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Jeden rodzaj, wiele stylow zycia
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Jednoroczne:
Veronica agrestis

e /

Krzew: Veronica (Hebe) speciosa



Jeden rodzaj, wiele stylow zycia
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Rozumiemy niezle te roznice, ale teoria
dotyczy roslin nie rozmnazajgcych sie
wegetatywnie!

Jednoily Wiekszos¢ roslin rozmnaza sie R 2 fruticans
Veronica

wegetatywnie!

Krzew: Veronica (Hebe) speciosa



Rozmnazanie poprzez ktgcza

Bambus. Jeden klon moze zajmowac wiele kilometrow kwadratowych.



Modele optymalnej allokacji
zasobow przez rosliny jednoroczne

P(w)

w =u,P(w) Maksymalizowane jest y(T)
y =(1-u,)P(w)

-
W= masa

i uPw)

WZrost

(1-u,)P(w) g

reprodukcja

Optymalne przetgczenie jest prawie
zawsze zero-jedynkowe
u=0oru,=1




Modele optymalnej allokacji
zasobow przez rosliny jednoroczne

v/ — (1 _ 11 \Phar)
Jest to najprostszy model.

Mozna dodacC odktadanie

() G zasobow, inwestowanie w
o obrone chemiczna,
W= Rody ma mechaniczna, itd.

u, P(w) Optymalne przetaczenie jest
prawie zawsze zero-jedynkowe
WZrost ut:O or ut:1




Metody

e Zasada Maksimum Pontryagina (PMP)

Metoda analityczna
Konstruowany jest Hamiltonian; zwykle Hamiltonian jest liniowy
wzgledem kontroli, co implikuje rozwigzanie typu bang-bang;
Tylko ,,biologicznie dziwna” nieliniowos¢ prowadzitaby do przetaczenia
stopniowego;
— System musi by¢ stosunkowo prosty
* Programowanie dynamiczne (DP)

— Metoda czysto numeryczna
— System moze by¢ dowolnie skomplikowany

* Inne metody (inne)
— Zwykle stosowane do specjalnych przypadkow.




Ogodlna reguta

* At each time resources should be allocated to the
compartment that has maximum marginal value for

fitness.

— In the Pontryagin Maximum Principle method it is
equivalent to allocatation into compartment with the
highest co-state (adjoined) variable.

— F = fitness (dostosowanie; to co maksymalizujemy; tutaj
catozyciowa alokacja zasobdéw w reprodukcje)

— X; = Zmienna stanu i
dF

dx.(t)

/

— marginal value V(x.(t))=V/(t)=




Zasada Maksimum Pontryagina

W =u(t)P(w) Maksymalizowane jest y(T)
y =(1-u(t))P(w)

H = p, (t)u(t)P(w(t)) + p, (t)(1 —u(t))P(w(t)

p,(T)=p,(T)=0
p, 1 p, Sg to co-state variables (adjoined variables)

()= =2 ()=~
ST T o)

Aby zmaksymalizowac y(T), zmienna kontrolna u(t)
musi maksymalizowac H dla kazdego t.

marginal value of x marginal value of y
Optymalnym jest lokowanie zasobow w

p, (t) oc dy_(T) / p, (t) oc dy_(T) kazdej chwili t w zmienng, ktora ma
dw dy najwiekszg marginal value.
Alokacja mieszana (rozwigzanie osobliwe =
singular solution) jesli obie pochodne sg
jednakowe dla przedziatu t.




Rozmiar i marginal values
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Rosliny jednoroczne

tempo produkcji proporcjonalne domas
P(w)=0.2w

Krzywa przetgczen

Wynik potwierdzony przy
pomocy PMP przez
Denholm 1975.

Masa wegetatywna w

150

Czas do przejscia _
Koniec sezonu

Cohen (1971); metoda: inne



Rosliny jednoroczne

produkcja nieliniowa
p(W)=2W.67_ w75
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Krzywa przelgczen
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Czas do przejscia :
Koniec sezonu

Vincent & Pulliam 1980; Ziotko & Koztowski 1983; metoda: PMP



Uktad dynamiczny

* Podstawowy uktad rownan moze byc bardziej
skomplikowany:

W =uPW)— u W
y =(d-u)PW) -y

— Jesli czesci wegetatywne sg czesciowo tracone lub starzeja
sie, a czesci generatywne sg tracone;

W =uP(W)— g W
y =(1- Ut)P(W) +Vy

— Jesli dojrzewajgce owoce moga fotosyntetyzowac.




Marginal values

Wazne jest, co sie dzieje z owocami!

Jesli owoce mogg fotosyntetyzowac... Jesli owoce sa czeSciowo tracone ...
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Alokacja zasobow roslin
jednorocznych

w= body mass

aP(w, )

relokacja

P(w)

uP(w)

Wzrost

(1- u)P(w) ¥ _

reprodukcja



Marginal values

Relokacja z czeSci wegetatywnych do generatywnych
opoOznia przetgczenie

bez relokacji

g

bez relokacji
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Jesli tempo produkcji zalezy liniowo
od masy wegetatywnej
wegetatywng

lwasa 2000, Koztowski i Wiegert 1980



Relokacja zwieksza pule reprodukcyjna
| opOZnia przetaczenie

a=0.40

a=0.20
a=0

N
o
o

Masa wegatywna w

0

I
100 0
Czas do przejscia

Koztowski & Wiegert 1986; metoda: inne



Czy wielokrotne przetgczenia mogg byc
optymalne u roslin jednorocznych?

* Tak, jesli:
— Duze straty masy wegetatywnej wczesnie w sezonie
— Gteboki spadek produkcji w sSrodku sezonu

» Jesli rozwijajgce sie owoce fotosyntetyzuja,
wielokrotne przetgczenia mniej prawdopodobne.

King and Roughgarden 1982; metoda: PMP



Przetaczenia wielokrotne

Tempo produkcji proporcjonalne do masy wegetatywnej
W = awu, — 4, W
y =aw(l-u)- Yy

parametry modelu parametry modelu
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co-state variables z co-state variables z

zw\ Zy, \/\
20 40 40
czas (dni) czas (dni)

King & Roughgarden 1982



Przetgczenia wielokrotne

W =awu, — 4, W

y =aw(1l- ut) —HY

parametry modelu parametry modelu

co-state variables z co-state variables z

40 60 80 40
time (days) time (days)

Zyy

King & Roughgarden 1982



Przetgczenia wielokrotne

W =awu, — 4, W

y =aw(1l- ut) —HY

model parameters model parameters

co-state variables z co-state variables z
Z

W

20 40 60 20 40 60
time (days) time (days)

King & Roughgarden 1982



Czy odktadanie zapasow moze byc
optymalne u roslin jednorocznych?

e Tak, jesli:
— Organy zapasowe sg mniej eksploatowane przez
roslinozercow niz owoce (Chiariello & Roughgarden 1984);

— Najlepszy czas na produkcje wegetatywng i produkcje
nasion jest rozny (Schaffer et al. 1982).




Alokacja zasobow u wieloletnich
roslin zielnych

odrastanie na poczatku
nastepnego sezonu

(1-2)Sy

(1-u)P(w)
P(w) storage

S=ilosc

u,P(w)

growth
Przetgczenie z wzrostu na odktadanie
Zapasow zawsze zero-jedynkowe

U=0 or U=1.

CESE SRS reprodukcja w
| RS tym samym
Istotna jest proporcja zasobow zuzywanych WEEEEEEE 5az0nie

na reprodukcje, nie doktadny timing.




Wieloletnie rosliny zielne
bez reprodukcji wegetatywnej
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krytyczny stan zapasow



Trzy fazy wzrostu u wieloletnich
roslin zielnych

reprodukcja

zapasy

masa wegetatywna
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Krytyczny stan zapasow

Lata

Pugliese 1987, lwasa & Cohen 1989, Iwasa 2000



Trojfazowa dynamika u wieloletnich
roslin zielnych

Smiertelnosé!
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krytyczna wielkoS¢ zapasow
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Trojfazowa dynamika u wieloletnich
roslin zielnych

Krytyczny poziom zasobow zalezy od Smiertelnosci.

Przy bardzo wysokiej smiertelnosci krytyczny poziom zasobow spada do
zera = preferowana jednorocznos¢.

Krytyczny poziom zasobow
1 2

3 Lata g 5

Pugliese 1987; inne metody; lwasa 1989; PMP



Gdy sukces reprodukcyjny rosnie szybciej
niz liniowo z inwestycjami w rozréd

Na przyktad duze kwiatostany przyciggajg wiecej zapylaczy;
czeS¢ owocow jest ,zaptaty” za rozsiewanie;

Zapasy sg zuzywane gtebiej niz do krytycznego poziomu;
W nastepnym roku (lub latach) reprodukcja nie wystepuje.
Tak moze wyewoluowa¢ masowe owocowanie.

Rozmiar

Krytyczny stan zapasow
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Optymalnos¢ rozmnazanie sie raz w
CIggu zycia
e Paradoks Cole’s (1954) paradox:

— Pytanie: Dlaczego powszechne jest rozmnazanie sie wiele razy w zyciu?
Wystarczy wyprodukowac jednego wiecej potomka, by zastgpic siebie.

— Odpowiedz (Charnov & Schaffer 1973): poniewaz smiertelnosé
osobnikéw mtodych jest wieksza niz dorostych.

* Odwrocony paradoks Cole’s:

— Prawdopodobienstwo dozycia od stadium nasienia do dorostej rosliny
jest bardzo niskie. Dlaczego nie oszczedzic¢ troche zasobodw, przezyC i
rozmnazac sie wielokrotnie?

* Prawdopodobna odpowiedz (Klinkhamer et al. 1997):

— Warunek konieczny: sukces reprodukcyjny rosnie szybciej niz liniowo z
naktadami na reprodukcje: trzeba wielu lat by odtworzy¢ zapasy.

— Rosliny kwitngce muszg manifestowac swg obecnos¢, co przyciaga tez
wrogow; patogeny i roslinozercy obnizajg przezywanie dorostych po
kwitnieniu/owocowaniu.




Rosliny jednoroczne: Dlaczego przetgczenie
zwykle nie jest zero-jedynkowe?

Nieliniowos¢ kontroli? Mato prawdopodobny kierunek
nieliniowosci.

Rozwigzanie osobliwe (singular solution)? Mato
prawdopodobne w diuzszym przedziale czasu

Stochastyczna dtugos¢ sezonu? Prawdopodobnie mozliwe, ale
problem stabo rozpracowany teoretycznie.

,0graniczenie konstrukcyjne”? Najbardziej prawdopodobne,
ttumaczy tez podobne zjawisko u roslin wieloletnich.




Przetgczenie stopniowe

60

Tz _Tl
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Koztowski & Ziétko 1988, z poprawka loslovich & Gutman 2005



Przetaczenie jest nie zawsze zero-
jedynkowe

Pw) (@A-u)PWw)<g(y

© reprodukcja
w= body mass

uP(w)

WzZrost

Switching Is not instantaneous
0<u<l

Koztowski & Zidtko 1988



Dlaczego istniejg rosliny zielne,
krzewinki, krzewy i drzewa?
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/wierzeta rosng po rozpoczeciu reprodukciji,
rosliny zielne nie. Dlaczego?

e Dtuga dyskusja z Andrea Pugliese w poznych latach 80'.

 Odpowiedz: Zwierzeta majg permanentne przezimowujgce
tkani, rosliny tylko organy zapasowe.

jesien | wiosna




Gdy tylko czesc tkanek jest permanentna

Istnieje krytyczna frakcja permanentnych tkanek g, ponizej tylko
dorastanie do poprzednich rozmiarow, powyzej powiekszanie rozmiarow.
Do puli wchodzg tez zasoby wycofywane z traconych na zime lisci.
Krytyczna frakcja zalezy od:

— prawdopodobienstwa przezycia

— ksztattu krzywej produkgji

optymalny wzrost
po dojrzewaniu

Krytyczne q
O © ©
(o)} (v}

o
NI

staty rozmiar po
dojrzewaniu

o
]

0,2 0,4 0,6 0,8

prawdopodobienstwo przezycia

Pugliese and Kozlowski 1990



rozmiar

reprodukcja
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P(w)=0.2w>"
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p=0.7
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tkanki trwafte
+relokacja

zapasy

Pugliese and Kozlowski 1990



Krytyczne g a ilos¢ zdrewniatych
tkanek

* Wiecej zdrewniatych tkanek = wiekszy udziat permanentnej masy
 Wiecej zdrewniatych tkanek = bardziej wypukta krzywa produkg;ji

rosliny zielne

/

0,2 0,4 0,6 0,8

Krytyczne q

drzewa

prawdopodobienstwo przezycia

Pugliese and Kozlowski 1990



/gryzanie i obrona

w =u,P(w)—-hw
y :uzp(W)
Z=U,aP(W)—-hz
u,+u, +u, =1

* h-—tempo zgryzania
* W — masa czesci wegetatywnych
e z—ilos¢ (nie stezenie) substancji obronnych

Janczur 2009




. . . . o
Contents lists available at ScienceDirect ~ Journal of

Theoretical
. : Biology
Journal of Theoretical Biology

journal homepage: www.elsevier.com/locate/yjtbi

Optimal allocation patterns and optimal seed mass of a perennial plant \!)(Mk

Andrii Mironchenko **, Jan Koztowski b

2 Institute of Mathematics, University of Wilrzburg, Emil-Fscher Strafe 40, 97074 Wiirzburg, Germany
B Institute of Environmental Sciences, Jagiellonian University, Gronostajowa 7, 30-387 Krakéw, Poland

 Zmiana jednego zatozenia:

— Asymilowana masa trafia najpierw do zapasow, a stamtad
jest dystrybuowana do czesci wegetatywnych,
generatywnych lub pozostaje

* Powstat model ogdlny, obejmujgcy szereg omoéwionych modeli

— Sezonowa zmiana warunkow srodowiskowych ma
charakter ciggty



Mironchenko & Koztowski 2014

Uktad rownan

czesci wegetatywne
czesci generatywne

V([)Z(X3) — @(t)X3. zapasy

Zmienne sterujgce:

v(t) = frakcja maksymalnego tempa zuzywania zasobow
v,(t) = frakcja lokowana we wzrost masy wegetatywnej
V,(t) = [v(t) - v4(t)] = frakcja lokowana w rozrod

Zmienne sezonowe;
f, u, w = funkcje zalezne od sezonu

Maksymalizowany funkcjonat: Metoda PMP

g g

L(S)(v(S) —V1(S))Z2(X3(S)) ds— max.

L(s)x2(S) ds =

.ID 'rD




Roznorodnosc strategii

Rosliny wieloletnie

D 5 1__.r

Rosliny jednoroczne

D

Rosliny rozmnazajgce sie raz w zyciu
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Rosliny jednoroczne bez intensywnego
~zgryzania
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Rosliny jednoroczne z intensywnym
periodycznym zgryzaniem

'
210

(z1(t), zo(t), z3(t))

v (t), va(f)

7 8 9 10 11 12

35

miesigce

miesigce

10 11 12



(z1(t), z2(t), x5(L))

Rosliny wieloletnie rosngce po dojrzewaniu
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Rosliny wieloletnie nierosngce po
dojrzewaniu
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(21(1), z2(1), 23(1))

Rosliny zimozielone
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Alokacja w rozréd wegetatywny |
ptciowy

* Nasiona majg minimalne szanse wygrac¢ konkurencje
O miejsce z rametami;

* Nasiona muszg znalezc puste miejsce by
wykietkowac.

Olejniczak 2001



Alokacja pomiedzy rozmnazanie wegetatywne i
ptciowe, przypadek metapopulacji w stanie
rownowagi
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Alokacja w rozrod wegetatywny i ptciowy,
efekt lokalnego zageszczenia ramet
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= krytyczne zageszczenie ramet

\ : . koszt nasienia , prawdopodobienstwa
Olejniczak 2003 NFZRRE koszt ramety ' rekrutacji ramety




B ‘.
L L “’;4. ‘\'

Dab Robin Hoodassms xas s 2

Masa oceniana na 23 ton, obwod10m, wiek 800-1000 lat




