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Abstract

Chemical pesticides have long been used to keep crops free from pests, but in modern
agriculture biological control is viewed as a viable alternative to pesticides. The concept of
biological control is to implement predators that feed upon the pests. It can however be difficult
to follow the effects of the biological control in the field, which is why a theoretical mathematical
model has been designed to estimate the impact of biological control on the population
dynamics in a heterogeneous farmland. Six different scenarios, each consisting of two habitats,
have been set up in order to answer questions related to population dynamics and what factors
might affect the population size for pests and predators. Each scenario has a different setting
which is designed to answer the questions in this study. According to the model the species that
have lower competition and predation pressure are more likely to succeed and grow to larger
population sizes. These factors correlate to the niche width and the traits of the species and
how much they overlap with each other, where a higher overlap increases the competition and
predation pressure. The proliferation of the species in the system affects how many individuals
of a population spread to another habitat, but it does not affect the balanced state if the change
is the same for all species. Since the ecosystem in the model strives to achieve a balanced
state, some pests will always remain in the system. This could be seen as a drawback with
biological control as it does not eradicate the pests completely.

Introduktion

Inom modern jordbruksverksamhet har ekologisk odling av grodor blivit allt vanligare, vilket
innebar att allt farre kemiska, naturframmande bekampningsmedel anvands for att bekdmpa
diverse skadeinsekter som skadar grédorna (Shields et al., 2018; Cabasan et al., 2019). Man
anvander istallet sig av en form av biologisk kontroll dar man introducerar eller gynnar naturliga
fiender till skadeinsekterna i narheten av jordbrukslandskapet genom att bl.a. plantera hackar
och blommor for att fa dessa naturliga fiender att trivas i omgivningen (Gontijo, 2018). |
heterogena jordbrukslandskap ar det dock inte trivialt att kvantifiera effekten av biologisk
kontroll. Flera ekologiska processer, t.ex. trofiska interaktioner och konkurrens, och spatiala
processer, t.ex. spridning, ar aktiva samtidigt vilket gor att utfallen blir svara att forutse. Det ar
darfor viktigt att studera processer relaterade till landskapets heterogenitet sa val som spridning
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och nischbredd av skadeinsekter och deras rovdjur for att forsta och forutse arternas
populationsdynamik. Sadan kunskap faciliterar skapandet av habitat for de naturliga fienderna
innan skadeinsekterna forstor olika grodor (Gontijo, 2018).

Det ar inte trivialt att observera och kvantifiera arters dynamik i landskapet och det kan vara
svart att studera viktiga processer som ligger till grund for skadedijurs och deras naturliga
fienders dynamik. Att félja spridningen av bade skadeinsekterna och deras naturliga rovdjur kan
vara svart att observera i faltet, da det inte alltid ar latt att veta om det endast ar spridningen av
individer som ligger till grund for arternas fordelning i landskapet, eller om alternativa ekologiska
processer ligger bakom spridningen (Wyckhuys et al., 2018). En process som kan ligga till
grund for spridningen av bade skadeinsekter och deras rovdijur ar arternas nischbredd, vilket ar
en arts mojliga levnadsomrade dar arten kan etablera sig och 6verleva (Wyckhuys et al., 2018).
Olika arter har olika stora nischbredder, dar de som har en stor nischbredd brukar kallas
generalister och de som har en mindre nischbredd brukar kallas specialister (Schartel et al.,
2019; Wyckhuys et al., 2018). Hur mycket en arts nisch 6verlappar med andra arters nischer
paverkar hur mycket arterna konkurrerar ifall de anvander samma resurser och hur hogt
predationstrycket ar ifall det ar ett rovdjurs och bytesdjurs nischer som dverlappar (Gontijo,
2018; Schartel et al., 2019; Wyckhuys et al., 2018). Sa ifall predationstrycket forsvinner, genom
utdoendet eller avsaknandet av rovdjur, fran en eller flera arter av skadeinsekterna kan
populationsdynamiken andras vasentligt da det framst kommer att vara konkurrensen mellan
skadeinsekterna som paverkar hur val de klarar sig i olika habitat (Shields et al., 2018). Detta
projekt syftar till att skapa forstaelse for skadeinsekters och deras naturliga rovdjurs
populationsdynamik i heterogena jordbrukslandskap med hjalp av en matematisk modell. Flera
modellscenarion kommer analyseras med avsikt att besvara fyra specifika fragor:

1. Hur paverkas ett heterogent svenskt jordbrukslandskap som inte anvander kemiska
bek&dmpningsmedel av skadeinsekters- och deras naturliga fienders trofiska
interaktioner?

2. Hur sker spridningen av skadeinsekter och rovdjur éver det heterogena
jordbrukslandskapet och hur paverkar det populationsdynamiken?

3. Hur paverkar skadeinsekters nischbredd deras formaga att etablera sig i ett heterogent
jordbrukslandskap?

4. Vilka risker ar associerade med utdéendet av skadeinsekters naturliga rovdjur?

Sex olika scenarion har modellerats for att besvara dessa fragor, dar alla scenarion utvarderas i
relation till ett referensscenario, aven kallat scenario 1. Referensscenariot inkluderar tva habitat
med olika resurser som skadeinsekter konkurrerar om och rovdjur som prederar pa
skadeinsekterna. | scenario 2 andras den maximala barformagan for skadeinsekter i habitaten,
detta gors for att undersoka hur barformagan paverkar skadeinsektspopulationerna i olika
habitat, vilket relaterar till heterogeniteten i landskapet, samt hur kemiska bekampningsmedel
kan paverka populationer. | scenario 3 gors habitatens resurser mer eller mindre lika varandra,
vilket ar en annan aspekt pa landskapsheterogenitet. | kombination med andringen av resurser
andras aven arternas formaga att etablera sig i andra habitat utdver det habitatet de &r
anpassade for. Hur arternas nischbredd paverkar populationsdynamiken beskrivs i scenario 4



for att pavisa skillnader mellan specialister och generalister. Scenario 5 modellerar
skadeinsekternas och deras naturliga rovdjurs spridning mellan habitat i ett heterogent
jordbrukslandskap. Hur skadeinsekterna paverkas av ett minskat predationstryck beskrivs i
scenario 6, dar skadeinsekternas populationsdynamik modelleras utan paverkan av rovdjur.

Metod

1.1 Metod och ekvationer

For att besvara de olika frdgorna har en generell matematisk modell for skadeinsekters
spridning och populationsdynamik i ett heterogent jordbrukslandskap formulerats. Processer
relevanta for modellen inkluderar landskapsheterogenitet, spridning av arter i landskapet,
skadeinsekters resursutnyttjande och predator-bytes interaktioner. Dessa processers styrka
styrs av specifika parametrar som varieras for att besvara de olika fragorna. Litteratursokning
ligger till grund fér modelldesign och parametrisering av t.ex. spridningsparametrar och
organismers nischbredd. Modellens parametrar kommer att &ndras for att specificera olika
modellscenarion och varje modellscenario refereras till ett referensscenario (Fig. 1). Om inget
annat angetts kan parametrarna antagas vara samma som i referensscenariot. Modellen har
implementerats i MATLAB och baseras pa redan gjorda modeller och berakningar av Pontarp
och Petchey (Pontarp & Petchey, 2016). Modellen kommer utvecklas i linje med andra generella
modeller som gjort inom populations- och samhéllsekologi (Ovaskainen et al., 2017; Pontarp et
al., 2018). Modellen formuleras matematiskt i ekvationer, dar populationsdynamiken av
skadeinsektspopulationen i och rovdjurspopulation k i habitatet R berdaknas:

dVi,R = a(ui,uj)Vj,R UL (1)
Vipdt | 1- z K( ) - z a(u;, zie) P + mpe (Vi = Vir)
,R j=1 ul', uopt =1
dPyr = )
=—d+ CZ a(uy, zi)Vig + Mg (P — Pig)
Py gdt _

=1

Ekvation 1 beskriver populationsdynamiken for n stycken populationer av skadeinsekter i habitat
R med spridning till ett habitat G. Ekvationen fér populationer i habitat G &r samma som
ekvation 1, men dar R byts mot G och vise versa. Habitat R kommer att bendmnas som habitat
1 och habitat G benamns som habitat 2. Den férsta termen i hégerled beskriver
skadeinsekternas konstanta tillvaxttakt, r, och hur populationsstorleken paverkas negativt av
konkurrensen, a, med andra arter. Tillvaxttakten antas vara konstant i samtliga scenarion (se
nedan) da r = 1. Konkurrensen blir hogre ju mer lika populationernas egenskaper, u, ar
varandra. Mangden resurser som en given population med egenskapen u kan utnyttja beror pa
matchningen mellan populationens egenskap och resursers egenskaper. Den punkt i



resurslandskapet dar resurstillgangligheten ar som bast och dar barformagan ar som hogst
regleras av parametern Uqp. En population med egenskapen u = uq,: kommer med andra ord
tillvaxa med hastigheten r till populationsstorlek K om den inte konkurrerar med ndgon annan
population. Konkurrens och missmatchning mellan population och resurs kommer dock kunna
ge populationsstorlekar lagre an K.

En annan faktor som paverkar skadeinsekternas populationsstorlek i ett givet habitat &r
potentiell predation och spridning fran och till habitatet. Den andra termen i ekvation 1 beskriver
det negativa predationstrycket, a, pa skadeinsektsarten och det trycket beror pad matchningen
av rovdjurens och skadeinsekternas egenskaper, z och u respektive. Den tredje termen
beskriver hur populationer sprider sig mellan de tva habitaten.

Ekvation 2 beskriver populationsdynamiken for rovdjuren i modellen och den férsta termen i
hoger led beskriver den negativa dédstakten, d, for rovdjuren. Parametern d beskriver
rovdjurens verkliga dodstakt. Denna parameter ar konstant i samtliga scenarion da d = -0.2.
Den andra termen beskriver energiomvandlingen, ¢, som rovdjuren far ut av de skadeinsekter
de prederar pa. Energiomvandlingen kommer att vara konstant i samtliga scenarion da ¢ = 0.1.
Styrkan pa predation beror &ven den pa matchning mellan rovdjurs och skadeinsekters
egenskaper. Den tredje termen beskriver spridningen av rovdjuren mellan de tva habitaten.

De egenskapsbaserade samband som beskrivs ovan och i ekvation 1 och 2 ges av:
_(uopt_ui)z (3)
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Dar ekvation 3 beskriver hur matchningen mellan skadeinsektsarts egenskap och
resurstillgangen paverkar resurstillgangligheten. Ju battre en skadeinsektsarts egenskap u
matchar uop fOr ett habitat, desto béattre kommer den skadeinsektsarten att kunna utnyttja
resurserna i det habitatet. Resurstillgangligheten i habitaten &r normalférdelad da habitatens
egenskaper avviker fran uep enligt ok, dar o ar normalférdelningens utbredning. For att
underlatta analysen &r egenskapen u for skadeinsekterna alltid +0.05 fran uei ett habitat i
samtliga scenarion, dar t.ex. egenskapen for art 1 ar uqs — 0.05 och egenskapen for art 2 &r Ugpt
+ 0.05 da bada arterna finns i habitat 1. Det samma galler for de bada arterna i habitat 2, dvs.
deras egenskaper ar +0.05 fran uop:i habitat 2. Att skadeinsekternas egenskaper skiljer sig lite
ifrdn uop: ar for att skapa skillnader mellan de arterna ar anpassade for samma habitat.



Ekvation 4 beskriver konkurrensen mellan skadeinsekter i
och j, vilken beror pa hur lika deras egenskaper &r och
dar parametern g, som kan ses som nischbredd for
skadeinsekterna. Hur mycket nischerna overlappar
kommer att paverka hur mycket arterna konkurrerar med
varandra, detta visualiseras i nischbreddsgraferna i
samtliga scenarion.

Interaktionerna, a(u;,z«), mellan en rovdjurspopulation
med egenskapsvardet zx och en bytespopulation med
egenskapsvardet u; kan ses i ekvation 5. Denna
interaktionen visar predationstrycket som rovdjuret utévar
pa en skadeinsektsart och detta trycket ar hogre ju mer
lika egenskaperna for rovdjuren och skadeinsekterna ar.
Parametern bmax beskriver den maximala anfallstakten da
ui = z« och faller av normalférdelat nar u; skiljer sig ifran zx
enligt 0a. 0a kan ses som predatorns nischbredd.
Rovdjurens nischbredd ar lagre &n skadeinsekternas i
samtliga scenarion med féljande forhallande: 0a= 04—
0.1. bmax kommer att vara konstant i samtliga scenarion
dar bmax = 0.0003.

1.2 Biologiska scenarion och
parametrar

Analysen genomfdrs genom att parametrisera modellen
for att beskriva olika biologiska scenarion, designade for
att besvara de olika frdgorna i detta arbete. Se tabell 1 for
en Overblick om vilka parametrar som &ndras i varje
scenario. Varje scenario tolkas i relation till ett
referensscenario, som aven kommer att kallas scenario 1
(Fig. 1). Detta referensscenario har valts ut genom en

litteratursokning som gjordes for att skapa en bild pa hur ett

heterogent jordbrukslandskap med liknande habitat kan se
ut (Gontijo, 2018; Ovaskainen et al., 2017; Pontarp et al.,
2018; Wyckhuys et al., 2018). Referensscenariot innehaller
tva habitat vars resurser ligger relativt nara varandra i
egenskapsrummet. | referensscenariot ar de tva habitatens
egenskaper 0 och 1, respektive, vilket innebdr att habitaten

12000

(@)

10000
8000
6000

4000

Tillgéngliga resurser

2000

Resursfordelning & nischbredd

(b)

8000

4 2

0 2 4 6
Nischbredd

Populationsstorlekar

[ae] P @D
o (=] (=]
o (=] (=]
o o o

Populationsstorlekar per habitat

15000

()

10000

5000

Total populationsstorlek

Figur 1

o
"ﬂ /

500
Tid

1000

Modelldata som visar de olika
arternas nischbredd samt K-
varden for de tva habitaten (a),
forandringar i arternas
populationsstorlekar per
habitat med tiden (b) och
skadeinsekters (cirklar) och
rovdjurs (trianglar) totala
populationsstorlekar over tid.

skiljer sig at och landskapet ar heterogent. K(ui,Uopt) beskriver barformagan for skadeinsekterna
i med egenskapen u i ett habitat dar resurstillgangligheten ar som bast vid uqp.. Habitaten har
aldrig samma barférmaga eller egenskap dvs. groda i nagot scenario, da studien ar amnad att
undersdka populationsdynamiken i ett heterogent jordbrukslandskap dar flera grédor véaxer och
inte ett homogent jordbrukslandskap dar endast en groda véxer.



Det finns totalt atta olika arter i detta referensscenariot, fyra arter av skadeinsekter och fyra arter
av rovdjur. Tva arter av skadeinsekter har battre anpassning till habitat 1 och tva arter av
skadeinsekter har battre anpassning till habitat 2. Varje rovdjursart &r optimalt anpassad for en
skadeinsektsart var. Samtliga arter har aven tva olika populationer, en population i habitat 1 och
en population i habitat 2. Skadeinsekternas och rovdjurens populationsstorlekar i bada
habitaten modelleras for att visa pa skillnader mellan olika populationer (Fig. 1b). Dessa
populationerna adderas sedan till det totala antalet individer for arterna (Fig. 1c).
Skadeinsekterna utnyttjar dock inte alla resurserna i habitaten da deras nischbredder ar snava, i
relation till resursférdelningen, i detta referensscenario (Fig. 1a). Detta innebar att
skadeinsekterna kan samexistera i samma habitat, givet att nischdverlappet, och dar med
konkurrensen, inte ar for stort.

| scenario 2 analyseras heterogeniteten i de tva habitaten, R och G respektive, och
barformagan, K, varieras (Fig. 2 och 3). Barférmagan skiljer sig alltid mellan de tva habitaten i
samtliga scenarion, dvs. K ar inte samma for bada habitaten i ett givet scenario. Barférmagan
for habitaten i referensscenariot ar 10000 och 12000 skadeinsektsindivider, respektive.
Barformagan kommer att andras till 8000 och 9000 (a), 12000 och 14000 (b) samt 17000 och
20000 (c) for de respektive habitaten (Fig 2). Detta gors for att understka hur
populationsdynamiken forandras ifall kvaliteten pa resurserna i habitaten 6kar eller minskar
jamfort med referensscenariot (Fig. 2). Att barformagan aldrig ar samma for de tva habitaten ar
for att pavisa skillnader mellan olika habitat vilket ar kopplat till heterogenitet i landskapet. Att
barformagan skiljer sig mellan habitaten kan ocksa bero pa att kemiska bekampningsmedel
anvands i ett habitat. | scenario 2 (Fig. 3) beskrivs anvandningen av kemiska
bekampningsmedel som en gradvis minskning i habitats 1 barférmaga i relation till
referensscenariot med 25%, 50% och 75%, da det antas att bekampningsmedel paverkar
landskapet pa ett satt som minskar barférmagan i habitaten. Att undersoka hur kemiska
bekampningsmedel paverkar barformagan ger tva tolkningar pa hur barformagan skiljer sig
mellan tva habitat, vilket &r antigen genom heterogenitet i landskapet eller genom anvandning
av kemiska bekampningsmedel.

| scenario 3 flyttas habitatens egenskaper U, och darmed ocksa U, till U = 0; 3 och U = 0; 5,
respektive for (a) och (b) i figur 3. Arternas egenskaper kommer ocksa att anpassas till det nya
Uopt (Fig. 3). Rovdjurens egenskaper, z, kommer alltid att vara optimalt anpassade for ett
bytesdjur dvs. z=u; och kommer darfor att predera mest pa den skadeinsekt som matchar
egenskapsmassigt. Arterna i samtliga scenarion kommer att bendmnas i numerisk ordning
beroende pa egenskap, sa att art 1 alltid ar den art med lagst u och lagst z, for skadeinsekter
och rovdjur respektive.

| scenario 4 (Fig. 5) modelleras 6kande och minskande nischbredder utifran referensscenariot
(Fig. 1), vilket paverkar bade predationstrycket och konkurrensen mellan skadeinsekterna.
Nischbredderna for skadeinsekterna och rovdjuren @r o, = 1.5 och 0. =1.4i (a) och g, =0.3
och 0, =0.2i (b) i figur 5. Att nischbreddernas utbredning forandras kommer ocksa att forandra
konkurrensen och predationstrycket beroende pa hur mycket arternas nischbredder 6verlappar.



Att andra arternas nischbredder ger en bredare forstaelse av hur generalisters och specialisters
populationsdynamik kan se ut.

| scenario 5 undersoks spridningen av skadeinsekter mellan tva habitat, detta gors for att skapa
en forstaelse for hur val skadeinsekter kan etablera sig i habitat de inte &r optimalt anpassade
for. Spridningsparametrarna for samtliga arter kommer darfor att &ndras i scenario 5, dar m ar
spridningen. Spridningen fér skadeinsekterna beskrivs med mN och spridningen for rovdjuren
beskrivs med mP. | scenario 5 (Fig. 7) andras spridningsparametrarna till mN = 0.10 och mP =
0.08 i (&) och mN =0.25 och mP = 0.20 i (b). Spridningen kommer vara samma for alla arter i
en trofiniva i samtliga scenarion, det betyder att &ven om spridningen for skadeinsekterna
andras i ett givet scenario kommer samtliga arter av skadeinsekter ha samma varde pa
spridningen. Spridningsparametrar till referensscenariot hamtades ifran litteraturen (Lounibos &
Juliano, 2018; Ovaskainen et al., 2017; Pontarp et al., 2018).

Scenario 6 undersoker riskerna som ar associerade med att valja biologisk kontroll framfor
kemiska bekampningsmedel. En av dessa risker ar utdoendet av skadeinsekternas naturliga
fiender i landskapet (Gontijo, 2018). | scenario 6 gjordes tva scenarion (Fig. 8) for att undersdka
hur skadeinsekternas populationsstorlekar paverkas av utdéendet av en eller flera rovdjursarter.
Vissa arter av rovdjur tas bort ur modellen for att simulera deras utdéende eller franvarande.
Skadeinsekterna, habitaten och samtliga parametrar &r samma som i referensscenariot (Fig. 1),
vissa parametrar som t.ex. beskriver rovdjurens egenskaper ar dock overflodiga for vissa arter i
scenario 6 (Fig. 8). Nischbreddsgraferna for scenario 6 ar d&ven de samma som i
referensscenariot (Fig. 1a).

Tabell 1

Referensscenariots, scenario 1, parametrar star beskrivna. For 6vriga scenarion anges endast
ifall parametern skiljer sig ifrdn referensscenariot, dar ett X betyder att parametern skiljer sig
ifrdn referensscenariot.

Scenario | Barformaga, | Habitatets | Arternas Skade- Rovdjurens | Arternas

nr. K egenskap, | egenskaper, | insekternas | nischbredd, | spridnings-
Uopt uochz nischbredd, | 0a parametrar,

(o mN och
mP
1 10000, 0, -0.05,0.05 | 0.5 0.4 0.05 och
12000 1 0.95,1.05 0.04

2 X

3 X X

4 X X

5 X

6

Tabellen beskriver vilka parametrar i de olika scenarion som skiljer sig ifran referensscenariot.
Parametrar som inte star med i tabellen anses vara konstanta och andras inte i nagot scenario.
| scenario 6 har daremot vissa rovdjurs populationer tagits bort ur modellen, annars ar detta



scenariot likt referensscenariot gallande parametervarden. Arterna kommer hadanefter
benamnas i numerisk ordning beroende pa deras egenskap, dvs. att art 1 &r den art med lagst
egenskapsvarde, u och z, for skadeinsekterna och rovdjuren respektive, och att art 4 &r den art
med hdgst egenskapsvarde.

Resultat

2.1 Scenario 1 — Referensscenario

Referensscenariot bygger pa att det finns fyra arter av bade skadeinsekter saval som rovdjur
som prederar pa skadeinsekterna i ett heterogent jordbrukslandskap bestdende av tva olika
grodor i tva habitat med olika resurstillgang. Tva av skadeinsektsarterna ar anpassade till
habitat 1, medans tva arter ar anpassade for habitat 2. Skadeinsekterna ar dock inte optimalt
anpassade till ett habitat da deras egenskaper, u, skiljer sig lite fran en optimal anpassning, Uopt.
Detta medfor skillnader i arternas dynamik och populationsstorlekar vid jamnvikt, vilket
underlattar analysen (Fig. 1a). De fyra rovdjuren &r optimalt anpassade for ett bytesdjur var,
men har en lagre nischbredd &n skadeinsekterna i samtliga scenarion. Anledningen till att
rovdjurens nischbredd anses vara lagre i samtliga fall ar att rovdjuren antas vara mer
specialiserade an skadeinsekterna och anpassar sig efter sina bytesdjur (Wyckhuys et al.,
2018; Gontijo, 2018). Nischbredderna for bade skadeinsekter och rovdjur éverlappar vilket
medfor att skadeinsekterna utsatts for bade konkurrens och predation. Skadeinsekter som har
storst nischdverlapp med andra skadeinsekter och som éverlappar i egenskapsdimensionen
med flest rovdjur missgynnas mest, vilket i referensscenario ar arterna 2 och 3 (Fig. 1). Arterna
1 och 4 nér relativt hoga populationsstorlekar da konkurrensen med andra arter ar lagre an for
arterna 1 och 4 an vad den ar for arterna 2 och 3, samt att predationstrycket fran rovdjuren ar
lagre da nischoverlappen med rovdjuren inte ar lika stora for arterna 1 och 4 som for arterna 2
och 3. Skadeinsektsarterna 1 och 4 populationer ar hogre an populationerna for arterna 2 och 3
(Fig. 1b). Antalet individer for skadeinsektsarten 4 ar den hégsta av alla arter i detta scenariot
aven om de har samma konkurrens och predationstryck som skadeinsektsarter 1, detta beror
pa att art 4 ar anpassad battre till det habitat dar det finns flest tillgangliga resurser (Fig. 1c). Art
4 konkurrerar nastan ut art 3 helt ur habitat 2 (Fig. 1b och 1c), detta beror pa att populationen
for art 4 ar stor och den konkurrerar med art 3 i habitat 2. Samtidigt som art 3 konkurrerar mer
med arterna i habitat 1 &n art 4, vilket da gor att art 4 kan dominera habitat 2. Ett liknande
fornallande galler for skadeinsektsarterna 1 och 2, dar art 1 dominerar habitat 1.

Rovdjuren i referensscenariot (Fig. 1) gor daremot béttre ifran sig om de kan predera pa
skadeinsekter i bada habitaten. | detta fall ar det rovdjursarterna 2 och 3 som gor bast ifran sig.
Rovdjur 2 och 3 har hdgt nischdverlapp med fler skadeinsektsarter, hégre an rovdjursarterna 1
och 4, vilket betyder att de kan predera pa fler skadeinsekter mer effektivt. Ytterligare en faktor
som paverkar rovdjursdynamiken ar att konkurrensen mellan rovdjuren. Populationerna av
rovdjur nar inte lika hogt som populationerna for skadeinsekterna da energiomvandling mellan
trofinivaerna endast ar 10% av bytesdjurens biomassa, vilket gor att en stabil rovdjurspopulation
inte kan stodja lika manga individer som skadeinsekternas populationer.



2.2 Scenario 2 — Andrad barférmaga

For att modellera olika scenarion, kopplat till resursméangd, har barféormagan i de tva habitaten
andrats till 8000 och 9000 (a), 12000 och 14000 (b) samt 17000 och 20000 (c) fér de respektive
habitaten (Fig. 2). Detta scenario skulle kunna liknas vid ett jordbrukslandskap som har mer
eller mindre gynnsamma forhallanden fér skadeinsekter och deras rovdjur. Forandring i
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Modeller som visar populationsstorlekar for bade skadeinsekter (cirklar) och rovdjur
(trianglar) samt nischbredder for samtliga arter da barformagan for de tva habitaten &ar K =
8000; 9000 (a), K = 12000; 14000 (b) och K = 17000; 20000 (c)
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Figur 3

Fopulations- och nischbreddsgrafer dar K-vardet | habitat 1 minskar gradvis som en
konsekvens av anvandningen av kemiska bekdmpningsmedel. Habitatet anses vara utan
kemiska bekampningsmedel vi K= 10000, vilket kan ses 1 figur 1. | denna figuren ar K =
7500 (a), 5000 (b) och 2500 (c).

barformaga i de olika habitaten medfor att arterna 1 och 4 av skadeinsekter som har lagre
interspecifik konkurrens, samt har lagre predationstryck &n arterna 2 och 3, klarar sig nagot
battre och nar hogre populationsstorlekar ju hogre barformagan, K, i habitaten ar (Fig. 2).
Okningen i det totala antalet individer ar dock relativt liten hos arterna 1 och 4 da det héjda
predationstrycket, som en foljd av hégre rovdjurspopulationer, motverkar populationsékningen
till viss del. Daremot blir samtliga populationsstorlekarna hos arterna 2 och 3 av skadeinsekter
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mycket lagre, da de utsatts for hogre konkurrens och hdgre predationstryck. Detta beror framst
pa att predationstrycket ckar som f6ljd av att samtliga rovdjurs populationsstorlekar 6kar da
barformagan hojs. Att rovdjurspopulationerna 6kar kraftigt beror framst pa att en hogre
barformaga medfor en hogre tillganglighet pa bytesdijur (Fig. 2c). Nar barformagan ar lag blir
aven rovdjurens populationsstorlekar betydligt Iagre da rovdjurens jamnviktspopulationer
uppnas snabbt. Jamnviktspopulationerna beror framst pa bytestillgangligheten i modellen och
barformagan har en direkt paverkan pa bytestillgangligheten i de tva habitaten.

Ett annat satt att representera
heterogenitet ar skillnader i
barformaga mellan habitat. Resultat
fran ett sddant scenario visas som en
minskning i barférmaga i habitat 1
med en gradvis minskning fran ett
utgdngsvarde pa K = 10000, dar
minskningen i barférmaga sker med
25%, 50% och 75% for respektive
scenario (Fig. 3). Redan vid en 25%
minskning i barférmaga (Fig. 3a) kan
man se att en art av skadeinsekter dér
ut. Detta ar art 2 i habitatet med
reducerad barformaga, denna arten
konkurrerar mest med arterna 3 och 4
fran habitatet bibehallen barformaga
samt har hogre predationstryck an art
1 som ar optimerad fér samma habitat
som art 2. Skadeinsektsarten 2 som
dor ut klarade inte heller etablera sig i
habitatet med bibehallen barformaga,
da populationen i dess optimala
habitat, habitat 1, inte var hdg nog for
att spridningen till habitat 2 skulle vara
betydelsefull. Om barformagan
minskas med 50% (Fig. 3b) far man
ett liknande resultat som om man
minskar barférmagan med 25% (Fig.
3a), da samma art dor ut av samma
anledning. Daremot sjunker
populationsstorleken kraftigt for art 1,
vilket &r den dverlevande arten i
habitat 1. Denna arten har ungefar
samma populationsstorlek i bada
habitaten, da den klarar att etablera
sig i det habitat 2 och kan konkurrera
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Figur 4

Figurerna visar populationsstorleken hos
skadeinsekter (cirklar) och rovdjur (trianglar) samt
nischbredden for samtliga arter.
Populationsstorlekarna visar pa minskad
konkurrens och predationstryck mellan de tva
habitaten da AU dkar. Habitatens egenskaper ar U
=0; 3 (a) och U =0; 5 (b) for respektive habitat.
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om en del av resurserna i detta habitatet eftersom artens nischbredd inte dverlappar helt och
hallet med nischbredderna for arterna 3 och 4. Rovdjuren som prederar pa skadeinsekterna i
habitatet med reducerad barformaga har inte tillrackligt med bytesdjur for att populationerna ska
tillvaxa, de klarar inte heller konkurrera med rovdjursarterna i det habitatet med bibehallen
barformaga (Fig. 3b). D& barférmagan i habitat 1 reduceras med 75% (Fig. 3¢) dor samtliga
arter som ar anpassade for det habitatet ut, vilket ar arterna 1 och 2 for bade skadeinsekterna
och rovdjuren. Detta beror pa att barformagan blir sa l1ag i habitatet med reducerad barférmaga
att ingen av skadeinsekterna klarar av att uppna en stabil population samtidigt som de
konkurrerar med de arterna 3 och 4 i habitatet med bibehallen barférmaga. Rovdjursarterna 1
och 2 som prederar pa de arterna av skadeinsekter som dor ut klarar inte heller att etablera sig i
nagot habitat som en foljd av att deras bytesdjur férsvinner. Att barférmagan i habitat 1 blir
valdigt ldg medfor att arterna anpassade till habitatet antigen dor ut eller har kraftigt reducerade

artbestand.

2.3 Scenario 3 — Andrade
egenskaper for habitat och arter

Hur lika eller olika habitaten i det heterogena
jordbrukslandskapet ar kan aven det paverka
forhallanden for bade skadeinsekterna och deras
naturliga rovdjur, samt de trofiska interaktionerna
mellan trofinivderna. Darfor analyserades
scenarion (Fig. 4) dar habitatens och arternas
egenskaper andras. | modellen ar habitatens
egenskaper U= 0; 3 (a) och 0; 5 (b), respektive,
och ju hogre AU ar desto mer skiljer sig habitaten
ifrAn varandra. AU ar skillnaden mellan de tva
habitatens egenskaper, vilket kan beskrivas som
om att grodornas egenskaper i habitaten blir mer
olika varandra an i referensscenariot (Fig. 1). |
detta scenario kommer &ven skadeinsekterna och
deras naturliga rovdjurs egenskaper att anpassas
efter habitatens egenskaper med U + 0.05, de
kommer dock att ha samma nischbredd som i
referensscenariot med o, = 0.5 och 0. =0.4.
Scenario 3 jamfors ocksa med referensscenariot
dar AU = 1. | scenariot da AU = 3 (Fig. 4a) kan
man se effekterna av ett minskat predationstryck
och mindre konkurrens da samtliga skadeinsekter
populationsstorlekar ar snarlika, dock kommer
ingen population upp i lika stort antal individer
som skadeinsektsarterna 1 och 4 i
referensscenariot (Fig. 1¢). Konkurrensen mellan
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arterna fran de bada habitaten &r minimal eftersom arternas nischbredder inte 6verlappar alls
blir ingen art ensamt dominant i nagot av habitaten, tva arter blir ungefér lika stora for varje
habitat. Konkurrensen mellan de tva arterna som &r anpassade till samma habitat &r samma
som i referensscenariot och eftersom de ar lika bra pa att konkurrera om resurserna i deras
optimala habitat blir populationsstorlekarna nastintill lika stora. Predationstrycket minskar ocksa
betydligt pa samtliga skadeinsektsarter eftersom t.ex. rovdjursarterna 1 och 2 i habitat 1 inte
ater skadeinsektsarterna 3 och 4 i habitat 2 alls da deras nischbredder inte Gverlappar (Fig 4a).
Detta uppstar med andra ord en missanpassning mellan rovdjuren i det forsta habitatet och
skadeinsekterna i det andra habitatet, det samma galler for rovdjuren och skadeinsekterna i de

motsatta habitaten (Fig 4a).

Flyttas habitatens egenskaper annu langre ifran varandra (Fig. 4b) kommer inte habitatens
resurstillgdng 6verlappa alls med tva av skadeinsektsarterna, vilket innebér att dessa arterna
inte kan etablera sig alls i det habitatet som de inte ar anpassade for. T.ex. kan
skadeinsektsarterna 1 och 2 inte alls etablera sig i habitat 2 eftersom deras nischbredder inte
overlappar med habitatets resurstillgang. Inte heller kan rovdjursarterna 1 och 2 etablera sig i

habitat 2 eftersom deras nischbredder inte

Overlappar med skadeinsektsarterna 3 och 4 alls, {EI]
vilket innebar att de inte ar anpassade for att jaga

de arterna (Fig. 4b). Eftersom arterna inte kan

etablera sig i alls i det habitatet de inte ar

anpassade for blir spridningen mellan de tva

habitaten meningslos, vilket gor det att de

skadeinsekter och rovdjur som delar habitat har

identiska populationer. Detta medfor ocksa att alla
artbestanden for skadeinsekterna blir exakt lika

stora da samtliga arter har lika stora konkurrens

och predationstrycks-varden. Detta hander for att {b]
populationerna for skadeinsekterna gar mot samma
jamnviktslage i modellen. | habitatet med hégre

barkraft blir populationerna for de tva

rovdjursarterna som ar anpassade till habitatet

nagot storre an de andra tva rovdjursarterna, da det

finns fler tillgangliga bytesdjur som en direkt

konsekvens av den hogre barformagan i habitatet

(Fig 4b).

2.4 Scenario 4 — Nischbredd

Dynamiken av skadeinsekterna beror mycket pa
ifall insekterna i fraga ar generalister eller
specialister. | ett jordbrukslandskap dar alla
skadeinsekter ar generalister blir det svart for dem
att etablera sig i suboptimala habitat, da de

Alpha Y Miche

AVs Michs

Figur 6

Dessa graferna visar interspecifik
konkurrens mellan arterna vid olika
nischbredder (a) och predation pa
skadeinsekterna fran samtliga
rovdjur i modellen vid olika
nichbredder (b).
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generalister som ar optimalt anpassade for habitatet redan utnyttjar samtliga resurser dar
(Wyckhuys et al., 2018). Overlappet mellan arternas nischbredd &r stort, vilket gor det svart for
arterna i habitat 1 att etablera sig i habitat 2 och vise versa (Fig. 5a). Den interspecifika
konkurrensen mellan skadeinsekterna blir valdigt hdg i detta scenario som en direkt konsekvens
av det stora nischoverlappet mellan arterna. Predationstrycket pa skadeinsektsarterna 2 och 3
ar hogre an for arterna 1 och 4 aven i detta scenario, da deras nischbredder 6verlappar mer
med rovdjurens nischbredder an vad skadeinsektsarterna 1 och 4 nischbredder gor. | detta
scenariot med hogre nischbredd klarar sig tva populationer skadeinsekter sig betydligt battre an
de dvriga pga. mindre predation och konkurrens (Fig 6). Detta ar en population av
skadeinsektsart 1 och en population av art 4. BAda dessa skadeinsektspopulationer konkurrerar
ut den andra arten som ocksa var anpassad till samma habitat, dvs. att art 1 konkurrerade ut art
2 och art 4 konkurrerade ut art 3. Dessa tva populationer som dominerar sitt respektive habitat
har darfor betydligt hogre populationsstorlekar an de arterna som blev utkonkurrerade (Fig 5a).

Overlappet mellan arterna i bada habitaten ar mycket mindre da nischbredderna blir snavare
(Fig. 5b), samtliga arter kan darfor etablera sig i bada habitaten och konkurrerar anda knappt
med arterna fran det andra habitatet. Konkurrensen i detta scenario ar aven betydligt lagre an
konkurrensen i referensscenariot. Predationstrycket pa samtliga arter minskar ocksa, men
rovdjuren prederar fortfarande lika mycket pa sina respektive optimala bytesdjur som i
referensscenariot. Rovdjuren prederar daremot mindre pa de andra bytesdjuren i detta scenario
jAmfort med referensscenariot. Detta scenario med sndva nischbredder ar darfér gynnsamma
for samtliga arter av skadeinsekter. Men med

tanke p& att alla arterna klarar sig relativt bra i (a) (b)

bada habitaten blir deras stabila populationer
ganska snarlika, vilket inte ar fallet i det
scenariot dar nischbredden ar hdgre. Detta
resulterar i att de hdgsta populationerna blir
nagot lagre an referensscenariot, men aven
att det finns fler skadeinsektsindivider totalt
sett dver de fyra arterna.
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2.5 Scenario 5 — Spridning 1500 .
Tva scenarion (Fig. 7) gjordes for att testa hur
spridningen paverkade de olika arternas
formaga att etablera sig i habitat utdver deras
optimala habitat. Nischbredderna och TILIRRRAE ] ol TR RRRL |
resurstillgangligheten i de tvd scenariona var o o 1000 ¢ o 1w
samma som for referensscenariot (Fig. 1a).

Spridningsparametrarna i detta scenario
Okades i relation till referensscenariot for att
se vilka arternas populationer som
paverkades mest. Samtliga populationer gick
dock mot samma jamnviktslage som i

Total populationsstorlek
Total populationsstorlek

Figur 7

FPopulationsstorlekarna for skadeinsekter
(cirklar) och rovdjur (trianglar) da
spridningsparametrarna andras till m = 0.10
och mE =0.08 (a) samt mi = 0.25 och mP =
0.20 (b)
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referensscenariot (Fig. 1), vilket innebar att jamnviktspopulationerna var lika stora i detta
scenario (Fig. 7) som i referensscenariot. Den enda skillnaden bland populationerna i jamforelse
med referensscenariot var hur langt tid det tog fér populationerna att na jamnviktslaget. Ju

hogre spridningsparametrarna var, desto langre tid tar det for populationerna att bli stabila (Fig.

7).

2.6 Scenario 6 — Arter utan predationstryck

Skulle det komma invasiva arter till ett heterogent jordbrukslandskap kan det antas att dessa

arter ibland inte har nagra naturliga fiender i dessa habitaten. Detta skulle paverka

populationsdynamiken betydligt da en eller flera av dessa invasiva arter inte har lika hogt
predationstryck som de resterande inhemska arterna. Aven om vissa av rovdjuren dog ut skulle
detta paverka predationstrycket pa nagra arter av skadeinsekter. Tva scenarion gjordes for att
visa pa effekterna pa populationsdynamiken ifall en eller flera skadeinsektsarter blir fria eller
delvis fria fran predationstryck (Fig. 8) vid samma nischbredder som i referensscenariot (Fig.
1a). Skulle samtliga skadeinsekter f& etablera sig i heterogent jordbrukslandskap helt utan
naturliga kommer deras populationer 6ka da predationstrycket forsvinner helt. Skillnader mellan
populationerna kommer endast att bero pa den interspecifika konkurrensen och arternas
nischbredd. Arterna 2 och 3 utsatts for hogst konkurrens i detta scenario och deras totala

populationer blir som en konsekvens lagre
an populationerna fér arterna 1 och 4 (Fig.
8a). Art 4 populationsstorlek blir storst da
de ar battre anpassade for habitatet med
hogre resurstillganglighet samt att de inte
har lika mycket konkurrenstryck som art 3.
Art 2 har lagst populationsstorlek da arten
ar anpassad till habitatet med lagst
resurstillganglighet samt att de har hégre
konkurrenstryck an art 1. Konkurrensen i
detta scenario (Fig. 8a) blir den faktor som
paverkar populationerna mest, vilket kan
ses pa att populationerna for arterna 2 och
3 ar lagst.

Att predationstrycket forsvinner kan ocksa
ses pa att populationerna inte fluktuerar
lika mycket i bérjan av grafen som kan ses
i populationsgrafen i den generella
modellen (Fig. 1c), eftersom det inte finns
nagra rovdjur vars populationer tillvaxer.

Skulle daremot tva arter av skadeinsekter
etablera sig i habitat 1 dar det inte finns
nagra naturliga fiender kommer de endast
att utsattas for ett mycket lagt
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predationstryck fran rovdjuren i habitat 2 (Fig. 8b). Detta resulterar i att arten 3 i habitat 2, dar
det finns rovdjur, dor ut da den hoga konkurrensen och predationstrycket kraftigt paverkar
populationsstorleken pa denna arten. Rovdjuren etablerar sig i bAda habitaten, men eftersom de
fortfarande ar anpassade till skadeinsektsarterna 3 och 4 ar predationstrycket pa de arterna
anda mycket hogre an for arterna 1 och 2.

Diskussion

| Sverige finns en hel del ekologiska jordbruk, detta betyder bland annat att kemiska
bek&mpningsmedel inte anvands for att bespruta grédorna. Ekologiska lantbrukare anvander
sig istéllet av biologisk kontroll dar naturliga fiender till skadeinsekter introduceras i
jordbrukslandskapet (Gontijo, 2018). Foér att undersdka hur effektiv denna biologiska kontrollen
kan vara i ett heterogent jordbrukslandskap gjordes en matematisk modell som undersdkte
populationsdynamiken i tva heterogena habitat. Modellen beskriver hur arternas
populationsstorlekar paverkas av konkurrens, predationstryck och habitatens olika egenskaper.
Flera olika scenarion gjordes for att besvara fragor om hur spridningen, nischbredderna och de
trofiska interaktionerna mellan arterna i landskapet paverkar populationsdynamiken hos bade
skadeinsekterna och deras rovdjur. Dessa fragorna ar viktiga att besvara for att kunna forutspa
effekterna av biologisk kontroll och hur det kan paverka de olika arterna i jordbrukslandskapet.
Dessa teoretiska modeller kan aven hjélpa till att forsta och forbattra anvandningen av biologisk
kontroll inom jordbruket.

Nischbreddernas éverlapp paverkar populationsdynamiken i modellen, d& ett stort
nischoverlapp 6kar bade konkurrensen mellan skadeinsektsarterna och predationstrycket.
Nischbredden paverkar alltsd indirekt populationsstorlekarna for de olika arterna. Att veta hur de
olika arternas nischbredder ser ut kan hjalpa valdigt mycket nar det kommer till att bygga mer
specifika modeller, da nischbredden paverkar manga andra faktorer som bland annat
konkurrens och predationstryck. Konkurrensen och predationstrycket ar faktorer som direkt
paverkar populationsstorleken for arterna, da arterna med hdgre konkurrens och
predationstryck inte ndr lika stora populationsstorlekar som arterna med lagre konkurrens och
predationstryck. Dessa faktorer kan vara valdigt svara att observera i falt, da det ar svart att
halla koll pa flera olika arters populationstillstand samtidigt. Att modellera dessa faktorerna
hjalper darfor att forutspa hur populationsdynamiken forandras over tid. Habitatens egenskaper
paverkar aven det populationsdynamiken betydligt, da en lag barférmaga i ett habitat begransar
hur stora populationerna kan bli. Olikheterna i resurser mellan de bada habitaten paverkar aven
spridningsformagan for arterna. Hur mycket habitatens egenskaper skiljer sig paverkar hur
mycket arternas nischbredder 6verlappar mellan de bada habitaten, med vilket menas ju mer
habitaten skiljer sig ifrAn varandra ju mindre konkurrens och predationstryck uppstar mellan
arterna i det forsta habitatet och det andra habitatet. Olikheterna mellan habitaten spelar alltsa
en stor roll i hur populationsdynamiken i jordbrukslandskapet ser ut och kan anvandas
tilsammans med nischbredderna for att berakna ifall arterna kan etablera sig i andra habitat.
Spridningen har ocksa en direkt paverkan pa arterna och effekten av spridningen ar att arterna
kan etablera sig i bada habitaten. Férmagan att etablera sig i mer an ett habitat beror ofta pa
hur framgéangsrik arten ar i sitt optimala habitat, da spridningen i denna modell ar
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procentbaserad pa populationsstorleken per habitat for arten. Effekterna av hogre
spridningsvarden ar dock obetydliga ifall alla arter i en trofinivd har samma spridningsvarden, da
det inte paverkar populationernas jamviktslagen. Spridningen paverkas mycket av arternas
nischbredd och hur val dessa nischbredder éverlappar med habitatens resursfordelning. Att
modellera spridningen av arterna ar daremot viktigt for att kunna félja om arterna kan etablera
sig i mer &n ett habitat och ifall de kan spridas till habitat dar de inte har nagra naturliga fiender.
Skulle skadeinsekter fa etablera sig i habitat dar de inte har nagra naturliga rovdjur, kommer
deras populationsstorlekar bli stérre da de inte har nagot predationstryck. Enligt modellen kan
vissa skadeinsekter fortfarande na relativt hdga populationer aven om biologisk kontroll
implementeras i det heterogena jordbrukslandskapet. Att vissa populationer av skadeinsekter
anda nar hoga populationsstorlekar beror pa att effekterna av predationstryck och konkurrens
inte ar lika patagliga pa dessa arterna. Dessa resultat kan vara bra att ha i atanke for
lantbrukare som planerar att sluta anvanda kemiska bekampningsmedel eller forskare som vill
studera populationsdynamiken bade i teorin och i praktiken.

Trots modellens anvandbarhet s& ar det anda en forenkling av verkligheten vilket medfor vissa
nackdelar. Modellen ar véaldigt generell men kan darfér anvandas i manga fler scenarion for att
beskriva populationsdynamiken an vad en specifik modell kan. | detta arbetets scenarion har en
eller flera parametrar andrats per scenario, vilket visar pa hur modellen kan anvandas for olika
teoretiska experiment. Att modellen inte innehaller specifika arter gor den mer flexibel och den
kan modellera manga arter for att ge en generell uppfattning om vilka sorters arter som kommer
vaxa till storst populationsstorlekar. Modellen innehaller inte heller alltid artspecifika parametrar,
nagra parametrar har istéllet lika varden for en hel trofiniva, detta gor modellen mer generell s
att den kan anvandas i flera olika fall. Abiotiska faktorer har inte beraknats i modellen d& dessa
ofta kan vara valdigt oférutséagbara, modellen beskriver istéllet populationerna om de abiotiska
faktorerna forblir samma igenom scenariona vilket kan vara anvandbart i stabila ekosystem. Att
modellen ar abstrakt gor den lattare att folja och forsta, vilket ar viktigt ifall man vill géra en mer
specifik modell baserad pa den generella modellen i detta arbete. Trots att modellen till viss del
saknar specificitet har den uppnatt sitt syfte att skapa en forstaelse for hur
populationsdynamiken i ett heterogent jordbrukslandskap kan se ut.

Modellen kan géras mer specifik for att underséka specifika arter eller grddor som ar av intresse
for saval forskare som jordbrukare. Parametrarna i modellen kan uttkas till att vara artspecifika
istallet for generella for att uppna en mer specifik modell. Den nuvarande modellen &r gjord for
att specifikt svara pa fragor angaende heterogenitet och populationsdynamik i ett
jordbrukslandskap. Modellen visar pa att nischbredden for arterna indirekt ligger till grund for
vilka som klarar sig bast, da nischbredden paverkar konkurrens, predations tryck samt om
skadeinsekterna kan etablera sig i andra habitat utéver deras optimala habitat. Parametrarna i
den nuvarande modellen &r dven anpassade for fragorna i detta arbete och empiriska data kan
andras for att besvara andra fragor om populationsdynamiken for olika arter. Ifall man vill
undersoka en storre naringskedja kan den nuvarande modellen byggas pa med fler trofinivaer
och interaktioner for att specificera modellen ytterligare, vilket kan vara av intresse ifall man vill
undersdka populationsdynamiken i stérre ekosystem. Denna modell &r generell, men kan ligga
till grund for mer specifika modeller som beskriver populationsdynamik. Sadana specifika
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modeller skulle kunna anvandas for att teoretiskt beskriva och undersdka invasiva
skadeinsekter utan naturliga fiender i landskapet. Vilket &r av intresse for att bevara dagens
ekosystem och inte utsatta hotade arter for 6kad konkurrens om resurser som kan leda till
utdoende. Sa utover att beskriva populationer som en del av samhallsekologin kan dven denna
och liknande modeller anvandas i bevarandebiologin for att upptécka hot for arter man vill
skydda eller bevara.
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