Ekologie populací

Jedinci stejného druhu žijící pohromadě tvoří populaci. Ta vytváří ekologickou jednotku, v rámci které probíhá nejvýznamnější funkce populace a tou je produkce potomstva. Dále je podstatné, že v rámci populací se projevuje přírodní výběr a probíhá evoluce. 

14. Struktura populace
Populace je tvořena jedinci jednoho druhu v rámci určité oblasti a v daném čase. Hranice populace mohou být přirozené, dané nějakými zeměpisnými bariérami (například ostrova, lesa, rybníka) nebo mohou být umělé (stanovené jen za účelem určitého studia). Populace má určitou strukturu, kde můžeme zhruba rozlišit prostorovou strukturu populací (která zahrnuje areál druhu, prostorové uspořádání jedinců v rámci a mezi stanovišti, populační hustotu a způsoby pohybu jedinců), genetickou strukturu (která zahrnuje genetickou variabilitu mezi jedinci, mezi subpopulacemi nebo mezi různými oblastmi výskytu velké geograficky spojité populace), a třetí kategorií populační struktury je demografická struktura zahrnující rychlosti rození a umírání a věkovou strukturu (tj. zastoupení jedinců určitých věkových skupin). Struktura populace se může měnit v čase a prostoru (tomu říkáme populační dynamika). 
Znalost struktury populace nám umožní nahlédnout do takových věcí, jako jak jednotliví členové vzájemně spolupracují nebo naopak jsou nezávislí, jaká je citlivost na fragmentaci (tj. rozčlenění obývaného území na části pro populaci obyvatelné a na části neobyvatelné, která může vyplývat z přírodních narušení (disturbancí) nebo z aktivit člověka), a také jak struktura populací ovlivní působení parazitů, nemocí apod. Znalost takových vlastností populací jako jsou rychlosti produkce potomstva a pravděpodobnost úmrtí v různých věkových třídách, nám umožní předvídat změny populací v čase.

Geografické rozšíření místních populací a tím i druhů a je určeno rozmístěním vhodných stanovišť

Rozšíření nějakého druhu je dáno rozsahem podmínek a dostupností zdrojů, v jejichž rámci mohou jedinci přežít. To se nazývá ekologická valence (ecological range). Jak jsme viděli v první části textu, organizmy vyvinuly mechanizmy fyziologických, anatomických a behaviorálních adaptací, které je přizpůsobuje k časově a prostorově proměnnému prostředí. Dokážou tedy regulovat tělesnou teplotu, obsah vody a solí, získávat potravu apod. Ale tyto mechanizmy mají u konkrétních organizmů svoje omezení. Zatímco na Zemi je jen málo prostředí zcela bez života, žádný konkrétné druh nedokáže tolerovat úplné rozpětí podmínek na Zemi. Zkrátka pro některé organizmy jsou některá prostředí příliš suchá, příliš horká, příliš chladná či jiným způsobem nevhodná k obývání. Zdá se, že metabolické náklady na přizpůsobení k příliš nevhodným podmínkám jsou natolik velké (zabírají tak velkou část jejich energetického “rozpočtu“), že nejsou slučitelné s ostatními potřebami (na růst, zachování, rozmnožování). Jak vidíme ze souboru „energie a živiny“, je však příjem energie a živin vždy nějakým způsobem omezen. Toto omezení „energetického rozpočtu“ je zřejmě důvodem toho, že fyzické prostředí omezuje areál rozšíření organizmů (viz stejnojmenný soubor). 
Ale ani v rámci celkového areálu rozšíření nejsou jedinci rozmístěni všude. Ekologové zpravidla rozlišují děje odehrávající v různých časových a prostorových měřítcích. Rozlišení, co je velké měřítko (large-scale) a malé měřítko (small-scale) závisí na řadě okolností jako je velikost a pohyblivost jedinců daného druhu/populace a proměnlivost prostředí. U málo pohyblivých druhů nebo tam, kde jsou strmé gradienty prostředí, může malé měřítko znamenat jen několik metrů nebo desítek metrů a velké měřítko můře často zahrnovat celé kontinenty. Podstatné je, že ve velkých prostorových měřítcích jsou jedinci populace rozmístěni shloučeně, zatímco v malých prostorových měřítcích mohu být rozmístěni nepravidelně (náhodně), pravidelně nebo shloučeně (agregovaně). Příkladem shloučeného rozmístění jedinců projevujícího se ve velkých prostorových měřítcích může být samotná lidská populace: např. v Mongolsku nebo Austrálii žije průměrně 1,5-2,5 lidí km-2, zatímco třeba v Bangladéši až 1000 na stejné ploše. Ale i v menším měřítku, např. v ČR (78 000 km-2) žije 10 % obyvatel v Praze (496 km-2).

Rozsah areálu nemusí být dán jenom ekologickou valencí, ale může být omezen překážkami (bariérami) v disperzních pohybech na delší vzdálenosti. Ty se někdy odhalí velmi dramatickým způsobem, např. když je druh uměle zavlečen (introdukován) do jiné oblasti, kde se rozšíří (expanduje). To máme velmi dobře zmapováno např. u řady významných zemědělských a lesních škůdců. V rámci geografického areálu (rozšíření) nejsou jedinci všude stejně početní. Zpravidla se shlukují v příhodných stanovištích, kde vytvářejí místní (lokální) populace (subpopulace). Takováto místa se nazývají stanovištní plošky (habitat patches). Důsledkem toho je většina druhů v rámci areálu svého geografického rozšíření nepravidelně rozmístěna a v krajině se střídají (sub)populace obývající určité stanovištní plošky s místy, kde se stálé (sub)populace daného druhu vůbec nevyskytují. 

Prostředí je velmi bohatou a časově proměnnou mozaikou o nejrůznějších vlastnostech, s nejrůznějšími zdroji a obsahuje také druhy, které mohou omezovat šíření jiných (např. příbuzných) druhů. Důležité je, že areály druhů zahrnují oblasti, ve kterých se vyskytují všechna jeho vývojová stádia. Takže pro lososy nejsou areálem jenom řeky, ale také moře, kde dospívají. Celá řada ptáků migruje do vzdálených oblastí k přezimování. A toto nám vnáší další rozměr do interakcí různých oblastí, např. pro účely zachování některých ohrožených druhů. A tak změny v mořích ovlivňují populace říčních lososů a naopak třeba změny v některých afrických státech mohou ovlivnit naše běžné druhy ptáků.

Disperze jedinců je důsledkem heterogenity stanovišť a společenských (sociálních) interakcí
V anglicky psané ekologické literatuře se často rozlišují termíny dispersion (= uspořádání jedinců populace v prostoru, vzdálenosti jedinců mezi sebou) a dispersal (= pohyb jedinců, který k tomuto uspořádání vede). V češtině se pro oba jevy používá označení disperze (druhý by se dal nazvat dispergování). Jsou různé vzory disperze a ke každému z nich vedou různé procesy. Rovnoměrná disperze (regular dispersion or distribution) se vyskytuje tam, kde se zachovává minimální vzdálenost mezi jedinci např. vzhledem k silné vnitrodruhové konkurenci či agresi, je také typická pro agroekosystémy, kde člověk záměrně rozmísťuje jedince tak, aby byla vnitrodruhová konkurence co nejmenší. Shloučená (agregovaná, clumped) disperze může být výsledkem např. sociálních tendencí, nerovnoměrného rozložení zdrojů nebo tendencí potomstva zůstávat s rodiči (tzv. filopatrie); u rostlin je agregovaná disperze často daná vegetativním rozmnožováním. Pokud chybí sociální nesnášenlivost (která vede k rovnoměrné distribuci) nebo vzájemná přitažlivost jedinců (která vede k agregaci), tak mohou jedinci populace vykazovat náhodnou disperzi (random). Ta není závislá na výše uvedených jevech, a proto bývá používána jako model, se kterými je studovaný vzor disperze porovnáván. Na ověření, zda skutečně jde o náhodnou disperzi, se používá s výhodou statistika (viz soubor „disperze“).

Odhad populační hustoty je významný pro studium populační dynamiky
Z důvodů řízení některých ekosystémů a také pro ochranu přírody je důležité porozumět faktorům, které způsobují změny velikosti populací v čase (populační dynamika v užším slova smyslu, v širším slova smyslu je populační dynamika časová změna jakékoli složky populační struktury). Toto pochopení musí začít znalostí počtu jedinců, které tvoří populaci. Celková populační početnost má dvě složky: místní hustota jedinců a celkový rozsah populace. Místní populační hustota (local density, počet jedinců vyjádřených na jednotku plochy nebo objemu) má velkou vypovídací schopnost, protože je přímo spojená s místními ekologickými interakcemi. Většinou je vyšší tam, kde jsou bohatší zdroje. A dále závisí na čistém výsledku procesů imigrace a emigrace. Většina populací je příliš početná na přímé sečtení a proto musíme provést vzorkování (sampling, viz soubor „vzorkování populací“). U nepohyblivých organizmů, jako jsou rostliny, je možné v rámci areálů udělat malé plošky a výsledky sčítání potom vztáhnout na celý areál. U velmi pohyblivých druhů je nutno postupovat jinak. Jedna skupina metod je založena na zpětném odchycení označených jedinců (mark-recapture methods). Tak např. odlovíme z rybníka M-ryb, označíme je a opět vypustíme do rybníka. Po určité době, nutné k dokonalému „promíchání“ všech jedinců v rybníce, značených i naznačených, by tedy měl být poměr počtu označených v rybníce (M) k celkovému počtu ryb v rybníce (N), tedy M/N, stejný v jakékoli podmnožině ryb. Po nějaké době tedy uděláme další odběr n-jedinců a v tomto vzorku zjistíme x-značených jedinců. V odebraném vzorku by tedy měl být tedy poměr značených jedinců ke všem (x/n) stejný jako tentýž poměr v celém rybníku (M/N), tedy: x/n=M/N. Odtud: x=nM/N a celkový počet ryb v rybníce je tedy: N=nM/x. 
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FIGURE 14-17 Depiction of three idealized survivorshij
Curves. Populations with a type I survivorship curve

ave more mortality in the older age classes, whereas a
considerable amount of mortality occurs among the
Youngest individuals in populations with type III curves.
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Při porovnávání populačních hustot různých organizmů si všimneme velkých rozdílů: tak např. populace bakterií v půdě může dosáhnout hustot 109 buněk v 1 cm3, u velkých savců často zjistíme i méně než jednoho jedince na 1 km2. Na první pohled je pokles populační hustoty s rostoucí tělesnou velikostí organizmů zřejmý a souvisí s množstvím zdrojů potřebných k udržení, růstu a rozmnožování, ale nás může zajímat, do jaké míry je tento vztah přesný a zda se z této závislosti některé organizmy nevymykají. A tak R. Peters a K. Wassenberg (1983) zjišťovali závislost velikosti těla a populační hustoty u řady živočichů od suchozemských bezobratlých, přes vodní bezobratlé, poikolitermní obratlovce až po savce a ptáky. Výsledek je zobrazen na obr. 7.20. Z něj vidíme, že z překvapivě těsné závislosti (nepřímé úměry) se poněkud vymykají ptáci, kteří vykazují v průměru nižší populační hustotu než stejně velcí savci a dále vodní bezobratlí, kde je tomu naopak (zřejmě to souvisí s pohyblivostí jedinců). U rostlin byl vztah velikosti a populační hustoty studován po celé 20. století a výsledky shrnul J. White. Stejně jako u živočichů, i u rostlin dochází k poklesu populačních hustot s rostoucí tělesnou velikostí (viz obr. 7.21). I když je vztah velmi podobný jako u živočichů, mechanizmus je poněkud odlišný: zatímco u živočichů představuje každý bod grafu nějaký druh, u rostlin je tomu jinak: i gigantický strom začíná svůj život jako malý semenáček rostoucí často ve velmi vysokých populačních hustotách; s růstem jedinců dochází ke zřeďování porostů, a tak se vztah hustota-velikost dynamicky mění v průběhu života jedinců. K čemu jsou však podobné studie dobré? Jako vždy, podobné empirické vztahy ukazují, co je v přírodě možné. Porovnáním s nějakým konkrétním druhem tak můžeme odhadnout, zda je jeho populační hustota normální či příliš malá (tedy jedná se o druh vzácný – a to souvisí s ochranou přírody, viz dále v textu a též soubor „sedm podob vzácnosti“).

Populační hustoty nebývají stále stejné, ale často se podstatně mění v čase, což jest velmi nápadné zejména u zemědělských škůdců, kde to je také dlouhodobě sledováno. Místní populační hustota může být ovlivněna interakcemi s ostatními populacemi, protože reprodukční úspěch jednotlivých populací se liší. V příhodnějších místech jsou produkováni "nadbyteční" jedinci, kteří [image: image3.jpg]Mitons of years ago
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Figure 26.5 | The geologic timescale
and mass extinctions n the history of
Tfe. The fossil record profles mass ex-
tincions duing geologicl times. The
most recent mass extinction occurred
during the Cretaceous, which wiped out
more than hafof all specie, nluding
the inosaurs. The mass extinction
event atthe endofthe Permian resuted
inthe loss o 96 percent o allmarine
species and perhaps as many as 5o per
centofthe total speces n Earth.



potom dispergují do stanovišť méně příhodných. Populace v příhodných místech se nazývají zdrojové populace (source populations – v nich porodnost převyšuje úmrtnost) a jedinci z nich potom mohou imigrací udržovat existenci méně produktivních populací, které se nazývají spádové (úložné, propadové) populace (sink populations – v nichž úmrtnost převyšuje porodnost). To můžeme graficky znázornit tak, jako je tomu na obr. 14.11. Myšlenka zdrojových a úložných populací (sources-sinks) je velmi podobná myšlence zdrojových-úložných míst v kompartmentových modelech globálních biogeochemických cyklů (viz další text). 

Pohyb jedinců mezi populacemi ovlivňuje populační procesy
Pohyby jedinců, široce nazvané dispergování (nebo, když mluvíme o určité populaci, emigrace a imigrace), jsou velmi důležité a často se sledují buď značenými jedinci anebo genetickými studii. Zatímco rozšíření i jen několika jedinců do vzdáleného neobsazeného prostoru může (vzhledem k tendenci populací k růstu) rychle vést k založení nových velkých populací, pohyb týchž jedinců do oblastí obsazených populací v daném místě již usedlou, může mít na populační dynamiku jenom nepatrný vliv. 

U rostlin a přisedlých živočichů dispergují propagule (to jsou vývojová stádia vzniklá rozmnožováním, např. semena nebo larvy). Většinou dispergují pomocí vektorů (transportních sil, jimiž mohou být vítr, mořské proudy nebo jiné organizmy). Disperzní strategie semen rostlin jsou rozmanité, zajímavá je třeba balistická strategie, což je vystřelení semen (např. u netýkavky). Pokud je vektorem vítr (anemochorie) nebo voda (hydrochorie) nebo jsou semena vystřelena balisticky, potom je jejich disperzní vzor podřízen fyzikálním zákonům. Ale když jsou šířena živočichy (zoochorie), tak výslednou disperzi určují např. disperzní pohyby těchto živočichů a jejich společenské chování. Tak např. agregovaná disperze jednoho druhu rostliny (jejímiž plody se opice živí) byla zjištěna pod stromy, které si vybírají opice pro nocování a kam také kálí.

Dalekosáhlé ničení a fragmentace stanovišť na celém světě daná lidskými aktivitami přinutila ekology velmi podrobně studovat disperzní schopnosti organizmů, protože právě na nich často závisí jejich přežití.

Genetickou strukturu populace charakterizuje množství a rozložení genetické variability
Všechny populace všech druhů organizmů vykazují genetickou variabilitu. Ta je významná, protože je základem pro schopnost přizpůsobovat se změnám prostředí evolucí. Genetická variabilita je dosahována hlavně mutacemi a genovým tokem z ostatních stanovišť, v nichž mají selekční výhodu odlišné geny. Genetická struktura se týká rozložení genetické variability mezi jedinci a (sub)populacemi, ale také způsobů řízení genetické variability prostřednictvím systému rozmnožování (viz soubor „životní historie“). Celá řada organizmů, zejména modulárních, vytváří veliké skupiny jedinců, pocházející z téže zygoty, jsou geneticky totožné a s ohledem na evoluci tvoří jedinou genetickou jednotku zvanou geneta (viz soubor „modulární a unitární organizmy“). Celá populace se pak nazývá klon. Prakticky žádní dva jedinci většiny populací nejsou totožní. Jejich vzhled a chování (tzv. fenotyp) je výsledek interakce genotypu a prostředí. Základní jednotka dědičnosti je gen, což jest určitý sled nukleotidů nacházející se v určité poloze na chromozomu, tzv. lokusu. Každý gen může mít více různých forem, které se nazývají alely. Různé alely obvykle vykazují jen malé rozdíly. U pohlavně se množících organizmů se chromozomy vyskytují v párech. Jestliže jsou geny v určitém lokusu každého chromozomu totožné, říkáme, že tento organizmus je homozygotní s ohledem na tento lokus a gen. Jestliže se zde nacházejí různé alely, potom je heterozygotní.

Množství heterozygotnosti v populaci je běžnou mírou genetické variability, kterou používají ekologové a populační genetici. Stanovení této míry genetické variability je založeno na celé řadě technik. V mnoha případech kóduje gen určitou zjevnou vlastnost, která je děděná mendeliánským způsobem, a tak můžeme studiem potomstva a pozorováním mnoha členů populace určit rozsah heterozygotnosti v populaci. Genetickou variabilitu můžeme také určit studováním proteinových produktů genů prostřednictvím elektroforézy. Tento proces je založen na faktu, že např. proteinový produkt dvou různých alel heterozygota má dvě různé (poněkud odlišné) formy, které se nazývají allozymy. Liší se obvykle v některé sekvenci aminokyselin. Jestliže např. krev je umístěna na jednom konci gelu, vyrobeného z hydrolyzovaného škrobu, polyakrylamidu nebo jiného vhodného substrátu a skrz gel prochází elektrický proud, potom genové produkty v krvi se budou gelem pohybovat. Allozymy se vzhledem k různému elektrickému náboji budou pohybovat gelem různými rychlostmi. Jestliže je potom gel patřičně obarven, zviditelní se pozice allozymů a je-li různá, pak můžeme usuzovat, že se jedná o heterozygota. Homozygoti budou produkovat jenom jeden typ proteinu, což se ukáže jako jeden pásek v gelu. Technologií rekombinantní DNA se studuje přímo DNA a nikoli její proteinové produkty. Jeden z možných přístupů využívá určitou skupinu enzymů, které se nazývají restrikční enzymy, které dokážou rozpoznat specifickou sekvenci na DNA molekule a oba řetězce DNA na tomto místě "uříznou", čímž vzniknou úseky DNA, které se nazývají restrikční fragmenty. Jestliže se v obou úsecích nacházejí odlišné sekvence nukleotidů, potom mají tyto fragmenty poněkud odlišnou délku, což je situace, které se říká polymorfizmus v délce restrikčních fragmentů (restriction fragment length polymorphism – RFLP).

Genetická variabilita je zásadně ovlivňována velikostí populací. V malých populacích se může četnost výskytu jednotlivých alel měnit náhodným způsobem, zcela náhodnými procesy narození a umírání jedinců. Takovéto změny se nazývají genetický drift. Změny ve frekvencích jednotlivých alel mohou vést až k vymizení jedné z alel z populace a v tomto případě říkáme, že ta zbylá alela je fixována. Další variabilita ve frekvencích fixovaných alel je tedy nemožná, dokud nějaká mutace nevnese do populace novou alelu. Rychlost fixace alel je nepřímo úměrná velikosti populace. Proto klesá genetická variabilita rychleji v malých populacích než ve velkých. Tak např. je-li nositelem určité alely polovina populace a ta má 10 jedinců, je možné, že všech 5 jejích nositelů náhodně zahyne, ovšem stejný jev je vysoce nepravděpodobný u populace s 1000 jedinci. Obdobně, když z velké a geneticky diverzní populace vycestuje několik málo jedinců do nového prostředí (např. na nějaký ostrov), tak takováto skupina „zakladatelů“ má obvykle podstatně nižší celkovou genetickou variabilitu než měla jejich původní populace. Populace vzniklá ze zakladatelů potom bude geneticky užší a tomuto jevu se říká zakladatelský efekt (founder event). Velmi nízkou genetickou variabilitu mají také populace, které prošly tzv. populačním úzkým hrdlem (population bottleneck), tj. určitá doba existence velmi malé populace, jejímž výsledkem je ztráta genetické variability genetickým griftem a inbreedingem. K tomu došlo zřejmě u gepardů ve východní Africe, kteří prakticky nevykazují genetickou variabilitu. Vzhledem k působení zakladatelského efektu a úzkého hrdla může dojít k domu, že fragmentace přirozených populací do malých (sub)populací může podstatně omezit evoluční reakce každé subpopulace na selekční tlaky měnícího se prostředí (tyto malé subpopulace jsou tak zranitelnější a náchylnější k vymření než velké).

Genotypy jedinců v rámci populace se často mění geograficky. Příčinou toho mohou být rozdíly v selekčních faktorech v různých částech areálu populace nebo mohou být důsledkem náhodných změn (genetický drift, zakladatelský efekt), v izolovaných nebo částečně izolovaných subpopulacích. Ovšem populace nemusí být izolovány, aby u nich došlo ke genetické diferenciaci. Jestliže rozdíly v selekčních faktorech mezi dvěma stanovišti jsou velmi silné relativně k rychlosti genového toku mezi nimi, potom mohou být tyto rozdíly udržovány diferenciální selekcí. Tato situace často vede k postupné geografické změně ve frekvencích alel nebo v nějakém geneticky řízeném fenotypovém znaku, které se říká klinální variabilita (cline). Tato variabilita může dát vznik ekotypům adaptovaným na místní podmínky (viz další text).

Předchozí diskuse jasně ukázaly, že malé a izolované populace mohou ztrácet genetickou variabilitu a tak ztrácet schopnost reagovat na změny prostředí. To vyvolává zejména na úseku ochrany přírody (konzervační biologie) otázku, jak musí být populace velká, aby k těmto negativním jevům nedocházelo? Velikost populace musí být taková, aby přirozené mechanizmy zvyšování diverzity přinejmenším vyrovnávaly nepříznivé dopady mechanizmů snižování diverzity. Avšak určit tuto velikost u konkrétní populace není snadné. U řady populací se totiž nerozmnožují všichni jedinci, ale jen ti dominantní. Z genetického hlediska tedy nerozmnožující se jedinci jako by neexistovali, protože nijak nepřispívají svými geny další generaci. Z tohoto hlediska tedy skutečná velikost populace nemá valný význam, ale stanovujeme geneticky efektivní populační velikost (effective population size), kterou označujeme Ne. Ne se dá vypočítat jako: Ne=4NmNf/(Nm+Nf), kde Nm je počet rozmnožujících se samců a Nf počet rozmnožujících se samic. Tak např. máme-li populaci 200 losů, u níž se rozmnožuje 20 samců a 180 samic, pak Ne=4.20.180/(20+180)=72 (a tato efektivní populační velikost bude stejná, když v populaci bude libovolný počet dalších jedinců, kteří se nebudou účastnit rozmnožování). Pokud však je v této populaci 100 rozmnožujících se samců a 100 samic, pak Ne=4.50.50/(50+50)=100. Obvykle se předpokládá, že k zachování genetické diverzity je vyžadována efektivní populace nejméně 500 jedinců, i když je možné, že u různých druhů bude Ne různá. U mikroorganizmů množících se klonálně (např. dělením) nezáleží, zda z jedné buňky vznikne tisíc či milion dalších, geneticky efektivní populační velikost bude = 1.
Podobný je pojem minimální velikost životaschopné populace (minimum viable population size - MVP). Je to ta nejmenší populace, která dokáže přetrvat určitou danou dobu, obvykle 1000 let. MVP závisí jak na demografii populace, tak na její genetické diverzitě a disperzních schopnostech. 

Tabulky přežívání shrnují údaje o přežívání a rozmnožování jedinců
Populační dynamiku lidské populace studují kromě ekologů i pojišťovny a zdravotníci. Jejich přístup byl poprvé použit pro lidskou populaci v podobě tabulek přežívání (life tables, podrobně viz stejnojmenný soubor). Jde o tabulkové vyjádření rychlosti rození a pravděpodobnosti umírání každé věkové třídy v populaci. 

Ke konstruování tabulek přežívání napřed musíme mít znalosti o věkové struktuře populace (age structure). Věk je označován symbolem x a nejmladší věková skupina je dohodou označována x=0. U organizmů, které se rozmnožují v určitém období roku (např. na jaře) je každá věková třída (age class) tvořena jedinci přibližně stejně starými. Tito jedinci tvoří skupinu nazývanou kohorta (cohort). Pokud není rozmnožování omezeno na nějaké období roku, ale probíhá neustále (jako např. u lidské populace), potom každá věková třída x je vymezena uměle, volbou nějakého časového intervalu. U člověka se volí interval jednoho roku, u organizmů s krátkou dobou života může být věková třída x uvažovaná v délce týdne nebo dokonce dne. Tabulky přežívání zjednodušují náš pohled na skutečné populace, např. proto, že uvažují pouze věkovou strukturu a nikoliv další charakteristiky jedinců jako jsou rozdíly ve velikosti, společenském postavení a genotypu. Navíc zahrnují téměř vždycky pouze samice, i když i samci mají vliv na reprodukci. Průměrný počet potomků, kterým dá život samice v populaci dané věkové třídy za dobu trvání časového intervalu, který jsme zvolili, označíme plodnost (fekundita, fecundity). Ta se označuje jako bx  (písmeno b je odvozeno od birth). Tak např. plodnost věkové třídy 4 označíme b4. Ne všechny věkové třídy rodí stejný počet potomků. To je zřejmé např. u lidské populace, kde velmi mladé dívky nebo staré ženy obvykle děti nerodí. A taktéž ne všechny samice (ženy) své věkové třídy rodí stejný počet potomků, a tak se uvažují průměry. Statistiky úmrtnosti (mortality) zohledňují tabulky několika způsoby. Základní mírou je pravděpodobnost přežití (probability of survival), označované sx mezi věkovými třídami x a x+1, anebo její alternativa pravděpodobnost úmrtí mx (m odvozeno od slova mortality). Protože jedinec může jedině buď přežít nebo zemřít, tak platí: mx=1–sx. Také nás může zajímat pravděpodobnost přežití do určitého věku x, kterou označíme lx, což je pravděpodobnost, že nově narozený jedinec bude ještě živ ve věku x (l je odvozeno od longevity). Podle definice: všichni narození jedinci žijí ve věku 0. Tedy l0=1. Pravděpodobnost, že jedinec přežije do věku 1 (tedy l1=s0), to že přežije do věku 2, tedy l2=s0.s1 (používáme pravidlo násobení pravděpodobností: pravděpodobnost, že nastanou dvě události současně - v tomto případě jedinec současně přežije do věku definovaného věkovou třídou 1 i 2 - je dána součinem pravděpodobností obou událostí). Obecně  tedy: lx=s0s1s2.... sx-1.
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Jestliže počet jedinců, kteří přežijí do věku x je vyjádřen na logaritmické škále a zobrazen proti věku, obdržíme tzv. křivky přežívání (nebo křivek mortality, survivorship curves, mortality curves, viz soubor „křivky mortality“) (obr. 14-17). Křivka typu 1 např. označuje situaci s velmi malou mortalitou u mladých jedinců (což je např. typické pro lidskou populaci). Typ křivky 3 ukazuje extrémně vysokou mortalitu mezi jedinci mladých věkových tříd (což je typické pro mnoho ryb či rostlin), ale tyto hypotetické křivky jsou zřídkakdy úplně přesně obrazem nějaké konkrétní populace. Např. u mnoha druhů hmyzu se křivka přežívání blíží typu II, ale průběh je schodovitý se zvýšenou mortalitou v období svlékání. Teoretický model, jako je ten na obr. 14-17, slouží ke znázornění toho, co je v populacích možné a k porovnání se skutečnou zjištěnou situací a hledání vysvětlení. Křivky přežívání se totiž můžou lišit populace od populace i v rámci téhož druhu: tak např. již jsme zmínili, že lidská populace se blíží křivce I, ale u určitých populací se blíží typu II.

Informace z tabulek přežívání mohou být použity k určení populačního růstu (viz soubor „tabulky přežívání projektující populační růst). Jestliže totiž známe počet samic v každé věkové třídě a jestliže známe věkově specifickou plodnost, jsme schopni snadno vypočítat počet potomků, které přibudou v populaci narozením v příštím časovém intervalu. Toto číslo korigujeme faktory mortality v různých věkových třídách a tím můžeme odhadnout velikost populace i její věkovou strukturu v každém následujícím časovém intervalu.

Pro odhad přežívání v přírodních populacích se používá několik metod
Pokud můžeme sledovat jednotlivé označené jedince (např. u některých rostlin nebo přisedlých živočichů anebo u živočichů na malých ostrovech), potom můžeme každého z nich sledovat od narození až do smrti. Tabulky přežívání sestavené na základě takovýchto dat se nazývají dynamické (ovšem je to velmi pracná a málokdy použitelná metoda). Další možností je sledování přežívání jedinců známého věku během nějakého časového intervalu (řekněme jednoho roku). Takto můžeme u každé věkové třídy nezávisle stanovit přežívání. Těmto tabulkám se říká statické. Problémem je, že musíme mít metodu, jak určit přesně věk jedinců (např. podle šupin u ryb, u některých savců zase podle některých znaků na zubech apod.). Dále můžeme někdy použít věk jedinců při jejich smrti (např. z údajů na náhrobních kamenech venkovského hřbitova). 

Podle toho, jak dlouho trvá období rozmnožování a podle toho, zda se překrývají generace, můžeme rozlišit 4 skupiny populačních modelů
Rozmnožovací období může být omezeno na určitou krátkou část roku anebo trvá neustále. Jednotlivé generace se dále mohou překrývat, nebo ne. A tyto dva parametry nám rozdělují všechny typy populačních modelů do 4 skupin. Nepřekrývající generace a krátké rozmnožovací období mají třeba jednoleté rostliny nebo řada skupin hmyzu. Nepřekrývající generace a neustálé rozmnožování mají třeba bakterie. Překrývající generace a sezónní rozmnožování má mnoho obratlovců a vyšších rostlin a překrývající generace a neustálé rozmnožování je třeba u lidí.

15. RŮST POPULACÍ

Všeobecnou vlastností živých bytostí je to, že jedinci určitého věku mají schopnost plodit potomky (rozmnožování, reprodukce). Proto mají populace schopnost růstu. Ta je někdy skutečně obrovská, jak dosvědčují některé případy ohromného namnožení populací po zavlečení (introdukci) do nového prostředí. Bohužel, jedním z příkladů je také ohromný růst lidské populace, ke kterému dochází v posledních staletích. A právě pochopení nebezpečí tohoto růstu vedlo k vývoji vědy zvané demografie, která studuje u přírodních i laboratorních populací mechanizmy jejich růstu a regulací tohoto růstu a tato věda je založena na matematických modelech. Výsledkem reprodukce však není vždy růst populací. To, zda bude populace růst nebo ne, závisí na mnoha okolnostech, jako na počtu jedinců v reprodukčním věku, na dostatku a přístupnosti zdrojů a pohlavních partnerů a na schopnosti přežívat a rozmnožovat se.

Noví jedinci se mohou rodit neustále nebo jen v rámci určitých období rozmnožování

Populace rostou reprodukcí a imigrací a zmenšují se emigrací a úmrtím. Některé populace rostou neustále, čili noví jedinci se rodí v každém období roku: to je typické třeba u lidské populace. Populační růst tohoto typu se nazývá exponenciální a populace se zvyšuje podle vztahu Nt=N0ert, kde Nt je počet jedinců v populaci v čase t, N0 je počáteční populace v čase t=0 a r je rychlost populačního růstu (per capita rate of increase). Konstanta e je základ přirozených logaritmů (e = přibližně 2,72). Rychlost exponenciálního zvyšování populace získáme jako diferenciál této exponenciální rovnice, tj. dN/dt=rN. Tuto rovnici můžeme „číst“ asi takto: rychlost změny početnosti populace za malou časovou jednotku t je dána příspěvkem, s jakým každý jedinec přispěje za toto období populačnímu růstu násobený počtem jedinců v populaci. Příspěvek jedince k populačnímu růstu r je vlastně dán rozdílem mezi počtem jedinců, kteří se za toto období v populaci narodí minus těch, kteří v populaci zemřou dělený celkovým počtem populace (odvození viz soubor „exponenciální růst“. „Rychlost umírání“ má jenom velmi malý význam na úrovni jedince: ten zemře jenom jednou. Podobně i každý jedinec dává vznik potomstvu v určitých vymezených časových intervalech a ne neustálou konstantní rychlostí (např. 0,05 potomků za den). Ale jestliže jsou tyto rychlosti vztaženy na celou populaci, tak potom mají pojmy „rychlost růstu či umírání“ smysl. Tak např. jestliže populace má 1000 jedinců a vyprodukuje 10 000 mláďat (jedinců) za rok, potom je rychlost rození (natalita) 10 rok-1. Z toho totiž vyplývá, že např. 1 milion jedinců vyprodukuje za rok 10 milionů potomků. Podobně se pracuje i s mortalitami. Tak např. je-li pravděpodobnost úmrtí jedince 0,01 den-1 (tj. 1 % jedinců zemře denně), tak potom každý den přežije 99 % jedinců. Pravděpodobnost přežití dvou dnů je tedy dána násobením pravděpodobností: 0,99.0,99 = 0,992 = 0,98, a pravděpodobnost přežití celého roku je za těchto podmínek 0,99365 = 0,0255 (čili 2,55 % původní populace přežívá celý rok).

Geometrické rovnice popisují růstové procesy v diskrétním čase
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Jsou populace, které se rozmnožují jen v určitém období roku (mají diskrétní rozmnožovací období). V takovém případě používáme geometrický růstový model. Růst populace model popisuje podobně jako u bankovního účtu, kde se úrok jednorázově zvýší, např. jednou za rok, jednou za měsíc nebo jednou za půl roku. Spojitý přírůstek potomků (popsaný v předchozím odstavci) je spíše netypický a vyskytuje se například u lidské populace, která je v tomto ohledu výjimkou, i když významnou. Velikost populace s diskrétním rozmnožovacím obdobím musí být měřena vždy ve stejném období roku, takže např. u některých ptáků, kteří vyvádí mláďata v dubnu, asi nemá valný smysl měřit velikost populace jeden rok v březnu, druhý rok v květnu apod., ale je třeba toto měření provádět ve stejném období roku (např. před zrozením mláďat nebo až po něm). Úmrtnost bývá spojitá, ale i u ní bývají období zvýšené úmrtnosti (jako například období zimy). V případě geometrických růstových modelů tedy uvažujeme populační přírůstek v jednom roce ke stavu ve stejném období v předchozím roce. Je zvykem používat u exponenciálních modelů pro časové období t spodní index (například Nt), zatímco u geometrických modelů se používá jako malé písmeno v závorce N(t). Poměr počtu jedinců v určitém a v předchozím roce se nazývá geometrická růstová rychlost λ (lambda) = N(1)/N(0). Rovnice pro geometrický růst zní N(t)=N(0).λt. Vidíme, že je identická exponenciálnímu růstu, pouze místo er je koeficient lambda. A proto můžeme geometrický exponenciální růst znázornit podobným grafem (viz obr. 15-4).

Rychlost růstu populace je závislá na poměrném zastoupení jedinců v každé věkové třídě

V předchozích dvou modelech exponenciálního a geometrického růstu jsme předpokládali, že natalita i mortalita jsou stejné u všech členů populace. To jest jak staří tak mladí jedinci mají stejnou pravděpodobnost úmrtí a narodí se jim stejný počet mláďat. Ovšem ve skutečných populacích to tak nebývá. Pokud se plodnost a úmrtnost mění v závislosti na věku jedinců, potom musíme jednotlivé věkové skupiny uvažovat zvlášť. Proporce jedinců v každé věkové třídě v populaci se nazývá věková struktura (age structure).

Pro názornost uvažujeme populaci, která má tři věkové třídy. Než se pustíme do algebraického odvozování, zkusíme si nějakou tabulku předvídající růst věkově strukturované populace (u níž také porodnost i úmrtnost jsou závislé na věku) sestavit (viz soubor „tabulky přežívání projektující populační růst“). Počet jedinců první věkové třídy v čase t označíme n0(t). U druhé věkové třídy označíme počet jedinců n1(t) a n2(t) u třetí věkové třídy (povšimněte si, že označení je konvenční, pořadové číslo věkové třídy je vždy o jednu vyšší než symbol, který ji označuje písmenem ve spodním indexu). Populační růst určují dvě proměnné: rozmnožování a stárnutí. Nově narození jedinci, čili první věková třída (n0) se ještě nerozmnožují; jedinci druhé věkové třídy n1 se rozmnožují rychlostí b1, tj. jejich příspěvek k nové populaci se dá vyjádřit součinem n1(t)b1 a jedinci třetí věkové třídy se rozmnožují rychlostí b2, tj. dají vznik n2(t)b2 jedincům. Stárnutí posune v čase t+1 věkovou třídu n0 do věkové třídy n1, ovšem někteří jedinci této věkové třídy zahynou a tak počet jedinců ve věkové třídě n1(t+1), tedy ve druhé věkové třídě v čase t+1, bude dán součinem n1(t+1)=n0(t).s0, kde s0 je proporce těch jedinců první věkové třídy v čase t, kteří přežijí za časové období od t do t+1 a dožijí se tak svého vstupu do věkové třídy n1(t+1). Analogicky počet jedinců třetí věkové třídy n2(t+1) bude dán součinem n1(t)s1, a protože máme pouze 3 věkové třídy, tak čtvrtá věková třída n3 se už nebude vyskytovat protože s2 bude rovno 0 (všichni jedinci třetí věkové třídy v daném roce zahynou). 

Jakmile tedy přijde rozmnožovací období, populace bude mít n1(t+1) a n2(t+1) jedinců v reprodukčním věku a ti přispějí nově narozeným v tomto časovém intervalu (t+1) následujícím způsobem: n0(t+1)=n1(t+1)b1+n2(t+1)b2. A toto se bude opakovat každý rok. Protože jsme doložili, že nx(t+1)=nx-1(t)sx-1 (tedy: počet jedinců jakékoli věkové třídy je dán počtem jedinců předchozí věkové třídy násobeným pravděpodobností přežití z předchozího do následujícího věku), potom můžeme tuto rovnici přepsat takto: n0(t+1)=n0(t)s0b0+n1(t)s1b1+n2(t)s2b2, kde ovšem n0(t)s0b0 je rovno nule (protože b0=0, jedinci první věkové třídy se ještě nerozmnožují). Celkový počet jedinců populace N(t+1) je tedy dán součtem těch, kteří přežili (to znamená ∑nx(t)sx) plus těch, kteří se narodili (tedy ∑nx(t)sxbx+1).

Právě tento součet součinů nám připomíná něco, co bychom měli znát z maticové algebry. Matematici využívají techniku maticové algebry k uspořádání a k analýze soustavy rovnic. Tato metoda byla také použita pro růst věkově strukturovaných populací a také populací strukturovaných do vývojových stádií a nazývá se Lewis–Leslieho maticový model populačního růstu (podrobněji viz soubor „projekce populační dynamiky pomocí maticové algebry“). Maticový model poskytuje metodu pro analýzu růstu i těch populací, které se skládají z různých vývojových stádií. Každé toto stádium může mít různou pravděpodobnost přechodu do jiného stádia a to s různými pravděpodobnostmi přežíváním a každé z nich může mít různou natalitu a mortalitu. I v tomto případě lze použít maticový model pro projekci dalšího vývoje populace.

Až dosud jsme považovali populační růst za deterministický proces, tedy: parametry jak exponenciálního tak logistického modelu populačního růstu i věkově specifické parametry v tabulkách přežívání zůstávají konstantní a jsou-li na počátku dány, model vždy vede po určitém čase k jedinému možnému výsledku. Ve skutečnosti jsou ale tyto parametry modelů jen statistickými průměry studované kohorty a tedy jsou pravděpodobnostního charakteru. Tak např. je-li porodnost b3=2,0, pak to znamená, že každé samici čtvrté věkové třídy se v průměru narodí 2 potomci (samice). Ovšem ve skutečnosti se některé samici této věkové třídy může narodit jeden samičí potomek, jiné čtyři a další žádný. Podobné je to s přežíváním: je-li v tabulce uveden údaj s2=0,3, znamená to, že v průměru z třetí věkové třídy přežije do čtvrté 0,3 jedinců (tedy např. 30 ze 100 přežije). Ovšem jedinec může jenom zemřít nebo přežít, tedy, i když je věkově specifické přežívání vyjádřeno pravděpodobností, pro konkrétního jedince je to diskrétní událost. Je to podobné jako házení mincí: buď padne „hlava“ nebo „orel“. Pokud hodíme mincí 10x, očekáváme, že padne 5x hlava a 5x orel. Ovšem každý hod je zcela nezávislý a může nám padnout 6x hlava a 4x orel (s pravděpodobností p=0,2051) a dokonce může padnout 10x za sebou hlava (s pravděpodobností p=9,765x10-4). Stejné je to i přežíváním jedinců populace. Tento fakt vedl k formulování pravděpodobnostních – stochastických modelů populačního růstu. U nich se mohou hodnoty sx a bx proměňovat kolem nějakého průměru. Náhodné odchylky porodnosti a úmrtnosti, ke kterým dochází z roku na rok, nazýváme demografická stochasticita.

Vnitřní rychlost populačního růstu je určena hodnotami v tabulkách přežívání
Populace s konstantní tabulkou přežívání vykáže po určité době stabilní věkové rozložení a poroste konstantní rychlostí. Pokud má populace stabilní věkové rozložení a pokud v každé věkové třídě zůstávají po dostatečně dlouhý čas natalita i mortalita neměnné, potom se každá věková třída bude proměňovat konstantní rychlostí a stejně tak i celková populace. Vnitřní rychlost populačního růstu (intrinsic rate of population increase) je rychlost zvyšování exponenciálního nebo geometrického růstu populace, která má stabilní věkové rozložení. Všechny proměnné v tabulkách přežívání, jako je plodnost a přežívání, jsou ovlivněny podmínkami prostředí. Jejich změna pozmění hodnoty v tabulce přežívání a tím se populace neustále přizpůsobuje novému věkově specifickému rozložení porodností a úmrtností. V praxi je tedy velmi řídké, že populace dosáhne dlouhou dobu stabilního věkového rozložení. Růstová výkonnost populací je závislá na minulých podmínkách, které určily i její dnešní věkovou strukturu a dále na současných parametrech, které můžeme vyčíst z tabulek přežívání. Proto je pro odhad vlivu podmínek prostředí na různé vlastnosti populačního růstu užitečnější než pozorovaná rychlost růstu. Každá tabulka přežívání má svoji hodnotu vnitřního růstu. Změněné podmínky prostředí mění plodnost i přežívání v jednotlivých věkových třídách populace a tím dochází ke změnám hodnot v tabulce přežívání včetně přeuspořádání věkového rozložení. Např. v populaci lidí západní Evropy došlo ve 2. polovině 20. století k několika nápadným změnám: snižují se hodnoty mortality u vyšších věkových tříd, snižuje se porodnost v mladších věkových třídách a slabě zvyšuje ve vyšších. Celkově se tedy věková struktura přeuspořádává ve prospěch starších věkových tříd a snižuje se rychlost populačního růstu.

Kdyby populace neustále rostla exponenciálně, neměli by po určité době již jedinci prostor k přežívání. Např. králíci byli dovezeni do Austrálie v roce 1859, kdy bylo 12 párů vypuštěno na jednom ranči ve Viktorii, aby se jejich odstřelem bavili lovci. Za 6 let se zvýšila populace tak rychle, že během jediného lovu bylo zastřeleno 20 000 králíků. Tento rychlý populační růst se ovšem posléze zastavil, což bylo způsobeno tím, že v každé věkové třídě (nebo jen v některých) se snížila porodnost nebo zvýšila úmrtnost (nebo obojí). Se stoupajícím počtem králíků zůstávalo pro každého méně potravy i dalších zdrojů, tím pádem mohl vychovat méně potomstva a toto potomstvo v menší míře přežívalo. Tato závislost hodnot v tabulkách přežívání na hustotě populací je podstatou regulací populační velikosti, což je předmětem další kapitoly.

16. Regulace populací
Populace mají velkou schopnost růst. Jak je tedy možné, že ne vždy rostou? Co jejich růst omezuje? Přísně vzato bychom měli rozlišovat mezi regulací a omezením populačního růstu: regulace znamená řízení, čili předpokládá zpětnou vazbu mezi populační velikostí a řídícím faktorem (např. růst populace predátora postupně zvyšuje predační tlak a snižuje populaci kořisti; snížená populace kořisti způsobí podvýživu predátora, což sníží jeho populace), zatímco snížení početnosti populace např. požárem nezahrnuje žádnou zpětnou vazbu. Otázka regulace populací je v ekologii velmi stará. Přestože je odpověď na tuto otázku velmi komplikovaná, zopakujme si, co již víme o populačním růstu. Populace rostou tehdy, jestliže počet narozených spolu s těmi, kteří do populace imigrují, převýší počet uhynulých spolu s těmi, kteří z populace emigrují. Populace jsou tak omezovány jakýmkoliv faktorem, který snižuje porodnost nebo imigraci relativně k úmrtnosti a emigraci. Takovými faktory mohou být interakce mezi organizmy (jako je predace, herbivorie nebo parazitizmus) nebo využití zdrojů. Intenzita působení takových faktorů je nejčastěji úměrná hustotě populací (hovoříme pak o faktorech závislých na hustotě – viz dále v textu). Populace mohou být ale omezovány i prostřednictvím faktorů, které s jejich hustotou nikterak nesouvisejí (silná bouře, neočekávaně chladná zima a jiné katastrofické události atd., jde o faktory nezávislé na hustotě). Třetí možností je samoregulace – self regulation, projevující se např. u teritoriálních živočichů, kdy vyšší populační hustota způsobí zastavení populačního růstu aniž by současně došlo ke snížení kvality či množství zdrojů. Tyto tři mechanizmy jsou na sobě nezávislé. Složitost regulací vyplývá také z toho, že není vždy zřejmé, který faktor zodpovídá za regulace nejvíce, jak různé faktory vzájemně interagují a zdali regulace vede k nějaké rovnovážné populační velikosti.

Logistická rovnice popisuje růst regulované populace
Po osídlení Ameriky nastal obrovský růst jednotlivých kolonií osadníků. V roce 1920 shromáždili Raymond Pearl a L. J. Reed z univerzity Johna Hopkinse data o populačním růstu v USA až do roku 1910 a všimli si, že rychlost populačního růstu (r) pomalu klesá. Předpokládali, že klesá přímo úměrně velikosti populace podle vztahu r= r0.(1-N/K), kde r0 je rychlost růstu populace (pokud je její velikost velmi malá, blíží se nule) a K je nosná kapacita prostředí (carrying capacity), což je počet jedinců, které dané prostředí může „uživit“. U většiny populací je nosná kapacita prostředí určena komplikovaným vzájemným vztahem mezi takovými faktory prostředí jako potrava, prostor a kořistění (paraziti, predátoři, spásači, parazitoidi). Všimněme si, že pokud je populace velmi malá (tj. N se blíží nule), pak vztah v závorce (1-N/K) se blíží jedné (protože když N se blíží nule, podíl N/K se také blíží nule - nula dělená čímkoli je nula) a r se tak blíží r0. Naopak, blíží-li se populační velikost nosné kapacitě prostředí (tj. N se blíží K), pak korekční vztah v závorce (1-N/K) se blíží nule (protože podíl N/K se blíží jedné) a tedy r se blíží nule. Jestliže tento vztah (r= r0.(1-N/K)) dosadíme do rovnice neregulovaného (exponenciálního) růstu dN/dt=rN, potom obdržíme vztah dN/dt=r0N(1-N/K), který se nazývá logistická rovnice. (podrobně viz soubor „odvození logistické rovnice“). Rychlost změny hustoty populací dN/dt zpočátku (při malém N v porovnání s K) roste, maxima dosáhne v K/2 (rychlost změny počtu jedinců populace je první derivací logistické křivky, tj. křivky v grafu, kde na vodorovné ose je čas t a na svislé ose je populační velikost N) a poté se N asymptoticky se blíží ke K (dN/dt se, jak již bylo řečeno, blíží nule tak, jak se N blíží K). Jestliže N překročí K, potom vztah 1- N/K bude záporný (protože N/K bude větší než 1), dN/dt bude také záporné a velikost populace N bude klesat.

Kvalitativní model spojitého populačního růstu odhalí vztah mezi populační hustotou a rychlostí růstu
Logistický model je příliš jednoduchý, stejně jako model exponenciálního růstu. Přesto, růstové křivky podobných typů spatřujeme často v laboratorních pokusech i u populací v přírodě (viz soubor „exponenciální růst“). Logistická rovnice předpokládá (viz soubor „odvození logistické rovnice“) linearitu vztahu mezi porodností (a úmrtností) a populační hustotou. To však často není splněno, a proto u většiny reálných populací logistická funkce neplatí. Tak např. Alleeho efekt (viz dále v textu) může způsobit snížení porodnosti (či zvýšení úmrtnosti nebo obojí) u velmi malých populací. Funkce, vyjadřující vztah mezi porodností a populační hustotou, má v případě působení Alleeho efektu tvar zvonovité křivky (s nízkými hodnotami porodnosti jak v oblasti velmi malých tak v oblasti příliš vysokých populačních hustot a nejvyšší porodnost je u středně velkých populací) a funkce vyjadřující vztah mezi úmrtností a populační hustotou může mít tvar podobný, ale obrácený. V takovýchto případech však můžeme snadno studovat kvalitativní chování modelu populačního růstu pomocí grafického modelu, analytický model je příliš složitý. 

Co se tedy stane, když rychlost porodnosti a rychlost úmrtnosti (označme je b - birth rate a d - death rate) vztažená na jednoho člena populace jsou spojitou a nelineární funkcí velikosti populace N? Představme si hypotetickou populaci, jako na obr. 16-6 (a). Na vodorovné ose je znázorněna velikost populace (vyjádřená počtem jejích členů nebo hustotou) a na svislé ose je porodnost a úmrtnost vztažená na jednoho člena populace.[image: image6.jpg]As in animals, plant population
density decreases with increasing
plant size across a wide range of

plant growth forms.
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FIGURE 7.21  Plant size and population density (data from White 1985).



 V této hypotetické populaci klesá porodnost s růstem populace, zatímco úmrtnost je nejvyšší v prostřední velikosti populace. Nyní předpokládejme, že změna populační početnosti za malý čas je funkcí populační početnosti [dN/dt=f(N)] a tato funkce je zobrazena na spodním obrázku (16-6 b, vytváří jakousi vlnovku). Pokud se početnost nebo hustota populace nachází např. v bodě a (na spodním obrázku b), potom je porodnost větší než úmrtnost (dN/dt>1) populace roste a tím se její velikost přibližuje směrem k bodu K1. Jestliže je velikost populace naopak v bodě b, potom čistý přírůstek je záporný (protože při této populační hustotě je úmrtnost větší než porodnost) a početnost populace klesá opět k bodu K1. A tak tato oblast až do bodu B (ale nikoliv v tomto bodě), se nazývá doména atrakce K1 (domain of attraction). A tak můžeme populační velikost vyjádřenou bodem K1 považovat za lokální rovnovážný bod dané populace. Jestliže se však populace zvýší nad velikost danou bodem B (např. do bodu c), potom v této oblasti je opět populační růst kladný (protože porodnost je větší než úmrtnost) a populace se zvětšuje směrem k bodu K2. Bod B tak odděluje domény atrakce K1 a K2 a nazývá se bod zlomu (breakpoint). Jak lokální rovnovážné kapacity prostředí (K1 a K2), tak i body zlomu se nacházejí v pozici vyjadřující nulový růst populace, ovšem snadno je odlišíme tím, že sklon této křivky je v doménách atrakce záporný, zatímco v bodech zlomu je tento sklon kladný.

Existence mnohonásobných domén atrakce (jako jsou ty, které jsme právě popsali), může napomoci vysvětlit pozorování, že narušení systému často vede k nespojité reakci. Tak např. rybí populace se může nacházet okolo bodu K2, a když intenzivní rybolov přerušíme dříve, než se výlovem populace sníží k hodnotě bodu B, rybí populace se zotaví a dostane se zpět do bodu K2. Pokud ovšem ryby přelovíme a populace se sníží pod B, potom se rybí populace nezotaví, ale dostane se pod vliv domény atrakce rovnovážného bodu K1 a tento vliv rybí populaci stlačí do této nové (nižší) rovnovážné velikosti. Předchozí výklad by mohl vést k názoru, že nosná kapacita prostředí (K) je jakási početnost či hustota populace, kolem níž populace vždycky kolísá. Je ale důležité si uvědomit, že rovnovážná velikost populace je nastavena podmínkami prostředí. Protože se tyto podmínky v čase a prostoru mění, proměňují se také rovnovážné hodnoty.

Populace mohou být snižovány prostřednictvím faktorů závislých na hustotě
Podle logistické rovnice vykazují faktory omezující populace stále silnější vliv s tím, jak populace roste. Ale jaké to jsou vlastně faktory? Mnoho vlivů může omezovat růst populací, ale jenom faktory závislé na hustotě (density-dependent factors) mohou populace skutečně regulovat. Jsou to ty faktory, jejichž vliv na populace roste s růstem populační početnosti nebo hustoty. Nejvýznamnější jsou: zdroje (potrava, dostupnost míst k obývání), predátoři, paraziti a nemoci. Ostatní faktory (jako je teplota, srážky a katastrofické události) mění úmrtnost a porodnost nezávisle na počtu jedinců populace a jsou tak na hustotě nezávislé (density-independent).

 Tak např. nasadíme-li do série chovných nádob s potravou různý počáteční počet párů octomilky Drosophila melanogaster, potom plodnost samic další generace bude nepřímo úměrná jejich počtu. Důvodem je vnitrodruhové soupeření (intraspecifická kompetice) larev o potravu. Také dospělci budou ovlivněni tím, že při vysoké hustotě budou mít kratší dobu života, ale tento jev se projeví až při mnohem vyšší hustotě než jak tomu je u larev (vývojová stádia bývají více ovlivněna hustotou populací než dospělci). Krásně je vidět jev hustoty populací na korovníku obilním (Rhizopertha dominica) který se živí skladovaným obilím. Úspěšně přežije jenom ta larva, která žije v zrnu pšenice sama. Závislost na hustotě se tedy náhle a silně projeví v okamžiku, kdy počet larev v chovné nádobě dosáhne počtu zrn. Při jakémkoliv vyšším počtu larev už se nevylíhne větší počet dospělců než je počet zrn, ať už je počet larev jakýkoliv, protože larvy se navzájem smrtelně zraňují kusadly. Když byly perloočky (Daphnia pulex) chovány v laboratorních kulturách v různých hustotách (od 1 do 32 samic) a do všech variant pokusu bylo přidáváno stejné množství potravy, projevila se jasná závislost plodnosti na populační hustotě (plodnost silně klesala ve variantách s hustšími populacemi). Zakrnělý růst svědčil o tom, že důvodem je omezené množství potravy při vyšších populačních hustotách.
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Většina studií o závislosti růstu populací na jejich hustotě byla prováděna v laboratoři, kde mohou být faktory ovlivňující populace, řízeny. Jednoduchost takovýchto uspořádání zanechává určité pochyby o tom, zda se výsledky takovýchto laboratorních pokusů mohou uplatnit i na populace ve složitém přírodním prostředí, kde se podmínky i zdroje prostředí (včetně predátorů apod.) neustále mění. Tak např. u některých druhů ptáků bylo zjištěno, že se jejich populační početnost rok od roku mění v závislosti na podmínkách zimy. Pokud jsou v zimě nevhodné podmínky, přežije jen malá populace a naopak. Faktory závislé na hustotě populací se projeví jen v letech následujících po příznivých zimách, kdy se snižuje množství rozmnožujících samců prostřednictvím teritoriálního chování, samice vyvedou méně mláďat (vzhledem k menší nabídce potravy) a dochází k větší úmrtnosti. Bylo by ideální, kdybychom dokázali řídit velikost populací experimentem přímo v přírodě. To je ale velmi obtížné a dá se to provést např. u těch organizmů, které řídíme z nějakého jiného důvodu (např. u některých druhů lovné zvěře). Jedna taková studie byla provedena na příkladu jelence viržinského (Odocoileus virginianus) ve státě New York ve 40. letech 20. století. První roky nebyl jelenec loven a v dalších letech byly jeho populace vystaveny velmi intenzivnímu odstřelu. Snížení hustoty populací zvýšilo procento gravidních samic z 57 % na 100 %, počet embryí na samici se zvýšil z 0,71 % na 1,78 % a množství žlutých tělísek (které je měřítkem počtu ovulací) se zvýšilo z 0,6 na 1,86. 

Stejně jako u živočichů tak i u rostlin dochází ke zvyšování úmrtnosti a ke snižování plodnosti při vysokých populačních hustotách. Se zvyšováním hustoty populací pozorujeme snižování rychlosti růstu, velikosti a hmotnosti jednotlivých rostlin a také snižování množství semen. Při velmi vysokých hustotách zasazených semen pozorujeme, že vzhledem k velmi intenzivní kompetici semenáčků dochází k vysoké mortalitě. Výsledky mnoha takových pokusů jsou velmi podobné: vynesením logaritmu průměrné hmotnosti rostlin do grafu proti logaritmu jejich hustoty vytvoří naměřená data přímku se směrnicí přibližně – 3/2 (viz obr. 16-14). Tomuto vztahu mezi hmotností průměrné rostliny a populační hustotou říkáme samozřeďovací křivka a její směrnice je natolik konstantní, že se tomuto vztahu někdy říká samozřeďovací (– 3/2) zákon (power law).

Faktory závislé na hustotě tedy regulují populace a udržují jejich velikost blízko nosné kapacity dané dostupností zdrojů a podmínkami prostředí (viz soubor „regulace populací faktory závislými na hustotě“). Změny v těchto podmínkách a zdrojích neustále nastavují nové rovnováhy, ke kterým se populace opět přibližují. Dále ovšem na populace působí katastrofické změny prostředí, např. náhlý mráz, sucho, bouře apod., které mohou prudce snížit populační počty hluboko pod nosnou kapacitu prostředí a populace se poté zotavují.

Andrewartha a Birch zpochybnili na hustotě závislé regulace populačních velikostí
Rok 1954 přinesl publikace dvou významných knih o populační biologii. Každá z nich je sama o sobě zajímavá, ale ještě zajímavější je to, že v těchto dvou knihách jsou představeny zcela opačné názory. Anglický ornitolog David Lack v práci "The Natural Regulation of Animal Numbers" podpořil názor, že populace jsou regulovány faktory závislými na hustotě, zejména potravou, predátory a nemocemi. Jeho argumenty a důkazy podpořily teorii závislosti na hustotě a regulace populací okolo stabilních rovnovážných hustot již předtím propracované Lotkou, Gausem, Nicholsonem a dalšími. V tomtéž roce dva australští entomologové H. G. Andrewartha a L. C. Birch publikovali knihu "The distribution and Abundance of Animals", ve které prokazovali, že většina populací, zejména hmyzu a ostatních malých bezobratlých, je ovlivněna převážně faktory nezávislými na hustotě. A že velikosti populací ovlivňují především krátká období, kdy jsou podmínky prostředí příznivé. Nedostatek nebo nepřístupnost zdrojů sice také regulují populace, ale pravděpodobně mnohem méně, než krátká doba, kdy mohou dosáhnout kladné rychlosti růstu populací. 
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Celou řadu svých závěrů odvodili z pozorování třásněnky Thrips imaginis v jižní Austrálii. Populace tohoto druhu každoroční silně kolísají: k obrovskému nárůstu populací dochází na jaře (listopad - prosinec), díky příznivé vlhkosti a teplotě, ale v zimě a v létě, vzhledem k nedostatku potravy (tj. zejména pylu kvetoucích rostlin), suchu a horku populace dramaticky klesají. Autoři dokumentují, že ani ve velmi příznivých letech nejsou květy touto třásněnkou příliš napadeny a potrava tak zřejmě má velmi malý vliv na jejich rozvoj. Zdá se, že nejvíce vlivu na jejich populace má délka a příhodnost jarního období. Aby to prokázali, provedli mnohočetnou regresní statistickou analýzu, kde vybrali čtyři nezávisle proměnné (všechny souvisely s počasím, tj. sumy efektivních teplot a sumy srážek za určitá období předcházející populační explozi). Tyto čtyři proměnné dohromady dokázaly vysvětlit 78 % meziroční variability v populačních počtech této třásněnky. Shoda předpovědi modelu se skutečností je dobře patrna z obr. 16-16. Z těchto studií vyplývaly dva důležité závěry. Za prvé: třásněnky byly vždy málo početné a zkonzumovaly jenom malou část potravy, kterou měly k dispozici. A za druhé: proměny v populačních hustotách mohly být uspokojivě vysvětleny fyzikálními podmínkami prostředí, a dá se tedy očekávat, že ovlivňují populace třásněnek nezávisle na jejich hustotě. Na otázku, jak vysvětlují početné důkazy o závislosti na hustotě, odpovídají Andrewartha a Birch, že většina těchto důkazů pochází z velmi jednoduchých a řízených laboratorních pokusů a jejich závěry neplatí pro populace v přírodě. A na problém, že bez existence na hustotě závislé regulace by populace mohly klesnout až k vymření anebo se nekontrolovatelně namnožit, odpovídají, že také ve skutečnosti došlo mnohokrát k vyhynutí třásněnek na určitých místech, kde byly klimatické podmínky příliš špatné, a tato místa zřejmě byla znovu obydlena (rekolonizována) z oblastí jiných.

Teorie nezávislosti na hustotě vyvolala vlnu debat mezi ekology
Jak se dalo očekávat, výzva Andrewartha a Birche vyvolala u mnoha autorů vlnu obrany teorie závislosti na hustotě. Celá řada z nich kritizovala logiku podobných argumentů, ale Frederick E. Smith, který tehdy působil na Michiganské univerzitě, se zaměřil přímo na analýzu dat o třásněnce. V práci z r. 1961 uvedl, že Andrewartha a jeho kolegové analyzovali data takovým způsobem, který nemohl odhalit závislost na hustotě. Zejména zdůraznil, že argumenty ohledně závislosti na hustotě nevysvětlují absolutní velikost populace v určitém čase a roce, ale vztahují se na populační velikost ve vztahu k počáteční populační velikosti. A tak Smith použil původní data o třásněnkách, zpracoval je poněkud jiným způsobem a nalezl v nich silnou závislost na hustotě.
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Nejistota o významu na hustotě závislých regulací pokračuje dodnes. Tato nejistota se týká jak modelů zabývajících se rovnovážnými populacemi (které jsou zpochybňovány), tak i toho, že v přírodních populacích je v mnoha případech obtížné odhalit závislost na hustotě. Myšlenka rovnovážných populací vychází z toho, že populační početnosti zpravidla kolísají kolem určitých hodnot, které jsou ovlivněny podmínkami prostředí a vnitro- i mezi- druhovými interakcemi organizmů. Naše předchozí modely vycházely z toho, že vztah mezi úmrtností, porodností a velikostí zvyšování populací na jedné straně a populační hustotou na straně druhé, se dá vyjádřit hladkou křivkou. Ovšem pozorování v přírodě nám napovídají, že tomu tak není. V porodnosti a úmrtnosti populací je velká variabilita, které se říká demografická stochasticita a proměňují se také podmínky a zdroje prostředí (tomu se říká environmentální stochasticita), viz též předchozí kapitoly. Jejich interakcí vznikají zcela náhodné fluktuace (neboli „šumy“) v systému, které mohou být významné ve srovnání s odpověďmi závislými na hustotě. A této situaci se říká neurčitost hustoty (density vagueness). Ovšem i populace, která je vystavena velkým demografickým nebo environmentálním stochasticitám, může být regulována procesy závislými na hustotě, ale vzhledem k velké náhodné složce těchto procesů je obtížné, aby dosáhla rovnovážné hustoty. Ekologové jsou tak roztrpčeni tím, že přes zcela zjevný fakt, že populace jsou regulovány, se zřídka podaří odhalit nějaký jednoduchý faktor a vztah, který by tyto regulace vysvětloval. A to i tehdy, když se na rozsáhlých souborech dat zjistí velmi silná závislost na hustotě.

V poslední době jsou rozvíjeny teorie tzv. nerovnovážných dynamik populací (nonequilibrium dynamics), v nichž na hustotě závislé i na hustotě nezávislé faktory mohou spolu interagovat velmi složitým způsobem. Tak např. na obr. 16-19 je znázorněna hypotetická populace, kdy v části (a) vidíme konstantní rychlost reprodukce R a na hustotě závislou rychlost mortality dm. V bodě, kde se protnou je rovnovážný stav K1. Na obr. (b) je totéž, ale navíc je zde přítomen na hustotě nezávislý faktor mortality m, který ustanoví novou rovnováhu populace v bodě K2. Na obr. (c) je totéž, ale na hustotě nezávislá mortalita kolísá vlivem environmentální stochasticity, což způsobuje, že „rovnovážná populace“ kolísá mezi K2 a K3. Tyto modelové představy ozřejmují situaci, kdy populační dynamiku ovlivňují jak faktory závislé na hustotě tak na hustotě nezávislé. 

17. Metapopulace
V rámci areálu rozšíření nějakého druhu obvykle nejsou podmínky a zdroje rozšířeny rovnoměrně tak, aby jedinci všude dokázali přežít, růst a rozmnožovat se. Části areálu, které obsahují nezbytné zdroje a podmínky pro přežití populace, nazýváme stanovištní plošky (habitat patches). Jedinci určitého druhu žijící v určité stanovištní plošce tvoří lokální populaci (někdy se nazývá subpopulace). Pro jednoduchost budeme často termíny lokální populace (subpopulace) a populace zaměňovat jako synonymní pojmy. Druh se může vyskytovat v podobě souboru lokálních populací, z nichž každá zaujímá stanovištní plošku, která je oddělená od ostatních takových plošek oblastmi, které nejsou pro daný druh trvale obyvatelné. Takovéto lokální populace často interagují tak, že jedinci migrují z jedné do druhé. Soubor lokálních populací, který obývá určitou skupinu stanovištních plošek navzájem spojených tím, že se jedinci mezi nimi pohybují, je nazýván metapopulace (jde vlastně o populaci populací). V pojetí ekologa Edwarda O. Gartona je metapopulace vlastně jen jednou ze čtyř možných hierarchických pohledů na populace: nejnižší je skupina jedinců obývající stejné stanoviště (lokální populace), druhou je metapopulace, v hierarchii výše leží poddruh jakožto soubor metapopulací obývajících určitou širší oblast (metapopulace jsou odděleny rozsáhlým neobývaným prostorem a tato izolace může způsobit odlišnosti v morfologii, fyziologii apod. mezi poddruhy) a čtvrtou a nejvyšší jednotkou je druh.

Pro metapopulace je významná dynamika interagujících lokálních populací
Metapopulační teorii i termín metapopulace samotný zavedl do ekologie Richard Levins (1969, 1970). V Levinsově jednoduchém modelu představuje metapopulace druhu soubor malých populací, které obývají skupinu stanovištních plošek (často podobných – např. mýtiny v lese), které jsou roztroušené ve spojité matrici nevhodných stanovišť (např. les). V každém konkrétním čase může být vhodná stanovištní ploška obývána jedinci tohoto druhu, ale také může být (třeba jen dočasně) neobydlená. Protože jsou lokální populace malé, podléhají náhodným fluktuacím počtů svých jedinců a v každé době je tedy určitá pravděpodobnost vymření kterékoli lokální populace. Metapopulační dynamika je dána rovnováhou mezi vymíráním (extinkcí) a opětovnou kolonizací (rekolonizací) stanovištních plošek. Jestliže jsou rychlosti kolonizace dlouhodobě nižší než rychlosti extinkcí, může vymřít celá metapopulace. Metapopulační teorie vhodně popisuje dynamiku mnoha přírodních populací, které se vyskytují v oddělených ploškách. Tak např. jmelí se vyskytuje na stromech a každý strom tedy může být považován za stanovištní plošku a tyto plošky jsou odděleny prostory, kde stromy nerostou, a tudíž jsou pro jmelí jako parazitickou rostlinu neobyvatelné. Dalším příkladem metapopulací jsou populace druhů, které obývají mezery v lesích. Jakmile mezera zaroste opět stromy, stanovištní ploška těchto druhů zaniká a s ní i lokální populace. Mnoho příkladů metapopulací bylo publikováno u motýlů, kteří jsou často hostitelsky specifičtí a jejichž živné rostliny samy jsou omezené na stanovištní plošky. Také řada druhů ptáků obývá stanovištní plošky utvářené určitou vegetací.

Ekolog Ilkka Hanski z Univerzity v Helsinkách zúžil pojem metapopulace na ty populace, které splňují 4 podmínky: 1) vhodná stanoviště populace existují v podobě oddělených stanovištních plošek, které mohou či nemusí být obsazeny rozmnožujícími se lokálními populacemi, 2) i ty největší lokální populace mohou vymřít, 3) jednotlivá stanoviště nesmí být příliš izolována, vždy musí existovat možnost rekolonizace po lokální extinkci a 4) populační dynamiky lokálních populací nejsou synchronní.

Jednoduché metapopulační modely jsou založeny na rovnováze mezi lokální extinkcí a rekolonizací
Označíme-li p proporci stanovišť v daném čase obývaných (např. je-li p=0,7, potom z 10 stanovištních plošek bude 7 obývaných a 3 neobývané), potom 1–p bude proporce neobývaných stanovišť (v našem příkladu 1-0,7=0,3). Rychlost změny proporce obývaných plošek p je dána vztahem dp/dt=mp(1-p)-ep, kde m je rychlost rekolonizace stanovištní plošky a e je rychlost vymření (extinkce) druhu v této plošce. Tuto jednoduchou rovnici si lze zapamatovat takto: je-li p proporce obývaných plošek a p-1 proporce neobývaných, pak součinem p(1-p) vyjádříme množství všech možných „cest“, kterými můžou jedinci migrovat z obsazených do neobsazených plošek a tím je rekolonizovat. Ovšem ne každá tato cesta vede k rekolonizaci, jen určitá část daná součinem s koeficientem m. Vymřít může jen obývaná ploška s pravděpodobností e (tím je snižován počet obývaných plošek o ep). 

Rovnovážný stav nastává, když ke změně v obsazenosti plošek nedochází (dp/dt=0), a dosadíme-li toto do předchozí rovnice, po úpravě dostaneme rovnovážnou proporci obývaných plošek p^=1-e/m. Z toho tedy vidíme, že metapopulace nepřežije, jestliže rychlost extinkce je větší než rychlost rekolonizace (tehdy bude rovnovážná proporce obývaných plošek menší než 0) a naopak. 
Levinsův model zahrnuje mnoho zjednodušujících předpokladů, např. není uvažována dynamika populací v jednotlivých stanovištních ploškách. Dále se předpokládá, že všechny stanovištní plošky jsou stejné, tedy mají stejnou plochu a jsou stejně vzájemně izolovány (či propojeny). A tak je pravděpodobnost pohybu jedinců stejná mezi jakýmkoliv párem plošek. Další zjednodušení je, že migranti nemají vliv na dynamiku lokální populace (v Levinsově modelu tento jev nastává pouze tehdy, když kolonizátoři obsadí dosud volnou stanovištní plošku). Model také vyžaduje jakousi střední míru migrace mezi ploškami, protože je-li migrace velmi malá, pak vlastně jde o izolované populace a je-li velmi vysoká, pak vlastně jde o jedinou populaci a ne o metapopulaci. Neuvažuje se zde také o rozdílných obtížích, s jakými jedinci překonávají vzdálenost od jedné ke druhé plošce. To samozřejmě souvisí s mnoha rysy krajiny (např. je-li mezi ploškami nějaká migrační bariéra nebo naopak nějaký migrační koridor). 
Součástí struktury metapopulace je velikost a hustota stanovištních plošek 
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Odstraněním zjednodušujících předpokladů se Levinsův model zpřesní. Pro zpřesnění mohou být např. do modelů zahrnuty charakteristiky struktury metapopulace (stanovištní plošky jsou různě veliké a v prostoru různě uspořádané) nebo populační dynamiky lokálních populací (např. modelem věkově strukturované populace založeným na úmrtnosti a porodnosti, který byl popsán v předchozích kapitolách). 
Obsazenost jednotlivých stanovištních plošek je dána zejména velikostí těchto plošek a jejich hustotou. Často se ukazuje, že čím větší je stanovištní ploška, tím větší je pravděpodobnost, že bude daným druhem obsazena (a naopak čím menší ploška, tím je tato pravděpodobnost nižší). Také se ukazuje, že procento obsazených plošek roste tam, kde je vysoká hustota plošek (tj. jsou blíže k sobě) než tam, kde jsou izolovány. Toto je důležité u ohrožených druhů, které obývají fragmentovanou krajinu.

Různí autoři studovali celou řadu struktur metapopulací. Metapopulace typu kontinent–ostrov jsou takové, u nichž se izolované stanovištní plošky („ostrovy“) nacházejí poblíž jedné veliké plošky („kontinent“), kde populace nikdy nevyhyne. Jiným typem struktury metapopulací jsou zdrojové–spádové metapopulace (source - sink), kde některé lokální populace (zdrojové) mají delší dobu kladnou růstovou rychlost a jiné populace (spádové, úložné) mají zápornou růstovou rychlost.

Velikost stanovištních plošek a jejich hustotu (vyjádřenou např. jako průměrnou vzdálenost mezi nimi) můžeme zahrnout do základního metapopulačního modelu (dp/dt=mp(1-p)–ep). Rychlost kolonizace (migrace) se snižuje s rostoucí vzdáleností D. Tento vztah můžeme vyjádřit např. negativní exponenciální funkcí m=m0e-aD kde m0 a a jsou parametry. Tvar této funkce je zobrazen na obr. 17-5. Nyní předpokládejme, že rychlost vymírání e je také nepřímo úměrná velikosti stanovištní plošky (označme ji A), takže populace ve velkých ploškách mají menší pravděpodobnost, že vyhynou než ty v malých ploškách. Toto můžeme modelovat stejnou funkcí, takže dostáváme e=e0e-bA, kde e0 a b jsou opět parametry. Tvar funkce znázorňující vztah mezi A a e je úplně stejný jako té, která vyjadřuje vztah mezi D a m na obr. 17-5. Obě dvě rovnice můžeme dosadit do rovnice pro rovnovážnou metapopulaci p^=1-e/m a po úpravě dostáváme p^=1-(e0/m0).e-bA+aD. Tato rovnice ukazuje, jak průměrná plocha stanovištní plošky (A) a průměrná vzdálenost mezi stanovištními ploškami (D) ovlivňují rovnovážnou hodnotu přetrvání metapopulace v ploškách. Je-li e0/m0 konstanta, pak z této rovnice vidíme, že A a D se navzájem kompenzují a to je obzvláště nápadné, pokud položíme a=b=1 (potom exponent u e bude -A+D). Za těchto podmínek tedy: je-li např. A=1 a D=1, dostáváme e-1+1=e0=1. Jestliže nyní zvýšíme D na 3 (tj. zvýší se izolovanost stanovištních plošek) potom, aby se exponent nezměnil, se musí A zvětšit na 2 (tedy se musí zvětšit velikost plošek). Jinými slovy: rovnovážná hodnota přetrvání metapopulace v ploškách zůstává při zvýšení vzdálenost mezi ploškami zachována tehdy, zvětší-li se tyto plošky. 
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FIGURE 17-5 Negative exponential relationship
between migration rate, m, and distance of patch isolation,
D (m = mge™*?, where m; and a are parameters). The
relationship between extinction rate, ¢, and patch area,

A (e = eje™", where ¢, and b are parameters) will have
the same shape.



Praktický příklad je na obr. 17-7. Ten znázorňuje obsazené ostrovy (černé kroužky) a neobsazené (bílé kroužky) na ostrovech ve dvou jezerech ve Finsku. Vidíme, že větší plošky jsou s větší pravděpodobností obsazeny než malé plošky a s rostoucí vzdáleností roste proporce neobsazených plošek až plošky vzdálenější než 1,5 km od nejbližší nejsou obsazeny vůbec. Ty, které jsou menší než 1 ha, jsou obsazeny jenom tehdy, jestliže nejsou dále než 1 km od nejbližší plošky. Podobný vztah byl zjištěn u kiviho (Apterix australis) na Novém Zélandu. Tento bezkřídlý pták žije ve fragmentech lesa oddělených otevřenými plochami pastvin. Ptáci se mohou rozšiřovat pouze chůzí po zemi a mají velmi špatné disperzní schopnosti. Fragmenty lesa, které jsou od nejbližších vzdáleny více než 80 metrů, obvykle nebyly obsazeny s výjimkou těch, které byly značně veliké.

Metapopulace jsou ovlivněny migrací a demografií lokálních populací
Uvažovali jsme, že důvodem pro to, že izolovanější plošky v metapopulaci jsou méně pravděpodobně kolonizovány, je to, že velká vzdálenost klade jedincům překážku v pohybu. Přestože to je rozumná úvaha, určitě hrají roli i jiné faktory, jako je např. kvalita stanovištní plošky, demografické procesy a další jevy, které ovlivňují imigraci-emigraci a populační vývoj v dané plošce. Disperze jedinců prostorově strukturované populace (tj. žijících jen v urč. stanovištních ploškách a ne mimo ně) sahají od jednoho extrému, kterým je naprosto volný pohyb jedinců ve značném množství, po extrém druhý, téměř úplně izolované subpopulace. Populace prvního typu se někdy nazývají patch populations, vykazují sice prostorovou strukturu, ale jedinci jí nejsou nijak omezeni. Populace druhého typu vlastně představují zcela izolované, samostatné populace a ani jeden z těchto extrémů nemůžeme nazvat metapopulace. Jak již bylo řečeno, pojem metapopulace se vztahuje jenom na populace, které jsou v tomto ohledu kdesi uprostřed obou těchto extrémů.

Jaké ale faktory "nutí" jedince žijící v jednotlivých stanovištních ploškách lokální populaci opustit? Mohou to být demografické charakteristiky (jako je např. příliš vysoká populační hustota či nevhodná věková struktura) morfologické rysy (dosažení určité tělesné velikosti) nebo také faktory prostředí. Tak např. u některých motýlů bylo zjištěno, že tendence k emigraci je tím větší, čím větší je rozpětí křídel daného jedince (nebo druhu).

Jak jsme viděli, jednoduché metapopulační modely předpokládají, že plošky jsou obsazeny nebo neobsazeny. Modely strukturovaných metapopulací zahrnují i demografii jednotlivých lokálních populací. Tak např. byly studovány demografické proměnné jednoho druhu datla (Melanerpes formicivorus) v Novém Mexiku u jedné izolované populace. Meziroční variabilita v těchto proměnných je výsledkem lokální environmentální stochasticky, zejména proměnlivostí srážek. Simulační technikou se zjistilo, že kdyby tato populace byla zcela izolována (a tím se zabránilo imigraci), vyhynula by během dvaceti let vzhledem k pravděpodobnosti výskytu aspoň jednoho velmi špatného období pro rozmnožování. Další analýzy tohoto simulačního modelu ukázaly, že dokonce i při velmi nízké úrovni imigrace do této populace by podstatně vzrostl čas jejího přetrvání (obr. 17-11 b). Takovéto situaci, kdy imigrace zabrání vyhynutí populace, se říká záchranný efekt (rescue effect). Záchranný efekt nemusí být jenom jednosměrný (jako u modelů zdrojových-spádových populací nebo u modelů kontinent–ostrov). U metapopulací, kde je populační růst lokálních populací vysoce variabilní, může totiž určitá populace sloužit jako zdroj imigrantů a tak zachránit jinou populaci v létech, kdy je její populace vysoká a naopak může být předmětem záchrany ze strany jiné populace, když její vlastní růstová rychlost je velmi nízká. Záchranný efekt byl v posledních letech zjištěn u celé řady přírodních populací, např. motýlů. Zdá se tedy, že jednoduchý populační model (v němž lokální populace vymírají a jejich stanovištní plošky jsou opět rekolonizovány odjinud), by mohl být nahrazen jiným modelem, v němž lokální populace vykazují velikou variabilitu, v příznivých letech „zachraňují“ některé okolní populace a v nepříznivých jsou samy „zachráněny“ imigrací z okolních subpopulací. To bylo potvrzeno např. v Americe u motýlů z rodu Euphydrias, kde populační hustoty lokálních populací silně kolísají, ale populace jako celek má tendenci přetrvat.
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FIGURE 17-11 Results of a simulation of population
size in a population of acorn woodpeckers (Melanerpes
formicivorus) in central New Mexico. Demographic
parameters from previous studies were used to construct
the simulation. (a) Projected population trend if it is
assumed that the population receives no migrants. (b) The
number of years that the population is expected

to persist at different migration rates. These figures show
that even a small amount of migration will rescue the
population from extinction. (From Stacey et al. 1997.)



Dá se předpokládat, že úroveň emigrace z lokální populace je tím vyšší, čím vyšší je její populační hustota (to je dáno negativními sociálními interakcemi a omezením zdrojů). Pokud je ovšem populační hustota v nějaké stanovištní plošce odrazem environmentální stochasticity, pak je pravděpodobný i následující scénář: máme-li metapopulaci složenou ze dvou populací, v příznivých letech budou hustoty u obou populací vzrůstat, ale v nepříznivých letech budou klesat a mohou klesnout až na takovou úroveň, že nedovolí vzájemné migrace a obě současně vyhynou. Tato situace se nazývá korelované vymírání (correlated extinction). Pokud ovšem demografická situace neodráží environmentální stochasticitu a populační procesy jsou v subpopulacích vzájemně nezávislé, potom má celá metapopulace daleko větší šanci na přežití. 

Úroveň genetické variability v metapopulaci je určena interakcí mezi populační početností, extinkcí a kolonizací

Zopakujme, že souhrnné genetické složení populace se nazývá genetickou strukturou. Genetická variabilita je „nárazníkem“ proti současným i budoucím proměnám prostředí a malé populace jsou zvláště citlivé na ztrátu této variability. U nich totiž mohou náhodné události způsobit genetický drift. Jaká je však dynamika genetické variability v metapopulaci? Mohou události extinkcí a kolonizací měnit vliv populační početnosti na genetickou variabilitu? Zachová metapopulace jako celek genetickou variabilitu i přes vysoký genetický drift u lokálních populací? Samozřejmě, že tyto otázky jsou zvláště významné pro ochranu ohrožených druhů, které žijí ve fragmentovaných stanovištích, anebo v navzájem izolovaných přírodních rezervacích. Jsou také důležité pro populační genetiku, která se dlouho zabývá genetickou diferenciací mezi populacemi (která je klíčovou pro vznik druhů). Opět zdůrazňujeme střední úroveň migrací mezi subpopulacemi. Je-li totiž tato migrace zcela volná a běžně k ní dochází, potom není důvodu očekávat nějakou genetickou rozdílnost subpopulací, a pokud je velmi omezená, pak jsou tyto populace izolované, bez genetické výměny. Takže u metapopulací očekáváme střední úroveň genetické diferenciace mezi lokálními populacemi vzhledem ke střední úrovni toku genů. Genetickou variabilitu zvyšuje velikost (sub)populace a snižuje vysoká rychlost migrace mezi subpopulacemi. Z toho by se dalo usuzovat, že větší genetická variabilita bude u těch metapopulací, které vytvářejí větší subpopulace s nižší mírou migrací. 
[image: image13.png]1\

FIGURE 17-16 A schematic depiction of
the principal differences between the
metapopulation and landscape concepts. (a)
A metapopulation with five habitat patches,
four of which are occupied (green areas) and
one of which is unoccupied (white, open
area). Arrows represent interpatch
movements. According to the metapopulation
concept, habitat patches occur against a
featureless background of unsuitable habitat
(solid grey area). (b) The same
metapopulation overlaid on a landscape
composed of a mosaic of many different
habitat types, which, as depicted by the
arrows, affect interpatch interactions

within the metapopulation.




Dá se však prokázat, že některé způsoby vymírání a kolonizace vedou k drastickému snížení genetické diverzity. Předpokládejme, že máme metapopulaci (obr. 17-14) tvořenou třemi dílčími populacemi (v ploškách 1, 2 a 3), všechny mají na počátku stejný počet jedinců a všechny mají na počátku vysokou genetickou diverzitu. Populace v plošce 1 vyhyne v 18. generaci a je rekolonizována ve 20. generaci několika jedinci z plošky 2. Tím se v této plošce vzhledem k zakladatelskému efektu podstatně sníží genetická diverzita. Podobná událost nastane ve 47. generaci v plošce 2. Mezitím v plošce 1 došlo opět k vymření jedinců, a tato ploška je rekolonizována opět z plošky 2 ovšem vzhledem k tomu, že již tam je nízká genetická diverzita a navíc byla ploška 1 kolonizována jediným jedincem, oplozenou samicí, genetická variabilita klesla k nule. Následuje vymření v plošce 2 i v plošce 3 a opětovná rekolonizace obou plošek prostřednictvím jedinců s nulovou genetickou variabilitou (z plošky 1). Konečným výsledkem je, že máme opět 3 populace, které mohou mít vysoký počet jedinců (např. takový jako byl jejich původní počet), avšak s nulovou genetickou variabilitou. To je samozřejmě extrémní případ, ve skutečnosti je genetická variabilita ovlivněna mnoha okolnostmi, jako např. nosná kapacita jednotlivých stanovištních plošek, rychlost obratu v metapopulaci, celkový počet plošek, rychlost toku genů mezi ploškami atd.

Svět existuje v podobě mozaiky stanovištních plošek, která se nazývá krajina
Jednotvárné stanoviště velikých rozměrů neexistuje. Dokonce i v Amazonském deštném lese ve východním Peru odhalily satelitní fotografie více než 50 odlišných typů lesa, které zaujímaly plochy od desítek metrů do několika kilometrů čtverečních. Podrobné studie odhalily, že rozšíření těchto lesních typů odpovídalo malým rozdílům v půdních vlastnostech a současným nebo nedávným narušením. Studiemi takového typu se zabývá krajinná ekologie. Její obor působnosti není dosud zcela přesně definován, avšak rýsují se 4 základní principy v této oblasti vědy. 1. Stanovištní plošky či různé ekosystémy nebo prvky krajinné mozaiky (ať to nazveme, jak chceme) se proměňují jak v čase, tak v prostoru. 2. Mezi jednotlivými prvky krajiny jsou hranice. Jejich vliv na pohyby organizmů i materiálů může být zcela zásadní a může ovlivňovat procesy odehrávající se jak uvnitř jednotlivých prvků, tak mezi nimi. 3. Pohyb organizmů a materiálů mezi prvky krajinné mozaiky určuje spojitost (connectivity) těchto prvků. Spojitost může být zásadní, protože např. narušení (disturbance, viz stejnojmenný soubor) má širší dopad v krajině, která je složena z vysoce spojitých prvků, než v krajině, která je složena z nespojitých prvků. 4. Charakteristiky a dynamika každého jednotlivého prvku krajiny závisí na jeho umístění s ohledem na strukturu celé krajinné mozaiky. Co se odehrává v jednom prvku, je ovlivněno událostmi v sousedních prvcích.
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FIGURE 18-3 Fluctuations in the numbers of pupae of

four species of moths (hibernating larvae in Dendrolimus)

in 2 managed pine forest in Germany over sixty consecutive

midwinter counts. (After Varley 1949.)



Právě toto je jeden ze zásadních rozdílů mezi krajinnou ekologií a ostatními ekologickými disciplínami: pohled na krajinu jako mozaiku stanovištních typů, které spolu vzájemně interagují, proměňují se v čase a v prostoru a tak mají velký vliv na populace druhů, které je obývají. Kvalita jednoho stanoviště může být ovlivněna kvalitou sousedního, takže může být např. zvýšena, pokud v sousedním stanovišti je přítomen materiál pro stavbu hnízd ptáků, je zde přítomna voda, opylovači apod. nebo může být snížena, jestliže v sousedním stanovišti je velké množství parazitů, organizmů, které vyvolávají nemoci apod. Kvalita určitých krajinných prvků a jejich atraktivita pro druhy nemusí souviset jenom s množstvím a dostupností zdrojů, ale také s obsazeností tohoto prvku dalšími jedinci. Tak např. je-li nějaký atraktivní prvek hustě obsazen, potom nově příchozí by museli riskovat ostré sociální konflikty, na které by vynakládali příliš energie a tak se pro ně mohou atraktivnějšími stát méně vhodné, ale méně obsazené prvky. Rozčlenění stanoviště do stále většího počtu plošek zvětšuje relativní rozsah hraničních oblastí, což může zpřístupnit tyto plošky pro predátory a tím se stanou méně vhodné pro obývání.

Pravděpodobně jste si už všimli některých podobností mezi metapopulačním a krajinným přístupem. Obojí zahrnují interakce mezi souborem stanovištních plošek. Plodné spojení obou přístupů přinese v budoucnosti jistě významná zjištění, ale v současné době se na ně pohlíží odlišně. Metapopulační model je založen na tom, že plošky vhodné k obývání jsou obklopeny matricí neobyvatelné krajiny (a prakticky nás nezajímá dynamika tohoto prostoru). Na rozdíl od toho krajinný náhled vnímá krajinu jako mozaiku stanovišť, v nichž se podmínky neustále mění v čase a prostoru a mezi nimiž existují hranice, které mohou ovlivňovat toky organizmů a materiálu. Pohled krajinné ekologie je realističtější a to je zřejmě to, co zpomaluje vývoj analytické teorie krajinné ekologie. Bez zjednodušujících předpokladů by i vývoj v metapopulační teorii byl pomalejší a obtížný. Tento základní rozdíl je znázorněn na obr. 17-16. Metapopulační teorie rozpozná a studuje jen 5 stanovištních plošek, z nichž 4 jsou obydlené a 1 nikoliv se vzájemnými interakcemi (a), zatímco vložíme-li tutéž metapopulaci do skutečné krajiny (b), vidíme, že např. pohyby jedinců jsou ovlivněny detaily struktury krajiny. A teprve z této struktury např. vidíme, že pohyb z a do d se děje jinou cestou než z d do a a e je možná izolováno pro to, že je odděluje oblast, která je nevhodná pro pohyb (migrační bariéra) od ostatních plošek.

18. Populační dynamika (fluktuace a cykly populací)
S postupem času mění populace organizmů v přírodě svoji prostorovou (velikost, rozšíření), demografickou (věkovou) i genetickou strukturu. To je dobře patrné z pozorování typu: letos je nejvíce chroustů, co pamatuji; nebo: moje zvýšená alergie mi napovídá, že je neobyčejně mnoho pylů. Z praktických důvodů jsou nejdůležitější změny populační početnosti (či hustoty). V některých případech je kolísání (fluktuace) velikosti populací pravidelné a nabývá tak charakteru pravidelných cyklů. Důvody pro tyto změny jsou velmi složité. Jistě zde hrají roli podmínky prostředí (které se ovšem také samy proměňují) ovlivňující porodnost a úmrtnost. Ale také sehrávají svou roli interakce jedinců v rámci populací a také samozřejmě populace interagují s populacemi ostatních druhů takovými procesy, jako je predace, herbivorie a parazitizmus. Proměny prostředí jsou zjevné z takových pozorování jako: letos je nejsušší léto, jaké pamatuji, nebo: takhle tuhou zimu jsem ještě nezažil atd.

Hustota populací se mění
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FIGURE 18-7 Age distribution of forest trees near Heart’s Content, Pennsylvania, in 1928. (After Hough
and Forbes 1943.)



Změny populačních hustot závisí na velikosti změn prostředí a jejich periodicitě ve vztahu ke generační době (vysvětlení pojmu viz soubor „tabulky přežívání projektující populační růst”) a dále na vrozené schopnosti populací směřovat ke stabilitě. Nápadné je kolísání populační hustoty u některých hrabošů a ptáků v severských oblastech, která se mění v pravidelných cyklech. Populace velkých a dlouhověkých organizmů (např. velcí savci) zpravidla lépe odolávají změnám prostředí než populace malých a krátkověkých organizmů (jako je např. některý hmyz nebo fytoplankton). Často reagují populace příbuzných druhů, žijících v tomtéž prostředí, na rozdílné faktory prostředí. Tak např. hustoty 4 druhů motýlů, jejichž larvy se živí jehlicemi borovic, fluktuovaly v Německu víceméně nezávisle 60 let (obr. 18-3). Populační hustoty se lišily v rozsahu 3–5 řádů (populační hustoty na obrázku jsou znázorněny svými logaritmy) s nepravidelnými periodami trvajícími několik let. Přestože všechny 4 druhy žijí na tomtéž stromě, populace musely být regulovány nezávisle různými faktory. 
Populace mění v čase svoji věkovou strukturu
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Jak jsme vysvětlili, změněná věková strukturu může ovlivnit rychlost růstu populací. Věková struktura také poskytuje náhled do populačních změn, které probíhaly v minulosti. Tak např. v jezeru Erie byly v letech 1945-51 zjišťovány věkové třídy odchycených ryb podle růstových kroužků na šupinách. Většina jedinců odchycených v letech 1947-1949 patřila do věkové třídy ryb narozených v roce 1944. Tento rok byl vynikající pro tření ryb a přežití jedinců. Věk stromů můžeme odhadnout pomocí letokruhů na průřezu kmenem. Analýza věkové struktury lesních stanovišť tak umožní zpětně zjistit, ve kterých letech došlo k uchycení semenáčků. Vzory věkové struktury zjištěné v roce 1928 u několika druhů stromů jednoho lesního stanoviště v Pennsylvanii jsou na obr. 18-7. Zajímavé je, že např. u borovice vejmutovky (white pine) vzešla většina jedinců v letech 1650-1710, což asi souviselo s velkým požárem, ke kterému zde došlo v r. 1644. Požár "otevřel" les a mohly se tak uchytit semenáčky borovice (které netolerují hluboký stín zapojeného lesa). Na rozdíl od toho buk, jehož semenáčky můžou růst v podrostní vegetaci uzavřeného lesa, vykazoval relativně rovnoměrné věkové rozložení.
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Věková struktura populace se mění v závislosti na prostředí někdy překvapivě dramaticky. Pohledem na obr. 8.9 bychom asi neodhadli, že jde o tutéž populaci v rozpětí pouhých 4 let. Jde o populaci pěnkavy Geospiza crassirostris na jednom z ostrovů Galapág (Grant a Grant, 1989). Galapágy mají velmi proměnlivé klima, což kromě jiného souvisí s jevem ENSO (viz předchozí kapitoly). V r. 1983 vykazovala populace poměrně pravidelné věkové rozložení až na nepřítomnost 6 let starých jedinců, což bylo dáno neúspěchem v rozmnožování této populace v r. 1977, kdy bylo velké sucho. Tento propad je patrný i ve věkovém rozložení této populace v r. 1987, ale navíc přibyly další dva chybějící ročníky (dvou a tříletí jedinci) vzhledem k suchu v letech 1984-5. V této populaci dominují jedinci staří 4 roky, což bylo zapříčiněno příznivým rokem 1983, kdy se urodilo mnoho kaktusových semen, hlavní potravy, na níž záleží reprodukční úspěch pěnkavy.

Populace mění v čase svoji prostorovou strukturu
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FIGURE 18-14 A discrete time logistic model

N(t + 1) = N(#)e'"N/K with r = 2.5. (a) Using the
techniques shown in Figure 18-11 and Figure 18-12, arrows
are drawn to show how a time series of densities in discrete
time is obtained graphically. (b} A time series of densities
showing a stable oscillation or limit cycle.




Populace mohou v čase svůj areál rozšiřovat nebo zužovat. Dobře popsané je rozšiřování areálu u nápadných druhů, protože bylo rychle zpozorováno a zaznamenáno zvláště, když jde o druhy ovlivňující ekonomickou činnost člověka nebo jeho zdraví a pohodu. Příkladem může být šíření tzv. afrikanizovaných včel medonosných v Americe. Původní areál včely medonosné Apis mellifera sahá od afrických tropů po mírná pásma Evropy. V rámci tohoto širokého areálu se rozlišil větší počet poddruhů. Za účelem zlepšení vlastností včel evropského typu využívaných brazilskými včelaři byly dovezeny královny afrického poddruhu A. m. scutellata v r. 1956 a zkříženy s místní formou, čímž vznikla forma dnes nazývaná afrikanizovaná včela medonosná. Přírodní výběr v horkém klimatu spolu s větším množstvím hnízdních parazitů vedl k selekci odlišných vlastností, jako větší agresivita, menší nutnost shromažďovat na zimu velké množství medu a zachovávat velké kolonie přes zimu díky stálé nabídce přírodního nektaru apod. Pro naši diskusi je významná jiná vlastnost – schopnost tvořit větší počet nových rojů, které se šíří do velké vzdálenosti od mateřské kolonie. To vedlo k rychlé expanzi této formy včely po americkém kontinentě (viz obr. 8.13). Během asi 30 let se včela rozšířila do celé jižní Ameriky a za dalších 10 let až do jižních států USA. Rychlost šíření byla průměrně 400 km za rok.

Dalším příkladem může být hrdlička zahradní (Streptopelia decaocto). Ta se začala šířit do Evropy z Turecka asi v r. 1900 a asi do r. 1990 se dostala skoro do všech evropských států. Šíření hrdličky zahradní se podstatně liší od šíření jak afrikanizované včely medonosné, tak množství dalších druhů tím, že zřejmě nebylo nijak ovlivněno zásahem člověka. Dalším rozdílem je to, že jsme poznali mnoho rysů populační dynamiky tohoto druhu, které přispěly k takové rozsáhlé expanzi areálu. Je to zejména schopnost mladých jedinců dispergovat daleko od rodičovského hnízda. Většina mladých jedinců disperguje jen několik kilometrů, ale někteří až na stovky kilometrů. Průměrná rychlost šíření byla asi 45 km za rok.
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V mnohem delším časovém měřítku je dobře zmapována změna areálů rozšíření stromů na severní polokouli po změně klimatu na konci poslední doby ledové. Po ústupu kontinentálního ledovce se jednotlivé druhy stromů začaly šířit na sever různou rychlostí a s různým úspěchem. Tak na obr. 8.17 je znázorněno šíření dvou druhů stromů tak, jak bylo zmapováno hlavně pylovou analýzou. Stromy severní Ameriky se šířily v tuto dobu rychlostí asi 0,1-0,4 km za rok, tedy asi 1000 x pomaleji než afrikanizované včely a asi 100 x pomaleji než hrdlička zahradní.

Populační cykly pozorujeme jak v přírodě, tak v matematických modelech

Některé změny prostředí jsou nepravidelné a jiné periodické (denní, měsíční - lunární a sezónní cykly). Historické údaje odhalují, že mimořádně silné deště, sucha, extrémní horka nebo chladna a přírodní katastrofy (jako hurikány a požáry) se vyskytují nepravidelně a zřejmě náhodně. Ovšem populační změny probíhají velmi často v pravidelných cyklech. Nejslavnější pozorování tohoto typu bylo zveřejněno v roce 1924 v práci "Periodic fluctuations in numbers of animals: Their causes and effects". Charles Elton zde shrnul údaje, které společnost Hudson´s Bay Company [image: image20.png]Mortality (%)
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shromáždila za mnoho let výkupu kůží některých zvířat v kanadské tajze. U dvou druhů, zajíce (Lepus americanus) a rysa (Lynx canadensis), byly zjištěny pravidelné změny početnosti (obr. 18-10). Každý cyklus trval přibližně 10 let a cykly obou druhů byly vysoce synchronizovány. Cykly kratšího trvání byly opakovaně zveřejňovány u některých arktických obratlovců. 
Matematické modely populační dynamiky odhalují cyklické změny v jejich početnosti. Tak např. pokud jsou reakce demografických proměnných na změny prostředí zpožděné (např. kvůli dlouhé generační době), tak potom vysoká porodnost při nízkých populačních hustotách a vysoká úmrtnost při vysokých udělí populacím „pohyb“ (asi jako kyvadlo), který zvyšuje jejich populace nad rovnovážný stav a posléze snižuje pod rovnovážný stav. Časové zpoždění tak způsobuje oscilace v populačních modelech, které jsou založeny na nespojitých (diskrétních) generacích. Takové modely nemohou spojitě přizpůsobovat růstové rychlosti populace rovnovážnému stavu.

Populační cykly zobrazují logistické populační modely v diskrétním čase

V kapitole 10 jsme objasnili rozdíl mezi populačními procesy, které probíhají v diskrétním a ve spojitém čase. Modely populační dynamiky v diskrétním čase (popisující populace, u nichž se mláďata rodí během určitého rozmnožovacího období a nikoli neustále) se hodí pro většinu organizmů (opět připomínáme, že člověk je významnou výjimkou). Růst populací s diskrétními generacemi může být popsán rovnicí: N(t+1)=f[N(t)], kde čas představuje diskrétní proměnnou tedy t=0,1,2,3… Této rovnici se říká diferenční rovnice, protože vyjadřuje diferenci (rozdíl) v populační velikosti mezi dvěma oddělenými a po sobě následujícími časovými obdobími. Slovně můžeme tento vztah popsat takto: počet jedinců přítomných v populaci po nejbližší reproduktivní události N(t+1) je nějaká funkce (f) počtu jedinců dnes přítomných v populaci N(t). Funkce f[N(t)] se někdy nazývá funkce čistého přírůstku populace (recruitment function). V ekologii znamená slovo “recruitment” přírůstek jedinců populace porodností nebo imigrací a v populační ekologii se často omezuje na jedince, kteří přibudou v populaci reprodukcí a dospějí do reproduktivního věku (takže jeho význam se různí a lze ho pochopit jen ze smyslu věty). Grafické vyjádření funkce čistého přírůstku populace je ukázáno na obr. 18-11. Na vodorovné ose x je početnost (nebo hustota) populace (N) v čase (t) a na svislé ose hustota (početnost) téže populace v čase (t+1). Vidíme např., že v každém čase je možno stanovit poměr N(t+1)/N(t), což jest geometrická růstová rychlost λ. V tomto ohledu tedy tyto funkce ukazují, jak se mění λ se změnami N. Musíme si uvědomit, že tato funkce znázorňuje vztah mezi populačními hustotami v určitém čase a čase následujícím a nikoliv vztah mezi hustotou a zvyšováním této hustoty v čase, jak jsme byli zvyklí u populačních modelů v předchozích kapitolách. 
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FIGURE 17-14 A metapopulation having three

patches, each initially with high levels of heterozygosity
(H), may lose genetic diversity by repeated recolonization of
extinct patches. Extinction events are noted as breaks in the
green line; recolonization with vertical arrows. The
population in patch 1 goes extinct in generation 18 and is
recolonized in generation 20 by individuals from patch 2.
Because the recolonization involves only a few individuals,
the level of heterozygosity in patch 1 is reduced. A similar
event occurs in patch 2 around generation 47. A second
extinction and recolonization event occurs in patch 1
between generations 40 and 60. Because of the reduced
genetic variation of the colonizers from patch 2, the level of
heterozygosity in patch 1 becomes 0. Subsequent
recolonization events in which patch 1 (H = 0) serves as
the source population result in a metapopulation having no
genetic variation. (From Hedrick and Gilpin 1997.)



Nyní analyzujme kvalitativní chování diferenčních rovnic popisujících funkci čistého přírůstku populace. Představme si např. situaci, která je graficky znázorněna na obr. 18-11a. Zde je f[N(t)] jednotvárně (monotónně) rostoucí funkce. Kromě křivky znázorňující funkci f[N(t)] je na tomto obrázku ještě přímka procházející počátkem a nakloněná k ose x v úhlu 45°. Přímka představuje funkci čistého přírůstku rovnovážné populace, tedy populace, která nemá žádný čistý přírůstek, tedy N(t+1)=N(t). Populace z obr. 18-11a má jeden rovnovážný bod nacházející se v grafu na místě, kde funkce čistého přírůstku populace protíná přímku a jak je naším zvykem, označujeme tento bod symbolem K. 
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FIGURE 18-11 Qualitative behavior of difference
equations. (a) The curve depicts the relationship between
population density, N, and some function of N, f(N).

The arrows demonstrate a graphic method of determining
the population at the next time in the discrete time series
t=0,1,2,3. ... Thedensityat N(¢ + 1) is obtained
by drawing lines from N(¢} on the N-axis to the curve,
from there to the 45° line, and from there back to the
N-axis. Repeating this procedure gives successive densities
through time. Two series are presented, one beginning
with N(0) < K, the other beginning with N'(0) > K.

(b) The population will converge on the equilibrium

level K regardless of the initial population size. The series
beginning with N(0) < K increases toward K; the series
beginning with N'(0) > K decreases toward K. (After
Yodzis 1989.)



Nyní můžeme ukázat, jak se s těmito diferenčními rovnicemi pracuje. Začneme populací, která má v čase t=0 hustotu N(0). Tuto hodnotu si najdeme na vodorovné ose a vytyčíme kolmici směrem k funkci f(N) a kde ji protne, tam můžeme na svislé ose odečíst velikost populace v dalším diskrétním časovém intervalu (t = 1), tedy v tomto případě N(1). Tuto hodnotu si přeneseme na vodorovnou osu a k tomu můžeme s výhodou využít 45° přímku: v bodě, kde dojde k protnutí, si narýsujeme rovnoběžku s vodorovnou osou a tam, kde protne 45° přímku opět spustíme kolmici na vodorovnou osu a dostáváme populaci v čase t=1 (postup je znázorněn na obr. 18-11 a). Tento postup můžeme opakovat a vidíme, že pokud začneme s populací menší než je K, potom s postupem času se blíží její velikost do bodu K a naopak, pokud začneme s populací vyšší než hodnota K, potom se velikost populace přiblíží k bodu K shora. Grafickou analýzu jsme zde použili z důvodů názornosti. Jestliže máme funkci f[N(t)] vyjádřenu algebraicky, potom můžeme spočítat populační hustoty v čase za využití jednoduchého softwaru schopného iterativních výpočtů. 
Model čistého přírůstku populace ukázaný na obr. 18-11 se dá použít pro situace, kdy r < 1. Čistý přírůstek populace se zvyšuje monotónně a rychlost přírůstku se zpomaluje s tím, jak se rodičovská populace zvětšuje. [image: image23.png]160
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FIGURE 17-7 Relationship between patch isolation and
area (shown as log [ha]) in a metapopulation of the shrew
Sorex araneus on islands in two lakes in Finland. The solid
black dots represent patches that are occupied; the open
white dots, patches that are unoccupied. Large patches are
more likely to be occupied, and patches that are isolated by
more than 1.5 km are not occupied. (From Hanski 1991.)



Pokud je r = 1 nebo r > 1, potom mají křivky znázorňující funkci čistého přírůstku populace jiný tvar a to takový, jako na obr. 18-12. Při r = 1 je jejich maximum v bodě K a pokud je r > 1, potom mají tvar jednovrcholové křivky s maximem v menších hustotách než je K. Co vyplývá z tohoto modelu? Použijeme stejný grafický přístup jako na obr. 18-11. Uvažujeme funkci čistého přírůstku populace při r = 1,5. Předpokládejme, že populační hustota v čase t = 0 (tedy N(0)) se nachází v hodnotě nejvyššího bodu (maxima) křivky čistého přírůstku populace. Velikost populace v čase t+1 (tedy v čase t = 1) bude zjištěna opět tak, že průsečík kolmice z bodu N(0) s křivkou přeneseme na vodorovnou osu pomocí 45° přímky. Stejným způsobem postupujme při stanovení populační hustoty v čase t=2. Pokud přeneseme tyto hodnoty na graf populační velikosti proti času, dostaneme křivku na obr. 18-13 dole. Vidíme tedy, že v první generaci došlo k „přestřelení“ rovnovážného bodu (populace byla v čase t = 1 ve svém maximu) a v druhé generaci se populace dostala zase pod rovnovážný bod K. V dalším postupu bychom zjistili, že populace bude oscilovat kolem rovnovážného bodu K se stále menšími a menšími rozdíly. Takovémuto vzoru stabilizace populační hustoty se říká tlumené oscilace (damped oscillation). 

Nyní uvažme situaci při r = 2,5 (viz obr. 18-14). Opět zvolme N(0) tak, aby byl přírůstek populace co největší, a ten dostane populaci do hodnoty N(1). Tam je ovšem přírůstek velmi malý, dostane populaci do N(2), poté do N(3) a v generaci N(4) se vrátí zpátky do blízkých hodnot k N(0). Jak vidíme z obr. b, tím se dostane populace do cyklu stabilních oscilací. Pokud bychom ještě dále zvyšovali r, dostane se populace svými oscilačními cykly do složité a často těžce předvídatelné situace, které se říká chaos. Ovšem slovo chaos v tomto smyslu nemůžeme brát v jeho běžném významu. Ve skutečnosti systém, který vykazuje chaotickou dynamiku, nefluktuuje zcela náhodně, přestože se tak může na první pohled zdát. 

Časové zpoždění způsobuje oscilace i u modelů ve spojitém čase. Závislost populační velikosti na hustotě vzniká tehdy, když buď úmrtnost, nebo porodnost jsou závislé na hustotě populace (viz soubor „závislost porodnosti a úmrtnosti na hustotě“). Vliv hustoty populace na porodnost totiž nemusí být znát do té doby, než se mladí jedinci začnou rozmnožovat. Takovéto časové zpoždění v působení faktorů závislých na hustotě může vést k oscilacím. Časové zpoždění můžeme zavést do logistické rovnice populačního růstu tak, že reakce populačního růstu na hustotu bude časově zpožděná (tj. reaguje ne na současnou, ale na minulou hustotu populace, tj. na hustotu před τ časovými jednotkami). Logistická rovnice tedy může být modifikována takto: dN/dt=rN(t)[1-(N(t-τ))/K)]. Pokud je rτ < e-1 (asi 0,37), tak populace se zvyšují nebo snižují monotónně bez oscilací k rovnovážnému bodu. K tlumeným oscilacím v populačních počtech dochází v tomto modelu tehdy, když součin rτ < π/2 (tj. asi 1,6). Pro rτ >  π/2 se oscilace zvyšují, dokud maximum populační velikosti nedosáhne N/K = erτ. Tak např. pro rτ = 2 oscilace se zvyšují v amplitudě, dokud N nedosáhne hodnoty e2K (= 7,4 násobek K). Periodicita těchto oscilací (tzn. čas mezi dvěma maximy nebo minimy) se zvyšuje asi od 4τ po více než 5τ se zvyšujícím se r.

19. Vymírání (extinkce), ochrana (konzervace) a obnova (restaurace)
Na různých místech této knihy zdůrazňujeme, že aktivita člověka často mění přírodní svět. To může mít podobu vzájemně souvisejících vlivů, jako např. vyhubení určitého druhu z části jeho areálu, degradaci celých ekosystémů, změny klimatu a snížení biodiverzity. Doufáme, že lepší pochopení toho, jak přírodní svět funguje, zvýší vědomí veřejnosti o tom, jak lidské aktivity ovlivňují přírodu. Ekologové mohou říci mnoho o tom, jak zabránit dalším poškozením a jak zachovat nebo napravit (rekonstruovat, restaurovat) poškozené ekosystémy. Avšak toto není věcí jenom ekologů a ekologie, ale ruku v ruce musí jít společenské a politické změny a účast celé společnosti. Záměrně zařazujeme část kapitoly o vymírání druhů a ochraně přírody právě sem, za kapitolu o populační ekologii, protože ta hraje v konzervační biologii (ochraně přírody) hlavní roli.

Vymírání je přírodní proces, který je důsledkem neschopnosti druhu se adaptovat
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Figure 28.12 | Large parks contain larger populations of each
species than small parks; only the largest parks may contain
long-term viable populations of many large vertebrate species.
Each symbol represents an animal population in a park. If the
MVP of a species is 1000 (dashed line); parks of at least 100 ha
will be needed to protect small herbivores. Parks of more than
10,000 ha will be needed to support populations of large herbi-
vores, and parks of at least 1,000,000 ha will be needed to protect
populations of large carnivores. (Adapted from Schonewald-Cox 1983.)



V roce 1810 pozoroval jeden americký ornitolog ohromné hejno holuba stěhovavého (Ectopistes migratorius) v údolí řeky Ohio. Odhadl, že v tomto hejnu bylo více než 2 miliardy ptáků. Poslední jedinec tohoto druhu zahynul v zoologické zahradě v Cincinnati 1. září 1914. Tím se připojil k rostoucímu seznamu druhů, které vymizely z této planety. Mnoho z nich by mohlo přežít, nebýt lidské činnosti. Avšak fosilní záznamy dokazují, že i v minulosti, kdy člověk na této planetě ještě nebyl, vyhynulo mnoho druhů i vyšších taxonů, aniž by zanechalo potomky. Bylo odhadnuto, že ze všech druhů na naší planetě, které zde kdy existovaly, jich vyhynulo asi 99,9 %. Čili dnešních několik milionů druhů rostlin a živočichů představuje jenom asi jedno promile jejich celkového počtu (několika miliard). V průběhu evoluce života na naší Zemi se globální biodiverzita značně proměňovala. V zásadě je možné zobecnit, že v průběhu geologických dob se u většiny skupin zvyšoval celkový počet druhů i vyšších taxonů a zvyšoval se i celkový počet druhů obývajících planetu. Tento časový průběh biodiverzity si můžeme znázornit na příkladu vyšších rostlin (obr. 26-4). Od objevení prvních vyšších rostlin se počet skupin téměř trvale zvyšoval, ale měnily se skupiny, které v jednotlivých obdobích dominovaly: tak první primitivní rostliny (Psilopsida) vymřely již během devonu a byly nahrazeny kapraďrosty (Pteridophyta), ale i ty byly během triasu postupně vytlačovány nahosemennými (Gymnospermae), které dominovaly flóře až do časné křídy. Později však došlo k bouřlivému rozvoji krytosemenných (Angiospermae), který trvá dodnes.
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FIGURE 8.17  The northward expansion of two tree species in North America following glacial retreat (data from Davis 1981).



Evoluce organizmů na Zemi byla spojena s obdobími zvýšených vymírání druhů i vyšších taxonů (obr. 26-5). Protože jsou tato období relativně krátká a vymírání bylo během nich masové, označují se periodami masových vymírání (mass extinctions). Některá byla spojena s globálními změnami podmínek na planetě Zemi. Tak např. první bylo spojeno s rostoucí koncentrací kyslíku v atmosféře, což vyhubilo skoro všechny do té doby žijící organizmy (anaeroby) a druhé bylo spojené s globální dobou ledovou před asi 700-600 miliony lety. Nápadné vymírání proběhlo na konci permu (asi před 250 miliony let), kdy např. vymřelo asi 90 % bezobratlých obývajících mělká moře. Další vymírání se odehrálo na konci křídy (před asi 65 miliony let). Dnes se předpokládá, že tehdy došlo ke srážce s velkým meteoritem, který dopadl na povrch Země v oblasti Karibiku. Prach vyvržený jeho nárazem až do vysokých vrstev atmosféry podstatně ochladil klima, a výsledkem bylo vymření asi 70 % všech tehdy žijících druhů včetně dinosaurů. Organizmy, které se po této události vyvíjely na naší planetě, se od předchozích velmi odlišovaly. Zajímavé je, že všechny tyto etapy, které byly pro tehdejší organizmy nepochybně katastrofické, byly následovány obdobími podstatných zdokonalení organizmů: tak např. vysoká koncentrace kyslíku vedla k evoluci eukaryont, po odeznění globální doby ledové vznikly mnohobuněčné organizmy, namísto dinosaurů nastoupili savci apod.
Vymření druhu může mít různá prostorová měřítka, od vymření místní populace až po vymření druhu v celém areálu svého rozšíření. Někteří ekologové proto používají různá slova pro označení těchto událostí, ovšem ze souvislosti je téměř vždy zřejmé, o jaký rozsah vymírání se jedná a proto je zbytečné tato slova zavádět. Je ale užitečné rozlišit tři typy globálních vymírání. Jednak je to vymírání v pozadí (background extinction), které je normální charakteristikou přírody a odráží fakt, že se změnou ekosystémů některé druhy mizí, zatímco jiné je plynule nahrazují. Masové vymírání (mass extinction) je vymírání velkého množství druhů jako výsledek nějakých přírodních katastrof (erupce sopek, posuny kontinentů, změna klimatu nebo dopady vesmírných těles). A konečně antropogenní vymírání (anthropogenic extinction) je způsobené člověkem a liší se od předchozích tím, že jeho příčiny můžeme (alespoň teoreticky) ovlivnit. Dále můžeme rozlišit skutečné vymírání, kdy druh po sobě nezanechá následovníka a pseudovymření (pseudoextinkction), kdy jeden taxon se evolucí změní natolik, že již nepatří témuž taxonu, ale ke skutečnému vymření (ve smyslu nezanechání potomků) vlastně nedojde. Z fosilních záznamů vyplývá, že doba existence jednoho druhu na Zemi se pohybuje většinou mezi jedním až 10 miliony lety a tak vymírání v pozadí se vzhledem k celkovému počtu vymřelých druhů (několik miliard) a celkové době vývoje života na Zemi (také několik miliard let) odehrává průměrně takovou rychlostí, že jeden druh vymře zhruba za rok. Odhaduje se, že v poslední době se vlivem činnosti člověka rychlost vymírání asi 1000 x zvýšila.
Jaké jsou však příčiny vymírání? Místní katastrofy, jako jsou hurikány, sesuvy půdy a požáry, mohou natolik změnit prostředí, že se stane pro řadu populací již neobyvatelným, anebo je přímo vyhubí. Víme také, že druhy jsou schopny tolerovat podmínky fyzického prostředí jen v rámci určitých hranic (např. co se týče teploty, ozáření, koncentrace kyslíku, pH atd.). Jestliže se podmínky změní natolik, že překročí toleranční hranice některých druhů, tak tyto druhy nemohou dále v daném prostředí přežít. To je zvlášť alarmující, uvědomíme-li si, že antropogenní změny klimatu mohou zvýšit teploty o 2–6 °C v průběhu tohoto století, což by mohlo vést k masovému a celosvětovému vymírání celé řady druhů s úzkými teplotními tolerancemi. Také zavlečené (introdukované) druhy mají často osudný vliv na místní druhy. Výborným příkladem je nilský okoun, jehož vysazení do Viktoriina jezera vedlo k vyhubení mnoha druhů místních cichlid. Vliv introdukovaných druhů je vysoký zejména na ostrovní faunu. Např. na Havajských ostrovech zničila pastva koz a prasat mnoho místních rostlin, na kterých byly závislé některé druhy nektarofágních ptáků a nejméně tři z nich vymřely. Také zavlečení chorob téměř vyhubilo americký kaštan Castanea dentata a jilm. Běžnou příčinou vymírání je zničení vhodných stanovišť. V současné době jsou zřejmě nejohroženější tropické deštné lesy. Jakmile vymizí takováto stanoviště, vymizí samozřejmě ohromné množství druhů, které jsou na ně vázané. Dalším známým příkladem je vysokostébelná prérie v Severní Americe, kde z původního rozsahu zůstalo necelé 1 %. Zvlášť nebezpečné jsou tyto jevy v oblastech vysoké biodiverzity. Další příčinou antropogenního vymírání mohou být ekonomické tlaky, např. honba po slonovině a některých kožešinových zvířatech. Bylo by však naivní se domnívat, že antropogenní vymírání souvisí pouze s moderní civilizací. Je velmi mnoho důkazů, že i staré civilizace v Polynésii a v severní a střední Americe přispěly k vymírání druhů a prokázána je také časová shoda mezi vymíráním zejména velkých druhů savců v pleistocénu a průnikem moderního člověka do Ameriky, Asie i Austrálie.

Proč však některé druhy vymírají a jiné přetrvávají či se dokonce šíří? Často je citlivost na vymření spojena se schopností přežít v extrémních podmínkách a právě vysoká specializace je umožněna adaptacemi, které současně znevýhodňují tyto druhy při jakékoli změně prostředí ať již způsobené člověkem nebo přirozenými katastrofami. Citlivější jsou také druhy, které vyžadují k přežití dvě či více prostředí (např. ptáci migrující mezi dvěma vzdálenými oblastmi, mořští živočichové kladoucí vejce na písečné pláže), protože ty jsou ohroženy změnami i jen v jedné z nich nebo v migračních cestách (např. přehrady bránící migraci ryb). Některá další vlastnosti druhů se vztahem k možnosti extinkce budou probírány v dalších kapitolách.

Riziko vymření je ovlivněno velikostí populace, jejím geografickým rozšířením, věkovou strukturou a prostorovým uspořádáním
Tyto faktory spolu s fluktuacemi populací a celou řadou rysů životních strategií (jako je např. tělesná velikost a rychlost vývinu) nejvíce ovlivňují vymírání druhů. Druhům, které mají málo početné populace, hrozí větší riziko vymření než druhům s velkými populacemi (pokud ostatní faktory zůstávají stejné). Početné populace mívají větší genetickou variabilitu (která je přímo úměrná pravděpodobnosti, že alespoň někteří jedinci přežijí změny prostředí) a také větší geografický areál rozšíření (čili je pravděpodobnější, že nějaká místní změna nepostihne všechny jedince druhu). To, zda tyto faktory ovlivňují rychlost vymírání, se ověřovalo na příkladu fosilních plžů, u nichž se skutečně zjistilo, že druhy s malým areálem rozšíření vymíraly častěji než druhy s větším areálem rozšíření.

To, zda některý jedinec zemře, aniž by dal vznik potomkům, a jiný se úspěšně rozmnoží, závisí na celé řadě rozmanitých faktorů. Ale v tomto procesu je také veliký prvek náhodnosti. Tak např. pokud pravděpodobnost úmrtí v daném roce je u jedinců nějaké populace rovna 0,5, potom jich polovina zemře a polovina přežije. Ovšem samozřejmě, že s jistou (malou) pravděpodobností zemřou všichni a pravděpodobnost tohoto jevu je tím vyšší, čím je populace méně početná. Je to stejné, jako kdybychom vyhodili do vzduchu 10 mincí a na všech padl „orel“. Takové změny v populačních počtech, které jdou na vrub náhodným událostem, se nazývají stochastické fluktuace a jejich vliv se opět projevuje častěji u malých populací (je pravděpodobnější, že pade 10 x za sebou „orel“ než že padne 100 x za sebou). Menší populace často vykazují menší míru přežívání a menší porodnost než populace velké, což bývá nazýváno Alleeho efekt (podle ekologa W. C. Alleeho, který si poprvé všiml tohoto mechanizmu regulace populací). Důvodem může být (kromě výše uvedených) nižší míra oplození (opylení u rostlin) u malých a řídkých populací (snižováním populačních počtů se neustále snižuje pravděpodobnost, že se potkají obě pohlaví, že pyl vedlejší rostliny dopadne na bliznu apod.). Navíc může dojít u malých populací k rozvrácení sociální struktury nezbytné pro přežití (obranu) a rozmnožování (roje, smečky, rodiny, hejna, tokaniště).

Populace srovnatelné velikosti se často liší v demografických charakteristikách (jako je věková struktura a poměr pohlaví) a ty se mohou měnit sezóna od sezóny. Dvě populace podobné velikosti mohou reagovat na narušování prostředí různě. Na vymírání má také vliv prostorová struktura populací. Již jsme viděli, že některé populace jsou v rámci určitého území rozděleny do několika lokálních (sub)populací, které mohou dohromady (jako metapopulace) přetrvávat i přes vysokou míru vymírání jednotlivých subpopulací. Ovšem přesto může i metapopulace vymřít, jestliže jsou např. disperzní schopnosti velmi malé nebo jestliže jsou populace rozděleny tak, že jednotlivé lokální populace jsou velmi malé a/nebo izolované. Věková i prostorová struktura mohou být „nárazníkem“, působícím proti vymírání. Je totiž pravděpodobné, že u prostorově nebo věkově rozdělených populací se určité narušení prostředí (environmentální disturbance) bude týkat jenom některých věkových tříd či jen některých subpopulací.

Velikost těla, délka života a velikost populace vzájemně interagují a ovlivňují riziko vymření
Uvažme nějakou populaci, která je „vytlačena“ ze svého rovnovážného bodu (opět připomínáme, že populace v rovnováze je jakýsi ideál, přírodní populace pravděpodobně po delší čas nesetrvá v žádném rovnovážném bodě). Rychlost, s jakou se populace vrací do rovnováhy, se nazývá pružnost (rezilience) populace (resilience). Čím delší čas návratu do rovnováhy, tím menší rezilience (vysoce pružné populace se tedy rychle navracejí do rovnováhy). Pro zvážení vlivu délky života jedinců na pravděpodobnost vymření populace porovnejme dvě populace: první bude patřit druhu malých tělesných rozměrů s krátkou dobou života (např. mšice) a druhá velkému druhu s dlouhou délkou života (třeba slon). Pravděpodobnost toho, že kterýkoli jedinec velkého a dlouhověkého živočicha zemře během jednoho roku, je velmi malá, a také pravděpodobnost, že celá populace vymře, je velmi malá. A tak, pokud nenastane nějaká katastrofická přírodní událost, dlouhověcí živočichové mohou mít poměrně stabilní populace i tehdy, jsou-li málo početné. Naopak, u krátkověkých druhů je pravděpodobnost, že nějaký jedinec zemře během roku vysoká a to platí i u celé populace. Ale situace není tak jednoduchá, protože dlouhověké organizmy jsou většinou velké tělesné velikosti a u těch musí uplynout delší doba do dosažení pohlavní zralosti, což rezilienci snižuje. Mezi charakteristikami životních historií a velikostí populace tedy vznikají složité interakce: u početně malých populací (pokud vše ostatní je stejné) mají dlouhoživotné druhy menší riziko vymření než krátkoživotné, ale u velikých populací je velká rezilience výhodou pro rozměrem malé druhy s krátkou dobou života.

Jestliže ochrana není možná, tak řešením může být náprava
Jestliže pasivní ochrana ohroženého druhu nebo ekosystému již není možná a proces vymírání či degradace zašel daleko, je možné přijmout aktivnější přístup spočívající ve zlepšení stavu dané populace nebo nápravě (restaurování) celého ekosystému. Toto je předmětem ekologie obnovy (restauration ecology). Ta vyžaduje velmi detailní znalost jednotlivých druhů a ekosystémů a zahrnuje sérii přesně definovaných kroků, jak nápravy dosáhnout. Ve světě je jen málo úspěšných příkladů rekonstrukce ekosystémů, např. západně od Chicaga ve státě Illinois, byl úspěšně restaurován prérijní ekosystém. Přes četné nezdary je však možno rekonstrukční snahy chápat jako ekologické experimenty, které odhalují četné poznatky o interakcích mezi organizmy a prostředím i mezi populacemi různých druhů navzájem, o faktorech ovlivňujících strukturu a dynamiku (=časové změny) společenstev, o interakcích mezi společenstvy na krajinné úrovni, o relativním významu jednotlivých populací pro dynamiku společenstva jako celku apod. 

Řada autorů se domnívá, že nejlepší je dosáhnout stavu co nejpodobnějšímu původnímu přirozenému stavu. Ovšem rozhodnutí na tomto poli ekologie jsou často velmi bolestná a dostávají se do konfliktu s ekonomickými zájmy, které mohou vyústit ve vážení, zda je lépe v daném místě vybudovat dálnici, obchodní centrum či rezidenční čtvrť anebo zachránit populaci jednoho jediného druhu. Tato rozhodnutí jsou obtížná, protože v ekonomii obvyklé analýzy typu "náklady/užitky" většinou nelze provést vzhledem tomu, že časový rámec, který se uplatňuje při ekonomických kalkulacích není možné použít pro ochranu druhů a ekosystémů. Ve většině případů se ekologie obnovy zaměřuje na obnovu přirozených stanovišť spolu s populacemi druhů, které je tvoří, spíše než na jednu jedinou populaci. Významnou součástí obnovy může být zpětné vysazení v minulosti vyhubených druhů (reintrodukce). Reintrodukční programy se setkávají s několika problémy. Jednak musí být zjištěno, zda podmínky prostředí v místě introdukce jsou natolik příznivé, že vysazenou populaci udrží. Jedná se tedy o příznivou úroveň nejen zdrojů, ale např. i predátorů či nemocí, úkrytů, atd. Často je žádoucí zachovat nebo obnovit celý ekosystém nebo celé společenstvo mnoha druhů. To vyžaduje hlubokou znalost nejen ekologických rysů cílového druhu, ale také charakteristik celého společenstva rostlin a živočichů v dané oblasti. Tyto principy ekologie společenstev budou diskutovány detailně později spolu s dalšími myšlenkami i praxí ochrany přírody a obnovy ekosystémů.

Pojem metapopulace je velmi významný v ochraně přírody
Rozčlenění stanovišť na větší počet menších celků (fragmentace) je pravděpodobně hlavním důvodem poklesu populací řady ohrožených druhů. Z tohoto důvodu je pro ochranářské úsilí významnou výzvou porozumět dynamice prostorově strukturovaných populací, k čemuž jim poskytují teoretické nástroje metapopulační teorie a krajinná ekologie. Značná část konzervační biologie se soustředí na přírodní rezervace, ve kterých mohou přetrvat ohrožené druhy. Obvykle je na ně nazíráno jako na „ostrovy“, které jsou roztroušeny v krajině, jsou navzájem různě vzdáleny a jsou různými způsoby propojeny. Teorie ostrovní biogeografie (theory of island biogeography), která bude podrobně probírána v následujících kapitolách, poskytla teoretickou základnu pro takovéto úvahy. Zaměřuje se na to, jakým způsobem je druhové bohatství zachováváno v systému ostrovních stanovišť, které jsou vystaveny imigraci a vymírání, a které jsou v krajině různým způsobem rozmístěny a propojeny. Rozdílem mezi teorií ostrovní biogeografie a metapopulační teorií je to, že ta první se zabývá zejména druhovým bohatstvím, zatímco ta druhá dynamikou subpopulací jednoho druhu. V poslední době se do metapopulační teorie zahrnuje také krajinný pohled, který napomáhá pochopení příčin určitého pohybu jedinců mezi subpopulacemi. To, zda bude určitý druh zachován ve fragmentovaných stanovištích, je závislé na prostorových vztazích mezi stanovištními ploškami, na relativní velikosti těchto plošek, na rozmnožovacích a disperzních schopnostech druhu. Zvláštní pozornost si zasluhuje pojem biokoridor, což je zpravidla úzký pruh země, který spojuje jednotlivé stanovištní plošky. To, zda budou biokoridory sloužit k pohybu druhů mezi ploškami, samozřejmě záleží na vlastnostech biokoridorů i dotčených druhů.

Plány na ozdravení populací jsou založeny na charakteristikách životních historií ohrožených druhů
Významnou částí jakéhokoliv plánu na ozdravení populace ohroženého druhu je jednak analýza nákladů a užitků, které vyplývají ze zachování druhů, a také odhad pravděpodobnosti, zda ohrožená populace může být zachována, pokud bude plán přijat. Takovýto odhad se nazývá analýza životaschopnosti populací (population viability analysis – PVA). PVA je „šita na míru“ konkrétnímu druhu a je těžké tedy zevšeobecňovat. Jedním z jejích cílů je stanovení minimální velikosti životaschopné populace (MVP - minimum viable population). Pojem MVP zavedl ekolog M.L. Shaffer, jakožto nejmenší velikost izolované populace, která by jí zajistila 99 % šanci přežít 1000 let navzdory předvídatelné demografické, genetické i environmentální stochasticitě a přírodním katastrofám. Je to definice velmi nejasná, ale umožňuje kvantifikovat velikost konkrétní populace pro dlouhodobé přežití. Genetické a populační modely naznačují, že MVP pro populace obratlovců se pohybují mezi 500 – 5000 jedinci a u skupin s variabilními populacemi (hmyz, jednoleté rostliny) by měla být velikost životaschopné populace větší než 10 tisíc jedinců. Velikost oblasti, kterou vyžaduje MVP k přežití se nazývá minimální velikost oblasti (MDA - minimum dynamic area). MDA se stanovuje na základě domovského území jedinců, rodin, kolonií, požadavků na zdroje apod. MDA je tím větší, čím větší je daný živočich a u masožravců je větší než u stejně velkých býložravců. Tak např. na obr. 28.12 jsou velikosti populací a oblastí u mnoha národních parků. Z obrázku vidíme, že pro udržení velkých šelem je zapotřebí obrovské území – v řádech 106 ha.
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Dalším cílem PVA je nalézt procedury, které zachovávají genetickou variabilitu v populaci. PVA obvykle vyžaduje hluboké znalosti o dané populaci a mnoho informací, týkajících se fylogenetické historie, systematických vztahů druhu (k příbuzným druhům), areálu jeho rozšíření, informace genetické (genetická variabilita), informace o stanovištních nárocích, demografických charakteristikách (hustota, věkové složení, rychlosti emigrace a imigrace, rychlosti porodnosti a úmrtnosti), dále znalosti o behaviorální ekologii (jako je např. teritorialita, požadavky na páření, potravní chování) atd. Ovšem biologické a ekologické informace zpravidla nepostačí, je potřeba spolupracovat s místními samosprávami, zvážit kulturní, společenské a ekonomické vztahy, které se týkají plánů obnovy, a to vše je třeba zasadit do patřičného politického rámce (již bylo řečeno, že se ochrana přírody často dostává do sporu s ekonomickými zájmy).

Řízení genetické diverzity je významnou součástí ochrany nebo obnovení ohrožených populací
Většina populací ohrožených druhů je tvořena pouze malým počtem jedinců. Proto je nezbytné zajistit určitou genetickou diverzitu. Většina kvetoucích rostlin jsou hermafroditi, kteří produkují jak samčí tak samičí gamety (buď v jediném květu, nebo v různých květech téže rostliny) a proto jsou důležité mechanizmy zabraňující samooplození. U rostlin známe mnoho způsobů, jak tomuto zabránit; jedním z nich je biochemická inkompatibilita mezi pylem a bliznou. Populace s takovýmto systémem jsou vytvářeny konečným počtem tzv. mating-typů, z nichž každý má různou soupravu alel inkompatibility (S-alely). Pokud pyl i blizna (stejného nebo různých jedinců) obsahují stejné S-alely, pak nejsou kompatibilní, a i když jsou navzájem oplozeny, nevzniknou semena. Zachování genetické diverzity u nich závisí na počtu různých S-allel, které jsou a populaci přítomny. U velkých populací je velká pravděpodobnost, že se zde bude vyskytovat velké množství kompatibilních mating-typů, zatímco u malých populací je možné, že genetickým driftem dojde ke snížení počtu mating-typů, což může představovat veliký problém nejen pro zachování jejich genetické diverzity ale pro zachování populace jako takové. Z toho vyplývá, že při praktickém sestavování plánu obnovy jejich populací je nezbytné udělat genetickou analýzu, která odhalí množství mating-typů v populacích a pokud jich ohrožená populace obsahuje jenom malý počet, pak je potřeba buď introdukovat kompatibilní typy z jiné populace, nebo provést hybridizaci mezi různými populacemi.

U ohrožených druhů živočichů je běžné rozmnožování v lidské péči (captive breeding). Bohužel se občas zjistí, že přežilo jen malé množství jedinců o příliš malé genetické diverzitě, takže záchranné programy by byly obtížné, drahé a nepraktické. Další potíží bývá, že populace v zajetí podléhají jiným selekčním tlakům než v přírodě, což může změnit jejich další evoluční trajektorii. Tak např. u antilop je vyvinut reflex rychlého útěku. To je jistě chování, které v přírodě vede k vyhnutí se útoku predátora, zatímco v zajetí jedinec narazí na oplocení a těžce se zraní. A tak prostředí v zajetí selektuje typy, které toto chování nevykazují a ty potom po vypuštění v přírodě podléhají predátorům. Velké úsilí je tedy věnováno vývoji technik, které snižují možnosti takovéto genetické změny v populacích udržovaných v zajetí.

Vytipování ohrožených druhů je klíčové při snahách o ochranu přírody
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Nesmírně důležité je vybrat ty druhy, které jsou skutečně ohrožené. Pro tyto účely vyvinula mezinárodní organizace IUCN (International Union for the Conservation of Nature) kvantitativní kritéria, která vycházejí z pravděpodobnosti vymření. Tento systém vymezuje nejméně tři úrovně: a) kriticky ohrožené druhy (critically endangered species), b) ohrožené druhy (endangered species) a c) zranitelné druhy (vulnerable species). Počet druhů zahrnutých do těchto kategorií je na obrázku. Vidíme, že se pomalu blíží 20 000. Aktuální seznamy včetně platných kritérií pro zařazování druhů do jednotlivých kategorií lze nalézt na webových stránkách IUCN.
Nejúčinnějším způsobem ochrany biodiverzity je ochrana stanovišť

Ochrana cílená na konkrétní ohrožené druhy je jistě významnou strategií ochrany přírody, ale nejúčinnější metodou ochrany celkové biodiverzity je ochrana stanovišť (habitat conservation) spolu s jejich komplexními společenstvy organizmů. Pro uskutečnění této strategie je nezbytné studovat vztahy mezi celkovou biodiverzitou a krajinnými rysy. Významné je pochopení vztahu mezi velikostí oblasti a druhovou pestrostí. Větší oblasti obvykle obsahují více druhů než malé. Důvodů je několik: jednak větší oblasti obvykle jsou heterogennější než malé, obsahují větší počet různých stanovišť a tak mohou uspokojit rozmanité nároky většího počtu druhů. Ve větší oblasti je také větší pravděpodobnost, že druhy naleznou vhodné stanoviště po nějaké nepříznivé změně stávajícího stanoviště. Některé druhy přímo vyžadují rozsáhlá území pro uspokojené svých životních požadavků (např. velké druhy vyžadují větší MDA než malé). Dalším důvodem může být, že velké oblasti vykazují méně okrajů než více malých oblastí o stejné ploše. A okraje vykazují mnohé zvláštnosti (mikroklimatu, kontakt s predátory, parazity a nemocemi), které řadě druhů nevyhovují. V ochraně přírody se léta vedly diskuse, zda je lepší chránit jednu velkou oblast či více malých o stejné celkové ploše. Obě tyto strategie mají své výhody a nevýhody a dnes se soudí, že nejlepší je smíšená strategie: velké oblasti jsou nezbytné pro ochranu velkých druhů, ale soustava více menších oblastí je výhodnější pro dlouhodobé přetrvání druhů.

Ve světle rostoucí lidské populace je nezbytné uskutečňovat ochranu stanovišť prostřednictvím chráněných území (protected areas). Ta mohou zakládat soukromé organizace nebo státní instituce. Chráněná území mohou být nejrůznějších typů a běžně se třídí podle toho, k čemu jsou určené či jaké aktivity jsou v nich povoleny. IUCN klasifikuje chráněná území do 8 typů, z nichž prvních 5 může být považováno za skutečně chráněné a řízené pro ochranu biodiverzity. Celková plocha všech chráněných území činí celosvětově asi 6 %, z toho striktně chráněná území (IUCN kategorie 1-3) jen asi 3,5 %. Ochrana moří poněkud zaostává, jen asi 1 % plochy je chráněno. Každoročně jsou ve světě zakládána nová chráněná území, stávající bývají povyšována do vyšších kategorií ochrany a jejich kvalita je zvyšována zakládáním nárazníkových zón či propojením koridory.
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