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1. Логістична модель системи з міжвидовою конкуренцією Лоткі-Вольтерра

1.1. Міжвидова конкуренція. Сутність міжвидової конкуренції полягає в тому, що в особин популяції одного виду знижується плідність, виживаність, швидкість росту внаслідок впливу іншого виду, що виражається в споживанні тих самих ресурсів чи інтерференції. При міжвидовій конкуренції відбір спрямований на посилення різниці між конкуруючими видами і заняття ними різних екологічних ніш. Екологічна ніша — це діапазон умов життя всередині екосистеми, що відповідає потребам виду щодо життєзабезпечення.
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Рис. 1.1. Утворення екологічних ніш внаслідок конкуренції

Екологічна ніша виділяється в просторі екологічних факторів.

1.2. Концепція екологічної ніші Хатчинсона. Сучасна концепція екологічної ніші сформована Хатчинсоном у 1957-1965 рр. Відповідно до моделі Хатчинсона, екологічна ніша — це частина багатомірного уявного простору, вимірами якого служать фактори, що впливають на життєдіяльність виду. У рамках екологічної ніші межі зміни кожного з впливових факторів обмежені здатністю до виживання даної популяції в конкретному оточенні. Міжвидова конкуренція приводить до витіснення одних популяцій іншими з займаних ними екологічних ніш. Витіснена популяція або гине, або змінює екологічну нішу. Зміна ніші приводить до посилення різниці між роз'єднаними популяціями одного виду, тобто до утворення підвидів. У наслідку на базі таких підвидів можуть формуватися нові види.

Наприклад, стародавню Європу населяв такий вид пацюків, як брунатний пацюк. У середні віки торговцями був завезений з Азії (чи мігрував) чорний пацюк. У результаті конкуренції ці два види розділили свої екологічні ніші шляхом поділу місць проживання: чорні пацюки захопили горища, а брунатні — підвали.

Приблизно років через 100 після цього з тієї ж Азії в Європу потрапив сірий пацюк. Особини сірого пацюка в 1,5 разу крупніші та більш плодовиті, ніж брунатний і чорний пацюки. Сірі пацюки зайняли підвали, повністю витіснивши при цьому брунатного. У той самий час чорні пацюки, що займають іншу екологічну нішу, збереглися як вид.

1.3. Побудова моделі Лоткі-Вольтерра системи з міжвидовою конкуренцією. У логістичному рівнянні врахування внутрішньовидової конкуренції призвело до появи множника (1 – N/K). З урахуванням міжвидової конкуренції цей множник повинен змінитися.

Для побудови моделі розглянемо деяку екологічну нішу, займану одночасно двома популяціями різних видів з чисельностями N1 і N2. Позначимо рівноважну чисельність для цих видів за відсутності міжвидової конкуренції через K1 і К2, а потенційні швидкості природного росту — через r1 і r2. За умови відсутності міжвидової конкуренції ми мали б два незалежних логістичних рівняння:

                              

   
[image: image57.png]N/N




;
                      


   (1.1)

                            

     
[image: image2.wmf](

)

2

2

2

2

2

/

1

/

K

N

N

r

dt

dN

-

×

=

.                     


   (1.2)

У цих рівняннях повна ефективна смертність через внутрішньовидову конкуренцію записана як 
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 де i = 1; 2. Цей вираз є аналогом виразу для швидкості хімічної реакції другого порядку, що описує утворення двоатомної молекули. Швидкість такої реакції визначається імовірністю зближення двох атомів на мінімальну відстань, необхідну для здійснення реакції. Остання дорівнює добутку ймовірностей перебування кожної з реагуючих частинок у відповідному елементарному об'ємі.

Користуючись такою аналогією, можна покласти, що ефективна смертність через міжвидову конкуренцію також пропорційна ймовірності зустрічі двох особин, але тепер уже різних видів, а, отже, пропорційна добутку густин популяцій. Відповідно, у такому випадку ефективна смертність у результаті міжвидової конкуренції буде записана у вигляді:
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 - для особин першого виду;
b 
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 - для особин другого виду.
У підсумку система рівнянь моделі Лоткі-Вольтерра набуває наступного вигляду: 
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Зміст коефіцієнтів конкуренції L12 і L21 легко зрозуміти з наступних міркувань. Розмноження популяції 1-го виду придушується обома популяціями. Сумарний результат придушення виражається доданком, пропорційним 
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. Отже, вплив N1, особин першого виду рівносильний впливу N1/L12 особин другого виду. Інакше кажучи, одна особина другого виду впливає на придушення зростання популяції першого виду так само, як L12 особин першого виду. Якщо L12 > 1, то при N1 = N2 вплив другого виду на ефективну смертність особин першого виду виявляється сильнішим, ніж першого, і навпаки.

1.4. Дослідження логістичної моделі Лоткі-Вольтерра. Дослідимо властивості логістичної моделі Лоткі-Вольтерра. Головна мета, переслідувана цими дослідженнями, полягає в тому, щоб одержати відповідь на такі запитання:
· за яких обставин можливе стійке зростання чисельності однієї чи іншої популяції; 

· за яких обставин чисельність популяції зменшується;
· чи можливе стійке співіснування видів, що конкурують між собою другого виду. іншого виду;
З погляду математики, для цього необхідно дослідити знак по​хідних 
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 і знайти умови, за яких ці похідні дорівню​ють нулю. Якщо обидві зазначені похідні дорівнюють нулю чисельність популяцій не змінюється, тобто популяції співіснують необмежено довго.
Покладаючи 
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, одержимо таку систему рівнянь:
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розв'язок якої слід шукати за умови N1 > 0; N2 > 0.
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Графік кожного з рівнянь цієї системи, побудований у координатах (N1; N2), називається ізокліною і являє собою відрізок прямої лши з від'ємним нахилом, розташованим у першому квадранті координатної площини (рис. 1.2).
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Рис. 1.2 Швидкість і траєкторія фігуративної точки системи з міжвидовою конкуренцією (а - для першої популяції; б- для другої популяції).

Будемо відкладати по осі абсцис величину N1, а по осі ординат – N2. У таких координатах швидкість зміни чисельності тієї чи іншої популяції зобразиться на діаграмі вектором. Довжина цього вектора у певному масштабі чисельно буде дорівнювати 
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для другої популяції, відповідно. Напрямок такого вектора буде або паралельним, або антипаралельним відповідній осі (осі ОN1 — для v1 і осі ОN2 — для v2). Паралельний осі напрямок вектора швидкості відповідає росту чисельності популяції, а антипаралельний — зменшенню.

Рис. 1.2(а) стосується похідної 
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 і описує напрямок зміни чисельності N1, першої популяції. У точках Q1 розташованих вище прямої А1В1, де N1>К1 – L12N2, похідна 
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 негативна, і величина N1 зменшується (це показано стрілкою, спрямованою до осі орди​нат).
У точках типу S1, що лежать нижче прямої А1B1, величина N1 збільшується з часом (стрілка спрямована вправо по горизонталі), тобто чисельність популяції першого виду зростає. У точках типу Р1, що належать прямій А1B1, величина N1  не змінюється з часом.
Аналогічно на рис. 1.2(б), що стосується похідної 
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, точки, які лежать вище прямої А2В2, відповідають зменшенню N2, а точки, розташовані нижче цієї прямої — зростанню N2  з часом. Відповідно, стрілки спрямовані вертикально вниз вище прямої А2В2 і вертикаль​но вгору — нижче А2В2.
Таким чином, ізокліни розділяють області зростання й спадання чисельності популяцій. Область лівіше і нижче ізокліни, що відповідає малим чисельностям обох видів, є областю слабкої конкуренції. При великій чисельності хоча б однієї з популяцій міжвидова конкуренція пригнічує зростання обох популяцій (область вище і правіше ізоклін), і їхні чисельності зменшуються.
Щоб визначити за допомогою ізоклін результат конкуренції, необхідно об'єднати обидва рисунки в один, нанісши одночасно обидві ізокліни, і провести аналіз спільної діаграми. На такій діаграмі (рис. 1.3) стан системи буде описуватися фігуративною точкою з координатами (N1N2). Зміна чисельності обох популяцій з часом зобразиться кривою лінією на діаграмі — траєкторією фігуративної точки, що описує послідовний перехід системи з одного стану в інший.
Дотична до траєкторії в кожній її точці збігається з напрямком вектора швидкості зміни N1 і N2: v = (v1, v2), де 
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.
Відзначимо, що оскільки на ізокліні швидкість зміни чисельності популяції відповідного виду дорівнює нулю, то траєкторія фігуративної точки перетинає її обов'язково перпендикулярно тій з осей координат, що відповідає даному виду.
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Рис. 1.3  Діаграма системи з ізоклінами, що не перетинаються

Розглянемо можливі варіанти.
А) Ізокліни, що не перетинаються (рис. 1.3)
Для визначеності покладемо, що ізокліна 1 -го виду лежить ниж​че ізокліни другого. Цей випадок реалізується, якщо одночасно виконуються дві нерівності:
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Тоді діаграма станів системи розбивається на три ділянки:
а)
область І, що лежить вище ізокліни А2В2;
б)
область II, що лежить між ізоклінами А1В1 і А2В2;
в)
область III, що лежить нижче ізокліни А1B1
У точці Q, що належить області І, швидкість спрямована вліво і вниз, тому фігуративна точка рухається до ізокліни А2В2. В міру наближення до ізокліни А2В2 вертикальна складова швидкості (v2) зменшується швидше, ніж горизонтальна (v1), адже ізокліна A1B1, на якій v1 = 0, перебуває далі від точки Q. Тому траєкторія вигинається в напрямку до осі ON2, перетинає ізокліну A2B2 у  горизонтальному напрямку і далі вигинається вгору, оскільки тепер v2 > 0. На ділянці II швидкість спрямована вліво (до осі ОN2) і вгору (від осі ОN1), тому траєкторія наближається до осі ОN2.  В міру наближення до осі ON2 , швидкість v2, будучи пропорційною N2, прагне нуля, тому трає​кторія все більше вигинається вгору, наближаючись до ізокліни А2В2 і прагнучи до точки А2 по дотичній до осі ОN2.
Якщо система починає рух з фігуративної точки Р, що лежить в області II між ізоклінами, то відповідна їй траєкторія буде цілком належати цій області, не перетинаючи ізокліни. Це пов'язано з тим, що в будь-якій точці ізокліни А1В1 швидкість скінченна за величиною і спрямована вертикально вгору, а на А2В2 — горизонтально вліво. Для перетинання ж ізокліни А1В1 швидкість повинна мати скінченну горизонтальну складову, а для перетинання ізокліни А2В2 — скінченну вертикальну складову. Оскільки швидкість зміни чисельностей N1, і N2 не може змінюватися стрибком, то траєкторія не може перетнути в цій області жодну з ізоклін.
Якщо рух починається з точки S в області ///, розташованої нижче ізокліни А1В1, то траєкторія з аналогічних причин входить в область //, змінюючись далі так само, як і дві попередні.
Отже, якщо ізокліни популяцій не перетинаються, то та з популяцій, чия ізокліна лежить вище і правіше, цілком витісняє іншу популяцію з даної екологічної ніші, незалежно від початкового стану системи, тобто логістична модель міжвидової конкуренції реалістично відображає принцип конкуруючого виключення Гаузе.
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Б) Ізокліни, що перетинаються (рис. 1.4.)

Рис. 1.4. Діаграма системи з ізоклінами, що перетинаються

Для визначеності будемо вважати, що 
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. У протилежному випадку досить перенумерувати популяції, помінявши місцями індекси.

 Відразу відзначимо, що точка S перетину ізоклін — це точка рівноважного співіснування популяцій, у якій 
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. Тому потрібно зробити в першу чергу аналіз стійкості цього стану.
Цілком очевидно, що жодна з траєкторій не може проходити через точку S, оскільки вона не може бути одночасно перпендикулярна обом осям. Однак траєкторія може закінчуватися в цій точці, оскільки сама точка S досяжна тільки лише при і ( ∞: система не може досягти цієї точки, а може лише прагнути до неї. Всього в цьому випадку існує дві траєкторії (α і β), що закінчуються в точці S. Одна (α) з них виходить з початку координат, а друга (β) — з нескінченно віддаленої точки в області над ізоклінами. Ці дві траєкторії разом з ізоклінами розбивають перший квадрант на 6 частин. 

Траєкторії, що починаються в областях Іа — IIІа, закінчуються, як і в попередньому випадку, у точці А2 з координатами (0, К2), оскільки тут ізокліна А2В2 лежить вище ізокліни А1В1.
Траєкторії, що починаються в області Іb — IIІb, де ізокліна А1В1 лежить вище ізокліни А2В2, з аналогічних причин закінчуються в точці В1 з координатами (К1, 0).
Траєкторії α і β, що закінчуються в точці S, нестійкі: найменше відхилення фігуративної точки від них викликає прогресуюче поси​лення відхилення, і траєкторія іде або в точку А2, або в точку В2. Про це можна образно говорити як про "відштовхування" траєкторій від точки S.
Таким чином, у логістичній моделі Лоткі-Вольтерра міжвидова конкуренція приводить до неминучого витіснення однієї популяції іншої. В одних випадках перемагає тільки певний вид, в інших випадках результат конкуренції залежить від початкового співвідношення між чисельностями конкуруючих популяцій.

2. Модель "хижак-жертва" Лоткі-Вольтерра

2.1. Відносини хижацтва. Розглянемо ще один тип відносин, що доповнює міжвидову і внутрішньовидову конкуренцію в їхньому стримуючому впливі на популяцію — хижацтво.
Дані спостережень говорять про те, що роль хижацтва неоднозначна. З одного боку, хижацтво негативно впливає на популяцію жертви. З іншого боку, хижаки часом є санітарами стосовно популяції жертви, що позитивно позначається на якісному складі популяції. Відомі також випадки, коли хижацтво не має істотного впливу на розміри популяції жертви. Наприклад, відомо, що жуки-довгоносики щорічно ушкоджують до 95% насіння деяких рослин, проте це не перешкоджає їх успішному поширенню.
Є чимало свідчень того, що кількість хижаків підтримується приблизно на сталому рівні, незважаючи на значні коливання чисельності жертви. З іншого боку, є чимало свідчень і того, що чисельність хижаків точно відстежує зміни чисельності жертви, що коливається під впливом незалежного третього фактора (наприклад, коливань врожайності рослинності). Нарешті, відомі випадки, коли чисельності хижака і жертви зовсім не корелюють, тобто змінюються незалежно одне від одного.

2.2. Експериментальне спостереження циклів. Для системи "хижак-жертва" є характерними циклічні коливання чисельності обох популяцій. Такі цикли в системі "хижак-жертва" спостерігалися в лабораторних умовах, коли жертва мала їжу в надлишку, тобто перебувала в ідеальних умовах середовища існування.
Експеримент полягав у наступному. Вирощувалася популяція жука — квасолевої зернівки — у культурах разом з хижими комахами (наїзниками). Наїзник відкладає яйця в личинку жука квасолевої зернівки, а личинки наїзника, що з'явилися з них потім, харчуються цим жуком і приводять до його загибелі.
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Рис. 2.1. Циклічні коливання чисельності популяцій в екосистемі зернівка — наїзники.

Результат експерименту показав наявність запізнення реакції хижака ( рис. 2.1):
а)   якщо хижаків мало, чисельність популяції зернівки швидко зростає;
б) у міру зростання чисельності зернівки починає зростати чи​сельність наїзника;
в) зростання чисельності наїзника викликає посилене виїдання зернівки, і чисельність її популяції падає;
г) чисельність наїзника падає, і спостерігається новий підйом чисельності зернівки.
Виявилося також, що наїзник нападає не на всіх жуків (частина їх залишається недоторканими), а амплітуда коливань чисельності залежить від репродуктивного потенціалу хижака. Чим вищий репродуктивний потенціал хижака, тим менше запізнювання його реакції на зростання популяції жертви і тим менша амплітуда коливань чисельності обох популяцій.

В експерименті використовувалися 2 види наїзників:
a. Hetrospilus, швидкість розмноження якого нижча за швидкість розмноження зернівки, тому запізнювання значне і спостерігаються коливання чисельності зернівки;
b. Neocatolaceus, репродуктивний потенціал якого в 6 разів вищий; у цьому випадку запізнювання мале і коливань немає.
2.3. Фактори стабільності в системі "хижак – жертва". Факторами стабільності в системі "хижак — жертва" є:
a. неефективність хижака;
b. втеча жертви (її здатність знайти надійний притулок чи захист і уникнути, таким чином, нападу хижака);
c. екологічні обмеження на чисельність популяції з боку навко​лишнього середовища (обмеженість ресурсів);
d. наявність альтернативного харчового ресурсу в хижака (іншої жертви);
e. високий репродуктивний потенціал і відсутність запізнення в хижака.
Залежно від ефективності хижака можливі два види рівноваги в системі "хижак-жертва".
Перший вид рівноваги спостерігається за низької ефективності хижака, коли він впливає на популяцію жертви, знищуючи лише найбільш уразливу її частину; тоді чисельність жертви обмежена внутрішньовидовою і міжвидовою конкуренцією, а також місткістю середовища (умови обмеження ресурсами).
Другий вид рівноваги спостерігається тоді, коли ефективність хижака висока і він викликає скорочення популяції до такого рівня, який не залежить від місткості середовища й обумовлений ефективністю втечі жертви та її репродуктивним потенціалом.
Одна з головних задач еколога — досягти розуміння динаміки зміни чисельності хижака і його жертви, пояснити різницю між окремими її різновидами. Саме цій меті й служать моделі типу "хижак-жертва".

2.4. Принципи побудови моделі Лоткі-Вольтерра. Модель Лоткі-Вольтерра будується на базі наступних допущень.
Нехай є два компоненти: популяція хижака (консумента або редуцента) чисельністю С й популяція його жертви (рослин або тварин) чисельністю (біомасою) N. Вважається, що за відсутності хижака умови для жертви ідеальні, а її чисельність змінюється за зако​ном:
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Хижаки, виїдаючи жертву, обмежують швидкість росту популяції жертви. Передбачається, що швидкість знищення жертви обмежена імовірністю зустрічі хижака і жертви, тобто частотою нападу, а також ефективністю нападу, оскільки не кожна зустріч удала для хижака і закінчується поїданням жертви. Очевидно, що це припущення відповідає випадку малої чисельності жертви і хижака, коли хижак постійно голодний. У такому припущенні частота успішних зустрічей (успішних, зрозуміло, для хижака) буде пропорційна добутку CN.

У результаті таких припущень для швидкості зміни чисельності популяції жертви одержимо рівняння:
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Тепер звернемося до хижаків. У попередніх моделях передбачалося, що середовище не є стримуючим фактором для розвитку по​пуляції, тобто що для жертви їжі вдосталь. За цих умов народжуваність при відсутності конкуренції стала й максимальна, а смертність — стала й мінімальна, що дає для сукупної специфічної швидкості росту сталу величину r — уроджену, потенційну швидкість росту чисельності популяції.
Для хижака при малій чисельності жертви, коли імовірності зустрічі хижака і жертви визначає частоту поїдання, середовище перестає бути ідеальним, і народжуваність починає залежати від розмірів популяції жертви, точніше, від швидкості її поїдання — величини а'СN.
Нехай f  — ефективність переходу їжі, що поїдається, у потомство хижака. Тоді, з огляду на те, що смертність хижака, як і раніше, є сталою величиною, обумовленою винятково внутрішньою будовою його організму, одержимо:
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Отримані два рівняння складають разом модель Лоткі-Вольтерра. Перепишемо їх у такому вигляді:
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2.5. Стійкість системи "хижак-жертва" у моделі Лоткі-Вольтерра. 

Система "хижак-жертва" буде перебувати в рівновазі, якщо обидві швидкості росту, тобто обидві похідні dN/dt і dС/dt одночасно будуть дорівнювати нулю. Така система рівнянь має два розв'язки:
а) тривіальний N = 0; С = 0 (відсутність життя);
б) нетривіальний:
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Видно, що в другому випадку рівноважний стан кожного з компо​нентів системи зовсім не залежить від чисельності іншого компонента.
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Рис. 2.2. Діаграма системи "хижак-жертва" в моделі Лоткі-Вольтерра

Дослідимо другий розв'язок на стійкість. Для цього побудуємо діаграму стану системи в координатах (N, С) і знайдемо вигляд траєкторії фігуративної точки, що відображує зміну стану системи в часі (рис.2.2). У цій системі ізокліни паралельні відповідним їм осям, оскільки рівноважні чисельності популяцій є константами і перетинаються в точці S з координатами: 
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. Відповідно, квадрант розбивається на чотири частини.
У першій частині, що прилягає до початку координат, вектор швидкості спрямований праворуч і вниз, тому що тут dN/dt = 0 і dC/dt = 0. У другій (проти ходу годинникової стрілки) частині квадранта швидкість спрямована, як і раніше, вправо, але тепер угору. Ідучи далі, переконуємося, що вектор швидкості робить односпрямоване обертання при обході рівноважної точки S.
Таким чином, фігуративна точка весь час рухається проти ходу годинникової стрілки, обертаючись навколо точки рівноваги S, де обидві швидкості дорівнюють нулю, тобто популяції стабільні.
Стан S системи буде нестійким, якщо в результаті такого руху буде описуватися спіраль, що розкручується, і стійким, якщо спіраль буде стискуватися. Для відповіді на це питання складемо і розв'яжемо рівняння траєкторії. Для цього розділимо dN/dt на dC/dt ; унаслі​док цього одержимо рівняння:
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Це рівняння легко розв'язується методом розділення змінних:


[image: image34.wmf](

)

(

)

;

/

/

/

/

N

dN

a

q

N

f

C

dC

a

r

C

×

¢

-

×

-

=

×

¢

-



[image: image35.wmf](

)

;

/

/

/

)

/

(

N

dN

a

q

dN

f

C

dC

a

r

dC

×

¢

+

×

-

=

×

¢

-


       

 
 
[image: image36.wmf](

)

(

)

(

)

(

)

).

/

ln(

/

)

/

ln(

/

0

0

0

0

N

N

a

q

N

N

f

C

C

a

r

C

C

×

¢

+

-

×

-

=

×

¢

-

-

     
    (2.9)

Отримане трансцендентне рівняння описує замкнуту лінію, що охоплює точку S, оскільки при заданому значенні N воно має не більш двох розв'язків для С (тобто горизонтальна лінія перетинає траєкторію не більше двох разів), а при заданому значенні С — не більш двох розв'язків для N (тобто вертикальна лінія перетинає трає​кторію також не більше двох разів). Якби траєкторія була спіралевидною, точок перетину було би багато.
При малому відхиленні від точки S траєкторія має вигляд еліпса, витягнутого вздовж вертикалі, якщо rf2 < q (низька народжуваність жертви і висока смертність хижаків) або вздовж горизонталі (при rf > q).
 Висновок. Система "хижак-жертва" в умовах, коли швидкість поїдання жертви визначається імовірністю зустрічі через те, що хижак активний увесь час і нападає всякий раз, зустрівши жерт​ву (з певним відсотком успіху атаки), є стійкою, але нестатичною. Чисельності обох популяцій описують стаціонарні коливання, зсу​нуті по фазі одне щодо одного на чверть періоду, тобто максимальна швидкість зміни чисельності хижака відповідає періодам стабільно низької чи стабільно високої чисельності жертви. І навпаки, коли хижаків найбільше, їхній прес на популяцію жертви максимальний, а швидкість зміни чисельності жертви також максимальна.
Ці коливання чисельності існують необмежено довго, поки середовище залишається незмінним. Зміни середовища чи будь-який зовнішній вплив на чисельність жертви або хижака приведе до переходу в новий цикл необмежено стабільних коливань (перехід на іншу траєкторію). Такі цикли називають стійкими граничними циклами.
Таким чином, тут ми зустрілися з явищем запізнювання в екосистемі, коли періоди росту/спаду популяції хижака відстають від відповідних періодів динаміки популяції жертви.

3. Графічне моделювання системи "хижак — жертва"
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Моделювання багатокомпонентних систем —основа розв’язку найрізноманітніших еколого-економічних задач. Однією з найпростіших систем такого роду є двокомпонентна система "хижак-жертва". Схема взаємовпливу популяцій у цій системі показа​на на рис. 1.1; тут 1 — "хижак" (наприклад, народонаселення); 2 — "жертва" (на​приклад, навколишнє середовище).

Рис. 1.1   Система  "хижак-жертва"
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Найважливішою характеристикою хижака є його функціональна реакція - залежність швидкості виїдання жертви від густини її популяції в розрахунку на І особину хижака. Основні типи функціональної реакції зображені на рис. 1.2а.

а)
тип 1 характеризується тим, що хижак виїдає постійну кількість жертви незалежно від густини її популяції (це так званий "дурний" хижак);

б)
тип 2 характеризується тим, що хижак виїдає постійну частку популяції незалежно від густини популяції жертви (це так званий "розумний" хижак);

в)
тип 3 відповідає наявності насичення активності хижака при високій густині популяції жертви;

г)
тип 4 спостерігається тоді, коли за малої кількості жертви є запізнювання споживання (втеча жертви, відсутність образу жертви).

Помноживши функціональну реакцію на чисельність хижака і поділивши на чисельність популяції жертви, одержують криві виїдання — залежність специфічної смертності жертви за Рис. 1.2. Основні типи функціональної реакції (а) та кривих видання (б) рахунок хижацтва від густини її розселення ( рис. 1.26).
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Важливою характеристикою жертви є криві поповнення — за​лежність швидкості розмноження від густини популяції. 
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Рис. 1.3.   Крива поповнення

Типова крива поповнення зображена на рис. 1.3. При малій густині популяції І за відсутності хижака швидкість розмноження дорівнює потенційній швидкості природного росту (г). З ростом густини популяції швидкість розмноження спадає до нуля через внутрішньовидову конкуренцію (екологічні обмеження) і далі стає негативною.

Для графічного моделювання системи "хижак — жертва" необхідно накласти криві видання і поповнення на один графік. Приклад такої моделі наведено на рис. 1.4. У загальному випадку може спостерігатися до трьох точок перетину цих двох кривих (точки А, В і С). На ділянці АВ і правіше точки С чисельність популяції зменшується з часом, а в решті випадків — зростає. Отже, точки А і С є точками притягання, яким відповідають два розглянуті раніше можливі механізми встановлення рівноваги з рівноважною чисельністю популяції, відповідно, NA і 
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Nс. Користуючись сучасною термінологією, стани системи, зображені цими точками, є атра-торами: система в ході свого розвитку еволюціонує до одного з них.

Рис. 1.4. Графічна модель системи "хижак — жертва"

Точка В — це точка хиткої рівно​ваги: будь-яке від​хилення від неї викликає подальше відхилення чисельності жертви і перехід у стан А або С.

Таким чином, Nв — це критична густина популяції; при N < Nв популяція прагне до стану А; при N> Nв вона прагне стану С.

4. Основні типи двокомпонентних систем "хижак — жертва"

1)
Неефективний хижак (рис. 2.1, а).

Хижак слабо впливає на кількість жертви; тут є тільки одна точка рівноваги, а саме — рівноваги типу С.

2)
Помірно ефективний хижак; велика місткість середовища (рис.2.1, b).

Є обидві точки стійкої рівноваги: точка А, зумовлена ефективністю вищання і поповнення, і точка С, обумовлена місткістю середовища, — а також критична точка В.

3)
Помірно ефективний хижак, низька ємність середовища (рис.2.1, с).

Тут є тільки точка рівноваги типу А; хижак ефективно регулює чисельність жертви при будь-якій її початковій чисельності.

4)
Надміру ефективний хижак, низька ємність середовища (рис.2.1, d).

Точка рівноваги відсутня: жертва виїдається хижаком повністю.

5) Надміру ефективний хижак — низький біотичний потенціал жертви і "висока ємність середовища (рис. 2.1, f).
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Рис. 2.1. Основні типи двокомпонентних екосистем "хижак — жертва"
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У цьому випадку при малій густині популяції жертви існує поріг виживання (точка В), тобто при N< УУЙ хижак повністю вищає жертву, а при високій спостерігається рівновага, обмежена місткістю середовища (точка С).

Отже, сильна зміна кількості особин у системі "хижак — жертва" здатна викликати катастрофічні зміни і перехід системи у новий стан рівноваги. Зокрема, в умовах обмеженої ємності середовища сильне зменшення чисельності може привести до повного зникнення тварин чи рослин. Наявність альтернативної жертви може вплинути на рівновагу даної жертви через зміну чисельності хижака і, відповідно, кривої вищання.

Питання для самоконтролю
1. Сутність міжвидової конкуренції.
2. Концепція екологічної ніші Хатчинсона.
3. Загальні принципи побудови моделі Лоткі-Вольтерра системи з міжвидовою конкуренцією.
4. Відносини хижацтва.
5. Фактори стабільності в системі "хижак – жертва".
6. Основні типи двокомпонентних систем "хижак — жертва".
Завдання на самопідготовку: 
1. Закріпити отримані на лекції знання.

2. Підготувати реферати за темою «Моделі мутуалізму».
Підготував доцент кафедри ОПтаТЕБ




О.В. Рибалова
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