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Zmienno•€ osobnicza a dynamika 
metapopulacji: model osobniczy
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1.Wst!p

To !e gatunek istniej•cy w postaci metapopulacji, czyli wielu lokal-
nych populacji, mi"dzy kt€rymi mog• przemieszcza# si" osobniki, jest 
bardziej trwaøy, stabilny lub ma mniejsze prawdopodobie$stwo wy-
marcia ni! gatunek, kt€ry istnieje w postaci jednej lokalnej popula-
cji, jest jednym z powszechniej przyjmowanych w ekologii stwierdze$. 
Zostaøo to potwierdzone eksperymentalnie dla ukøad€w zøo!onych  
z r€!nej liczby gatunk€w (patrz klasyczna praca Huffakera (1958), 
a z p€%niej opublikowanych na przykøad Harrison and Taylor 1997), 
wynika tak!e z wielu modeli matematycznych (Levin 1974, 1976, 
Smith 1972).

Tradycyjnie u!ywa si" r€!nych technik w modelach matematycz-
nych opisuj•cych dynamik" metapopulacji. Bardzo prosty Levins's 
model (Levins 1969) zajmuje si" zmianami proporcji lokalnych sie-
dlisk zaj"tych przez lokalne populacje. Numerycznie skomplikowane 
modele dyfuzyjne (Okubo 1980) opisuj• zmiany w czasie i przestrze-
ni zag"szczenia populacji. Inne, wykorzystuj•ce automaty kom€rkowe  
(Tilma at al. 1997, Czaran 1998) lub tak zwane ukøady oddziaøuj•-
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cych cz•stek (interacting particle systems) (Durrett and Levin 1994a) 
uwzgl"dniaj• to, !e osobniki s• dyskretnymi tworami. Podej&cia te nie 
daj• takich samych wynik€w (Durrett and Levin 1994b). Wszystkie 
one jednak zbudowano wykorzystuj•c jedno wsp€lne zaøo!enie: osob-
niki migruj•ce wybierane s• z lokalnej populacji w spos€b losowy. 

To, co obserwujemy w przyrodzie, przypomina czasami sytuacje 
opisane przez powy!sze modele. Na przykøad organizmy, kt€re w po-
staci dorosøej prowadz• osiadøy lub p€øosiadøy tryb !ycia, ale w cyklu 
!yciowym posiadaj• r€wnie! stadium larwy planktonowej (søodkowo-
da racicznica zmienna Dreissena polymorpha (Sprung 1993), zdaj• si" 
na przypadek w czasie dyspersji i zajmowaniu powierzchni dna. 

Jednak migracja czy dyspersja zwi•zana jest ze zwi"kszonym praw-
dopodobie$stwem &mierci na drodze mi"dzy dwoma lokalnymi sie-
dliskami. Dlatego osobniki musz• mie# wystarczaj•ce powody, aby si" 
na migracj" zdecydowa#. Je&li w lokalnym siedlisku istnieje hierarchia 
osobnik€w, je&li istniej• mi"dzy nimi r€!nice w ilo&ci dost"pnych za-
sob€w, to osobniki, kt€re tych zasob€w dostaj• zbyt maøo, aby prze-
!y# lub wyprodukowa# potomstwo,  mog• zdecydowa# si" na migracj" 
do innych lokalnych siedlisk oczekuj•c, !e tam tych zasob€w zdob"d• 
wi"cej. Mo!e si" to opøaca# nawet wtedy, gdy przej&cie mi"dzy dwoma 
lokalnymi siedliskami zwi•zane jest ze zwi"kszonym ryzykiem &mier-
ci. Jednak dla tych, kt€re w lokalnym siedlisku dostaj• wystarczaj•ca 
ilo&# zasob€w, migracja byøaby niepotrzebnym nara!aniem si" na nie-
bezpiecze$stwo.

Celem tej pracy jest pokazanie, !e (1) dynamika metapopulacji za-
le!y od tego, wedøug jakich reguø osobniki podejmuj• decyzj" o tym, 
czy migrowa# z lokalnej populacji, czy te! pozosta# w niej oraz, !e (2) 
dynamika metapopulacji, w kt€rej osobniki do migracji wybierane s• 
nieprzypadkowo, r€!ni si" od dynamiki metapopulacji, w kt€rej osob-
niki do migracji wybierane s• losowo. W ekologii teoretycznej, zdo-
minowanej przez klasyczne podej&cie, problemy takie nie byøy do tej 
pory rozwa!ane.  Rozwa!ano co najwy!ej, jak dynamika metapopula-
cji zale!y od sposobu penetracji przestrzeni przez migruj•ce zwierz"ta  
(Heinz et al.2006).
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Jako opis lokalnej populacji wykorzystany zostanie model dynamiki 
liczebno&ci pojedynczej populacji i zasob€w, z kt€rych korzystaj• osob-
niki tej populacji. Model ten  uwzgl"dnia konkurencj" mi"dzy osob-
nikami o zasoby i wynikaj•cy z tej konkurencji ich nier€wny podziaø 
oraz powstaj•ce w wyniku tego zr€!nicowanie wielko&ci osobnik€w.

Model, u!yty do opisu lokalnej populacji, jest modelem maøej po-
pulacji, kt€ra po odpowiednio døugim czasie wymiera. Tak wi"c w tej 
pracy analizowana b"dzie trwaøo&# metapopulacji. B"dzie ona por€w-
nywana z trwaøo&ci• populacji lokalnej. Jako miary trwaøo&ci u!ywane 
b"dzie prawdopodobie$stwo wymarcia populacji lokalnej i metapopu-
lacji. 

2.  Lokalna populacja

2.1. Model

Opiszmy na pocz•tek wzrost pojedynczego osobnika izolowanego 
od wpøyw€w innych osobnik€w w populacji. Ci"!ar w osobnika wzra-
sta zgodnie z r€wnaniem bilansowym

 
                                                                              (1)

Zmiany ci"!aru osobnika s• r€wne r€!nicy mi"dzy szybko&ci• asy-
milacji (pierwszy pot"gowy skøadnik w prawej stronie r€wnania (1))  
i szybko&ci• respiracji (drugi pot"gowy skøadnik w prawej stronie r€w-
nania (1)). Szybko&ci asymilacji i respiracji staj• si" r€wne, gdy ci"!ar 
osi•gnie warto&# ko$cow• dan• przez nast"puj•ce r€wnanie:

                                                                                    (2)

R€wnanie bilansowe w postaci r€wnania (1) opisuje wzrost osob-
nika w staøych warunkach pokarmowych. Dla osobnika rosn•cego 
w warunkach pokarmowych V mo!na zaøo!y#, !e b1  jest staøe, nato-
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miast warto&# parametru a1 zmienia si" w zale!no&ci od V. Funkcja 
Michaelisa-Menten mo!e by# u!yta w tym miejscu:

                                                                            (3)

gdzie a1,max  jest maksymaln• szybko&ci• asymilacji osobnika a d jest 
tak zwan• staø• poøowicznego nasycenia.

Rozwa!my teraz populacj" zøo!on• z N globalnie konkuruj•cych 
osobnik€w, kt€re wpøywaj• wzajemnie na siebie poprzez eksploatacj" 
wsp€lnych zasob€w V. Zaøo!yøem tak!e dodatkowo, !e osobniki kon-
kuruj• ze sob• tylko raz w pocz•tkowych etapach cyklu !yciowego. 
Warto&# parametru a1  zale!y teraz nie tylko od zasob€w, ale tak!e od 
ci"!aru pocz•tkowego w0 osobnika:

a1 = a1(w0,V )                                                                                         (4)

W liniowej postaci funkcji a1(w0,V) opisuj•cej podziaø zasob€w mi"-
dzy konkuruj•cymi osobnikami jej warto&ci mog• by# okre&lone tylko 
dla w0,min i w0,max - najmniejszego i najwi"kszego mo!liwego ci"!aru po-
cz•tkowego w bie!•cym pokoleniu

 
                                                           (5)

                                
                           (6)

gdzie  m, g  i d  s• staøymi.
Dla ci"!ar€w pocz•tkowych spomi"dzy  w0,min i w0,max szybko&# asy-

milacji zostaøa aproksymowana za pomoc• liniowej ekstrapolacji po-
prowadzonej mi"dzy warto&ciami a1 danymi przez r€wnania (5) i (6). 
Warto&ci parametr€w w r€wnaniach (5) i (6) zostaøy wybrane w taki 
spos€b, !eby dla pogarszaj•cych si" warunk€w pokarmowych funk-
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cja a1(w0,min,V) maleje szybciej ni! funkcja a1(w0,max,V).  Funkcja (6) ma 
warto&ci dodatnie, natomiast funkcja (5) mo!e osi•ga# warto&ci ujem-
ne dla maøych warto&ci V. Warto&# parametru a1 byøa r€wna zeru dla 
takich ci"!ar€w pocz•tkowych, dla kt€rych liniowa interpolacja da-
waøa ujemne warto&ci a1 (patrz rys. 1 dla ilustracji zale!no&ci mi"dzy 
szybko&ci• asymilacji, ci"!arem pocz•tkowym i ilo&ci• zasob€w).

Rys. 1. Podziaø zasob€w pomi"dzy konkuruj•cymi osobnikami  
w lokalnym siedlisku przedstawiony jako zale!no&# szybko&ci asymi-
lacji osobnika od jego ci"!aru pocz•tkowego. Na osi pionowej umiesz-
czono warto&ci parametru a1, kt€ry jest wprost proporcjonalny do 
szybko&ci asymilacji. Przedstawione zale!no&ci s• liniowe i jest to pew-
ne uproszczenie sytuacji. Najwy!ej poøo!ona, pozioma linia ilustruje 
podziaø zasob€w, gdy zasoby s• nieograniczone (V = ¥ ). Wtedy wszyst-
kie osobniki, niezale!nie od ich ci"!aru pocz•tkowego, maj• tak• sam• 
asymilacj". Kolejne, id•c od g€ry, linie ilustruj• podziaøy zasob€w dla 
malej•cych zasob€w. Linie konstruowano w taki spos€b, !e tylko asy-
milacja dla najmniejszego (14) i najwi"kszego (26) ci"!aru pocz•tko-
wego zale!aøa od zasob€w zgodnie z r€wnaniem (5) i (6)). Pozostaø• 
cz"&# wykresu wyznaczano rysuj•c lini" prost• mi"dzy tymi skrajny-
mi punktami. Zaøo!ono, !e dla coraz mniejszych zasob€w asymilacja 
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najmniejszego osobnika spada szybciej ni! asymilacja najwi"ksze-
go osobnika, aby pokaza#, !e w pogarszaj•cych si" warunkach mniej-
szy osobnik odczuwa silniej skutki konkurencji ni! osobnik wi"kszy. 
Dla odpowiednio maøych zasob€w linia prosta przecina o& poziom•. 
Zaøo!ono wtedy, !e asymilacja osobnik€w o ci"!arach mniejszych od 
punktu przeci"cia jest r€wna zero. 

Gdy V=¥ ,  wszystkie osobniki dostaj• tak• sam• ilo&# zasob€w, a ich 
szybko&ci asymilacji s• jednakowe i r€wne a1,max. Zr€!nicowanie osob-
nik€w pojawia si", gdy przy zmniejszaniu ilo&ci zasob€w pogarszaj• si" 
warunki pokarmowe. Wtedy szybko&# asymilacji osobnik€w z maøymi 
ci"!arami pocz•tkowymi zmniejsza si" bardziej ni! osobnik€w z du-
!ymi ci"!arami pocz•tkowymi. Daje to liniow• hierarchi" osobnik€w 
pod wzgl"dem szybko&ci asymilacji. Gdy warunki pokarmowe pogar-
szaj• si" dalej, szybko&# asymilacji osobnik€w z maøymi ci"!arami po-
cz•tkowymi staje si" r€wna zeru. Umieraj• one bezpotomnie. Szybko&# 
asymilacji osobnik€w o du!ych ci"!arach pocz•tkowych zmniejsza si", 
ale nieznacznie i pozostaje wi"ksza od zera.

Parametry a2 i b2 w zale!no&ci mi"dzy ci"!arem osobnika a jego 
szybko&ci• respiracji s• staøe i nie zale!• ani  od ilo&ci zasob€w, ani od 
obecno&ci i liczby innych osobnik€w w populacji.

Zaø€!my, !e model opisuje populacj" z niezachodz•cymi pokole-
niami. Osobniki nie umieraj• w trakcie wzrostu. Rozmna!aj• si" one 
ewentualnie na ko$cu trwania pokolenia i potem umieraj•. Prowadzi 
to do zaøo!enia, !e liczba  zi  potomstwa produkowanego przez i-tego 
osobnika jest proporcjonalna do r€!nicy pomi"dzy jego ko$cowym 
ci"!arem wi,end  i pewnym progowym ci"!arem wthr:  

   
                                                                      (7)

gdzie c jest staø•. Funkcja ¹Round” zaokr•gla liczby rzeczywiste do 
najbli!szej liczby naturalnej. Osobniki z ko$cowym ci"!arem mniej-
szym ni! wthr umieraj• bezpotomnie. wthr zostaøo obliczone jako cz"&# l  
(0£l £1)  maksymalnego ci"!aru ko$cowego przez podstawienie a1,max 
w miejsce a1 w r€wnania (2). Ci"!ary pocz•tkowe potomstwa ka!de-
go osobnika byøy wybierane z rozkøadu normalnego z wariancj• s2    
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i &rednim ci"!arem r€wnym ci"!arowi pocz•tkowemu osobnika ma-
cierzystego. Liczba osobnik€w w nast"pnym pokoleniu Nt+1 dana jest 
r€wnaniem:

                                      (8)

Zasoby s• staøe w czasie trwania pokolenia. Zasoby w nast"pnym 
pokoleniu  Vt+1  s• obliczane w nast"puj•cy spos€b

                                                                        (9)

gdzie g jest staøym dopøywem zasob€w do ukøadu. Suma w r€wna-
niu (9) opisuje kumulatywn• w i-tym pokoleniu konsumpcj" zasob€w 
przez wszystkie osobniki w czasie ich wzrostu. Skøadnik a1wend

b1 daje 
pewne przybli!enie  kumulatywnej konsumpcji osobnika w czasie jego 
wzrostu.

2.2. Symulacje dynamiki lokalnej populacji

Procedura u!yta w symulacjach komputerowych byøa nast"puj•ca. 
W chwili pocz•tkowej poziom zasob€w byø r€wny V0,  a pocz•tkowe 
ci"!ary pocz•tkowej liczby osobnik€w N0 miaøy rozkøad normalny ze 
&redni• w0,mean i wariancj• s 2. Nast"pnie w ka!dym pokoleniu ci"!ary 
ko$cowe byøy obliczane zgodnie z r€wnaniem (2) i procedur• opisan• 
wy!ej. Potomstwo wszystkich osobnik€w tworzyøo nast"pne pokole-
nie i cykl symulacji startowaø ponownie z nowym poziomem zasob€w 
obliczanym wedøug r€wnania (9) i z nowymi pocz•tkowymi ci"!ara-
mi osobnik€w. Warto&ci ci"!ar€w pocz•tkowych byøy wybierane z roz-
køadu normalnego wielokrotnie do momentu a! uzyskano warto&#  nie 
wi"ksz• ni!  wmax  i nie mniejsz• ni! wmin.  Symulacja byøa zatrzymywana, 
gdy liczebno&# populacji byøa r€wna zeru lub gdy nie byøo zasob€w.

Nast"puj•cy podstawowy zestaw warto&ci parametr€w byø u!ywany 
w symulacjach: a1,max=0.11, a2= 0.03, b1=0.7, b2=0.9,  wmin=14, wmax=26, 
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w0,mean=20, s 2=5. Warto&ci dodatkowych parametr€w byøy nast"puj•ce: 
m =1200, g =0.0, d =1200, l =0.4, c=0.1067, g=200. Warto&ci pocz•tko-
we: N0=100, V0=10000. U!ywane byøo 30 klas ci"!aru w czasie budowy 
rozkøadu ci"!ar€w pocz•tkowych.

3. Model metapopulacji

3.1. Kt#re osobniki migruj$?

Rozpatrywano r€!ne wersje modelu dynamiki metapopulacji w za-
le!no&ci od tego, kt€re osobniki migrowaøy:

Model zerowy. Przypadek decyduje o tym, czy osobnik migruje, czy 
te! pozostaje w macierzystej populacji. W tej wersji modelu przyj"to, 
!e prawdopodobie$stwo P tego, !e osobnik b"dzie migrowaø jest staøe, 
takie samo dla wszystkich osobnik€w i nie zale!y od tego, ile zasob€w  
uzyskaø osobnik w wyniku konkurencji z innymi osobnikami.

Model A.  Migrowaøy te osobniki, kt€re w danym pokoleniu w wyni-
ku podziaøu zasob€w mi"dzy konkuruj•cymi osobnikami nie uzyska-
øy zasob€w i ich asymilacja byøa r€wna zeru. Byøy to osobniki, kt€rych 
ci"!ary pocz•tkowe w0,i speøniaøy nier€wno&#:

gdzie w, jest najwi"kszym ci"!arem pocz•tkowym, dla kt€rego asy-
milacja jest r€wna zeru.

Model R. W tej wersji migrowaøy takie osobniki, kt€re nie uzyskaøy 
!adnych zasob€w oraz te osobniki, kt€re uzyskaøy pewn• ich ilo&#, lecz 
zbyt maø•, aby mogøy wyprodukowa# cho# jednego potomka. Dla nich

Model B. Osobniki migrowaøy wtedy, gdy !aden z nich nie m€gø wy-
produkowa# potomstwa i lokalna populacja bez mo!liwo&ci migracji 
ulegøaby w nast"pnym pokoleniu wymarciu. Wprowadzono do mode-
lu parametr kt€ry okre&laø, jakimi ci"!arami pocz•tkowymi charakte-
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ryzuj• si" osobniki migruj•ce. Je&li jego warto&#  jest prawie r€wna 1, 
to tylko osobniki o najwi"kszych ci"!arach pocz•tkowych (a wiec osi•-
gaj•ce najwi"ksze ci"!ary ko$cowe) mog• migrowa#. Je&li jego warto&# 
jest r€wna 0, wtedy wszystkie osobniki, niezale!nie od tego, jakim ci"-
!arem pocz•tkowym si" charakteryzowaøy, mogøy migrowa#.

W modelach A i R migrowaøy osobniki ¹søabeº. Migracja mogøa na-
st•pi# w ka!dym pokoleniu, je&li tylko znalazøy si" osobniki, kt€rych 
asymilacja byøa r€wna zeru (model A) lub tak maøa, !e nie pozwala-
øa na wyprodukowanie nawet jednego potomka (model B) i je&li w s•-
siedztwie zajmowanego przez nie siedliska byøy inne wolne siedliska. 
Migracje nie miaøy miejsca nawet wtedy, gdy w s•siedztwie byøy nie za-
siedlone siedliska, je&li poziom zasob€w byø na tyle du!y, !e w danym 
pokoleniu nie byøo kandydat€w do migracji. Natomiast w modelu B 
migrowaøy osobniki ¹najsilniejszeº. Migracja odbywaøa si" wtedy tyl-
ko w ostatnim pokoleniu przed ewentualnym wymarciem lokalnej po-
pulacji.

Migranci osiedlali si" w siedlisku s•siaduj•cym bezpo&rednio z sie-
dliskiem, kt€re opu&cili. Mogli oni migrowa# tylko do siedliska pustego 
i nie mieli szansy osiedli# si" w siedlisku ju! zaj"tym. Je&li z danym sie-
dliskiem s•siadowaøo wi"cej ni! jedno puste siedlisko, wtedy przypa-
dek decydowaø o tym, do kt€rego siedliska udawali si" migranci. Je&li 
w s•siedztwie pustego siedliska byøo wi"cej ni! jedno zasiedlone sie-
dlisko, z kt€rych osobnikom wypadøo migrowa# do siedliska pustego, 
to przypadek decydowaø o tym, z kt€rego siedliska osobniki ostatecz-
nie si" osiedlaøy. Nie byøo !adnej &miertelno&ci zwi•zanej z migracj•. 
Wszystkie osobniki, kt€re opu&ciøy dane siedlisko docieraøy do s•sied-
niego, nie zasiedlonego siedliska. W nowym siedlisku migranci jesz-
cze raz konkurowali i dzielili si" zasobami dost"pnymi w tym siedlisku. 
Podziaø zasob€w odbywaø si" tak jak to opisano w rozdziale 2.1 oma-
wiaj•c model lokalnej populacji. Ilo&# zasob€w, kt€re uzyskiwaø osob-
nik w wyniku konkurencji, zale!aøa od jego ci"!aru pocz•tkowego i od 
ilo&ci zasob€w dost"pnych w nowym siedlisku. Maksymalne i mini-
malne ci"!ary pocz•tkowe potrzebne do obliczenia szybko&ci asymila-
cji osobnika byøy odpowiednimi warto&ciami tylko dla tych osobnik€w, 
kt€re migrowaøy i razem znalazøy si" w nowym siedlisku. Powodowaøo 
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to, !e osobnik, kt€ry w macierzystej populacji miaø asymilacj" zbyt 
maø•, aby wyprodukowa# potomstwo, m€gø w nowym siedlisku uzy-
ska# ilo&# pokarmu wystarczaj•c• do wydania potomstwa.

3.2. Dynamika zasob#w w modelu metapopulacji

Dynamika zasob€w w siedlisku, w kt€rym liczebno&# nie byøa r€w-
na zeru byøa taka jak ta opisana dla modelu lokalnej populacji (patrz 
rozdziaø 2.1). Przyj"to natomiast dwa r€!ne typy dynamiki zasob€w  
w siedlisku, w kt€rym populacja lokalna wymarøa i nie zostaøo ono po-
nownie zasiedlone.

Model bez regeneracji zasob€w. W tym modelu zaøo!ono, !e do mo-
mentu ponownego zasiedlenia siedliska, w kt€rym nast•piøo wymar-
cie lokalnej populacji, zasoby pozostaj• na takim poziomie, na jakim 
pozostawiøa je populacja, kt€ra wymarøa. Poniewa! lokalne populacje 
wymieraøy na og€ø przy niskim poziomie zasob€w, wi"c zaøo!enie to 
oznaczaøo, !e migranci trafiaj•cy do niezasiedlonych siedlisk napotyka-
j• tam warunki utrudniaj•ce zaøo!enie populacji. W tej wersji modelu 
ponowna kolonizacja siedliska, w kt€rym wcze&niej wymarøa popula-
cja, byøa mniej prawdopodobna ni! w wersji z regeneracj• zasob€w.

Model z regeneracj• zasob€w. W tej wersji modelu zaøo!ono, !e  
w nast"pnym kroku czasowym po wymarciu populacji zasoby wraca-
øy do takiego poziomu, jaki byø na pocz•tku symulacji w tym lokal-
nym siedlisku, czyli przyjmowaøy warto&# V0. Zaøo!enie to prowadziøo 
do sytuacji, w kt€rej ponowna kolonizacja zwolnionego siedliska byøa 
znacznie øatwiejsza.

3.3. Symulacje

Szczeg€lnie intensywnie badano model, w kt€rym byøy tylko dwa lo-
kalne siedliska. Symulowano r€wnie! dynamik" metapopulacji w &ro-
dowiskach zøo!onych z wi"kszej liczby lokalnych siedlisk (4, 9, 16, 25, 
36, 64, 81 i 100 lokalnych siedlisk). 

Je&li &rodowisko skøadaøo si" z dw€ch lokalnych siedlisk to przyj-
mowano, !e miaøo ono ksztaøt prostok•ta podzielonego na dwa r€wne 
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kwadraty, kt€re stanowiøy lokalne siedliska. Je&li natomiast &rodowi-
sko skøadaøo si" z wi"kszej liczby lokalnych siedlisk, to przyjmowa-
no, !e miaøo ono ksztaøt kwadratu podzielonego liniami pionowymi 
i poziomymi na odpowiedni• liczb" lokalnych siedlisk o takich sa-
mych rozmiarach. A p€%niej zakøadano, !e przeciwlegøe kraw"dzie tego 
kwadratu stykaj• si". W ten spos€b nawet siedliska le!•ce na kraw"-
dzi &rodowiska miaøy tak• sam• liczb• s•siednich siedlisk, jak siedliska 
poøo!one wewn•trz &rodowiska, cho# niekt€re z nich mogøy si" znaj-
dowa# przy przeciwlegøych kraw"dziach. Je&li &rodowisko zøo!one byøo 
z wi"cej ni! dw€ch lokalnych siedlisk, wtedy przyjmowano, !e ka!de 
lokalne siedlisko ma cztery siedliska bezpo&rednio z nim s•siaduj•ce: 
dwa w poziomie - z lewej i prawej jego strony oraz dwa w pionie - ni!ej 
i wy!ej ni! dane lokalne siedlisko. 

Przyj"to, !e w chwili pocz•tkowej wszystkie lokalne siedliska cha-
rakteryzuj• si" tak• sam• ilo&ci• zasob€w r€wn• V0. Je&li od chwili po-
cz•tkowej siedlisko pozostawaøo niezasiedlone, to zaøo!ono, !e a! do 
momentu zasiedlenia ilo&# zasob€w w nim pozostawaøa r€wna pocz•t-
kowej ilo&ci zasob€w V0. W chwili pocz•tkowej tylko jedno siedlisko 
byøo zasiedlone. Znajdowaøo si" ono w lewym g€rnym rogu przestrze-
ni. Umieszczano tam liczb" N0 osobnik€w. Warto&ci N0 i V0   byøy takie 
same jak pocz•tkowa liczebno&# i pocz•tkowa ilo&# zasob€w w mode-
lu, w kt€rym osobniki nie mogøy migrowa#.

Metapopulacja wymieraøa, gdy w tym samym pokoleniu liczebno&ci 
populacji we wszystkich lokalnych siedliskach byøy r€wne zeru.

4. Dynamika metapopulacji bez migracji

Gdy populacja skøada si" z identycznych osobnik€w, to jej dynami-
ka wygl•da nast"puj•co (Uchma$ski 1999). Pocz•tkowo obserwuje-
my wzrost liczebno&ci populacji w kolejnych pokoleniach. Powoduje to 
jednak spadek ilo&ci zasob€w w &rodowisku. W zwi•zku z tym  szyb-
ko&# wzrostu populacji maleje, gdy! osobniki produkuj• mniej potom-
stwa. Poniewa! osobniki s• takie same, to wszystkie tak samo reaguj• 
na obni!enie ilo&ci zasob€w. Dzieje si" tak do  momentu, gdy zasoby 
osi•gaj• taki poziom, !e osobniki nie s• w stanie wyprodukowa# ani 
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jednego potomka. W tym momencie populacja zøo!ona z identycznych 
osobnik€w wymiera. Zwykle czas, jaki upøywa w tym wypadku do wy-
marcia populacji, jest kr€tki.

Populacja zøo!ona z osobnik€w, kt€re r€!ni• si", mo!e trwa# znacz-
nie døu!ej (Grimm, Uchma$ski 2002, Uchma$ski 2000). Teraz popu-
lacja skøada si" z osobnik€w ¹søabychº, kt€re umieraj• bezpotomnie,  
i ¹silnychº, kt€re s• w stanie produkowa# potomstwo nawet wtedy, 
gdy poziom zasob€w jest niski. Pocz•tkowy wzrost liczby osobnik€w  
w populacji nie prowadzi najcz"&ciej do jej wymarcia. Zamiast tego li-
czebno&# zaczyna spada#. Mo!e si" zdarzy#, !e populacja osi•gn•wszy 
minimum, wymrze. Ale znacznie cz"&ciej b"dzie si" zdarza#, !e poko-
nawszy pierwsze minimum liczebno&ci, populacja zacznie ponownie 
przyrasta# i caøy cykl si" powt€rzy. Populacja mo!e przetrwa# wiele ta-
kich faz wzrostu i spadku liczebno&ci. O tym, czy populacja wymrze  
w minimum liczebno&ci decyduje przypadek. Mo!e si" bowiem zda-
rzy#, !e losowo wybierane ci"!ary pocz•tkowe potomstwa b"d• tak 
maøe, !e w warunkach, jakie panuje  w tym momencie, !aden osobnik 
nie b"dzie w stanie wyda# potomstwa. Tak wi"c typowym rozwi•za-
niem modelu lokalnego s• oscylacje liczebno&ci populacji i odpowia-
daj•cej im ilo&ci zasob€w, kt€re ko$cz• si" wymarciem populacji.

Z powodu istniej•cych w modelu element€w stochastycznych (lo-
sowy wyb€r ci"!ar€w pocz•tkowych potomstwa) wielokrotne powta-
rzanie symulacji prowadzi do r€!nych wynik€w. Populacje z kolejnych 
symulacji charakteryzuj• si" r€!nymi czasami wymarcia. Rozkøad 
czasu wymarcia pokazuje rys. 2. Symulacje z najkr€tszymi czasami 
wymarcia, to przypadki, w kt€rych ma miejsce pocz•tkowy wzrost li-
czebno&ci, a potem jej spadek do zera. Døu!sze czasy wymarcia pocho-
dz•  z symulacji, w kt€rych populacja przechodzi przez kolejne fazy 
wzrostu i spadku liczebno&ci. 
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Rys. 2. Rozkøad czas€w trwania populacji w lokalnym siedlisku 
bez mo!liwo&ci migracji. Wyniki 1000 symulacji modelu dla standar-
dowych warto&ci parametr€w. Lokalna populacja w tym modelu za-
wsze wymiera. Przyczyny tego wymierania opisane s• w Uchma$ski 
(2000). Kr€tkie czasy trwania populacji s• zwykle wynikiem wykøadni-
czego wzrostu populacji, wyczerpania zasob€w i spadku populacji do 
zera. Døu!sze czasy trwania populacji s• rezultatem powtarzaj•cych si" 
oscylacji liczebno&ci i zasob€w. Rozrzut czas€w trwania wynika z ele-
mentu losowego zawartego w modelu. Pocz•tkowe ci"!ary potomstwa 
s• bowiem wybierane z rozkøadu normalnego.

Parametr c opisuje intensywno&# reprodukcji. Zwi"kszenie jego war-
to&ci oznacza wzrost liczby potomstwa i w konsekwencji liczebno&ci 
populacji. Prowadzi to do szybszego wyczerpania zasob€w i wymar-
cia populacji. Parametr m m€wi o nasileniu r€!ni# mi"dzy osobnikami 
w szybko&ci asymilacji zasob€w. Wzrost warto&ci tego parametru po-
woduje zwi"kszenie r€!nic mi"dzy osobnikami oraz wzrost &redniego 
czasu wymarcia populacji.
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5. Wyniki modelu z dwoma lokalnymi siedliskami

5.1. Dynamika metapopulacji  ± wst!pne wyniki

Typow• dynamik" metapopulacji dla standardowych warto&ci pa-
rametr€w w modelu A ilustruje rys. 3 (pokazano przypadek døugiego 
czasu wymarcia). Ju! w pierwszych paru krokach czasowych drugie lo-
kalne siedlisko, kt€re byøo puste w chwili pocz•tkowej, zostaje zasie-
dlone. P€%niej, gdy jedna z lokalnych populacji wymrze, w drugiej, 
skøadaj•cej si" ze zr€!nicowanych osobnik€w, s• kandydaci do migra-
cji. Zwykle jest tak, !e pierwsza pr€ba zasiedlenia pustego siedliska 
si" nie powodzi. Migruj•ce osobniki nie wydaj• potomstwa (migran-
ci s• zbyt søabi, poziom zasob€w w opuszczonym siedlisku zbyt ni-
ski). Jednak po kilku takich pr€bach puste siedlisko zostaje zasiedlone. 
Metapopulacja trwa dzi"ki wzajemnemu zasilaniu si" w osobniki obu 
lokalnych populacji. W ko$cu jednak metapopulacja wymiera. Dzieje 
si" tak, gdy jedno z siedlisk jest puste, a w drugim lokalna populacja 
wymiera nie zd•!ywszy zasiedli# pustego siedliska.
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Rys. 3. Dynamika liczebno&ci  (wypeønione k€øka) i zasob€w (nie-
wypeønione k€øka) w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokalnych popu-
lacji. Rysunek A ilustruje liczebno&# i zasoby pierwszej, a rysunek B 
drugiej populacji. Wersja A modelu bez regeneracji zasob€w ± migru-
j• te osobniki, kt€re w wyniku konkurencji maj• zerow• asymilacj". 
Strzaøkami zaznaczono pokolenia, w kt€rych lokalna populacja wy-
miera. Puste siedlisko jest wtedy zasiedlane przez osobnik€w gotowych 
do migracji z drugiej lokalnej populacji.

Podobnie dynamika metapopulacji wygl•da dla modelu R oraz mo-
delu zerowego. Tak samo bowiem jak w modelu A, tak!e w tych wer-
sjach modelu w ka!dym kroku czasowym, w kt€rym poziom zasob€w 
jest odpowiednio niski,  istniej• w populacji kandydaci gotowi migro-
wa# do s•siedniego siedliska, gdy ono si" tylko zwolni. 

Inaczej wygl•da dynamika metapopulacji dla modelu B i standar-
dowych warto&ci parametr€w. W tym modelu pocz•tkowo popula-
cja trwa tylko w jednym siedlisku. Dynamika populacji przypomina 
dynamik" populacji bez migracji. W momencie, w kt€rym populacja 
lokalnie wymiera (!aden osobnik nie jest w stanie wyprodukowa# po-
tomstwa), populacja przenosi si" do drugiego siedliska. Takich przeno-
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sin mo!e by# wiele, ale metapopulacja wymiera, gdy po przenosinach 
osobniki nie s• w stanie w nowym siedlisku wyda# potomstwa. Daje to 
charakterystyczny obraz dynamiki metapopulacji - populacja ªprzeø•-
czaº si" mi"dzy lokalnymi siedliskami (rys. 4), a nie rozprzestrzenia si" 
we wszystkich dost"pnych siedliskach tak, jak ma to miejsce w innych 
wersjach modelu.

Rys. 4. Dynamika liczebno&ci  (wypeønione k€øka) i zasob€w (nie-
wypeønione k€øka) w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokalnych popu-
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lacji. Rysunek A ilustruje liczebno&# i zasoby pierwszej, a rysunek B 
drugiej populacji. Wersja B modelu bez regeneracji zasob€w ± osob-
niki migruj• tu! przed wymarciem lokalnej populacji. W chwili po-
cz•tkowej populacja przedstawiona na rysunku A jest zasiedlona,  
a populacja z rysunku B pusta. Tu! przed wymarciem populacji jej 
osobniki przenosz• si" do niezasiedlonego siedliska. Siedlisko pierwot-
nie zaj"te staje si" puste. Zasoby nieeksploatowane pozostaj• na staøym 
poziomie. Brak regeneracji zasob€w wida# w tym, !e w opuszczonym 
siedlisku zasoby pozostaj• na tym poziomie, na kt€rym byøy w mo-
mencie wymarcia populacji.

We wszystkich modelach &redni czas wymarcia metapopulacji zale-
!y od jako&ci siedliska, kt€re w chwili pocz•tkowej nie jest zasiedlone. 
Charakteryzowane jest ono przez parametr modelu opisuj•cy szybko&# 
odnawiania eksploatowanych zasob€w. Do symulacji wybrano warto&# 
tego parametru, kt€ra daje po&redni• warto&# &redniego czasu wymar-
cia metapopulacji. 

Opr€cz parametr€w, kt€re wyst"puj• we wszystkich wersjach mode-
lu metapopulacji, w  modelu B i w modelu zerowym istniej• parametry 
charakterystyczne tylko dla tych typ€w modelu. *redni czas wymar-
cia metapopulacji  w modelu B, zale!y od warto&ci parametru okre&la-
j•cego, kt€re osobniki przenosz• si" do innego siedliska w momencie 
wymarcia lokalnej populacji. Najdøu!szy &redni czas wymarcia meta-
populacja osi•ga, gdy czyni• tak wszystkie osobniki. Czas ten maleje, 
gdy przenosz• si" tylko osobniki o coraz to wi"kszym ci"!arze. Spada 
on do poøowy maksymalnej warto&ci, je&li migruj• osobniki tylko z kla-
sy osobnik€w najci"!szych. W modelu zerowym &redni czas wymarcia 
metapopulacji zale!y z kolei od warto&ci prawdopodobie$stwa, z jakim 
osobnik zaliczany jest do grupy ewentualnych migrant€w. Osi•ga on 
maksimum dla prawdopodobie$stwa p=0.1 i jest mniejszy dla jego in-
nych warto&ci. W symulacjach przyjmowano takie warto&ci tych para-
metr€w, aby &redni czas wymarcia metapopulacji byø najwi"kszy.



64

Janusz Uchma$ski

5.2. Czas wymarcia lokalnej populacji i metapopulacji

Na rys.5 pokazano rozkøady czas€w wymarcia metapopulcji z dwo-
ma lokalnymi siedliskami dla r€!nych wersji modelu. U!yto tych samych 
standardowych warto&ci parametr€w, co w prezentowanym wcze&niej 
modelu populacji lokalnej. Pokazano wyniki modelu zerowego oraz mo-
delu A i B bez regeneracji zasob€w. Model R daje dla u!ytych tu warto&ci 
parametr€w wyniki bardzo podobne do wynik€w modelu A. 
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Rys. 5. Rozkøad czas€w wymarcia metapopulacji zøo!onej z dw€ch lo-
kalnych populacji. A ± wyniki dla wersji A modelu, B ± dla modelu ze-
rowego i C ± dla wersji B modelu, wszystkie bez regeneracji zasob€w. 
Wida# wzrost trwaøo&ci metapopulacji w stosunku do trwaøo&ci lokalnej 
populacji (patrz rys.2) i r€!nice mi"dzy wersjami modelu metapopulacji. 

W przypadku modelu metapopulacji wzrasta znacznie udziaø symu-
lacji z døugimi czasami wymarcia w stosunku do modelu lokalnej po-
pulacji. Najwi"kszy udziaø døugich czas€w wymarcia jest wtedy, gdy 
migranci to osobniki søabsze. Pokazano to w przypadku, gdy migran-
ci to osobniki, kt€re w konkurencji z innymi w lokalnym siedlisku nie 
maj• szansy uzyska# pokarmu (model A). Podobne wyniki uzyskuje si" 
wtedy, gdy migruj• osobniki, kt€re w lokalnym siedlisku nie maj• szan-
sy wydania potomstwa, czyli w przypadku modelu R. Je&li migruj• osob-
niki losowo wybrane z populacji, to metapopulacja nie charakteryzuje 
si" ju! tak du!ym udziaøem døugich czas€w wymarcia. Znacznie kr€tsze 
czasy wymarcia obserwuje si" w przypadku modelu B, czyli wtedy, gdy 
migracja ma miejsce w momencie wymarcia lokalnej populacji.

Wyst"powania r€!nych czas€w wymarcia spowodowaøo koniecz-
no&# u!ycia dw€ch r€!nych miar trwaøo&ci metapopulacji. W warun-
kach, gdy nie rejestrowano døugich czas€w wymarcia, dobr• miar• 
trwaøo&ci metapopulacji byø &redni czas wymarcia. Gdy metapopula-
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cji zdarzaøo si" trwa# døu!ej ni! 5000 pokole$, wtedy obliczano praw-
dopodobie$stwo P5000 przetrwania przez metapopulacj", co najmniej 
5000 pokole$. Warto&# tego prawdopodobie$stwa obliczano na pod-
stawie stu powt€rze$ tej samej symulacji komputerowej.

5.3. Czas wymarcia metapopulacji w zale%no•ci od tempa reprodukcji

Zale!no&# prawdopodobie$stwa P5000 wymarcia  metapopulacji od 
parametru c, kt€ry jest miar• szybko&ci reprodukcji osobnik€w, jest ja-
ko&ciowo podobna dla wszystkich wersji modelu (Rys. 6). Pocz•tkowo 
dla maøych warto&ci c, gdy lokalna populacja charakteryzuje si" døugi-
mi czasami wymarcia, tak!e metapopulacja trwa døugo. Ale dzieje si" 
to dlatego, !e w tym wypadku ta populacja, kt€ra znajdowaøa si" w &ro-
dowisku w chwili pocz•tkowej, trwa caøy czas w tym samym siedlisku. 
Nawet je&li migranci zasiedlili s•siednie pocz•tkowo puste siedlisko, to 
zaøo!ona tam populacja tak!e trwa bardzo døugo i nie obserwuje si" 
wymierania w lokalnych siedliskach i powt€rnego ich zasiedlania. Dla 
maøych warto&# c nie ma r€!nic mi"dzy wersjami modelu, ich wyniki 
s• takie same, jak dla modelu bez migracji, a mo!liwo&# migrowania do 
niezasiedlonych siedlisk nie ma wpøywu na trwaøo&# metapopulacji.

Rys. 6. Zale!no&# mi"dzy prawdopodobie$stwem przetrwania 5000 
pokole$ przez metapopulacj" w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokal-
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nych siedlisk a parametrem c, kt€ry wpøywa na liczb" potomstwa pro-
dukowanego przez osobniki. Wzrost warto&ci tego parametru daje 
wzrost reprodukcji. Niewypeønione tr€jk•ty ± lokalna populacja bez 
mo!liwo&ci migracji, wypeønione kwadraty ± wersja B modelu, niewy-
peønione kwadraty ± model zerowy, niewypeønione k€øka ± wersja R 
modelu, wypeønione k€øka ± wersja A modelu. Wszystkie wersje bez 
regeneracji zasob€w.

Dla du!ych warto&ci parametru c lokalne populacje maj• bardzo 
kr€tkie czasy wymarcia. Nawet je&li drugie pocz•tkowo niezasiedlone 
siedlisko zostanie skolonizowane to i tam wkr€tce populacja lokalnie 
wymrze. Zjawisko to bardzo øatwo prowadzi do wymarcia caøej meta-
populacji.  Daje to tak!e dla du!ych warto&ci c brak r€!nic mi"dzy wer-
sjami modelu i powoduje, !e ich wyniki s• takie same, jak dla modelu 
bez migracji. 

Wpøyw mo!liwo&ci migracji na trwaøo&# metapopulacji ujawnia si" 
dla po&rednich warto&ci parametru c. Wtedy bowiem lokalna popu-
lacja charakteryzuje si" kr€tkimi czasami wymarcia. Oznacza to, !e  
w poszczeg€lnych siedliskach populacje lokalnie wymieraj•, jednak-
!e w przypadku metapopulacji zwalniane siedliska s• zasiedlane przez 
migrant€w z zaj"tych siedlisk, co w rezultacie prowadzi do tego, !e czas 
wymarcia metapopulacji jest døu!szy ni! czas wymarcia lokalnej popu-
lacji dla tych samych warto&ci parametru c.

R€!nice w wynikach mi"dzy wersjami modelu metapopulacji istnie-
j• tylko dla  po&rednich warto&ci parametru c. Najni!szymi warto&ciami 
prawdopodobie$stwa P5000 charakteryzuje si" populacja bez migracji. 
Najwi"ksze warto&ci prawdopodobie$stwa daje model A. Zbli!one, ale 
nieco mniejsze warto&ci daje model R. Model B i model zerowy cha-
rakteryzuj• si" po&rednimi warto&ciami prawdopodobie$stwa P5000. 
Pokazane na rys. 6 krzywe dla modelu B i modelu zerowego naryso-
wane zostaøy na podstawie symulacji, w kt€rych  prawdopodobie$stwo 
migracji w modelu zerowym i parametr opisuj•cy, z jakimi ci"!arami 
w modelu B osobniki mogøy migrowa#, przyjmowaøy warto&ci daj•ce 
najdøu!sze czasy wymarcia metapopulacji. Tak wi"c dla innych warto-
&ci tych parametr€w odpowiednie krzywe le!e# b"d• mi"dzy pokaza-
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nymi na rys. 6 krzywymi dla modelu B i modelu zerowego, a krzyw• 
dla populacji bez migracji. 

5.4. Czas wymarcia metapopulacji w zale%no•ci od zmienno•ci 
osobniczej

*redni czas wymarcia populacji, kt€rej osobniki pozbawione s• 
mo!liwo&ci migracji zale!y od r€!nic mi"dzy osobnikami w szybko&ci 
asymilacji, charakteryzowanych przez parametr m (patrz r€wnanie (6)). 
Wzrost warto&ci tego parametru, a zatem wzrost r€!nic mi"dzy osob-
nikami w ilo&ci asymilowanych zasob€w, prowadzi do wzrostu &red-
niego czasu wymarcia populacji bez migracji.

Trwaøo&# metapopulacji r€wnie! ro&nie ze wzrostem warto&ci pa-
rametru m. W przypadku modelu B wzrost &redniego czasu wymarcia 
jest niewielki, por€wnywalny z tym, jaki osi•ga populacja bez migra-
cji (rys. 7). Wi"kszy przyrost &redniego czasu wymarcia metapopu-
lacji obserwuje si" w przypadku modelu zerowego to znaczy wtedy, 
gdy migruj• osobniki losowo wybrane z populacji. Natomiast gdy mi-
gruj• osobniki wybrane w spos€b nielosowy, to znaczy dla modeli A 
i R, wzrost zmienno&ci osobniczej prowadzi do bardzo du!ego wzro-
stu trwaøo&ci metapopulacji, kt€r• trzeba ju! mierzy# prawdopodobie$-
stwa P5000 (rys. 8). Nie wida# wi"kszych r€!nic mi"dzy modelami A i R.

Rys. 7. Zale!no&# &redniego czasu wymarcia metapopulacji w &ro-
dowisku zøo!onym z dw€ch lokalnych siedlisk od parametru m, kt€ry 
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w modelu charakteryzuje nasilenie r€!nic mi"dzy osobnikami w asy-
milacji zasob€w. Wzrost warto&ci tego parametru przy staøym pozio-
mie zasob€w prowadzi do wzrostu r€!nic mi"dzy osobnikami. Wzrost 
r€!nic w modelu jest realizowany przez zwi"kszenie nachylenia linii 
prostej na rys. 1. Wypeønione k€øka ± wyniki dla wersji B modelu bez 
regeneracji, niewypeønione k€øka ± model lokalnej populacji bez mi-
gracji.

Rys. 8. Zale!no&# mi"dzy prawdopodobie$stwem przetrwania 5000 
pokole$ przez metapopulacj" w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokal-
nych siedlisk a parametrem m. Niewypeønione tr€jk•ty ± lokalna popu-
lacja bez mo!liwo&ci migracji, wypeønione kwadraty ± wersja B modelu 
(te dwie linie nakøadaj• si" na siebie), niewypeønione kwadraty ± mo-
del zerowy, niewypeønione k€øka ± wersja R modelu, wypeønione k€øka 
± wersja A modelu. Wszystkie bez regeneracji zasob€w.

Modele metapopulacji w modelu A i R uzyskuj• du!• trwaøo&# dla 
du!ych warto&ci parametru m dzi"ki wielokrotnemu wzajemnemu ko-
lonizowaniu siedlisk. Przyczyniaøo si" wi"c do tego w spos€b istotny to, 
!e osobniki mogøy migrowa# mi"dzy lokalnymi siedliskami oraz to, !e 
z powodu du!ej zmienno&ci osobnik€w w populacji zawsze byli kandy-
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daci gotowi migrowa#, je&li tylko s•siednie siedlisko si" zwalniaøo. Dla 
maøych zmienno&ci w szybko&ci asymilacji osobnik€w, gdy lokalna po-
pulacja trwa kr€tko i gdy w maøo zr€!nicowanej populacji brak byøo 
kandydat€w do migrowania, bardzo rzadko zdarzaøo si", !e osobniki 
z siedliska, kt€re byøo zasiedlone w chwili pocz•tkowej, migrowaøy do 
siedliska s•siedniego, tworz•c tam trwaj•c• przez pewien czas popula-
cj" (nie m€wi•c ju! o wielokrotnym zasiedlaniu siedliska). 

Wzrost trwaøo&ci metapopulacji w przypadku modelu B wynika  
z tego, !e wraz ze zwi"kszeniem zmienno&ci osobniczej ro&nie praw-
dopodobie$stwo migranta o du!ym ci"!arze zdolnego zasiedli# wolne 
siedlisko. Jednak najcz"&ciej obserwuje si" tylko jeden akt zasiedle-
nia s•siedniego, pustego siedliska po wymarciu pocz•tkowo istniej•-
cej populacji. Wymiera ona w momencie, gdy poziom zasob€w w tym 
siedlisku jest niski. Poniewa! rozpatrywano tu wersje modelu bez re-
generacji zasob€w, wi"c przez caøy czas przebywania osobnik€w w s•-
siednim siedlisku poziom zasob€w w opuszczonym siedlisku jest tak 
samo niski i osobniki maj• maø• szans" skolonizowa# je ponownie  
w momencie wymarcia populacji w zasiedlonym siedlisku. St•d tylko 
dwukrotny wzrost &redniego czasu wymarcia metapopulacji w modelu 
B w por€wnaniu z modelem populacji bez migracji  (patrz rys. 7).

5.5. Dynamika zasob#w a dynamika metapopulacji

Trwaøo&# metapopulacji zale!y od tego, co dzieje si" z zasobami lo-
kalnego siedliska, gdy wymrze zasiedlaj•ca go populacja - czy trwaj• 
one na takim poziomie, na jakim pozostawiøa je wymieraj•ca popu-
lacja, czy te! ulegaj• regeneracji do pocz•tkowej warto&ci R0. Wyniki 
zale!aøy od wersji modelu. Zilustrowano to na przykøadzie zale!no&ci 
prawdopodobie$stwa P5000 od warto&ci parametru c, czyli parametru 
opisuj•cego intensywno&# produkcji potomstwa. 

Dla modelu A i R nie zaobserwowano r€!nic w warto&ciach P5000 
mi"dzy modelami z regeneracj• zasob€w i bez regeneracji zasob€w 
(dla modelu A ilustruje to rys. 9a). W modelu zerowym obserwowa-
no pewien wzrost warto&ci P5000 w przypadku regeneracji zasob€w  
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(rys. 9b). Najwi"ksze r€!nice w warto&ciach P5000 byøy dla modelu B 
(rys. 9c). 

Rys. 9. Zale!no&# mi"dzy prawdopodobie$stwem przetrwania 5000 
pokole$ przez metapopulacj" a parametrem c. A ± wersja A modelu,  
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B ± model zerowy, C ± wersja B modelu. Niewypeønione k€øka ± mo-
del metapopulacji w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokalnych siedlisk 
z regeneracj• zasob€w, wypeønione k€øka ± bez regeneracji zasob€w.

Aby wyja&ni# te wyniki, trzeba przypomnie#, jak dziaøa zaøo!enie 
o regeneracji zasob€w. W opuszczonym siedlisku zasoby wracaj• do 
poziomu R0 wtedy, gdy przynajmniej w ci•gu jednego pokolenia nie 
pojawiaj• si" tam migranci z s•siedniego siedliska, nawet tacy, kt€rzy 
!yj• tylko jedno pokolenie, gdy! nie s• w stanie zaøo!y# døu!ej trwaj•-
cej populacji. W modelach A i R, je&li tylko zmienno&# osobnicza jest 
wystarczaj•co du!a, zawsze s• kandydaci do migracji do zwolnione-
go siedliska. Po wymarciu lokalnej populacji najcz"&ciej maj• miejsce 
kilkakrotne pr€by zasiedlenia zwolnionego siedliska, kt€re ko$cz• si" 
sukcesem, ale prawie nigdy nie ma takiej sytuacji, !e zwolnione sie-
dlisko pozostaje bez osobnik€w przynajmniej przez jedno pokolenie. 
Tak wi"c w modelach A i R mechanizm regeneracji zasob€w nie dzia-
øa. W modelu zerowym, w kt€rym kandydaci do migrowania wybie-
rani s• losowo, istnieje zawsze niezerowe prawdopodobie$stwo, !e 
!aden taki osobnik nie zostanie w danym pokoleniu wybrany. Je&li 
dodatkowo w s•siednim siedlisku populacja wymarøa, to wtedy me-
chanizm regeneracji zasob€w zaczyna dziaøa#, zasoby przyjmuj• tam 
warto&# R0, co bardzo uøatwia start populacji, kt€ra si" w tym siedlisku 
osiedli. Mechanizm regeneracji zasob€w dziaøa zawsze w modelu B.  
W momencie, gdy wszystkie osobniki nie maj• szansy wyprodukowa-
nia potomstwa i lokalna populacja wymarøaby w nast"pnym pokole-
niu, osobniki przenosz• si" do s•siedniego siedliska. Nikt nie pr€buje 
zasiedli# zwolnionego siedliska, dop€ki w s•siednim siedlisku osobni-
kom nie dzieje si" %le. Tak wi"c tu! po zwolnieniu pocz•tkowo zaj"tego 
siedliska zasoby wracaj• tam do poziomu R0. Je&li ponownie pojawi• 
si" w nim osobniki, to maj• one znacznie lepsze warunki !ycia ni! wte-
dy, gdyby zasoby trwaøy na takim poziomie, zwykle niskim, na jakim 
pozostawiøa je poprzednia lokalna populacja. Je&li wi"c tylko para-
metr c ma tak• warto&#, !e lokalna populacja mo!e trwa# wystarczaj•-
co døugo, to model metapopulacji w wersji B wchodzi w cykl wøa&ciwie 
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niesko$czonych przenosin pomi"dzy lokalnymi siedliskami. Daje to  
P5000 = 1.

Wyniki w szczeg€øach wygl•daj• troch" inaczej, je&li wpøyw zaøo!e-
nia o regeneracji zasob€w &ledzimy dla r€!nych warto&ci parametru 
m. Podobnie jak poprzednio w modelu R  nie ma r€!nic mi"dzy wer-
sj• z regeneracj• i bez niej (rys. 10a). W modelu zerowym dla du!ych 
zmienno&ci osobniczych obserwuje si" wi"ksze warto&ci prawdopodo-
bie$stwa P5000 w modelu z regeneracj• zasob€w ni! w przypadku jej 
braku (rys. 10b). Najsilniej na zaøo!enie o regeneracji zasob€w reagu-
je model B . Je&li tylko zmienno&# osobnicza jest wystarczaj•co du!a, to 
P5000 = 1 dla modelu z regeneracj• zasob€w (rys. 10c). 
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Rys. 10. Zale!no&# mi"dzy prawdopodobie$stwem przetrwania 
5000 pokole$ przez metapopulacj" a parametrem m. A ± wersja A mo-
delu, B ± model zerowy, C ± wersja B modelu. Niewypeønione k€øka 
± model metapopulacji w &rodowisku zøo!onym z dw€ch lokalnych 
siedlisk z regeneracj• zasob€w, wypeønione k€øka ± bez regeneracji za-
sob€w.

Gdy zmienno&# osobnicza jest niewielka, lokalna populacja trwa 
niedøugo, a osobniki r€!nicuj• si" dopiero wtedy, gdy poziom zasob€w 
jest niski, czyli tu! przed wymarciem lokalnej populacji. Oznacza to, 
!e w modelu A i R populacja w siedlisku pocz•tkowo niezasiedlonym 
pojawi si" stosunkowo wcze&nie.  Obie populacje, w siedlisku pocz•t-
kowo zasiedlonym i s•siednim, rozwijaj• si" prawie synchronicznie  
i w podobnym czasie wymieraj•. Poniewa! og€lnie populacje z maø• 
warto&ci• m !yj• kr€tko, wi"c r€wnie! wymarcie caøej populacji na-
st"puje w kr€tkim czasie. Ten czas wymarcia jest na tyle kr€tki, !e 
obecno&# lub brak regeneracji zasob€w nie wpøywa na czas wymar-
cia metapopulacji. Dla wi"kszej warto&ci parametru m to znaczy wtedy, 
gdy wi"ksza jest zmienno&# osobnik€w w populacji, kandydaci do mi-
growania istniej• zawsze, niezale!nie od tego, czy s• to osobniki, kt€-
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rych asymilacja jest r€wna zeru, czy te! s• to osobniki, kt€re si" nie 
rozmna!aj•. Dziaøa tu efekt opisany wcze&niej ± zasoby nie maj• cza-
su si" zregenerowa#, gdy! ci•gle ponawiane s• pr€by zasiedlenia wol-
nego siedliska. Dlatego wyniki dla modeli A i R s• podobne i nie ma 
r€!nic mi"dzy modelami z regeneracj• zasob€w i bez niej w tym zakre-
sie parametru m. W modelu zerowym zasoby w wolnym siedlisku maj• 
mo!liwo&# si" zregenerowa#, gdy! w tej wersji modelu zawsze istnieje 
niezerowe prawdopodobie$stwo, !e !aden osobnik nie zostanie wybra-
ny do migracji. Wzrost zmienno&ci osobnik€w zwi"ksza prawdopodo-
bie$stwo wyboru migranta zdolnego do zasiedlenia wolnego siedliska, 
a mo!liwo&# regeneracji zasob€w zwi"kszaj• szanse na uwie$czone 
sukcesem zasiedlenie wolnego siedliska. W modelu B bez regeneracji 
zasob€w nie ma widocznej zale!no&ci P5000 od parametru m. To kto mi-
gruje w momencie wymarcia populacji ma tylko nieznaczny wpøyw na 
dynamik" metapopulacji. Gdy zmienno&# osobnicza jest maøa, czas !y-
cia lokalnej populacji jest bardzo kr€tki, a to daje tak!e bardzo kr€tki 
czas !ycia metapopulacji. Je&li tylko zmienno&# osobnicza jest na tyle 
du!•, ze zapewnia døu!sze czasy istnienia lokalnych populacji, to mo!-
liwo&# regeneracji zasob€w prowadzi do wielokrotnego migrowania 
osobnik€w mi"dzy dwiema lokalnymi siedliskami. Dziej si" tak, gdy! 
po opuszczeniu lokalnego siedliska, zasoby wracj• w nim do pocz•tko-
wej, wysokiej  warto&ci R0, co uøatwia w przyszøo&ci ponowne zasiedle-
nie tego siedliska.  

6. Wyniki modelu z wieloma lokalnymi siedliskami

Badano prawdopodobie$stwo wymarcia metapopulacji w &rodowi-
sku skøadaj•cym si" z wielu lokalnych siedlisk. Symulacje prowadzono 
dla 4, 9, 16, 25, 36, 49, 64, 81 i 100 lokalnych siedlisk zajmuj•cych prze-
strze$ w ksztaøcie kwadratu.

We wszystkich przypadkach dla modelu A i R obserwowano podob-
ny typ dynamiki metapopulacji przy tych samych warunkach pocz•t-
kowych. Dla standardowego zestawu parametr€w w pierwszym etapie 
zasiedlania przestrzeni osobniki rozprzestrzeniaøy si" z siedliska zaj"-
tego w chwili pocz•tkowej. Zajmowane byøy wszystkie lokalne siedli-
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ska, ale w niekt€rych z nich populacje lokalnie wymieraøy. Dla maøej 
liczby lokalnych siedlisk miaøo to miejsce stosunkowo cz"sto, gdy! 
najcz"&ciej obserwowano, !e lokalnie liczebno&# populacji pocz•tko-
wo przyrastaøa, aby potem spa&# do zera. Je&li metapopulacja wymarøa   
w tym pocz•tkowym okresie, to dla warto&ci parametr€w u!ytych  
w modelu czas wymarcia metapopulacji byø rz"du kilkudziesi"ciu po-
kole$. Je&li jednak w cho# w jednym lokalnym siedlisku zdarzyøa si" 
populacja, kt€ra szcz"&liwie prze!yøa ten pierwszy kryzys demograficz-
ny, to osobniki migruj•ce z niej powt€rnie zasiedlaøy caøe &rodowisko 
i taka metapopulacja trwaøa znacznie døu!ej, cz"sto døu!ej ni! maksy-
malny czas trwania symulacji, czyli 5000 pokole$. W tym czasie obser-
wowano lokalne wymieranie populacji, ale nigdy nie nast"powaøo to  
w wielu lokalnych siedliskach r€wnocze&nie, a puste siedliska byøy naj-
cz"&ciej ponownie zasiedlane.

Prawdopodobie$stwo przetrwania tego kryzysu demograficznego,  
kt€ry pojawiaø si" po pierwszych kilkunastu pokoleniach i trwania 
døu!ej ni! 5000 pokole$ zale!aøo od wielko&ci przestrzeni, w kt€rej 
umieszczono metapopulacj". Rys. 11  ilustruje dla modelu A, jak praw-
dopodobie$stwo P5000 ro&nie wraz z liczb• lokalnych siedlisk, na kt€-
re podzielona byøa przestrze$ modelu. Przyrosty prawdopodobie$stwa 
byøy najwi"ksze wtedy, gdy przestrze$ modelu byøa niewielka. Dla co-
raz wi"kszej liczby lokalnych siedlisk przyrosty prawdopodobie$stwa 
malej•, co &wiadczy o tym, !e dla jeszcze wi"kszej liczby lokalnych 
siedlisk prawdopodobie$stwo P5000 osi•ga nasycenie i dla przestrzeni 
skøadaj•cej si" z du!ej liczby lokalnych siedlisk nie b"dziemy prawdo-
podobnie obserwowa# dalszego jego wzrostu. 

Prawdopodobie$stwo P5000 dla modelu A w przestrzeni zøo!onej  
z r€!nej liczby lokalnych siedlisk por€wnano z wynikami modelu ze-
rowego, w kt€rym migranci wybierani byli w spos€b losowy (rys.11).  
Obie wersje modelu r€!niøy si" warto&ci• P5000 dla wszystkich wielko-
&ci &rodowiska. Jednak!e wi"ksze warto&ci tego prawdopodobie$stwa 
dla modelu A ni! dla modelu zerowego, opisane w rozdziale prezentu-
j•cym wyniki modelu z dwoma lokalnymi siedliskami, miaøy miejsce 
jeszcze tylko w przestrzeni zøo!onej z 4 lokalnych siedlisk. Je&li prze-
strze$ zøo!ona byøa z 9 i wi"cej lokalnych siedlisk, warto&# P5000 dla 
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modelu zerowego byøa wi"ksza ni! dla modelu A. Jednak!e r€!nice  
w warto&ciach P5000 zmniejszaøy si" w miar" wzrostu wielko&ci prze-
strzeni modelu.  Obie wersje modelu dawaøy podobne zbli!one do 1 
warto&ci prawdopodobie$stwa P5000 wtedy, gdy przestrze$ modelu zøo-
!ona byøa z bardzo wielu lokalnych siedlisk.

Rys. 11. Zale!no&# mi"dzy prawdopodobie$stwem przetrwania 
5000 pokole$ przez metapopulacj" a liczb• lokalnych siedlisk, z kt€-
rych skøada si" &rodowisko. Wypeønione k€øka ± wersja A modelu, nie 
wypeønione k€øka ± model zerowy. Obie wersje bez regeneracji zaso-
b€w.

7. Dyskusja

Modele przedstawione  w tej pracy opisuj• globaln• konkurencj" 
mi"dzy osobnikami o zasoby, kt€re s• jednorodne w obr"bie lokalne-
go siedliska. Ka!dy osobnik ma dost"p lokalnie do caøych zasob€w,  
a obecno&# innych osobnik€w z lokalnej populacji odczuwa poprzez 
to, !e korzystaj• ze wsp€lnych zasob€w. Zr€!nicowanie osobnik€w, 
opisane r€!n• szybko&ci• asymilacji i r€!n• produkcj• potomstwa, jest 
wynikiem konkurencji o zasoby, kt€re wyra!a si" nier€wnym ich po-
dziaøem pomi"dzy konkuruj•cymi osobnikami. R€!nice mi"dzy osob-



78

Janusz Uchma$ski

nikami nasilaj• si", gdy poziom zasob€w w lokalnym siedlisku spada. 
W modelu zaøo!ono, !e osobniki migruj•, gdy uzyskuj• w wyniku kon-
kurencji maøo zasob€w (model A i R), lub gdy poziom zasob€w w lo-
kalnym &rodowisku jest niski (model B). Dla por€wnania zbudowano 
model zerowy, w kt€rym migranci s• w lokalnej populacji wybierani 
losowo. Modele te nie opisuj• gatunku, kt€rego osobniki w cyklu !y-
ciowym maj• stadium dyspersyjne, co oznacza zaprogramowane prze-
mieszczanie si" wszystkich osobnik€w. W modelach prezentowanych 
w tej pracy migracja jest wymuszana przez warunki panuj•ce w lokal-
nym siedlisku.

W ka!dej wersji modelu mo!liwo&# migracji osobnik€w do nie za-
siedlonych siedlisk zwi"ksza trwaøo&# metapopulacji w por€wnaniu  
z trwaøo&ci• lokalnej populacji. Ro&nie ona r€wnie!, je&li zwi"ksza si" 
liczba lokalnych siedlisk, z kt€rych skøada si" &rodowisko. Przy du!ej 
liczbie lokalnych siedlisk wzrost ten jest jednak wolniejszy ni! liniowy, 
a trwaøo&# metapopulacji wykazuje tendencje do osi•ganie stanu nasy-
cenia.

Metapopulacja ma wi"ksz• trwaøo&#, poniewa! prawdopodobie$-
stwo jednoczesnego wymarcia wielu lokalnych populacji jest wi"ksze 
ni! jednej, lokalnej populacji.

Na trwaøo&# metapopulacji ma istotny wpøyw to, w jaki spos€b 
osobniki migruj•ce s• wybierane z populacji. Trwaøo&# metapopulacji,  
w kt€rej osobniki migruj•ce byøy wybierane losowo, r€!niøa si" od 
trwaøo&ci metapopulacji, w kt€rej osobniki migruj•ce wybierano nielo-
sowo. Tak!e wyniki r€!nych wersji nielosowego wybierania osobnik€w 
migruj•cych r€!niøy si" mi"dzy sob•.

Wielko&# i  charakter tych r€!nic zale!y od tego z ilu lokalnych po-
pulacji skøada si" metapopulacja. Trwaøo&# metapopulacji z losowym 
i nielosowym wybieraniem osobnik€w do migracji staje si" podobna, 
je&li &rodowisko jest du!e, a metapopulacja skøada si" z wielu lokalnych 
populacji. Wtedy mniejsze znaczenie ma spos€b, w jaki lokalnie wy-
bierane s• osobniki migruj•ce, a wi"ksze fakt, !e wtedy metapopulacja 
staje si" mozaik• wielu lokalnych populacji, kt€rych dynamika, w tym 
tak!e wymieranie, rozkøadaj• si" w przestrzeni w spos€b coraz bardziej 
losowy.
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Lokalna populacja opisana w tych modelach wymiera. Czas wy-
marcia lokalnej populacji zale!y mi"dzy innymi od intensywno&ci re-
produkcji i od wielko&ci r€!nic mi"dzy osobnikami. Wzrost r€!nic 
miedzy osobnikami prowadzi do wzrostu czasu trwania lokalnej po-
pulacji. Zwi"kszenie reprodukcji za&, kt€re oznacza wi"ksza liczebno&# 
konkurent€w eksploatuj•cych zasoby,  prowadzi do spadku trwaøo&ci 
lokalnej populacji. W modelu metapopulacji wzrost reprodukcji (mie-
rzony warto&ci• parametru c) dziaøa tak samo jak w modelu popula-
cji lokalnej ± powoduje spadek trwaøo&ci metapopulacji. Natomiast 
wzrost zr€!nicowania osobniczego (mierzony warto&ci• parametru m) 
w modelu metapopulacji ma dwa efekty. Po pierwsze ro&nie trwaøo&# 
lokalnych populacji i caøej metapopulacji. Po drugie ro&nie liczba osob-
nik€w migruj•cych. 

Je&li trwaøo&# lokalnej populacji jest du!a, to tak!e metapopula-
cja trwa døugo, ale dzieje si" tak nie dlatego, !e zasiedlane s• siedliska,  
w kt€rych populacje wymarøy, ale dlatego, !e w ka!dym lokalnym sie-
dlisku populacja trwa wystarczaj•co døugo, a wymierania zdarzaj• si" 
rzadko. Dzieje si" tak, gdy r€!nice miedzy osobnikami s• du!e, lub gdy 
produkcja potomstwa jest wysoka. Je&li lokalna populacja trwa kr€tko, 
to trwaøo&# metapopulacji jest r€wnie! niewielka, gdy! w ka!dym lo-
kalnym siedlisku populacje szybko wymieraj•, mimo tego, !e puste sie-
dliska s• zasiedlane przez migrant€w. Ma to miejsce wtedy, gdy r€!nice 
miedzy osobnikami s• niewielkie lub gdy wysoka jest produkcja po-
tomstwa. Znaczenie mo!liwo&ci zasiedlania pustych siedlisk ujawnia 
si" dopiero wtedy, gdy czas wymarcia lokalnej populacji osi•ga warto-
&ci po&rednie mi"dzy dwoma powy!szymi. Wtedy tak!e ujawniaj• si" 
r€!nice mi"dzy wersjami modelu o r€!nych sposobach wyboru osob-
nik€w migruj•cych.

Trwaøo&# metapopulacji zale!y od tego, jaki charakter ma dynamika 
zasob€w w lokalnych siedliskach. Dzieje si" tak, gdy! w momencie wy-
marcia lokalnej populacji poziom zasob€w w opuszczonym siedlisku 
jest najcz"&ciej niski. W sytuacji opisanej wy!ej, gdy zasoby w siedlisku, 
w kt€rym wymarøa populacja, nie podlegaøy regeneracji, wi"ksz• trwa-
øo&# miaøa taka metapopulacja, w kt€rej cz"&ciej mo!na byøo znale%# 
kandydat€w do migracji. To znaczy wtedy, gdy migrowaøy osobniki, 
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kt€re nie zdobyøy !adnych zasob€w, lub zdobyøy ich tyle, !e nie wy-
starczaøo to, aby wyda# potomstwo (wersje A i R modelu). Przeszkod• 
w zwi"kszeniu trwaøo&ci metapopulacji nie byøo wtedy to, !e w siedli-
sku, w kt€rym wymarøa lokalna populacja, poziom zasob€w byø niski, 
co obni!aøo prawdopodobie$stwo zaøo!enie tam nowej populacji przez 
migrant€w. Je&li jednak osobniki maj•ce pow€d do tego, aby migrowa#, 
byøy wystarczaj•co cz"sto obecne i pojawiaøy si" w wielu lokalnych sie-
dliskach, to wielokrotne pr€by zasiedlania pustych siedlisk musiaøy si" 
w ko$cu zako$czy# sukcesem. Powodowaøo to znaczny wzrost trwaøo-
&ci metapopulacji. 

Je&li natomiast migracja i pr€ba zasiedlenia pustego siedliska mia-
øy miejsce rzadko (np. tylko raz w momencie wymierania lokalnej po-
pulacji, tak jak zaøo!ono w modelu B), a zasoby nie regenerowaøy si", 
to oczywi&cie najcz"&ciej byøa ona nieudana. Osobniki tak post"puj•ce 
nie zwi"kszaj• trwaøo&ci metapopulacji.

Zasoby jednak najcz"&ciej podlegaj• regeneracji, kt€ra przebiega# 
mo!e z r€!nym tempem. W pracy zaøo!ono, !e regeneracja zasob€w 
wymaga czasu r€wnego trwaniu jednego pokolenia, ale ten czas mo!e 
by# inny. Je&li w metapopulacji cz"sto podejmowane s• pr€by (nawet 
nieudane) zasiedlania pustych siedlisk, to b"d• one przeszkadza# w re-
generacji zasob€w. Dlatego w modelach A i R nie obserwowano wzro-
stu trwaøo&ci metapopulacji, gdy zaøo!ono regeneracj" zasob€w. Czas 
regeneracji zasob€w musiaøby by# znacznie kr€tszy ni! jedno poko-
lenie, aby w tych wersjach modelu mo!na byøo zaobserwowa# wzrost 
trwaøo&ci metapopulacji. Je&li regeneracja zasob€w wymaga czasu 
døu!szego ni! jedno pokolenie, to tym bardziej nie wida# b"dzie r€!nic 
w wynikach modelu A i R z regeneracj• i bez niej.

Regeneracja zasob€w ma jednak istotny wpøyw na trwaøo&# meta-
populacji wtedy, gdy pr€by zasiedlania wolnych siedlisk s• rzadkie, 
tak jak to ma miejsce w modelu B. Je&li regeneracja jest szybka (tu-
taj wystarczyøo jedno pokolenie), to wtedy migruj•ce osobniki trafia-
j• na puste, nie wyeksploatowane przez poprzednik€w siedliska, lecz 
na warunki, kt€re daj• du!e prawdopodobie$stwo udanego zasiedle-
nia. Zwi"kszenie czasu potrzebnego na regeneracj" zasob€w b"dzie re-
dukowa# ten efekt. 
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Opisany wy!ej mechanizm wpøywu regeneracji zasob€w na trwaøo&# 
metapopulacji wida# szczeg€lnie wyra%nie w przypadku najprostszym, 
czyli dw€ch lokalnych siedlisk. Je&li &rodowisko skøada si" z wi"kszej 
liczby lokalnych siedlisk, to zwi"kszenie trwaøo&ci metapopulacji wy-
woøane regeneracj• zasob€w w pustym siedlisku w przypadku mo-
delu B nie b"dzie tak znaczne. Wtedy ka!de lokalne siedlisko b"dzie 
miaøo wi"cej ni! jednego s•siada. Tylko cz"&# z nich to takie siedliska,  
z kt€rych osobniki wyemigrowaøy. Zasob€w jest tam niewiele, je&li nie 
ma regeneracji. Reszta s•siednich siedlisk b"dzie miaøa pocz•tkow•, 
czyli du!•, ilo&# zasob€w, gdy! jeszcze !adnej populacji tam nie byøo. 
Poniewa! o tym, do kt€rego z s•siednich siedlisk wyemigruj• osobni-
ki decyduje przypadek, wi"c mog• one trafi# tak!e do siedliska, kt€-
re wcze&niej nigdy nie byøo zasiedlone i charakteryzuje si" wysokimi 
zasobami. Efekt ten nie b"dzie widoczny w przypadku modelu A i R, 
gdy! wtedy cz"sto migruj•ce osobniki rozprzestrzeniaj• si" po wszyst-
kich lokalnych siedliskach i je&li nie ma regeneracji, to wszystkie nie 
zasiedlone siedliska charakteryzowa# si" b"d• niskim poziomem zaso-
b€w.

Du!a liczba migrant€w (wtedy gdy du!e jest zr€!nicowanie osob-
nicze) przy kr€tkim czasie trwanie lokalnej populacji (gdy wysoka jest 
reprodukcja) nie zwi"ksza trwaøo&ci metapopuacji. Du!a liczba mi-
grant€w, a wi"c wiele pr€b  (w wi"kszo&ci nieudanych) zasiedlenie pu-
stych siedlisk, dodatkowo zapobiega regeneracji zasob€w w pustych 
siedliskach, co obni!a trwaøo&# metapopulacji. Z kolei du!a liczba mi-
grant€w, gdy populacja lokalna trwa døugo (np. dla niewysokiej repro-
dukcji) nie wpøywa na i tak wysok• trwaøo&# metapopulacji. Zbyt maøa 
liczba migrant€w (gdy zmienno&# osobnicza jest niewielka, niezale!-
nie od wielko&ci reprodukcji) tak!e nie sprzyja trwaøo&ci metapoplacji. 
Dopiero po&redni poziom zmienno&ci osobniczej zapewnia wystarcza-
j•ca trwaøo&# lokalnej populacji, wystarczaj•c• liczb" migrant€w, !eby 
system metapopulacji m€gø funkcjonowa# i odpowiednio rzadkie pr€-
by zasiedlania pustych siedlisk, !eby zasoby w nich mogøy si" regenero-
wa#, co dodatkowo zwi"ksza trwaøo&# metapopulacji.

W modelu nie uwzgl"dniono zwi"kszonej &miertelno&ci osobni-
k€w migruj•cych. Celowo zdecydowano si" zaniedba# to powszech-
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ne zjawisko, aby przez wprowadzenie jeszcze jednego parametru nie 
utrudni# udowodnienia podstawowej hipotezy tej pracy o wpøywie 
zr€!nicowania osobniczego na dynamik" metapopulacji. Niezerowe 
prawdopodobie$stwo &mierci osobnika migruj•cego mi"dzy dwoma 
lokalnymi siedliskami ma oczywi&cie wpøyw na dynamik" metapo-
pulacji. Po pierwsze podwy!sza ono indywidualny pr€g tolerancji na 
warunki panuj•ce w lokalnym siedlisku, poni!ej kt€rego osobnik decy-
duje si" na migracj". W modelu nie mo!na byøo uwzgl"dni# tego efek-
tu, gdy! zaøo!ono, !e osobnik migruje tylko wtedy, gdy nie ma szansy 
si" rozmno!y# lub w innej wersji, gdy jego asymilacja jest r€wna zeru. 
Nie zakøadano natomiast, !e migracja odbywa si" poni!ej pewnego 
niezerowego poziomu asymilacji, kt€ry w modelu mo!na zmienia#. 
Pewne wnioski mo!na jednak wyci•gn•# z por€wnania wersji A i R 
modelu. W modelu R migruje osobnik, kt€rego asymilacja jest wi"k-
sza ni! w modelu A (w tym ostatnim musi by# r€wna zeru, aby osob-
nik migrowaø). Wida#, !e og€lnie r€!nice mi"dzy wersj•  A i R modelu, 
je&li chodzi o trwaøo&# metapopulacji, s• niewielkie i dotycz• szczeg€-
ø€w. Po drugie zwi"kszona &miertelno&# osobnik€w migruj•cych ob-
ni!a szans" kolonizacji pustego siedliska i to wpøywa na zmniejszenie 
trwaøo&ci metapopulacji. Mo!na wi"c oczekiwa#, !e wprowadzenie 
&miertelno&ci migruj•cych osobnik€w obni!y skr€ci czas€w wymarcia 
metapopulacji.
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SUMMARY

Individual-based model is presented for describing the dynamics of 
metapopulations. ;e model of the local population describes the dynamics of 
the population with non-overlapping generations. ;e growth of the individuals 
is followed in every generation. ;e growth rate of the individuals is a<ected 
by the level of resources. ;e individuals compete for these resources, which 
are therefore not evenly distributed among the individuals. ;e persistence of 
a local population in which the individuals could not disperse was compared 
to the persistence of the metapopulation.  Metapopulation models di<ered 
in the conditions under which individuals disperse. In some versions of the 
model the individuals that dispersed were the weaker individuals in the local 
population - they dispersed because they could not acquire any resources in 
the original local habitat, or because they could not acquire enough resources 
to reproduce. In another version, the individuals that dispersed were the 
stronger individuals. ;ey migrated immediately before extinction of the local 
population. In the last version of the model, the dispersing individuals were 
selected at random. ;e model showed that the reason for which the individuals 



84

Janusz Uchma$ski

dispersed a<ected the persistence of the metapopulation. In contrast to classic 
models, one cannot assume that dispersion could be adequately described 
in terms of di<usion equation. ;e e<ect of the reproduction rate and the 
variability of the individuals in the population on the persistence of di<erent 
version the metapopulation model was also analyzed.


