéjsim vysledkem
vSech modelovanych interakei v této praci, tedy i konkurenc¢niho modelu, bylo vyssi
riziko vyhynuti u kooperativné se mnozicich organismi. Pokud oba konkurenti
koexistuji, byla pfi stejnych podminkach velikost populace s Allee efektem
v rovnovazném stavu nizsi, nez pokud tento druh Allee efekt nevykazuje.

Hlavnim rozdilem oproti moji praci je nezahrnuti spole¢né koristi, o kterou
oba predatori soutézi. Pri jejim zahrnuti jiz model neni analyticky reSitelny a vykazuje
vice moznych typt kvalitativniho chovani nez dvoudruhovy konkurenéni model.
Cilem mého modelu také nebylo srovnat pouze populace s Allee efektem ¢i bez né€j,
ale prozkoumat systematicky vliv dalSich parametri modelu, hlavné pak nosné
kapacity sdilené koristi, mortalit a intenzity konkurence (kleptoparazitismu) na
vysledek. Shodnym zavérem obou modeli je negativni vliv Allee efektu na preziti
druhu v konkurenci s dalsim predatorem a silnéjsi piisobeni dalSich nepriznivych

faktort pri soucasném ptisobeni Allee efektu.

4.3.2 Individualni model

Individualni model psa hyenovitého v konkurenci s dalsim predatorem byl
doposud publikovan pouze jeden (Vucetich & Creel 1999). Tento model byl
parametrizovan daty z populace psa hyenovitého z rezervace Selous (véetné sexualni
a vékové struktury smecek, zavislosti velikosti vrhu na velikosti smecky aj.). Cilem
tohoto modelu bylo zjistit vliv riznych proménnych ptisobicich na konkrétni psi
populaci (rtizné typy nemoci, velikost vrhu, moznost imigrace) pii rtznych
intenzitach konkurence Ivli. Model je ale pouze jednodruhovy, lvi jsou zahrnuti jako
nezavisla fluktuujici proménna, ktera ovliviiuje simulovanou populaci psa tim, Ze

urcuje kazdy rok mozny pocet psich smecek. Psi se podle danych pravidel do tolika
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skupin redistribuuji. Individualni model prezentovany v mé praci se od Vucetichova
a Creelova pojeti lisi hlavné v zahrnuti konkurentora a zamodelovani prostoru, dale
pak v pravidlech urcujicich dynamiku psi populace (detailni pravidla pro disperzi,
natalitu a mortalitu vmém modelu). Vysledkem shodnym pro oba modely je
negativni vliv konkurence s dal$im predatorem, mtij model navic ukazal dilezitost
socialnich mechanismli u psa, existenci maximalni velikosti smecky a teoreticky

ovéril negativni prostorovou korelaci mezi pocty obou konkurujicich druhi.
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Zaver

5. Zaver

V ramci magisterské diplomové prace jsem navrhla a zanalyzovala dva typy

matematickych modelti konkurence dvou predatorti, z nichz jeden vykazuje Allee
efekt. Jako modelové organismy byly vybrani psi hyenoviti, hyeny skvrnité a druh
velkého kopytnika, ktery tvori soucast jidelnicku obou predatorti, piikladem mtze byt
paktn zihany.

Heuristicky model ukazal nutnost nizkého kleptoparazitismu a slabého Allee
efektu jako podminku preziti psi vkonkurenci shyenami. DalSimi faktory
prispivajicimi ke koexistenci obou Selem jsou dostateéné vysoka mortalita hyen
a dostatek alternativnich zdroji potravy, které lovi pouze psi. Pfi velmi vysokych
hustotach kotisti predpovidd heuristicky model destabilizaci systému a vznik
periodickych fluktuaci populacnich hustot (t.j. limitnich cykla).

Individualni model ukazal mimoradnou dilezitost socidlnich mechanismi ptisobicich
u pst hyenovitych, které jsou zodpovédné za existenci maximéalni velikosti smecky
pohybujici se okolo 27 jedincti. Podobné jako v heuristickém modelu zabezpecuje
preziti psi v konkurenci s hyenami dostate¢né nizky kleptoparazitismus. Heterogenni
prosttedi podporuje preziti obou druht Selem. Pro hyenu jsou kritick4 nizka mnozstvi
kotisti (pfimy vliv mnozstvi kotisti), pro psa vysokd mnozstvi kotisti (neptimy vliv
kotisti ptisobici skrze mnozstvi konkurujicich hyen). Model dale ptedpovida
vsouladu s pozorovanimi negativni korelaci mezi poéty hyen a psi v teritoriich

v heterogennim prostredi.
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Priloha I — Prehled zakladnich demografickych parametrua

modelovych druhu

Tabulky hodnot demografickych parametrii spolu s odkazy na Seznam literatury.

Pes hyenovity (Lycaon pictus)

Zdroj / lokalita

Sezo6nni rozmnoZovani

Woodroffe et al. 1997

Maximalni vék

11

Burrows et al. 1994 / Serengeti

7

van Heerden et al. 1995 / Kruger

11

Creel and Creel 2002 / Selous

10

hodnota pouzita v individualnim
modelu

Velikost vrhu

primér 11,9 + 3,0

Maddock and Mills 1994 / Kruger

pramér 8,2-12,8

Fuller et al. 1992 v zajeti

primér 10—11 (rozsah
2-21)

Woodroffe et al. 1997

primér 8,6+0,7

Vucetich and Creel 1999 / Selous

primeér 7,5+0,6

Creel and Creel 2002, s. 159 / Selous

primér 9,0 - 10,4

Burrows et al. 1994 Serengeti

prumér 10,7 (rozsah
1—16)

Ginsberg and Woodroffe 1997

Primarni pomér pohlavi

rozsah 0,43—0,63

Fuller et al. 1992

pramér 0,57

Vucetich and Creel 1999 / Selous

rozsah 0,36 - 0,63

Creel et al. 1998 / Selous

0,5

pouzito v individualnim modelu

Mortalita sténat

rozsah 0,27-0,86

Fuller et al. 1992

prumeér 0,41

Vucetich and Creel 1999

rozsah 0,67—0,75

van Heerden et al. 1995 / Kruger

pramér 0,44
(rozsah 0,17—0,76)

Maddock and Mills 1994 / Kruger

rozsah 0,17—-0,60

Burrows et al. 1994 / Serengeti

rozsah 0,17-0,44

Creel and Creel 2002, s. 147
/ Selous

0,25

konstantni hodnota pouzita
v individudlnim modelu

Mortalita subadultua

rozsah 0,15-0,35

Fuller et al. 1992

prumeér 0,22

Vucetich and Creel 1999 / Selous

primeér 0,08

Creel and Creel 2002, s. 152
/ Selous

primér 0,36
(rozsah 0,24-0,48)

van Heerden et al. 1995 / Kruger

0,1

zakladni hodnota pouzita
v individualnim modelu

Mortalita dospélca

rozsah 0,15-0,35

Fuller et al. 1992

primeér 0,2

Vucetich and Creel 1999
/ Selous

primér 0,29

Creel and Creel 2002, p. 152
/ Selous

pramér 0,31
(rozsah 0,27-0,35)

van Heerden et al. 1995 Kruger

0,1

zakladni minimalni hodnota pouzita

v individualnim modelu
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Hyena skvrnita (Crocuta crocuta)

Zdroj/lokalita

Sezo6nni rozmnozZovani

Mills and Hofer 1998

Maximalni vék

16

Mills and Hofer 1998, hodnota pouzita
v individualnim modelu

Velikost vrhu

prumér 2
(rozsah 1—3)

Mills and Hofer 1998

Primarni pomér pohlavi

rozsah 0,43—0,63

Fuller et al. 1992

0,5

pouzito v individualnim modelu

Mortalita sténat

0,4

Mills and Hofer 1998

0,64

Hofer and East 2003 / Serengeti

0,61

Hofer and East 1995 / Serengeti

0,25

konstantni hodnota pouzita
v individudlnim modelu

Mortalita subadultu

0,167+0,0006

Kruuk 1972 / Ngorongoro - in Honer
et al. 2005

prameér
0,099+0,043

Honer et al. 2005 Serengeti

0,1

zakladni hodnota pouzita
v individualnim modelu

Mortalita dospélci

prumeér
0,099+0,043

Honer et al. 2005 / Serengeti

pramér
0,167+0,0006

Kruuk 1972 / Ngorongoro - in Honer
et al. 2005

pramér
0,143+0,027

Hofer and East 1995 / Serengeti

0,1

zakladni minimalni hodnota pouzita
v individualnim modelu




Piiloha II

y (poéet jedincii na plochu)

2,0 |

1,5 |

Piiloha IT

cas

Obr. 1 — Popula¢ni hustoty psa hyenovitého dosahujici stabilniho
ekvilibria; populace psa nepodléha Allee efektu.

Ukéazany dvé z moznych trajektorii, y zna¢i popula¢ni hustoty psa.

Hodnoty parametri: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; € = 0,5; €3 = 0,1; h = 0,6;
k1 = 0,05; k2 = 0,02; k3 =0,05; m1 =0,2; m2=0,3; K=10; R2 =5; @=0.

y (poéet jedincii na plochu)

y (pocet jedinciti na plochu)

Obr. 2 — Populaéni hustoty psa
dosahujici limitniho cyklu;

populace psa nepodléha Allee efektu.
Populacni hustoty psa znaceny y.

Hodnoty parametrQ: r =0,2; a1 = 0,2;
az=0,3;a3=0,2;e¢=0,5;e3=0,1; h =0,6;
ki = 0,05; k2 = 0,02; k3=0,05; m1=0,2;
m2=10,3; K=50; R2=2; @=0.

Obr. 3 — Populaéni hustoty psa
dosahujici riaznych stabilnich
ekvilibrii; populace psa podléha
Allee efektu.

Populac¢ni hustoty psa znaceny y.

Hodnoty parametrii: » =0,2; a1 = 0,2;

a2 =0,3;a3=0,2;e=0,5;€3 =0,1;
h=0,6; k1 =0,05; k2 = 0,02; k3 = 0,05;
mi1 =0,2; m2 = 0,3; K =10; R2 =5; @=0.01.
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Obr. 4 — Vysledky modelu v zavislosti na zménach
parametru K; populace psa nepodléha Allee
efektu.
x — populaéni hustoty hyeny, modra barva
y - populaéni hustoty psa, ¢ervend barva
z - populaéni hustoty kofisti, zeleni barva
plna ¢ara — ekvilibria Ex (0,0,2); En (%,0,2); Enp (X,y,2);

limitni cykly LChp (x,¥,2)
¢arkovana ¢ara — ekvilibria a limitni cykly Ep (0,y,2);

LG, (0,,2)

Rozmezi hodnot parametru K, ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Ep, je ohrani¢eno
¢arkovanymi svislymi ¢arami fialové barvy.
Teckovanou ¢ernou ¢arou kritické hodnoty K:
K1- hranice pro invazi hyeny do prostiedi,
K2 - hranice pro invazi psa do prostfedi v nepfitomnosti
hyeny,
K3 — minimalni K umoziiujici koexistenci vsech druhii,
K4 — zadatek limitnich cyklii LCy,
K5 - zadatek limitnich cyklii LC,.
Hodnoty parametrti: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e = 0,5; e3 = 0,1; h = 0,6; k1 = 0,05; k2 = 0; k3 = 0,05;
mi =0,2; m2=0,3; @®=0; R2=0,2.

Obr. 5 — Vysledky modelu v zavislosti na zménach

parametru K; populace psa podléha Allee efektu.

X — populaé¢ni hustoty hyeny, modra barva

y - populaéni hustoty psa, ¢ervend barva

z - populadni hustoty Kofisti, zelena barva

plna ¢ara — ekvilibria Ex (0,0,2); Ex (x,0,2); Eip (x,v,2);
limitni cykly LChyp (%,y,2)

¢arkovana ¢ara — ekvilibria a limitni eykly E; (0,y,2);

LG, (0,y,2)
¢erchovana ¢erna ¢ara — nestabilni ekvilibria Ep, (0,y,2)
a Ehpn (x,y,z)

Teckovanou ¢ernou ¢arou kritické hodnoty K:

K1- hranice pro invazi hyeny do prostiedi,

K2 - hranice pro invazi psa do prostfedi v nepfitomnosti hyeny,
K3 — minimélni K umoznujici koexistenci véech druhi,
K4 — zacatek limitnich cyklii LChy,

K5 - zacatek limitnich cykli LC,.

Rozmezi hodnot parametru K, ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Ey, je ohrani¢eno
darkovanymi svislymi ¢arami fialové barvy.

Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e = 0,5; e3 = 0,1; k1 = 0,05; k2 = 0; k3 = 0,05; m1 = 0,2;
m2=0,3; &=0,001; R2=0,2; h = 0,6.
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Obr. 6 — Vysledky modelu v zavislosti na zménach
parametru K; populace psa nepodléha Allee efekiu;
dopliitkova kovist Rz vysoka.

x — populaé¢ni hustoty hyeny, modra barva

v - populaéni hustoty psa, ¢ervend barva

z - populaéni hustoty kofisti, zelena barva

plné ¢ara — ekvilibria Ex (0,0,2); Enp (x,y,2)

¢arkovana ¢ara — ekvilibria E, (0,v,z)

Hodnota parametru K, od kterého je moZna koexistence ve

stabilnim ekvilibriu Ey, je oznadena ¢arkovanou svislou éarou

fialové barvy.

Tecékovanou ¢ernou éarou kritické hodnoty K:

K1- hranice pro invazi psa do prostiedi,

K2 — stabilni koexistence viech druhii v Epp.

Hodnoty parametrii: r =0,2; at = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5;e3=0,1; h =0,6; ki =0,05; k2 =0; k3 = 0,05;
mi=0,2; m2=0,3; @=0; R2 =12.
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Obr. 7a — Vysledky modelu v zavislosti

na zméniach parametru R2; nizka hodnota
hlavni (spole¢né) koristi.

x — populaéni hustoty hyeny, modré barva

y - popula¢ni hustoty psa, ¢ervena barva

z - populaéni hustoty kofisti, zelena barva

plna ¢ara — ekvilibria Eyp (x,y,2);

¢arkovana ¢ara — ekvilibria E; (0,y,z)

Rozmezi hodnot parametru R2 ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Epp je ohrani¢eno
¢arkovanymi svislymi éarami fialové barvy.
Teckovanou ¢ernou ¢arou kritickd hodnota R2:

R2; — hodnota, pii které dojde k vyhynuti hyeny.
Hodnoty parametri: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3;
a3=0,2; e=0,5;e3=0,1;h =06, ki =0,05;

k2 =0;k3=0,05, m1=0,2;m2=0,3; ®=0; K= 6.

Pozn. V obrazcich 7a a 7b jiz nejsou z ditvodu
prehlednosti zobrazena ekvilibria E, v oblastech,
kde je moZné tiplné koexisten¢ni ekvilibrium Ejp;
tato ekvilibria jsou stejné jako Ej, ¢i Extaké jednim

z moznych vyslednych stavi.

Obr. 7b — Vysledky modelu v zavislosti
na zménach parametru R2; vysoka hodnota
hlavni (spoleéné) kofisti.
x — populaéni hustoty hyeny, modra barva
v - populaéni hustoty psa, ervena barva
7z - populaéni hustoty kofisti, zelena barva
plna ¢ara — ekvilibria Ey, (x,y,2);
limitni cykly LCpp (x,y,2)
carkovana c¢ara — ekvilibria E; (0,v,z)
Rozmezi hodnot parametru R2 ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Epp je ochranic¢eno
carkovanymi svislymi ¢arami fialové barvy.
Teckovanou éernou ¢arou kritické hodnoty R2:
Rzp- hodnota, pii které vznikaji resp. zanikaji
limitni cykly,
R2, - hodnota, pfi které dojde k vyhynuti hyeny.
Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5;e3=0,1;h=0,6; ki =0,05; k2 = 0; k3 = 0,05;
mi=0,2; m2=0,3; @=0; K=28.
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] mi, Yﬁxg
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Obr. 8a — Vysledky modelu v zivislosti na zménach
parametru mi; vysoka hodnota hlavni (spoleéné
koristi) a nizka hodnota dopliikové koristi;
populace psa nepodléha Allee efektu.
x — populaéni hustoty hyeny, modra barva
y - populaéni hustoty psa, éervend barva
z - populaéni hustoty kofisti, zelena barva
plna ¢ara — ekvilibria Ej (x,0,2); Enp (x,y,2);

limitni cykly LChp (x,¥,2)
¢arkovana ¢ara — ekvilibria E;, (0,y,2)
Rozmezi hodnot parametru mi ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Ep, jsou ohranicena
¢arkovanymi resp. ¢erchovanymi svislymi ¢arami fialové
barvy.
m1,- hranice pro invazi psa do prostiedi
m1. — kriticka hodnota mortality hyeny, pii které dochazi
k vyhynuti
Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5; e3=0,1;h=0,6; ki1 =0,05; k2 =0; k3 = 0,05,
m2=0,3; &= 0; R2 = 0,2; K=28,

Obr. 8b — Vysledky modelu v zavislosti

na zménach parametru mz1; populace psa podléha
Allee efektu.

x — populacni hustoty hyeny, modra barva

v - popula¢ni hustoty psa, ¢ervena barva

z - populaéni hustoty kofisti, zelena barva

plna ¢ara — ekvilibria Epp (x,v,2);

limitni cykly LChp (x,v,2)

¢arkovana ¢ara — ekvilibria E, (0,y,z)

cerchovana ¢erna ¢ara — nestabilni ekvilibria Epp, (x,y,2);
EP“ (O,y,Z)

Rozmezi hodnot parametru m1 ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu En, jsou ohrani¢ena
¢arkovanymi resp. ¢erchovanymi svislymi ¢arami fialové
barvy.

mi,- hranice pro invazi psa do prostiedi

mi. — kriticka hodnota mortality hyeny, pfi které
dochazi k vyhynuti

Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5;,e3=0,1;h=0,6, ki =0,05;k2=0; k3=0,05;

mz2 = 0,3; @= 0,001; R2 = 0,2; K=28.
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Obr. 8c — Vysledky modelu v zavislosti na zménach|
parametru mi, vysoka hodnota doplhikové koristi
psa, populace psa nepodléha Allee efektu.

x — populaéni hustoty hyeny, modri barva

y - populaéni hustoty psa, ¢ervena barva

z - popula¢ni hustoty kofisti, zelena barva

plna ¢ara — ekvilibria Ej (x,0,2); Enp (x,y,2)

¢arkovana ¢ara — ekvilibria E; (0,y,2)

Rozmezi hodnot parametru mi ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu En, je ohranic¢eno
¢arkovanymi svislymi éarami fialové barvy

mi,- hranice pro invazi psa do prostiedi

mi. — kritick4 hodnota mortality hyeny, pii které dochazi
k vyhynuti

Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5; e3=0,1;h =0,6; ki = 0,05; k2 = 0; k3 = 0,05;

m2=0,3; @=0; Rz = 12; K=28
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Obr. 9 — Vysledky modelu v zavislosti na zménach

parametru ©.
x — populaéni hustoty hyeny, modra barva
y - populaéni hustoty psa, ¢ervena barva
z - populaéni hustoty kofisti, zelend barva
Pozor, odli$na skila osy v u kofisti, osy x shodné.
plné ¢ara — ekvilibria Eu, (x,v,2);
¢arkovana éara — ekvilibria E, (0,v,2)
terchovand ¢erna ¢ara — nestabilni ekvilibria Ep. (0,y,2)
a Enpn (x,y,2)
Rozmezi hodnot parametru @ ve kterém je moZna koexistence ve stabilnim
ekvilibriu Eyp je ohraniéeno ¢arkovanymi svislymi ¢arami fialové barvy
Teckovanou éernou ¢arou kritické hodnoty :
iy — nejvyssi mozna hodnota & umoziiujici koexistenci v Epy nebo Eppp,

T

@iy — nejvyssi moznd hodnota @ umozilujici koexistenci v E; nebo Ep,.
Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; € = 0,5; €3 = 0,1;
h =0,6; k1 =0,05; k2 = 0; k3 = 0,05, m1 = 0,2; m2 = 0,3; R2 = 6; K=20.
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Obr. 10 — Vysledky modelu v zavislosti

na zménach parametru k2, vysoka hodnota
dopliikové kovisti, populace psa podléha Allee
efektu.

x — populaéni hustoty hyeny, modré barva

y - populacni hustoty psa, cervena barva

z - populacni hustoty kofisti, zelena barva

plné éira — ekvilibria En, (x,y,2)

¢erchovana ¢erna ¢ara — nestabilni ekvilibria Enpa (x,v,2)
Rozmezi hodnot parametru k2 ve kterém je mozna
koexistence ve stabilnim ekvilibriu Ep, je ohrani¢eno
¢arkovanymi svislymi ¢arami fialové barvy

k2pin- maximalni hodnota k2 zabezpeéujici

koexistenci v Eppresp. v Eypn

Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2;
e=0,5 e3=0,1;h=0,6; ki =0,05; k3 = 0,05; mi =0,2;
m2 = 0,3; @=0,001; R2 = 12; K=28
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Obr. 11 — Vysledky modelu v zavislosti na

zménach parametru K a R2.

Ekvilibria Ex (0,0,2); En (x,0,2); Ep (0,y,2); Enp (x,y,2); limitni cykly LChp (X,y,2)

Tuéné vytisténa ekvilibria oznac¢enda hvézdickou jsou v oblastech kombinaci parametri,
kde je dané ekvilibrium jedinym moznym alespon dvoudruhovym vyslednym stavem,
teckovana ¢ara znaéi asymptotickou hodnotu R2; blizsi komentaf viz Vysledky.
Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; e = 0,5; €3 = 0,1, h = 0,6;

ki1 =0,05; k2 =0,2; k3 =0,05;m1 =0,2; m2 = 0,3; &= 0,001.
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Obr. 12 — Vysledky modelu v zavislosti na

zménach parametra K a 6.

Ekvilibria Ex (0,0,z); En (x,0,2); Enp (x,y,2); limitni cykly LChp (x,y,2)

Tuéné vytisténé ekvilibrium s hvézdi¢kou v oblasti kombinaci parametr(, kde je dané
ekvilibrium jedinym moznym dvoudruhovym vysledkem, bliz$i komentéf viz Vysledky.
Hodnoty parametrt: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; ¢ = 0,5; €3 = 0,1; h = 0,6;

k1 = 0,05; k2 =0,2; k3 = 0,05,m1 =0,2; m2 =0,3; R2 =5.
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Obr. 13 — Vysledky modelu v zavislosti na

zménach parametri K a k2.

Ekvilibria Ex (0,0,2); En (x,0,2); Enp (x,¥,2); limitni cykly LChp (x,y,2).

Hodnoty parametrti: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; ¢ = 0,5; €3 = 0,1; h = 0,6;
k1 = 0,05; k3 = 0,05;m1 =0,2; m2 = 0,3; @= 0,001, R2=5.
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Obr. 14 — Vysledky modelu v zavislosti na

zménach parametra R2 a k2.

Ekvilibria Ep (x,0,2); Ep (0,¥,2); Enp (X,¥,2); R2max — maximélni hodnota R2 zajistujici

koexistenci v Enp.

Hodnoty parametrii: r =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; e = 0,5; €3 = 0,1; h = 0,6;

k1 = 0,05; k3 =0,05;, m1 =0,2; m2=0,3; K=10.
0,08
0,06 1

En
0,04 -
0,02 - Enyp
0,00
0,00 0,01 0,02
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Obr. 15 — Vysledky modelu v zavislosti na
zménach parametrua theta a k2.
Ekvilibria En (x,0,2); Enp (%,¥,2)

Hodnoty parametrii: » =0,2; a1 = 0,2; a2 = 0,3; a3 = 0,2; ¢ = 0,5; €3 = 0,1; h = 0,6;
k1 =0,05; k3 =0,05;, m1 =0,2; m2=0,3; R2=5; K=10;, ®=0,001.
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Priloha III — Tabulka zakladniho nastaveni parametru modelu.

Vlevo nazev parametru, uprostied jeho vychozi hodnota, vpravo vysvétleni jeho vyznamu.
Tucné Cerné vytisténé parametry byly v nékterych analyzach ménény, ale zkoumani jejich
vlivu nebylo hlavnim cilem. Tuéné éervené vytisténé parametry byly hlavnim cilem
zkouméni.Ostatni parametry byly béhem vSech provadénych simulaci na uvedené zakladni

hodnoté

*tyto parametry byly pfi provadéni analyz, jejichZ vysledky jsou na obrazcich 5-7 v Pifloze IV, na nizsi

hodnoté o,2.

P_nOpack 10 pocatecéni pocet smecek/obydlenych psich teritorii

H_nOpack 300 pocatecéni pocet klanti/obydlenych hyenich teritorii

nht 10 pocet hyenich teritorii na jedno psi teritorium

nsteps 4 pocet prohledavanych teritorii pti disperzi psi

space 1(111°)éeni typu prostredi - homogenni (0) nebo heterogenni

cover 0.9 pOkI'.yVI’lOS,t (pro homogenni prostf‘edi),, -
maximalni pokryvnost (pro heterogenni prostredi)

coveropt 0.6 optimalni pokryvnost

covermin 0.1 minimalni pokryvnost

Kmax 60 maximalni hodnota koftisti v hyenim teritoriu

compmax 0.20 maximalni hodnota mortality diky kleptoparazitismu

minsize 2 minimalni velikost klanu/smecky

dispmin 8 minimalni pocet jedinci pro disperzi - hyeny

P_npatch 30 pocet dostupnych psich teritorii

H_npatch nht*P_npatch | pocet dostupnych hyenich teritorii

P_adomax 12 maximalni pocet dospélych psii v zac¢inajici smecce

P_jomax 12 maximalni pocet juvenilnich pst v zac¢inajici smecce

H_adomax 12 maximalni pocet dospélych hyen v za¢inajicim klanu

H_jomax 12 maximalni pocet juvenilnich hyen v zac¢inajicim klanu

P_maxage 10 maximalni psi vék

H_maxage 16 maximalni hyeni vék

P_maxageinit 6 maximalni psi vék v poc¢atec¢ni smecce

H_maxageinit 10 maximalni hyeni vék v pocate¢nim klanu

P_nlitmin 1 minimalni velikost psiho vrhu

P_nlitmax 16 maximalni velikost psiho vrhu

H_ nlitmin o) minimalni velikost hyeniho vrhu

H_ nlitmax 2 maximalni velikost hyeniho vrhu

P_mbas 0.10 zakladni psi mortalita — dospéli jedinci

H_mbas 0.14 zakladni hyeni mortalita — dospéli jedinci

Pj_mbas 0.10 zakladni psi mortalita — juvenilni jedinci

Hj_mbas 0.08 zakladni hyeni mortalita - juvenilni jedinci

P_mort 0.25% konstantni mortalita Sténat

H_mort 0.25* konstantni mortalita hyenich mlad’at

tmax 100 pocet ¢asovych kroku (let) v simulaci

nmax 20 pocet opakovanych simulaci pro kazdé nastaveni

parametrl
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Obr. 1 — Primérné velikosti psi smecky
za nepFitomnosti kompetitora v prostredi
s riiznym mnozstvi ko¥isti; populace
s disperzi a bez disperze.
Hodnota pokryvnosti v psim teritoriu
je 0,6 — homogenni prostiedi.
K, je aktualné dostupna koftist v psim teritoriu.
Pocet hodnot, ze kterych je spocten primeér je 10.
Pocet psich teritorii je 10, na pocatku obydlena 3.
Hodnoty ozna¢ené ¢ernou jsou populace
bez disperze, modrou znadena data z populace
s disperzi.

Obr. 2 — Casovy priibéh populace psa
s disperzi a bez disperze.

Hodnota pokryvnosti v psim teritoriu

je 0,6 — homogenni prostiedi.

K, je aktualné dostupna kofist v psim teritoriu
ajerovna 5.

Pocet psich teritorii je 10, na po¢atku
obydlena 3.

Na ukazku zobrazena data ze tii simulaci,
modré trajektorie jsou populace s disperzi,
¢erné jsou bez disperze.
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S 350 = !
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& 300 y 2240 I
> 28 |
s 250 1 8 H30 1 I
& ="} |
= 200 1 w20 !
- E > |
>8 150 1 Y 10 I
& 100 | E f
> E 0 T T . . - .
’E 50 1 0 5 10 15 20 25 30 35 40
=) h
2 o oo T T Obr. 4 — Priimérné velikosti hyenich
=3 1030 50 70 90 110 130 150 170 190 klanii a psich smeéek v prostiedi

K,

s riiznym mnozstvim ko¥isti.
Hodnota pokryvnosti v hyenim teritoriu

Obr. 3 — Priimérné velikosti hyeniho klanu
za nepritomnosti kompetitora v prostiedi
s riznym mnozstvim koFisti.
Hodnota pokryvnosti v hyenim teritoriu
je 0,6 — homogenni prostiedi.
K je aktualné dostupné kofist v hyenim teritoriu.
Pocet hodnot z kterych je spocten primeér je 10.
Pocet hyenich teritorii je 10, na poc¢atku obydlena
vSechna.

je 0,6 — homogenni prostiedi, Kj je aktualné
dostupna kofist v hyenim teritoriu.

Pocéet hyenich teritorii na jedno psi (nht) je 10.
Kofist v psim teritoriu je desetinasobkem Kj.
Pocet hodnot, ze kterych je spocten priimér

je 10 u psa a 100 u hyeny.

Pocet psich teritorii je 10, na poc¢atku

vSechna obydlena, pocet hyenich teritorii
je 100, na poé¢atku vsechna obydlena.

Kritické hodnoty K» vyznaceny fialovou
¢arkovanou ¢arou a jsou vysvétleny v textu,
viz Vysledky ¢ast 3.3.3. Zobrazen jen vysek
gradientu, kde druhy koexistuji.
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Obr. 5 — Priimérné celkové velikosti psi a hyeni populace a priitmérné
celkové velikosti psi a hyeni smeéky v psim resp. hyenim teritoriu
v zavislosti na zménach dostupné koristi a po¢tu vnoienych hyenich
teritorii (nht) v psim teritoriu; zikladni hladina kleptoparazitismu
hyen. V obrazcich vyneseno taktéz primérné procento prazdnych
psich/hyenich teritorii a psi/hyeni mortality (u psi mortality jsou zvlast
obé slozky) na konci béhu.

Hodnota pokryvnosti v psim teritoriu je 0,6 — homogenni prostiedi.

K, je aktualné dostupna Kofist v psim teritoriu.

K je aktualné dostupna kofist v hyenim teritoriu.

Pocet hodnot, ze kterych je spoc¢ten priimeér u velikosti psich hyenich populaci

resp. smecek je 20, u mortalit priimér spocten jen z nenulovych hodnot (pouze prezivsi

béhy pro dany druh - podet 1-20)

Pocet psich teritorii je 10, na po¢atku obydlena 3.

Pocet hyenich teritorii je 10*nht, na pocatku obydlena 1/3.

Hodnoty oznaéené ¢ervenymi kosodtverei znaéi psi populaci/smecku, psi mortalitu diky

kleptoparazitismu.

Hodnoty oznadené ¢ernymi kolecky znaci hyeni populaci/smeéku, hyeni hustotni

mortalitu.

Hodnoty oznadené zelenymi kosoétverci znaéi psi hustotni mortalitu.

Maximalni hodnota mortality kleptoparazitismem je 0,2.

pro hyeny, tj. 100% teritorii je na konci béhu obsazenych.

Fialova ¢ara oznacuje hranici invaze hyeny do prostiedi, zelena ¢arkovand ¢ara znaci nasyceni prostoru
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Obr. 6 — Priimérné celkové velikosti psi a hyeni populace a priomérné
celkové velikosti psi a hyeni smeéky v psim resp. hyenim teritoriu
v zavislosti na zménach dostupné kovisti a poétu vnorenych hyenich
teritorii (nht) v psim teritoriu; vysoka hladina kleptoparazitismu
hyen. V obrazcich vyneseno taktéz primérné procento prazdnych
psich/hyenich teritorii a psi/hyeni mortality (u psi mortality jsou zvlast
obé slozky) na konci béhu.
Hodnota pokryvnosti v psim teritoriu je 0,6 — homogenni prostiedi.
K, je aktualné dostupna kofist v psim teritoriu.
K je aktualné dostupna kofist v hyenim teritoriu.
Pocet hodnot, ze kterych je spocten priimeér u velikosti psich hyenich populaci
resp. smecek je 20, u mortalit primér spoéten jen z nenulovych hodnot (pouze prezivsi
béhy pro dany druh - pocet 1-20)
Poéet psich teritorii je 10, na poc¢atku obydlena 3.
Podéet hyenich teritorii je 10*nht, na po¢atku obydlena 1/3.
Hodnoty ozna¢ené ¢ervenymi kosoétverci znaéi psi populaci/smedcku, psi mortalitu diky
kleptoparazitismu.
Hodnoty oznadené ¢ernymi kolecky znaci hyeni populaci/smecku, hyeni hustotni
mortalitu.
Hodnoty oznacené zelenymi kosoc¢tverci znaéi psi hustotni mortalitu.
Maximalni hodnota mortality kleptoparazitismem je 0,4.
Fialova ¢ara oznacuje hranici invaze hyeny do prostiedi, zeleni ¢arkovana ¢ara znaci nasyceni
prostoru pro hyeny, tj. 100% teritorii je na konci béhu obsazenych.
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Obr. 7 —Heterogenni prostiedi: Prumérné celkové velikosti psi a hyeni populace

a pramérné celkové velikosti psi a hyeni smedky v psim resp. hyenim teritoriu

v zavislosti na zménach maximalné dostupné kofisti na gradientu pokryvnosti

a po¢tu vnorenych hyenich teritorii (nht) v psim teritoriu; zakladni hladina
kleptoparazitismu hyen. V obrazcich vyneseno taktéz primérné procento prazdnych
psich/hyenich teritorii.

Heterogenni prostiedi, gradient pokryvnosti: hodnota pokryvnosti v hyenich teritoriich je 0,1 - 0,9.

Kimar je maximalni hodnota kofisti na gradientu ptes hyeni teritorium.

Podet hodnot, ze kterych je spoéten primér u velikosti psich/ hyenich populaci

resp. smecek je 20.

Pocet psich teritorii je 10, na po¢atku obydlena 3.

Podet hyenich teritorii je 10*nht, na poéatku obydlena 1/3.

Hodnoty oznacdené ¢ervenymi kosoctverci znaéi psi populaci/smecku.

Hodnoty oznacené cernymi kolecky zna¢i hyeni populaci/smecku.

Maximalni hodnota mortality kleptoparazitismem je 0,2.

Fialova ¢ara oznacuje hranici invaze hyeny do prostiedi, zelena ¢arkovana ¢ara znaci nasyceni
prostoru pro hyeny, tj. 100% teritorii je na konci béhu obsazenych.
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Obr. 8 — Velikosti populace psa a hyeny v zavislosti na pokryvnosti, aktualné
dostupna korist v hyenim teritoriu konstantni.
Hodnota aktuilné dostupné kofisti v hyenim teritoriu je 20, homogenni prostiedi.
V grafu jsou zndzornény 90% a 10% kvantil, horni a dolni kvartil, tenka é¢ara oznacuje
median, tuéna primeér. Znazornény hodnoty z 20 simulaci.
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Homogenni prostiedi.

Obr. 9abc — Velikosti populace psa a hyeny v zavislosti na pokryvnosti,
maximalné dostupna korist v hyenim teritoriu konstantni.

Hodnota maximalné dostupné kofisti v hyenim teritoriu je a) 15

b) 25
c) 35.

V grafu jsou znazornény 90% a 10% kvantil, horni a dolni kvartil, tenka ¢ara oznacuje
median, tuéna primeér. Pocet hodnot, které jsou znazornény, je 20.




Ptiloha IV

Piiloha IV

)

5 200
=

=

=

F 150 |
="

]

Q

,‘E“ 100 1
=N

Q

="

4w 50
)

g

T o
» ]
=~ 10
v

2 05
© p0 1 T T T T T T T

10 20 30 40 50 60 70 80 9O
¢islo teritoria

Obr. 10 —Heterogenni prostiredi: Rozlozeni velikosti psich a hyenich skupin

v teritoriich s variabilni pokryvnosti (0,1 - 0,9).

Pokryvnost znacena cover, mnozstvi aktualné dostupné kofisti Kj

Pocet hyenich teritorif je 9, na poé¢atku obydlena 3, hyenich 9o na podatku obydleno 30.

¢ervend barva znaéi psy, ¢erné hyeny. Teckované je promitnuta do grafu s pocetnostmi
predatorti hodnota kofisti Kxmax.
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Obr. 11 —Heterogenni prosticedi:
Linearni regrese mezi prumérnymi
pocty psu a hyen v psich teritoriich
s variabilni pokryvnosti
(pokryvnost skalovana pies hyeni
teritoria: rozsah 0,1 - 0,9).
Pocet psich teritorii je 30, na poc¢atku obydleno 10,
hyenich teritorii je 300, na poc¢atku obydlena
vsechna.
Priiméry pro dané psi teritorium z 20 simulaci.
Hodnota maximalné dostupné kofisti v hyenim
teritoriu, korela¢ni koeficient, koeficient determinace
a F-statistika spolu s hladinou v{znamnosti, rovnice regresni
primky jsou pro pripad
a) Kimax =20;1=-0,87; R2= 0,76 ; F = 90,91; p <0.001; P=-0,02H+25,21
b) Khmax = 25; r =-0,87; R2= 0,76 ; F = 87,73; p <0.001; P=-0,02H+25,55
¢) Kimax = 30;T=-0,91; R2=0,83 ; F = 136,83; p <0.001; P= -0,02H+25,32
d) Kimax = 35; r =-0,89; R2=0,80 ; F = 109,95;p <0.001; P= -0,018H+24,78
e) Kpmax = 40; 1 =-0,89; R2=0,79 ; F = 104,12;p <0.001; P= -0,018H+24,79
V regresni rovnici P znadi pocet psii v teritoriu, H znadi pocet hyen v teritoriu.
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Obr. 12 — Porovnani velikosti celkové populace psa a hyeny v heterogennim
a homogennim prostiedi p¥i riznych mnozstvich maximalni dostupné
koristi

Pokryvnost 0,6 bud konstantni ve viech teritoriich, nebo proménliva s maximem

0,6 — grafy v ramecku. Pocet hyenich teritorii je 10, na poc¢atku obydlena 3, hyenich 100,
na pocatku obydleno 33.

V grafu jsou znazornény 90% a 10% kvantil, horni a dolni kvartil, tenké ¢ara oznacuje
median, tuéné primér. Pocet hodnot, které jsou znizornény, je 20.

Pozor na zlom osy y u populace hyen.
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