4. Populační ekologie

4.1 Úvod

Populace je skupina jedinců stejného druhu vyskytujících se společně v určitém prostoru vymezeném topograficky nebo jakkoli jinak, která je brána z určitého důvodu jako jeden celek. Dnes se často definuje populace pouze uměle, jen pro účely sledování. Protože však většinou populaci z určitých důvodů studujeme, je výhodné ji nějak vymezit. Tak např. přenos genů mezi jedinci populace může převyšovat přenos genů mezi jedinci různých populací. Populace významných organizmů agroekosystému (produkčních plodin, lesních stromů, hospodářských zvířat, škůdců zemědělské produkce apod.) jsou v centru zájmu konvenčního zemědělství a lesnictví. Farmáři se snaží, aby prostředky managementu ovládali jak tyto populace tak environmentální komplex způsobem, který zajistí očekávané cíle. Ovšem, pokud je hlavním cílem setrvalé využívání populací, pak je demekologická úroveň nevhodná a na agroekosystém je lépe pohlížet jako na vzájemně interagující komplex mnoha populací mnoha organizmů (tj. agrocenózu - viz kap. 5). Konvenční pohled na agrobiocenózu jako na soubor nesouvisejících jednodruhových populací vedl k tomu, že dnes máme řadu specialistů, kteří jsou schopni řídit jednoduché interakce typu: optimalizace výživového stavu rostoucí cukrovky s ohledem na maximalizaci sklizně, nebo: regulaci jednoho druhu škůdce na určité plodině, nebo: řešení problému s určitou chorobou hospodářského zvířete, nebo: optimální počet stromů na hektar pro účely maximální produkce kvalitního dřeva, apod. Agroekologický pohled však vyžaduje mnohem širší pochopení problémů opírající se podrobnější informace. Např. integrovaná ochrana rostlin vyžaduje současnou analýzu komplexu: plodina / škůdci / přirození bioregulátoři včetně dalších organizmů (jako jsou tzv. multitrofické vztahy), s nimiž tento komplex souvisí se zahrnutím dynamického a místně specifického působení stanovištních faktorů. 

Můžeme rozlišovat řadu vlastností populací, např. těch, které jsou společné s jedinci, které ji tvoří, (tj. na tyto vlastnosti můžeme usuzovat na základě znalostí o jejích členech) jako jsou růst, diferenciace, udržování, struktura apod. a dále vlastností majících smysl pouze na úrovni skupiny (hustota, věkové složení, formy rozptylu). Vlastnostmi se mohou lišit mezi sebou jedinci téže populace (vnitropopulační variabilita), která může být podmíněna geneticky (polymorfismus) nebo působením rozdílných podmínek a zdrojů (potravou, podmínky mikrostanovišť, fenologie apod.) nebo se mohou mezi sebou lišit jedinci různých populací (klinální variabilita - geografická, biotypy = variabilita ve vztahu k hostiteli či potravě, variabilita indukovaná selekčním tlakem - např. rezistence k určitému pesticidu).

Na rozdíl od přírodních populací jsou vlastnosti populací produkčních organizmů agroekosystému většinou určeny řízením. Počty jedinců a jejich rozmístění neurčuje charakter podmínek prostředí, množství a kvalita dostupných zdrojů a biotické vztahy (konkurence, predace, …), ale člověk (např. výsevkem určitého množství rostlin v daných prostorových vzorech, dodatkem zdrojů, sklizní apod.). I populace necílových organizmů agroekosystému jsou silně ovlivněny managementem agroekosystému (zejména dodatky, řízení některých podmínek apod.).

4.2 Velikost populace

Hustota populace je počet jedinců vztažený na určitou jednotku prostoru. Ekologická hustota je vztažena na prostředí, které organizmus obývá (rostlina, list). V agroekologii se využívá např.: frekvence (proporce napadených rostlin, procento odebraných vzorků obsahujících škůdce), počet jedinců určitého hmyzího škůdce na 100 smyků sítí, počet vajíček škůdce na 100 listových růžic stromu, počet jedinců hmyzu nebo spor houby zachycených do lapače za určitý čas, počet kukel proplavených z půdy do hloubky 10 cm z plochy 1 dm2, u rostlin se zjišťuje (nebo odhaduje) počet rostlin na určité ploše, pokryvnost nebo vzdálenosti mezi rostlinami, u plevelů také počet semen v semenné bance (objemu) půdy apod.

V přírodních ekosystémech existují u každého druhu horní a dolní meze hustoty. Horní hranice je dána kapacitou prostředí (která sama je určena energomateriálovými toky systémem, trofickou úrovní, velikostí organizmu i rychlostí jeho metabolismu), dolní zase podmínkami rozmnožování (u pohlavně se rozmnožujících např. schopností vyhledat druhé pohlaví, u nepohlavně se množících zase pravděpodobností přežití jedince). V agroekosystémech je snaha minimalizovat populace antagonistů a maximalizovat populace produkčních organizmů. Horní meze hustoty jejich populací jsou určeny ekonomicky i biologicky. U rostlin dochází se zvyšováním populační hustoty ke zvyšování výnosu až k určité horní hranici a při vyšších populačních hustotách dochází ke konkurenci o zdroje, zřeďování rostlin nebo odnoží, variabilitě ve velikosti, snižování sklizňového indexu (harvest index - HI = proporce hmotnosti ekonomického produktu z celkové nadzemní biomasy, apod. - viz kap. 10), což známe jako „zákon o konstantním konečném výnosu“ - rozumí se většinou celkové (nadzemní) biomasy.

Hustota populací je dána především vnitřní rychlostí růstu populace (r) a dále přemísťováním jedinců do a z populace (imigrace - immigration, I = počet jedinců, kteří za danou dobu do populace vcestuje a emigrace - emigration, E = počet jedinců, kteří populaci za daný čas opustí). Rychlost vnitřního růstu populace je pak dána vztahem rození (natalita - natality) a umírání (mortalita - mortality) jedinců tvořících danou populaci.

4.3 Růst populací
Všeobecnou vlastností živých bytostí je to, že pohlavně dospělí jedinci mají schopnost plodit jednoho nebo více potomků. Tím mají populace schopnost k růstu. Ta je někdy skutečně obrovská, jak dosvědčují některé případy ohromného namnožení populací po introdukci. 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 růstu a regulací a která je založena na matematických modelech. Výsledkem reprodukce, která je neustálá, 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 rozmnožovat se a přežívat.
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FIGURE 18-15 Patterns of change in population
density through time for logistic models with r = 5.0 (top),
r = 3.3 (center), and r = 2.6 (bottom). (After Yodzis 1989;
from May 1981.)




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 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 exponenciální rychlost populačního růstu. Konstanta e je základ přirozených logaritmů (= 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 v populačním počtu za malou časovou jednotku t je dána příspěvkem, s jakým každý jedinec přispěje populačnímu růstu krát počet jedinců v populaci. Příspěvek jedince k populačnímu růstu r je vlastně dán rozdílem mezi počtem jedinců, kteří se v populaci narodí minus těch, kteří v populaci zemřou dělený celkovým počtem populace. Jak rychlost rozmnožování tak rychlost umírání mají jenom velmi malý význam na úrovni jedince (organizmus zemře jenom jednou a tak "rychlost umírání" nemá žádný smysl). Podobně také organizmus dává vznik potomstvu v určitých vymezených časových intervalech a ne neustálou konstantní rychlostí, např. 0,05 potomků za den. Ale jestliže jsou tyto rychlosti zprůměrovány na celou populaci, tak potom má smysl např. říct, že jestliže populace má 1000 jedinců a vyprodukuje 10 000 mláďat (jedinců) za rok, potom má smysl říct, že rychlost rození (natalita) je 10 rok-1. Z toho totiž vyplývá, že např. 1 milion jedinců vyprodukuje 10 milionů potomků za rok. 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 0,99365 = 0,0255 (čili 2,55 % původní populace přežívá celý rok).

Jsou populace, které se rozmnožují jen v určitém období roku (mají diskrétní rozmnožovací období). V takovém případě používáme geometrický růstový model. Růst populace popisuje podobně jako u bankovního účtu, kde se úrok jednorázově zvýší, např. jednou za rok, jednou za měsíc nebo jednou za půl roku. U skutečných populací nacházíme spíše spojitou (kontinuální) úmrtnost než spojitou porodnost. Spojitý přírůstek potomků je spíše netypický a vyskytuje se například u lidské populace. 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 dubnu 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 má smysl uvažovat tedy populační přírůstek ve stejném období v jednom roce ku stavu v předchozímu 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 jednom 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).

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. 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) (to znamená 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 (tedy všichni jedinci třetí věkové třídy zahynou v daném roce). 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).

Lewis–Leslieho maticový model populačního růstu. 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. Abychom pochopili princip maticového popisu předpovědi vývoje populační velikosti věkově a stádijně uspořádaných populací, musíme napřed zopakovat základy maticové algebry. Matice je soubor čísel pravoúhle uspořádaný do r řádek a c sloupců, r x c se nazývá řád matice (order of the matrix) (přičemž r i c mohou být rovny jedné - matice o jednom sloupci se nazývají sloupcové a o jednom řádku řádkové vektory). Matice se často označují velkým tučně psaným tiskacím písmenem a vektory malým. Výhodnost využití maticové algebry v ekologii spočívá v přesném a jednoduchém principu jejich sčítání, odčítání, násobení a dělení. Zvláště jednoduché je sčítání a odečítání matic: matice musí být stejného řádu (jinak nelze tyto výpočetní operace provést) a jednoduše sčítáme nebo odečítáme čísla ve stejné poloze v matici. Pro nás je však mnohem důležitější násobení matic. Matice můžeme násobit jen tehdy, je-li počet řádků první matice roven počtu sloupců matice druhé (pokud to neplatí, nepze matice násobit). Důležité je, že v maticové algebře neplatí známé pravidlo běžné algebry, že ab=ba (tedy AB nemusí být rovno BA). Princip násobení matic pochopíme snadno z následujícího příkladu:
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Pokud se vrátíme k výše uvedenému příkladu populace strukturované do tří věkových tříd, potom můžeme můžeme vhodně prostorově uspořádat počty jedinců jednotlivých věkových tříd takto:

n0(t + 1) = n0(t)s0b0 + n1(t)s1b1 + n2(t)s2b2
n1(t + 1) = n0(t)s0    + 0            + 0

n0(t + 1) = 0            + n1(t)s1      + 0

což jest totéž jako:

n0(t + 1) = n0(t)s0b0 + n1(t)s1b1 + n2(t)s2b2
n1(t + 1) = n0(t)s0    + n1(t) x 0  + n2(t) x 0

n2(t + 1) = n0(t) x 0 + n1(t)s1       + n2(t) x 0
V tomto prostorovém uspořádání je patrné, že výraz na levé straně rovnic můžeme zapsat jako sloupcový vektor n(t) obashující v jednotlivých řádcích počty jedinců všech tří věkových tříd násobený maticí 3x3 označené A s kombinací věkově specifických přežívání v některých pozicích a nuly v jiných. Výsledek násobení vektoru n(t) a matice A bude 3x1 sloupcový vektor n(t+1)
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Matici A nazýváme Lewis-Leslieho maticí.

Některé populace jsou diferencovány do skupin, které se vzájemné liší natalitou i mortalitou, a to nejen na základě svého věku, ale jejich vývoj se skládá z několika vývojových stádií, které mohou na sebe různě navazovat, tzn. jedno stádium může dát vznik několika dalším a dokonce může dojít i ke zpětnému vývoji; 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 předpověď (projekci) dalšího vývoje populace.
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[image: image3.wmf][image: image4.wmf]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. Jakmile se změní, tak 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 na 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 vnitřní rychlost růstu užitečnější než pozorovaná rychlost růstu pro odhad vlivu podmínek prostředí na různé vlastnosti populačního růstu. Každá tabulka přežívání má svoji hodnotu vnitřního růstu. Odvodili jsme, že u populace se stabilním věkovým rozložením vykazuje každá věková třída tentýž exponenciální růst. Toto nám dovoluje odvodit vztah mezi vnitřní rychlostí růstu populace, přežíváním a porodností pro každou věkovou třídu. U exponenciálního růstu můžeme psát 1=(e-rx.lxbx a u geometrického růstu jako 1=(λ-x.lxbx, kde x nabývá hodnot od nuly do nekonečna. Tyto rovnice jsou známy jako Eulerovy rovnice nebo charakteristické rovnice populací. Protože er jsme označili u exponenciálního růstu λ, potom obě tyto rovnice mohou mít naprosto stejný tvar, ale to neznamená, že obě tyto růstové rychlosti jsou totožné. Obě sice vyjadřují tutéž věc, a to je přírůstek velikosti populací, ale u exponenciálního modelu je λ dána vnitřní rychlostí růstu a u geometrického modelu reprezentuje poměr současné velikosti populace k populaci v předchozím diskrétním časovém intervalu. Odhad hodnoty vnitřní rychlosti populačního růstu provádíme obvykle tak, že si zvolíme nějakou počáteční hodnotu r, tu dosadíme do Eulerovy rovnice a vypočteme její hodnotu. Pro počáteční odhad jsou známy některé vzorce, které nám napomohou toto číslo odhadnout. Tak např. pro hodnoty v tabulce přežívání (tab 15.4) odhadneme hodnotu 0,38. Vyjde nám součet 1,032, což znamená, že hodnota r musí být větší. Pro hodnotu r 0,39 a 0,40 vyjdou hodnoty 1,013 a 0,999 a lineární interpolace nám dá výsledek r rovná se 0,397, což odpovídá λ=1,487. Při těchto hodnotách je suma na pravé straně rovnice rovna 1,000.

Změněné podmínky prostředí mění plodnost i přežívání v jednotlivých věkových třídách populace. Tím dochází ke změnám hodnot v tabulce přežívání. Vnitřní rychlost populačního růstu je určena hodnotami v tabulkách přežívání a protože tyto hodnoty odrážejí interakce mezi populací a prostředím, tak tyto podmínky také proměňují vnitřní rychlost populačního růstu. Vliv podmínek prostředí na populace tedy můžeme odhadnout tak, že z ní vybereme experimentální subpopulaci a tu vystavíme různým vlivům podmínek, za nichž měříme r. Tak např. na obr. (15-9) je stanovena vnitřní rychlost růstu pro 2 druhy škůdců skladovaných potravin.

Kdyby populace neustále rostla exponenciálně, zanedlouho by již jedinci neměli prostor k přežívání. Např. králíci byli dovezeni do Austrálie v roce 1859 v počtu 12 párů. Byli vypuštěni 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 zastavuje, což je způsobeno tím, že v každé věkové třídě (nebo jen v některých) se snižuje porodnost nebo zvyšuje úmrtnost, anebo obojí. Se stoupajícím počtem králíků zůstává pro každého méně potravy i dalších zdrojů, tím pádem může vychovat méně potomstva a toto potomstvo v menší míře přežívá. Tato závislost hodnot v tabulkách přežívání na hustotě populací je podstatou regulací populační velikosti.

4.4 Regulace populací

Populace mají velkou schopnost růst. Jak je tedy možné, že ne vždy rostou? Co je reguluje? Přestože je tato otázka 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 regulovány 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. Populace mohou být ale regulovány i prostřednictvím faktorů, které s jejich hustotou nikterak nesouvisejí (silná bouře, neočekávaně chladná zima a jiné katastrofické události atd.). Složitost regulací vyplývá 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.

Po osídlení Ameriky nastal obrovský růst jednotlivých kolonií osadníků. Tento růst zapůsobil na Thomase Malthuse, protože populační růst nebyl tak patrný v tehdy již přelidněné Evropě. 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 jeho růstu (r) pomalu klesá. Předpokládali, že klesá přímo úměrně velikosti populace podle vztahu r= r0.(1-N/K), kde r0 je vnitřní (exponenciální) rychlost růstu populace (pokud je její velikost velmi malá) a K je nosná kapacita prostředí (carrying capacity), což je počet jedinců, které dané prostředí může uživit. Všimněme si, že pokud je populace velmi malá (tj. N se blíží nule), pak vztah v závorce (1-N/K) se blíží jedné (protože podíl N/K se 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 (podíl N/K se blíží jedné) a tedy r se blíží nule. Jestliže tento vztah dosadíme do rovnice neregulovaného (exponenciálního) růstu dN/dt=rN, potom obdržíme vztah dN/dt=r0N(1-N/K), který se nazývá logistická 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.

[image: image5.wmf]Logistický model je příliš jednoduchý a proto u většiny reálných populací neplatí. Jeho užitečnost nahlédneme při studiu jeho kvalitativního chování. Populace s hustotami (nebo absolutními počty jedinců) nižšími než nějaký rovnovážný stav K se zvyšují ke K a populace s hustotami většími než K se snižují směrem ke K. A takto se chová mnoho populací. 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 funkcí velikosti populace N? Představme si hypotetickou populaci s těmito parametry, jak je zobrazeno na obr. 16.6 a. Na vodorovné ose je znázorněna velikost populace (vyjádřená počtem jejích členů nebo hustotou) a na svislé ose je porodnost nebo úmrtnost vztažená na jednoho člena populace.

V této hypotetické populaci klesá porodnost s růstem populace, zatímco úmrtnost je nejvyšší v jakýchsi prostředních fázích velikosti populace. Nyní předpokládejme že dN/dt=f(N)a výsledek je uveden na spodním obrázku (16.6 b). Pokud se počet nebo hustota populace nachází [image: image6.png]800
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FIGURE 15-4 Increase in the number of individuals
in populations undergoing (a) geometric growth and
(b) exponential growth at equivalent rates (A = 1.6,
r = 0.47).



např. v bodě a (na spodním obrázku b), potom je dN/dt>1, populace roste a tím se její velikost přibližuje směrem k bodu K1. Jestliže je naopak v bodě b, potom čistý přírůstek je záporný 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 na křivce vyjadřující vztah dN/dt a N 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 když intenzivní rybolov přerušíme dříve, než se populace stlačí k 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 jakýsi populační počet, kolem kterého populace vždycky kolísá. Je ale důležité si uvědomit, že rovnovážný bod velikosti populace je nastaven podmínkami prostředí a protože se tyto podmínky mění v čase a prostoru, tak pouze odrážejí momentální stav prostředí a mohou se tedy proměňovat.

Analýzou logistické rovnice jsme došli k názoru, že faktory omezující populace vykazují 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 jejich velikosti nebo hustoty. Nejvýznamnější jsou: 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 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. Je dosti běžné, že vývojová stádia jsou více ovlivněna hustotou populací než dospělci. Krásně je vidět jev hustoty populací na jednom druhu brouka (Rhizopertha dominica) který se živí skladovaným obilím. Úspěšně přežije jenom ta larva, která sama žije v jediném zrnu pšenice. Závislost na hustotě se tedy náhle 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 se navzájem smrtelně zraňují svými kusadly. Vždy dospěje jenom jedna larva v jednom zrnu. 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.

Většina studií o závislosti růstu populací na jejich hustotě byla prováděna v laboratoři, kde mohou být ty faktory, které ovlivňují populace, řízeny. Jednoduchost takovýchto uspořádání zanechává určité pochyby o tom, zda se výsledky takovýchto laboratorních pokusů mohou uplatnit i na populace v komplexním přírodním prostředí, kde se podmínky prostředí neustále mění a množství potravy (a např. také predace) není řízeno experimentátorem. Tak např. u některých druhů ptáků bylo zjištěno, že jejich populační počty se 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 v příznivých letech, 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 některé 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 populace vystaveny velmi intenzivnímu odstřelu. Zředění populací zvýšilo procento gravidních samic z 57 % na 100 %. Počet embryí na samici se zvýšilo z 0,71 % na 1,78 % a množství žlutých tělísek (které je měřítkem počtu ovulací) se u populací silně zředěných zvýšilo z 0,6 na 1,86. Zředění populací také podstatně zvýšilo kvalitu pastvin a to silně zlepšilo rozmnožování tohoto druhu.

[image: image7.jpg]TABLE 15-1 An imaginary population with four age classes (x = 0, 1,2, 3), each with survival probability s,

birth rate b, and initial population size N(0), projected through 9 years using equation (15-1)

YEAR
Age % of
class Sy b, O 1 2 3 4 5 6 7 8 column 8
ny 0.5 0 20 74 69 132 175 . 274 399 599 889 63.4
n 0.8 1 10 10 37 34 61 .~ 87 137 199 299 21.3
n, 0.5 3 40 8 8 30 28 53 70 110 160 11.4
n, 0.0 2 30 20 4 4 15 14 26 35 55 39
N 100 . 112 118 200 279 428 632 943 1,403
A .12 1.05 1.69 1.40 1.53 148 1.49 149



Stejně jako u živočichů tak i u rostlin dochází ke zvyšování úmrtnosti a ke snižování plodnosti při vysokých populačních hustotách. Se zvyšováním počtu jedinců na jednotku plochy pozorujeme snižování rychlosti růstu, velikosti a hmotnosti jednotlivých rostlin a také ke snižování množství jejich 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 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 kapacitě dané dostupností zdrojů a podmínkami prostředí. 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.

[image: image8.jpg]An imaginary population with the same properties as those in Table 15-1, but starting
" with a stable age distribution, projected through 9 years using equation (15-1)

YEAR
— % of
0 1 2 3 4 5 6 7 8 column §

o 63 94 138 207 306 453 674 1,002 1,491 (63.4)
m 21 31 47 69 103 153 226 337 501 (21.3)
, 12 17 25 38 55 82 122 181 270 (11.5)
M3 4 6 8 12 19 27 41 61 90 (3.8)
N 100 148 218 326 483 715 1,063 1,581 2,352
A 1.48 1.47 1.50 1.48 1.48 1.49 1.49 1.49




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 prezentovány 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 rovnováh 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. Celou řadu pozorování provedli na třásněnce Thrips imaginis v jižní Austrálii. Tato třásněnka vykazuje každoroční kolísání populační hustoty, kdy k obrovskému nárůstu dochází na jaře (listopad - prosinec), ale v létě a v zimě, vzhledem k nedostatku potravy (tj. zejména pylu kvetoucích rostlin), populace dramaticky klesají. V zimě klesají populace na nízkou úroveň vlivem vysoké mortality nedospělých stádií. Nízké teploty totiž natolik prodlouží vývoj, že se třásněnky nedokáží vyvinout, květ zaschne a neprodukuje pyl a tím pádem hyne vyvíjející se třásněnka hlady. Na jaře potom zvyšuje populace příznivá vlhkost, teplota a dostatek potravy, ale potom v suchém horkém létě jedinci hynou. Autoři dokumentují, že i ve velmi příznivých letech nejsou květy touto třásněnkou příliš napadeny a potrava tak zřejmě má velmi malý vliv na jejich rozvoj. Zdá se tedy, že nejvíce vlivu na jejich populace má délka a příhodnost jarního období. Aby to prokázali, tak 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 tedy vyplývaly dva důležité závěry. Za prvé: třásněnky nikdy nebyly tak početné, aby zkonzumovaly více než 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 nedají se aplikovat na 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. A jak již bylo řečeno, exponenciální růst se zastaví, když podmínky prostředí jsou natolik špatné, že se rychlost růstu populací stává zápornou.

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.

Nejistota o významu na hustotě závislých regulacích 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 počty zpravidla kolísají kolem určitých hodnot, které jsou ovlivněny podmínkami prostředí a interakcemi organizmů mezi sebou a v rámci populace. 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). 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 objektivní 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 pouze 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. Z těchto modelových představ je zřejmé, že populační dynamiku ovlivňují jak faktory závislé na hustotě tak na hustotě nezávislé. Viděli jsme však, že populace má však i prostorovou strukturu, která je určena rozmístěním jedinců v oblasti, která je touto populací obývána. Vliv takovéto prostorové struktury na růst a přežívání populací bude předmětem další kapitoly.
4.5 Fluktuace a cykly populací
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YEAR
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ng 0.3 0 1,491 1,130 965 776 642 525 431 352 286 57.7
m 0.6 1 501 447 339 289 233 193 157 129 106 21.4
n, 0.3 2 270 301 268 203 174 140 116 94 76 15.3
N3 0.0 1 90 81 90 81 61 52 42 35 28 5.7
N 2,352 1,959 1,662 1,349 1,110 910 746 610 496 ’
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Populace organizmů v přírodě v čase mění svoji velikost, rozšíření, věkovou a genetickou strukturu. To dobře odráží běžná pozorování typu: letos je nejvíce chroustů, co pamatuji; nebo: moje zvýšená alergie mi napovídá, že je neobyčejně mnoho pylů. V některých případech tyto fluktuace velikosti populací mají charakter pravidelných cyklů. Důvody pro tyto změny jsou velmi komplexní. Jistě zde hrají roli podmínky prostředí (které se ovšem také samy proměňují) a které ovlivňují 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. Dosud jsme probírali 2 způsoby popisu přirozených populací. Jeden přístup byl založen na logistickém modelu a na myšlence, že populační hustota a demografické charakteristiky populace jsou klíčové k pochopení populační dynamiky. V druhém, metapopulačním, přístupu jsme věnovali pozornost vzorům vymírání a kolonizací v rámci souboru interagujících populací. V dalším textu se budeme věnovat spíše prvnímu přístupu, protože představuje historicky první pokus založit populační ekologii.
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Změny populačních hustot závisí na velikosti změn prostředí a jejich periodicitě ve vztahu ke generační době a dále na vrozené schopnosti populací směřovat ke stabilitě. Jedním z nejnápadnějších rysů kolísání populační hustoty jsou změny u některých hrabošů a ptáků v severských oblastech, které fluktuují 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 několika let. Přestože všechny 4 druhy žijí na tomtéž stromě, populace byly regulovány nezávisle různými faktory. 

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 [image: image12.png]Mortality (%)
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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 mohou růst v podrostní vegetaci uzavřeného lesa vykazoval relativně rovnoměrné věkové rozložení.
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Změny kvality a množství podmínek i zdrojů neustále zvyšují či snižují nosnou kapacitu prostředí prakticky pro každou populaci. Jak na to ta která populace reaguje prostřednictvím jevů závislých na hustotě závisí na schopnosti populací zvyšovat svoji velikost (tj. na r). Čím vyšší je růstový potenciál populace nebo schopnost ji snížit (tj. čím vyšší je plodnost a kratší doba života jedinců), tím má populace větší schopnost reagovat na změny v prostředí. To se dá teoreticky ověřit na simulačních modelech, kde náhodně měníme nosnou kapacitu prostředí a pomocí rovnic logistického populačního růstu s malými až velkými hodnotami r simulujeme reakce na tyto změny (viz obr. 18-8).

Některé změny prostředí jsou nepravidelné a jiné periodické (denní, 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, pravděpodobně 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 shromáždila za mnoho let výkupu kůží některých zvířat v kanadském boreálním lese. Případy pravidelných fluktuací zajíce (Lepus americanus) a rysa (Lynx canadensis) jsou na obr. 18.10. Každý cyklus trvá přibližně 10 let a cykly obou druhů jsou vysoce synchronizovány. Cykly kratšího trvání byly opakovaně publikovány v případě některých arktických obratlovců. Populační modely odhalují, že dynamické vlastnosti populací, vystavených i malým náhodným proměnám prostředí, mohou způsobit cyklické změny v jejich početnosti. Takovéto cykly jsou výsledkem časového zpoždění reakcí porodnosti a úmrtnosti na změny prostředí. Pokud jsou totiž reakce demografických prměnných na změny prostředí zpožděné, 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 způsobuje oscilace v populačních modelech, které jsou založeny na diskrétních generacích. Takové modely nemohou spojitě přizpůsobovat růstové rychlosti populace, když se blíží rovnovážnému stavu.

Modely populační dynamiky v diskrétním čase (popisujcí populace, u nichž jsou mláďata rozena během určitého rozmnožovacího období a nikoli neustále) se hodí pro většinu organizmů (ale musíme opět připomenout, 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 v populační velikosti mezi dvěma diskrétními 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 lze pochopit jen ze smyslu věty. Grafické vyjádření funkce čistého přírůstku populace je ukázáno na obr. 18-11. Na vodorovné ose x se vynáší velikost (hustota) populace (N) v čase (t) a na svislou osu totéž v čase (t+1). Vidíme např. že v každém čase je možno stanovit poměr N(t+1)/N(t), což jest růstová geometrická rychlost λ. V tomto ohledu tedy tyto funkce ukazují, jak se mění λ se změnami N.

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)] monotónně rostoucí funkce. Musíme si uvědomit, že tyto funkce znázorňují vztah mezi populačními hustotami v různém čase a nikoliv vztah mezi hustotou a zvyšováním této hustoty v čase (protože jde o počty nebo hustoty populací, je tato funkce vždycky v kladných hodnotách a nuly dosáhne, když N=0). Nemělo by překvapit, že tato funkce je kontinuální a nikoliv diskrétní (není v ní totiž explicitně zahrnut čas). Je to hladká spojitá křivka, která odpovídá spojité proměnné N, tedy velikst nebo hustota populace, přičemž N(t) se vztahuje k určité hodnotě této proměnné v nějakém čase t. Populace z obr. 18-11a má jeden rovnovážný bod nacházející se v grafu na místě, kde přímka procházející počátkem a je orientována v úhlu 45° protíná funkci čistého přírůstku populace. V tomto bodě je N(t)=f[N(t)] a jak je naším zvykem, označujeme tento bod symbolem K (45° přímka reprezentuje funkci čistého přírůstku populace, která nemá žádný čistý přírůstek, což znamená, že populace jakékoliv velikosti bude mít v čase t+1 stejnou velikost jako měla v čase t). 
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FIGURE 18-7 Age distribution of forest trees near Heart’s Content, Pennsylvania, in 1928. (After Hough
and Forbes 1943.)



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 máme na svislé ose velikost populace N(1) v čase t=1. Tuto hodnotu si přeneseme na vodorovnou osu (k tomu můžeme s výhodou využít 45° přímku: v bodě, kde došlo 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). Tento postup můžeme opakovat a vidíme, že pokud začneme s populací menší než je K, potom s postupem času se nám blíží její velikost do bodu K a naopak, pokud začneme s populací vyšší než hodnota K, potom se nám velikost populace přiblíží k bodu K shora. A toto si můžeme graficky vyznačit (viz obr. 18-11b). Grafickou analýzu jsme zde použili z ilustrativních důvodů. Jestliže máme funkci f[N(t)] vyjádřenu algebraicky, potom můžeme spočítat populační hustoty v čase za využití jednoduchého počítačového software schopného iterativních výpočtů. Model čistého přírůstku populace ukázaný na obr. 18-11 je nazýván Beverton-Holtův model. Čistý přírůstek populace se zvyšuje monotónně a rychlost přírůstku se zpomaluje s tím, jak se rodičovská populace zvětšuje. Beverton-Holtův model předpokládá, že více rodičů produkuje více potomků (odtud neustálé zvyšování této funkce), ale je zde zakomponována na hustotě závislá složka (tj. tak jak se zvětšuje rodičovská generace, tak se zvyšuje mortalita mláďat a tím se relativně snižuje množství jedinců, které dospějí reprodukčního věku). 
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FIGUEE 18-8 Population growth according to a logistic
equation with random variation in carrying capacity.

A population with a higher growth rate (r = 0.5) tracks
fluctuations in carrying capacity more closely than

a population with a lower growth rate (r = 0.1).

(From Gotelli 1995.)



Ale je také možné, že na hustotě závislé jevy ovlivňují rodičovskou generaci. To zahrnuje model čistého přírůstku populace nazývaný Rickerův model. Ten je logistické podoby a má tvar f[N(t+1)]=N(t)er[1-N(t)/K]. Vyneseme-li tedy opět populační velikost v čase (t) (vodorovná osa), oproti populační velikosti v čase (t+1) (svislá osa) dostaneme křivbky jako na obr. 18-12. V závislosti na velikosti r mají tyto křivky různý tvar. Je-li r<1, potom mají tvar podobný Beverton-Holtovu modelu. Je-li r=1 potom mají maximum v bodě K a pokud je r>1, potom mají tvar jednovrcholové křivky s maximem v menších hustotách než je K. Tyto křivky se poněkud podobají logistickému modelu populačního růstu, kde ovšem jde o závislost rychlosti změny růstové rychlosti dN/dt na populační velikosti, kdežto tento model vyjadřuje závislost mezi velikostí populace v čase t+1 a v čase t, tedy se jedná o diferenční rovnici. 

Co vyplývá z Rickerova modelu? Použijeme stejný grafický přístup jako na obr. 18-11, kdy jsme zaváděli pojem diferenčních rovnic. Uvažujeme křivku čistého přírůstku populace při r=1,5. Předpokládejme, že populační hustota v čase t=0 (tedy N(0)) se nachází v hodnotě maximálního bodu křivky. Velikost populace se 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 to, co je 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. Kdybychom postupovali dál zjistili bychom, že populace bude takto 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 největší a ten dostane populaci do hodnoty N(1). Tam je ovšem přírůstek velmi malý, dostane populaci do N(2), ta posléze 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 ve svém běžném významu. Ve skutečnosti systém, který vykazuje chaotickou dynamiku, nefluktuuje zcela náhodně, přestože se tak může na první pohled zdát. Dynamiku chaosu může znázorňovat velké množství matematických modelů, které využívají data, která jsou založena na měření hustot v pravidelných časových intervalech. Příklady simulačního modelování změn populační hustoty při vyšších hodnotách r jsou na (obr. 18-15).
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FIGURE 18-18 Population cycles of the snowshoe hare (Lepus americanus) and the lynx (Lynx canadensis) in the Hudson’s

Bay region of Canada, as indicated by furs brought in to the Hudson’s Bay Company. (After MacLulich 1937; photograph
courtesy of U.S. Fish and Wildlife Service.)




Závislost populační velikosti na hustotě vzniká tehdy, když buď úmrtnost nebo porodnost jsou závislé na hustotě populace. Reprodukce se sice zvyšuje s hustotou populace, ale tento vliv 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.

Populační cykly byly pozorovány u mnoha laboratorních kultur jednoho druhu. Tak například u perloočky Daphnia magna pozorujeme při teplotě 25 °C zřetelné populační cykly. Časová prodleva zde vzniká následujícím způsobem. Se zvyšováním populační hustoty se snižuje reprodukce a nuly dosáhne, když populace převýší 50 jedinců (přehuštění populace v populačním vrcholu tohoto cyklu tak zabraňuje porodnosti). Potom se hustota populace úmrtností snižuje až na hustotu dostatečně nízkou, aby byla opět možná reprodukce. Ovšem v tuto dobu je populace složena pouze ze stárnoucích jedinců (kteří se nerozmnožují) a tak pokračuje pokles populace. Začátek nového cyklu nastane až po nahromadění mladých jedinců, kteří jsou schopni reprodukce. Doba tohoto časového zpoždění je přibližně tak dlouhá, jako věk dospělců dosahovaný při vysokých hustotách. Při nižších teplotách se doba života prodlužuje na hodnoty vyšší než jaké pozorujeme při 25 °C při všech populačních hustotách. Populace při chladnějších teplotách zjevně ztrácejí časové zpoždění, protože úmrtnost je rovnoměrněji rozšířena v různých věkových třídách a někteří jedinci porodí potomky i při vysokých populačních hustotách. Z tohoto důvodu se generace mnohem více překrývají. A tak se Daphnia při vysokých teplotách chová jako model diskrétních generací s vestavěným časovým zpožděním o délce jedné generace a při nižších teplotách se chová jako spojitý generační model téměř bez zpoždění. 

To, že některé druhy perlooček ukládají tukové rezervy, způsobuje menší závislost jejich mortality na hustotě populací, což vnáší časové zpoždění do populačního procesu. Daphnia galeata je velký druh, který ukládá energii ve formě tukových kapiček během period hojnosti potravy (tedy při nízkých populačních hustotách) a tu potom mohou využít, když jsou potravní zásoby vyčerpány (při vysokých populačních hustotách). Samice také předávají tukové kapénky každému z potomků, čímž zvyšují jejich přežívání v prereproduktivním období, a to dokonce i za špatných potravních podmínek. Bylo odhadnuto, že r bylo asi 0,3 den-1 a s ohledem na periodu cyklu 15-20 dní muselo být τ rovno asi 4-5 dní a proto součin rxτ byl asi 1,2-1,5. Protože to je poněkud méně než π/2, tak by se cykly měly občas objevit. 

Chování nějaké populace s ohledem na její rovnovážné stavy je závislé na mnoha aspektech životní historie, které řídí časové zpoždění reakcí závislých na hustotě. Velmi malé rozdíly v uspořádání podmínek laboratorních kultur anebo rozdílné vlastnosti modelových druhů mohou mít za následek velké rozdíly v chování populací (od rovnováhy po cyklováním populačních počtů). Velmi přesvědčivou demonstraci těchto vlivů provedl A. J. Nicholson (1958) u laboratorních kultur bzučivky Lucilia cuprina. Tak např. v jednom experimentu omezil příjem poravy pro larvy bzučivek, zatímco dospělcům podával neomezený příděl potravy. Pokud bylo dospělců velmi mnoho, nakladli velmi mnoho vajíček, což mělo za důsledek silnou kompetici larev o potravu. Většina larev nepřežila (pravděpodobně proto, že nestačila nahromadit dostatečné zásoby pro další procesy kuklení a svlékání do dospělce) a populace začala klesat. Malá populace nakladla sice malé množství vajíček, ale jejich larvy přežily a velikost dospělé populace zase stoupla, což se opakovalo. Výsledkem byly pravidelné fluktuace populačních počtů bzučivky. Nicholsonovy výsledky mohou být interpretovány jako logistický proces s časovým zpožděním a s pozorovanými oscilacemi dobře souhlasí model, ve kterém rτ=2,1. Tento experiment jasně odhaluje, že faktory závislé na hustotě se neprojevují okamžitě (vysokou mortalitou dospělců při jejich vysoké populační hustotě), ale jsou pociťovány až za určitou dobu (= časové zpoždění), které v tomto případě musí uplynout od nakladení vajíček po dosažení určité velikosti larev. Hypotéza, že populační cykly bzučivek byly způsobeny časovým zpožděním, může být testována i přímo tím, že toto zpoždění eliminujeme (tj. záporný vliv přehuštění populací bude pociťován okamžitě). To udělal Nicholson tak, že v jiném experimentu omezil množství potravy poskytované dospělcům. To mělo za následek menší množství nakladených vajíček a tím i larev (dospělci vyžadují protein na produkci vajíček) a většina larev přežila. Velikost populace tak byla určena již ve stádiu kladení vajíček vlivem potravní zásoby na plodnost. Výsledkem bylo, že fluktuace v populacích vymizely.

Viděli jsme tedy, že pokud jsou nově rození jedinci produkováni rychle z rezerv nahromaděných za velmi krátké období, neočekáváme u jejich populací žádné nápadné oscilace, zatímco pokud je reakce populace na hustotu oddálena tím, že musí proběhnout nějaká část vývinu nebo dochází k ukládání živin oddalujících úmrtí jedinců, tak potom můžeme očekávat oscilace. Časové zpoždění může být delší než celá jedna generace (což může být i více než 1 rok). Příkladem může být jeden druh severoamerického bourovce, u kterého bylo zjištěno, že jeho larvy jsou dvou typů: aktivnější a méně aktivní. Aktivní larvy více žerou, pohybují se na větší vzdálenosti, vyvíjejí se rychleji a lépe přežívají. Proporce aktivních larev v celkové snůšce závisí na historii napadení daného místa. Pokud minulý rok bylo malé množství larev, potom se housenky lépe vyživily a samice (které z nich vznikly) nakladou (další rok) vajíčka, z nichž vznikne větší proporce aktivních larev (a naopak). Tímto způsobem vykazuje populace časové zpoždění reakce na hustotu (anebo na změny v přístupnosti potravy), které je delší než jeden rok.

Bez ohledu na časové zpoždění v reakcích závislých na hustotě, velikost populace se nachází ve svém rovnovážném bodě, dokud není narušena nějakým vnějším vlivem, který buďto změní rovnovážnou hodnotu (K), anebo populační velikost (N). Jakmile se to stane, buďto se její velikost bude měnit stabilními cykly (v závislosti na povaze časového zpoždění a reakčním čase) nebo se navrátí do rovnováhy buďto přímo anebo prostřednictvím tlumených oscilací. Cykly mohou být navozeny také interakcemi s ostatními druhy, jako jsou predátoři, kořisti, paraziti a možná i kompetitoři s podobnými časovými konstantami.

4.6 Genetická struktura populace

Všechny druhy organizmů a všechny jejich populace vykazují genetickou variabilitu. Ta je významná, protože je základem pro schopnost přizpůsobovat organizmy změnám prostředí evolucí. Genetická variabilita je zachovávána hlavně mutacemi a genovým tokem z ostatních lokalit, v nichž mají selekční výhodu odlišné geny. Genetická struktura se týká rozložení genetické variability mezi jedinci a subpopulacemi, ale také způsobů řízení genetické variability prostřednictvím reprodukčního systému. Celá řada organizmů, zejména modulárních (jako jsou třeba některé rostliny, ale i třeba houby a koráli), vytváří veliké skupiny jedinců, pocházející z téže zygoty, které jsou geneticky totožné a s ohledem na evoluci tvoří jedinou genetickou jednotku zvanou geneta. 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 specifická sekvence nukleotidů nacházející se v určité poloze na chromozomu, tzv. lokusu. U buněk eukaryot jsou geny součástí chromozomů, které jsou viditelné většinou pouze během buněčného dělení. 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 a musíme být schopni ji měřit. Na to je mnoho technik. V mnoha případech kóduje gen určitou 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 a zviditelní se pozice allozymů a je různá, pak můžeme usuzovat, že se jedná o heterozygota. Homozygoti budou produkovat jenom jeden typ proteinu, což se ukáže jako jeden pásek v gelu. V posledních letech se využívá technologie rekombinantní DNA, která studuje přímo DNA a nikoli genové produkty. Jeden z možných přístupů využívá určitou skupinu enzymů, které se nazývají restrikční enzymy, které dokáží 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 nachází odlišné sekvence nukleotidů, potom mají tyto fragmenty poněkud odlišnou délku, což je situace, které se říká polymorfismus v délce restrikčních fragmentů (restriction fragment length polymorphism – RFLP).

Genetická variabilitaje zásadně ovlivňována velikostí populací. Různé alely způsobují malé rozdíly ve tvaru nebo ve funkcích a podléhají přírodnímu výběru. Ten může v populaci zvýšit četnost výskytu jedné alely na úkor alely druhé. V malých populacích se může četnost výskytu jednotlivých alel měnit také náhodným způsobem, zcela náhodnými procesy narození a umírání jedinců. Takovéto změny se nazývají genetický drift. Změny ve frekvencích jednotlivých alel mohou vést také 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. 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 sníženou celkovou genetickou variabilitu než měla jejich původní populace. A populace z nich vzniklá potom bude geneticky užší. Tomuto jevu se říká zakladatelský efekt (founder event). Velmi nízkou genetickou variabilitu mají také populace, které prošly tzv. populačním úzkým hrdlem (population bottleneck), tj. delší doba existence velmi malé populace, jejímž výsledkem je ztráta genetické variability genetickým griftem a imbreedingem. 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 subpopulací může podstatně omezit evoluční reagování 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 (klinální variabilita - cline) ve frekvencích alel nebo v nějakém geneticky řízeným fenotypovém znaku. Tato variabilita může dát vznik ekotypům adaptovaným na místní podmínky.

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. Ve značné míře závisí na rozmnožovacím systému. Jednou z možností je vypočítat geneticky efektivní populační velikost (effective population size), kterou označujeme Ne. Efektivní populační velikost je velikost jakési idealizované populace, u které dochází ke stejné míře genetického driftu jako u populace studované. Idealizovaná populace je ta, v níž je poměr samců k samicím roven 1:1, mezi samci a samicemi existuje náhodné páření (tj. každý jedinec má stejnou pravděpodobnost páření s opačným pohlavím), rychlost emigrace a imigrace je konstantní a neexistuje zde věková struktura. Jedná se tedy o jakési normalizování konkrétní populace (se svým specifickým rozmnožovacím systémem) na populaci idealizovanou. Obvykle se předpokládá, že efektivní populace nejméně 500 jedinců je vyžadována k zachování genetické diverzity, i když někteří autoři tvrdí, že u různých druhů bude Ne různá.
Genetickou diferenciaci populací studuje genekologie. Ovlivňuje ji tok genů a selekční tlak. Tok genů působí proti divergenci a naopak, izolační faktory ať již geografické nebo ekologické tok genů narušují. Izolačních mechanismů je celá řada a můžeme je rozdělit a) na ty, které působí před oplozením (brání oplození a tvorbě zygoty) - geografická izolace, ekologická i. (žijí sympatricky ale okupují různá stanoviště), časové oddělení (různé doby kvetení), etologická separace (specifičtí opylovači - běžné u tropických druhů) nebo inkompatibilita gamet a b) působící po oplození: neživotaschopnost zygoty, sterilita hybrida (abnormální vývoj reprodukčních orgánů nebo nemožnost meiózy vzhledem k různým chromozomům) nebo se hybridi vyvinou normálně, ale F2 generace obsahuje neživotaschopné nebo sterilní jedince. I dobré druhy tedy mohou produkovat hybridy (uplatňují se postfertilizační izolační mechanismy). 
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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.)



Hybridizace je křížení jedinců populací, které mají různé komplexy adaptivních genů. Během 20. století bylo zjištěno velké množství hybridů, které svědčí o narušování ekosystémů, otevírající místa k jejich přežití. Tak např. Populus alba vytváří hybridy na 3 kontinentech s místními druhy topolů. Většina hybridních jedinců se vyznačuje hybridní slabostí (hybrid weakness), ale některé vykazují hybridní sílu (hybrid vigor). Dříve byly hybridi považovány za samostatné druhy a byly označovány samostatnými jmény, dnes jsou považovány za nothospecies (hybrid species) a jsou označovány symbolem x. Arnold (1994) odhadl, že asi 70 % všech kvetoucích rostlin vděčí za svou existenci minulým přirozeným hybridizacím mezi různými druhy nebo rody. Mnoho hybridů má velký význam např. v zahradnictví nebo zemědělství i lesnictví pro některé příznivé vlastnosti. Jistě, antropogenní disturbance, která snižuje kompetici, přispívá k přežívání hybridů. Přírodní hybridi se často vyskytují v kontaktních zónách mezi druhy a v narušených stanovištích. Hybridizace obohacuje zásobu genů introgresí (postupnou infiltrací genu 1 druhu do jiného jako následek hybridizace a opakovaných zpětných křížení - jde vlastně o tok genů mezi druhy, viz obr. 4.13). Např. duby vytvářejí mnoho hybridů. 
Polyploidie je vznik jedinců se třemi nebo více sadami chromozómů. Obvykle u rodu nebo čeledi se stanovuje nejnižší počet chromozomů haploidní sádky - n (u r. Pinus n = 12 a všechny druhy mají 2n = 24 chromozomů, na rozdíl do toho břízy kde n = 14 vytvářejí diploidní, tetraploidní i hexaploidní druhy. Polyploidi vznikají obvykle hybridizací příbuzných druhů a mají značný ekologický a evoluční význam (o polyploidizaci při šlechtění viz kap. 7). Mívají lepší schopnost kolonizovat narušená prostředí nebo prostředí vystavená velkému stresu. Důvodem je, že polyploidie zachovává uniformitu, funguje jako „houba“ absorbující mutace, které se ale zřídka projeví. Polyploidi totiž mají velký počet chromozómů od každého druhu a nové kombinace genů tím méně pravděpodobně produkují velké změny fenotypů. Celá řada druhů jsou polyploidi dávného původu, kteří přežili své rodičovské druhy. U nahosemenných je polyploidie relativně vzácná, u krytosemenných je asi 40 % druhů recentní nebo dávní polyploidi. Vysoký podíl je u jednoděložných a speciálně (80-90 %) u trav. 
Kompromis mezi přizpůsobením a flexibilitou. Aby druh mohl v měnícím se prostředí přežít, musí mít potenciál ke změně a tak se vytváří kompromis mezi přizpůsobením k prostředí, které existuje v současné době a mezi flexibilitou, která umožní druhu v budoucnu adaptivní změny jako reakci na eventuální změny stávajícího prostředí. Některé bionomické strategie favorizují flexibilitu (cizosprašnost, vysoká schopnost rekombinace) a jiné favorizují uniformitu (polyploidie, nízká schopnost rekombinace, samosprašnost apod.).

4.7 Disperze a časoprostorová dynamika populace

Disperze je vzor rozmístění jedinců populace v prostoru a pohyb jedinců, který k tomuto rozmístění vede. Význam disperze je snížení některého ze tří rizik: a) extinkce na přechodném stanovišti, b) vnitrodruhová kompetice a c) inbreeding. Někdy je užitečné rozlišovat mezi pohybem jako takovým, tj. procesem dispergování (dispersal), který vede ke zvýšení vzdálenosti mezi jedinci, čili k disperzi (dispersion) projevující se určitým typem rozmístění (rozptylu) jedinců v prostoru, tzv. disperzních vzorech (dispersal patterns). Shloučený (agregovaný) rozptyl je typický pro přírodní populace, rovnoměrný pro produkční organizmy agroekosystémů (snižuje vnitrodruhovou konkurenci o zdroje). Antagonisté produkce vykazují jak rovnoměrný tak shloučený rozptyl. Bohužel, terminologii komplikuje i to že tyto termíny jsou různě využívány v literatuře o rostlinách, bezobratlých a obratlovcích a navíc jsou v různém smyslu ještě využívány další termíny, jako je šíření (spreading) a migrace (migration). Pohyblivé organizmy (jimiž je většina živočichů) mají možnost výběrů: zůstat v místě, kde se narodily (filopatrie – philopatry) anebo se z tohoto místa vzdálit, a to buď úplně, anebo na část životního cyklu. U rostlin a mnoha přisedlých živočichů znamená termín disperze spíše vzdálení se potomstva od rodičů než pohyb jedince jako takový, který je nemožný. Ale i zde jsou rozdíly, protože například semena rostlin nemají možnost vybrat si místo určení svého pohybu, zatímco některé diaspory přisedlých živočichů tuto možnost mají, podobně jako pohybliví živočichové. Ale i filopatričtí živočichové se mohou pohybovat často i na veliké vzdálenosti v rámci svého domovského území (home range). V literatuře o obratlovcích se často disperze definuje (Lidicker 1975) jako jakýkoliv pohyb jedinců nebo propagují mimo jejich domovské území, a to včetně krátkodobých průzkumných cest. Někdy se tento pojem omezuje pouze na pohyb do míst, kde se jedinci rozmnožují. Termín migrace bývá omezen na hromadné směrové pohyby jedinců z jedné lokality do jiné (které ovšem nevedou ke zvyšování vzdáleností mezi jedinci). U mnohých ptáků bývají tyto pohyby spojeny i se zpětným návratem do původního stanoviště. V literatuře o bezobratlých bývá mnohem méně používán termín disperze a bývá často nahrazován slovem migrace. V entomologii se pojem migrace často chápe šířeji, a to jako jakýkoliv pohyb jiný, než tzv. „triviální“ pohyb (tj. pohyb, který souvisí s vyhledáváním potravy, partnera nebo kladení vajíček). Rozdíly v chápání slov migrace a disperze mezi entomology a mammaliology dosti často souvisí s různou velikostí těchto organizmů vzhledem k velikosti člověka a s různým důrazem, který je tím kladen na jedince. U rostlin se pod pojmem migrace často rozumí spíše posun populace v dlouhodobých časových škálách (pro to se naopak v zoologii často používá termín šíření), zatímco pojem disperze se vztahuje na pyl a semena a někdy také na produkci nových jedinců vegetativním rozmnožováním. V tomto textu budeme pojem disperze využívat pro jakýkoliv pohyb organizmů, jehož důsledkem je to, že jedinec se ocitá mimo území, které bylo předtím obýváno jeho rodiči.
Kolonizace nových oblastí je úsek ekologie velmi významný v agroekologii: drtivá většina škůdců, ale i užitečných organizmů, totiž musí v určitých okamžicích agroekosystém opustit, protože to jejich populacím vnucují drastické disturbance způsobované agrotechnickými zásahy. Jde např. o aplikace širokospektrálních pesticidů, orbu, pálení reziduí nebo sklizeň. Migrace škůdců jsou typické: např. ve střední Evropě emigruje asi 60 % škůdců na zimu do zimovišť mimo agroekosystémy. Jen malá část populací je schopna trvale přežívat na polích nebo ve stájích. Počáteční kolonizace (initial colonization), tj. proniknutí organizmu do nového prostředí, souvisí nejčastěji s rozmnožováním (reproduction) a disperzí (dispersal). Disperze je schopnost jedince uniknout z blízkosti mateřského organizmu a její ekologický význam spočívá ve snížení intraspecifické konkurence (viz kap. 6) a v kolonizaci nového prostředí. U živočichů jsou dispergujícím stádiem často dospělci (např. okřídlené mšice) nebo juvenilní a slabší jedinci (řada hlodavců) a jen zřídka vajíčka (šířená vektory), u rostlin jsou to téměř výhradně semena. Obrovský význam studia mechanismů disperze v agroekologii vyplývá z toho, že neustálé narušování agroekosystémů „otevírá“ mnoho volných prostorů potenciálním kolonistům. V tomto kontextu je významné i studium migračních bariér (viz kap. 6), kterými mohou být ekotony, větrolamy, plochy vytrvalé neprodukční zeleně ale i umělé migrační bariéry jako příkopy, pásy kulturních plodin apod. Účinnou migrační bariérou mohou být i velké izolační vzdálenosti (viz kap. 6). Rostliny vykazují neuvěřitelnou škálu disperzních mechanismů, které jim umožňují překonat i takové bariéry, jako jsou oceány nebo pouště, a tak není divu, že pronikají i do polí. Semena rostlin, která dosedla na zem, se přidávají k ostatním již přítomným semenům a stávají tak součástí semenné banky. Analýza semenné banky umožní odhalit předchozí historii daného pozemku včetně způsobů managementu, pěstovaných plodin, včetně informací o předchozím zaplevelení a o vegetaci okolí a především umožní udělat si představu o budoucích problémech s plevely, které pozemek může mít. Většina kulturních plodin ztratila schopnost přirozené disperze: jejich semena jsou příliš těžká, ztratila různé výrůstky a obaly, živočišní vektoři jsou člověkem eliminováni, klasy ztratily schopnost drobení. Tyto změny jsou nejnápadnější u těch plodin, kde právě semena jsou využitelným produktem - Gliessman (2000).

Jakmile se disperzní stádia organizmů dostanou do nového prostředí, je celkem velmi nepatrná šance na to, že zde založí životaschopnou populaci (tzv. establishment). Jejich úspěch záleží na vlastnostech nového prostředí (odlišnostech jeho abiotických i biotických faktorů od původního stanoviště), na vlastnostech kolonizátora a samotného i na velikosti populace kolonistů. Rostliny jsou sice pasivní v tom smyslu, že nedokáží ovlivnit, kam se semeno dostane, ale zase jejich disperzní stádia mívají schopnost dormance, tj. přetrvávat v anabiotickém stavu i velmi dlouhou dobu i ve velmi nepříznivém prostředí. Jakmile však semeno vyklíčí, musí růst a nebo zahyne. Semenáček je zpravidla nejcitlivější vývojovou fází rostlin a může být smrtelně poškozen jak přírodními vlivy (sucho, záplava, býložravci) tak antropogenními vlivy (kultivace, herbicidy). Také u nejvýznamnějších hmyzích škůdců jsou nejcitlivější mladá vývojová stádia a tak nepřekvapí vysoká mortalita u vajíček a mladých larev. Úspěšné zakončení růstu a reprodukčního dozrávání (growth and maturation) je předpokladem poslední fáze úspěšné kolonizace - reprodukce. Délka prereprodukční fáze života se u rostlin podstatně liší: je krátká u řady jednoletých rostlin a dosahuje až desítky let u některých vytrvalých rostlin. Reprodukce je završením ontogeneze a známe ohromnou škálu jejích typů zajišťujících přežití druhů. 
Celá řada populací se vyskytuje jen v určitých územích, které jsou pro jedince daného druhu obyvatelné (tzv. stanovištní plošky) a mimo ně nemohou trvale žít. Mezi jednotlivými stanovištními ploškami potom dochází k migraci jedinců daného druhu, která může znovuobnovit osídlení plošky daným druhem po jeho lokálním vymření. Potom říkáme, že se druh vyskytuje v metapopulaci.

Blok 4.7.1 Metapopulace
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 používat termíny lokální populace (subpopulace) a populace jako synonyma. Druh se může vyskytovat v podobě souboru lokálních populací, z nichž každá zaujímá stanovištní plošku, která je oddělená od ostatních takových plošek oblastmi nevhodných stanovišť (stanoviště vhodná k obývání určitého druhu obvykle nejsou v krajině rozšířena spojitě). Takovéto lokální populace často interagují jedna s druhou prostřednictvím imigrace a emigrace. Soubor lokálních populací, který obývá určitou skupinu stanovištních plošek, které jsou navzájem spojeny tím, že se jedinci mezi nimi pohybují, je nazýván metapopulace (jde vlastně o populací 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), které jsou roztroušené ve spojité matrici nevhodných stanovišť. V každém konkrétním čase může být vhodná stanovištní ploška obývána jedinci tohoto druhu, ale také může být (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 a opětovnou kolonizací stanovištních plošek. Jestliže v jedné stanovištní plošce populace vymře a po určité době je opětně ploška kolonizována, říkáme této události obrat extinkce-kolonizace (turnover event). Jestliže jsou rychlosti kolonizace dlouhodobě nižší než rychlosti extinkcí, může vymřít celá metapopulace. Doba, po které všechny lokální populace dané metapopulace vymřou se nazývá doba přetrvání metapopulace (metapopulation persistence time). 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 rozšířené v ploškách. Také řada druhů ptáků obývá stanovištní plošky utvářené určitou vegetací.

V Levinsově modelu je metapopulace konceptualizována jako skupina lokálních populací, každá z nich má populační hustotu od 0 (tzn. je vymřelá) do K (K je nosná kapacita stanovištní plošky, tedy počet jedinců, které může tato ploška podpořit svými zdroji nekonečně dlouho). Označíme-li p proporci stanovišť v daném čase obývaných, potom 1–p bude proporce neobývaných stanovišť. Rychlost změny proporce obývaných plošek p je dána vztahem dp/dt=mp(1-p)-ep, kde m je rychlost kolonizace stanovištní plošky a e je rychlost vymření (extinkce) druhu v této plošce. Rovnovážný stav nastává, když ke změně nedochází (dp/dt=0), a dosadíme-li toto do předchozí rovnice, po úpravě dostaneme p^=1-e/m. Z toho tedy vidíme, že metapopulace nepřežije, jestliže rychlost extinkce je větší než rychlost kolonizace a naopak. Levinsův model zahrnuje mnoho zjednodušujících předpokladů, např. není uvažována dynamika porodnosti a úmrtnosti v jednotlivých lokálních populacích. Dále se předpokládá, že všechny stanovištní plošky jsou stejné, tzn. mají stejnou plochu a jsou stejně vzájemně izolovány (či propojeny). A tak pravděpodobnost pohybu jedinců je 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). Tento 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 nejde o metapopulaci. Neuvažuje se zde také o snadnosti, s jakou 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).

Logistické a metapopulační modely populací jsou velmi odlišné. Logistický model odpovídá na otázky: jak velká může být populace? jaké faktory udržují populaci v rámci relativně úzkého rozpětí velikosti? Zatímco metapopulační teorie řeší záležitosti jako: jak dlouho populace přežije? jak uspořádání krajiny a pohyb jedinců interagují s přežitím populace? Stále častěji se metapopulace vytvářejí důsledkem fragmentace stanovišť činností člověka. Metapopulační teorie dodává nový rozměr k diskusím o na hustotě závislých regulacích a o rovnovážných populacích. Ukazuje se totiž, že řada metapopulací má mnohem nižší hustotu než je celková nosná kapacita stanovišť.

Odstraněním zjednodušujících předpokladů se Levinsův model zpřesní. Často se hovoří o struktuře metapopulace, která zahrnuje charakteristiky přirozené metapopulace, které jsou zahrnuty do modelu, aby byl realističtější. Zlepšené (tzv. strukturované) modely metapopulací počítají např. s tím, že stanovištní plošky jsou různě veliké a v prostoru různě uspořádané. Stejně tak může být do modelu zahrnuta i populační dynamika lokální populace (např. výše popsaným modelem věkově strukturované populace založeným na úmrtnosti a plodnosti). Ty metapopulační modely, které neuvažují rozdílnost rychlosti migrace mezi různými ploškami se nazývají prostorově implicitní (spatially implicit), zatímco ty modely, které rozlišují migrační rychlosti mezi různými ploškami, se nazývají prostorově explicitní (spatially explicit) a většinou jsou založeny na nepřímé úměře mezi rychlosti migrací mezi dvěma ploškami a jejich vzdáleností.

Obsazenost jednotlivých stanovištních plošek je dána zejména velikost 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 se často prokazuje 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 (tzv. ostrovy) nacházejí poblíž jedné veliké (tzv. kontinent), kde populace nikdy nevyhyne. Jiným typem struktury metapopulací jsou zdrojové–spádové metapopulace (source - sink), kde některé lokální populace (zdrojové) mají kladnou růstovou rychlost a jiné populace (spádové, úložné, propadové) 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. Migrační rychlost se snižuje s rostoucí vzdáleností D. Tento vztah můžeme vyjádřit např. negativní exponenciální funkcí m=m0e-aD kde m0 a a jsou parametry. Nyní předpokládejme, že rychlost vymírání e je také závislá (nepřímo úměrná) na 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. 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) ovlivňuje rovnovážnou hodnotu přetrvání metapopulace v ploškách. Je-li e0/m0 konstanta, pak z této rovnice snadno 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, tak dostáváme e-1+1=e0=1. Jestliže nyní zvýšíme D na 3 (tj. zvýší se izolovanost stanovištních plošek) potom aby se exponent nezměnil, A se musí 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. Uvažujme např. a=b=1, m0=0,7 a e0=0,05. Potom e0/m0=0,071 a jestliže položíme velikost plošky A=1 (tj. jedna délková jednotka), potom p^=1-0,071e-1+1=0.993. Totéž je dále propočítáno za podmínek, že ploška zůstává stejně velká (1 jednotka) a vzdálenost se zvyšuje postupně na 2 a na 3 délkové jednotky. Vidíme, že rychlost perzistence populace klesá velmi rychle přes 0,81 až na 0,48. Ovšem zvětšíme-li v posledním případě plošku na 2 jednotky, potom pravděpodobnost přetrvání populace stoupne na hodnotu totožnou jaká byla při velikosti plošky 1 a vzdálenosti 2. Opět tedy vidíme kompenzační vztah mezi velikostí plošek a jejich vzdáleností. Praktický příklad je na obr. 17-7. Ten znázorňuje obsazené ostrovy (černé kroužky) a neobsazené (bílé kroužky) na ostrovech ve 2 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 byly neobsazeny s výjimkou těch, které byly značně veliké.
U stabilizované populace dochází často (zejména v agroekosystému nebo přírodnímu systému pod stresem) k velkému kolísání populační hustoty okolo hodnoty K - tzv. populační dynamice. Gradace škůdců a epidemie chorob jsou významnými kapitolami agroekologie. Velká koncentrace potravních zdrojů pro škůdce (plodin) + jejich uniformní prostorové uspořádání a stejnověkost + velká plodnost většiny škůdců + snížení přirozené biokontroly + neefektivní řízení člověkem + odalokování mnoha vlastních obranných mechanismů rostlin = problémy s populační dynamikou škůdců a chorob. Gradace škůdců mají různou amplitudu (= absolutní změny populační hustoty) a frekvenci (= dobu, která uplyne mezi vrcholy po sobě jdoucích gradací). Frekvence je pravidelná nebo nepravidelná, pravidelná mívá frekvenci 3-4 roky (občas souvisí s rychlostí ontogeneze), často okolo 10-11 let (cyklus sluneční aktivity). Fáze gradace = latence, progradace, kulminace, retrogradace. Oscilace jsou změny populačních počtů v rámci generací - u druhů s oddělenými generacemi, fluktuace jsou mezigenerační změny.

Teorie o vzniku gradací: hypotéza migrace (provoz agroekosystému vynucuje migrace), hypotéza stresu (sociální stres vyvolává jevy působící populační pokles: menší plodnost až sterilita, teritorialita, agresivita až kanibalismus, emigrace), hypotéza interakce predátor - kořist (predační tlak je pozitivně korelován s pop. hustotou kořisti, takže obě veličiny se vzájemně zesilují či zeslabují se zpožděním), hypotéza množství a kvality potravy (přístupnost, množství a kvalita potravy je korelována s plodností, nedostatek potravy vyvolá obdobné projevy jako stres a navíc u býložravců přistupuje faktor obrany rostlin pozitivně korelovaný se stupněm jejich poškození), hypotéza kosmických vlivů (vliv cyklů sluneční nebo měsíční aktivity, vliv měsíčních fází na populační dynamiku byl zjištěn u některých roztočů, u nočních můr se zrakovou orientací zase úplněk usnadní lokalizaci živných rostlin ke kladení vajíček, což se později projeví synchronizací poškození s měsíčními fázemi), hypotéza počasí (pro býložravce je vhodná kombinace vysoké T nízké RH, nepříznivá bývá mírná zima, vyčerpání rezerv, nízká T a vysoká RH - rozvoj entomopatogenů), u druhů s víceletým vývojem lze vysvětlit gradace oscilacemi (chroustí roky). V reálných situacích zřejmě působí více jevů současně.

Epidemie je hromadný výskyt choroby v rámci populace jednoho druhu na určitém místě a v určité době. V agroekosystémech je výraznější než v přírodních ekosystémech vzhledem např. k širokému pěstování geneticky homogenních plodin. Vznik a šíření choroby v populaci plodin (analogicky u zvířat) závisí na četnosti výskytu náchylných hostitelů v populaci, virulentnosti patogena a jeho schopnosti se šířit, množit a přežívat. Průběh epidemie je dále modifikován schopnostmi patogena měnit své patogenní vlastnosti v průběhu epidemie, na jeho bionomii (jeden neb více cyklů za sezónu, eventuální střídání hostitelů apod.), tvaru pozemku, situování řádků apod. Základy managementu: pěstování rezistentních odrůd (zvl. monogenně založená „vertikální“ rezistence se snadno šlechtí, poskytuje vysokou odolnost, ale po širokém rozšíření odrůd vede k rychlé selekci virulentních genotypů patogena na rozdíl od polygenně založené „horizontální“ rezistenci, která se hůře šlechtí, neposkytne tak vysokou odolnost, ale déle přetrvá), zvyšování genetické diverzity odrůd nebo pěstování směsí odrůd s různými geny vertikální rezistence (multilinie – viz kap. 12), tolerantní odrůdy omezují selekční tlak na patogena, ale mohou se stát zdrojem inokula, nárůst choroby je často tlumen pesticidy, další možností kontroly je urychlení růstu nebo zrání rostlin. V poslední době jsou studovány možnosti rezistencí na systémové úrovni (např. asociativní rezistence, viz kap. 12).

Modelování časoprostorové dynamiky chorob v agroekosystémech.

Choroba se navenek projeví lézemi (=odumřelými pletivy) nebo kupkami aj. projevy, které často nejsou ani čistým patogenem ani rostlinnou tkání a proto se jim někdy říká aegrikorpus (doslova: nemocné tělo). Rozlišujeme choroby monocyklické (infekce nijak nepřispívá vzniku dalších infekcí v tomtéž roce) a polycyklické (infekce po určité době produkuje další infekční agens, např. spory hub, které ještě v téže sezóně infikují další rostliny). Rozvoj infekce modelujeme pomocí zvyšování proporce zjevně napadených tkání (=aegrikorpů) y (od 0 - 0 % napadených tkání do 1 - 100 % tkání napadeno). y = yoert, kde yo je proporce tkání napadených na počátku infekce, t = čas a r = infekční rychlost. Derivací této rovnice dostáváme vztah dy / dt = ry. Rovnici můžeme korigovat na plošný rozsah ještě zdravých tkání (napadené již nelze opět infikovat): dy / dt = ry(1-y) (= tzv. sigmoidální rovnice). Z první rovnice je zřejmé, že velikost počáteční infekce (yo) má tím větší vliv na y, čím je menší rt neboli čím je buď nižší rychlost infekce nebo čím je kratší doba infekce. Ovšem z druhé rovnice vyplývá, že další průběh infekce již příliš na počáteční velikosti infekce nezáleží, ta se rozvíjí exponenciálně s časem což způsobuje explozivní charakter některých infekcí. Po korekci na množství ještě neinfikovaných tkání (rovnice 3) je vidět, že rychlost zvyšování infekce se od určitého bodu (inflexní bod) snižuje s tím, jak se snižuje množství ještě zdravých tkání, které jsou infekci k dispozici. 

Výše uvedené vztahy jsou značně zjednodušené. Ve skutečnosti rozvoj infekce limituje množství dalších faktorů jako je vnímavost hostitele, stav prostředí a agresivita (virulence) patogena. To se dá do vztahů snadno zařadit změnami v hodnotě r. Také množství tkání, které je pro infekci k dispozici nezáleží jen na „ubírání“ nemocnými, ale rostlina může růst a tím zvyšovat proporci neinfikovaných tkání nebo stárnout, čímž jsou naopak tkáně pro infekci ztraceny. Oba tyto parametry je možno do rovnic zahrnout. Nejčastěji se zahrnuje vliv tzv. „latentní“ infekce, tj. infekce, která probíhá v době od napadení tkáně po dobu, kdy jsou aegrikorpusy již vizuálně viditelné. Farmáři si na latentní infekce musejí dát pozor, protože nejsou viditelné okem a tak by mohli učinit nesprávná rozhodnutí. Nepřímo (implicitně) je vliv latentních infekcí zahrnut do Gompertzovy funkce: dy / dt = ky(ln1 / y), kde k je infekční rychlost. Inflexní bod této rovnice je při y=0,37 (37 % tkání napadeno) na rozdíl od výše uvedené (s inflexním bodem při y = 0,5). Explicitně je vliv latentní infekce zahrnut v rovnici dy / dt = ay(1-y / (1+ayp)), tzv. Flemingova funkce, kde a = rychlost infekce a p délka latentní periody infekce. Inflexní bod této fce je mezi y=0-0,5, podle velikosti parametru p. Dělitel 1+api koriguje množství zdravých tkání o ty, které jsou na pohled zdravé ale jsou okupovány latentní infekcí (při p=0 se rovnice ztotožní se sigmoidální rovnicí popsanou v předchozím odstavci).

Dalším problémem je to, že postlatentní infekce je zpravidla infekční jen po určitou dobu (infekční perioda), pak se stává neinfekční (= neprodukuje infekční agens). I to se dá do modelů zahrnout. Všechny tyto faktory (tj. délka latentní a infekční periody, rozložení produkce infekčních agens, např. spor v čase, procento napadených tkání) jsou u obligátních patogenů (kteří se mohou rozmnožovat pouze v hostitelských tkáních) ovlivňovány podmínkami prostředí (teplota, vlhkost, ovlhčení povrchů apod.). U fakultativních patogenů navíc přistupuje ten problém, že vytvářejí např. saprofytické populace, které mohou rozvoj infekce ovlivňovat více než parazitické populace. Vývoj nemoci dále může záviset na agregovanosti aegrikorpů: čím je nemoc rozptýlenější v porostu, tím nižší je pravděpodobnost infikování již nemocné tkáně a naopak, čím je nemoc agregovanější, tím je tato pravděpodobnost vyšší. To se dá vyřešit např. tak, že se člen 1-y (proporce zbývající zdravé tkáně) v sigmoidální rovnici umocníme mocněncem 1+k, kde k = koeficient negativního binominálního rozdělení, které je mírou agregovanosti (čím je menší, tím větší agregovanost). Vliv exponentu 1+k se projeví ve snižování proporce zbývající zdravé tkáně tím více, čím je nemoc agregovanější (čili čím je vyšší pravděpodobnost, že infekční agens dopadne na již infikovanou tkáň a to je totéž jako by bylo méně zdravé tkáně). S rostoucím y se k obvykle zvyšuje, protože silně napadená místa se postupně nasycují a infekce napadá s větší pravděpodobností místa s vyšší proporcí zdravých tkání.

Další skupina problémů se týká prostorového šíření infekce. Infekce šířená z jednoho bodového zdroje inokula má velký vliv na bezprostřední okolí, ale tento vliv rychle klesá se vzdáleností od zdroje. To se dá modelovat záporně exponenciální funkcí: y = ax-b, kde y = počet infekcí na jednotkové ploše ve vzdálenosti x jednotek od okraje zdroje inokula, a = počet infekcí na jednotku plochy v jednotkové vzdálenosti od zdroje infekce a b = měřítko strmosti závislosti. Časové a prostorové závislosti epidemií lze obtížně spojit, protože ve skutečnosti infekci ovlivňuje řada faktorů. Např. vliv hustoty výsevku: u polycyklických chorob roste vliv choroby s rostoucí hustotou výsevku, protože inokulum je snadněji předáváno z rostliny na rostlinu a infekce se rychleji šíří. Naopak, u monocyklických chorob, kde je množství inokula na počátku omezeno, větší výsevek „rozředí“ inokulum na více rostlin a tak je snížen celkový vliv na porost. Rozvoj choroby také ovlivní tvar pozemku: čím je poměr obvod / ploše větší, klesá epidemiologický ráz chorob, protože roste množství inokula zanášeného vektory mimo pozemek. Podobný vliv má orientace delší osy pozemku nebo řádků kolmo ke směru převládajících větrů.

Fytopatogeny přenášené hmyzími vektory (Power in Gliessman 1990). Nejvýznamnějšími hmyzími vektory (přenašeči) jsou mšice a křísi, kteří přenášejí hlavně fytoviry, ale i MLO, spiroplazmy a bakterie. Fytopatogení organizmy jsou buď neperzistentní, kdy k přenosu dochází mechanicky, na površích ústních orgánů, k přenosu na zdravou rostlinu může dojít ihned po nakažení vektora, ale tato schopnost rychle (často i po několika minutách nebo hodinách) mizí, mizí i po svlékání nebo sání na jiné rostlině a perzistentní (cirkulativní), kdy fytopatogen může být přenesen až po pasážování tělem vektora a to po několika hodinách až dnech (latentní perioda v těle vektora), ale schopnost přenosu přetrvává týdny a často po celý život vektora a nemizí ani svlékáním ani sáním na jiné rostlině. I nakažená rostlina musí projít u obou přenosových systémů latentní periodou, která trvá od okamžiku, kdy je nakažena, do chvíle, kdy se od ní může nakazit další vektor a přenést tak chorobu na jinou rostlinu. Přítomnost obou latentních period znamená, že zejména u jednoletých plodin s krátkou vegetační dobou je nakažení fytopatogenem s perzistentním přenosovým systémem závislé zejména alochtonních vektorech (tj. vektorech zavlékajících chorobu zvenčí agroekosystému) a tak tyto choroby vykazují převážně monocyklickou dynamiku. Naopak, choroba u plodin s delší vegetační dobou přenášená neperzistentním způsobem, má tendenci vykazovat polycyklickou dynamiku, zvláště, je-li latentní perioda v organizmu rostliny krátká relativně k celkové délce jejího života (latentní perioda v těle vektora u neperzistentně přenášených chorob chybí). 

Počet rostlin nakažených vektorem perzistentního patogena záleží na průměrné době zdržení vektora na živné rostlině a to je vyjádřeno graficky zvonovitou křivkou: je-li doba zdržení na jedné rostlině krátká relativně k latentní periodě v těle vektora, vektor sice navštíví mnoho rostlin, ale pravděpodobnost přenosu je malá, naopak, je-li doba zdržení na jedné rostlině příliš dlouhá relativně k délce latentní periody v těle vektora, pak vektor sice nakazí rostliny s velkou pravděpodobností, ale zase jich za svůj život nakazí malý počet. Vektor nakazí největší počet rostlin právě tehdy, je-li doba zdržení na živné rostlině právě rovna délce latentní periody v jeho těle (tedy stráví-li na jedné rostlině právě tak dlouho jak je nutné k tomu, aby mohl přenést chorobu na další rostlinu). Počet rostlin nakažených vektorem neperzistentního patogena je závislý na mnoha okolnostech a dynamika chování chorob je komplikovanější vzhledem k vysoké pravděpodobnosti sekundárních infekcí (polycyklické typy). Je pravděpodobné, že největší rychlost přenosu bude tehdy, když čas strávený vektorem na nakažené rostlině bude tak dlouhý jako doba nutná k nákaze vektora patogenem a současně když čas strávený na nenakažené rostlině bude právě tak dlouhý jako doba nutná k přenosu choroby na ni a čas strávený mezi sáními bude kratší než retenční perioda (po jejím uplynutí schopnost přenosu vymizí). 

V laboratoři lze snadno měřit pravděpodobnost nakažení vektora jako funkci doby sání na nakažené rostlině, pravděpodobnost přenosu choroby jako funkci doby sání na nenakažené rostlině i délku latentní periody v těle rostliny. Nesnadno se však sledují parametry pohybu vektora v porostech (tj. doba skutečně strávená na nakažených a nenakažených rostlinách, doba mezi sáními) a etologie příjmu potravy (tj. vyhledávání živných rostlin, zkušební příjem potravy, emigrační chování aj.). Navíc, chování vektora podléhá mnoha vnějším i vnitřním vlivům jako je počasí, uspořádání kultur (např. hustota porostu, množství nehostitelských rostlin vč. plevelů) nemluvě již o vlivu bioregulátorů vektora na dynamiku chorob. Vyšší hustota porostů může lákat ke kolonizaci ty vektory, kteří se řídí čichovými stimuly (někteří brouci) a naopak odpuzovat ty vektory, kteří se řídí zrakovými signály (mšice). Pokud je omezen infekční potenciál vektora, tak vyšší hustota porostu způsobí nižší počet vektorů na jednu rostlinu (zředěním daného množství vektorů na více plodin) a tím i vliv choroby bude nižší. Je-li v porostu celkově nízká kvalita plodin jako potrava pro vektora (např. vzhledem k hustému porostu a proto špatnému fyziologickému stavu, zakrsání, špatné výživě, vzhledem k přítomnosti rostlin, které nejsou hostitelskými rostlinami vektora, např. plevelů nebo jsou zde kultivary s neoderodovanými geny pro tvorbu protipožerových - antifeedantních látek apod.), pak se může zvýšit imigrační rychlost vektora a vliv choroby se sníží nebo tato nízká kvalita může způsobit jen rychlejší pohyb vektora v porostech, což může vliv choroby zvýšit, zejména jde-li o chorobu s neperzistentním systémem přenosu, kde navíc i doprovodné rostliny (plevele) jsou hostitelskými rostlinami pro patogena. Různá kvalita živných rostlin ovlivní i dobu strávenou sáním u vektorů přenášejících perzistentní choroby, což, jak je vysvětleno výše, silně ovlivní dynamiku chorob v porostech. I diverzita porostu ovlivní průběh choroby: jedná-li se např. o dikulturu (viz kap. 12), kdy rostlina A je atraktivnější pro vektora než plodina B, pak rostlina A se může stát „lapací“ jak pro vektora tak pro patogena a vliv choroby na plodinu B se sníží, i když obě jsou hostitelskými rostlinami pro patogena.

4.8 Zdatnost (fitness)

se dá jednoduše definovat jako množství reprodukce schopného potomstva. Je nejvýznamnější genetickou charakteristikou populace, vyjádřenou zhodnocením genetické výbavy jedinců v genotypech potomků. Nejzdatnější jedinci zanechávají ve srovnání s jinými jedinci populace nejvíce životaschopného a reprodukce schopného potomstva. Zdatnější jedinci tedy přispívají budoucím generacím větším počtem genů než odpovídá jejich vlastní proporci v populaci oproti méně zdatným a proto určují silněji vlastnosti budoucích generací než jedinci méně zdatní. Proto evoluce nevede k absolutní dokonalosti, ale spíše zvýhodňuje ty nejzdatnější z právě přítomných (a to je jen omezený výběr). 

Příroda funguje na základě několika principů: a) heterogennost (variabilita) populací rozšiřuje možnosti výběru, b) adaptace na proměnné podmínky prostředí formou selekce (tj. eliminace nevhodných typů) a c) dědičnost výhodných adaptací (výběrově realizovaná právě prostřednictvím zdatnosti - fitness). Prostředí je proměnlivé zčásti vzhledem k vnějším vlivům, které organizmy nedokáží měnit (sklon zemské osy, určitý typ pohybu Země kolem Slunce i kolem své osy - tj. vzdálenost od Slunce, rychlosti obou pohybů, tvar ekliptiky, dané vlastnosti elektromagnetického záření Slunce, dané vlastnosti zemských substrátů - mateční horniny, vody, atmosférických plynů) a zčásti vzhledem k okolnostem, které dokáží (i dlouhodobě) ovlivnit a tím je sami v čase proměňují (složení atmosféry, tvorba půdy, složení koevolučně adaptovaných biocenóz). 

Jednu z možností kvantifikace fitness ukážeme v tabulce (Tab. 6.5.1).

	druh
	počet potomků
	velikost populace rodičovské generace
	velikost populace dceřinné generace
	fitness

	bisexuální
	2
	10 000
	10 000
	1,0

	bisexuální
	2
	10 000
	20 000
	0,5

	bisexuální
	4
	10 000
	10 000
	2,0

	partenogenetický
	2
	10 000
	20 000
	1,0

	partenogenetický
	2
	10 000
	10 000
	2,0

	-
	0
	-
	-
	0


Tab. 6.5.1. Jednoduchý způsob kvantifikace reproduktivní zdatnosti (fitness). Fitness je dána poměrem proporce genů rodiče (u partenogenetických druhů) nebo jednoho z rodičů (u bisexuálních druhů) v dceřinné generaci (sloupec 2: sloupec 4) dělený proporcí genů týchž jedinců v rodičovské generaci (2: sloupec 3 u bisexuálních druhů, 1: sloupec 3 u partenogenetických druhů). Uhyne-li jedince bez potomků, pak jeho fitness vždy nulová bez ohledu na hodnoty ostatních veličin (vyjádřeno pomlčkou -). 

Sexuální index (poměr počtu samců a samic v populaci) výše uvedené výpočty neovlivní, pokud je stejný i v potomstvu sledovaných jedinců. Geny jedince, který zahyne aniž by zanechal potomky, se v dalších generacích vůbec neuplatní i kdyby tento jedinec byl jinak sebedokonalejší. Ale i dokonalost je relativní vlastnost: i méně „dokonalí“ jedinci mohou nést cenné geny, které se ovšem mohou uplatnit v jiném prostředí: Gliessman (2000) udává příklad, kdy gen po nepoléhavost kukuřice objevený v krajové mexické odrůdě „tuxpan“ byl vnesen do vysokoprodukční kukuřice a vzniklá odrůda se široce využívá v oblastech ohrožených poléháním. Podobné úvahy mají dalekosáhlé dopady ve šlechtění např. hospodářských zvířat, kdy ohromné populace jsou „díky“ umělé inseminaci potomky jediného samce.

4.9 Vnitrodruhová konkurence (= intraspecifická kompetice)

Vnitrodruhová kompetice (intraspecific competition – IC) je vztah mezi jedinci téže populace vyvolaný potřebou stejného zdroje, který je v dispozici v omezeném množství a proto omezuje performanci (růst, reprodukci, produkci, ...) jedinců zúčastněných na této interakci. Vztah je důležitý v zemědělství i lesnictví, protože zde jde často o téměř jednodruhové populace. Zásadní rozdíl mezi vnitrodruhovou a mezidruhovou konkurencí je v tom, že v rámci IC není možné oddělení nik ani konkurenční vyloučení a tím IC nevede ke změnám společenstev.
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Jedinec soutěžící o zdroje s ostatními na to vydává část energie, kterou nemůže alokovat do růstu, obrany proti predátorům (u živočichů) a reprodukci, snižuje se tak jeho absolutní fitness. Protože však nejde o vztah zcela rovnocenných soupeřů (starší a vyšší rostlina přeroste a zastíní mladší a nižší, větší a silnější živočich potlačí menšího s mladšího, např. alfa jedinci potkanů získávají vydatnější zdroje potravy a vody než beta jedinci), tak zejména zdatnější jedinci vykáží vyšší fitness.

Intenzita IC roste s populační hustotou a protože je spojena s alokací energie, je snaha farmářů ji minimalizovat (či spíše optimalizovat - v bodě, kdy zvýšení produkce vyšší populační hustotou je vyrovnáno jejím snížením alokováním do IC) např. stejnověkostí (starší jedinci nemohou potlačovat mladší), uniformitou vzrůstu (větší jedinci nepřerůstají menší) a rovnoměrným rozptylem.

Zvyšování populační hustoty např. u živočichů může zvýšit mortalitu, ale přesto někteří jedinci dospějí do reproduktivního věku. Další zvyšování populační hustoty může vést k situaci, že zdroj (který je k dispozici jen v omezeném „počátečním“ množství) je vyčerpán dříve než dospěje první jedinec do reproduktivního věku a populace skokově zkolabuje (populační růst se vzhledem k množství zdroje bude chovat dle matematické teorie katastrof). Pokud zdroj je přisouván konstantní rychlostí (např. odměřováním dávky krmiv) může být nárůst jedinců populace (reprodukcí, „přidáváním“ člověkem apod.) právě kompenzován mortalitou (sklizní), takže přeživších jedinců zůstává konstantní počet. U plodin vede zvyšování výsevku často k omezování menších nebo mladších rostlin (tzv. „zřeďování“ populace) nebo k omezení odnožování, snížení produkce biomasy (nebo její části, např. kořenů) a snižování sklizňového indexu (např. alokací energie do IC místo semen). Při růstu modulárních organizmů (např. stromů) dochází k podobnému jevu na jediném jedinci. Tam, kde je koruna blízko sousedovi, se omezuje růst pupenů a prýtů a zvyšuje jejich mortalita a naopak tam, kde není soused roste část koruny jako by jedinec byl sám.

Hustota populace je často ideální mírou IC, i když jen statistickou (ne všichni jedinci pop. jsou vystaveni stejné míře IC). S jejím zvyšováním klesá natalita a stoupá mortalita. V bodě, kde se obě křivky protnou, hovoříme o „nosné kapacitě prostředí“ (K = taková hustota populace, kdy je množství dostupných zdrojů takové, že populace se nachází se zdroji v dynamické rovnováze). IC tedy reguluje velikost populací (spolu s dalšími interakcemi např. mezidruhovými, působí podmínky prostředí, dostupnost zdrojů je proměnlivá a sama nejen určuje IC ale je jí zpětně určována, to vše může v reálu vliv IC na hustotu populací zamlžit až překrýt) a při výchylce od K směrem dolů neb nahoru má populace tendenci se do K vrátit (negativní zpětná vazba - čím větší odchylka od K tím silnější tlak k návratu do K). K může být různé pro různá vývojová stadia, proto se kohortní přežívání mezi věkovými třídami liší (oscilace).

S růstem hustoty populace zpočátku rychle lineárně roste počet narozených, ten se ale v urč. hustotě zpomaluje vlivem na hustotě závislé IC, počet uhynulých vykazuje zpočátku pomalý lineární růst, ten se ale zrychluje vlivem IC. Absolutní přírůstek populace vhledem k hustotě populace vykazuje závislost tvaru zvonovité křivky s maximem posunutým směrem ke K (asi u 2 / 3 - 3 / 4 K, v K je roven nule) - totéž získáme přesněji derivací rovnice sigmoidálního růstu (v maximu je druhá derivace = 0). Tyto vztahy důležité v zemědělství, kde jde o reprodukci.

Vnitrodruhová kompetice v monokulturách

[image: image19.png]N{#t)=N(t+1)

s
\\ recruitment
curve
“h,
\\

T

Population at size t + 1 [N{(z + 1)]

N(0) N(2) K N(1)

Population size at time ¢ [ N(t)]

N
=
2
:
= /\\ -
= K // —
o
.g /
=
3
o
)
[a P

Time
FIGURE 18-13 A discrete time logistic model
N(t + 1) = N(t)e"NKl with r = 1.5. (a) Using the
techniques shown in Figure 18-11, arrows are drawn
to show how a time series of densities in discrete time
is obtained graphically. (b) A time series of densities
showing damped oscillation.



Krátce po vzejití semen jsou rostliny malé a daleko od sebe a nikterak na sebe nepůsobí. Se zvětšováním rozměrů (proměnná w = hmotnost jedné rostliny v kg) se (v závislosti na hustotě výsevku - p = počet rostlin na ha nebo na m2) začíná projevovat IC, která je mezi rostlinami převážně nepřímá a to prostřednictvím čerpání zdrojů. Tedy jde převážně o exploatační typ IC kdy dochází k překrývání RDZ (zón vyčerpání zdroje - úměrné p i w). U hospodářských zvířat se ale projevuje i přímý (interferenční) typ IC (fyzické napadání a soupeření o teritorium). Další možností IC je alelopatie, tj. produkce chemických látek rostlinou nebo jejími rezidui (během dekompozice), které omezují další rostlinu (Putman & Tang 1986), tento typ zcela běžný v přírodních společenstvech není příliš rozšířen v agrocenózách (energetické nároky na tvorbu alelopatických látek, toxicita pro konzumenty apod. je u domestikátů omezily v průběhu selekce).

Vliv hustoty plodin (p) na nadzemní biomasu a výnos (podle studií Kira et al., 1953): je-li hustota plodin příliš nízká (nedosáhnou plného pokryvu půdy), pak sice je interference také nízká (celková biomasa W = p x w), ale výnos je také malý. Se stoupající hustotou výsevku (rostoucím p) dochází rychleji než u řidších výsevků k plnému pokryvu půdy (s pozitivním vlivem jednak na plevele a jednak na zkrácení exponenciální fáze růstu biomasy), ovšem tím, jak roste interference, vliv vyšší hustoty plodin na celkovou biomasu W je malý (vyneseme-li na osu x p a na osu y celkovou biomasu W, pak po počátečním lineárním růstu dojde - vlivem interference - k snížení přírůstku W na jednotku p až k limitě = konstantní konečný výnos - viz obr. 6.6.1). Pokud ještě zvýšíme p, dochází ke samozřeďování (self-thinning), kdy nejmenší a nejslabší rostliny hynou. Mnoha experimenty bylo zjištěno, že průměrná hmotnost jednotlivých rostlin dosáhne hodnoty w = ap-3 / 2 (a = faktor proporcionality) a dále se nezvětšuje (= samozřeďovací pravidlo - selfthinning rule). Pouze pokud dojde k odúmrtí sousedních rostlin, může se w opět zvýšit (sníží se totiž p). Faktor - 3 / 2 (ve vztahu hmotnosti rostliny k počtu rostlin na jednotku plochy) se někdy vysvětluje tím, že hmotnost je závislá na objemu a ten je v jednotkách délky3 a ozářená plocha v jednotkách délky2. Samozřeďování je u kulturních plodin nežádoucím jevem, uhynulé rostliny váží živiny, ale je běžné u pícnin. 

Morfologická plasticita, čili schopnost rostliny zaujmout to (libovolné) místo v nadzemním i podzemním prostoru, které je k dispozici, je významnou vlastností plodin (viz též kap. 5). Prostředky jsou větvení (např. u kořenů) a odnožování (např. u trav). Při řídkém výsevku (malém p) rostlina větví nebo odnožuje a to umožní vytvořit stejný počet plodonosných větví (klasů obilnin) jako hustší porosty a to v širokém rozpětí prostoru, který připadá na rostlinu (1 / p). Praktický význam morfologické plasticity se projeví např. v polykulturách při kolapsu jedné z plodin nebo v multiliniích (viz kap. 12), kdy ta plodina / kultivar / genotyp, co přežije, kompenzuje ztrátu na úrodě. Jistě, jsou plodiny, kde morfologická plasticita je (šlechtěním) potlačena (kukuřice) a tam je nutné přesné setí. U plodin s vysokou morfologickou plasticitou vidíme, že křivka závislosti výnosu na výsevku má maximum v širokém rozpětí hodnot p, zatímco u plodin s nízkou MP má křivka výrazné maximum. Snížení výnosu při příliš vysokých hustotách je často dáno zmenšením rozmnožovacích orgánů. Je možné prostorově uspořádat plodiny v monokulturách a) hexagonálně (ideální pro řadu plodin s kruhovým průmětem - cukrovka apod., IC je minimalizována stejně jako samozřeďování), ale znesnadní kultivaci, b) řádkové (usnadní kultivaci) - spec. příkladem je čtvercové a c) bez prostorového uspořádání (výsev rozhozem) - zde ale dochází ke zřeďování, uplatní se morfologická plasticita a w je variabilní (a také znemožní kultivaci).

4.10 Životní historie a strategie 

Každá populace, která je v daném prostředí úspěšná, vykazuje soubor adaptací, které ji umožní zachovat (tj. udržet a reprodukovat) v tomto prostředí po určitou dobu. Tyto adaptace mohou být považovány za „strategie“ pro organizování způsobu života. Každý organizmus vykazuje určité definovatelné rysy životních historií (např. velikost organizmu a jeho morfologie, rychlost růstu, způsob reprodukce, způsob využívání zdrojů, reakce na podmínky prostředí, prostorové vztahy apod.) podléhající selekci. Adaptivní strategie vedou ke zvyšování fitness přírodním výběrem. Zkoumání podobností a rozdílů životních historií a uplatňování jednotlivých vzorů životních historií v daném prostředí (strategie) jsou významnými úkoly dnešní ekologie. Pochopení zákonitostí, jak selekce upřednostňuje některé typy životních historií a strategií v daném prostředí by mohlo významně pomoci např. šlechtitelům (např. při stanovování tzv. ideotypů, viz kap. 10).

Velikost organizmu: jsou selekční síly směřující k větší velikosti (rostlina „přeroste“ sousedy, snazší obrana před predátory, více potomstva, atd.) ale i proti (hůře se „schová“, větší potřeba zdrojů - snáze se dostane do deficitu, vyšší strom spíše zničí blesk, apod.), z toho vyplývá tendence k optimalizaci a ne maximalizaci. U hospodářských zvířat (tur domácí) zpočátku vznikaly šlechtěním zakrslé formy (lépe manipulovatelné, zakrslost musí být spojena s obranou před predátory člověkem = dodatky), pak se zvětšovaly. U obilnin se nedávno projevil trend snižování stébel (alokace do produktu a menší poléhavost, ale to musí být kompenzováno člověkem dodatky ve formě ochrany před plevely).

Rychlost vývinu je významná složka životní historie. Tendence zrychlit vývoj (rychlejší reprodukce) je asi klíčovým faktorem evoluce bioty na zemi, zrychluje i evoluci. Ale jsou i případy výhod zpomalení (až zastavení) vývinu - dormance (překonání nepříznivých období). U plodin jasná tendence zrychlit vývin (plodina „uteče“ antagonistům). S vývinem souvisí rychlost růstu. I zde jasná tendence ke zrychlení (omezená ovšem ekologickými limity). U hospodářských zvířat výhodná velká rychlost růstu (např. zvyšuje konverzi krmiv). Proto se vyplatí tyto jevy studovat.

Strategie týkající se potravního výběru: u parazitů a parazitoidů se vyvíjejí složité vztahy s hostiteli - viz kapitola 7.6. U fytofágů se vyvíjejí různé typy hostitelské specificity od monofágie (monofág překonává jen omezenou obranu jediného hostitele, ale zase spotřebuje mnoho energie pro jeho vyhledání v diverzních společenstvech) přes oligofágii až k polyfágii (polyfág překonává škálu obranných mechanismů rostlin, ale zase nemají problém nalézt jednu z hostitelských rostlin i v diverzních společenstvech).

Asi nejvíce studovanými jsou životní strategie týkající se rozmnožování. Organizmy se mohou rozmnožovat jen jednou za život (semelparní) nebo opakovaně (iteroparní), při opakovaném rozmnožování může být interval mezi reprodukčními obdobími různě dlouhý, v krajním případě splývá do jediného dlouhého rozmnožovacího období. Významná je různá délka prereprodukčního období. Počet potomků a jejich velikost jsou dalšími složkami vzájemně závislými. Tzv. reprodukční úsilí (alokace) je absolutní množství (nebo celkový podíl) zdrojů vložených organizmem do rozmnožování v určitém časovém úseku (reprodukčním cyklu apod.). Aplikace: rozmnožovací chovy hospod. zvířat, reprodukční alokace rostlin, kde sklízený produkt je rozmnožovací orgán, „sklizeň“, např. lov nebo porážka zvířat v postreprodukčním věku neohrožuje populace, naopak, může jejich přivést do stavu jiné, výhodnější dynamické rovnováhy, atd. 
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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.




Dnešní zemědělské plodiny a hospodářská zvířata byla vystavena selekčním tlakům jak přirozené tak řízené selekce (viz kap. 7). Člověk vybíral fenotypy vyznačující se vysokou sklizní, vynikající chutí a vzhledem, rychlou výnosovou odpovědí na dodatky vody, hnojiv aj. vstupů, snadností sklizně, vysokou odolností k poškozením při transportu, apod. Tento selekční proces pozměnil, spolu s jinými vlivy, vzory rozdělování (alokace) uhlíkových zdrojů (podrobně viz kap. 10). Domestikáti alokují větší část energie, kterou během života jsou schopny asimilovat z prostředí, do skliditelných částí (ekonomického produktu) a funkcí významných pro člověka než jejich nedomestikované kmenové formy (předci). Důsledkem ovšem je, že ta část asimilované energie, která u divokých předků slouží k vyrovnání se s nepříznivými podmínkami prostředí (zodpovídající za tzv. environmentální rezistenci - environmental resistance), je mnohem menší a geny pro mnohé tyto funkce se vůbec nemusí projevit. Vzhledem k těmto zásadním genetickým změnám není mnoho odrůd / plemen domestikátů schopno se vyrovnat se stresem, poškozeními, s kompetitory, nebo s limitujícími faktory a ke své zdárné performaci potřebují intervence člověka, který jim zajišťuje optimální půdní podmínky (hloubka a vlastnosti půd, množství živin a vody), teplotu aj. fyzikální podmínky, absenci kompetitorů, dostatek slunečního záření aj. Tento proces nás v moderním zemědělství staví do obtížné situace: na jedné straně máme vysokoprodukční odrůdy / plemena schopná zajisti potravinové a surovinové potřeby rostoucí lidské populace ale na druhé straně tyto odrůdy / plemena potřebují masivní vnější vstupy, které jsou hlavní příčinou negativních environmentálních vlivů zemědělství (podrobně viz kap. 14). Nejsou ovšem příčinou jedinou, další díl je nutno přičíst špatné organizaci agroekosystému jako celku a vinu je třeba hledat nejen na úrovni jednotlivých druhů / odrůd /plemen.

V obecnější rovině je možno definovat tzv. teorii alokace (energie). Ta je založena na následujícím principu: množství energie, které organizmus (na jakékoli organizační úrovni) může asimilovat z prostředí je konstantní, dané koevolucí s ostatními členy společenstev (a může se měnit jen pozvolnými evolučními kroky). Ostatní přijatá energie „projde“ organizmem aniž by byla asimilována. Asimilovaná energie je v rámci organizmu "rozdělena" (alokována, partitioning) podle mnohem plastičtějších vzorů, sice také geneticky podmíněných, ale ne tak pevně determinovaných (kromě jiného proto, že nemá přímou koevoluční vazbu na ostatní členy společenstva). Většina z projevů fenotypových posunů, za které zodpovídá šlechtění produkčních organizmů, je alokační povahy: prostě se manipulacemi s genomem docílí toho, že větší část asimilované energie je u šlechtěnců alokována do zemědělsky výhodné vlastnosti - alokační zisky (do produktu, rezistence, využití N), ty jsou na druhé straně vyvažovány alokačními ztrátami (např. kratší stéblo, kratší kořenový systém, šlechtěnec nedokáže využít pevněji vázanou půdní vodu, ztrácí kompetitivní vlastnosti apod.). Tyto „alokační ztráty“ se mohou ekonomicky výhodně nahradit dodatkovými vstupy (metodami výživy rostlin, ochrany rostlin apod.).

r a K selekce: spektrum reprodukčních strategií sahající od r-stratégů (velká rozmnožovací schopnost, potomci špatně vybavení, malá péče o potomstvo, velká mortalita, typické pro juvenilní ekosystémy) po K stratégy (málo potomků ale dokonale vybavených s malou mortalitou, u živočichů častá péče o potomstvo, typické pro vyspělá sukcesní stádia). R-stratégová jsou z ekologického pohledu oportunisté: dokáží rychle kolonizovat dočasná nebo silně narušovaná stanoviště a využít jejich zdroje, alokují mnoho energie do rozmnožování a méně do růstu a zachování a po poměrně krátké době přecházejí do anabiotického stavu, přetrvávají v dormantních semenech apod. K-stratégové jsou pozdějšími kolonisty, alokují větší část energie do růstu a zachování a méně do reprodukce. Řada zemědělských plodin (zvl. tam, kde je sklízeným produktem reprodukční orgán) jsou r-stratégové, všichni škůdci zem. produkce (vč. chorob a plevelů) jsou r-stratégové (to zcela vyhovuje faktu, že vlastně agroekosystém je sukcesně nevyzrálým společenstvem). Pokud je sklízeným produktem reprodukční orgán, je zpravidla výhodné, aby plodina byla r-selektována (větší počet reprodukčních orgánů - ovšem s respektováním jejich velikosti), proto je i u původně K stratégů (např. ovocné stromy) patrný selekční posun k r strategii. Zřejmě i predomestikáti hlavních plodin byli r-stratégové, kterým vyhovovala otevřená narušovaná stanoviště.

V poslední době řada autorů navrhuje spojit výhody r a k selekce v jediné populaci produkčního organizmu: zkombinovat rychlý růst, oportunistické chování a vysokou reprodukční schopnost r stratégů s rezistencí, dlouhodobou akumulací biomasy a tolerancí ke stresům K stratégů. V USA se zkoušelo více než 4000 druhů rostlin, které by mohly představovat vytrvalé zrniny. Jako nejperspektivnější kandidáti se ukázali: Tripsacum dactyloides, Helianthis maximiliani a Desmanthus iilinoensis. Problémem zůstává, že tyto rostliny alokují mnoho energie do vytrvalých podzemních oddenků a méně do reprodukčních orgánů (semen). Bude asi zapotřebí dlouhodobé alokační šlechtění, aby se vyvážila dostatečná produkce oddenků (které by pomohly rostlině překonat náhodná období sucha, mrazy apod.) a semen (aby byla produkce ekonomicky zajímavá). Výhodou by mohla být snížená frekvence orby (úspora a ochrana půdy) a menší potřeba hnojiv a pesticidů. Otázka ovšem zůstává, zda by produkt vyhledávali spotřebitelé (Gliessman 2000).

Intenzita stresu a narušování jsou významné faktory limitující produkci a rozšíření rostlin. Narušování (disturbance – podrobně viz kap. 12) lze definovat různě, vzhledem k určitému organizmu např. tím, jak dlouho je stanoviště vhodné pro ten který organizmus ve vztahu k jeho generační době. Je vysoké všude tam, kde dochází k částečnému nebo celkovému narušování (odstraňování) rostlinné biomasy přírodními (spásání býložravci, požáry) nebo antropogenními (orba, sekání) vlivy. Stres lze definovat např. jako úroveň zdrojů a produktivity prostředí vzhledem k mezím tolerancí jednotlivých druhů. Je vysoký tam, kde je produkce limitována nepříznivými faktory prostředí jako je zastínění, sucho, nedostatek živin nebo nízká teplota. Bionomické strategie rostlin v závislosti na intenzitě těchto faktorů si můžeme znázornit tabulkou

	
	vysoký stres
	nízký stres

	velké narušování
	vysoká mortalita
	Ruderálové (R)

	malé narušování
	stres tolerantní (S)
	kompetitoři (C)


Tab. 6.7.1. Bionomické strategie založené na úrovni stresu a narušování.

Z tabulky je zřejmé, že na základě úrovně stresu a disturbancí můžeme prostředí rozdělit do 4 kategorií. Protože však v jedné nepřežívá mnoho rostlin, zbývají tři kategorie: 1) ruderální rostliny (ruderals) adaptované k vysokému narušování a malému stresu, 2) stres tolerantní rostliny (stress tolerators) přežívající v prostředí pod velkým stresem, ale s nízkou úrovní disturbancí a 3) kompetitoři (competitors) žijící v podmínkách nízkého stresu i malého narušování. Většina zemědělských systémů založených na jednoletých plodinách na orné půdě žije v prostředí vysokého narušování (sklizní, orbou) ale nízkého stresu (podmínky jsou optimalizovány vstupy a uspořádáním). Nepřekvapuje tedy, že v těchto podmínkách se daří ruderálním rostlinám, pro které jsou charakteristické: krátká doba života, vysoká produkce semen a schopnost kolonizovat otevřená prostředí juvenilních ekosystémů. Do této kategorie patří, kromě jednoletých plodin, i většina plevelů (a mohou být klasifikováni též jako r-stratégové). Řada degradovaných agroekosystémů, např. na těžce oderodovaných svazích nebo v aridních podmínkách, hostí stres tolerantní plodiny (místní kultivary) a současně stres tolerantní plevele. Agroekosystémy vytrvalých plodin (sady, plantáže) hostí jako produkční druhy kompetitory, kteří nesnášejí velké odebírání biomasy (proto je hmotnost odebírané produkce většinou relativně nízká). Vysoké narušování těchto agroekosystémů otevírá prostor invazi ruderálních plevelů, zatímco ponechání v klidu zase může znamenat postupný nástup neprodukčních kompetitorů (dřevin). 

4.11 Ekologická nika

Předchozí kapitoly nám pomohly porozumět, jakým způsobem se populace udržují v daném prostředí, jak se vzájemně ovlivňují s environmentálním komplexem a jaké jsou mechanismy adaptací. Nyní zbývá zjistit, jaké role a jaké místo vlastně v daném prostředí populace zaujímají. Ekologická nika (ecological niche) je definována jako místo (ve smyslu fyzikálního prostoru) populace v daném prostředí zaujímají a jaké funkce (ve smyslu potravních vztahů, tolerance k faktorům prostředí a vztahů s ostatními organizmy) populace v daném prostředí plní. Pojem niky je významný s ohledem na vliv, který populace má na prostředí i ostatní populace a proto jeho pochopení je významné pro řízení vzájemných interakcí mezi populacemi v agroekosystému. Organizmy mají jednak schopnost zaujímat v prostředí neobsazené ekologické niky a jednak také nové niky vytvářejí: již pouhá přítomnost nějakého jedince v prostředí znamená, že po jeho úmrtí může být rozkládající se tělo zdrojem potravy. Ale i za života může dodávat do prostředí exkrementy nebo mrtvé listy nebo může posloužit jako stanoviště jiných druhů či jako zdroj potravy kořistníkům (pojem kořistníci viz kap. 5). Neměli bychom zaměňovat pojem ekologické niky s pojmem environmentální komplex (viz kap. 3.7): environmentální komplex zahrnuje soubor všech vzájemně interagujících faktorů, které na organizmy působí zatímco v pojmu nika je zahrnuta i podmínka přežívání a úspěšného rozmnožování v určité podmnožině kombinací těchto faktorů.
Populace zaujímají v daném prostředí takové „místo“, které mu umožní meze jeho tolerance. V kap. 3 jsme znázornili toto „místo“ graficky jako část plochy vymezenou souřadnicemi jakýchkoli dvou faktorů prostředí. Představíme-li si n- rozměrný prostor n parametrů prostředí, pak organizmus v něm dokáže zaujmout mnohorozměrný nadprostor, který nazýváme základní nikou (potential niche). Jednotlivé faktory mohou být jakékoli, vůči nimž jsme schopni meze tolerance vymezit. Ovšem populace prakticky vždy nezaujímají celou tuto niku ale jen její část, jak jim to dovolí četné interakce s ostatními populacemi v daném prostředí. Tuto část nazýváme realizovanou nikou (realized niche). Niky populací různých druhů ve stejném prostředí se navzájem liší. Tyto odlišnosti můžeme studovat ve vztahu k jednotlivých faktorům a to jako rozdíly v mezích tolerance k jednotlivým faktorům, naprosto stejně jak bylo popsáno v „jednorozměrné“ a autekologické situaci v kap. 3. Stupeň odlišnosti (diferenciace) nik dvou populací je základním faktorem určujícím míru jejich vzájemné konkurence. Platí pravidlo, že populace dvou různých druhů nemohou zaujímat v daném prostředí stejnou niku (Gauseho zákon). Musí si ji nějakým způsobem rozdělit nebo se vzájemně konkurenčně vyloučí. Pochopení těchto zákonitostí je významné pro studium vzájemných vztahů plodin v interkropingových systémech (principu kompetitivní produkce).

Přirozený ekosystém je na první pohled nesmírně rozrůzněný: obsahuje množství populací různých druhů (tisíce na každý hektar). I když se zdá, že mnohé z nich mají niky velice obdobné, musí se nějakým způsobem odlišovat, pokud akceptujeme Gauseho zákon. Přitom organizmy „nerozdělují“ mezi sebou jenom nějaké přítomné niky, ale každý z nich další niky vytváří. Diferenciace a vytváření nik vede k vysoké diverzifikaci ekosystémů, která zajišťuje co nejdokonalejší využití všech zdrojů prostředí. Uveďme několik příkladů diferenciace nik. Plodiny s různou hloubkou kořenového systému mohou využívat vodu a minerální zdroje z různých půdních hloubek, přestože v nadzemním prostoru mohou zaujímat velice podobnou niku. Jedna plodina (C4) využívá plného ozáření zatímco druhá (C3) s menšími požadavky na intenzitu ozáření může žít v jejím částečném zástinu (příklad: dikultura kukuřice / fazole). Dva různí fytofágové se živí dvěma různými druhy plodin, nebo jedinou plodinou, ale jejími různými orgány. Podobně dva různí predátoři živící se různě velikou a různě pohyblivou kořistí mohou koexistovat ve stejném prostoru (hostitelská specificita je významným faktorem diferenciace nik u kořistníků). Populace dvou různých druhů ptáků žijí na stejném místě i když mají stejnou potravu, ale přijímají ji v různou denní dobu a mají různá hnízdní místa. Populace dvou různých plodin mohou přijímat N z různých zdrojů (jedna od fixátorů N a druhá z půdního roztoku). Podobně mohou na jedné pastvině koexistovat bez negativního vlivu mezidruhové kompetice (viz kap. 7.5) např. antilopy (živící se travami) a žirafy (živící se listím stromů) - Gliessman 2000.. 

Znalosti ekologických nik hospodářsky významných organizmů a jejich antagonistů umožní farmáři eliminovat nežádoucí populace a podpořit žádoucí. Umožní mu také kombinovat populace jednotlivých produkčních druhů tak, aby maximálně využily zdroje daného prostředí. Např. z důvodů diferenciace nik je pravděpodobné, že plodina bude méně trpět konkurencí druhově bohatého společenstva plevelů než v přítomnosti jediného druhu superdominantního plevele. Neustálé narušování prostředí agroekosystému vede k pronikání ruderálních plevelů a menší narušování zase k postupné stabilizaci populací kompetitivních plevelů. V každé této kategorii však můžeme nalézt druhy, které vytlačí původní plevele, ale jsou méně nepříznivé pro plodinu. Invaze plevelů probíhá do „volných“ prostor v agroekosystému a je otázkou, zda můžeme dosáhnout toho, aby plevelné niky byly okupovány žádoucími druhy. 

Biologická ochrana rostlin je praktickým příkladem využití konceptu ekologické niky. Do agroekosystému zavádíme organizmus, který by měl zaujmout prázdnou ekologickou niku. Nejčastěji je to predátor nebo parazitoid, který v ideálním případě dokáže dokončit celý vývojový cyklus v agroekosystému nebo jeho okolí a trvale snižovat populace škůdců na přijatelnou hladinu. Ovšem často jsou disturbance agroekosystému takové, že nedovolí trvalé přežití ani škůdců, natož jejich bioregulátorů a opakovaná reintrodukce je jediným řešením. Povšimněme si, že podmínkou přežití bioregulátorů je přítomnost škůdců (aplikace: a) introdukce škůdců do agroekosystémů, b) opuštění ideje eradikace = úplného vyhubení). Druhou možností je introdukovat býložravce s podobnou nikou jako škůdce, ale méně škodlivého. Zde ale vyvstává problém možné diferenciace nik a koexistence obou. 

