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Anotace

This thesis is concerned with mathematical modeling of bark beetle population dynamics.
This thesis is divided into five parts. The first part is concerned with the introduction
to the issue of modeling bark beetle population dynamics. The second part summarizes
the theory necessary to analyze nonlinear dynamical systems. The third part deals with
continuous models of bark beetle population dynamics at the level of a single tree.
The main topic here is the study of critical value of beetles necessary to overcome the
tree defence as a function of various model parameters. In the fourth part I describe
discrete models of bark beetle population dynamics at the level of entire forest and
examine the effectivity of different methods of supervision of bark beetle outbreaks.
The final chapter expands the results and discusses other difficulties which concern this
issue. Mathematically, the main aspect of this work is exploration of the stability of
equilibrium points of the system of autonomous first order differential equations and

difference equations.
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Kapitola 1

Uvod

Je obecné zndmo, ze c¢lovék je tvor zvidavy. Kromeé jiného chce také pochopit princip
fungovani svéta, ¢i jeho casti. Avsak nejen pochopit, ¢lovék se snazi predpovidat chovani
techto fungujicich systému a dokonce je i ovliviiovat. Pro snazsi uskutecnéni téchto dvou
nelehkych procesit pochopeni a predpovidani ¢loveku slouzi proces popsani fungujiciho
systému. K tomu vsemu slouzi modely. Jelikoz svét okolo nas je natolik slozity, ze jej
nelze celkové matematicky popsat, vytycime si na zacatku sestavovani modelu urcity cil,
jenz budeme sledovat a nékteré proménné zanedbame. Tyto modely majici funkci popsat,
pochopit a predpovidat realnou situaci ndm pomahaji zahlédnout nesmirné komplexni
svét pomoci relativné jednoduchych matematickych formuli. Nesmime vsak pti interpre-
taci vysledki zapominat, Zze jsme studovali pouze model, jehoz chovani se v nejlepsim

pripadé pouze priblizuje chovani celého systému.

Existuji dva druhy matematickych modeli, a to modely simulacni, feSené numericky nebo
statisticky a modely analytické, které vyuzivaji metody matematické analyzy k vyreseni
rovnic priblizné popisujicich skute¢nost. Vyhody matematickych modelt jsou zrejmé.
Zaprvé, pokud umime pochopit zmény systému, dokazeme s uréitou pravdépodobnosti
predpovidat do budoucna, co se stane. Déle, pomoci model jsme schopni studovat i ta-
kové systémy, kde experimenty nejsou mozné nebo jsou prilis drahé. Modely nam taktéz
pomahaji ozfejmit urcéita pravidla, podle nichz se pravdépodobné za urcitych podminek

systém, potazmo cela priroda, 1idi.



Za kazdym modelem stoji teorie. Obecny postup hleddni teorii je nésledujici: Clovék
pozoruje urcitou situaci a na zdkladé ziskanych informaci vyslovi nékolik hypotéz. Tyto
hypotézy prevede do matematickych modeli a na zakladé jejich vysetteni vyvodi zavéry.
Pokud jsou nesmyslné, ptuvodni hypotéza pravdépodobné neplati. Smysluplné zavery te-
prve ovéri pokusy. Takto z nékolika hypotéz vybere tu, jez se nejvice priblizuje realité.
Matematicko-biologické modely, které jsou soucasti i mé prace, se snazi popsat, pochopit
nebo predpovidat chovani zivého svéta okolo nas. Jinymi slovy, snazime se ziskat poveé-
domi, jaké urcujici a podstatné vlastnosti systém ma, jak tyto vznikaji, udrzuji se nebo
zanikaji. Nasledné zjistujeme, kterak tyto urcujici vlastnosti reaguji na vychylky, tj. za-
jima nas, jak se bude chovat systém s jistou perturbaci. Paklize toto dovedeme pochopit,
tak s jistou presnosti dokazeme odhadovat, kterak se systém bude vyvijet, pokud jej
budeme cilené ovliviiovat a jaké nasledky to bude mit. Modely se mohou lisit v zavislosti
na tom, jestli je nasim cilem pochopeni ¢i predikovani nebo oboji soucasné. Modely, které
ja nize studuji, bych spise zaradil do kategorie ,, pfednostné systém pochopit s moznou

naslednou prognézou jeho budoucnosti®.

Za téma své bakalarské prace jsem si zvolil modelovani popula¢ni dynamiky kiirovce. Po-
pulacni dynamika je obor ekologie, ktery se zabyva studiem dynamiky rtznych populaci
organismu v case a prostoru a v disledku také kontrolou populaci skiidci a ochranou
ohrozenych druhti. Nezaméruji se zde pouze na sumavského lykozrouta smrkového, ny-
brz beru v tivahu obecné podéeled kurovci (déle jen kirovec). Kirovei zpusobuji az 60%
amrti vsech stromt, dokonce vice nez lesni pozary [Raffa et al. 2008]. Jsou proto velkym
problémem nejen z ekologického hlediska, jelikoz podstatné narusuji rozsahlé plochy
lesnich ekosystému, ba i z hlediska hospodareni, protoze finan¢ni ztraty pri kirovcové
kalamité jsou obrovské [Fahse & Heurich 2011]. V Bavorském ndrodnim parku se v 80.
letech rozhodli, ze ktirovcovou kalamitu nebudou nijak korigovat a ponechali les piirod-
nim procestim. Dnes se se svymi 6000 ha suchého lesa jedna o nejvetsi zasazené tizemi
v Evropé a tento priklad slouzi jako motivace pro modelovani uc¢innosti jednotlivych
druhi kontrol (viz nize, model s kontrolou) [Fahse & Heurich 2011]. Druhym extrémem
je priklad ze Skandinavie, kde zacatkem 80. let utratili nékolik milionti dolart za fero-
monové lapace, aniz by vyuzili poznatky z populacni dynamiky ktrovce. Vysledkem bylo

velké mnozstvi kirovee chyceného v lapacich, ale nikdo se nepozastavoval nad tim, ze



dilezitéjsi je, kolik jedinci prezije a rozmnozi se v dalsi generaci [Stenseth 1989]. Proto
modelovani jejich chovani povazuji za dilezité a prinosné nejen pro hospodareni v lese,

le¢ také pro zachovani vysokého stupné prirodni biodiverzity.

V Evropé je za nejvétsiho puavodce kturovcovych kalamit povazovan lykozrout smrkovy
v poskozenych monokulturach smrku ztepilého. Na jare kirovei vylétavaji ze zimovist
a na prelomu dubna a kvétna (v zavislosti na druhu, stanovisti, podnebi ¢ pocasi) se roji.
Hledaji vhodné stromy, na kterych by nasledné mohli parazitovat. Tyto vhodné stromy
jsou casto stromy zeslabené vétrem, suchem, vyvraty, polomy a jiné narusené stromy.
Po priletu na strom a zavrtani v ném vypoustéji feromony. Tyto chemické latky (déle
jen agregacni feromony) jim pomédhaji prildkat do stromu dalsi jedince stejného druhu
[Nelson & Lewis 2008]. Tuto snahu prilakat dalsi kirovce do stromu (déle jen agregace,
shlukovéni) maji ve své genetické vybaveé. Zavrtdvaji se do kiry, nésledné do Iyka, v némz
poziraji a nic¢i pryskyriécné kanalky, zvané sitkovice, dopravujici stromem zasobni latky.
Strom se vsak brani a chodby kiirovecem vyhloubené v lyku zaplavuje pryskyftici a snazi se
je timto zpusobem zabit. Ti vsak pryskyrici dokazi ¢astecné metabolizovat a preménovat
na dalsi agregacni feromony. Duvod, pro¢ toto ¢ini, je prosty. Snazi se, aby jich ve
stromé bylo vice nez urcité kritické mnozstvi (déle jen kritické mnozstvi kirovee). Pri
prekroceni kritického mnozstvi uz se strom neubrani a uschne. Kirovec se totiz dokaze
rozmnozit pouze v mrtvém stromu [Nelson & Lewis 2008; Raffa et al. 2008; Stenseth
1989]. Paklize jich je ve stromé méné nez kritické mnozstvi, strom se dokaze ubranit,
klirovec se nerozmnozi a zahyne. Jednoduse feceno, pryskyTice, jiz se strom brani proti

kirovei, vyvolava v populaéni dynamice ktirovee tzv. Allee efekt [Nelson & Lewis 2008].

Allee efekt je proces, pii némz je rust populace pozitivné hustotné zavisly. To znamena, ze
nékteré populace mohou byt limitovany v ristu, pokud jsou relativné malé. Neplati tedy
¢im méné jedinct, tim lépe pro kazdého jedince. Tento princip ziejmé vysvétluje fakt,
ze jedinct neni dostatecné mnozstvi na to, aby si pomohli, nebo dokonce, aby se nasli,
rozmnozili, chranili atd. Nazornym prikladem Allee efektu je pravé dynamika kurovce,
protoze je schopen se rozmnozit, pouze pokud strom zabije a to se stane, pouze po-
kud pocet jedincu prekroci urcité kritické mnozstvi jedincti na jednotkovou plochu ktry.

Pak plati: ¢im vice jedinct, tim 1épe pro celou populaci, avsak jen do urcité miry dané



omezenym mnozstvim zdroji [Nelson & Lewis 2008]. Pokud kirovec poznd, Ze jedinct
ve stromé je jiz mnoho, zacne vylucovat antiagregacni feromon namisto agregac¢niho
a ostatni tak odpuzuje [Borden 1989]. PonévadZ parazitovani na zdravém stromu je pro
ktirovee riskantni, radéji parazituji na cerstvé popadanych, oslabenych nebo jiz napade-
nych stromech a to az do poc¢tu jedinct, kteri svymi antiagrega¢nimi feromony odpuzuji

dalsi jedince natolik, Ze radéji strom nenapadnou [Kausrud et al. 2012].

Bézné se tedy kiirovei rozmnozuji v poskozenych ¢i oslabenych stromech, jejichz hodnota
vsak rychle klesd a kurovce nevabi vice nez rok suchy strom [@Okland & Bjgrnstad 2006].
P1i vysokém mnozstvi jedinct, tj. napf. pri jejich premnozeni po lesni kalamité v poskoze-
nych stromech, mohou parazitovat a zabijet stromy zdravé [Kausrud et al. 2012]. O tom,
jestli zdravy strom bude ¢i nebude napaden, rozhoduje hustota populace ktirovce a kvalita
stromu, jinymi slovy genotyp stromu a podminky, v nichz roste [@kland & Bjgrnstad 2006].
Ukazuje se, ze les, ktery se sklada z vice druhtii stromt, je méné nachylny k poskozeni
pri premnozeni kirovce. Ackoliv pri velkych kalamitach je zapotfebi kmeny zbavit kiry,
¢i z velké Casti vytézit, odvezeni veskerého dreva muze pusobit nevhodné, jelikoz do-
chazi ke snizeni druhové bohatosti v misté véetné prirozenych nepiatel kurovce (déle jen
predatori). Vétsina odborniki se shoduje na tom, ze se zménou klimatu a s rostoucimi
teplotami budou pribyvat pripady premnozeni kirovce a odpovidajici lesni izemi jim
zasazené [Kausrud et al. 2012]. I proto je tieba tento systém lépe pochopit a snazit se

jej korigovat.

Ve své praci analyzuji matematicky model popula¢ni dynamiky kiirovece z ¢lanku Nelson
& Lewis (2008), ktery déle rozsitfuji o hledani kritického mnozstvi kirovee v zévislosti
na parametrech modelu (které jsou blize popsany niZe, viz kapitola 3) a nasledné ziska-
vam zavislost této kritické hodnoty na parametrech majicich praktické vysvétleni (napf.
szdravi stromu“). Strukturu tohoto modelu déle pozménuji vhodnymi dvahami a za-
byvam se studiem stability ekvilibrii téchto modeli. V dalsi ¢asti své prace se zabyvam
matematickym modelem popula¢ni dynamiky kirovce z ¢lanku Stenseth (1989), jenz ana-
lyzuji. Doplnuji jej nékterymi metodami kontroly provadénymi v lesnické praxi. Tento
novy model nazvany ,, model s kontrolou” také analyzuji a zjistuji, za jakych okolnosti je

zapottebi urcitou kontrolu provadét, nacez vyvozuji zavéry.



Kapitola 2

Teorie

V této kapitole je rozepsdna teorie (systému) autonomnich obycejnych diferencidlnich
rovnic a diferencnich rovnic véetné urcovani stability ekvilibrii dynamickych systém,
coz je z matematického hlediska v této praci hlavni ¢ast. Definice a véty, u kterych
neni uveden zdroj, byly prevzaty z prednasky prof. RNDr. Vlastimila Kftivana, CSc.
Matematicka analyza IV, konané v zimnim semestru akademického roku 2012/2013 na

Prirodovédecké fakulté Jihoceské univerzity.

2.1 Obycejné diferencialni rovnice

Zavedu nejprve nekolik obecnych definic nezbytnych pro formulovani dilezité véty o pod-

minkéch stability ekvilibrii.

Definice 2.1.1 (Oby¢ejna diferencialni rovnice) Necht D = (a,b) a f : D — R.
Rowvnice

¥ = f(x) (2.1)

se nazyvd autonomni obycejnd diferencidlni rovnice 1. adu rozresend vzhledem k derivaci.

Ddle budeme o této rovnici mluvit jen jako o obycejné diferencidlni rovnici (2.1).



Definice 2.1.2 (Cauchyova tiloha) Uloha nalézt tesent obyceiné diferencidlng rovnice
(2.1) se zadanou pocdtecni podminkou x (0) = xg, xg € D se nazyvd Cauchyova nebo téz

pocdtecni uloha.

Definice 2.1.3 (Soustava obyc¢ejnych diferencidlnich rovnic) Méjme funkci f =

(f1, .-y fn) n-proménnych, f; - D — R, D C R". Soustavu n-rovnic

dx
= fi(@n o 7)
dz.,
% = fn (mla >xn)

nazyvame soustavou autonomnich obycejnych diferencidlnich rovnic I. radu rozresenou
vzhledem k derivaci. Zavedeme-li znaceni x = (xy, ..., z,) , muZeme tuto soustavu zapsat

ve vektorovém tvaru jako
dz

=) (2.2)

Definice Cauchyovy neboli poc¢atecni tilohy pro soustavu (2.2) je analogicka vyse uvedené

definici této ulohy pro jednu rovnici.

Definice 2.1.4 (ReSeni, [Perko 2001], strana 71) Predpoklddejme, Ze funkce f je
spojitd na otevrené mnoziné D C R"™. Potom funkci x (t) nazveme resenim diferencidlni
rovnice (2.2) na intervalu I, je-li x(t) diferencovatelnd na I a pokud Yt € I plati
z(t)eD a

x(0) =z

na intervalu I jestlize 0 € I,x(0) = x¢ a z(t) je TeSenim diferencidlni rovnice (2.2)

na intervalu 1.



Véta 2.1.5 (Existence a jednoznacnost feseni, [Perko 2001], strana 74) Necht D je
otevrend podmnozina R™ obsahujici xg a necht f je hladkd na D. Pak existuje a > 0 ta-
kové, Ze pocdtecni tloha
(2.3)
x(0) =z

ma jednoznacné reseni x (t) na intervalu (—a,a).

Véta 2.1.6 (Maximalni interval existence, [Perko 2001], strana 89) Necht D je
otevrend podmnozina R" a necht [ je hladkd na D. Pak pro kaZdy bod xo € D existuje
mazximdlni interval J, na kterém md pocdatecni uloha (2.3) jednoznacné resent, x (t), tj.
pokud md pocdtecni iloha Tesent y (t) na intervalu I, pak I C J a y(t) = xz(t)Vt € 1.

Navic mazimalni interval J je otevieny, tj. J = (a, ) .

Definice 2.1.7 (Maximalni interval existence, [Perko 2001], strana 90) Interval
(o, B) z predchozi véty se nazgvd mazimdlni interval existence resent x (t) pocdtecnd ulohy

(2.3) nebo jednoduseji mazimdlni interval existence pocdtecni ulohy (2.3).

Nyni prejdéme od zékladnich definic a vét teorie obycejnych diferencidlnich rovnic k

praktické analyze stability ekvilibrii.

Definice 2.1.8 (Ekvilibrium) Bod x* € D, ktery spliuje rovnici

se nazyvd ekvilibriem nebo téZ pevngm bodem obycejné diferencidlni rovnice (2.1), pri-

padné soustavy obycejnych diferencidlnich rovnic (2.2).

Definice 2.1.9 (Stabilita ekvilibria) Necht * € R™ je ekvilibriem soustavy obycej-
nych diferencidlnich rovnic (2.2), tj.f (z*) = 0. Ekvilibrium x* se nazjvd lokdlné stabiln,
pokud Ve > 0 36 > 0 takovd, Ze pro vsechna Tesent x (t) systému (2.2) s pocdatecni pod-
minkou x (0) = xo spliujici |vg — x*| < 6 plati |x (t) — x*| < e ¥Vt > 0. Plati-li navic

lim z (t) = ",
t—00



pak rikdme, Ze ekvilibrium x* je lokdalné asymptoticky stabilni. Ddle rikdme, Ze ekvilibrium

x* je mestabilni, pokud neni stabilni.

Véta 2.1.10 (Hartman-Grobman) Uvazujme soustavu obycejnijch diferencidlnich rov-
nic

=Ax+g(x), (2.4)
kde g (0) =0 a g je spojita funkce spliiujici podminku

le@ll

llell—0  |[]z]|

Pak plati:

1. Maji-li vSechna vlastni cisla matice A zdaporné redlné cisti, pak je nulové resent

systému (2.4) lokdlné asymptoticky stabilni.

2. Ezxistuje-li vlastni cislo matice A s kladnou redlnou cdsti, pak je nulové resent

systému (2.4) nestabilni.

Hartman-Grobmanova véta nam umoziuje nasledujici prakticky postup (linearizace) pro
vysetfovani stability ekvilibrii systému (2.2). Mé&jme obecné nelinearni soustavu diferen-
cialnich rovnic

¢ =f(x),xeR", f:D— R"
Necht f (z*) = 0, tj. «* je ekvilibrium této soustavy. Rozvojem vektorové funkce f do

Taylorovy tady se stfedem v bodé z* obdrzime

fx)=f(@)+Df7) (x—a%)+ ..,

pricemz
9fn .. 9f
ox1 Oxn
Df(a")=J(@") =] :
Ofn .. Ofn
oz Oxn r—*

Tuto matici nazyvame Jacobiho matice systému (2.2) a jeji determinant nazyvame Jako-
bidn systému (2.2). Protoze f (z*) = 0, ziskdme po oznaceni y := z — x2*, A := D f (z*)
linearizovany systém

y'=Ay (2.5)

8



Kombinaci tohoto odvozeni a Hartman - Grobmanovy véty zjistujeme, ze stabilita ekvi-
librif z* systému (2.2) je ddna charakterem vlastnich ¢isel matice A systému (2.5). Plati

nasledujici tvrzeni:

Véta 2.1.11 (Postacujici podminka stability ekvilibrii, [Perko 2001], strana 102)
Necht x* je hyperbolické ekvilibrium systému (2.2) (Zadné z vlastnich cisel matice A =
D f (z*) nemd nulovou redlnou cast). Pak x* je lokdlné asymptoticky stabilni < R (\;) <
0 Vj =1,...n, kde \; jsou vlastni cisla matice A a R (N) znaci redlnou cdst obecné
komplexniho cisla \. Naopak, ekvilibrium x* je nestabilni, existuje-li alespon jedno j €

{1,...,n} takové, Ze R ();) > 0.

2.2 Diferenéni rovnice

Definice 2.2.1 (Diferenc¢ni rovnice, [Holden 1986], strana 39, 40) Jednorozmérné

zobrazeni T : x — f (z),x € {a,b) C R zapsané také ve tvaru

Tnt1 = [ (Tn) (2.6)

nazveme diferencni rovnici, pokud f(x) je dostatecné hladkd. Bod p € (a,b) nazveme

ekvilibriem diferencéni rovnice (2.6), pokud plati p = f (p) .

Definice 2.2.2 (Iterace, trajektorie, [Gulick 1992], strana 6) Nechl [ je funkce
a xg je z definicniho oboru f. Potom f (x¢) nazgvdme prond iteraci xq, f (f (xo)) nazjvdme
druhou iteraci xo. Obecné, pokudn je prirozené cislo a a, znaci n-tou iteraci xq, pak f (ay,)
je (n+1)ni iterace xo. UZitecné je ndsledugici znaceni: f (xq) pro f (f (x0)),f® (x0) pro
f(f (f (20))), a obecné fI") (x4) pro n-tou iteraci zo. Posloupnost { {7 (z4)}22, nazgvdme

trajektorii xg.

Definice 2.2.3 (Stabilita ekvilibria, [Gulick 1992], strana 14) Necht p je ekvilib-
rium diferenéni rovnice (2.6). Pokud existuje interval I := (p — &, p + €) obsahujici p tak,

e je-li x v definicnim oboru funkce f a v intervalu I, pak f™ () — p s n rostoucim nade
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vsechny meze, nazyvame ekvilibrium p lokdlne asymptoticky stabilni. Naopak, ekvilibrium
p se nazyvd nestabilni, pokud existuje interval I obsahujici p tak, Ze je-li x v definicnim

oboru funkce f a v intervalu I, avsak x # p, pak |f () —p| > |x — p|.

Lokalni chovani v blizkosti ekvilibria p je stanoveno nésledovné.

Véta 2.2.4 (Podminky stability, [Gulick 1992], strana 15) Necht funkce f defi-
nujici diferencni rovnici (2.6) je diferencovatelnd v ekvilibriu p, pricemZ f' oznacuje
derivaci f, pak je toto ekvilibrium lokdlne asymptoticky stabilni, pokud |f'(p)| < 1,
a nestabilni, pokud |f' (p)| > 1.
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Kapitola 3

Spojity model: Groven stromu

3.1 Model podle Nelson & Lewis (2008)

Uvazujme situaci, pri niz vsichni kirovei parazitujici na stromé se jiz ve stromé nachazeji
a zadni dalsi k nim pribyvat nebudou. Podle prace Nelson & Lewis (2008) je model uva-
zujici dynamiku zahrnujici agregaci a rojeni kirovce do stromu ekvivalentni s modelem,
jenz tyto procesy nezahrnuje. Tuto ekvivalenci lze vysvétlit rozdilnosti v délce trvani
procesu agregace a procesu parazitovani kirovce na stromeé a jeho nasledného usychani.
Zatimco trvani agregace a rojeni se poc¢ita v ramci dnt az do jednoho tydne, napadeni
stromu a parazitovani na ném, které muize vést k jeho zkaze, trva v rozmezi 4 - 6 tydnt
a na dalsim pribyvani kurovce jiz témér nezavisi [Nelson & Lewis 2008]. To znamena,
ze vzajemné pusobeni mezi kiirovcem a stromem se uskutec¢nuje mnohem pomaleji nezli
samotna agregace kirovce. Proto v nasledujicim modelu neuvazujeme agregaci ani ro-
jeni, nybrz nas zajima vzajemné pusobeni kiirovec - strom na trovni jednoho stromu.
Tudiz na poc¢atku mame urcité mnozstvi kuirovee, které se miize pouze snizovat pusobe-
nim obrany stromu. Analogicky mame pocateéni hustotu pryskyricnych cév (déle také
sitkovice), jez se také pouze snizuje a to parazitovanim kirovce. Mnozstvi pryskyftice z
pocatecni hodnoty ubyva rychlosti metabolizace kiirovcem a pribyva rychlosti, jakou ji

strom doplnuje.
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Méjme nasledujici soustavu nelinearnich autonomnich diferencidlnich rovnic

[Nelson & Lewis 2008]:

dA

o= —Ah(R) kirovec

d

d_f =—-Sk(A) sitkovice
dR

o Sf(R)— Rg(A) pryskyfice

ces

Zde A znaci velikost populace brouku kiirovce zijicich ve stromé, S znac¢i pocetnost
neznic¢enych sitkovic, R je mnozstvi pryskytice ve stromé. Model také zahrnuje ctyti

funkce, které popisuji rychlosti riznych probihajicich procest:

o h = h(R) mortalita kirovce zptisobend pryskyfici na jedince, tj. per capita
o k =k (A) rychlost poskozovani sitkovic kirovcem
o f = f(R) rychlost produkce pryskyfice na jednu nenarusenou cévu

o g = g (A) funkce popisujici ubytek pryskytice v zavislosti na metabolismu kurovce
Nelson & Lewis (2008) uvazovali model s linedrnimi funkcemi:

o (R =fn (1-42)

c g(A)=gA
« h(R)=hoR
i ]{J(A):k?()A

Vyznam parametri je nasledujici:

e fn maximélni hodnota produkce pryskytice na jednu cévu

e R,, maximalni hodnota pryskytice ve stromé

12



e go rychlost ubytku pryskytice souvisejici s napadenim stromu kiiroveem
e hg mortalita klirovce souvisejici s mnozstvim pryskytice

e ko rychlost odumirani sitkovic souvisejici s napadenim stromu kirovcem

Ptvodni soustava se tedy dosazenim téchto funkci zméni v soustavu:

dA

E——hOAR

dS

D A

dt 0 AS

dR R

E_fm (1—R—m> S—goAR

Tento model lze za pomoci néasledujicich substituci prepsat do modelu se dvéma para-
metry [Nelson & Lewis 2008]:
S =258,

A= Ahg Ry,
90

R=RR,,
t= hoi%m

Dosazenim substituci dostaneme model:

T Ahg R -
% 2T RR

dt ’ 90
dS S Ahg Ry, ¢

= —ky ——" 5

dt 90

dR R, RR,\ - AhyR,, -
= Jm l——— - - m
7 J ( R ) S'So — go p RR
Podle pravidel derivaci
dafw) _ dn

dt dt -’
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lze tento model prepsat jako

hoRm%:_hO ho Ry, ARRm
d ho R, ~ ~

Sy — S _ — ko o R AS S,
dt g(]

Kracenim konstant v prislusnych rovnicich, vynasobenim prvni a druhé rovnice vyrazem

ho;R a soucasné vynasobenim tfeti rovnice vyrazem e R2 ziskame soustavu ve tvaru:
m

dA .
1
Ty ~AR
dsS 1 -+~
1
Ty —kO%AS

Nyni podle vyse popsané substituce linedrné pieskalujeme ¢as t = t hg Ry, opét podle

1
pravidel derivaci — = ho R jt Po preskélovani ¢asu a vypusténi vsech vinek ze zapisu
(pro zjednoduseni) dostdvame tuto soustavu t¥{ rovnic:
dA
— =—-AR
dt
d
s — Ko AS
dt Jdo
dR f m SO
— = S(1—-R)—AR
dt  hyR?, ( )
Nyni oznac¢me ( := ko ay = f SO . Mame tedy vysledny model obsahujici dva parame-
try:
dA
— =—-AR ktirovec
dt
d
d—f =—CAS sitkovice (3.1)
dR
o vS (1—R)— AR pryskyrice

Hledejme nyni ekvilibria této soustavy. Prvni ekvilibrium je zrejmé (121,0,0), A > 0.

Povsimnéme si vsak, Ze se nejednd pouze o bod, nybrz o celou poloptimku ekvilibrii.
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To, ve kterém konkrétnim ekvilibriu trajektorie skonc¢i, zavisi na tom, z jaké pocatecni
podminky systém zacne. Dalsi mnoziny ekvilibrii jsou (O,S, 1), 0<S<la (O, O,R),
0 < R < 1. Opét se jednd o celé tsecky ¢i polopiimky ekvilibrif, coZ 1ze vysvétlit tak, Ze
v konec¢ném stavu po zabiti vSech brouki muze zbyt ve stromu bud ¢astecna sif sitkovic,
ktera umozni doplnéni pryskytice na maximalni tiroven, nebo zadna sif sitkovic a rtzné
mnozstvi pryskyTice. Stabilita téchto ekvilibrii neni trivialni, jelikoz v kazdém ekvilibriu
je alespon jedno vlastni ¢islo nulové. Nésledujici Jakobiho matice pro tyto rovnice to

potvrzuji. Obecna Jakobiho matice je

—R* 0 —A*
J(AS*R) =] —(8* —( A* 0
—R* v(1—-R*) —yS*— A"

Konkrétné v jednotlivych ekvilibriich tedy:

—R 0 0
J(O0,0,R)=1] 0 0 0
-R v (1-R) 0

Je patrné, ze v kazdé mnoziné ekvilibrii existuje alespon jedno nulové vlastni ¢islo, tudiz
neumime rozhodnout. Vzhledem k tomu, Ze se nejedna o izolovana ekvilibria, nelze pouzit
ani teorii centrélnich variet. Proto Nelson & Lewis (2008) provedli simulace nelinedrnich
perturbaci ekvilibrif. Na zdkladé téchto simulaci lze mnozinu ekvilibrif (0, S, 1) povaZovat
za stabilni, mnozinu ekvilibrii (0, 0, R) za nestabilni, pokud jsou splnény podminky ( >

0,7 > 0, R > 0.01 a mnozinu ekvilibrif (A, 0,0) za stabilni za podminek ¢ > 0, A > 0.01.
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Biologicky vzato, (0,5, 1) stabilni znamen4, Ze populace kiirovce vyhynula, cévy jsou
do urcité miry porusené a hodnota pryskyfice se ustalila na své maximalni hodnoté.
Rozumné vychylka od tohoto ekvilibria zpiisobi, Ze se trajektorie ¢asem vrati zpét na
tuto polopiimku, protoze hustota kurovce je relativné nizka a témér zdravy strom jej
zahubi a doplni si zasoby pryskytice. Nevrati se vsak do identického bodu, ale do jiného
ekvilibria typu (0,5,1), nebot i téch par kiiroveil staéi pied svym vyhynutim nékolik
sitkovic znicit. Jednotliva ekvilibria na této polopfimce tak lze povazovat za stabilni,
ale ne asymptoticky stabilni. Mnozina ekvilibrif (0,0, R) nestabiln{ za danych podminek
znamena, ze ktrovec vyhynul, vSechny sitkovice jsou zni¢ené a ve stromé zbylo urcité
mnozstvi pryskyfice. Mald vychylka z téchto ekvilibrii (relativné mélo jedincu kurovce
a neporusenych sitkovic) zméni podstatné chovani celého systému, systém bud skonci
v (4,0,0) (strom uschnul), nebo (0,5,1) (kfirovec vyhynul). Dale, ekvilibrium (A, 0,0)
je stabilni za urc¢itych podminek, coz biologicky znamena, Ze strom uschnul a populace
ktirovee se ustélila na uréité hodnoté. Mald perturbace opét vede k posunu hodnoty A,
avsak kone¢ny stav je stale na poloptimce ekvilibrii (A4, 0,0). ReSeni soustavy (3.1) zavisi

na volbé parametri ¢, v a na po¢atecnich podminkach A (0), S (0) a R(0).

Jak jsem se jiz zminil vyse, budoucnost stromu a tedy i klirovce zalezi na tom, kolik
jedinci dany strom napadlo. S rostoucim poctem jedincii roste pravdépodobnost, ze
strom jimi napadeny uschne z davodu vycerpani celych svych zasob pryskytice. Tedy po
napadeni stromu prichazi faze zavrtavani do néj a strom se brani. Nyni mohou nastat
tTi rizné situace. Bud je ve stromu ktirovce relativné mélo, pak se tedy strom aktivné
ubrdni, své parazity zabije a sém neuschne. Systém tedy dospéje do ekvilibria (0,5, 1).
Dalsi moznosti je, ze je jich mnoho, strom se neubréni, uschne a kiirovec se muze roz-
mnozit. Toto matematicky odpovidd ekvilibriu (4,0,0). Za mezni situaci povazujeme,
kdyz na poc¢atku napadeni (po vyrojeni) je kiirovce uréité kritické mnozstvi, oznacme jej
A (0),, které je dostatecné proto, aby strom uschnul, ale nedostatecné pro preziti kiirovce.
V tomto pripadé strom vyda veskerou svoji pryskyfici na obranu, usycha, avSak zaro-
ven s nim umira i ktirovec, jelikoz toto mnozstvi pryskyTice jiz nedokéazi metabolizovat.
Analogie tohoto pifpadu je ekvilibrium (0,0, R). PiestoZe ve stromé zbylo ur¢ité mnoz-
stvi pryskyftice, strom uschnul, jelikoz pryskyftice ani jiné zasobni latky nemaji kudy téct

(S = 0). To znamena, ze A (0), tvorl hranici mezi pfezitim stromu a prezitim kirovce.
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Nemtze totiz z biologického hlediska nastat pripad, kdyby strom vegetoval a zaroven se
kirovec rozmnozil a tudiz nezahynul [Nelson & Lewis 2008; Raffa et al. 2008; Stenseth
1989]. Uvédomme si tedy, Ze kone¢ny stav systému je urcen pocateénim stavem. Pro
A(0) > A(0), obdrzime podle simulaci R = 0, A > 0, ¢ili kiirovec zni¢f strom, ve kterém
se rozmnoz{, na druhé strané pro A (0) < A (0), dostaneme R > 0, A = 0, tud{z kiirovec

zahyne a strom nadéale roste (Obrazek 3.1).
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Obrazek 3.1: Trajektorie linedrniho modelu s dvéma parametry ¢ a ~. Tyto trajektorie
vzniknou pro ( = 1, v = 8, S(0) = R(0) = 1 a rtzné pocatecni podminky A (0).
Pocateéni podminka, jejiz trajektorie (zde tuéné ¢arkovand) sméfuje do pocatku (A, R) =

(0,0), se nazyva kritické pocatetni mnozstvi kirovce a znacime jej A (0)...

Zaméiime se nyni na to, jak se hodnota A (0), bude ménit v zdvislosti na zméndach
parametri v a ¢ okolo pevné danych hodnot v = 8 ¢ = 1 [Nelson & Lewis 2008].
Necht tedy v =8, ¢ =1, poté A(0), = 2,764. Tato hodnota je odhadnuta ze simulaci
a pro pocateéni podminky S (0) = R (0) = 1 (tedy pro zdravy strom). Zafixovinim v na
tfech ruznych hodnotach (y € {4, 8,16}) a souc¢asné zvolenim ruznych hodnot ¢ obdrzime
zavislost zobrazenou v Obrazku 3.2. Funkce A (0), = A (0), (¢) je ostie klesajici, coz je
biologicky rozumné, ponévadz ¢ znaci rychlost ubyvani sitkovic. Naopak s rostoucim 7 je
A (0), vétsi a to zejména pro ¢ malé. Z ¢ehoz lze vyvodit fakt, ze pri vétsich rychlostech
ubyvani sitkovic je vliv v na A (0), zanedbatelny, kdezto pii relativné pomalém ubyvani

sitkovic je zavislost A (0), na produkci pryskyTice ziejma a to ostie rostouci.

Uvazujme nyni dvé rozsiteni modelu (3.1). Nejprve do tohoto modelu zavedeme jistou

miru nahodilosti (v podkapitole 3.2) a poté model (3.1) rozsifime o parametr urcujici
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Obrézek 3.2: Graf zavislosti A (0), = A(0),(¢) pro tii rizna v. Zlutd (nejvyssi) ¢dra
aproximuje A (0), pro v = 16, modréd (prostiedni) pro v = 8 a ¢ervena (nejnizsi) pro
v =4.

zdravi stromu (v podkapitole 3.3).

3.2 Stochasticka modifikace

Uz vime, %e perturbace systému (3.1) v okoli mnozin ekvilibrif typu (4,0,0) a (0,5, 1)
vrati systém opét na tyto polopiimky ¢i tisecky ekvilibrii. Nyni nas bude zajimat, co
se stane, pokud budeme perturbace vyvolavat opakované. K tomu sestavime vhodny
stochasticky model, a to nasledovné [Dennis 2002]:

dn

i m(n)

n(t+h)—n(t)
h

deterministicky model

~ m(n) diskretizace deterministického modelu

(3.2)
dn; :=n(t+ h) —n(t) = hm(n) explicitni Eulerova metoda

AN, = hm(Ny) + /v(Ny) dW,

stochasticky model

Tento typ stochastickych modeli se nazyva diftzni proces [Dennis 2002]. Diftizni proces
N je spojita, i kdyz ndhodné poskakujici funkce ¢asu. Je uréena dvéma funkcemi, infini-

tezimalni stfedni hodnotou m(N) a infinitezimalni varianci v(V). Infinitezimalni stredni
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hodnota urcuje deterministicky trend procesu a infinitezimalni variance specifikuje veli-
kost stochastickych fluktuaci pri riznych populacnich velikostech [Dennis 2002]. Veli¢ina
dW, reprezentujici perturbace systému je normalné rozdélena ndhodna veli¢ina se stredni
hodnotou 0 a varianci h. Opakovanim simulaci z ur¢ité poc¢atecni podminky obdrzime
rozdéleni hodnot zkoumané stavové veliciny. V nasem piipadé prepiseme model (3.1)
jako

A=A —h A R+ Vo A dW, ktirovec

Strn =S —hCA S, sitkovice (3.3)

Rivn =Ri+h (vS: (1 —Ry) — A R) pryskyfice

Nahodilost tedy predpokladame pouze u kiirovce, coz lze biologicky vysvétlit jako né-
hodné umirani kiirovce pfi parazitovani ¢i dodateéné zavrtavani se novych jedincii zvendi.
Jako funkci v(A;) jsme v modelu zvolili o A, kterd reprezentuje demografickou stochas-

ticitu [Dennis 2002].

Model nam poslouzi k predstavé o stabilité ekvilibrii. Provérime dvé rtzné pocatecni
podminky, A(0) = 2.8, kterd je pobliz hodnoty A(0). = 2.764 a A(0) = 5 (dale od
hodnoty A(0).), spolu se dvémi hodnotami parametru o € {1,2} (Obrazky 3.3 - 3.6).
Smysl pocatecni podminky A(0) = 2.8 je tento: vezmeme-li v Gvahu deterministicky
model (3.1), pak kone¢nd hodnota A = 0.16. Pfiddme-li do né&j stochasticitu, nékteré
vychylky zpusobi, Ze trajektorie prekro¢i mezni trajektorii pocinajici v A(0). a jsou
piitahovany ekvilibrii typu (0,S,1). Tato situace nastane v naprosté vétsiné piipadt
pro a = 2 (Obréazek 3.3a). Na Obrazku 3.3b lze vidét pravdépodobné rozdéleni konecné
hodnoty S pro stejné hodnoty A(0) a a. Z grafu lze vy¢ist, Ze zdaleka ne vidy S = 0 jako
v deterministickém modelu, naopak je to priblizné jen 53%. Nékteré trajektorie skonci na
mnoziné ekvilibrii (0,0, R), nebo (0,5,1). Tuto nahodilost lze tedy povazovat za velmi

silnou, protoze zcela méni chovani modelu (3.1).

Pokud zacneme ze stejné pocateéni podminky, akorat pro o = 1, obdrzime podobné
vysledky, jen s tim rozdilem, Ze méné simulaci se blizi do A = 0, piesto je oviem velk
pravdépodobnost (95%), 7e systém v A = 0 skonéi (Obrazek 3.4a). Pokud se zaméifme na

kone¢né hodnoty S, zjistime, Ze vzroste pravdépodobnost situace S = 0 (Obréazek 3.4b).
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Obrézek 3.3: Frekvenéni diagram rozlozeni ndhodné veli¢iny A (panel a) a S (panel
b) pro pocateéni podminku A(0) = 2.8 a parametr o = 2. Pocet simulaci je 1000,
rovnice simulujeme do ¢asu t,,,, = 500 pii poc¢ateénich podminkach S(0) = R(0) =1 a

hodnotach parametri ( =1, v = 8.

To lze vysvétlit tim, Ze s niz§im « se snizuji vychylky od deterministickych trajektorii,
tim padem tedy méné trajektorii prekro¢i onu mezni trajektorii a vice jich skon¢i na
polopiimee ekvilibrii (4,0,0). Navic, ty simulace, které tuto trajektorii pekroci, tak

ucini pro mnohem nizsi hodnoty S.
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Obrézek 3.4: Frekven¢ni diagram rozloZeni ndhodné veli¢iny A (panel a) a S (panel
b) pro pocateéni podminku A(0) = 2.8 a parametr o = 1. Pocet simulaci je 1000,
rovnice simulujeme do ¢asu t,,,, = 500 pii poc¢ateénich podminkach S(0) = R(0) =1 a

hodnotach parametra ( =1, v = 8.

Zménime-li pocdteéni podminku na A(0) = 5, deterministicky model se blizi k A =
3.25. Model stochasticky vSak naopak s velkou pravdépodobnosti (80%) skonéi v A = 0
(Obrazek 3.5a). Na téméi 100% vzrostla pravdépodobnost, ze S = 0 (Obrazek 3.5b)
a tedy model skonéi budto na ekvilibrifch (0,0, R) nebo (4,0,0).
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Obrézek 3.5: Frekvenéni diagram rozlozeni ndhodné veli¢iny A (panel a) a S (panel b)
pro pocate¢ni podminku A(0) = 5 a parametr o« = 1. Pocet simulaci je 1000, rovnice si-
mulujeme do ¢asu t,,,,; = 500 pii poc¢atecnich podminkéich S(0) = R(0) = 1 a hodnotéch
parametra ( =1, v = 8.

Ponechame-li stejnou pocatecni podminku a pozménime-li o = 2, zjistime, ze vzroste
pravdépodobnost jevu A = 0 téméi na 90% (Obrazek 3.6a). Lze to opét vysvétlit vétsimi
vychylkami od deterministického modelu a tedy vétsi pravdépodobnosti, ze trajektorie
piekro¢i mezni trajektorii od A(0).. Naopak pravdépodobnost, Ze koneéna hodnota S =
0, jen velmi nepatrné klesne (Obrazek 3.6b).
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Obrézek 3.6: Frekvenc¢ni diagram rozlozeni ndhodné velic¢iny A (panel a) a S (panel b)
pro pocateéni podminku A(0) = 5 a parametr o = 2. Pocet simulaci je 1000, rovnice si-
mulujeme do ¢asu t,,,, = 500 pri poc¢atecnich podminkach S(0) = R(0) = 1 a hodnotach
parametra ( =1, v = 8.

Otdzkou zistava, pro¢ na rozdil od deterministického modelu (3.1) konci stochasticky
model (3.3) Easto na polopifmkach ¢ tseckach ekvilibrif (0,0, R), popifpadé (0,5,1) i z
dostatecné velkych pocéatecnich hodnot A(0). Studovali jsme totiz A(0) = 5 a systém
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s touto pocatecni podminkou kondil s 80% pravdépodobnosti v A = 0 pro a = 1, respek-
tive s 90% pravdépodobnosti pro a = 2. Ukazuje se dokonce, Ze toto procento ddle roste
s délkou simulace t,,4,. Odpovédi by mohlo byt jiné pojeti ¢asovych kroki. Zde totiz, na
rozdil od deterministického modelu (3.1), pokud se systém ptiblizik A — 0¢i S — 0 ana
a systém se takto ¢asto postupné dostane do A = S = 0. Nerealisti¢nost tohoto vypoctu
vSak spoc¢iva v tom, ze redlnd doba trvani procesu popisovaného modelem (3.3) neni ne-
kone¢na. Ukoncime-li simulace diive, pozorujeme urcité ,, zvonovité* rozdéleni konecnych

hodnot okolo jisté kladné hodnoty A.

3.3 Modifikace zahrnujici zdravi stromu

Vratme se nyni k deterministickému modelu (3.1), ktery vhodné upravime o parametr
6 ovliviiujici zdravi stromu, neboli rychlost dopliiovani pryskyfice (vice nize). Model

s timto parametrem ma tvar:

dA
A
dt R
as
A
dt (A5
dR

- = _ 0 _
o 7(1 R)S AR

Novy parametr 6 je zde v pozici exponentu proporcionalni ¢asti pryskytice ve stromu,
pro # > 1 klesd hodnota pryskytice ve stromé pomaleji (pro § > 1 a zdroven 0 < a <
1:a? <a), pro 6 < 1 klesa hodnota pryskyfice ve stromé rychleji (pro 6 < 1 a zaroveri
0<a<1:a > a)mnezv pivodnim linedrnim modelu, tj. modelu odpovidajicimu
6 = 1. Ma tedy vyznam zdravi stromu, nebot s rostoucim 6 se spotfebovand pryskytice
rychleji doplnuje. Pro primérné zdravy strom 6 = 1, pro optiméalné ¢i velmi zdravy strom
6 > 1, naopak pro poskozeny strom 6 < 1. VySetiime A (0), v zavislosti na zménach 6.
Omezime se na tTi razna 6 € {%, 1,2}, soucasné zvolime rizné hodnoty ¢ a zafixujeme
v = 8. Vysledkem je ostie klesajici zavislost A(0). na ( zobrazend na Obrazku 3.7.

7 obrazku vidime, Ze s rostoucim 6 roste i vysledna kritickd hodnota ktrovce, protoze
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6 ma vyznam zdravi stromu. Vliv 6 na A (0), je pfi vétsich rychlostech ubyvani sitkovic

zanedbatelny, avSak zavislost A(0), na zdravi stromu se projevi pfi pomalém ubyvani

sitkovic.

Obrézek 3.7: Graf zavislosti A (0), = A (0),(¢) pro v = 8 a t¥i rizna 6. Zlutd (nejvyssi)

¢ara aproximuje A (0), pro § = 2, modra (prostfedni) pro # = 1 a Cervend (nejnizsi) pro
_1
=1

3.4 Model s omezenou metabolizaci pryskyrice

Upravme nyni puvodni model nasledovné:

A
C;—t =—hoAR kirovec
d
d—f = —kyAS sitkovice

dR R\’ A
_— = 1 — _ — k i
o fm ( ( Rm> ) S — gm A c R pryskyftice

Tento model je oproti deterministickému modelu s linedrnimi funkcemi (3.1) rozsifen
o tTi parametry 60, g,, a ¢,,. Vyznam parametru 6 jiz byl vysvétlen vyse. Parametr g,
ovliviiuje rychlost ubyvani pryskytice ve stromé, se zvysujicim se g, pryskytice ubyva
rychleji. Nese tedy informaci o tom, jakou maximalni rychlosti mtize kirovec pryskytici

metabolizovat. Ten pryskyftici metabolizuje a vznika tak agregacni feromon, ktery slouzi
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jako ldkadlo pro jedince stejného druhu (viz vyse). Logicky vSak nemohou metabolizovat
nekonecné velkou rychlosti, tj. nekoneéné velké mnozstvi pryskytice, ale prave g,,. Pri
priblizeni se této rychlosti se s ptribyvajicim poctem jedincii rychlost ubytku pryskytice
uz témer nadale nezvysuje. Matematicky receno:

A
lim

A—>+oogm A+Cm = dm

Posledni novy parametr, ¢,,, pak uré¢uje mnozstvi kiirovce, pri kterém rychlost meta-
bolizovani pryskytice dosahne poloviny své maximalni hodnoty g,,. Logicky tedy pro
,malé" ¢, bude ktivka vyrazu g,, ﬁ strmé;jsi, proto rychlost metabolizovani prysky-
Tice vétsi, tudiz kritické mnozstvi kirovee se snizi (Obrazky 3.9 a 3.10). Pokud ¢, = 0,
pak ﬁ = 1, coz znamena, ze ubytek pryskyrice ve stromu nezavisi na poctu jedincu
ve stromé. Celkové funkce g,, ﬁ rika, ze pro velké mnozstvi klirovce jiz je prispévek

kazdého dalstho kiirovce pro zpracovani pryskytice zanedbatelny.

Nyni vynasobenim druhé rovnice vyrazem LO a substituci S = s% dostavame soustavu:

S
dA
M _h AR
dt 0
dsS .
— =—k A
dt 045

dR R\%\ - A
- = 1— [ == _

L

Vynasobime-li ted prvni dvé rovnice vyrazem
m

a treti rovnici vyrazem R% a zavedeme-
m

li ndsledné substituci R = Ri, pak soustava vypada nésledovné:

dA -
ds ko -
1 -~ _ 9
Bm - dt RmAS
dR fmSO = Y 9m A =
B S 1— R? _Jm
B dt R?n< R>S RmA—l—cmR

1

Nyni kazdou rovnici vynasobime vyrazem ;;
0

a zaroven zavedeme substituci pro preska-
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. 1
lovani casu t =t hy R,,, opét podle pravidel derivaci dif = R % Dostavame tak:
dA .
s ko =
— = — AS
dt ho Ry,
dR _ funSo (1- ) 5- A -
@ 1-R ) S - R
dt ho R?n ho Rm A + Cm

v , o ko o fm So _ Im , , v v s
Polozme nyni a = ok T hemR b = e Po této tpravé a po vypusténi vinek

dostaneme nasledujici soustavu tii rovnic:

% =-AR kurovec
dt

ﬁ =—aAS sitkovice
dt

dR A

— =~ (1-R% S— Kky¥i
i v ( R ) S—p AT R pryskyftice

Analyza stability ekvilibrii tohoto modelu opét neni trivialni z divodu existence nulovych
vlastnich ¢isel. Ekvilibria (A*,S*, R*) jsou nasledujici: (A1,0,0), (0,52,1), (0,0, R3),
A; > 0,0 < Sy < 1,0 < Ry < 1. Opét se jedna o usecky ¢i polopiimky neizolovanych

ekvilibrif jako v modelu (3.1). Jakobiho matice pro tyto rovnice je ve tvaru:

—R* 0 —A*
J (A", S* R") = —a S* —a A* 0
G 1 (1Y) oSt () -
Konkrétné tedy:
0 0 —A
J(A1,0,0)=1]1 0 —aA4, 0
0 v _Affclm
-1 0 0
J(0,5,1)=] —aS, 0 0
-2 0 —05,
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—Rs3 0 0
J (0,0, R3) = 0 0 0
_BRs y (1 — Rg) 0

Cm

Aby nevzniklo nulové vlastni ¢islo, muselo by existovat ekvilibrium (A*, S*, R*), A* >

0, R* > 0,5 > 0. Lec toto ekvilibrium model nema, protoze nemiize nastat zaroven, aby

strom prezil (R* > 0) a ktrovec taktéz (A* > 0).

Pro pocatecni simulaci zvolme v = 8, ¢,, = 1, = 10000, o = 0.0001, 8 = 1. Odhad
A(0), = 9.09 (ze simulaci) se bude ménit v zavislosti na zménach 6 a ¢,,. Ponechme
cm = 1, postupnym zvysSovanim 6 zjistime, ze A (0), se méni az na druhém desetinném
misté, avSak snizovanim 6 se vyrazné snizuje A (0),, napiiklad pro 6 = %, A(0), =5.74
(Obrazek 3.8). Z toho lze usuzovat, ze ¢im méné je strom zdravy, tim vice je nachylnéjsi

na kolonizovani kiirovcem, protoze A (0), se snizuje, coz v pifrodé pozorujeme. Naopak

pokud je strom zdravéjsi nez prumeérné zdravy, tak to na uspésnost parazitovani kirovcee

nema vliv.

T
enr
s

Al

Obréazek 3.8: Graf zavislosti A(0), = A(0),(f) pro parametry o = 0.0001,8 =

10000,y =8 a ¢, = 1.

Studujme tedy jen dva pripady 6: 6 = 1 a kuprikladu 6 = %. Nyni ponechme 6 = 1
a ostatni parametry pevné, pak se zvySujicim se ¢, roste A (0), mnohem rychleji nez s 0,
ne vsak linedrné (Obrazek 3.9). V preneseném vyznamu to znamena, ze kritickd hodnota

klirovee je tim vétsi, ¢im vetsi je mnozstvi kiirovee, pri kterém rychlost metabolizovani
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dosahne poloviny své maximéalni hodnoty. Rec¢eno biologicky, ¢im vice musi byt ktrovce,
aby bylo dosazeno poloviny maximélni rychlosti metabolizovani pryskyfice, tim vétsi je
hranice poctu, kterou kiirovec musi prekrocit, aby zdravy strom tuspésné parazitoval.

Nyni zvySme 8 o jeden Fad a pozorujme podobnou zavislost (Obrazek 3.10).

14+ —

Obrézek 3.9: Graf zavislosti A (0), = A(0), (¢) pro a = 0.0001, 8 = 10000 a v = 8.

Modré (vySsi) ¢dra plati pro 6 = 1 a fialové (nizsf) pro 6 = 4.

m

Obrézek 3.10: Graf zavislosti A (0), = A(0), (¢m) pro o = 0.0001, 8 = 100000 a v = 8.

Modréa (vyssi) ¢dra plati pro 6 = 1 a fialovd (nizsf) pro 0 = 1.

3.5 Model s rojenim

Nyni zacnéme studovat model zahrnujici rojeni i agregaci kirovce. Tento model bude

zahrnovat nejen procesy probihajici ve stromé, tj. vzajemné ptisobeni kirovec - strom,
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ale i rojeni ktirovce, jeho atrakci feromony a také jeho agregaci. Tudiz uvazujeme situaci,
pri niz se nejprve vyroji nova generace kurovce. Nechf je tedy na pocatku jiz urcitd hus-
tota populace kiirovce volné létajictho v prostoru. Tato kategorie se napadenim stromu
meéni v kategorii parazitickou. Avsak nejen vyhledani vhodného stromu a zavrtani se do
néj ubira jedince z této tridy. Jsou tu také predatori, kteri poziraji volné létajici jedince
a kteri jsou pritahovani agrega¢nim feromonem kirovce. Dalsi veli¢ina, kterda nés bude
oproti predeslym modeltim zajimat je mnozstvi feromonu. Kiirovei vypoustéji v zavislosti
na podminkach dva typy feromonii. Pokud napadnou strom, za¢nou vypoustét tzv. agre-
gaéni feromony, diky nimz piildkaji dalsi jedince stejného druhu do téhoz stromu. Cini
tak, aby celkova hustota jejich populace ve stromé vzrostla a presahla kritickou hodnotu,
coz zapricini, Ze obrana stromu ve formé pryskytice na ktrovce nestaci a strom uschne.
V takto usychajicim stromu se teprve mohou rozmnozovat. Pokud by svymi agrega¢nimi
feromony nenaldkali dostatek dalSich jedincti a neptrekrocili tak hranici nutnou pro zamo-
feni stromu, strom se proti nim ubrani a oni zahynou. Na druhou stranu, kdyz prekroc¢i
koncentrace kirovce ve stromé urcitou mez, zacnou vylucovat antiagregacni feromon,
ktery dalsi jedince od tohoto stromu odpuzuje, aby si zbytecné nekonkurovali navza-
jem [Nelson & Lewis 2008; Raffa et al. 2008; Borden 1989]. Kromé dalsich jedincu laka

agregacni feromon také predatory. VSechny tyto poznatky jsou shrnuty v nasledujicim

modelu: iB
= = —fp(P) B— fo(B) C  rojic se kirovec
dP
== Afr(R) fa(A) —dp P feromony
dA e o
= = —Ah(R)+ fp(P) B  parazitujici kurovec
d
d_f = —-Sk(4) sitkovice
dR
o= Sf(R)—Rg(A) pryskyftice

Posledni dvé rovnice ztistaly od modelu s linedrnimi funkcemi (3.1) beze zmény. Do tfeti
rovnice pribyl ¢len fp (P) B, ktery vyjadiuje pocet jedincti nové parazitujicich strom.
Stejny pocet ubyva z prvni rovnice. Navic z ni jesté ubyva pocet jedinct, které sezere
predétor, tj. fo (B) C, kde C vyjadiuje pocet predatori. Predpoklddejme, ze C' = a P,

kde o > 0 je kladna konstanta majici jiny vyznam nez v ptredchozich modelech. To
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znamena predpokladejme, ze pocet predatorii zavisi linearné na koncentraci agregac¢niho
feromonu ve vzduchu. Druha rovnice popisuje rychlost prirtistku koncentrace agregacniho
feromonu, ktery se ze stromu dostava do jeho okoli. V modelu se objevuji dvé nové
stavové proménné, P, koncentrace agregacniho feromonu, a B, pocet rojicich se jedincti.
Agregacni feromony vypoustéji pouze parazitujici jedinci ve stromeé. Tyto feromony vsak
neslouzi jen jako lakadlo pro prislusniky stejného druhu, ale také pro predatory. Pro
predatory predpokladame, ze poziraji kiirovce pouze ve fazi rojeni, nikoliv vSak ve fazi
parazitovani na stromu. Tento predpoklad je ve shodé s ivahami uvedenymi vyse. Dale

se tu vyskytuji funkce, jejichz vyznam je nasledujici:

o fp = fp(P) rychlost vyhledani vhodného stromu a parazitovani na ném per capita

(na jedince) rojictho se kurovce
o fo = fo (B) rychlost pozirani kurovce predatorem per capita

e fr = fr(R) rychlost produkovini agregacniho feromonu v zavislosti na mnozstvi

pryskyTice per capita

o fa = fa(A) inhibice produkce feromonu per capita pro velké A, tj. z biologického

hlediska efekt produkce antiagregacniho feromonu

Tyto funkce lze na zékladé jejich biologickych vlastnosti aproximovat napriklad témito

predpisy:

o fp(P) = ff+p P je ziejmé linedrni, uvazme, 7e s naristajici koncentraci feromonu
v ur¢itém okoli stromu poroste i pocet jedinci, ktery si tento strom zvoli (5 ma

zde jiny vyznam nez v predchozich modelech)

e fc(B) = AB je také zvolena jako linedrni, coz lze interpretovat takto: ¢im vice

bude rojicich se jedincti, tim vice jich predatofi sezerou

e fr(R)=fE m%, v tomto piipadé se jedné o tzv. saturacni funkci, jeji limita je

rovna f2 coz znamend, 7e pro mald R se chova jako linearni funkce, pro velka R je
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vsak omezend, pro velké hodnoty R je prispévek jakéhokoliv dalsiho R zanedba-
telny, také z biologického hlediska: rychlost produkce feromonu kirovcem nemuze

byt logicky neomezend pro velké hodnoty pryskytice ve stromé

A z
o fa(A)=1- % JQCA)Z = (CE‘C)TJ)F = Dbficemz c je kriticky pocet kiirovce ve stromé,

m

pri jehoz prekroceni prestava kiirovec produkovat agregacni feromon a zaéind pro-
dukovat antiagregacni feromon. Jedna se o ostie klesajici funkci. P¥i vétsim z inhi-
bice (tj. utlumeni) nastupuje rychleji (Obrazek 3.11) a limitné pro z rostouci nade
vSechny meze je tato funkce po ¢astech konstantni.

. A® : (Créz)z A
i (1 - m) = a0 poa <4

(m)” 1
ZLI&W:§ pro C;?L:A,
A\Z
lim () _ 1 pro ch > A.

3 L T |

FalA
e

nal L% 4
0.4 i
| | ."'-1
1 ™
b
| \
|
0.2 '
I| \\\&\
1 A ""H-\._\__\_
o S
LR R S ...-_I PR 1 I
o 20 4 &0 20 100

Obrazek 3.11: Graf zdvislosti f4 = fa (A) pro z = {2, 8,50} a pro parametr c2 pevny.

Vyznam koeficientl prehledné nize, viz Tabulka 3.1. Ostatni funkce jsou pouze s malymi

odlisnostmi oproti modelu (3.1):

30



0
e f(R) = fm (1 — (%) ) zde je tedy navic exponent 6, jehoz vyznam jsem vy-

svetlil vyse,

« g(A) =g A

Dosadime-li zde odvozené predpisy funkci do modelu o péti rovnicich, prihlédneme-li

k tomu, ze C = a P (viz vySe) a nadefinujeme-li zde novy parametr § := a A, tak
obdrzime:

dB P 7 7 o

- :_(fo —i—ﬁP) B—-éBP rojici se kirovec

dP R ()

= AfR i —d, P f

dt MR R (A 4 Ax Cpt CTOHOWY

dA p USPR

== —AhgR+ (ff +BP) B parazitujici kiirovec (3.4)

d

d_f =—-SkA sitkovice

dR R\’ y

= = S fm (1 — (_Rm> ) —go AR pryskytice

Ekvilibria (B*, P*, A*, S*, R*) tohoto modelu jsou nasledujici. S pfihlédnutim k rovnici
pro sitkovice (.S) zjistime, Ze alespon jedna z proménnych A a S musi byt rovna nule.
7 této dedukce vyplyvaji tato ekvilibria: (O, 0,A4,0, O) , (0, 0,0, 5, Rm) , (O, 0,0,0, R), spl-
nujici tyto podminky: A > 0,0 < S < 1,0 < R < 1. Opét se jedna o mnoziny ekvilibrif
spiSe nez jednotliva izolovana ekvilibria. Za zminku stoji, Ze neexistuje ekvilibrium ta-
kové, aby B > 0,P > 0. Jestlize provedeme klasickou analyzu stability nelinedarniho
systému (3.4) pomoci linearizace, zjistime, Ze ohledné stability neumime rozhodnout,

jelikoz Jakobiany vsech ekvilibrii obsahuji vzdy alespon jedno nulové vlastni ¢islo.

Proto se zamérime na simulace. Analogicky jako v jednoduchém modelu bez agregace
nas bude zajimat urcitd kriticka hodnota B (0),, pii jejimz piekroceni dokaze populace

ktirovee obranu zdravych stromi prekonat a rozmnozit se, avsak pokud je kiirovce méné,
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nepieziji. B (0), tedy vyjadiuje mezni hodnotu hustoty populace rojiciho se kiirovce. Jeli-
koz tento model na rozdil od ptredchozich zahrnuje predatory, budeme studovat zejména
vliv predatorti na tuto kritickou hodnotu hustoty populace, tj. B (0), = B (0),.(5) . Nej-
prve nalezneme B (0), pii ,, rozumné* stanovenych hodnotach koeficientt (Tabulka 3.1)

ad=0.

Analogicky jako u vSech predchozich modeli mohou nastat tii situace. Bud strom prezije,
kiirovec zahyne, nebo naopak strom uschne a kiirovec se rozmnozi, respektive posledni
je mezni situace, kdy strom uschne, ale zbyla pryskyfice staci ktirovce zahubit. Do této
situace se systém dostane pravé z pocatecni podminky B (0),.. Pro B (0) > B (0), obdr-
zime podle simulaci R = 0, S = 0, A > 0, ¢ili kiirovec zniéf strom, ve kterém se rozmnozi,
na druhé strané pro B (0) < B(0), dostaneme R = R,,, S > 0, A = 0, tudiZ kiirovec
zahyne a strom nadéle roste (Obrazky 3.12 a 3.13 a 3.14).

50

R

L £ L / 1 & L
[} 5000 10000 15000 20 000

Obrézek 3.12: Trajektorie modelu (3.4) s rojenim. Tyto trajektorie vzniknou pro parame-
try z Tabulky (3.1), 6 = 0 a rizné pocéateéni podminky B (0) > 0. Poc¢dteéni podminka,
jejiz trajektorie sméfuje do pocatku (A, R) = (0,0), se nazyva kritické poc¢ateéni mnoz-

stvi rojictho se kiirovce a znacime jej B (0), . Ciselné hodnoty jsou pouze ilustrativni.

Porovname-li model s rojenim s modelem bez rojeni, zjistime, zZe pti urcitych konstelacich
parametri obdrzime velice podobné trajektorie (srovnej kupiikladu Obrézek 3.1 a Obra-
zek 3.13). Vzhledem k tomu, ze model s rojenim je slozen z péti diferencidlnich rovnic, 1ze
uvazovat nad tim, zda rojeni nepominout a pocitat pouze zjednoduseny model. Potvr-

zujeme tak za jistych podminek hypotézu, ze rojeni neni tieba uvazovat diky rozdilnosti
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Tabulka 3.1: Tato tabulka obsahuje vSechny parametry modelu s rojenim, jejich ozna-

¢eni, vyznam, hodnotu pouzivanou pfi pocitacovych simulacich a referenci. Znacka p.c.

znamena per capita.

Parametr | Vyznam Hodnota | Reference

1& Rychlost vyhledani stromu bez fe- | 0.1 zvoleno
romontu
Rychlost vyhledani stromu 0.1 zvoleno

) Soucin rychl. pozirani kurovce a | rizné zvoleno
objevovani predatort p.c.

IR Max. rychlost produkce feromonu | 1 zvoleno
p.c.

c? Mnozstvi pryskyfice, pfi niz | = Nelson & Lewis [2008]
foi =5 I

el MnoZstvi kiirovee, pii némz f£ — | 10 zvoleno
5 X (inhibice)

z Parametr urcujici max. rychlost | 2 zvoleno
zmeény funkce f4

dp Rychlost odbouravani feromonu v | 0.01 zvoleno
prostredi

ho Mortalita ktrovce zpusobend | 0.0003869 | Nelson & Lewis [2008]
pryskyTici p.c.

ko Rychlost odumirdni sitkovic zpt- | 2.1.107% | Nelson & Lewis [2008]
sobena kurovcem p.c.

fm Maximélni hodnota produkce | 8 hy R,, Nelson & Lewis [2008]
pryskytice na jednu cévu

R, Maximalni hodnota pryskyfice ve | 46.1 Nelson & Lewis [2008]
stromé

0 Zdravi stromu 1 zvoleno

Jo Rychlost tbytku pryskyfice zpt- | 4.44.107¢ | Nelson & Lewis [2008]

sobena kurovcem p.c.
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Obrazek 3.13: Trajektorie modelu (3.4) s rojenim. Tyto trajektorie vzniknou pro f& > 2
a ostatni parametry podle Tabulky 3.1 nebo pro § > 50 a ostatni parametry podle
Tabulky 3.1 nebo pro z < 1 a ostatni parametry podle Tabulky 3.1 nebo i pro jiné
kombinace parametri, ve vsech pripadech vsak 6 = 1 a rizné poc¢atecni podminky B (0) .

Ciselné hodnoty jsou pouze ilustrativni.

v dobé trvani rojeni a parazitovani [Nelson & Lewis 2008]. Na druhou stranu, odlisné
trajektorie Obrazka 3.1 a 3.14 implikuji, Ze model s rojenim méa za urcitych podminek
smysl studovat, zejména chceme-li explicitné modelovat vliv predatora pritahovaného

agregacnimi feromony kiirovce.

Jak jsem se jiz zminil, dale se budeme zabyvat otazkou, jak se méni kritické mnozstvi
rojictho se kiirovce v zavislosti na vyskytu a , zravosti® predatori. Ze simulaci zjistime,
ze pro parametry v Tabulce 3.1 je tato hodnota ptriblizné B (0), = 17755. Ponechme tedy
vSechny parametry vyjma 0 stejné a prostudujme zavislost kritické hodnoty na tomto
parametru (Obréazek 3.15). Hodnota B (0), s rostoucim ¢ roste, pficemz rychlost ristu
klesa. Je tedy patrné, zZe s rostoucim vyskytem a ,, zravosti predatort se kritickd hodnota

zvysuje, coz pri kontrole populaci kiirovee pozadujeme.

Dalsi oblasti naseho zadjmu se stane zavislost kritické hodnoty B (0), rojictho se ktirovce
na téch parametrech, které jsme v predchozich modelech nezkoumali. Patii mezi né j3,
fE a c¢A. Ponévadz prvni z nich znamend rychlost, s niZ kiirovec po vyrojeni nachdzi
vhodny strom k parazitovani, 1ze ocekavat ostte klesajici zavislost. Nas model toto po-

tvrzuje (Obréazek 3.16). Tuto zavislost povazuji za dulezitou, jelikoz pri ochrané stromu
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Obrézek 3.14: Trajektorie modelu (3.4) s rojenim. Tyto trajektorie vzniknou pro 6 = 55,

§ = 1, ostatni parametry podle Tabulky 3.1 a rizné poc¢atecni podminky B (0) . Ciselné

hodnoty jsou pouze ilustrativni.

spojené s kiirovcem se velmi dba na zhorseni zivotnich podminek ktirovce. Patii mezi né
kontroly systému jako jsou feromonové lapace, transport napadenych stromi, feromo-
nové pesticidy aj. (viz kapitola 4), které vedou k tomu, ze kurovec obtiznéji a tim padem
pomaleji hleda a nachézi hostitelsky strom. Je zfejmé, ze pokud kiirovec dokaze rychleji
najit vhodny strom k parazitovani, a tedy snéze parazituje, napriklad ve velmi posko-
zenych lesich, kritickd hodnota nutna k prekonani obrany stromu rychle klesa. Proto se
tak snadno rozsituje a rozmnozuje po polomech. Z ¢ehoz vyplyva, ze jakykoliv zasah do
systému snizujici tuto rychlost 8 se projevi zvysenim kritické hodnoty B(0)., coz je pri

kontrolach téchto systému zapotiebi.

Nésledujici zdvislost na parametru f£, ¢li na maximdlni rychlosti produkce agregacnich
feromonti, je naopak ostte rostouci (Obrazek 3.17). A¢ by se mohlo zdat, ze kdyz muze
ktirovec produkovat vice feromonti, pak k sobé nalaka vice jedinct stejného druhu a tedy
B(0). by bylo nizsi, neni tomu tak. Vysledné zavislost je naopak ostie rostouci. To zptiso-
buji predatori, jejichz vliv na tuto dynamiku je rozhodujici, protoze s rostouci maximalni
produkci feromonu roste i nasycenost vzduchu feromonem, kterazto laka predatory ke
stromim. A proto se zvysujici se maximalni produkci feromonu roste i kritickd hod-
nota B (0),. Nasycenost vzduchu feromonem lze zajistit rozumnou aplikaci agregac¢nich

feromonu (viz kapitola 4).
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Obrézek 3.15: Graf zavislosti B (0), = B(0).(6). B(0), s rostoucim ¢ roste, pficemz

rychlost riistu klesa. Ciselné hodnoty vSech ostatnich parametri jsou v Tabulce 3.1.
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Obrézek 3.16: Graf zavislosti B (0), = B (0),(8). B(0), s rostoucim J klesa, pficemz

rychlost poklesu klesa. Ciselné hodnoty viech ostatnich parametri jsou v Tabulce 3.1.

Kone¢né, zavislost kritické hodnoty rojiciho se kiirovce na c2 je ostie rostouci (Obrazek
3.18). JelikoZ ¢ znamend mnoZstvi kiirovce, pii némz rychlost produkce agregacniho
feromonu dosdhne poloviny své maximalni hodnoty, ¢ili ptiblizné mnozstvi kiirovce, pri
jehoz prekroceni namisto agregacniho feromonu produkuje kiirovec feromon antiagre-
gacni, lze pozorovat, ze s rostouci touto hodnotou poroste ptiblizné dmérné i B(0)..

Opét zde svou roli hraji predatori, nebot produkce feromonu trva déle a jeho koncent-

race v prostredi se zvysuje.
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Obrézek 3.17: Graf zavislosti B (0), = B (0), (fF) . B(0), s rostoucim [ roste, pficemz

rychlost ristu klesa. Ciselné hodnoty vech ostatnich parametrii jsou v Tabulce 3.1.
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Obrézek 3.18: Graf zévislosti B (0), = B (0), (cih) . B(0), s rostoucim ¢ roste, témér

m m

linedrné. Ciselné hodnoty vSech ostatnich parametri jsou v Tabulce 3.1.
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Kapitola 4

Diskrétni model: iroven lesa

4.1 Zakladni model bez kontroly

Nyni se nechme inspirovat praci Stenseth (1989). Dosud jsme uvazovali pouze spojité
modely na trovni jednoho stromu a jeho blizkého okoli. Uvazujme nyni model na trovni
celého lesa s diskrétnim casem. Diskrétni model umoznuje rozdélit proces do nékolika
pod-procest, které probihaji jeden za druhym. Tento model sice prehlizi vzajemné pu-
sobeni mezi stromem a kiirovcem, aviak lépe piiblizuje Zivotni cyklus ktrovee. Zivotni
cyklus ktirovee lze rozdélit do tfech hlavnich etap: rojeni, parazitovani a rozmnozovani,
a prezimovani. Pfedpokladejme, Ze klirovci se mnozi jednou do roka a prezimuji pouze
nové narozeni. Necht NV; je mnozstvi dospélych jedinct, kteri prezimuji do jara v roce t.
Pak
N1 = RNy,

pficemz R = R (N;) udava zménu v populaci za jeden rok.

Funkce R je sloZena z riznych funkei (pravdépodobnosti), tak jak tyto funkce (pravdé-
podobnosti) prevadi pocty kurovee mezi jednotlivymi kategoriemi rojeni, parazitovani,
rozmnozovani a nasledného dalstho jarniho rojeni. Prvni pravdépodobnost, nazvéme ji g,

prevadi hustotu prezimujicich jedinct (N;) na hustotu jedinci parazitujicich (A;). Necht
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H; znaci hustotu stromt, mysleno v mnozstvi plochy kiry, na niz mohou ,, pristavat®,
pak
At =g (Nt7 Ht) Nt'

Podle Kausrud et al. (2012) zavisi tato funkce kromé jiného i na vétru a teploté. Druhd
pravdépodobnost, kuptikladu f, definuje vztah mezi hustotou parazitujicich ktirovct

a hustotou nové vylihlych jedincu, ktefi se roji (Ey), tj.
At
E=fl— ) A
t f (Ht) ty
At

kde 7+ ma vyznam hustoty kirovce na jednotkovou plochu kiry. Podle Kausrud et al.
(2012) dosahuje rychlost rozmnozovani na jedince nejvyssich hodnot v fidkych popula-
cich ktirovce parazitujicich na suchych stromech. Koneéné pravdépodobnost prezimovani,
kterd uzavira jednorocni cyklus, tj. vztah mezi F; a N;.; vyjadiuje s, kterou lze uvazovat

nezavislou na hustoté populace kiirovce i na hustoté stromi, tedy

N1 = s Ey.

Celkem tedy

A N, H,) N,
Nt+1 = SEt = Sf (ﬁt) At = Sf (g(tTt)t> g(Nt,Ht) Nt.
t t

Uvazujme situaci, kdy kriticka hranice pro ispésné rozmnozeni kiirovce byla prekonana.
Pravdépodobnost f je zfejmé funkce klesajici. Tento pribéh lze vysvétlit faktem, ze
¢im vice je kiirovee na urcitou plochu, tim vice si konkuruji. Avsak pro , malé* fl—i lze
povazovat f za konstantni. Dale uvazujme situaci rojeni, pti niz si klirovec miize vybrat
mezi oslabenymi(1) a zdravymi(2) stromy, pfi¢emz stromt v obou kategoriich je dostatek.
Tento predpoklad nam funkei g = g (Ny, H;) zjednodusuje na funkci g = g (IV;) . Pokud je
strom oslabeny, ¢i dokonce suchy, pak g ma opét klesajici tvar, jelikoz pro ,,malé“ hodnoty
prezimujicich si jedinci na stromé vadit nebudou (tj. konstantni), avSak poté zacnou
vypoustét antiagregacni feromony, ¢ili budou odpuzovat dalsi jedince. Zatimco u zivych
stromtl ma funkce g pro fidkou populaci kiirovce sigmoidalni tvar, protoze u klrovce

vznikd Allee efekt (viz vyse) diky obrané stromu, pro vétsi populaci je opét klesajici
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(antiagregace). Pfedpokladejme vsak, Ze studujeme dostate¢né ridkou populaci kirovee,
tzn. ze pravdépodobnost uchyceni na oslabeném stromé je konstantni, respektive na
zdravém stromé mé ostie rostouci sigmoiddalni prubéh (Obrazek 4.1). Neuvazujeme tedy
vlivy antiagregacnich feromont, které by se projevily klesajicimi ¢astmi krivek v hustsich
populacich. Jednak nés totiz v téhle chvili zajimé jen dynamika malych populaci, s cilem
predchézet velkym epidemiim, jednak si problém vyrazné zjednodusime po matematické

strance.

(g1, gala}
,

Obrazek 4.1: Zavislost g = g (x), tj. funkce rojeni zavisla na hustoté populace prezi-
mujictho kirovce. Modra sigmoidalni kiivka ukazuje Allee efekt zpiisobeny prirozenou
obranou stromu, zatimco ¢ervend (konstantni) piimka znaci nezavislost této funkce pro

stromy suché. Ciselné hodnoty jsou pouze ilustrativni.

Tyto tvahy lze formalizovat nasledovné

1’2

x) = f, x) = a ) = go ——.
f)=f g =an 92 (%) = g2 5
Pokud uvazujeme les, ve kterém se nachdzi jak zdravé, tak oslabené stromy (bézné),

tak g (x) bude linedrni kombinaci ¢; (z) a go (x) s ur¢itym parametrem A, kde A znadi

procento poskozenych stromt v lese:

2

N,) = A 1—A) gp—t—
g(N) = Agr +( )%W+w
Celkove tedy
2
N =s (Agi+ (1= ) o 2 ) [N (4.1)
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Uvazujme N; > 0, pak tedy podélenim predchozi rovnice N; obdrzime

N N{
Ny) = = A 1—A .
R(N) N, 3(91+( )92th+w /
Nyni
. . N?
tim RV = tim s (A (1N ) £ =5 A
protoze
. N?
Amy (1 =2) 92 om0 =

Toto pfiblizné odvozuje i Stenseth (1989), jehoz zména v populaci za jeden rok mé né-
sledujici tvar: R = 8 (1 — ps) 7vs. Zde f mé vyznam rychlosti rozmnozovani, p; znamend
pravdépodobnost tmrti a v, znaci pravdépodobnost nalezeni hostitelského stromu na

jare. Také plati, ze

. . N}
]\}tanOOR(Nt) = ]\}tanOOS <)\91 + (1= A) g2 m) f=s5Aa+(1-X) g) [
protoze
. N?
]\%linoo(l —A) g2 Nt2—+ =(1-2X) 2.
Plati

sfAgp<sAgr+(1—=2X)go) f.

A podle pravidel derivaci také plati nasledujici:

N2
d(R(N)) d(S (A91+(1—A) 92 Ngiw) f) B 2N, w
N, = N, =sf (Agl+(1_>‘) gzm)-

Nyni protoze s, f, g1, 92, Ny, w > 0 a X € (0,1), tak

d (R (Ny))

N, > 0,

a proto R (IV;) je funkce ostie rostouci. Z téchto dil¢ich vysledkn lze vyvodit nasledujici

zaver. Funkci R (V;) oznac¢ujme jako zménu v populaci za jeden rok, nebo jako rustovou
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rychlost populace na jednoho jedince (per capita). Tato ristova rychlost je vzdy kladna,
ostre rostouci a omezena funkce hustoty populace, coz znamena, ze , velké populace
rostou rychlejsim (ale kone¢nym) tempem nez , malé“ (Obrézek 4.2). To lze povazovat za
castecné vysvétleni rychlého rozmnozovani velkych populaci napt. v Bavorském narodnim
parku, nazyvaného kirovcova kalamita (kirovec se v poskozenych stromech rozmnozi
natolik, ze v pristi generaci snadno kolonizuje zdravé stromy v okoli).

30

Obrazek 4.2: Zévislost rustové rychlosti per capita na hustoté populace R = R (N,),
majici sigmoidalni tvar s nenulovou hodnotou pro velmi nizky stav populace. Pro velmi
velkou hustotu populace kiirovce se ristova rychlost limitné priblizuje uréité limitni

hodnoté. Ciselné hodnoty jsou pouze ilustrativni.

4.2 Model s kontrolou

Jelikoz clovék se snazi chovat hospodarné, jeho zamérem se stala ochrana lesa (ovSem
nejen) pred kiroveem. Z praxe lesniki vyplynuly rizné typy strategii, kterak populace
ktrovce kontrolovat. Cilem se stalo péstovat stromy odolné k napadeni kiirovcem, ne-
vysazovat monokultury jednotlivych druht, nybrz smysluplné smisené lesy. Jsou totiz
odolnéjsi viéi polomum a mivaji také efektivnéjsi obranu [Kausrud et al. 2012]. Dalsim
cilem je snizeni stresu stromi, ¢imz se mysli péstovani stromu na vhodném misté, snaha
nenarusovat koreny ani nadzemni ¢asti a v neposledni tadé také prorezavani hustych

porostli. Samoziejmosti je taktéz nehromadit natezané drivi v blizkosti zivych strom.
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Tyto mechanismy jsou nutnou soucasti prace lesnikii majici za nésledek zvyseni zdravi

stromu [Seybold et al. 2008].

Pokud se budeme vénovat kategorii dospélct kiirovee, jsou asi ¢tyfi nasledujici zakladni
metody, jak populaci kirovce kontrolovat. Predchozi model (4.1) témito strategiemi po-
zménime. Prvni z nich je aplikace pesticidii na rojici se jedince (mysleno na nové narozené
na podzim, ba i na rojici se dospélce po jaru). Pokud v modelu (4.1) je s pravdépodobnost

prezimovani, tak nyni obdrzime p; 5,0 < p; < 1, takze

Nepr=pis kb

(pri ponechéni predchoziho znaceni). Jelikoz v modelu bez kontroly g znaci pravdépo-
dobnost tspésné okupace stromu, zde lze tuto pravdépodobnost vyjadrit vyrazem p; g,
0<pr <1tj.

Ay = p1g Ny

Pro jednoduchost predpoklddejme, ze pravdépodobnost preziti aplikace pesticidu (p;) je
stejna jak na podzim, tak na jare. Tato kontrola s sebou prinasi urcita uskali, protoze
kuprikladu v narodnich parcich je pouzivani chemickych latek omezeno, nebo dokonce
zakézano. Nejvyznamnéjsi ispéch vsak zaznamenala strategie ,,beat the beatles at their
own game“ provadéna pomoci tzv. lapaki a lapact kirovee [Borden 1989]. Kirovee lze
vabit jednak do suchych stromi, které se po napadeni, avsak pred rojenim, z lesa odvezou
(lapdky), nebo na umélé feromony v dievénych budkéch (lapace), které 1ze potkat nejen
v NP Sumava [Kausrud et al. 2012]. Tato kontrola se pouziva po cely rok, to znamen4,
ze tento mechanismus opét snizuje pravdépodobnost prezimovani s na ps 5,0 < py < 1,
tudiz

Nt+1 = p1p2s by

Analogicky se snizuje pravdépodobnost tspésné agregace z g na ps g, 0 < pa < 1, tj.

Ay =p1p2g Ny
Opét predpokladejme, ze pravdépodobnost nenaldkani kirovee lapakem ¢i lapacem je
stejna na podzim i na jare. Na rozdil od pouziti pesticidi neni lapak ani lapac¢ skodlivy
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pro zivotni prostredi. Tato metoda muze byt jak neefektivni, tak muze slouzit ke sni-
zeni poctu jedincu v nésledujici generaci [Kausrud et al. 2012]. Tteti kontrolou, kterd se
bézné vyuziva pri lesnich polomech nebo jinych katastrofach, je snizeni poc¢tu oslabenych
stromt. Pokud se nejedna o velké lesni polomy, tak problémem zustava vyhledavani ta-
kovych stromi, jelikoz ¢asto jsou tyto stromy nalezeny, kdyz jej vétsina mladych jedinct
jiz opustila, coz je pozdé. Pro obnovu lesa po velkych prirodnich katastrofach je dopo-
rucovano ponechat les bez zasahu, coz byva efektivnéjsi, nez ponicené stromy pokacet,
nechat lezet, nebo je zbavit kiry [Kausrud et al. 2012]. Predpokladejme vsak, ze v lese
zasahy provadime a to jednak odktrovanim stromu a ponechanim jejich hmoty na misté,
jednak odvezenim oslabenych stromt a jejich nasledné zpracovani na pile. Tuto me-
todu je zapotiebi praktikovat preventivné s cilem snizeni produkce agregacnich feromont
[Borden 1989]. Tak jako tak klesd procento oslabenych stromu z A na p3 A, 0 < p3 < 1.
Tedy
N?

g(Ne) =psAgi+ (1 —p3A) g2 o
Vhodnost a efektivita tohoto druhu kontroly vzrista s rychlejsim lesnickym zasahem. Je
to zapotiebi provést co nejdrive po zjisténi pritomnosti kiirovece uvniti stromu, abychom
spolu se stromem odvezli z lesa co nejvétsi mnozstvi kiirovee. Dalsi moznosti, jak kon-
trolovat populace kiirovce, je aplikace antiagregacnich feromonti na stromy, které jsou
jiz kiirovcem zasazeny. Cil této strategie je opét snizeni produkce agregacnich feromont
[Borden 1989]. Toto vede ke zvyseni z w na pyw,py > 1, tj.
N?

N,) =p3 A 1—p3 A —_—t
g(Nt) =p3sAgr+ ( D3 )92Nt2+p4w

Jsou i jiné metody kontroly, jako napf. aplikace agregacnich feromonti na jiz napa-
dené stromy za ucelem vysoké koncentrace ,, itoku“ ktiirovce a jejich nasledné odstranéni

[Borden 1989, jimiz se vSak zabyvat nebudeme. Celkové tedy

2
Nip1 =pipss <p3 Agr+(L—p3A) g2 N?]i—> f Ny (4.2)

t
P4 w

Ozna¢me py3 := (p1 pg)2 . Nyni opét spocitdme limity R (N;) pro N; — 0 a N, — oc:

N?

N¢—0 92 Nt2 —|—p4w

lim R (Ny) :]\l[il_r)lopus (pS)\gl+<1_p3/\) ) f=piapssAa f,
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protoze

N?
Alrir—lgo(l ~psh) g2 NZ¥pw
Analogicky
lim R(N,) = li Agi+ (1 —psA) il f=
Ntlinoo t _Ntlinoopms bP3AG1 P3A) G2 N,52+p4w =
=pi2sf (psAgi+ (L —psA) g2),
protoze
N?
li 1—p3A) go———=(1—p3A) go.
Ntliﬂoo( b3 )92N3+p4w (1—=p3A) g2

Plati tedy

sfAgu>pepssAg f ataké papssAgif <piasf (psAgi+ (1 —psA) ga).

vvvvv

R(N.) = 1, tudiz hodnota nezndmého ekvilibria N. (pokud vSak existuje). Populace
se totiz pro R < 1 snizuje, kdezto pro R > 1 hustota populace roste. Abychom pro-
vadéli kontrolni zdsahy co nejefektivnéji, pozadujeme, aby R(N) < 1 pro co nejvétsi
rozsah hodnot N. Biologicky feceno, chceme dosahnout toho, aby se hustota populace
ktirovce snizovala i pri relativné vysokych hustotach jeho populace. Toho lze dosahnout
dvéma zpusoby, podle typu kontroly. Strategie jako antiagregacni feromony a odktrovani
suchych stromt lze povazovat za prvni typ kontroly, ktery primarné nesnizuje hustotu
populace kurovce (avsSak ¢ini to jako svij disledek v nasledujicich generacich), nybrz zvy-
Suje N,. Cimz docilime toho, Ze je potfeba vétstho mnozstvi kiirovee, aby jejich ristova
rychlost R > 1. Na druhé strané, strategie pesticidi, lapacti a snizovani poc¢tu oslabe-
nych stroml pfimo snizuji pocty kiirovece. Pomoci téchto metod tedy lze snizit pocet
jedinct tak, aby R < 1, tj. naptiklad zajistit, aby s f Ag; < 1, ponévadz v opa¢ném
pripadé bychom obdrzeli R > 1 VN > 0, tedy populace by rostla i pro velmi malé mnoz-
stvi kiirovce. Touto metodou tedy lze soucasny stav populace snizit pod jeji kritickou
hodnotu a nésledné jiz pouzivat metodu prvni. U¢innou kontrolu lze zajistit kombinaci

obou strategii, tj. jak zvysovanim kritické hodnoty populace kiirovce, tak snizovanim jeho
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soucasného po¢tu [Tobin et al. 2011]. Piikladem mize byt metoda kombinujici agregacéni

a antiagregacni feromony, pii niz agregacni feromony primeéji kiirovce k utoku, le¢ antia-

Vees

a utocici kirovei se chyti do lapact [Borden 1989).

Nyni se pokusme nalézt N.:

N?
R(N,) =1% pas (P3>\91+(1—p3>\) g2m) f=1 (4.3)
Uvazujeme pio, s, f # 0 a tedy

0 N? _ 1
NZ+piw  piasf

p3Agr + (1 —ps )

Déle

N? N D W
pi2sf  psf

pPaw

pi2s f

NZpsAgi +pawpsAgi+ (1 —ps ) ga N2 =

N? (pskgl— + (1 =p3A) 92) = —pywps A g1 +

1
pi12s f

Podélenim za predpokladu, ze jmenovatel je rizny od nuly, obdrzime

2 _ paw(1—piapssfArg)
NC T piasf(p3rgi+(1—p3A)g2)—1° (44)

Aby toto ekvilibrium bylo biologicky smysluplné, musi platit N2 > 0, tedy

paw (1 —prapssfAog)

> 0.
pr2sf (p3Agr+(1—psA) g2) — 1
Nastavaji dvé moznosti, a to
paw (I —prapss fAg) >0 (4.5)
a
p2sf (p3sAgr+(1—=p3A) g2) =1 >0, (4.6)

nebo druhé moznost

paw (1 —prapss fAg) <0
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pr2sf (psdgr+ (1 —p3sA) g2) — 1 <0.

Prozkoumejme nyni prvni moznost. Z podminky pro ¢itatel (4.5) obdrzime s fAg; <

s &7 podminky pro jmenovatel (4.6) obdrzime pios f (psAgr + (1 —p3sA) g2) > 1,

coz lze zarucit, protoze jinak by R(N) < 1 VN > 0, coz nas nezajima. Druhou dvojici

1
P12 p3

>lapasf(psAgi+(1—p3A) g) <
1 vSak nelze splnit zaroven, ponévadz pokud by platila prvni z nich, tj. s f Ag; > 1, tak

podminek preformulovanou jako s f Ag; >

by to znamenalo, Zze neexistuje vnitini ekvilibrium N.. A tedy uvazujme pouze prvni

dvojici podminek (4.5) a (4.6). Poté

N :( paw (L —prapssfAg) )2
‘ prasf (psAgr+(1—psA) g2) —1)

Stabilitu kteréhokoliv ekvilibria ovérujeme nasledovné. Vime, ze

Nij1 = N R(Ny) =: f (V)

a pro ekvilibrium plati

N*=f(N*) & N* = N*R(N*) & R(N*) = 1.

Spoc¢téme nyni derivaci

2
J'(No) = (N, R(N)) = R(N) +pizs g2 (1= ps ) ﬂ%

Dosazenim N, do tohoto vyrazu lze tedy proverit stabilitu NV,
N, 02 psw

"(N) | =[1+2s 1—p3\) ———
|f( >| fp1292( D3 >(N62—|—p4w)2

> 1,

protoze

N2p,w
< 5 > 0.

25 fp12aga (1 —p3 ) m
c 4

Pouzijeme zde Vétu 2.2.4 z kapitoly 2, ktera iikd, ze pokud je |f'(p)| > 1 pro néjaké
ekvilibrium funkce f, tak pri splnéni predpokladii je ekvilibrium p nestabilni. Z ¢ehoz vy-

plyva, ze vnitini ekvilibrium N, modelu (4.2) je nestabilni. Trividlni ekvilibrium modelu
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je N* = 0. Provérme analogicky stabilitu i tohoto ekvilibria:

I (0)|=|R(0)]| = |pias fp3rgi| <1< N, existuje

a naopak

|f"(0)] > 1< N, neexistuje.

Pokud N, existuje, je (také podle Véty 2.2.4) 0 stabilni ekvilibrium (Obrazek 4.3).

20T

7
'y,

DR

0.0 LT . } N

Obrézek 4.3: Zavislost raustové rychlosti f = R(N;) N; celé populace kurovce na jeji veli-
kosti N;. Tato funkce je vykreslena modrou kiivkou, ¢ervend piimka (s mensi smérnici)
vyhovuje rovnici N,y = Ny, to znamena pruseciky f s touto primkou jsou ekvilibria.
Zluté piimka pfedstavuje te¢nu funkce f v bodé N,, tj. v bodé, kde se funkce f protne
s primkou Ny = Ny, tj. v ekvilibriu. Jelikoz smérnice této tecny je vétsi nez smérnice
Cervené piimky, tj. vétsi nez 1, je toto ekvilibrium nestabilni. Ciselné hodnoty jsou pouze

ilustrativni.

Pokracujme nyni s analyzou N2, kterd je ekvivalentni analyze N,. Bude nas zajimat
zévislost N2 na jednotlivych parametrech definujicich kontroly. Pro jednotlivé parametry

po upravach dostavame

ONZ pasfwgs (1 —p3))

Op2 (prasf (psAgi+ (1 —psA) go) — 1)°

aNCQZ P12pas f AW g (1—p123f91)
Ops  (prasf (p3sAgi+ (1 —p3A) go) — 1)°
aNCQ o w(l—P12p33f)\91)

Ops  prasf (psAgi+ (1 —p3A) go) — 1
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Budeme se nyni zabyvat znaménky jednotlivych parcidlnich derivaci. Pro parametr pis

mame
2
C

dpi2

<0< pssfwgs (1 —p3A) >0

Tato nerovnice je jisté splnéna, ponévadz vSechny konstanty jsou kladné a p3 A < 1. Podle
kalkulu tedy vime, ze funkce N? = N2 (p15) je ostte klesajici, a ponévadz N? (py2) > 0,
tak i funkce N, = N, (p12) je ostie klesajici (Obrazek 4.4). Biologicky to znamena, Ze se
snizujicim se soucinem pravdépodobnosti preziti aplikace pesticidil a pravdépodobnosti

nenalakani kiirovce lapacem roste kriticka hodnota N, coz je nasim cilem.

50 T ‘

st ‘

0 |

P11

Obréazek 4.4: Zavislost N, = N, (p12) je zrejmé ostie klesajici. Tato zavislost vznikne pro

s=0.6,f=10,91 =0.5,90 = 0.7,w = 50, A = 0.5 a pro p3 = ps = 1.

Vyplyva tedy z toho, ze kombinaci strategii feromonovych pasti a aplikace pesticidii na
rojici se klirovce vzdy zvysime kritickou hodnotu kirovce, a tedy zvysime minimalni
nutny pocet jedinci, ktery dand populace musi prekrocit, aby v nasledujicim roce byla
vétsi. Pri splnéni predpokladii jsme tedy zjistili, Zze k tispésné kontrole populace ktirovce
vzdy poslouzi kombinace strategii feromonovych pasti a aplikace pesticidi. Navic tato
kontrola snizuje aktualni pocet rojiciho se ktirovce. Lze takto tedy soucasné N, snizit

pod kritickou hodnotu N,., ¢imz bude zaruceno, ze v pristim roce bude N;; < N;.

Vysetfeme nyni znaménko parcidlni derivace podle ps, tj. zajimejme se o zavislost kritické
hodnoty N? na transportu oslabenych stromt z lesa.

O N?

C

0 ps3

<0 poapisfrwg (L—pi2sfg) <0 pasfg>1
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Analogicky jako u predchozi analyzy tedy zjistime, ze funkce N. = N.(p3) je ostfe
klesajici (Obrazek 4.5) pfi splnéni podminky

pi2sfar>1, (4.7)

tedy pokud kontrola dana parametrem p;o nebyla tispésna a neznamenala vznik N.. Coz

Ize interpretovat jako tspésné ucinky strategie odvazeni oslabenych stromi z lesa.

L L
[X] 0.8 1.0

=L=]
=
=

Obréazek 4.5: Zavislost N, = N, (p3) je zfejmé ostte klesajici. Tato zavislost vznikne pro

s=0.6,f=10,9; =0.5,90 = 0.7,w = 50, A\ = 0.5 a pro p;o = ps = 1.

Ovsem pokud plati

p2sfo <1, (4.8)

pak je funkce N, = N. (p3) rostouci, tudiz jakékoliv mnozstvi odvezenych stromu z lesa
ma negativni efekt, protoze velikost populace v nasledujicim roce se na zakladé této

kontroly zvysi. Aby vsak vnitini ekvilibrium modelu N, viibec existovalo, musi platit

pr2p3sfAg <1 (4.9)
ted < 1
a te _
Yo P12sfgi A

a protoze pozadujeme, aby platila podminka (4.7), tak pri urc¢itém A, které znaci procento
stromt, na nichz klirovec parazituje, plati, ze ¢im je p3 mensi, tim je kontrola tspésnéjsi

(tim je N, vétsi). Zjistujeme tedy, Ze kontrola lesa metodou snizovani poc¢tu oslabenych
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stromt, at jiz provadéna jako zbaveni lesa napadenych stromti nebo stromi nachylnych k
napadeni kury, nebo pokaceni téchto stromt a jejich nasledné rychlé zpracovani, funguje
pouze pti splnéni urcitych podminek. Neni tedy zfejmé, kdy tuto kontrolu uplatnit, aniz

bychom lesni systém nezkoumali.

Analyzujme koneéné také zavislost kritické hodnoty N? na parametru py4, jenZ oznacuje

miru aplikace antiagregacnich feromoni na napadenych stromech.

O N?

C

O p4

< ()(:)w(l —p12p38f)\gl) < 0/\]?128f (pg)\gl + (]_ —pg/\) gg) —1>0
Opacnad moznost nema smysl. Druhd nerovnost je splnéna, protoze to predpokladame
a tedy vysetfime

w(l—piapssfAg) <0& papssfig > 1.
P1i splnéni této podminky je tedy funkce N, = N, (p4) ostie klesajici. Opét, pokud tato

podminka splnéna neni, tj. plati podminka (4.9), tak funkce N, = N.(p4) je rostouci
(Obréazek 4.6), ponévadz pro jmenovatel plati porad

pr2sf (psAgr+ (1 —p3sA) g2) —1>0.

—e
=]

P4

Obrazek 4.6: Zavislost N, = N, (p4) je ziejmeé ostie rostouci. Tato zavislost vznikne pro

s=0.6,f=10,91 =0.5,90 =0.7,w =50, A\ = 0.5 a pro p1o = 1,p3 = %
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Povsimnéme si ovSem, ze postacujici podminka pro ostie klesajici funkci N, = N, (p4) je

velmi podobnd postacujici podmince pro klesani funkce N. = N, (p3) . Dokonce plati, ze

p12sfg1 >piapssfig >1,

z ¢ehoz vyplyva, ze pokud plati

p2pssfAg > 1, (4.10)

pak je automaticky splnéna i podminka (4.7). Lze tedy usoudit, ze pokud je kriticka

hodnota ostte klesajici funkei py, pak i je ostie klesajici funkei ps.

Nesmime ovSsem zapomenout, ze py > 1 a efektivnéjsi kontrolu provedeme s vysSSim py.
To znamend, ze pokud je funkce N, = N,.(ps) ostfe klesajici, pak jsou ucinky stra-
tegie aplikace antiagregacnich feromoni nezadouci. Zde tedy pozadujeme, aby funkce
N. = N.(p4) byla rostouci, tj. pozadujeme aby platila podminka (4.9) (jinak by také
neexistovalo vnitini ekvilibrium N.). Biologicky to pti splnéni této podminky znamena4,
ze ¢im vice stromti bude nastiikano antiagrega¢nimi feromony, tim vice poroste kriticka
hodnota N,.. Vratme se vsak jesté k moznosti, ze kontrola p, je kontraproduktivni, tzn.
plati podminka (4.10) (V. je ostie klesajici funkci py). Protoze ps A < 1, tak z toho vy-
plyvé, Ze plati podminka (4.7). Je-li tato podminka splnéna, stava se kontrola ps efektivni.
Samoziejmé plati i obména této implikace, tj. pokud je kontrola ps kontraproduktivni
(plati podminka 4.8), pak je py efektivni. Pro efektivni kontrolu, ktera se skladd z obou
strategii - tj. typu odvoz oslabenych stromu z lesa a aplikace antiagregacnich feromonu

- tedy musi platit podminky (4.7) a (4.9) zaroven. Celkem tedy pozadujeme

prap3s fAg <1 <piasfo,

coz nemusi byt splnéno vzdy. Totiz ps A musi byt dostatecné malé, konkrétné

PIA< ——.
’ pi2sfo

A tedy pri splnéni této podminky plati, ze kombinace kontroly odstranéni oslabenych
stromt z lesa a aplikace antiagregac¢nich feromonti snizuje pocet jedinct v nasledujicim

roce.
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Kapitola 5

Zaver

Pomoci vyse vysvétlenych modeli dokéazeme priblizné popsat chovani lesniho ekosystému
zahrnujicitho vsak pouze stromy a kiirovce, respektive jesté jejich predatory. Jedna se
tedy o obrovské zjednoduseni velmi komplikovaného systému. Tento systém sam o sobé
ur¢itym zpusobem funguje a vyviji se. Snazime se jej pochopit alespon pomoci modelt
zkoumajic, jak se dany aspekt modelu bude vyvijet, pokud budeme ovliviiovat jistou
veli¢inu. Jestlize vyvoj modelu spéje spravnym smérem, pak s urc¢itou pravdépodobnosti
by ovliviiovani skuteéné readlné hodnoty v systému mohlo nasmeérovat jeho vyvoj na
pozadovanou cestu. Smér této cesty jiz zdaleka neni jen velky hospodarsky zisk, nybrz
také zachovani bohatosti rostlinnych i zivocisnych druht v dané lokalité a v neposledni

radé téz trvald stabilizace a zlepSovani krajinného razu.

Model jsme v prvém pripadé vyjadrili pomoci diferencialnich rovnic, respektive soustav
diferencialnich rovnic. Rozumné jsme takto popsali souvislosti mezi stromy, jejich obra-
nou vuci napadeni kiirovcem a mezi feromony. Zkoumali jsme trajektorie, po kterych se
tento systém pohybuje a kam dospéje z riznych pocatecnich podminek. Zajimalo nas,
ktera ekvilibria jsou stabilni, a snazili jsme se o vysvétleni téchto vlastnosti biologicky.
Jelikoz klasicka analyza pomoci linearizace systémi selhdvala kvili nulovym vlastnim
¢islim a neizolovanym ekvilibriim, simulovali jsme tyto systémy na pocitaci. Poté jsme
studovali zavislosti kritické hodnoty kturovet nutné pro prekonani obrany stromu na

riznych parametrech, které ¢asto potvrdily intuitivni domnénky o této problematice.
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Druhou moznosti, jak priblizit tuto problematiku matematice, jsou diferencni rovnice. Di-
ferenc¢ni rovnici jsme se snazili analyzovat ve druhé ¢asti prace, prevadéjic pocty kurovee
ve stadiu po prezimovani z predchoziho do nasledujiciho roku pomoci rtiznych funkei.
Do modelu byly néasledné pridany ¢tytfi parametry odpovidajici ¢tyfem kontrolam pro-
vadénym bézné v lesnické praxi. Opét jsme se zajimali o stabilitu ekvilibrii této rovnice,
pricemz nasledné jsme studovali zavislosti nenulového ekvilibria odpovidajiciho kritic-
kému mnozstvi kiiroveit nutnému pro zachovani populace na parametrech modelu. Uréili

jsme nasledné podminky, za nichz jsou kontroly efektivni.

Na rozdil od dalsich situaci a popula¢nich modeli je spojity model odlisny v tom, ze v kaz-
dém Jakobianu existuje nulové vlastni ¢islo. Nelze tedy jednoduse rozhodnout o stabilité
ekvilibrii. Dalsi zvlastnosti je, Ze se nejedna o izolovana ekvilibria, nybrz o celé primky
ekvilibrii. O tom, na kterém bodé téchto primek systém skonci, rozhoduje pocatecni
podminka. Nejedna se tedy o typicky model analyzovatelny vlastnimi ¢isly Jakobidnu.
Naproti tomu vsak v nékolika smérech rozvijime model z ¢lanku Nelson & Lewis (2008),

ktery je dobre aplikovatelny a vzhledem k chovani realného systému vérohodny.

Mozné hypotézy, které jsme si mohli na zakladé pozorovani dvojice kiirovec-strom utvo-
lesa. Pokud vsak tyto stromy dokazeme vcas zbavit kury, nebo je vytézit a zpracovat,
rozsah kirovcové kalamity se snizi. Hustotu populace kiirovce lze snizit také rozmisteé-
nim lapaci obsahujici agregacni feromony. Za dalsi hypotézu lze povazovat myslenku,
ze s vyssim poctem predatort dosdhneme snizeni hustoty populace kiirovce. Tuto hypo-
tézu potvrzuje Obrazek 3.15, jenz naznacuje, ze se zvysujici se pritomnosti a , zravosti“
predatori roste i kritickda hodnota mnozstvi kiirovce. Tu je za tcelem snizeni hustoty
populace ktirovce zapotiebi zvysovat. Predchozi tivahy naznacuji, Zze pocet jedinci se
snizi (hypotéza modelem potvrzend). Vyhodnou strategii by tedy mohlo byt umélé vy-
pousténi predator, coz je vSak treba vice promyslet s ohledem na to, ze jakykoliv zasah
miize mit i svoji negativni stranku vzhledem k provazanosti realného systému. Prvni
hypotézu ziejmé potvrzuje Obrazek 3.2, podle néjz se se zvysujici produkei pryskytice
zvysuje kritickd hodnota, z ¢ehoz jasné vyplyvd, ze v poskozeném lese (produkujici méné

pryskytice) se kritickd hodnota snizuje, a tedy kurovec se snaze $i¥i. Hustotu populace
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ktirovece dale snizime jednak snizovanim rychlosti ubyvani sitkovic jednak zlepSovanim
zdravi stromu. Tyto faktory lze ovliviiovat zejména zlepsovanim podminek, ve kterych
stromy rostou. Model s rojenim potvrdil domnénku, Ze hustota populace kiirovce klesa
s klesajici rychlosti nachazeni vhodného stromu k parazitovani, kterouzto lze snizovat
napiiklad nevysazovanim monokulturnich lest. Déale kritickd hodnota roste s rostouci
maximalni produkei feromonu a rostoucim mnozstvim kirovee, pti jejimz prekroceni
prevazuji antiagregacni feromony nad agregac¢nimi. Diskrétni model pak podal odpovéd
na otazky tykajici se efektivity jednotlivych kontrol populace kirovce. Vyhodné je kom-
binace strategii feromonovych pasti a aplikace pesticidi na kiirovce, protoze ta podle
naseho modelu funguje efektivné vzdy. Kontrola provadéna odkirovanim stromii nebo
odvozem napadenych stromi funguje pouze pri urcité intenzité této kontroly. Analogicky
je kombinace strategii odvozu stromu a aplikace antiagregacnich feromonu efektivni jen

pri jisté intenzité odvozu stromii.

Spoustou druhii kontrol jsme se nezabyvali. Vyjmenujme alespon nékteré z nich, které
lze pouzit ke snizovani hustoty populace kirovce a mohly by posledni model vhodné
rozsirit. Patii mezi né vypousténi neplodnych samct kiirovce v dobé rojeni, které ma za
nasledek snizeni rychlosti rozmnozovani celé populace. Diivodem je totiz snizeny podil
oplodnénych samic. Ten lze déale snizit vypousténim neplodnych samic. Dalsi moznou
ochranou pred ktrovcovou kalamitou by mohlo byt zahlceni lesa feromony, které by
vSechny kiirovce rozprostielo ptriblizné rovnomérné na vsechny stromy a ty by neuschly,
jelikoz v kazdém stromé by kiirovce bylo nedostatek. Mohli bychom dale také zkoumat,
co se bude dit, kdyz model budeme priblizovat skutecnosti, tj. naptiklad pozménime
predpoklad o mnozeni jednou do roka podle realné situace a pozorovali bychom, jestli
se chovani modelu priblizuje vice ke skutecnosti. Problematika modelovani populacni
dynamiky ktrovce a moznosti jeho kontroly je tedy nejen zajimava, ale také ve spousté

sméru stale oteviena.
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