Prezivani populaci
v ostrivkovitém
prostredi

Co jsou metapopulace
a jak funguji

DAVID STORCH

Od té doby, co Thomas Kuhn publilkoval svou Struk-
turu védeckych revoluci, je médni slovo paradigma,
a to nejen mezi filozofy a sociology bddajicimi o véde,
ale i mezi védci samotnymi. Snad v Zadné védni dis-
cipliné se vsak nemluvi o zméné paradigmatu tak ¢as-
to jako v evolucni biologii a v ekologii. (Zatimco v evo-
luéni biologii se obéas uvddi mozZnost zmény
paradigmatu v budoucnu, v ekologii se naopak ¢asto
zminuje zména paradigmatu v minulosti.) Datuje se
priblizné do pruni poloviny osmdesdtych let. Mysli se
tim posun od diirazu mysleni na stabilitu, rovnovdahu
a homogenitu smérem k diirazu na proménlivost a ne-
stdlost, nelinearitu a prostorovou i ¢asovou heteroge-
nitu.

Neni to samozrejmé tak, Ze by si teprve zacatkem
osmdesatych let ekologové vSimli, Ze na rozdil od
modelt, vychazejicich z pfedpokladu stability a ho-
mogenity, je pfiroda mozaikovita a proménliva. Spis
se zjistilo, Ze heterogenita a proménlivost jsou néco
zasadniho a konstitutivniho. Ta zména byla do zna¢-
né miry urcena i obycejnym technologickym pokro-
kem - pred nastupem vypocetni techniky ekologic-
ké modely prosté musely byt jednoduché, aby bylo
mozZné je ovérovat. Ve hre ale asi byla i snaha opus-
tit idealizujici romantickou predstavu pfirody jako
harmonického celku, v némz jsou vSechny procesy
Vv rovnovaze.

Posun paradigmatu se tykal predevsim ekologie
spolecenstev. AZ do sedmdesatych let byla totiz spo-
lecenstva povazovana za stabilni celky, jejichZ jed-
notlivé ¢asti (populace) byly mezidruhovymi vazba-
mi vice ¢i méné té€sné€ svazany. Ekologové se v té dobé
tazali, ¢im je stabilita spolec¢enstev zajistovana a co
umoznuje, Ze vedle sebe Ziji rizné druhy. AZ pozdéji
se zacali tazat, zda jsou jednotlivé populace ve spo-
lecenstvech tak pevné svazany a zda spolecenstva
jsou vubec v néjakém smyslu stabilni. Také popu-
la¢ni biologové predpokladali, Ze populace jsou vi-
ceméné stabilni, pokud svou destruktivni ¢innosti
nezasahne ¢lovék. Nékolik jevtl ale svédci o tom, Ze
tento pristup je nedostatecny:

B Populace vznikaji a zanikaji, nejsou tedy tiplné
stabilni. ZaleZi samoziejmé na prostorovém meérit-
ku a typu organizmu, nicméné lokalni vyhynuti
a opétovny vznik populace je pravidlem. Hmyzi po-
pulace na hektarové louce muzZe po par letech zmi-
zet a za dalSich né€kolik let se zase objevit. U popu-
laci obratlova ve stejné velkém lese to muze trvat
nékolik desitek let, nicméné stava se to. Nepritom-

nost druhu na lokalité nemusi svéd¢it o nevhodnosti
prostredi, mtiZe byt zptisobena pouze nahodnym vy-
mrenim.

®m Rada lokilnich populaci se udrzuje jen diky
pfistéhovalctim z okoli. Porodnost mnohdy byva tak
mald, Ze by k vyrovnani uimrtnosti nestacila a po-
pulace by za ¢as zanikla. Pritomnost druhu na lo-
kalité tedy nemusi svédc¢it o vhodnosti prostredi, ale
o tom, Ze lokalita je blizko zdroje pristéhovalcti.

® Dynamika populaci probihajici ve velkych pro-
storovych a ¢asovych méritkach, v nichZ hraje
dulezitou roli migrace. KdyZ se napfiklad pfemnoZzi
hrabos8i, emigruji, a tim vzroste pocetnost hrabost
v sousedstvi. VIna premnozeni se tak muiZe Sifit po
krajiné€ i stovky kilometru daleko.

Podobna zjisténi vedla ekology k zijmu o dynami-
ku populaci v prostoru a v heterogennim prostredi.
Casem vznikla v&dni odvétvi lisici se tim, na co kla-
dou duraz. Napriklad prostorova ekologie se zamé-
fuje na ¢asoprostorovou dynamiku populaci a pred-
poklddd homogenni prostredi, v némz ovSem
dynamika lokalnich populaci zavisi na interakci se
sousednimi populacemi (viz zminéné ,migra¢ni viny*
hrabost). Opac¢ny pristup predstavuje krajinna eko-
logie (spiS jeji americka vétev), ktera klade duraz na
rozdilnou kvalitu raznych typt prostredi, propojenost
lokalnich populaci, typy rozhrani mezi jednotlivymi
prostredimi a viibec strukturu readlné krajiny. Nejvét-
Stho rozvoje ale asi doznala metapopulac¢ni ekologie.
Ta ma totiZ nejen zasadni teoretické dopady, ale i jed-
noznac¢né praktické disledky pro ochranu prirody.

Populace ve fragmentovaném prostredi

Metapopulaéni biologie se zabyva ,siti“ lokalnich
populaci propojenych migraci. Metapopulace je vlast-
né populace populaci, respektive soubor lokalnich
populaci propojenych ob¢asnou migraci. Migrace
nemuze byt nepretrzita, ponévadZ pak bychom méli
jednu populaci, jejiz studium by bylo doménou zmi-
néné prostorové ekologie. Metapopulac¢ni ekologie
tedy predpokladd, zZe mistni populace budou oddé-
leny, a studuje procesy probihajici na dvou tirovnich
—lokalni a metapopulacni. Nezajima ji tvar a zptisob
propojeni ostravkd priznivého prostredi a vétSinou
ani faktory tykajici se dynamiky lokélnich populaci.
Jde spiSe o to, jak funguje cela metapopulace oby-
vajici fragmentované prostredi.

UZ nejjednodussi modely metapopula¢ni dynami-
ky (viz ramec¢ek 1) napiiklad ukézaly, Ze i kdyZ je
dynamika lokalnich populaci nahodna, metapopu-
lace mtiZe byt stabilni. Pfi zméné poctu osidlenych
ostravkt ma metapopulace tendenci vratit se k pti-
vodnimu stavu. Celé je to zaloZeno na rovnovaze ko-
lonizace a vymirani. Intenzita kolonizace se zvysi,
kdyz se sniZi pocet obsazenych ostrtivktl, ponévadz
tim se zvysi pocet ostrivkn, které je mozZno koloni-
zovat. Ostriavky, které nejsou obsazeny, slouZi jako
jakési rezervy pro pripad vyhynuti na jinych ostrav-
cich. JestliZze tedy chceme dany druh chranit, nelze
chranit jen prostredi, kde se druh vyskytuje, ale je
treba chranit i prostredi, kde se nevyskytuje, avSak
mohl by se tam uchylit. Z modelt jen o trochu slo-
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1. MODELOVANI METAPOPULACNI DYNAMIKY

Na nejjednodussim modelu si miizeme ukazat zakladni principy eko-
logického modelovani viibec. Model se tyka vztahu mezi dynamikou
kolonizace, respektive vymirani, a poc¢tem obsazenych ostrivku pro-
stiedi. Vychazi z nasledujicich pfedpokladt:

B RycHiosT vymiRANI (tj. jak éasto néjaka lokalni populace zanikne)
zavisi ¢isté na poctu uz obsazenych ostriivkd — ¢im vic je jich obsa-
zenych, tim vic populaci mize zase zmizet. Rychlost vymirani je
rovna E*P, kde E je druhové specificka pravdépodobnost vymreni
jedné populace a P je procento obsazenych ostravkl. Vztah mezi
poctem obsazenych ostrlivki a rychlosti vymirani je tedy linearni.
B RYCHLOST KOLONIZACE je Umérna podilu uz obsazenych ostrivki P
(ponévadz s poétem populaci roste poéet moznych kolonizatoru)
a zaroven podilu jesté neobsazenych ostrivki 1-P, ponévadz ¢im
vice ostrivkUl je neobsazenych, tim vice jich Ize obsadit. TakZe to
muzeme vyjadfit jako K*P*(1-P), kde K je opét druhové specificka
pravdépodobnost obsazeni nového ostrivku. Vztah mezi rychlosti
kolonizace a po¢tem obsazenych ostrivkl je parabola obracena
smérem dolli, s maximem na poloviné obsazenych ostrtvkd.

B Celkova zména poctu obsazenych ostrivk je rovna rozdilu mezi
rychlosti vymirani a rychlosti kolonizace. MiZzeme to napsat jako
diferencialni rovnici dP/dt = K*P*(1 — p) — E*P. Bod, kde se protina
kfivka vyjadrujici rychlost kolonizace s kfivkou vyjadfujici rychlost
vymirani, pfedstavuje rovnovazny stav, tj. odpovida tomu relativni-
mu poctu obsazenych ostravkl, na némz se metapopulaéni dyna-
mika ustali (pokud by ale pravdépodobnost vymieni jedné populace
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byla vétsi nez pravdépodobnost obsazeni nového ostriivku, timto
bodem by byla jen nula, tj. cela metapopulace by vymirala a vymfrela).
Jestlize se nahodou tento pocet zvysi, klesne rychlost kolonizace
a stoupne rychlost vymirani, a tim se pocet opét snizi (a naopak).
Z modelu je jasné, Ze kdyby byly obsazeny v§echny ostravky, neslo
by o rovnovazny stav, ponévadz pak by bylo mozné pouze vymirani
a nikoli kolonizace. Uméla likvidace ostrivku (i neobsazenych!) vede
k posunu rovnovazného bodu smérem k mensimu poctu obsaze-
nych ostravkl (nez se ustali novy rovnovazny stav, mize dochazet
jen k vymirani).

Tenhle model Ize vSelijak zesloZitovat. Miizeme si tfeba predsta-
vit, Ze rychlost vymirani neporoste s po¢tem obsazenych ostrivkii
linearné, ponévadz do hry vstoupi pozitivni zpétna vazba mezi po-
¢tem obsazenych ostrivka a migraci. Pfi dostateéném poctu obsa-
zenych ostrivkl bude celkova intenzita migrace uz tak velka, ze
i kdyby néjaka lokalni populace spéla k zaniku, pfiliv pfistéhovalct

tomu zabrani. Potom se muze stat, Zze se obé kfivky protnou vice-
krat. Pak budou existovat dva stavy, kdy je kolonizace a vymirani
Vv rovnovaze, ov§em ten prvni je nerovnovazny: pfi zvyseni poc¢tu ob-
sazenych ostriivkll pfevazi intenzita kolonizace nad intenzitou vymi-
rani, a tak se pocet obsazenych ostrivki bude zvySovat az k druhé
rovnovaze. Naopak i velmi malé sniZzeni poctu obsazenych ostrivku
pod onen nestabilni prah povede k vymizeni celé populace, poné-
vadz intenzita vymirani jiz nebude vyrovnana kolonizaci. To je ta neli-
nearita. Anebo by tfeba populace nemusela tplné vymizet, ale dany
druh by pfezival na néjakych zvlasté pfiznivych ostriivcich. Kdyby-
chom tenhle efekt utoc€ist (refugii) chtéli vyjadfit v modelu, mohli by-
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chom treba predpokladat jesté slozitéjsi kfivku intenzity vymirani, ktera
by zpocatku témér nestoupala, ponévadz by v této ¢asti zobrazovala
mista, kde k vymirani témér nedochazi.

Klasicka (levinsovska) metapopulace predpoklada nahodnou dy-
namiku lokalnich populaci, coz by davalo obrazek podobny nejstar-
Simu nortonovskému Setfic¢i obrazovky — populace (pfedstavované
,hvézdickami“) se nahodné objevuji a nahodné mizeji, presto jich je
porad pfiblizné stejné a jsou viceméné rovnomérné rozptyleny.
Ovsem model predpokladajici nestejnost jednotlivych ostrivka by
zahrnoval dlouhodobé pretrvavani v nejkvalitnéjsich ostrdvcich, Si-
metapopulaéni dynamiky (uz nikoli analytické, ale spiSe simulacni)
zahrnuji jesté roli odliSné vzdalenosti (to znamena izolovanosti) jed-
notlivych ostriivki, vnitfni dynamiku lokalnich populaci, uréité roz-
loZeni vzdalenosti, kam az mlze jedinec domigrovat atd.
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zanik metapopulaci i celych druht.

Jak zanika druh

Druh zanikne v okamziku, kdyZ zaniknou v8echny
jeho populace. Jestlize je vyskyt druhu omezen na
malé izemi, stac¢i k jeho zaniku drobna katastrofa.
Obcas ovSem vymizi druh z velkého tizemi, a pritom
si nevSimneme zZadné zmény prostredi, ktera by po-
stihla vSechny lokalni populace najednou. Jak je to
mozZné?

Predstavme si, Ze se ur¢ity druh vyskytuje v mno-
ha lokalnich populacich. Obc¢as né&jaka lokalni po-
pulace vyrazné snizi pocetnost, nebo dokonce zmi-
zi, ale diky migraci je znovu rychle dosycena. Zavisi
to na ,zasobé€ migrujicich®, a ta zas zavisi na poc¢tu
lok&lnich populaci. KdyZ pocet populaci klesne pod
ur¢itou mez (kterd nemusi byt nijak nizk4), migrace
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mezi zbylymi populacemi uz nestac¢i nahodné pocet-
ni propady v lokdlnich populacich dosycovat. Tak
muZe zaniknout jest€ vice populaci, ¢imz se jesSté
sniZi pocet migrantti, azZz celd metapopulace zanik-
ne. Zanik metapopulace (a celého druhu) tedy muze
byt spustén mirnym sniZenim poctu osidlenych ost-
riavka nebo mirnym sniZenim celkového poctu je-
dinct. Zalezi na tom, kde je onen prah, za nimZ uz
je metapopulace odsouzena k zaniku.

Nevime, jak casto se tohle skutec¢né déje, ale lze
tim dobre vysvétlit rychlé mizeni n€jakého druhu
z oblasti bez viditelné pri¢iny. Podobné dé&je také
pravdépodobné urcuji hranice arealti rozsireni jed-
notlivych druhti. KdyZ se totiZ podivame na mapky
areald, vSimneme si, Ze ¢asto ,nedavaji rozumny eko-
logicky smysl® — hranice arealti nekoresponduji
s n¢jakym ziejmym ekologickym rozhranim. Pritom-
nost druhu sama o sobé& nemusi svéd¢it o vhodném




prostredi — mnohé populace mohou preZivat v pro-
stfedi vlastné€ nepriznivém, syceném neustalym pri-
livem pristéhovalcti. Naopak ani v pfiznivém prostre-
di dany druh nemusime najit, pokud je toto prostredi
prilis fragmentované a lokalni populace jsou tak od-
souzeny k postupnému vymizeni. Vydejme se na hy-
potetickou cestu od stfedu arealu rozsifeni néjaké-
ho druhu k okraji: Uprostred aredlu méa druh
vétSinou vysoké popula¢ni hustoty a vyskytuje se na
mnoha lokalitdich. Mezi nimi je neustala migrace,
takZe nejde ani tak o metapopulaci jako o stabilni
ostriivkovitou populaci. Smérem k okraji aredlu se
populac¢ni hustoty sniZuji a intenzita migrace neni
tak velka, takZe jednotlivé populace kolisaji, obc¢as
i zaniknou. Mnohé pritom nejsou sobésta¢né, udr-
Zuji se jen diky prilivu migrantt. Okraj arealu je pak
vlastné hranici, za niz priliv migranta nestaci
k dlohodobému udrZeni populaci a ¢etnost zaniku
lokalnich populaci neni vyrovnavana c¢etnosti vzni-
ku novych. Snadno pochopime, Ze hranice arealu
v takovém pripadé nebude dana jen ekologickymi
podminkami, ale hlavné vzdalenosti od centra,
schopnosti §ifeni a geografickymi faktory, které §i-
reni omezuji, nebo podporuji.

K éemu je dobra fragmentace prostredi

Zatim to vypadalo tak, Ze s fragmentaci prostredi
jsou jen problémy - izolace malych populaci vede
k vymirani, které je horko téZko vyrovnavano imig-
raci. Jak to ale v Zivoté byva, vSechno zlé mtiZe byt
k néc¢emu dobré. Tieba v pripadé, Ze stejné prostre-
di obyvaji dva druhy, z nichZ jeden ohroZuje druhy
(at uz jde o dravce a jeho korist ¢i dva konkurenty,
z nichzZ jeden je dominantni). Kdyby prostfedi neby-
lo fragmentované, rychle by prevladl ten ,dominant-
ni“. OvSem v ostriivkovitém prostredi by byla San-
ce, Ze aspon nékteré ostravky ztistanou neobsazené
nepfitelem, a na nich lze preZivat. Pokud bude mit
~dominantni“ druh nizZ§i schopnost migrace, budou
dlouhodobé oba druhy moci nerusSené koexistovat,
ponévadz neosidlena mista budou predstavovat tto-
¢iSté pro rychleji migrujici druh.

Tohle moZna vypada jako pouha teoreticka pred-
stava, ale ve skutecnosti je to zfejmé nejcastéjsi zpa-
sob, jak mohou druhy Zzit spole¢né. Jak totiZ jinak
vysvétlit to, Ze na mnoha lokalitach Ziji druhy,
o nichz vime, Ze jsou snadnou koristi né¢jakého drav-

2. HISTORICKE ZDROJE METAPOPULACNI EKOLOGIE
| kdyz jde o obor rozvijejici se hlavné v 90. letech 20.
stoleti, uz v 50. letech upozornili australsti ekologové
H. G. Andrewartha a L. C. Birch na skute¢nost, ze lokal-
ni hmyzi populace jsou ¢asto efemérni (pomijivé)
a kolisani jejich pocetnosti nesvédci o hustotné zavislé
regulaci, ale spi$ odrazi vlivy pocasi. To, ze nedochazi
ke globalnimu vymirani, vysvétlovali tim, Ze jedna popu-
lace zanikne, jina zas vznikne. Neformulovali to mate-
maticky, ale jejich pfedstava v podstaté odpovidala kla-
sickému modelu metapopulace.

B ROVNOVAZNA TEORIE OSTROVNI BIOGEOGRAFIE, jejimiz autory
jsou Robert MacArthur a Edward O. Wilson, upozornila
r. 1963 nejen na to, ze populace vskutku vymiraji, ale
hlavné na to, Ze znalost dynamiky vymirani a kolonizace
je dlilezita pro pochopeni nékterych pozoruhodnych jevi
v Zivé prirodé. Vysvétluje totiz pocet druhii na ostrovech
rovnovahou mezi kolonizaci a vymiranim, ktera zavisi na
velikosti ostrova a jeho vzdalenosti od pevniny (€im men-
§i ostrov, tim rychlejSi vymirani a ¢im vzdalenéjsi ost-
rov, tim pomalejsi kolonizace).

B LEvinsuv MmoDEL metapopulaéni dynamiky je téz zalozen
na rovhovaze mezi kolonizaci a vymiranim. Na rozdil od
ostrovni teorie ale zlstal po Iéta témér nepov§imnut.

SLOVNICEK
cich spole¢né na jednom misté

populace - skupina jedinct téhoZ druhu Zijici v téZe
dobé& na tomtéZ misté

metapopulace — soubor oddé€lenych populaci téhoZ
druhu, mezi nimiZ probiha migrace

ce nebo Ze maji néjakého silného konkurenta? Jed-
nou moznosti je, Ze ten dravec ¢i konkurent je sim
né&jak vyznamné omezovan (tfeba dalsim dravcem),
druhou pak to, Ze se mu zkratka jesté nepovedlo se
na danou lokalitu dostat. A to je praveé ono.

V praktické ochrané prirody se €asto zdUraznuje

nebezpeci izolace populaci a spolecenstev. To je na
jednu stranu opravnéné — skute¢né izolované popu-
lace driv nebo pozdé&ji vymrou. Populace mnoha dru-
ht1 jsou ale izolovany pouze ¢astecné€, a dokonce diky
této castecné izolaci druhy viibec prezivaji. Pokud
fragmenty jejich prostredi propojime koridory, mu-
Zeme jim zasadné uskodit, ponévadZ podminkou je-
jich existence je pravé ¢astetna oddélenost. KdyZ si
uvédomime, jak velké ztraty biodiverzity jsou zpti-
sobeny invazemi (zhoubnym pronikanim cizich dru-
ht na tzemi, kde se predtim nevyskytovaly), pocho-
pime nebezpeci umélého propojovani.
m Co je horsi - izolace, nebo propojenost? Zalezi
na dynamice druht, které chceme chranit. Obecné
reSeni neexistuje. Pokud néjaké pravidlo viabec pla-
ti, tak je to teze, Ze vS8echny zmény jsou k horSimu.
KdyZ mame prostredi dlouhodobé fragmentované, je
pravdépodobné, Ze druhy, které ho obyvaly, jsou na
fragmentaci adaptovany, nebo na ni dokonce zavi-
seji. Druhy, kterym fragmentace prostredi vadila,
tam uZ davno nejsou. Propojeni fragmentu tedy muize
jen uskodit. A jestliZe naopak prostredi bylo ptavod-
né souvislé, 1ze predpokladat, Ze fragmentace pri-
nejmensim nékterym druhtim bude vadit natolik, Ze
ty druhy vymizi.

O slozitosti

Metapopula¢ni dynamika muze byt velmi sloZita,
navic vychazi z predpokladu, Ze i dynamika lokalnich
populaci je sloZita — prinejmensim neni tak jedno-
ducha, Ze by vedla k rovnovéaze, naopak, vede
k fluktuacim az k vymirani. Zaroven ovSem trochu
paradoxné zajiStuje stabilitu celé metapopulace. Ta
totiz mGZe dlouhodobé pretrvavat, jen pokud dyna-
mika jednotlivych lokéalnich populaci neni synchro-
nizovana. A to je zajiSténo oddélenim dynamiky jed-
notlivych populaci diky fragmentaci prostredi
a slozitosti lokalnich popula¢nich dynamik. TakZe
sloZitost, kterd na jedné urovni (lokalni populace)
vede k nestabilité, na jiné stabilitu naopak zajistu-
je. A jesté navic diky fragmentaci prostredi, ktera je
obecné povaZovana za jasné negativni jev.

jesté jednu duleZitou véc. Pokud se tykaji vice navza-
jem na sebe ptisobicich druhti a obsahuji n€jaka ome-
zeni migrace (napr. Ze se zvife ¢i rostlina dostane spis
na blizsi neZ vzdalené€jsi misto a Ze to n€jakou dobu
trva), vedou k vzniku prostorové rozmanitosti a sloZi-
tych postupné€ se promeénujicich ,,obrazcti* vznikajicich
v ploSe, a to i v pripadé, Ze na zacatku meélo vSechno
stejnou strukturu. Jinymi slovy ukazuji, Ze sama rtz-
norodost prostredi mtiZze byt disledkem sloZité meta-
popula¢ni dynamiky, a nikoli naopak. SloZitost dyna-
miky v prostoru neni néco, od ¢eho by Slo snadno
odhlédnout, aniZ bychom prestali rozumét tomu, co
se v prirodé skute¢né déje a maze dit. m]
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