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1. POPULACIONA ORGANIZACIA U FRAGMENTISANOM PROSTORU

1.1. Koncept metapopulacije

Osnovna funkcionalna jedinica u populacionoj i evolucionoj biologiji je lokalna populacija,
definisana prostornom (staniste), komunikacionom (interakcije) i genetickom (genski fond)
kohezivnoscu jedinki koje ¢ine tu populaciju (Slika 1A). Najjednostavniji populaciono ekoloski modeli
predstavljaju dinamiku jedne lokalne populacije od njenog formiranja do dostizanja maksimalne
moguce veli¢ine pod definisanim sredinskim uslovima, bez imigracije i emigracije. Nesto sloZeniji
modeli obuhvataju stope emigracije i stope imigracije koje ne moraju nuzno biti podjednakog
intenziteta, te migracija moze biti predstavljena kao asimetri¢na, alii tu je subjekt posmatranjai analize
jedna populacija, predstavljena kao izolovan entitet, Sto cesto ne odraZava situaciju u prirodi.

Klasi¢an koncept: Metapopulacioni koncept:

@
LOKALNA POPULACIJA @ ©
©) @
(=]
J
Slika 1.A. Lokalna populacija. Slika 1.B. Metapopulacija

Ekolozi koji su se bavili proucavanjem vrsta koje se odlikuju kratkim generacionim vremenom
i veoma dinami¢nom i kompleksnom Zivotnom istorijom primetili su da su lokalne populacije nekih od
tih vrsta ne samo male, vec¢ i podlozne cestom izumiranju, te da od sposobnosti jedinki iz susednih
lokalnih populacija da imigriraju tj ponovo nasele taj prostor zavisi obnavljanje svake pojedinacne
lokalne populacije. Tada je postalo jasno da se istovremeno mora pratiti i analizirati dinamika vise
lokalnih populacija koje su medusobno povezane migratornim obrascima, ako se Zeli izmeriti
verovatnoca njihovog opstanka u datom okruZenju.

Metapopulacija se pojavljuje kao termin jos u tekstu Richard-a Levins-a 1970. godine (1), kao
skup vise lokalnih populacija koje su podlozne izumiranju u nekom bliskom buduéem vremenu, ali i
ponovnom ustanovljavanju, i to upravo od strane jedinki koje migriraju iz okolnih lokalnih populacija
(Slika 1B). Dakle, za takve vrste je karakteristicno da je opstanak lokalnih populacija u definisanom
geografskom prostoru uslovljen postojanjem svojevrsne komunikacije izmedu njih putem migracije.
Ovo definiSe metapopulaciju kao osnovnu jedinicu organizacije jedinki u okviru iste vrste koja
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omogucava opstanak te vrste na datom prostoru tokom duzeg vremenskog perioda (viSe od nekoliko
generacija).

U odnosu na neke druge bioloske discipline, metapopulaciona ekologija je relativho nedavno
ustanovljena (2 Hanski, 1999). Ipak, treba pomenuti da je ideju o lokalnim reproduktivnim jedinicama
(lokalnim populacijama) koje su medusobno povezane migracijama jedinki, tj viziju hijerarhijske
populacione organizacije, predstavio prvo Sewall Wright davne 1940. (3), pa zatim Andrewarta i Birch
1954. godine (4), da bi Levins 1970. godine (1) uveo naziv “metapopulacija”.

Metapopulacioni model organizacije moZe postojati kod vrsta ¢ija su stanista diskontinuirano
rasporedena u prostoru, Sto je, na Zalost, danas sve cesci slucaj usled fragmentacije i unistavanja
autohtonih predela. Diskontinuiranost stanista moze biti uslovljena neantropogenim i antropogenim
faktorima, pa tako metapopulaciona organizacija moZe biti primarna (kada je prostorna
diskontinuiranost posledica istorijskih faktora - geoloskih, klimatskih itd) ili sekundarna (kada
intenzivna ¢ovekova aktivnost dovede do promene strukture predela, odnosno do pretvaranja nekada
prostranih stanista u manje ili viSe izolovana nedegradirana “ostrvca”). Takode, metapopulacioni tip
organizacije nije samo onaj gde su lokalne populacije — elementi metapopulacije - u velikoj meri
podloZne izumiranju; dovoljan je podatak da proces migracije znacajno uti¢e na promenu dinamike
svake lokalne populacije ponaosob unutar datog prostora, pa da skup tih populacija bude prepoznat
kao metapopulacija.

Skup visokoplaninskih (lednickih, alpskih) jezera primer je primarnog modela metapopulacione organizacije. Na
odredenom prostoru ¢esto se mogu uociti vodena tela razli¢itih veli¢ina, od jasno definisanih lednickih jezera do lokvi i lokvica
veli¢ine samo nekoliko kvadratnih metara. Zelene povrsine koje postoje u gradovima su fragmenti nekada homogenog
Sumskog ili livadskog stanista | to je primer sekundarnog modela metapopulacione organizacije. Za opstanak populacija divljih
vrsta koje su Zivele na tom prostoru do pre urbanizacije neophodno je omoguditi migraciju jedinki iz jednog zelenog fragmenta
u drugi, Sto se moZe posti¢i ocuvanjem takozvanih “zelenih koridora”. Zeleni koridori mogu biti baste porodi¢nih kuéa
poredane u nizu koje se prostiru izmedu parkovskih povrsina.

Metapopulacioni koncept doveo je do drugacijeg — dinamic¢nog — shvatanja prostorne
organizacije vrsta. Klasi¢ni koncept prostorne organizacije vrste podrazumeva da se ona sastoji od
stabilnih jedinica - lokalnih populacija. Lokalna populacija je skup jedinki iste vrste koji naseljava
prostor u okviru koga se jedinke svakodnevno susrec¢u u potrazi za hranom, partnerom, mestom za
skrivanje, udvaranje, gnjezdenje, suncanje itd., i tako neminovno ostvaruju svakodnevne intenzivne
interakcije, pre svega kompetitivne, ali se i jedinke u okviru iste lokalne populacije mnogo ¢escée sparuju
i ostvaruju potomstvo nego jedinke iz razli¢itih populacija, te stoga lokalnu populaciju takode odlikuje
i specifican genski fond — specifican broj i ucestalost genskih alela. Lokalna populacija je i osnovna
organizaciona jedinica evolutivnih procesa. Medutim, procesi koji se deSavaju na nivou pojedinacnih
lokalnih populacija (na lokalnom nivou), istovremeno se, usled povezanosti niza lokalnih populacija
kretanjem jedinki iz jedne u drugu, mogu posmatrati i na nivou skupa lokalnih populacija (ponegde u
literaturi to se naziva i predeonim nivoom). Ekoloske procese koji se odvijaju na nivou skupa lokalnih
populacija proucava metapopulaciona ekologija. Ona se bavi proucavanjem populacione ekologije
(strukture i dinamike populacija) na velikoj prostornoj skali. Medutim, iako kompleksniji od
tradicionalnih populacionih modela, metapopulacioni modeli opet predstavljaju pojednostavljen opis
realnih predela u odnosu na interpretaciju koju pruza ekologija predela (landscape ecology). Dok
metapopulacioni pristup predstavlja predeo kao arhipelag vecih ili manjih “ostrvaca” autohtonih
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predela, ekologija predela opisuje i analizira strukturu realnih predela, kao i ekologiju vrsta koje te
predele naseljavaju. U ZiZi interesovanja predeonih ekologa su kvalitet elemenata predela, granicni
efekti, efekti povezanosti i, uopsteno, uticaj organizacije predeonih izolata na dinamiku vrsta unutar
tih izolata. Metapopulacioni pristup omogucava jednostavnije sagledavanje ili upros¢avanje dinamike
elemenata predela, kao i kompletnog predela, Sto je neophodno u procesu obucavanja savremenih

ekologa.

Koncept “grupisanja” ili “nehomogenog rasporeda” jedinki ne mora sam po sebi biti pokazatelj
metapopulacione organizacije, jer se nehomogen raspored jedinki moZe uociti i unutar pojedinacnih
lokalnih populacija. Razlika izmedu nehomogeno rasporedenih grupica jedinki unutar lokalne
populacije i lokalnih populacija unutar metapopulacionog sistema je Sto su ove druge uglavhom
dovoljno velike da mogu predstavljati lokalne reproduktivne jedinice (izuzetak je metapopulacioni
model “matic¢nih-satelitskih” populacija o kome ce biti reci u poslednjem potpoglavlju).

1.1.1 Faktori koji opisuju metapopulaciju:

A) Variranje adaptivne vrednosti tokom vremena — pretpostavlja se da je izazvano variranjem
sredinskih uslova tokom godina, $to dovodi do variranja kvaliteta pojedinacnih fragmnata stanista u
kojima borave lokalne populacije. Ako neka jedinka ispoljava sklonost ka migriranju i, tokom
reproduktivno aktivnog perioda svog Zivota, u razli¢itim godinama proizvodi potomstvo u razlicitim
lokalnim populacijama u okviru metapopulacije, ona na taj nacin povecava verovatnocu da ¢e barem
jedan deo njenih potomaka preziveti do adultnog uzrasta, pogotovu ako se kvalitet okruzenja znatno
menja tokom godina. U sredini gde vremenski uslovi znatno osciluju izmedu godina, jedinka koja
celokupni svoj reproduktivni deo Zivota provede u isto lokalnoj populaciji rizikuje smrtnost
proizvedenog potomstva u takozvanim “losim” godinama.

B) Variranje adaptivne vrednosti u prostoru — u heterogenom predelu koji se odlikuje prisustvom
fragmenata povoljnog stanista visokog i niskog kvaliteta, jedinke sklone migraciji mogu povecati svoju
adaptivhu vrednost ostavljajuéi potomstvo u razli¢itim fragmentima. Zbog razlicitog kvaliteta
fragmenata, neki od njih ¢e biti manje, a neki vise povoljni za preZivljavanje potomstva te jedinke, ali
¢e, u proseku, njena adaptivna vrednost biti veca nego kada bi tokom ukupnog reproduktivnog perioda
Zivota radala i gajila potomstvo uvek u istom fragmentu. Medutim, mora se pomenuti da slucajno
kretanje izmedu fragmenata takode moZe dovesti do smanjenja adaptivne vrednosti jedinke, jer
jedinke a priori ne odabiraju u kome ¢e fragmentu radati i gajiti potomke.

C) Cena migracije — migriranje je Cesto praceno rizikom od umiranja, usled predatorskog pritiska i/ili
nepovoljnih sredinskih uslova.

D) Pogodni uslovi za migraciju — putovanja, narocito beski¢menjackih vrsta, veoma su uslovljena
postojeéim sredinskim uslovima, npr, kolonizacija udaljenih fragmenata stanista retko ée se ostvariti,
jer su za uspesnu imigraciju u te fragmente neophodni neuobicajeno povoljni i stabilni vremenski
uslovi.
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1.1.2 Metapopulacioni modeli

Pristup modeliranju metapopulacione dinamike zasniva se na broju (dve, nekoliko ili mnogo)
sastavnih elemenata (lokalnih populacija). Treba zapamtiti da upravo a) broj lokalnih populacija i b)
nacin na koji su one prostorno organizovane, definiSe model. Ovaj drugi parametar odnosi se na
karakteristike migracije, pa razlikujemo prostorno eksplicitni (migracija zavisi od medusobne
udaljenosti elemenata metapopulacije) i prostorno implicitni (migracija ne zavisi od medusobne
udaljenosti elemenata metapopulacije) model metapopulacione organizacije.

Tri osnovna modela metapopulacione organizacije su:

A) Dvo-populacioni model (Slika 2A):
opisuje dve lokalne populacije povezane procesom migracije koji utice na dinamiku svake od njih. Procesi su
deterministicki.

B) Levins-ov model (Slika 2B):
opisuje vise od dve lokalne populacije u metapopulacionom sistemu, ali je pojednostavljen na taj nacin sto je
apriori pretpostavljeno da sve lokalne populacije podjednako medusobno komuniciraju (Prostorno implicitni
model), tj da se proces migracije odvija istim intenzitetom izmedu elemenata metapopulacionog modela bez
obzira na njihov prostorni raspored. Nesto poboljsana varijanta ovog modela je Model strukturirane
metapopulacije, koji opisuje i promene u velicini lokalnih populacija kao posledicu lokalne dinamike, a ne samo
promene broja lokalnih populacija usled efekata izumiranja i rekolonizacije.

‘

Slika 2.A. Dvopopulacioni metapopulacioni model.

Slika 2.B. Levins-ov metapopulacioni model.
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Slika 2.C. Metapopulacioni model “"resetke”. Kvadrat predstavlja prostor koji naseljava
metapopulacija, a pojedinacna polja u okviru kvadrata su fragmenti stanista koji menjaju

status (naseljeni-nenaseljeni) tokom vremena.

C) Model resetke (Slika 2C):

Pozicija elemenata metapopulacije odreduje se u okviru resetke koja se sastoji od n Celija ili polja koja
predstavljaju fragmente povoljnog stanista za datu vrstu. Svako polje ima dva stanja —a) zauzeto, ili b) prazno
- zavisno od toga da li je naseljeno lokalnom populacijom date vrste ili nije. Prostorni odnosi izmedu lokalnih
populacija su eksplicitni - realne udaljenosti izmedu elemenata metapopulacije uticu na intenzitet migracije. U
skladu sa metapopulacionom dinamikom, status Celija se menja tokom vremena — one su “zauzete” (naseljene
jedinkama date vrste) ili “prazne” (nenaseljene). Ovde nije naznaceno oji fragmenti su povoljni a koji nisu za
odrZavanje lokalnih populacija ali se svakako uocava pet povoljnih fragmenata (kvadrat levo), zatim izumiranje
lokalnih populacija u dva povoljna fragmenta i (kvadrat u sredini) i njihova restauracija rekolonizacijom od
strane migranata iz postojecih lokalnih populacija tj naseljenih fragmenata (kvadrat desno).

1.1.3 Metapopulaciona dinamika

Hanski (1999 2) navodi tri procesa za koja smatra da odreduju dinamiku metapopulacije: a)
migracije, b) izumiranje lokalnih populacija i c) ustanovljavanje novih lokalnih populacija.

A. Migracije

Za metapopulaciju koja preZivljava zbog postojecih kolonizacija unutar metapopulacionog
sistema, dovoljno visoka stopa migracije je zaista neophodna za njen dugorocan opstanak. Medutim,
posto migracija predstavlja i troSak za jedinke koje migriraju, suvise visoka stopa migracije moze ubrzati
pre nego usporiti izumiranje metapopulacije Hanski i Zhang (Hanski i Zang), 1993 5).

Dali ¢e jedinka migriratiili ne i zavisi od niza lokalnih i metapopulacionih faktora. Lokalni faktori
su:

Izbegavanje ukrstanja u srodstvu (inbridinga) - ako ukrstanje sa bliskim srodnicima smanjuje
adaptivnu vrednost potomstva i moZe izazvati inbridnu depresiju, sklonost ka napustanju maticne
lokalne populacije moze biti u odredenom obimu favorizovana osobina.

Kompeticija medu bracom i sestrama — ako i kada su resursi ograniceni, kompeticija sa bliskim
srodnicima svakako smanjuje i adaptivnu vrednost i inkluzivhu adaptivnu vrednost, te je sklonost ka
napustanju mati¢ne populacije takode u odredenoj meri favorizovana osobina. Takode, specificno
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ponasanje majke gde ona deo potomstva rada u mati¢noj, a deo u drugoj lokalnoj populaciji, smanjuje
intenzitet kompeticije medu prvorodacima.

Visoka gustina populacije tj kompeticija za resurse — visoka gustina populacije svakako izaziva
povecanje intenziteta emigracije, ali stopa emigracije je uopsteno uvek zavisna od gustine populacije.

Niska gustina populacije tj privlacenje srodnika — veoma mala gustina populacije moze
povecati stopu emigracije jer jedinke koje ostaju u matic¢noj populaciji ili imaju smanjenu adaptivnu
vrednost usled smanjene verovatnoée da nadu reproduktivnog partnera ili usled povecane
verovatnoce da se spare sa bliskim srodnikom sSto ¢e dovesti do inbridne depresije.

Allee-jev efekat — u veoma velikim populacijama, stope preZivljavanja i stope reprodukcije jedinki opadaju kako
gustina populacije raste. Suprotan efekat deSava se u veoma malim populacijama, gde stopa rasta populacije pokazuje
pozitivnu korelaciju sa gustinom populacije, tj ako gustina populacije opada, opada i stopa rasta populacije. Kao razlozi navode
se smanjena verovatnoca sretanja reproduktivnog partnera, Sto smanjuje osnovnu stopu radanja (poznato kao “Allee —type
behaviour”) a njen uticaj na osnovnu stopu rasta populacije naziva se Allee-jev efekat.

“BeZanje od izumiranja” — ponasanje karakteristi¢no za jedinke u efemernim populacijama tj
koje naseljavaju efemerna stanista. Opstanak je moguc¢ samo ako postoji visoka stopa migracije koja
omogucava kontinuirano ustanovljavanje novih populacija. Emigracija ¢esto biva podstaknuta pojavom
nepovoljnih sredinskih uslova u aktuelnom stanistu.

B. Izumiranje lokalnih populacija

Povezano je sa populacionom regulacijom tj mehanizmima koji deluju na promene njene
veli¢ine, a u pravcu dostizanja i odrZavanja stacionarne raspodele populacionih gustina. U praksi,
populaciona regulacija analizira se na osnovu jacine i tipa zavisnosti stope rasta populacije od
populacione gustine. Treba napomenuti da je zavisnost od populaicone gustine samo neophodan, ali
ne i dovoljan uslov populacione regulacije. Upravo nepostojanje regulacije zasnovane na zavisnosti od
gustine populacije izaziva ¢esta izumiranja lokalnih populacija.

Na populaciju deluju faktori nezavisni od gustine (abioticki faktori kao $to su temperatura,
padavine, prirodne katastrofe) i faktori zavisni od gustine populacije (bioticki faktori koji definisu
dostupnost hrane i Zivotni prostor su medu najvaznijim, a zavise od intenziteta interakcija sa
predatorima, plenom, parazitima, patogenima, kompetitorima). Faktori zavisni od gustine populacije
Ciji efekat raste sa povecanjem velicine populacije uglavnhom imaju konacnu vrednost (noseci kapacitet
sredine na primer, koji odrazava maksimalne vrednosti resursa u okruzenju odredene lokalne
populacije). Treba napomenuti da faktori zavisni od gustine populacije uticu na stope radanja i
umiranja, kao i na regulaciju veli¢ine populacije, a faktori nezavisni od guistine menjaju stope radanja
i umiranja, ali ne ucestvuju u regulaciji veli¢ine populacije.

Za populacije male gustine, moguce je da je stopa rasta pozitivho korelisana sa gustinom
populacije, i to se desava iz tri razloga: zbog ve¢ pomenutog Ejlijevog efekta, tj porasta verovatnoce
nalaZenja partnera sa porastom populacione gustine, zbog povecanja nivoa geneticke varijabilnosti
usled povecanja gustine populacije kao rezultata smanjenja efekata inbridinga, i zbog povecanja
mogucénosti populacije da regulise veli¢inu populacije plena.
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C. Ustanovljavanje novih lokalnih populacija

U metapopulacionom sistemu lokalne populacije su cesto male i zato podloZne slucajnim
izumiranjima. Medutim, brzina kolonizacije je dovoljno velika da se te populacije mogu “obnoviti” ne
zadugo nakon izumiranja. Da bi metapopulacija opstala, bitno je da dinamika izumiranja bude
asinhrona, tj da pojedinacne lokalne populacije unutar sistema ne izumiru u isto vreme.

1.1.4. “Maticne-satelitske” metapopulacije

Po teoriji, fundamentalna ekoloska niSa jedne vrste trebalo bi da bude veéa od njene
realizovane nise. Medutim, u nekim slucajevima populacije se mogu sresti i na stanistima koja po
svojim karakteristikama ne pripadaju ekoloskoj nisi te vrste, Sto dovodi do paradoksa da je realizovana
nisa ve¢a od fundamentalne. Ovakva situacija je moguca ako je vrsta, barem u tom delu areala,
organizovana po “mati¢no-satelitskom” metapopulacionom modelu. Najjednostavnija varijanta ovog
modela je metapopulacija koju cine dve lokalne populacije, od kojih prva, “mati¢na”, ima sustinsku
stopu rasta veéu od 1 i moZe samostalno da opstane. Druga, “satelitska” lokalna populacija, ima
sustinsku stopu rasta manju od 1 i odrZava se putem kontinuiranog priliva jedinki iz “maticne”
populacije, tj. u odsustvu migracije neizostavno izumire.

Trenutna stopa rasta definisana je jednacinom r= InRy/T i predstavlja promenu veli¢ine populacije (AN)
po jedinki po jedinici vremena. Ry je osnovna stopa rasta populacije, odnosno parametar koji opisuje opsti
proizvod interakcije fekunditeta i preZivljavanja (u populaciji gde se generacije preklapaju, Ro predstavlja zbir
proizvoda Iymy, gde je I uzrasno specificno preZivljavanje Zenki, a my njihov uzrasno specificni fekunditet).

Zavisno od toga koliko brzo se velicina “satelitskih” populacija smanjuje, a “matic¢nih”
populacija raste, zatim od intenziteta migracije izmedu njih, veli¢ina takve jedne metapopulacije moze
biti veca ili manja od nosecéeg kapaciteta sredine (maksimalne veli¢ine u datom okruZenju) “mati¢ne”
populacije.

Logi¢no pitanje koje se namece je svakako zasto bi jedinke jedne vrste naseljavale nepovoljno
staniste i formirale “satelitsku” populaciju? Jedan od razloga bilo bi delovanje intraspecijske
kompeticije koje dovodi do pomeranja inferiornih jedinki (jedinki sa niskom adaptivnom vrednoscu) iz
populacije koja se nalazi na kvalitetnom stanistu putem aktivne migracije i takozvana pasivna migracija
- prenosenje spora, semenja itd putem nekog prenosioca (“vektora”), bez aktivnog biranja stanista, Sto
dovodi do toga da se neki fenotipovi nadu i na nepovoljnom stanistu. Jos jedna zanimljiva posledica
ovakve populacione dinamike je “konzervativizam nise” (6 Holt, 1995): selekcija protiv Stetnih mutacija
koja deluje u “satelitskom” stanistu bice slaba jer stalno postoji “dotok” jedinki iz “matic¢ne” populacije
i tako nema mogucénosti da se u “satelitskoj” populaciji favorizuju adaptacije za prezivljavanje u novim
sredinskim uslovima. Naravno, jacina ove barijere za nove adaptacije zavisice od adaptivne vrednosti
jedinki u “satelitskom” stanistu i od intenziteta migracije izmedu razlicitih tipova stanista (2 Hanski,
1999).

Neke vrste ptica pevacica formiraju “maticno-satelitske” metapopulacione sisteme gde je, na primer, velicina
fragmenta povoljnog stanista koji podrZzava “maticnu” lokalnu populaciju oko 1 hektar, dok je veli¢ina optimalnog
“satelitskog” fragmenta povoljnog stanista od 1 do 2 hektara, a udaljenost izmedu elemenata metapopulacije iznosi od 2 do
5 kilometara.
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Metapopulaciona organizacija prepoznata je i kod nekih vrsta mrmoljaka. Tako u okviru kompleksa vrsta velikog
mrmoljka (Triturus cristatus superspecies — Slika 3), na pojedinim lokalitetima koji se sastoje od fragmenata vodenih stanista
razlicitih velicina i karakteristika (npr. dubina, kolicina i sastav submerzne vegetacije neophodne za polaganje jaja ovih vrsta),
nisu svi fragmenti dovoljno veliki da podrZe vijabilnu lokalnu populaciju, ali se i u njima nalaze jedinke mrmoljaka.

Pogresno bi bilo tretirati sve lokalne populacije male velic¢ine kao “satelitske”populacije zbog
toga Sto imaju veoma veliku verovatnocu izumiranja — uzrok moze biti mnogo drugih faktora koji se
ispoljavaju i pri pozitivnoj stopi rasta lokalne populacije.

Usled migracija izmedu lokalnih populacija ¢ija brojnost nezavisno fluktuira, metapopulacija
moze postojati Cak iako se sastoji samo od “satelitskih” elemenata i to u slucaju kada migracija izmedu
elemenata povedava ukupnu stopu rasta metapopulacije, sustinski zbog toga Sto se rizik slabe
reprodukcije u jednoj od lokalnih populacija u odredenoj godini moZe prenositi putem migracije na
druge nezavisno fluktirajuce lokalne populacije (“Sirenje rizika” — koncept den Boer-a 1968 7).

Slika 3. Muzjak makedonskog velikog mrmoljka (Triturus macedonicus).

Odnos stope rasta metapopulacije i stopa rasta pojedinacnih elemenata metapopulacije
prikazan je slede¢om jednacdinom:

A=A +0.5(1 -3k Wzi)c2
gde je

Am — per capita reproduktivna stopa metapopulacije
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AL - per capita reproduktivna stopa lokalne populacije
k — broj elemenata metapopulacije
w; — frakcija imigranata koja se reprodukuje u i-tom elementu (lokalnoj populaciji) metapopulacije

¢ — koeficijent varijacije ry, per —capita stope rasta lokalne populacije i u godini j

Veiba 1. Dvopopulacioni metapopulacioni model

A=A+ 0.5 (1= 3 iy WE)C2

ZADATAK 1.

Kada je proseéna stopa rasta/jedinki izratunata za metapopulaciju jednaka proseénoj stopi
rasta/jedinki lokalne populacije?

}\M = }\L
0.5 (1 =21,k Wzi)C2 =0
a) migranti:

0.5 (1 -2 -1« W%) =0, odnosno

Tiaxwi=1

k=2

wi=1l wy=0 % ik W= 1+0=1

w;1=0.99 w,=0.01 % -1,k W2 = 0.98+0.0001=0.98
w1=0.9 w;=0.1 % -1, W% = 0.81+0.01=0.82
w;=0.7 w,=0.3 % -1,k W% = 0.49+0.09=0.58
w1=0.5 w,=0.5 % -1,k W% = 0.25+0.25=0.50
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b) Prostorno variranje stope rasta:
¢2=0 odnosno c=0

Iste stope rasta u obe lokalne populacije

ZADATAK 2.

Da li prosecna stopa rasta/jedinki izracunata za metapopulaciju moZe biti veéa od 1 ako je proseéna
stopa rasta/jedinki na nivou lokalnih populacija manja od 1?

Am=AL+0.5(1-ZicewWh)c?2  Aw>l
A+0.5(1-2icwi)e?>1 A<l

0.5 c2(1 =20 Wh) > (1-(A))

c2 (1 - Ziae WH) > (1/2)(1-(A))

>0 i(1-Zikw%)>0

Stope rasta lokalnih populacija moraju se razlikovati!

Frakcije migranata koje se reprodukuju u lokalnim populacijama moraju biti male i ujednacene.
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2. LEVINS-OV MODEL METAPOPULACIONE ORGANIZACIJE

Richard Levins, znameniti populacioni ekolog, definisao je jednostavan model koji opisuje
sustinu metapopulacione organizacije: Metapopulacija je grupa lokalnih populacija iste vrste koje su
rasporedene u prostoru dovoljno malom da je migracija jedinki iz jedne u drugu lokalnu populaciju
ostvarljiva; svaka od tih lokalnh populacija pokazuje veoma veliku verovatnodu i u€estalost izumiranja;
medutim, dinamika tog izumiranja i obnavljanja izumrlih lokalnih populacija usled imigracije jedinki iz
postojeéih lokalnih populacija ¢ini da  celokupna grupa opstaje na hijerarhijski visem -
metapopulacionom nivou. Sli¢an scenario (ucestala izumiranja i obnavljanje lokalnih populacija putem
rekolonizacije od strane imigranata iz susednih populacija) upotrebili su i MacArthur i Wilson 1967 (8),
prilikom formiranja dinamicke teorije ostrvske biogeografije. Za razliku od Levins-ovog modela, koji
opisuje dinamiku jedne vrste Ciji je areal fragmentisan, MacArthur i Wilson-ov (MAW dalje u tekstu)
model predocava dinamiku zajednice vrsta na jednom ograni¢enom tj izolovanom (“ostrvskom”)
prostoru uz postojanje imigracije iz postojanih udaljenih “kontinentalnih” populacija. Naravno, kada
kaZzemo scenario, mislimo na obrazac populacione dinamike koji nije proizvod teoretske konstrukcije
vec je zapazen tokom realnih istraZivanja. Oba ova modela (Levins-ov i MAW-ov) isti¢u znacaj procesa
kolonizacije (ustanovljavanja) i procesa izumiranja lokalnih populacija, tj znac¢aj procesa migracija za

dugorocni opstanak lokalnih populacija jedne vrste u fragmentisanom predelu.

LEVINS-ov MODEL MACARTHUR&WILSON-ov
L

JEDNA VRSTA ZAJEDNICA VRSTA

FRAGMENTISAN AREAL JEDAN FRAGMENT (OSTRVO)

@ 00 ©@ O

0
0% o %0

Slika 4. Prikaz Levins-ovog i MacArthur-Wilson-ovog modela.
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Neophodno stanje za opstanak metapopulacije je da pojedinacna lokalna populacija u mrezi
praznih fragmenata stanista oformi, putem emigranata, najmanje jednu novu lokalnu populaciju, tj
nastani barem jedan prazan fragment u toku svog “trajanja”. Ovo isti¢e znacaj intenziteta emigracije i
imigracije i njihovih interakcija, kao i veli¢ine svakog pojedinacnog fragmenta tj velicine i gustine svake
lokalne populacije koja taj fragment naseljava. U konzervacionoj biologiji, predvidanje izumiranja
metapopulacije je izvodljivo ¢ak i pre nego sto dode do potpunog unisStenja pogodnog stanista, upravo
na osnovu informacije o intenzitetu promene stope imigracije, emigracije, velicine i gustine lokalne

populacije.

Levins-ov model podrazumeva beskonacan ili neodreden broj lokalnih populacija,
deterministicku stopu migracije, stohasticka izumiranja lokalnih populacija i proces kolonizacije

nezavisan od medusobne udaljenosti lokalnih populacija. Hanski (1999 2) navodi da, ako je:

dP — brzina promene velicine metapopulacije, izraZena relativnim brojem naseljenih
fragmenata, tj. aktivnih lokalnih populacija u vremenu t u odnosu na ukupan broj fragmenata

(0<P<1),

c — parametar brzine kolonizacije lokalnih populacija,

e —parametar brzine izumiranja lokalnih populacija,

brzina promene velicine metapopulacije u Levins-ovom modelu moZe se predstaviti slede¢om

jednacinom:

dP/dt = C-E = cP(1-P)-eP

Iz ovoga sledi da se ravnoteZna veli¢ina metapopulacije moze izracunati iz jednacine:

dP/dt = cP(1-P)-eP =0

Peg=1-e/c; efc=1 5> Peg=0

Zamislite metapopulaciju koja se sastoji od jedne pocetne lokalne populacije i jo$ jedne koja tek biva ustanovljena.
Veli¢ina metapopulacije P je u ovom sluc¢aju veoma mala tako da pocetna jednacina biva modifikovana dP/dt = (c-e)P zato
$to je cP2 veoma malo. Uslov za odrZavanje metapopulacije e/c<1 ili c>e ukazuje da, tokom trajanja pocetne lokalne
populacije, koje je opisano kao 1/e, ona mora da formira najmanje jednu novu populaciju, putem kolonizacije, da bi

metapopulacija opstala.
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Parametri C i E predstavljaju funkcije P sa koeficijentima c i e. Ovi parametri predstavljaju
demografske procese, Sto znaci da zavise od biologije i Zivotne istorije vrste, kao i od karakteristika
Zivotne sredine (okruZenja) u kojoj se metapopulacija nalazi. Svaka realna situacija (vrsta x okruzenje)
opisana je specificnim skupom krivih koje u modelu predstavljaju odnose izmedu P, C i E. U Levins-
ovom modelu, verovatnoca kolonizacije (C = cP(1-P)) pozitivno je korelisana sa udelom nastanjenih
fragmenata (cP), ali je odredena i brojem nenaseljenih fragmenata (1-P), odakle proisti¢e da, sSto je
udeo nenaseljenih fragmenata u ukupnom broju fragmenata maniji, to je i verovatnoca kolonizacije
manje izvesna. Nasuprot tome, verovatnoca izumiranja lokalnih populacija (E = eP) zavisi samo od
proporcije nastanjenih fragmenata — Sto je njih viSe, to se verovatnoca da ¢e neki od njih postati

nenaseljen u nekom trenutku u buducénosti, usled izumiranja lokalne populacije, povecava.

Za Levins-ov model vaZi pravilo da metapopulacija moze dostignuti stanje ravnoteznog broja
nastanjenih fragmenata dokle god je C>E, jer u tom slucaju postoji realna verovatnocda da u nekom
trenutku u buducnosti C = E, $to je preduslov za ravnotezno stanje. Ako je C<E, za takvu metapopulaciju

ne postoji ravnotezni broj naseljenih fragmenata.

Dobar primer metapopulacionog modela je osnovni epidemioloski model, gde pocetna lokalna populacija parazita
ustanovljava privremene lokalne populacije na domacinima koje napusta kada zavrsi ciklus razmnoZavanja, a potomacka
generacija naseljava druge domacine, odnosno, osniva nove privremene lokalne populacije. Levins-ov model je, naravno,
jednostavniji jer epidemioloski model podrazumeva nemoguénost rekolonizacije iste lokalne populacije (istog domacina)
posto se nakon prvog kontakta, tj. infekcije, razvija imunitet ili domadin ugine. Naravno, ako jedinke domacini ne razvijaju
imunitet nakon infekcije i oporavka i ako populacija domacina ostane stabilna, ovaj epidemioloski model (poznat i kao SIS
model) je sustinski identi¢an Levins-ovom modelu. Osim jedinki domacina koje posmatramo kao ,,lokalne populacije” parazita,
Citave grupe domadina - sela i gradove — moZemo smatrati elementima metapopulacionog sistema. Metapopulacija
infektivnog agensa (npr. male boginje) ne moZe opstati ako ne postoji minimalni broj jedinki domacina koji mogu biti zarazeni
— kriti¢na veli¢ina zajednice” analogna ,,minimalnoj vijabilnoj veli¢ini populacije” — te zbog toga dolazi do ,nestajanja“ agensa
malih boginja izmedu dve epidemije. Veli¢ina naselja ima klju¢nu ulogu u dinamici Sirenja malih boginja, isto kao sto veli¢ina

pojedinacnog fragmenta stanista ima klju¢nu ulogu u metapopulacionoj dinamici slobodno Zivuéih organizama.

2.1. “Efekat izbavljenja” metapopulacije

Ovaj koncept (eng. ,rescue effect”) prvi put u metapopulacionoj literaturi upotrebili su Brown
i Kodric-Brown (1977 9) kao moguénost povecanja velicine lokalne populacije i na taj nacin smanjenje
njenog rizika od izumiranja, putem povecanja stope imigracije. Postoji i fenomen nazvan ,pseudo-

rescue effect” gde imigracija vodi ustanovljavanju nove lokalne populacije nakon Sto je ona izumrla, a
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pre vremena t+t, kada vrSimo kontrolni cenzus (t i (t+t) predstavljaju dva vremenska trenutka kada
vr$imo uzastopna merenja veli¢ine lokalne populacije i na osnovu njih uo¢avamo promene); ako su se
izumiranje i obnavljanje lokalne populacije dogodili izmedu dva merenja, mi ne moramo primetiti da
je do izumiranja doslo, sto moZe rezultirati pogreSnom informacijom tj pogreSnom procenom realnog
obrta populacije (eng. ,population turnover”), pogotovu ako je vremenski interval t veliki (Hanski,
1999 2). Na nivou metapopulacije, efekat izbavljenja povecava velicinu metapopulacije usled delovanja
efekta izbavljenja na svaku lokalnu populaciju ponaosob, ¢ime se a) smanjuje verovatnoca izumiranja
svake lokalne populacije, b) povecéava velicina metapopulacije usled povecanog broja nastanjenih

fragmenata u svakom vremenskom trenutku.

Hanski je izvrSio modifikaciju Levins-ovog metapopulacionog modela tako sSto je pretpostavio
postojanje efekta izbavljenja (imigraciju i time povecanje veli¢ine ve¢ postojecih lokalnih populacija),
Sto utice na smanjenje efekta izumiranja na veli¢inu metapopulacije, odnosno modifikuje parametar
E: on viSe nije samo pozitivno korelisan sa udelom naseljenih fragmenata u okviru metapopulacije, veé
zavisi i od relativnog broja nenastanjenih fragmenata (E = eP(1-P), te E postaje kvadratna funkcija P, tj.
verovatnoca izumiranja opada sa smanjem udela nenaseljenih fragmenata odnosno povecanjem broja
lokalnih populacija. U tom slucaju, ravnoteZno stanje metapopulacije tj situacija kada je C = E, deSava

se samo kada jeP=0iliP=1.

Levins-ov model Model Hanski-ja
dP/dt=C-E E=¢eP dPidt=C-E
C=cP{l1-F
C=cP{l- P Moy,
IIIII ? -"'"“mmmm "'-..‘ll + III.I'II _F "'l.I ,
. o - "y | II,- ,'l'

Slika 5. Poredenje modela Levins-a i modifikacije istog modela koju je uradio Hanski.
Horizontalna osa predstavlja udeo kolonizovanih povoljnih fragmenata stanista, a vertikalna
osa predstavlja stopu kolonizacije/izumiranja lokalnih populacija u metapopulacionom
modelu.
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Uopsteno, povecanje veli¢ine metapopulacije putem povecanja broja njenih elemenata-
lokalnih populacija- dovodi do povecdanja stabilnosti svakog od njenih elemenata usled intenzivnije
stope imigracije i tako jaCeg delovanja efekta izbavljenja. Ovde se zapostavlja istovremeni negativan
efekat emigracije na veli¢inu populacije, tj. male populacije intenzivnije trpe negativne efekte
emigracije od velikih populacija. Ali, ne treba zaboraviti da su u Levins-ovom modelu svi elementi
metapopulacije jednake veli¢ine. Zato je Hanski (1985 10) modifikovao Levins-ov model utoliko sto je
podjednake fragmente stanista naselio lokalnim populacijama razli¢ite veli¢ine (E-udeo nenastanjenih
fragmenata, S — udeo fragmenata naseljenih malim lokalnim populacijama, L-udeo fragmenata
naseljenih velikim lokalnim populacijama, S+L=P u Levins-ovom modelu). Brzina promene u ovim

fragmentima predstavljena je slede¢im jednac¢inama:

dE/dt=esS - cLE

dS/dt=c.E + e.L - €S —rS—mLS

dL/dt=rS + mLS- e(L,

gde je ¢ — efekat kolonizacije iz velike populacije, es - izumiranje malih populacija, r — efekat
pretvaranja malih populacija u velike i e, - efekat pretvaranja velikih populacija u male. Ovaj model
ukazuje da velike populacije ne izumiru pre nego Sto postanu male i da migracija (m) iz velikih u male
populacije poveéava stopu pretvaranja malih populacija u velike. Takode, metapopulacioni model
opisan ovom jednacinom je najjednostavniji — lokalne populacije su strukturirane samo svojom
velicinom: ako je metapopulacija mala i samo mali deo dostupnih fragmenata stanista naseljen
lokalnim populacijama, pa je veliki deo migranata izgubljen u nenastanjenim fragmentima (jedan ili
dvaili nekoliko imigranata koji iz raznih razloga ne¢e modi da osnuju lokalnu populaciju) ili u postojec¢im
malim lokalnim populacijama koje nece opstati. Nasuprot ovome, kada je vecina fragmenata stanista
naseljena i lokalne populacije dovoljno velike da bi bile stabilne, taj gubitak ili , rasipanje” migranata je
zanemarljivo. Tako trenutna stopa rasta metapopulacije moZe biti negativna ako je ona mala, ali
postaje pozitivna kada njena veli¢ina prede neki ,,grani¢ni“ nivo. U veoma velikim metapopulacijama,
stopa rasta ponovo postaje negativna, tako da veli¢ina metapopulacije opstaje na nekom

uspostavljenom stabilnom ravnoteznom nivou.
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2.2 Unistenje stanista i posledicno izumiranje metapopulacije

Koncept metapopulacije pomogao je i pojasnjavanju negativnih efekata koje na ocuvanje
biodiverziteta, putem direktnog izazivanja izumiranja lokalnih populacija i tako povecanja stepena
ugrozenosti vrste, ima modifikacija ili potpuno unistavanje pojedinih stanista ili ¢itavih ekosistema i
predeonih celina. Hanski i sar. (1996 11) definisali su takozvani Levins-ov zakon: ,dovoljan uslov za
opstanak metapopulacije je da, nakon redukcije broja fragmenata stanista (rezultat unistavanja
staniSta — pretvaranje pogodih fragmenata staniSta u nepovoljne za datu vrstu), preostali deo
fragmenata prevazilazi broj praznih ali pogodnih fragmenata koji je postojao pre unistenja“. Ovo
pravilo je veoma prakti¢no jer omogucéava proracun minimalnog broja pogodnih fragmenata stanista
neophodnih za dugorocno prezivljavanje metapopulacije na osnovu veoma ogranicene informacije o
broju praznih a pogodnih fragmenata stanista u predelu u kome metapopulacija opstaje, a nije

potrebno detaljno poznavanje dinamike lokalnih populacija ili metapopulacije.

Modifikacija Levins-ovog modela uvodenjem parametra koji opisuje proces uniStavanja
stanista kroz (1-h) — udeo fragmenata koji je potpuno unisten, omogucava izracunavanje h — udela
praznih fragmenata stanista, koji bi trebao da ostane konstanta sve dok metapopulacija nije u
opasnosti od izumiranja ($to se desava kada h<e/c). Polazimo od pretpostavke da, usled redukcije
udela praznih ali pogodnih fragmenata stanista od (1-P) na (h-P), brzina kolonizacije biva smanjena i

model modifikovan na slededi nacin:
d Ptot/dt:CPtot(h'Ptot)'e Piot,
gde je Pwt=Ph

U ravnoteznom stanju, udeo praznih fragmenata stanista u ukupnom broju fragmenata opisan je

jednacinom:
h-P:t €q = e/c.

Levins-ovo pravilo je definisano uz pomo¢ uproséenog modela te stoga ne moze biti dobro
orude u konzervacionoj praksi, jer minimalni ude pogodnih fragmenata moze biti unisten zbog uticaja
faktora koji nisu obuhvaceni ovim modelom — model je deterministicki, podrazumeva vleiki broj

fragmenata, komunikacija izmedu elemenata metapopulacije je ujednacena tj ne zavisi od njihove
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medusobne udaljenosti, velicine itd, metapopulacija je u ravnoteZznom stanju, Sto nije realno u slucaju
metapopulacije koja se nalazi u veé razorenom predelu i, na kraju, ovaj model ne uzima u obzir efekat

izbavljenja, tj uticaj imigracije na dinamiku lokalnih populacija.

2.3. Minimalna vijabilna velicina metapopulacije

Minimalna vijabilna veli¢ina populacije (eng. ,,minimum viable population” -MVP), po Soule-u
(1980 12), predstavlja minimalan broj jedinki populacije koja ima veliku verovatnodu prezivljavanja u
okviru duZeg vremenskog perioda — konkretno, 95% verovatnoce da opstane u narednih 100 godina
(definicija MVP unekoliko varira kod razlicitih autora, u odnosu na pretpostavljeno vreme opstajanja i
verovatnocu prezivljavanja). Koncept MVP nasao je primenu u konzervacionoj biologiji upravo u
oCuvanju retkih i ugrozenih vrsta — na osnovu postojeé¢ih podataka o dinamici jedne populacije
proracunava se da li ona mozZe opstati i koliko dugo i, ako ne moze, putem simulacije dobija se podatak
0 njenoj najmanjoj odrzivoj veli¢ini u datim okolnostima, te se, nadalje, definiSu i preduzimaju

aktivnosti na povecanju njene velic¢ine i promeni strukture.

Minimalna vijabilna veli¢cina metapopulacije (eng. ,,minimal viable metapopulation size” —
MVM) definisana je kao minimalni broj lokalnih populacija koje medusobno komuniciraju, neophodnih
za dugorocan opstanak metapopulacije. Na to se nadovezuje i minimalan broj pogodnih stanista

neophodan za opstanak metapopulacije (eng. ,minimum amount of suitable habitats“-MASH).

Informacija o minimalnom broju neophodnih povoljnih fragmenata stanista za opstanak jedne
metapopulacije prvi put je definisana, barem delimi¢no, u stohastickoj modifikaciji Levins-ovog
metapopulacionog modela gde je broj fragmenata i lokalnih populacija konacan, bez prostorne

strukturiranosti i bez efekta izbavljenja (Gurney i Nisbet, 1978 13), te ako:

H predstavlja ukupan broj identi¢nih fragmenata stanista (Q je broj fragmenata koji su

naseljeni, E je broj fragmenata koji su nenaseljeni),
Tm ocekivano vreme izumiranja metapopulacije,
T, oekivano vreme izumiranja lokalne populacije

P.q deo naseljenih fragmenata u ravnoteznom stanju (Peg =Q/H)
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QE verovatnocu uspesne kolonizacije u relativno kratkom vremenskom periodu,
onda je
Tu=Tie* gdeje x= (HPqu/Z(l'Peq))-

Ako nas interesuje pod kojim uslovima metapopulacija mozZe opstati 100 puta duZze od trajanja njene

prosecne lokalne populacije (Tm > 100 T, ),
Peq (H)Y2 2 3.

Primer: Ako u metapopulacionom sistemu postoji 50 fragmenata stanista (H=50), da bi ona opstala 100 puta duZe od prosecne
lokalne populacije, brzine izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija moraju biti tolike da broj postojeéih lokalnih populacija

u ravnoteznom stanju ¢ini najmanje 0.43 ukupnog broja lokalnih populacija, odnosno PH = 21.

Ovaj model je dalje poboljSan u radovima Hanski (1994 14) i Hanski i sar. (1996 11), tako Sto

je uzet u obzir efekat izbavljenja i uticaj razdaljine na migraciju.

Iz navedenih jednacina proizilazi da je minimalna vijabilna veli¢ina metapopulacije

funkcija ukupnog broja povoljnih fragmenata stanista (H). Ako jednacinu
Peq (H)22 3

prikazemo kao
PeqH=Qeq>3(H)"?,

MoZemo smatrati da je minimalna vijabilna veli¢ina metapopulacije predstavljena kao 3(H)? i tako
MVM ne moZe biti posmatrana nezavisno od MASH. Zanimljivo je da, po ovom modelu, $to je vise
fragmenata stanista (H) u sistemu, veci mora da bude neophodni minimalni broj lokalnih populacija

(Qeq ) koji omogucava dugorocni opstanak metapopulacije.

Hanski (1997 15) je osmislio niz pravila kojih bi se trebalo pridrzavati prilikom koncipiranja
konzervacionih projekata i projekata gazdovanja metapopulacijama, a usled negativnih efekata
fragmentacije i unistavanja stanista:

1. Ako se uniStavanje stanista nastavlja, metapopulacija neminovno izumire u nekom trenutku;
2. lzumiranje mozZe potrajati; u tom slucaju, predvidanje daje dovoljno vremena za restauraciju,
npr. putem ubrzane rekolonizacije;

3. Uslovi za dostizanje ravnoteZznog stanja mozda se nikada nece pojaviti;

Erasmus + Project No ECOBIAS_609967-EPP-1-2019-1-RS-EPPKA2-CBHE-JP

. . . o Co-funded by the
Development of master curricula in ecological monitoring and Erasmus+ Programme
aquatic bioassessment for Western Balkans HEls of the European Union



Yo
& Econias

10.

11.

Sto je vise moguée fragmenata treba ocuvati;

Veliki broj povoljnih fragmenata nije resenje, ako su medusobno suvise udaljeni tj izolovani;
Udaljenost nije jedini faktor koji utice na verovatnodu imigriranja: bitne su i karakteristike
terena, tj koridori;

Veliki broj pogodnih fragmenata nije povoljan ako su suvise blizu jedan drugom zbog moguce
sinhronosti dinamike lokalnih populacija;

Treba da postoji Sto je vise moguce variranja kvaliteta fragmenata (razli¢ita pogodna
mikrostanista) da bi se sprecila sinhrona dinamika;

Rekolonizaciju treba kontrolisati tokom nekoliko uzastopnih generacija;

Veli¢ina pogodnih fragmenata je bitna, jer mali prostor tj mala lokalna populacija trpi izrazeniji
uticaj demografske slucajnosti, narocito kod vrsta sa malom stopom reprodukcije;

Veliki fragmenti su preporucljivi u procesu gazdovanja, jer mogu da podrze velike lokalne
populacije, sa mnogo potencijalnih imigranata, kao i da sadrie veliku varijabilnost

mikrostanista.

Vezba 2. Analiza Levins-ovog metapopulacionog modela

dP/dt =C-E

C=cP(1-P) i E=eP

P-frakcija naseljenih fragmenata (0<P<1)

dpP/dt -

brzina promene naseljenih fragmenata

(dP/dt>0, dP/dt<0 ili dP/dt=0 — pokazuje da li P raste, opada ili ostaje nepromenjeno, respektivno)

¢ i e —verovatnoca imigracije i izumiranja u pojedinacnom stanistu

dP/dt=C-E=0ili P’=1-e/c

P’>0 samo ako je e/c<1 odnosno c>e
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ZADATAK 1.

Ako je u jednoj metapopulaciji P=0.7 , izracunati stopu promene frakcije okupiranih stanista kao i
P’ pri vrednostima ¢=0.6 i e =0.4:

dP/dt=C-E=cP(1-P) — eP
dP/dt=0.6x0.7(1-0.7) — 0.4x0.7
dP/dt=0.42x0.3 -0.28
dP/dt=0.126-0.28

dP/dt=-0.154
P’=1-e/c=1-0.4/0.6=1-0.67=0.33

Na isti nacin izracunati P’ ako je a) c=0.4 ie=0.6, b) c=0.5i e=0.5 .

Takode, izracunati izracunati stopu promene frakcije okupiranih stanista kao i P’ ako je P =0.3, a
vrednosticie:
a) ¢c=0.6ie=0.4; b)c=0.4 ie=0.6;c)c=0.5ie=0.5.

ZADATAK 2.

Ako u okviru stanista ima 70 fragmenata,

koja je najmanja vrednost Peq(H) koja osigurava opstanak metapopulacionom sistemu
da opstane 100 puta duZe od prosecne lokalne populacije?
H=70

Peq (H)Y/223

Peq 2 3/((H)*?)

Peq 2 3/((70)*/2)

Peq 23/8.37

Peq 2 0.358

0.358x70= 25 fragmenata

Peq (H) =25

MVM = 3 (H)*/2 MVM= 3x8.37 = 25

ZADATAK 3.

Ako u okviru stanista ima 10 fragmenata,

koja je najmanja vrednost Peq(H) koja osigurava opstanak metapopulacionom sistemu
da opstane 100 puta duZe od prosecne lokalne populacije?

H=10

Peq (H)Y/223
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3. GENETIKA | EVOLUCIJA METAPOPULACIJA

U evolucionoj biologiji, termin metapopulacija podrazumeva skupove dema ili lokalnih
populacija (sinonim) ogranicene veli¢ine unutar kojih je prisutno ukrstanje po principu slucajnosti, a
izmedu kojih postoji ograni¢en protok gena (Tuci¢, 2003 16), tj skup lokalnih populacija koji je geneticki
strukturiran. Podrazumeva se da je verovatnoca izumiranja tih lokalnih populacija realna i relativno
Cesta, te da one bivaju obnovljene od strane imigranata iz ostalih lokalnih populacija u okviru
metapopulacije. Veoma je vazno istadi da, usled dinamike izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija,
stepen medupopu-lacione geneticke diferencijacije (nivo geneticke strukturiranosti metapopulacije)
nije veliki, bez obzira na ograni¢en protok gena izmedu lokalnih populacija (Pesi¢ i sar., 2009 17).
Cinjenica je da geneti¢ka kompozicija metapopulacije i njenih elemenata direktno uti¢e na populacionu
dinamiku i ekologiju, odnosno na verovatnocdu izumiranja pojedinih lokalnih populacija i promene

stope migracije (Hanski, 1999 2).

Na slici 6 prikazani su razli¢iti modeli populacione organizacije, od grupe geneticki uniformnih lokalnih populacija
usled intenzivnog protoka gena, preko “ostrvskog” modela gde nema aktuelnog protoka gena izmedu lokalnih populacija ali
su one postojane, zatim “korak-po-korak” modela koji je linearan, a protok gena postoji samo izmedu susednih populacija, do
metapopulacionih modela — “Maticno-satelitski” model sa asimetricnim protokom gena (od maticne ka satelitskim lokalnim
populacijama) i klasican metapopulacioni model gde se protok gena desava usled ucestalih izumiranja lokalnih populacija i
brzih rekolonizacija tako napustenih fragmenata stanista od strane migranata iz svih postojecih elemenata metapopulacionog

sistema.

POPULACIONA ORGANIZACUA U EVOLUCIONOJ BIOLOGUI
U ODNOSU NA INTENZITET PROTOKA GENA '

g 97
g}T if?
pre 2 o |/ &
g e P

Protoka gena - sink” Metapopulacija

et

uniformna

Slika 6. Razliciti modeli populacione organizacije u evolucionoj biologiji, odredeni nivoom protoka gena

i nivoom postojanosti lokalnih populacija.
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3.1. Geneticka osnova i migracije

Migracije u ovom kontekstu oznacavaju kretanje jedinki iz jedne u drugu lokalnu populaciju u
okviru metapopulacionog sistema. Intenzitet stope migracije zavisi od spoljasnjih faktora, abiotickih
(povoljni/nepovoljni vremenski uslovi za migriranje) i biotickih (prisustvo/odsustvo i/ili intenzitet
predatorskog pritiska), ali i varijabilnosti gena koji determinisu sklonost ka migriranju, tj. napustanju
maticne lokalne populacije. Poznato je da je varijabilnost za sklonost ili sposobnost migriranja kod
mnogih taksona, makar delimi¢no, odredena naslednom osnovom (Wilson, 1995 18; Roff, 1996 19).
Skup migranata tako predstavlja neslucajan geneticki uzorak u okviru metapopulacije, pa migracija,
putem protoka gena, mozZe promeniti uCestalosti alela u lokalnim populacijama. Sam proces migriranja,
kada traje duzi vremenski period, izaziva promenu stope migracije u populaciji. Ako je, na primer,
emigracija mnogo intenzivnija od imigracije (Cest slucaj u izolovanim lokalnim populacijama), vecina
jedinki sa migratornim naslednim predispozicijama napusta maticnu populaciju i vremenom
preovladuju jedinke sa ne-migratornim naslednim predispozicijama - stopa migracije ¢e evoluirati u
pravcu svog smanjenja. Ako je imigracija intenzivnija od emigracije, Sto se moZe deSavati u malim
lokalnim populacijama koje se nalaze blizu velikih, vremenom ¢ée se proporcija jedinki sa migratornim

naslednim predispozicijama povecati u malim populacijama (Hanski, 1999 2).

U kontekstu uticaja stope migracije na dinamiku metapopulacije, vazno je saznati u kom obimu
potencijalne evolutivne promene u stepenu pokretljivosti ili migratornosti menjaju povezanost
lokalnih populacija u sistemu. Na primer, ako izolovane populacije imaju izuzetno nisku stopu
migracije, one efektivno postaju izolovanije. Ako se stopa migracije dodatno poveca u sistemu veé

dobro povezanih lokalnih populacija, one ¢e postati bolje povezane.

Da bi pozitivna stopa migracije evoluirala u hipotetickoj metapopulaciji gde nema izumiranja i
promene veli¢ine lokalnih populacija, ali sama migracija ima cenu i/ili postoje postojane razlike u
kvalitetu fragmenata stanista i tako i u velicinama lokalnih populacija, mora postojati neki mehanizam
koji povecava adaptivnu vrednost migranata — na primer, vremensko variranje veli¢ina populacija i
adaptivnih vrednosti jedinki. Verovatnoca da ¢e migrant naseliti prazan fragment stanista i
verovatnoca da ¢e naseliti malu populaciju koja ima predispozicije da u bliskoj buduénosti postane

velika, u znatnoj meri odreduju njegovu ocekivanu adaptivnu vrednost (Hanski, 1999 2).
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Za ocekivati je da selekcija u metapopulaciji paralelno deluje na dva nivoa na osobine Zivotne
istorije, odnosno komponente adaptivne vrednosti, od kojih je jedna i stopa migracije: a. selekcija
unutar lokalnih populacija; b. selekcija lokalnih populacija. Ucestalost alela koji favorizuju migratornost
vremenom ¢e se smanjiti na lokalnom nivou, ali ako posmatramo metapopulacioni nivo, ukupna stopa
migracije (na nivou metapopulacije) ¢e se povecati. Problem fragmentacije stanista jeste u tome sto
ona povecava cenu migracije (rizik od uginuéa tokom migracije), i, tako, i relativnhu jacinu
unutarpopulacione selekcije protiv migratornih alela. Medutim, smanjena veli¢ina populacija povecéava
intenzitet njihovog izumiranja, Sto ¢e povecati variranje adaptivne vrednosti u budué¢em vremenu, a to
¢e doprineti selekciji za odrzavanje ili povecanje ucestalosti migratornih alela na metapopulacionom

nivou.

3.2 Geneticka osnova i izumiranje prirodnih populacija

Poznato je da je negativan efekat inbridinga karakteristiCan za male izolovane elemente
metapopulacije i da doprinosi njihovom izumiranju, pre svega putem smanjenja geneticke
varijabilnosti za osobine Zivotne istorije. Na primer, nakon samo jedne generacije ukrstanja u drugom
stepenu srodstva (brada i sestre) u lokalnoj populaciji leptira Melitaea cinxia, stopa izleganja jaja
smanjila se za 30% (Saccheri i sar., 1998 20). Hanski (1999 2) je smatrao da ponekada ¢ak i snazna
selekcija protiv Stetnih recesivnih alela ne moze dovesti do takozvanog “genetickog procis¢avanja” ako
su u pitanju veoma male lokalne populacije, verovatno zbog velike verovatnoce fiksiranja alela sa ne

tako snaznim Stetnim efektima i zbog protoka gena izmedu lokalnih populacija.

U udZbenicima evolucione biologije ¢esto se pominje da su male populacije pod vecim rizikom
od izumiranja jer u njima geneticki drift ima predominantnu ulogu, tj deluje jace od prirodne selekcije,
pa te slucajne promene ucestalosti alela mogu povecati stopu inbridinga u populaciji kroz gubitak
alelske raznovrsnosti, narocito ako su aleli u populaciji zastupljeni sa malom ucestaloscu (Tucié¢, 2003
16). Predstavicemo ovaj mehanizam detaljnije, pomocu termina  varijansna efektivna veli¢ina
populacije (eng. “variance-effective population size”). Ovu efektivnu veli¢inu populacije matematicki

je definisao Haldane (1939 21) kao
Ne(v) = 4N/(Vi+2),

gde je N velic¢ina populacije dobijena cenzusom, a Vicvarijansa broja gameta koje proizvede roditeljska

generacija.
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Crow i Kimura (1970 22) predstavili su varijansnu efektivnu veli¢inu populacije jednacinom:

Ne(v) = (Nk-k)/(1 +Vi/K),

gde je N velicina roditeljske populacije, k je srednja vrednost broja potomaka proizvedenih po jedinki,

a Vikpopulaciona varijansa broja potomaka proizvedenih po jedinki.

Kada je reproduktivni uspeh jedinki slucajan i veli¢ina populacije ne varira, Vi = k =2 i Ne(v) = N.

Medutim, u realnim populacijama, N.(v) < N, zbog variranja odnosa polova u populaciji kao i variranja

reproduktivnog uspeha izmedu jedinki istog pola. Dakle, na varijansnu efektivnu veli¢inu populacije

uti¢e sama veli¢ina populacije i reproduktivni uspeh jedinki, tako da je ona pouzdan parametar za

utvrdivanje efekta “uskog grla” (Slika 7) (jacina uticaja genetickog drifta zavisi direktno od broja

potomaka koji formiraju populaciju nakon “uskog grla”).
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Slika 7. Fluktuacije velicine i efektivne veli¢ine jedne lokalne populacije obi¢ne krastace (Bufo bufo)

tokom uzastopnih godina, gde smanjenje broja jedinki u populacijiizmedu 2012. i 2013., i izmedu 2013.

i 2014. godine (odnosno izmedu 2013. i 2014. godine ako posmatramo variranje efektivne veliéine

populacije) pokazuje efekat “uskog grla” (iz: Jovanovié, 2021 23).
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Kada posmatramo neku metapopulaciju i njenu efektivnu veli¢inu kao merilo evolutivhog
potencijala, ona moZe biti ugroZena bilo smanjenjem veli¢ine metapopulacije kroz izumiranje njenih
pojedinacnih elemenata i/ili poveéanjem varijanse broja potomaka izmedu porodica. Treba pomenuti
i uticaj obrta populacije, sto se u ovom slucaju odnosi na brzinu i intenzitet izumiranja pojedinacnih
elemenata metapopulacionog sistema, a taj uticaj je utoliko veci ukoliko su lokalne populacije koje
izumiru vece, jer ¢e se desiti redukcija ukupne geneticke varijabilnosti metapopulacije — u procesu
metapopulacione dinamike, lokalne populacije ¢ée biti obnovljene od strane imigranata, ali ¢e te
osnivacke propagule na pocetku biti male, te ¢e i njihove lokalne efektivne veli¢ine biti male, a ako sve
jedinke dolaze iz iste populacije, veéa je verovatnoda da c¢e smanjenje geneticke varijabilnosti

populacije biti veée nego kada bi propagula bila sastavljena od jedinki iz razlicitih lokalnih populacija.

Ako je protok gena (izrazen kroz m) mnogo manji od 1, proces izumiranja/obnavljanja
rezultirace poveéanjem medupopulacione geneticke diferencijacije na nivou metapopulacije pod

slede¢im uslovom (Whitlock i McCauley, 1990 24):

k<((2Nm/(1-¢) + 0.5)

gde k predstavlja broj jedinki koji obnavlja datu lokalnu populaciju, N je ravnoteZna velicina lokalnih
populacija, a ¢ verovatnoca da su dva genska alela u grupi k poreklom iz iste populacije. Ako je k = Nm,
proces izumiranja/obnavljanja lokalnih populacija vodié¢e ka povecanju medupopulacione geneticke
diferencijacije na nivou metapopulacije (povecanje vrednosti Fsr koeficijenta). U praksi, u
metapopulacijama sa intenzivnim obrtom populacija, stopa protoka gena ima visoke vrednosti, tako
da su vrednosti Fst koeficijenta veoma male i nema geneticke strukturiranosti (Slatkin, 1985 25).
Poveéanje geneticke strukturiranosti usled procesa iS¢ezavanja i obnavljanja lokalnih populacija
karakteristi¢no je, pre svega, za biljke, jer se kod njih ¢esée desava da je k<Nm zbog specificnog protoka

gena (transfer polena uglavnom se desava samo izmedu postojecih lokalnih populacija).

Ako je poznata stopa izumiranja lokalnih populacija (e) i ostali gore navedeni parametri,
medupopulaciona geneticka diferencijacija metapopulacije mozZe biti procenjena na osnovu jednacine

koju su koncipirali Whitlock i McCauley (1990 24):

Fsr= ((1-e+ed(1-1/2k))/(2N+e2k))/(1-(1-e+ed(1-1/2k))(1-m)?(1-1/2N))

Jos jedna zanimljiva jednacina (McCauley i sar., 1995 26) opisuje odnos izmedu stepena
medupopulacione geneticke diferencijacije u dva vremenska perioda — sadasSnjem i proslom tj

omogucava proveru da li konkretna dinamika izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija vodi ka
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povecanju Fsr koeficijenta metapopulacije, naravno pod odredenim uslovom — da je N mnogo vedi od

k:
FST(sadaénji) = 1/2k +¢(1'1/2k) FST(prethodni)

Kada je ¢ malo, stepen diferencijacije novoosnovanih lokalnih populacija prevashodno je
odreden brojem osnivaca, tj k, a kada je ¢ veliko, nema mnogo mesanja alela iz razli¢itih lokalnih
populacija prilikom rekolonizacije i sam taj process izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija

povecava nivo vec¢ postojece geneticke diferencijacije.

3.3. Wright-ova teorija pomicne ravnoteze kao primer dinamike

geneticke strukture na metapopulacionom nivou

Sewall Wright je prvi predstavio populacione modele u vidu kompleksa malih lokalnih
populacija koje medusobno komuniciraju putem protoka gena i tako ostvaruju specificnu geneticku
strukturiranost na jednom Sirem prostoru, gde interakcija delovanja genetickog drifta i prirodne
selekcije, naravno promenljiva u vremenu i prostoru, dovodi do bolje adaptiranosti ili izumiranja
pojedinih lokalnih populacija. Wright-ov populacioni model u mnogome podsec¢a na metapopulacioni,
jer opisuje skup lokalnih populacija koje, zbog svoje ogranicene velicine i predominantnog delovanja
genetickog drifta, mogu brzo izumreti. Njihove geneticke strukture, tj tipovi i ucestalosti alela,
uglavnom se menjaju putem genetickog drifta (faza 1.), ali “dobitna kombinacija”, tj koadaptirane
genske kombinacije sa najviSom adaptivnom vrednoscu, kada preovladaju u demama usled delovanja
prirodne selekcije (faza 2.), pocinju da se Sire migracijom, odnosno protokom gena, tako da
“preplavljuju” ostale deme. Tako Citav sistem polako napreduje ka “adaptivnom vrhu”, tj stanju u kome
biva dostignuta maksimalna adaptivna vrednost (faza 3.) (detaljno u Tuci¢, 2003 16). Ono Sto je
zanimljivo i kontroverzno u ovoj teoriji je faza 3., jer Wright navodi (i matematicki objasnjava) da
razli¢ite genske kombinacije mogu imati istu adaptivnu vrednost te, stoga, u razli¢itim demama mogu
preovladivati razli¢iti genotipovi, odnosno unutar jednog sklopa sredinskih promenljivih nekoliko
razli¢itih genotipova mogu imati maksimalnu adaptivnu vrednost. Kako i da li oni realno mogu da

n o«

“izvedu” medusobno “takmicenje” i “zaposedanje” “tude teritorije”, zavisi od stope migracije,

prosecne adaptivne vrednosti populacije u “adaptivnoj dolini” (detaljno u: Tuci¢, 2003 16) i uticaju koji

Erasmus + Project No ECOBIAS_609967-EPP-1-2019-1-RS-EPPKA2-CBHE-JP

. . . o Co-funded by the
Development of master curricula in ecological monitoring and Erasmus+ Programme
aquatic bioassessment for Western Balkans HEls of the European Union




Yo
& Econias

protok gena vrsi na geneticku strukturu date populacije. Snazan protok gena sprecice “pomeranje
vrha” tj veé¢ samo jedan migrant po generaciji spreciée retke genotipove koji su formirali adaptivni vrh
u pojedinim lokalnim populacijama da se Sire dalje putem migracije, jer ¢e protokom gena njih
okupirati najuspesniji genotipovi iz populacija koje su na nesto nizem adaptivnom vrhu, ali su brojnije.
Takode, u realnim metapopulacijama protok gena nije homogen — izmedu nekih fragmenata je
intenzivniji u odnosu na druge, a sve se to opet menja u vremenu. Takozvana “pomeranja areala” (eng.
“range shifts”), od kojih su najpoznatija ona iz perioda pleistocenskih glacijacija, predstavljaju

ilustraciju faze tri procesa pomicne ravnoteze.

Primena Wright-ovog modela pomicne ravnoteZe ogleda se u interpretaciji intenziteta
autbredne depresije (eng. “outbreed depression”) izmedu lokalnih populacija koje se nalaze u
razli¢itim delovima areala vrste. Ovaj fenomen utvrden je kod nekih vrsta (Simberloff, 1988 27; Hanski,
1999 2) kao pad adaptivne vrednosti, najéesée u F, generaciji potomaka nastalih ukrstanjem jedinki iz
udaljenih populacija. Objasnjenje je da su, zbog razli¢itih sredinskih uslova, koadaptirane genske
kombinacije sa najve¢om adaptivnhom vrednoscu u tim populacijama razli¢ite, tj nivo medupopulacione
geneticke diferencijacije je visok, tako da “nove” geneticke kombinacije u pocetku imaju manju

adaptivnu vrednost.

3.4. Wright-ov “ostrvski” model populacione strukture kao primer

dinamike efektivne velicine populacije na metapopulacionom nivou

Metapopulacija je samo jedan od nacina organizacije, tj komunikacije lokalnih populacija u
nekom prostoru i ovim modelom moZe biti obuhvacen ukupan areal vrste, ili samo jedan njegov deo.
U evolucionoj biologiji, nivo geneticke komunikacije izmedu lokalnih populacija nazivamo
populacionom strukturom. Prilikom opisivanja populacione strukture, od presudnog znacaja za stepen
strukturiranosti jeste protok gena, od Cijeg intenziteta (izrazava se brojem migranata po generaciji)
zavisi da li ¢ée populaciona struktura biti viSe ili manje izrazena. Ako su sve lokalne populacije
medusobno povezane intenzivnim protokom gena koji izjednacava lokalne ucestalosti alela, onda za
taj analizirani skup populacija ne moZzemo reci da je strukturiran. Ako je protok gena izuzetno mali i to
se odraZava kroz veliku medupopulacionu genetic¢ku diferencijaciju, skup je veoma strukturiran. U

odnosu na intenzitet stope protoka gena koncipirani su i osnovni teoretski modeli populacione
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strukture (vidi u: Tucié¢, 2003 16). Jedan od njih, ostrvski model (Wright, 1931 28, 1932 29),

podrazumeva skup lokalnih populacija izmedu kojih postoji protok gena toliko malog intenziteta da
medusobna razdaljina izmedu populacija nema znacajnog uticaja na njega. Medutim, Wright ne
precizira da su te lokalne populacije podlozne ¢estom izumiranju i potonjoj rekolonizaciji, navodi kao
jedan od pouzdanih pokazatelja ostrvskog modela populacione strukture stopu protoka gena (Nm)
manju od 1i, zbog toga, stepen medupopulacione geneticke diferencijacije (Fst) veéi od 0.20, odnosno,

nezavisno delovanje evolucionih faktora u svakoj lokalnoj populaciji.

Dinamika izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija trebalo bi da smanjuje ukupnu geneticku
varijabilnost metapopulacije, jer svaka rekolonizacija podrazumeva formiranje propagule koja je,
najverovatnije, manje veli¢ine od prethodno izumrle populacije, i, shodno tome, sa smanjenim nivoom
geneticke varijabilnosti. Medutim, u metapopulacijama se pojavljuje kombinovani efekat protoka gena

i izumiranja/obnavljanja lokalnih populacija na stepen medupopulacione geneticke diferencijacije.

Wright (1943 30) je definisao efektivnu veli¢inu metapopulacije koja se sastoji od idealnih n

subpopulacija u kojima je Ne = N, kao

Ner = N1/(1- Fs1),

gde je Nt = nN, tj ukupan broj jedinki u metapopulaciji. Ova jednacina ukazuje da, kada je Fst > 0, i,
naravno, kada nema izumiranja i rekolonizacije lokalnih populacija nego je njihova veliéina i broj
konstantan i svaka od njih podjednako doprinosi ukupnom pulu migranata, onda je Ner > N, Sto
ilustruje kompleksne nacine na koje mnogi faktori mogu uticati na odnos izmedu efektivne veliéine
lokalnih populacija i metapopulacije u celini (pod datim uslovima, fragmentacija doprinosi efektivnom
povecanju metapopulacije, jer vremenom u razli¢itim subpopulacijama bivaju fiksirani razliciti aleli i
geneticka varijabilnost lokalnih populacija opada, ali ona biva o¢uvana na nivou metapopulacije). U

ravnoteznom stanju, kada je Fsr = 1/(1 + 4Nem), onda je

NeT/NT =1+ 1/4Nem .

Kada se Ntne menja, efektivna veli¢ina metapopulacije raste sa svakim narednim smanjenjem stope
migracije unutar metapopulacije, jer sve viSe i vise geneicke varijabilnosti biva “zamrznuto” u

izolovanim lokalnim populacijama.

Da li je ovakav scenario moguc? U uslovima gde su pogodni fragmenti stanista izrazito izolovani, njihov
kapacitet sredine podjednak, i ako lokalna regulacija populacije odrzava veli¢inu populacije stabilnom,

fragmentacija moZe ograniciti varijansu reproduktivnog uspeha i tako voditi ka vecoj Ner. Isti efekat
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mogu imati specificni dizajn rezervata prirode i programi uzgajanja u zatoceniStvu, putem
izjednacCavanja eproduktivnog uspeha u subpopulacijama. Naravno, mnogo je realnija situacija gde

fragmentacija smanjuje efektivnu veli¢inu metapopulacije (Waples, 2002 31).

Ako se stope migracije, broj migranata koji napustaju mati¢nu subpopulaciju i produktivnost razlikuju
izmedu subpopulacija u okviru iste metapopulacije, njena efektivna veli¢ina se mozZe izracunati

primenom jednacine koju su osmislili Whitlock i Barton (1997 32):

Ner = Nv/((1+P)(1- Fsr) + NPFsn/(n-1))

gde parametar P predstavlja varijansu produktivnosti subpopulacija. Ako je P=0, onda je Ner = Nt/(1-
Fsr). Ako je Fsr =0, onda je Ner = Nt/(1+P). Poslednja jednacina sugerise da fragmentacija
metapopulacije, ¢ak iako nema geneticke diferencijacije, utice na smanjenje efektivne veliéine

populacije zbog postojanja varijanse produktivnosti subpopulacija (P>0).

Nunney (1999 33) je osmislio slican model, ali sa tzv. “interdemnim genetickim driftom” (variranje
produktivnosti subpopulacija i tako i doprinosa skupu migranata) generisanim nakupljanjem slucajnih
razlika u reproduktivnom uspehu izmedu jedinki i pretpostavljenim inbridingom unutar subpopulacija,

izraZzenim preko Fis koeficijenta:

Ner = NT/((1+ F|s)(1+ Fs-r) -2 Fis FST).

Ako je ukrstanje unutar subpopulacija po principu sluéajnosti, tj Fis =0, onda je

Ner = N1/(1+ Fsr),

$to je upravo suprotno Wright-ovom modelu, gde je Ner = Nt/(1- Fs7).

Proces izumiranja/rekolonizacije mozZe drasticno da umanji efektivhu veli¢inu
metapopulacije, narocito ako je broj naseljenih fragmenata stanista tako mali da je metapopulacija u
opasnosti od izumiranja. Ako je varijansa produktivnosti metapopulacije rezultat izumiranja i
rekolonizacije subpopulacija, odnos izmedu efektivne velicine metapopulacije i koeficijenta

medupopulacione geneticke diferencijacije bice

Ner = n/4(m+e)F5T.

U ovakvom modelu, efektivna velicina metapopulacije bi¢e proporcionalna broju subpopulacija (n), a

ne velicini subpopulacije (N) ili ukupnoj veli¢ini metapopulacije (N+).
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Vezba 3. Analiza relacije stope izumiranja lokalnih populacija i medjupopulacione geneticke

diferencijacije unutar metapopulacije

Podsetnik:

Wright (1943 30) je definisao efektivnu veli¢inu metapopulacije

koja se sastoji od idealnih n subpopulacija u kojima je Ne =N,

kao Ner = NT/(].- FST),

Nr = nN tj ukupan broj jedinki u metapopulaciji.

Ner = Ny /(1' FST),

Fst > 0 Ner > Nt

u ravnoteZznom stanju, zasnovano na Wright-ovoj jednacini

Fst=1/(1 + 4Nem),

odnos efektivne i realne velicine metapopulacije izrazava se kao

Ner/ Nt =1+ 1/4Nem

Whitlock i Barton (1997 32) su modifikovali jednacinu za izraCunavanje efektivne velicine

metapopulacije pod slede¢im uslovima:

Subpopulacije variraju u svojim

stopama migracije,

broju migranata
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i produktivnosti

paje

Ner = N¢/((1+P)(1- Fs1) + NP Fsr n/(n-1)).

Kada je P= Fsr =0,

onda je

Ner= Nt /(1- FST) Ner= Nt /(1+P).

Zadatak 1.

Simulirajte situaciju gde su P = FST = 0 i prokomentarisite dobijene rezultate.

Zadatak 2.

Simulirajte situaciju gde su P = FST = 1 i prokomentarisite dobijene rezultate.

Zadatak 3.

Simulirajte situaciju gde su P = FST = 0.5 i prokomentarisite dobijene rezultate.
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4. INTERAKCUA METAPOPULACIA | METAZAJEDNICA

Zivotna sredina obuhvata abioti¢ke i bioticke faktore. Osim abioti¢kih faktora, i interakcije
izmedu vrsta organizovanih u metapopulacione sisteme direktno mogu uticati na lokalnu populacionu
dinamiku svake od njih ponaosob, pa i na strukturu metapopulacije. Bioti¢ke interakcije mogu povecati
brzinu izumiranja lokalnih populacija u okviru metapopulacije ili poboljsati stablnost metapopulacije.
U modelu zajednice koji obuhvata dve vrste, ako su oba clana interakcije organizovana po
metapopulacionom principu i interakcija bar delimi¢no povecava stopu izumiranja jedne od njih, veca
stopa migracije moze povecati uskladenost desavanja u lokalnim populacijama barem jedne od te dve
vrste. Shodno tome, postojanost metapopulacije te vrste bi¢e smanjena. Takode, bioticke interakcije
¢e pospesiti opstanak metapopulacije ako povecdavaju asinhronost lokalne dinamike elemenata

metapopulacije.

4.1. Metapopulacije kompetitorskih vrsta

Polazeci od osnovne koncepcije organizacije metapopulacije, a to su lokalne populacije sa
visokom ucestaloséu izumiranja i obnavljanja, prisustvo vrste kompetitora otvara pitanje dali ¢e i koliko
ona “uzurpirati” slobodne fragmente staniSta nastale usled izumiranja lokalnih populacija vrste

“suparnika” i kako Ce se to odraziti na opstanak metapopulacije te druge vrste?

Takozvani “efekat prioriteta” (eng. “priority effect”) podrazumeva da vrsta koja prva formira
osnivacku populaciju u nenaseljenom fragmentu stanista nece biti potisnuta od strane kompetitorske
vrste jer ima pocetnu prednost. To nije Cest slucaj u lokalnoj dinamici metapopulacije. Kompetitorske
interakcije mogu dovesti do veoma mozai¢nog rasporeda vrsta unutar stanista, gde one formiraju
lokalne populacije male gustine, pod uslovom da je stopa migracije umerena. Ako je stopa migracije
visoka, kompetitivni odnosi ¢e biti izrazeniji, kompetitivno iskljucivanje na lokalnom nivou vece i time
bogatstvo vrsta unutar analiziranog prostora manje. Za predvidanje efekata interspecijske kompeticije
na sudbinu metapopulacija od znacaja je njen efekat na sniZavanje stope kolonizacije i/ili povecanje

stope izumiranja.
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Jedan od modela koji opisuje dinamiku dve vrste prostorno organizovane po
metapopulacionom principu i u medusobnoj kompetitorskoj interakciji nastao je razvijanjem Levins-
ovog modela (vidi u: Hanski, 1999 2). Navedene jednacine opisuju promenu broja fragmenata
naseljenih jednom (P;), drugom (P>) i obe vrste (P12), kao i dinamiku nenaseljenih fragmenata (Po) u
nekom zadatom vremenskom periodu (dt), pri cemu A, predstavlja Py + Py, sa ex je predstavljena stopa
izumiranja odredenog elementa interakcije, sa cx njegova stopa obnavljanja, (ex + €x) predstavlja stopu
izumiranja modifikovanu interspecijskim efektom, a (ci-yx) stopu obnavljanja takode modifikovanu
interspecijskim efektom (Levins i Kulver, 1971 34; Horn i MacArthur, 1972 35; Slatkin, 1974 36; Hanski,
1983 37; Nee i May, 1992 38):

dPo/dt = - (c1A1 + C2A; ) Po + e1P1 + e:P>

dPl/dt = Cc1A1Po - (e1+ (Cz = VZ) Az )Pl + (eZ + 52)P12

dP,/dt = c2APo - (e2+ (c1 —y1) A1)P2 + (e1 + €1)P12

dP12/dt = (C1 - Vl) APy + (Cz = Vz) AP - (el +e1+er+ Ez)Plz

U prethodnim jednadinama navedena su dva efekta prisustva interspecijske kompeticije na
metapopulacionu dinamiku svakog od clanova interakcije, a koji modifikuju stope izumiranja

(povecavaju ih) i obnavljanja (smanjuju ih): i yx .

Na Skadarskom jezeru u juZznom delu Crne Gore nalazi se arhipelag od oko Cetrdesetak krecnjackih ostrvaca razlicitih
velicina (Slika 8A), koja su pocetkom poslednje decenije XX veka bila gusto naseljena lokalnim populacijama lacertidnih gustera
(Crnobrnja-Isailovi¢, 1997 39). Medu njima su najbrojnije bile lokalne populacije obi¢nog zidnog gustera (Podarcis muralis —
Slika 8B) i plavog gustera (Dalmatolacerta oxycephala, tada Lacerta oxycephala — Slika 8C). Obicni zidni i plavi guster sintopno
su naseljavali samo jedno, najjuZnije ostrvo, gde je populacija prve vrste bila znatno brojnija od populacije druge. Na nekoliko
ostrvaca lokalne populacije gustera nisu zabeleZene. Lokalni stanovnici cesto camcima obilaze ova ostrva; takode, nivo jezera,
koje je relativno plitko, moZe znatno da varira od godine do godine, i u izuzetno susnim periodima ostrva bliZa obali postanu
spojena sa kopnom. Sve ovo sugerise postojanje mogucnosti migracije jedinki izmedu ostrva i objasnjava neocekivano visok
nivo protoka gena (Crnobrnja-Isailovic i saradnici, 1995 40). Zajednica lacertidnih gustera arhipelaga Skadarskog jezera mozZe
predstavljati metazajednicu kompetitorskih vrsta ako bi se dokazalo da su lokalne populacije podloZne ucestalim izumiranjima

i rekolonizacijama.
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Slika 8A. Graficki prikaz arhipelaga Skadarskog jezera sa haznagenim raspo;edom vrsta lacertidnih

gustera na ostrvcima i u priobalju.

8B. Obicni zidni guster (Podarcis muralis). Slika 8C. Plavi guster (Dalmatolacerta oxycephala.

Ako bi pretpostavili da kompeticija utice samo na stopu obnavljanja ili samo na stopu
izumiranja lokalnih populacija, a ne na oba parametra istovremeno, kao i ako bi se lokalne populacije
u metapopulacionom sistemu vrste 1 nalazile u ravnoteZznom stanju, vrsta 2 ne bi mogla da potisne

vrstu 1 iz tih fragmenata ako je

P2eq/P1eq < Y2/ C2 (Hanski, 1999 2)
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Naravno, ovde oznaka za ravnoteino stanje () podrazumeva ravnotezno stanje u odsustvu

kompeticije.

Pod pretpostavkom da yxne moze biti veée od ¢, nijedna od vrsta u interakciji ne moze spreciti
invaziju kompetitora, te one mogu koegzistirati na metapopulacionom nivou, ili, ako jedna od vrsta
moze, u odsustvu kompeticije, da obrazuje veliki broj lokalnih populacija u ravnoteznom stanju (P2eq),
a kompetitivni efekat druge vrste je (y2) je mali, ta druga vrsta ée biti kompetitivno iskljucena ¢ak iako

je “starosedelac”.

U posebnom slucaju, koji je u literaturi poznat kao “lutrijska kompeticija” (eng. ”lottery
competition”), yx= ¢y, i tada se ne moze desiti da istovremeno Paeq/P1eq< 1 i P1eq/P2eq< 1, pa je stabilna

koegzistencija obe vrste nemoguca.

Jedna zanimljiva konstatacija proistekla je iz modeliranja, a to je da kompetitori Cije se ekoloske
nise u potpunosti preklapaju, suprotno klasi¢noj teoriji interspecijske kompeticije i principu
kompetitivnog iskljucivanja, mogu opstati u kompleksu fragmenata pogodnog stanista, posto se u

prirodi nikada ne desava da je
(c+e)c-(2c-y Peg) Y <O

Preuranjen zakljucak glasio bi da fragmentisanost stanista potpomazZe koegzistenciju ekoloski slicnih
vrsta, tj. da povecdava bogatstvo vrsta u takvoj sredini. Medutim, ako jedna vrsta prva naseli neko
stanisSte, makar bilo i fragmentisano, ona ¢e svakako imati pocetno preimuéstvo nad vrstom
kompetitorom koja se pojavljuje kasnije, jer je prva vrsta ve¢ osnovala lokalne populacije koje se
svakako odlikuju ve¢om gustinom od osnivackih populacija vrste koja nailazi kasnije. Dakle, vrsta koja
je rasprostranjenija regionalno ima vecu verovatnocu da prva naseli odredeni fragment stanista i tako

biva u prednosti u procesu osvajanja ostalih fragmenata u odnosu na kompetitora (Hanski, 1999 2).

4.2 Metapopulacije predatorai plena

Poznato je da velicine lokalnih populacija predatora i plena osciluju usled interakcije, ali
amplituda tog oscilovanja zavisi od viSe faktora. Na primer, ako ¢lanovi populacije vrste plena imaju
veoma razlicite predispozicije da ih predator ulovi (velika varijansa osobine), stabilnost populacije se

povecava (Hassell, 1978 41). Povecanje stope rasta populacije plena izazvace i povecdanje stope rasta
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populacije predatora, ali sa odredenim vremenskim kasnjenjem (eng. “time lag”). May (1976 42) tvrdi

da vece vremensko kasnjenje smanjuje stabilnost populacija vrsta u interakciji.

Ako konstruiSemo kompleksniji model, gde se na jednom Sirem prostoru desavaju interakcije
metapopulacije predatora i metapopulacije plena, njihova stabilnost zavisice od dva dodatna faktora,
a to su stepen asinhronosti dinamika lokalnih populacija i ja¢ina povezanosti populacija predatora i

plena kroz migraciju.

Metapopulacioni model predator-plen mora sadrzati jednacine koje opisuju dinamiku
fragmenata stanista koji su nenaseljeni (E), naseljeni samo populacijama plena (P) i naseljeni
populacijama i predatora i plena (X). Zbir pogodnih fragmenata stanista E, P i X oznacen je sa h.
Nezamisliva je situacija da postoje fragmenti naseljeni samo populacijama predatora jer model
podrazumeva iskljucivo specijalistu predatora. Komunikacija izmedu fragmenata stanista u modelu je
podjednaka, brzina obnavljanja populacija proporcionalna je proizvodu naseljenih i nenaseljenih
fragmenata i sve lokalne populacije u okviru iste vrste imaju podjednak rizik od izumiranja. Model je
jednostavan, pa fragmenti koji su naseljeni populacijama obe vrste nisu uracunati kao potencijalni izvor
kolonizacije nenaseljenih fragmenata koji bi bio pridodat efektu kolonizacije od strane vrste plena.
Brzine promene u fragmentima koji su naseljeni iskljucivo lokalnim populacijama predatora i plenaili

samo lokalnim populacijama plena predstavljeni su kao (May, 1994 43):

dP/dt = CpP(h'P'X) _CxPX'epP

dX/dt = C)(PX . exX

Podrazumeva se da je dinamika lokalnih populacija nezavisna i da je stopa izumiranja lokalnih
populacija visoka, tako da metapopulacije predatora i plena opstaju samo zahvaljujuci asinhronoj
lokalnoj dinamici i dovoljno visokoj stopi kolonizacije. Kada bi dinamika postala sinhrona, to bi znacilo
da predatoru postaju podjednako dostupne sve lokalne populacije plena, sto bi za kratko vreme dovelo
do znacajnog smanjenja brojnosti plena. Ovaj podatak moze biti od znacaja za planiranje strategije

kontrole parazitskih organizama.

Stabilno ravnotezno stanje opisano je jednacinama:

Peq = ex/cx

Xeq = (h-hy)( cp/( cp+ cx)),
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gdeje hy = el/cx + ey/c, | predstavlja granicni tj najmanji broj pogodnih fragmenata stanista koji

omogucavaju Peq > 0.
Vrsta plen opstaje bez predatora u fragmentima stanista gde je
h, < h < hy
pri ¢emu je h, minimalni broj fragmenata stanista neophodan za opstanak jedne vrste pri
€p/Cp.

Ovaj model ukazuje na mogucnost koegzistencije predatora i plena u fragmentisanom stanistu i kada
je interakcija nestabilna, ali vrsta predator ujedno teZe podnosi unistavanje ili narusavanje stanista tj
smanjenje h. Opet uo¢avamo paralelu sa ponasanjem infektivnog agensa u interakciji parazit—domacdin,

gde, na primer, infekcija malim boginjama nije ¢esta u malim naseljima (Anderson i May, 1991 44).

Podsetimo se znacaja asinhronosti za koegzistenciju metapopulacija predatora i plena. Nekoliko

faktora dovodi do i odrZava asinhronost dinamike lokalnih populacija:

a) prostorne razlike izmedu fragmenata stanista; b) heterogena migracija izmedu lokalnih populacija;

c) uticaj demografske slucajnosti u lokalnim populacijama male veli¢ine; d) sredinska slucajnost.

4.3. Dinamika metazajednica

Metazajednice predstavljaju komplekse metapopulacija najmanje tri vrste u interakciji (Hanski,
1999 2). Na primer, metazajednica predator - plen u najjednostavnijem obliku moZe se sastojati od
vrste predatora, dve vrste plena i dva tipa stanista, gde je svaka vrsta plen specijalista za jedan od ta
dva tipa stanista. Ako predator podjednako efikasno moZe da lovi oba plena, on moZe potpuno
“iskoristiti” jedan tip stanista, izloviti populaciju jedne vrste plena i onda se preorijentisati na drugi tip
stanista. Takode, bez obzira sto efikasan predator izlovi lokalnu populaciju vrste plena, ako je dinamika
lokalnih populacija predatora i plena asinhrona, a stopa migracije vrste plena dovoljno visoka, male
osnivacke populacije plena nastajace i trajati dovoljno dugo da osnuju naredne pre nego sto ih predator
u potpunosti izlovi. Karakteristicno za takozvane vrste “begunce” je da opstaju na regionalnom nivou

upravo zahvaljuju¢i metapopulacionoj dinamici, iako predstavljaju lak plen za odredenog predatora.
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Ishod dinamike metazajednica zavisice od procesa koji se deSavaju u okviru tri razli¢ita nivoa: unutar

fragmenata, na nivou migracije izmedu fragmenata i na nivou uznemiravanja/predatorstva.

4.4. Bogatstvo vrsta u zajednicama i njihovo rasprostranjenje

Dva obrasca rasprostranjenja kompleksa vrsta su poznata u ekologiji:

a) obrazac odnosa izmedu vrste i areala (eng “species-area (SA) curve”), po kome vedéi prostor sadrzi,
odnosno moZe da sadrzi, populacije vise vrsta od manjeg prostora istih karakteristika (Williams, 1943

45; MacArthur i Willson, 1967 8; Rosenzweig, 1995 46);

b) obrazac odnosa izmedu rasprostranjenja i gustine populacije (eng “distribution-abundance (DA)
curve”), koji pokazuje da su vrste veceg rasprostranjenja okarakterisane i ve¢im gustinama populacija
(Hanski, 1982 47; Gaston, 1994 48). Medutim, postoji i paramentar koji je nazvan “incidenca” (J;) -
dugorocna verovatnoca da Ce vrsta i naseljavati fragment stanista j. Ako posmatramo R fragmenata i
zajednicu koja se sastoji od Q vrsta, onda zbir J; vrednosti svakog fragmenta daje ocekivano

rasprostranjenje vrste i - D;. Regionalno rasprostranjenje moze se izracunati pomocu jednacine
Pi B Di/R,
gde je P; broj fragmenata naseljenih vrstom i.

Ako je noseéi kapacitet vrste i u fragmentu j, Kj=wiA;, gde w; predstavlja konstantnu
populacionu gustinu vrste i, a A; je povrsina fragmenta j, onda je brzina promene verovatnoce pj; da ée

vrsta i biti prisutna u fragmentu j, a u odsustvu interspecijskih interakcija:
dpeij /dt = Jj= Ci(t)(1- py) - eqpy; -

Ci(t) predstavlja brzinu kolonizacije nenaseljenih fragmenata, dok je e; stopa izumiranja postojecih

lokalnih populacija. Na osnovu radova (Hanski, 1999 2), e; moZzemo predstaviti kao K;;* i tada je
Pegij = Jij = Ceqi WiAi/ (Ceqi WiA;j+1)

gde Ceq predstavlja ravnoteinu vrednost Ci(t).
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Ako je metapopulacioni model kontinentalno-ostrvski, kolonizacija ¢e biti jednosmerna —
usmerena iz velike mati¢ne kontinetalne Zivotne zajednice ka malim izolovanim fragmentima stanista-
ostrvima, dok klasi¢an metapopulacioni model podrazumeva da prazni fragmenti stanista bivaju u istoj

meri kolonizovani iz svih naseljenih fragmenata stanista.

Vezba 4. Interakcija metapopulacija i metazajednica

Metapopulacije kompetitorskih vrsta

PROSIRENI LEVINS-OV MODEL

dPo/dt = - (c1A1 + C2A; ) Po + €1P1 + e;P;
(Ay) = Px+ Py
(ex) stopa izumiranja x-og elementa interakcije
(cx) stopa obnavljanja x-og elementa interakcije
dPo/dt = - (c1A1 + C2A; ) Po + €1P1 + P>
dP./dt = c1A;Po - (e1+ (c2—v2) A2)P1 + (€2 + €)P12
dP,/dt = c2A;Po - (€2 + (€1 — y1) A1 )P2 + (€1 + €1)P12

dPy,/dt = (c1—vyi1) A1P2 + (c2—vy2) A2P1 - (€1 + €1 + €2 + €)P12
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P A c e € Y
Po= 1(0.04)
P.= 9(0.4) A1=10(0.44) 1=0.3 e;:=0.2 €=0.1 ¥1=0.2
P, =13(0.52) A,=14(0.56) c2=0.5 ex=0.1y €=0.1 y¥,=0.3
P1, =1(0.04)
n=24
Zadatak 1.

Izraéunati dPo/dt koristeéi gore navedene vrednosti parametara:

dPo/dt = - (c1A1 + C2A;) Po + €1P1 + €2P;

dPo/dt = - (0.3*0.44 + 0.5*%0.56)*0.04 + 0.2*0.4 + 0.1*0.52

dPo/dt = - (0.132 + 0.280)*0.04 + 0.08 + 0.052

dPo/dt = - (0.412*0.04) + 0.08 + 0.052

dPo/dt =-0.01648 + 0.08 + 0.052

dPo/dt =-0.01648 + 0.132

dPo/dt = 0.11552

dPo/dt =0.12
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Zadatak 2.

Izraéunati dP1/dt koristeéi gore navedene vrednosti parametara:

dPi/dt = c1A1Po - (e1+ (C2— y2) A2)P1 + (€2 +€2)P12

dP,/dt = 0.3*0.44*0.04 - (0.2+ (0.5 — 0.3)*0.56 )0.4 + (0.1 +0.1)*0.04

dP,/dt =0.132*0.04 - (0.3*0.4) + (0.2*0.04)

dP;/dt =0.00528 - 0.12 + 0.008

dP,/dt =0.00528 - 0.112

dP,/dt =-0.10672

dP,/dt=-0.11

Zadatak 3.

Izraéunati dP,/dt koristeéi gore navedene vrednosti parametara:

dP,/dt = c2AxP - (e2+ (€1 — v1) A1 )P2+ (€1 +&1)P12

dP,/dt = 0.5*0.56*0.04 - (0.1+ (0.3 —0.2)*0.44)*0.52 + (0.2 +0.1)*0.04

dP,/dt = 0.280*0.04 - (0.1+ (0.1*0.44)*0.52 +0.3*0.04

dP,/dt = 0.0112 - (0.1+ 0.044)*0.52 +0.3*0.04

dP,/dt =0.0112 - 0.144*0.52 +0.012

dP,/dt =0.0112 - 0.07488 +0.012

dP,/dt =-0.05168

dP,/dt =-0.05
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Zadatak 4.
Izraéunati dP1,/dt koristeéi gore navedene vrednosti parametara:
dPyy/dt = (c1 — y1) A1P2 + (C2 — y2) AoP:1 - (€1 + €1 + €2 + &)P12
dP;,/dt = (0.3 - 0.2)*0.44*0.52 + (0.5 — 0.3)*0.56*0.4 - (0.2 + 0.5 + 0.1 + 0.1)*0.04
dP;,/dt = 0.1%0.44*0.52 + 0.2*0.56*0.4 - (0.2 + 0.5 + 0.1 + 0.1)*0.04
dPy,/dt = 0.044*%0.52 + 0.112*0.4 - 0.036
dPy,/dt = 0.02288 + 0.0448 - 0.036
dP1,/dt = 0.06768—- 0.036

dP1,/dt = 0.03168 = 0.03

Prokomentarisati dobijene rezultate:
dPo/dt =0.13
dPy/dt=-0.11
dP,/dt = - 0.05

dP1,/dt =0.03
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5. PROSTORNA STRUKTURA POPULACIA

Kada se opisuje populaciona struktura neke vrste, razmatra se stepen povezanosti lokalnih
populacija u smislu intenziteta protoka gena i njegovog uticaja na ujednacenost raspodela tipova i
ucestalosti alela izmedu njih (Tucié¢, 2003 16). ldealizirani modeli realnih populacionih struktura
razli¢itih taksona obuhvataju “kontinentalno-ostrvski” model, “ostrvski” model, model “korak-po-

IM

korak” i model “izolacija-putem-distance”. U “kontinentalno-ostrvskom” modelu protok gena je
jednosmeran, iz velike (“kontinentalne”) u malu (“ostrvsku”) populaciju. “Ostrvski” model opisuje
realno izolovane lokalne populacije pa je stopa protoka gena izmedu njih toliko mala da se sustinski
znacajno ne razlikuje izmedu parova lokalnih populacija, bez obzira na razlike u njihovoj medusobnoj
udaljenosti. U modelu “korak-po-korak” do protoka gena dolazi samo izmedu susednih dema koje su,

IM

pritom, rasporedene linearno u prostoru, a model “izolacija-putem-distance” je prosirena verzija

prethodnog u tom smislu da su lokalne populacije rasporedene u prostoru kontinuirano.

Jedan od teoretskih modela podrazumeva kontinuiran raspored lokalnih populacija,
okarakterisan veoma intenzivnom stopom protoka gena. Pitanje je da li vrste realno imaju takve
populacije ili je utisak koji dobijamo rezultat primene odredene razmere prikazivanja UTM kvadrata
pomocu kojih mapiramo njihovo prisustvo u geografskom prostoru? Recimo, obi¢na rovcica, Sorex
araneus, ima kontinuirano rasprostranjenje u okviru predela cetinarskih Suma Skandinavskog
poluostva, koje, ujedno, predstavljaju povoljno okruZenje za ovu vrstu. Ali, realno, njena populaciona
gustina varira od jedne do druge tacke merenja u okviru ovog prostora, upravo stoga Sto realno
pogodna mikrostanista ipak nisu kontinuirano rasporedena (Hanski, 1999 2). Nadalje, za mnoge vrste
mozZemo redi da jedan deo njihovog areala jeste manje-vise kontinuiran, odnosno sastoji se od nekoliko
velikih populacija, a ostale su male i u odredenoj meri medusobno izolovane. To znaci da, iako je
prosecna veli¢ina fragmenta stanisSta koji naseljava populacija neke vrste relativno velika, na primer
1000 m?, varijansa te veli¢ine takode moze biti velika, sa rasponom od 5 m? do 10000 m2. Obi¢no je u
takvim slucajevima raspodela velic¢ina naseljenih fragmenata stanista lognormalna, a posto je brzina
izumiranja obrnuto proporcionalna veli¢ini naseljenog fragmenta, to i grafik brzine izumiranja lokalnih

populacija ima lognormalnu raspodelu.
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Da li postoje vrste sa korimuiranim populacijama? Da li postoje vrste sa kontinuiranim populacijama?

Sorex araneus Sorex araneus, b e
Aberdeen, UK el @  Rezolucija: 2km
Slika 9.A. Slika 9.B. Slika 9.C.

Slika 9. A. Sorex araneus (preuzeto sa Google.com). B. Areal vrste (preuzeto sa IUCN.org). C. Deo areala

vrste sa precizno oznacenim geografskim poloZajem lokalnih populacija (preuzeto sa Google.com).

Interesantno je da velike ekoloske zajednice obi¢no imaju lognormalnu raspodelu lokalnih
populacionih gustina pojedinacnih vrsta (vidi u: Hanski, 1999 2), Sto znaci da je vecina vrsta zastupljena
populacijama veoma malih gustina, tj da predstavljaju retke elemente date zajednice. Ako pojedinacne
vrste imaju veoma nisku populacionu gustinu, vrlo verovatno stohasticki procesi modeliraju njihovu
lokalnu dinamiku i izumiranja lokalnih populacija su ¢esta. Dominantno prisustvo retkih vrsta u
ekoloskim zajednicama sugeriSe da je dinamika izumiranja i obnavljanja lokalnih populacija veoma

rasprostranjena u prirodi.

Po drugom pristupu, metapopulacioni prostorni raspored opisuje niz lokalnih populacija ¢ija je
interna dinamika nezavisna od dinamike drugih lokalnih populacija (suprotan slucaj tipi¢an je za
strukturirane populacije), pa i nezavisna od imigracije potekle iz tih lokalnih populacija (suprotno
dinamici tzv “satelitskih” lokalnih populacija). “Prava” metapopulacija odlikuje se intenzitetom
imigracije tek dovoljnim da restaurira lokalnu populaciju u povoljnom fragmentu stanista koji je
trenutno prazan. Tako metapopulaciona organizacija moZe biti shvaéena i kao faza u dinamickom
procesu povezivanja povoljnih fragmenata staniSta gde postoje: a. kontinuirane populacije sa
intenzivnom medusobnom migracijom, b. strukturirane populacije koje se sastoje od sub-populacija
C¢ija dinamika je medusobno zavisna unutar predela kao celine (”satelitske” populacije na primer), c.
metapopulacije Ccije lokalne populacije “komuniciraju” putem ograni¢enog broja imigranata
(obuhvaceni su i kontinentlno-ostrvski modeli prostorne organizacije) i d. medusobno u takvoj meri

izolovane populacije da efektivna migracija ne postoji.

Stepen medupopulacione geneticke diferencijacije (parametar Fsr u F-statistici Wright, 1931

28) odrazava populacionu strukturu, ali samo ako su ispunjeni odredeni uslovi: lokalne populacije su
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relativno velike i stabilne i naseljavaju stanista koja su razdvojena u prostoru i podjednako povezana
(Manel i sar., 2003 49). Nasuprot tome, ako metapopulacija naseljava heterogeni predeo koji inicira
kompleksne obrasce protoka gena, postoji brz populacioni obrt malih lokalnih populacija (Whitlock i
McCauley, 1999 50) ili su jedinke rasporedene manje-viSe kontinuirano u prostoru, F — statistika nije
pouzdan pokazatelj dinamike izmedu lokalnih populacija. Studija populacione strukture leptira
Melitaea cinxia u Finskoj pokazala je da prostorna geneticka struktura metapopulacije dobijena
analizom polimorfizma pojedinacnih nukleotida i mikrosatelita odraZava ne trenutne ve¢ prethodne
promene veli¢ine populacije i prethodni intenzitet protoka gena (Orsini i sar., 2008 51). Populacioni
uzorci prikupljeni su iz 4000 fragmenata stranista, prosecne velicine oko 0.15 ha, sa godisnjim opsegom
nastanjenosti fragmenata (P) ovom vrstom leptira od 0.125 do 0.175. Prosecna vrednost Fsr za sve
lokuse iznosila je 0.02 (za poredenje, prosecan Fsr za ostrvske populacije zidnog gustera, Podarcis
muralis, sa Skadarskog jezera iznosio je 0.23 — Crnobrnja-lIsailovic¢ i sar., 1995 40) i nije bilo pokazatelja
populacione organizacije po principu ,izolacija putem distance”. Uz veoma malu geneticku
diferencijaciju tj prisutnu visoku stopu protoka gena izmedu lokalnih populacija, uocen je visok stepen
inbridinga. Detaljnija analiza pokazala je da su mnoge lokalne populacije u stvari porodi¢ne grupe
sastavljene od jedinki iz istog legla i da ne primaju imigrante u toku prve generacije. Medutim, oko 100
novih i veoma malih lokalnih populacija biva osnovano svake godine, a i stopa izumiranja je veoma
velika. Geneticki ,skrining” ée, pri ovakvoj dinamici metapopulacije, uvek pokazivati visok stepen
inbridinga unutar lokalnih populacija sastavljenih od prvorodaka, a zbog ucestalog izumiranja i
rekolonizacije, medupopulaciona geneticka diferencijacija bi¢e veoma mala. Analizom promene
odnosa prosecne heterozigotnosti po lokusu i veli¢ine populacije tokom uzastopnih godina, a u okviru
duZeg vremenskog intervala (deset godina, na primer), variranja tog odnosa ukazuju na

metapopulacionu strukturu sa izrazenom dinamikom izumiranja i rekolonizacije.

5.1. Populacioni obrt

Dinamika izumiranja pojedinacne lokalne populacije i njenog potonjeg obnavljanja (putem
kolonizacije istog prostora migrantima iz drugih lokalnih populacija u okviru metapopulacije)
predstavlja populacioni obrt. Velicina lokalne populacije jeste od znacaja za njeno prezivljavanje, kao i
potencijal vrste za migriranje. Ako vrsta generalno ima veliki disperzivni potencijal (kao mobilne u
poredenju sa sedentarnim vrstama), onda povecanje stepena izolacije izmedu lokalnih populacija nece

tako brzo i naglo uticati na poveéanje verovatnoce njihovog izumiranja — postojeci nivo fizicke izolacije
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predstavlja, za razlicite vrste, veoma razlicite nivoe efektivne izolacije. Demografske karakteristike, kao
Sto je generaciono vreme, takode uticu na stopu izumiranja (vrste za koje je karakteristicno dugacko
generaciono vreme imaju manje stope izumiranja lokalnih populacija - Schoener, 1983 52). Variranja
godisnjih stopa izumiranja lokalnih populacija kre¢u se od 5% do 30% za razli¢ite vrste biljaka i Zivotinja
(Fahrigi Merriam, 1994 53), odnosno 1-10% za terestri¢ne kicmenjake i biljke, a 10-100% za terestri¢ne

zglavkare (Schoener, 1983 52).

Procena populacionog obrta u okviru jednog fragmenta stanista ili realnog ostrva, kada je u

pitanju zajednica vrsta, mozZe se dobiti primenom jednacine:

Ta= (EA + CA)/(St + St+A),

gde su Ex i Ca dobijene vrednosti broja dogadaja izumiranja i kolonizacije tokom vremenskog
perioda A, a St i Sw.a su dobijeni brojevi vrsta na pocetku i na kraju tog vremenskog perioda. Treba
napomenuti da ova jednacina ne moze da proceni realnu vrednost populacionog obrta ako je izabrani
vremenski period A veoma veliki (na primer, godina dana), jer je verovatno da se jedaniili viSe dogadaja
izumiranjai rekolonizacije mogu desiti u okviru tog perioda i tako ostati neregistrovani (Diamond i May,
1977 54), iliveoma mali (kada analiziramo vrste sa dugackim generacionim vremenom, na primer ptice
ili krupne sisare). Za metapopulaciju, S predstavlja broj zauzetih fragmenata tj broj postojeéih dema u

okviru analiziranog vremenskog perioda (t, t+A).

Za procenu trenutnog populacionog obrta na nivou metapopulacije moZe se primenitii sledeca

jednacina Rasela i saradnika (Russell i sar., 1995 55):

Ta = e(1-(1-e-c)%)/(e+c),

Gde e i ¢ predstavljaju verovatnoce izumiranja i kolonizacije fragmenata po jedinici vremena.

Kada analiziramo male populacije, empirijski podaci ukazuju da se izumiranja desavaju i u
neosporno povoljnim fragmentima stanista. Jedno od objasnjenja zasto rede izumiru lokalne
populacije koje naseljavaju velike fragmente stanista jeste da ti veliki fragmenti u stvari sadrze mnogo
razli¢itih tipova stanista, za koje je malo verovatno da sva mogu u isto vreme postati nepovoljna za

opstanak te lokalne populacije.
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Studija populacionog obrta dve vrste vodenih insekata roda Notonecta (N. maculata i N.
obliqua) u Derbisajru, Velika Britanija, pokazala je da izmedu stanista, naseljenosti povoljnih
fragmenata (P tj pojedinacne bare u ovom slucaju) i populacionog obrta, a narodito izumiranja na
lokalnom nivou, postoje jasne relacije (Briers i Warren, 2000 56). Lokalne promene nisu bile prostorno
korelisane i raspodela ucestalosti stanja fragmenata na nivou predela bila je slicha od godine do
godine. Stabilni nivoi naseljenosti fragmenata ovim dvema vrstama roda Notonecta bile su rezultat
balansa izmedu stopa nastajanja i stopa nestajanja povoljnog tipa stanista (bara) a zbog prostorno
nekorelisane promene stanista. Iste karakteristike staniSta koje su bile znacajne za naseljenost
fragmenta odredenom vrstom, uticale su i na dinamiku obrta populacije (izumiranja i kolonizacije). Ove
promenljive nisu pokazivale znacajnu prostornu autokorelaciju. Staniste je bilo stabilno na predeonom
nivou, a istovremeno su se desavale znacajne promene karakteristika pojedinacnih fragmenata (bara)
od godine do godine. Karakteristike staniSta od znacaja za naseljavanje povoljnih fragmenata i
izumiranje dema u povoljnim fragmentima pokazale su se znacajnim i za reproduktivni uspeh lokalnih

populacija.

5.2 Vrste sa metapopulacionom prostornom strukturom

Po Murphy i sar. (1990 57), vrste koje imaju metapopulacionu prostornu strukturu odlikuju
se nizom specificnih osobina: mala veli¢ina tela, brz populacioni rast, kratko vreme generacije i visoka
specijalizovanost za odreden tip stanista. Ove osobine nisu karakteristicne za vrste koje su u fokusu
konzervacionih interesovanja, kao Sto su veliki predatori, ali odlikuju veéinu vrsta insekata, koji svakako

predstavljaju veoma brojnu grupu Zivotinja na Zemlji (Slika 10).

Postoje tipovi staniSta koji su prirodno fragmentarno rasprostranjeni, kao $to su, na primer,
visokoplaninske livade i pasnjaci, pecine, bare itd. Vrste koje mogu formirati prave lokalne populacije,
tj nezavisno samoodrzavajuce se reproduktivne jedinice, u takvim prostorima ograni¢ene velicine
logicno su manje velicine tela. Da bi prostorna organizacija te vrste bila metapopulaciona, lokalne
populacije moraju imati sklonost ¢estog izumiranja, Sto se desava kada populacija dostigne kapacitet
sredine, a dostigne ga relativno brzo ako je populacioni rast brz i generaciono vreme kratko. Takode,
ako postoji interakcija izmedu lokalnih sredinskih uslova i vremenskih turbulencija na dugoj

vremenskoj skali, Sto se Cesto deSava populacijama vrsta specijaliziranih za odreden tip stanista i sa
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kratkim generacionim vremenom, lokalna dinamika postaje u izvesnoj meri asinhrona, povecavajudi

mogucnost opstanka na metapopulacionom nivou.

Slika 10.A. Veliki predator. Slika 10.B. Insekt.

Skakavac, Bryoderma tuberculata, naseljava susne i otvorenog tipa fragmente stanista duz
centralnoevropskih re¢nih tokova; populaciona dinamika tih fragmenata pod uticajem je sukcesija i
poplava (Stelter i sar., 1997 58). Uticaj poplava katastrofalnih razmera ima dvojaki efekat na opstanak
metapopulacije ove vrste: ako su poplave ucestale, mnoge lokalne populacije bivaju istovremeno
eliminisane, povecavajuci tako verovatnocu izumiranja metapopulacije. Medutim, ako poplave nisu
Ceste, metapopulacija bi mogla izumreti, jer ¢e sukcesija eliminisati lokalne populacije i to u visokoj

meri.

Leptir Eurodryas aurinia formira metapopulaciju u okviru mreze malih Sumskih kréevina u
istocnoj Finskoj (Klemetti, 1998 59). Da bi metapopulacija opstala, kréevine moraju nastajati
odredenom dinamikom jer ova vrsta prezivljava na biljci domadinu koja naseljava kréevine starosti

samo od 2 do 10 godina.

5.3. Granice areala vrste
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Po klasicnom konceptu, areal vrste ograni¢en je nepovoljnom kombinacijom amplituda
jednog ili vise ekoloskih faktora, odnosno, ograni¢enjima evolutivnog potencijala vrste za adaptiranje
na prezivljavanje u ,,novim“ kombinacijama sredinskih uslova. Populacije iz centra areala vrste imaju
znatno vecu gustinu od onih na periferiji areala, koje Zive u pesimalnim uslovima. Protok gena iz
centralnih u periferne populacije u odredenoj meri ,ometa“ adaptiranje perifernih populacija na
specifitne uslove, povecavajudi, u svakoj generaciji, ucestalost neadaptivnih genskih kombinacija, koje,
nasuprot tome, selekcija odstranjuje, te bi, u odsustvu protoka gena, periferne populacije bile

uspesnije u preZivljavanju, barem kratkorocno.

Novija istrazivanja pokazala su da se gustina lokalnih populacija svakako smanjuje od centra
ka periferiji areala vrste, ali varijabilnost je povecana, zbog asimetri¢cne komunikacije centar (,,mati¢ne”
populacije) — periferija (efemerne ili ,satelitske” populacije). Protok gena je intenzivniji u pravcu
granica areala vrste zbog snazne kompeticije u centralnim populacijama sa velikom populacionom
gustinom (Slika 11); opet, trajanje perifernih populacija je ograniceno, a verovatnoca izumiranja velika,
zbog pesimalnih uslova i nemogucnosti adaptiranja upravo usled delovanja protoka gena. Medutim,
nakon izumiranja, periferne populacije ubrzo mogu biti obnovljene i bivaju obnovljene, ako protok
gena i dalje funkcionise. Dakle, populacije na granicama areala vrste su fragmentarno rasporedene, sa
poveanom stopom populacionog obrta, tako da imaju inicijalne uslove za formiranje
metapopulacionih sistema i to je ,ostra“ (engl. ,hard“) granica areala, za razliku od ,meke” (engl.
,soft”), predvidene genetickim modelom, gde stopa protoka gena utiCe na postepeno smanjenje

populacione gustine i dostizanje asimptotske nule (u: Hanski, 1999 2).

Granice areala vrste

Populacije iz centra areala vrste imaju
znatno vecu gustinu od onih na periferiji
areala.

PR -
- = o

=

Slika 11. Intenzitet komunikacije u vidu protoka gena izmedu centralnih i perifernih populacija u okviru

areala jedne vrste.
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Vezba 5. Populacioni obrt

Procena populacionog obrta u okviru jednog fragmenta stanista ili realnog ostrva, kada je u pitanju
zajednica vrsta, mozZe se dobiti primenom jednacine:

Ta = (Ea + Ca)/(St + Se+4),

gde su Ex i Ca dobijene vrednosti broja dogadaja izumiranja i kolonizacije
tokom vremenskog perioda A, a
Sti St:a su dobijeni brojevi vrsta na pocetku i na kraju tog vremenskog perioda.

Za metapopulaciju, S predstavlja broj zauzetih fragmenata, tj. broj postoje¢ih dema
u okviru analiziranog vremenskog perioda (t, t+4).

Diamond i May (1977 54) smatraju da ova formula ne prikazuje realnu vrednost
populacionog obrta
ukoliko je vremenski period duzi ili kradi od jedne godine.
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Russell i sar. (1995 55) su predstavili jednacinu za izraCunavanje trenutnog populacionog obrta
koristeci dogadjaje izumiranja (e)i kolonizacije (c)
u jedinici vremena:

Ta = e(1-(1-e-c)?)/(e+c),

gde je A - vremenski period,
e —realna verovatnoca izumiranja dema u jedinici vremena, a
¢ —realna verovatnoca kolonizacije dema u jedinici vremena.

U tabeli je prikazan broj bara u okviru kompleksa od 68 bara koje su tokom 1996., 1997. i 1998.
godine bile naseljene insekatskim vrstama Notonecta maculata i N. obliqua, kao i broj lokalnih
izumiranja i kolonizacija njihovih populacija u periodu izmedu 1996. i 1997. godine, odnosno 1997.
i1998. godine.

N. maculata N. obliqua

N naseljenih bara 1996 25 20
(ukupan broj bara: n=68)

1997 31 19

1998 23 24
Kolonizacije 1996-1997 13 7

1997-1998 5 7
lzumiranja 1996-1997 7 8

1997-1998 13 2

Zadatak 1.

Izracunati populacioni obrt vrste N. maculata u periodu 1996. — 1997. godine.
Ta = e(1-(1-e-c)")/(e+c)
A=1 ¢,=13/68=0.19 e;=7/68=0.10
T:=0.10(1-(1-0.10-0.19))/(0.10+0.19)
T.=0.10(1-0.71)/0.29

T1=0.10(0.29)/0.29
T.=0.10
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Zadatak 2.

IzraCunati populacioni obrt vrste N. obliqua u periodu 1996. — 1997. godine.
Ta = e(1-(1-e-c)")/(e+c)
A=1 c¢,=7/68=0.10 e;=8/68=0.12
T =0.12(1-(1-0.12-0.10)*)/(0.12+0.10)
T.=0.12(1-0.78)/0.22

T1=0.12(0.22)/0.22
T1=0.12
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6. METAPOPULACIONA DINAMIKA U KONZERVACIONO!J BIOLOGMUI

Istorijski razvoj konzervacione biologije kao relativno nove bioloske discipline pocinje
sedamdesetih godina dvadesetog veka. Ubrzo je ve¢ poznata RavnoteZna teorija ostrvske biogeografije
- (MacArthur i Wilson, 1967 8) pocela da nalazi primenu u resavanju konzervacionih problema, jer
opisuje dinamiku populacija vrsta koje naseljavaju ili realna ostrva ili izolovane fragmente pojedinih
stanista i predvida da broj vrsta na tim ostrvima/fragmentima, modeliran veli¢inom i izolovano$éu
prostora, biva ustaljen na dinami¢nom ravnoteznom nivou izmedu izumiranja i rekolonizacija koje se
desSavaju odredenom brzinom. Medutim, RavnoteZna teorija ostrvske biogeografije primenljiva je na
dinamiku populacija zajednica vrsta i objasnjena parametrima kao Sto je bogatstvo vrsta, dok

Metapopulaciona teorija opisuje strukturiranost i dinamiku populacija u okviru iste vrste.

Kako bilo, obe teorije su prihvacene i primenjene u konzervacionoj biologiji. Prilikom
dizajniranja refugijuma za ugroZene vrste, u obzir se uzimaju parametri definisani Ravnoteznom
teorijom ostrvske biogegografije. Cak su neki veoma jasni primeri metapopulacione strukture u prvo
vreme prepoznavani, opisivani i analizirani kao jednostavni ostrvski sistemi (vidi: Fritz, 1979 60).
RavnoteZna teorija ostrvske biogeografije bila je popularna medu konzervacionim biolozima do 80-tih

godina dvadesetog veka, kada pocinje uspon Metapopulacione teorije (27).

Promena fokusa interesovanja pocivala je na promeni misljenja strucnjaka o prioritetima za
oCuvanje. Dok su u prvo vreme to bile zajednice vrsta, sa usponom popularnosti metapopulacione
teorije fokus se pomera na populacionu dinamiku i strukturu pojedinacnih vrsta. Istovremeno pocinje
da se menja stav prema prirodi kao jednoj ravnoteznoj strukturi i pojavljuje se sve vise ekoloskih
modela koji pocivaju na dizajnu lokalnih populacija koje nisu u ravnotezi. U Ravnoteznoj teoriji ostrvske
biogeografije osnovna ideja je postojanje ravnoteznog broja vrsta za svako ostrvo odredene veliCine;
u Metapopulacionoj teoriji centralna tema je populacioni obrt. Obe teorije su slicne, jer opisuju
nestabilne lokalne populacije i moguénost dostizanja ravnoteznog nivoa na regionalnoj skali.
RavnoteZna teorija ostrvske biogeografije podrazumeva stabilnu kontinentalnu zajednicu sa koje
pristiZzu imigranti i koja moZe da spreci lokalna izumiranja, dok takvog refugijuma nema u Levins-ovom
metapopulacionom modelu — klasicha metapopulacija lako moZe izumreti. Po ovome je
metapopulacioni model bliZi realnoj populacionoj organizaciji ugrozenih vrsta u fragmentisanom
predelu - i one veoma lako mogu izumreti. Zanimljivo je da su RavnoteZna teorija ostrvske

biogeografije i Levins-ov metapopulacioni model publikovani skoro u isto vreme, krajem 60-tih godina
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dvadesetog veka, ali je primena ostrvskog modela bila jednostavnija i prakti¢nija. Tek 1990, sa razvojem
prvih prostorno realnih metapopulacionih modela, pocinje stvarni kontakt izmedu teorije i empirijskih

studija.

Obe teorije jesu primenljive ali u razlicitim razmerama — RavnoteZna teorija ostrvske
biogeografije na velikoj prostornoj skali, a Metapopulaciona teorija na skali obic¢nih, fragmentisanih
predela. Glavni ekoloski podaci koji su bili interpretirani pomoc¢u RavnoteZne teorije ostrvske
biogeografije odnosili su se na broj vrsta i veli¢inu prostora, gde teorija ukazuje da, ako su svi ostali
parametri isti, veci prostori ¢e svakako sadrzati veci broj vrsta. Jedno od pravila po kojima se dizajnira
refugijum koristi upravo ovu relaciju kao osnovnu vodilju konzervacionih planera. Postojala je
opasnost, da, rukovodeni ovim pravilom, konzervacioni biolozi unapred ,otpisu” male, nevijabilne
populacije kao ,,uzaludan trosak” i nemoguce za odrzavanje. Medutim, u kontekstu metapopulacione
organizacije, gde se male populacije ne posmatraju kao usamljeni, pojedinacni entiteti ve¢ kao sastavni
delovi jednog vecéeg sistema, napori usmereni na njihovo ocuvanje i te kako imaju smisla (Hanski, 1999

2).

Krajem devedesetih godina dvadesetog veka metapopulacioni koncept postaje dominantan u
konzervacionoj biologiji. Medutim, mnogi strucnjaci nisu odusevljeni ovako velikom popularnoséu
jednog specificnog modela, upozoravajuci da on ne moze biti od koristi u resSavanju svih konzervacionih
problema. Mnoge vrste nisu prostorno strukturirane na nacin karakteristican za metapopulacioni
model. Harrison (1994 61) ¢ak upozorava da opsta poruka Metapopulacione teorije nije tacna, tj. da
samo mali broj vrsta opstaje na regionalnom nivou putem ravnoteZe izmedu izumiranja lokalnih
populacija i rekolonizacije u okviru nenastanjenog stanista. Naravno, ona je prevashodno kritikovala
Levins-ov metapopulacioni model za koji smo u prethodnom izlaganju napomenuli da je
pojednostavljen u odnosu na realne metapopulacije. Mnogi ekolozi smatraju da je metapopulaciona
paradigma korisna jer stimuliSe konzervacione biologe da prikupljaju podatke koji su neophodni za
razvoj efektivnih konzervacionih strategija primenljivih na mnoge vrste: stope migracije izmedu
lokaliteta, stope reprodukcije i stope mortaliteta koje variraju od jedne do druge lokalne populacije,
zavisnost rizika od izumiranja od veli¢ine populacije i drugo (Hanski i Simberloff, 1997 62). Takode,
metapopulacioni modeli su odli¢na ilustracija mogudih varijanti populacione dinamike, osim ako se

primenjuju bez kritickog pristupa.
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6.1. Fragmentacija stanista i istrajnost metapopulacije

UniStavanje stanista predstavlja jedan od Cetiri ¢lana takozvanog ,kobnog kvarteta” — glavnih faktora
ugrozavanja bioloske raznovrsnosti (Diamond, 1989 63). Postoje tri osnovne komponente ovog
procesa:

a) direktan gubitak stanista;

b) povecdanje stepena fragmentacije preostalog stanista;

c) smanjenje kvaliteta stanista.

Gubitak i fragmentacija stanista Cesto se deSavaju uporedo, ali je neophodno praviti razliku izmedu
njih. Osim negativnih efekata na strukturiranost prostora i povezanost pogodnih fragmenata stanista,
fragmentacija utice i na relativno povecéanje tzv. ,rubnog efekta” koji izaziva dalje fizicke i bioticke
posledice. ,Rubni efekat” i kvalitet staniSta mogu uticati na metapopulacionu dinamiku preko veliéine
efektivnih fragmenata i time i na stopu izumiranja, zatim na stopu kolonizacije i na nastajanje dinamike

,mati¢no-satelitskog” metapopulacionog modela.

6.1.1 Gubitak ili fragmentacija stanista?

Osnovna posledica ranih faza unistavanja stanista, kada su fragmenti jos uvek dobro povezani, jeste
smanjenje velicina lokalnih populacija usled smanjenja veli¢ine fragmenata. Dalje, dolazi i do smanjenja
komunikacije izmedu fragmenata i proces fragmentacije dodatno povecava negativni efekat gubitka

stanista, koji se odrazava i na smanjenje broja vrsta u ukupnom prostoru.

Hipoteza razmestanja po principu slucajnosti (,random placement hypothesis“) pokazuje da je
prisustvo odredenih vrsta u fragmentima stanista usaglaseno sa onim sto bi bilo o¢ekivano u delovima
nefragmentisanog stanista podjednake veli¢ine (Hanski 1999 2). Ova hipoteza ne predvida delovanje
efekta izolacije niti efekta povrsine fragmenta na gustinu populacije. Zanimljivo je da ova hipoteza ne
mozZe biti odbacena u predelima gde vise od polovine ukupnog prostora Cini pogodno staniste.
Istrazivanja pokazuju da lokalne populacije ptica i sisara mogu da izdrze gubitak veceg dela stanista
bez ispoljavanja negativnih efekata fragmentacije nego sto predvida model jednostavnog predela
(,simple landscape model“). Efekti fragmentacije postaju izuzetno nepovoljni kada preostane manje
od 30% povoljnog staniSta. Mnoge vrste nestaju na regionalnom nivou kada povrsina pod pogodnim

stanistem postane manja od 5-10% prvobitnog. Postoji niz drugih vrsta koje su se adaptirale na Zivot u
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veoma malim preostalim fragmentima stanista i za njih se smatra da nisu ugrozene sve dok postojeci

fragmenti predstavljaju najmanje 30% prvobitnog stanista (Hanski, 1999 2).

Fragmentacija stani$ta i istrajnost metapopulacije

Hipoteza razmeStanja po principu slu¢ajnosti
(s, random placement hypothesis*)
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Slika 12.A.

Parametar reda (Order parameter)
Parametar reda (Order parameter)
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Slika 12.B. Slika 12.C.

Slika 12. Efekat fragmentacije stanista i udela moguéeg broja vrsta na tom stanistu. 12.A. Parametar
reda - odnos udela fragmenta povoljnog stanista u ukupnom povoljnom stanistu i procenta ukupnog
broja vrsta koje mogu naseljavati to staniSte zabelezenog u datom fragmentu. 12.B.-12.C. prikaz
odnosa izmedu najveéeg umrezenog fragmenta i ukupnog udela povoljnog staniSta u okviru nekog
prostora. Kada najveci fragment povoljnog staniSta predstavlja najmanje 80% ukupnog povoljnog
stanista, tada je dostignut ,,Parametar reda“, odnosno broj vrsta zabelezenih u tom fragmentu jednak

je ukupnom broju vrsta koje na tom prostoru naseljavaju to staniste.
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U praksi, prostorni obrazac fragmentacije moze proizvesti razlicite rezultate po pitanju uticaja
negativnih efekata na opstanak lokalnih populacija vrsta. Na primer, dok je manje od 60-80% stanista
izgubljeno, efekat izolacije na lokalne populacije je minimalan i pogodni fragmenti stanista su obicno
medusobno razdvojeni za ne viSe od jedne prostorne jedinice. Ako je unistenje stanista skoncentrisano
na jednom delu predela ili je raspodela pogodnih fragmenata stanista fraktalna, fragmenti ce biti
povezani u dovoljnoj meri da podrzZe opstanak lokalnih populacija. Efekat grupisanja (engl. ,clumping”)
pogodnih fragmenata staniSta uopsSteno doprinosi odrZzanju metapopulacije, pre svega zato Sto
grupisanje smanjuje prosec¢nu cenu migriranja po jedinki iz jedne u drugu lokalnu populaciju. Rizik
ovakvog prostornog obrasca jeste veoma brzo Sirenje patogenih agenasa kroz metapopulacioni sistem

ako do infekcije dode.

Jednostavan i prakti¢an nacin procene stepena fragmentacije stanista jeste parametar nazvan
Povrsina susednog stanista (,,neighbourhood habitat area“) — H, (Hanski, 1999 2). Neophodno je najpre

definisati konektivnost ili povezanost odredenog fragmenta, recimo j, i to kao:
[ = Zjsi 2 exp(-ady)pi(t)A;,

gde je i — konektivnost ili povezanost fragmenta i,a - parametar koji definiSe prostornu skalu

migratornog potencijala ili opsega vrste, d — razdaljina izmedu fragmenataii j,

p — verovatnoca da je fragment j naseljen i A — povrsina fragmenta j. Sama Povrsina susednog stanista
(,neighbourhood habitat area“) - H, za ukupnu “mrezu” fragmenata izracunava se primenom

jednacine:
Hn= ZZexp(—adij)AiA,- /ZAi = Z(Aiz +Aj [ )/ ZAi,

Sto znaci da se skup dostupnih delova odredenog stanista, izrazen preko parova fragmenata tog istog
stanista, povecdava kako se povecéavaju povrsine tj veli¢ine fragmenata i kako se smanjuje udaljenost
izmedu parova. Duplirani zbir razlicitih parova fragmenata podeljen je zbirom veli¢ina (povrsina)
fragmenata da bi izrazio ukupan broj fragmenata, Hn, u jedinicama povrsine. Daljom transformacijom

dobija se izraz:

Hn = Aavg + Tavg + Var(A)/Aavg + Cov(A, T)/Aave
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Iz ove jednacine proizilazi da povrSina susednog staniSta mreze fragmenata raste sa povecanjem
prosecne povezanosti, poveéanjem varijanse povrsina fragmenata i povecanjem kovarijanse izmedu
povrsine fragmenata i povezanosti, Sto u praksi zna¢i da se povecava sa povecanjem grupisanja
fragmenata. Takode, ako povrsina susednog staniSta mreZe fragmenata pocne da se smanjuje,
smanjice se i udeo nastanjenih fragmenata. Ako konacno dode do pada vrednosti oba ova parametra

ispod grani¢nog nivoa, metapopulacija ¢ée neminovno izumreti.

Poruka je jasna: sa povecanjem intenziteta uniStavanja stanista, uticaj gubitka stanista se
intenzivira zbog dodatnih efekata fragmentacije i u veoma fragmentiranim predelima pocinju da

dominiraju efekti veli¢ine fragmenta i efekti izolacije.

Metapopulacioni pristup je primarno vezan za populacionu dinamiku u predelima gde je
preostalo malo povoljnog stanista i gde dominiraju efekti fragmentacije. U ranim fazama unistavanja
stanista, kada dominira gubitak stanista, vazniji su neki drugi procesi; razlic¢iti mozaicni predeoni efekti
opisani u predeonoj ekologiji, na primer. Primena odnosa povrsina — broj vrsta za procenu intenziteta

gubitka vrsta bolja je za predele bez sustinskih efekata fragmentacije (Hanski, 1999 2).

6.1.2 Dalja fragmentacija stanista

Jedno od pitanja proisteklih iz Ravnotezne teorije ostrvske biogeografije, a u vezi sa velicinom
i oblikom refugijuma, jeste da li je, u cilju ocuvanja Sto veceg broja vrsta u narusenom predelu, bolje
oformiti viSe malih pribezista ili jedno veliko Cija ¢e povrSina biti jednaka zbiru povrSina malih

refugijuma (,,Single Large or Several Small“ — SLOSS, po Simberloff-u, 1988 27).

U metapopulacionom kontekstu, od znacaja je da li fragmentacija stanista povecava ili smanjuje

verovatnocu odrZzavanja metapopulacije na duge staze.

Ne postoji opsti odgovor na ovo pitanje. Intenziviranje fragmentacije stanista dovodi do
smanjenja velicine lokalnih populacija i, naravno, do povecanja rizika njihovog izumiranja, ali proces
moze biti preokrenut povedanjem nezavisnosti tj asinhroniteta dinamike lokalnih populacija i tako
ubrzati rekolonizaciju. Da li je fragmentacija stanista korisna ili nije zavisi od toga koliko se brzo rizik od
izumiranja povecava usled smanjenja veli¢ine populacije (Quin i Hastings, 1987 64). Fragmentacija
staniSta moZe imati izuzetno pozitivan efekat u zajednicama sa mnogo vrsta, gde veci deo razlika u

velicini lokalnih populacija proistice iz biotickih interspecijskih interakcija.
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Svakako ne postoji jedno opste resenje za SLOSS problem, pa se verovatnoca prezivljavanja
metapopulacije u specificnoj mreZi fragmenata mora odredivati slucaj — po — slucaj. Sa konzervacione

tacke gledista, klju¢ni znacaj ima ukupna koli¢ina pogodnog stanista pre nego stepen fragmentacije.

6.1.3 Levins-ovo pravilo

Kada je predeo veoma fragmentisan, pogodno staniste postoji u obliku malih medusobno udaljenih
fragmenata na koje se moZe primeniti metapopulacioni pristup. Modeliranje unistavanja stanista kao
gubitka fragmenata u Levins-ovom modelu dovodi do veoma korisnog predvidanja da broj naseljenih
fragmenata u ravnoteZznom stanju ostaje konstantan bez obzira na intenzitet unistenja stanista, ¢ak

sve do nivoa ispod koga metapopulacija neminovno izumire.

Detli¢ Dendrocopus leucotos, po proceni uradenoj u zasticenom podrucju (nacionalni park
Bjelovica na granici Poljske i Belorusije), mora da naseljava najmanje 8% povoljnog stanista da bi
metapopulacija opstala na duze staze (Hanski 1999 2). Posto je postojece povoljno staniste procenjeno
na 0.64 ukupnog predela, a 88% njih je bilo naseljeno detli¢éima, to je, u trenutku prebrojavanja, ukupno
0.64 x 0.88, odnosno 0.56 ukupne povrsine predela bilo naseljeno ovom vrstom. Po Levins-ovom
pravilu, granic¢ni nivo zauzetih fragmenata racuna se kao razlika izmedu kolic¢ine povoljnog stanista i
koli¢ine stanisSta koje je naseljeno u ravnoteznom stadijumu metapopulacije (0.64 - 0.56 = 0.08).
Cinjenica je da je u obe drzave detli¢ na ivici izumiranja, sa ne vise od 100 gnezdecih parova. Koli¢ina
pogodnog staniSta na ovoj teritoriji iznosi 7% i 9% ukupne povrsine predela, sto se prilicno poklapa sa
teoretskim proracunom granicne vrednosti. Nasuprot tome, u Norveskoj je detli¢ veoma Cest, a analiza

je pokazala da pogodno staniste ¢ini 50% predela.

6.1.4 Koridori i odrzavanje metapopulacije

Osnovna funkcija koridora je povecanje konektivnosti izmedu fragmenata stanista i tako povecdanje
stopa migracije i rekolonizacije. Medutim, o efektima koridora na opstanak metapopulacije postoje
konfliktni podaci proistekli iz empirijskih studija. Koridori mogu istovremeno biti blagotvorni po
opstanak jedne od vrsta koje Cine odredenu zajednicu i pogubni po postanak druge vrste, preko, na

primer, lakSeg prodiranja predatora vezanih za obodni deo Sume dublje u unutrasnjost Sume.

6.1.5 Translokacije (premestanja) radi povecanja stope kolonizacije

Metapopulacija balansira izmedu izumiranja i kolonizacija. Nema razlike izmedu efekta smanjenja
stope izumiranja i povecanja stope kolonizacije putem translokacije. Negativni efekat translokacija

moze biti protok genskih alela iz udaljenih populacija, a koji smanjuju adaptivnu vrednost lokalne
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populacije u koju vrSimo translokacije. Medutim, tamo gde inbriding dovodi do povecanja rizika od
lokalnog izumiranja, ,,mesanje” genetickih varijanti populacija bi¢e korisno u kontekstu povecanja
prosecne adaptivne vrednosti populacije. Umereno izmestanje jedinki iz lokalne populacije ne bi
trebalo da izazove negativne geneticke efekte jer predstavlja upravljanje procesom kolonizacija unutar
metapopulacije kada je fragmentacija toliko izraZzena da sprecava bilo kakvu moguénost rekolonizacije

prirodnim putem.

6.2 Ustanovljavanje metapopulacije

Restauracija stanista i reintrodukcija vrsta su medu prioritetima konzervacionih biologa. Ako dugorocni
opstanak vrste zavisi od metapopulacione dinamike, restauracija i rekolonizacija moraju biti planirane
pre svega na regionalnoj, pa tek onda na lokalnoj skali. Reintrodukcija Britanskog leptira u izolovana
stanista proizvela je samo privremen uspeh. Medutim, reintrodukcija ove vrste u mrezu fragmenata
pokazala se boljom opcijom (Thomas i Hanski, 1997 65), mada generalno nema mnogo primera o

ustanovljavanju metapopulacija.

Samo po sebi je jasno da je predeo sa velikom koli¢inom pogodnog stanista, rasporedenom u
vidu jednog ili nekoliko fragmenata, mnogo povoljniji za opstanak metapopulacije od predela sa malom
koli¢inom pogodnog stanista. Ako vrstu introdukujemo u fragmentisani predeo, postavlja se pitanje
kako ¢emo to najbolje uraditi, obzirom da se introdukcija vrsi putem ograni¢enog broja jedinki. Dakle,
kako ih rasporediti, koji fragmenti ¢e biti najpogodniji za naseljavanje, da li je bolje sve jedinke naseliti
u jedan fragment da bi osigurali stabilnost osnivacke populacije ili rasporediti manji broj njih u vise
fragmenata, tako da, ako dode do izumiranja usled Sirenja patogena ili upada predatora, ne stradaju

sve jedinke?

Korisno je primeniti neki objektivan metod za procenu uspesne strategije introdukcije, koja se
svodi na procenu efekta veliCine i prostorne pozicije fragmenta. Pitanje u koliko sli¢nih fragmenata
rasporediti odreden broj jedinki da bi introdukcija bila uspeSna reSava se simulacijom sa n-

populacionim modelom. Lokalna dinamika opisana je tzv. Ricker-ovim modelom:
Ni(t+1) = Nj(t) e TO-Ni©/K)

Gde je Nj(t) velic¢ina populacijeiu trenutku t, r je trenutna stopa rasta populacije, aK je lokalni kapacitet

sredine.
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Verovatnoca da ¢e svaka populacija izumreti opisana je jednacinom
Ei(t) = 1— ((1-e)Ni(t)* )/(e% + Ni(t)?),

gde su e i e; dva parametra koja definiSu sigmoidni odnos izmedu veli¢ine populacije i rizika od
izumiranja (rizik od izumiranja rapidno raste sa smanjenjem N(t) kada je e; malo, a asimptotska stopa

izumiranja u velikim populacijama je opisana parametrom g).

Ako zamislimo mreZu od 20 fragmenata koji formiraju lanac gde se dva kraja lanca dodiruju, tada su
svi fragmenti u idealnoj poziciji. Udeo jedinki u populaciji i koji migrira u populaciju j u vremenu t opisan

je jednacinom
Mi=(e*!"l)/C,

gde je a parametar koji odreduje skalu migracije (kada je a malo, onda ima mnogo migracija na duge
staze), a konstanta skaliranja C predstavlja sumu vrednosti sadrZzanu u brojiocu podeljenu indeksom j.
Izraz 1/C predstavlja udeo jedinki koji ostaje u maticnom fragmentu (vrednost C zavisi od parametra
a). Trenutno nenaseljen fragment bice kolonizovan ako migranti koji ga nasele prezive rizik od

izumiranja definisan jednacinom koja opisuje Ei(t).

Verovatnoca uspesnog ustanovljavanja metapopulacije Cesto raste sa porastom broja jedinki
koje introdukujemo (n), smanjenjem efekta slucajnosti (malo e/ i es), poveéanjem stope rasta
populacije (r) i poveéanjem stope migracije (smanjenje a). Ako vrsta ima sposobnost migracije na duge
staze i ako je povecanje veli¢ine populacije pra¢eno brzim smanjenjem rizika od izumiranja, onda je
generalno bolje smestiti n jedinki u jedan nego u nekoliko fragmenata, da ne bi doslo do formiranja
mnogo malih lokalnih populacija podloZnih izumiranju. Samo u slucaju kada n postane veliki udeo
lokalnog kapaciteta sredine, introdukovane jedinke mogu biti rasporedene u nekoliko fragmenata, da

bi se izbegao efekat prebacaja (,,overshooting”) lokalnog kapaciteta sredine.

Drugi ekstremni primer je relativno sedentarna vrsta sa relativno velikim rizikom od izumiranja,
Caki kada su populacije velike. Stopa uspesnosti je mala, osim kada introdukujemo mnogo jedinki, kada
je preporucljivo smestiti pocetnih n jedinki u nekoliko fragmenata. Ako novoosnovana populacija ima
intermedijernu gustinu, ona Ce se, u prvoj generaciji, povecati do ispod kapaciteta sredine i proizvesti

¢e viSe emigranata nego populacija koja startuje sa velicinom jednakom noseéem kapacitetu sredine.

Relativna prednost osnivanja nekoliko inicijalnih populacija umesto jedne je najveca kada su

zadovoljeni slededi kriterijumi:
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broj jedinki dostupnih za introdukciju (n) je veliki;

vrsta ima visoku stopu rasta populacije (r);

vrsta ima ogranic¢enu razdaljinu za kolonizaciju (veliko a);

sredinski slucajni efekti su snazni i stoga velika populacija nije garant malog rizika od izumiranja (veliko

es).

Introdukcija u nekoliko fragmenata podobna je za relativho sedentarne vrste sa visokom
stopom rasta populacije i ranjivoséu u odnosu na sredinske slucajne efekte. Mnoge vrste zglavkara

spadaju u ovu grupu.

Introdukcija u jedan fragment poZeljna je opcija za vrste koje imaju nisku stopu rasta
populacije, vise su podlozne efektima demografske slucajnosti i relativnho mali broj jedinki je dostupan
za introdukciju. Ovaj scenario primenjiv je za mnoge vrste kicmenjaka. Naravno, ne treba zaboraviti da
ovi modeli ne uzimaju u obzir geneticke efekte i mnoge druge faktore koji mogu imati velikog uticaja

na populacionu dinamiku, pa svaki projekat introdukcije treba posebno koncipirati.

Vezba 6. Studija slucaja Severna pegava sova (Strix occidentalis caurina)
(Hanski, 1999 2):

Rasprostranjenje ove vrste obuhvata severozapadni deo Sjedinjenih Americkih Drzava — SAD-a
(Vasington, Oregon i Severnu Kaliforniju).
Rod Strix obuhvata 18 siroko rasprostranjenih vrsta,
od toga tri u Severnoj Americi i Cetiri u Evropi.
Istrazivanja su pokazala da je jednom paru pegavih sova potrebno 1000ha
autohtone Sume.

Problem ocuvanja severne pegave sove postoji zbog konflikta interesa izmedu ocuvanja kiSnih
Suma umerene klimatske zone SAD-a i eksploatacije stanista koja donosi odredeni vid ekonomske
koristi - pogledati video-prilog:

Kill a Spotted Owl—Save a Logger and I Like Spotted Owls
https://www.youtube.com/watch?v=1FhgsNz6XZc

Razlic¢iti metapopulacioni modeli konstruisani su sa ciljem da se dobije odgovor na pitanje “Koliko
hektara Sume je potrebno za preZivljavanje pegave sove?“
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Shaffer (1985 66) je sugerisao da Levins-ov (1970 1) metapopulacioni model moze biti primenjen za
procenu dugorocnog opstanka ove podvrste. On je pretpostavio da podrucja na kome bi se
upravljalo populacijama severne pegave sove, tzv. SOMA -e (Spotted Owl Management Area-s)
treba da imaju istu prosec¢nu velicinu i prostornu medijanu kao trenutno naseljeni fragmenti.
Lande (1987, 1988 67, 68) je formulisao metapopulacioni model sa delovima pogodnih stanista,
ukljucujuci i opis disperzione mo¢i sova u potrazi za slobodnim stanistima, a na osnovu
demografskih parametara poznatih za podvrstu Strix occidentalis caurina. On je pretpostavio da je
geografski predeo koji severna pegava sova naseljava podeljen na delove koji su analogni
individualnim teritorijama vrste.

Definisao je parametar € - verovatnoc¢u da ¢e potomstvo naslediti teritoriju roditelja nakon smrti
majke.

Ako pocetna teritorija nije nasledena, juvenilna jedinka ¢e pretraziti m slobodnih povoljnih delova
stanista. Ako ne nadje povoljni deo (fragment) stanista koji ¢e naseliti, nece mo¢i da prezivi.

Takode je uveo parametar h - udeo povoljnih delova stanista, kao i

parametar P - udeo povoljnih delova stanista koja su trenutno naseljena Sumskim pegavim
sovama.

Usled dostizanja demografske ravnoteze:
(1-(1-€) (Ph+1-h)m)R,y = 1, gde je
Ro = ukupna produkcija mladih po majci.
Resavanjem jednacine po P.,, gde je
P.q - ravnoteini broj okupiranih stanista i
Peg=1-(1-k)/h, a
k =(1-(1/R0) / 1-€) /™
(k je demografski potencijal i ako je h<(1-k) onda je P., = 0),

uocava se da demografski potencijal populacije zavisi od Ryali se moze izraCunati i poznavanjem
parametra Pi h.

Zadatak 1.
Ako je h =0.38i P = 0.44, koliki je demografski potencijal severne pegave sove?

P = 1-(1-k)/h
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h=0.38
P=0.44

(1-k)/h = 1-P

(1-k) = (1-P)h

k = 1-((1-P)h)

k = 1-((1-0.44)0.38)
k = 1-(0.56*0.38)

k =1-0.21

k=0.79

Zadatak 2.
Ako je h =0.38 a k = 0.60, koliki je ravnotezni udeo povoljnih stanista (Pe,)?
Peq =1-(1-k)/h

h=0.38
k=0.60

h<(1-k)

h < (1-0.60)
h<0.40
h<(1-k)

Peq = 1-(1-0.60)/0.38

Py = 1-0.40/0.38
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Peq =1-1.05
Peq=-0.05
Peg=0
Sto se i moglo pretpostaviti na osnovu prethodnog pravila

»ako je h < (1- k) onda je P, = 0“.

Takode, Lamberson i sar. (1992 69) razmatrali su uticaj stohastickih procesa na deterministicki
model i kako agregacije pogodnih stanista uticu na dugorocni opstanak severne pegave sove.
Efekat grupisanja (engl. ,,clumping“) pogodnih fragmenata stanisSta uopsteno doprinosi odrzanju
metapopulacije, pre svega zato Sto grupisanje smanjuje prosecnu cenu migriranja po jedinki iz
jedne u drugu lokalnu populaciju. Rizik ovakvog prostornog obrasca jeste veoma brzo Sirenje
patogenih agenasa kroz metapopulacioni sistem ako do infekcije dode. Pretpostavka je da se
pogodna stanista grupisu i da su u grupi (,,cluster“-u) migracije slucajne, dok su izmedu grupa
pravolinijske. Ako se smer i pravac migracije poklapa sa novom grupom, verovatnoca uspesne
migracije eksponencijalno opada sa udaljenosc¢u. Udeo naseljenih lokaliteta je u funkciji udela
pogodnih stanista, a udeo pogodnih stanista se povecava dok se stopa migracije smanjuje. Slika

13.A. pokazuje da rosecna naseljenost povoljnih fagmenata raste sa smanjenjem udaljenosti.
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Slika 13.A. Slika 13.B.

Slika 13. A. Odnos udela povoljnog stanista severne pegave sove i udela naseljenih teritorijalnih

fragmenata: sa porastom udela povoljnog stanista povecava se udeo naseljenih fragmenata

Planirana podrucja ocuvanih stanista (,HCA“ tj. ,Habitat conservation areas”) treba da budu
dovoljno velika da mogu da “ugoste” 15-23% — 15-25% parova, $to podrazumeva ocuvanje
najmanje 15-30% Sumskog stanista, odnosno maksimalna udaljenost izmedu grupa (,, klastera“)

treba da bude 20km (Slika 13.B.).

Zadatak 3.

Pogledati prilog na you Tube-u o konzervacionim naporima za ouvanje severne pegave sove :

https://www.youtube.com/watch?v=UuuGUhOZTCc

i napraviti prezentaciju trajanja do 10 min o, po sopstvenoj proceni, najve¢em faktoru rizika za

ocuvanje ove podvrste.
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7. KVANTITATIVNA KONZERVACIONA BIOLOGIJA - TEORIJA | PRAKSA. 1.

Vijabilnost populacije oznacava njenu sposobnost za preZivljavanje tokom dugog vremenskog
perioda (svakako vise od dve generacije). Parametri populacione vijabilnosti obuhvataju prosecne
vrednosti i varijanse stopa radanja, umiranja i rasta, koje uti¢u na populacioni rast i time i na rizik od
njenog izmiranja. Koliko je neka populacija ranjiva ili ugrozena, zavisi od uticaja razlicitih faktora na
pomenute parametre vijabilnosti. Ovi parametri obuhvataju Zivotnu istoriju vrste, sredinske uslove,
kao i sluc¢ajno variranje biotickih i abiotickih faktora (sredinskih uslova) i slu¢ajno variranje
demografskih parametara (parametara Zivotne istorije) same populacije proisteklo iz njene ogranicene

velic¢ine (Slika 13).

Vijabilnost populacije

Zivotna istorija
sredinski uslovi

sluéajno variranje biotickih i abiotickih faktora

g::> sluéajno variranje demografskih parametara

Ograni¢ena veli¢ina populacije

Slika 13. Parametri Zivotne istorije (demografski parametri) kao i sredinski uslovi, uti¢u na
vijabilnost populacije; sluc¢ajne (stohasticke) promene vrednosti demografskih i sredinskih

parametara tokom godina imaju veci uticaj na vijabilnost populacija ako su one male velicine.
7.1. Uvod u Analizu vijabilnosti populacija

Analiza vijabilnosti populacije (engl. ,population viability analysis“ — PVA dalje u tekstu) jeste
skup kvantitativnih metoda za procenu bududéeg konzervacionog statusa populacije ili grupe populacija

u okviru zadatog vremenskog perioda. Postoje konkretna pitanja koja postavljaju konzervacioni biolozi
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—prakticari, angaZovani na ocuvanju, oporavku ili upravljanju populacijama vrsta od konzervacionog

interesa — kao Sto su:

- Kog obima sme da bude izlovljavanje jedinki, a da ne ugrozi opstanak populacije?

- Da li je vredno uloZiti trud i materijalna sredstva u oCuvanje populacije koja ima prognozu
skorog izumiranja ili je bolje sredstva uloZiti u ocuvanje neke, sa aspekta vijabilnosti, perspektivnije

populacije?

- Da li je efektivnije poboljsati stopu preZivljavanja juvenilnih jedinki, kojih ima mnogo, ili

adultnih jedinki, kojih svakako ima maniji broj?

- Koliko populacija u okviru vrste je neophodno ocuvati da bi ta vrsta bila zasticena od lokalnog

izumiranja?

Rezultati PVA su viSestruko upotrebljivi, obzirom da daju podatke o variranju niza populacionih
parametara. Ti podaci mogu biti podeljeni u dve opste grupe: a) oni koji se ticu procene rizika od
izumiranja i b) oni koji omogucavaju uspesno gazdovanje populacijama od interesa za konzervacioni
projekat. Osnovni rezultat PVA jeste procena verovatnoce izumiranja pojedinacne populacije u okviru
odredenog vremenskog perioda; uz unos dodatnih informacija u statisticke procedure, lako se dobija
ista procena za ceo populacioni sistem, a i omogudena je analiza i sinteza podataka dobijenih
monitoringom. Osim toga, omogucavanje uspesnog gazdovanja odvija se putem identifikacije klju¢nih
Zivotnih stupnjeva (izleganje, prva godina Zivota, druga godina Zivota,..., doba polnog sazrevanja) ili
demografskih procesa kojima treba posvetiti paznju, zatim putem odredivanja velicine refugijuma,
broja i strukture jedinki koje mogu, bez posledica po opstanak populacije, biti odstranjene iz nje da bi
formirale osnivacku populaciju, putem definisanja opsega odrZive eksploatacije i utvrdivanja
najmanjeg broja jedinki koje je neophodno sacuvati da bi vrsta bila zasticena od regionalnog ili

globalnog izumiranja.

Naredna podpoglavlja predstavice moguce primene Analize vijabilnosti populacija.
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Slika 14. Uzajamna povezanost populacionih parametara, sredinske i demografske slucajnosti putem

uticaja koji imaju na dinamiku populacionog rasta i, shodno tome, na njen rizik od izumiranja.

7.1.1 Procena verovatnoce izumiranja pojedinacne populacije

Jedna od prvih analiza ovog tipa bila je procena stepena ugroZenosti grizlija (Ursus arctos) u
okviru podrucja Velikog Jeloustona (Shaffer, 1978, 1981 70-71; Shaffer i Sampson, 1985 72). Populacija
je prethodno procenjena kao ugrozena od strane nacionalnih autoriteta u oblasti zastite prirode, ali je
trebalo proceniti da li je ona dovoljno velika, tj. da li postoji 95% verovatnocde, da prezivi tokom duzZeg
vremenskog roka. Shaffer je, na osnovu podataka dobijenih metodom cenzusa, izracunao da ce
populacija biti stabilna u narednih 100 godina, ali da se to ne moze reéi za narednih 300 godina. Potreba
za povecanjem veli¢ine populacije neminovno je izazvala potrebu za povecanjem prostora tj stanista.
Na osnovu ove simulacije, spreceno je prerano vracanje grizlija na spisak manje ugrozenih vrsta i

redukovana je eksploatacija drveta i rudarske aktivnosti u okviru podrucja Jeloustona.

Druga analiza bila je procena konzervacionog statusa severne pegave sove (Strix occidentalis),
Cije je staniste bilo optereceno eksploatacijom drveta. Lande (68) je simulacijom testirao zavisnost
pada brojnosti pegave sove od eksploatacije drveta i dobio podatak da se stopa rasta populacije
smanijuje, Sto je bilo dovoljno da ubedi nadlezne strukture da ovu vrstu uvrste medu ugroZene. Dobijeni
rezultati bili su dovoljno snazan argument za finansiranje nastavka monitoringa, bududi da je simulacija

pokazala da su postojeci podaci nedovoljni za preciznu procenu.
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7.1.2 Poredenije rizika od izumiranja izmedu dve ili viSe populacija

Umece procene koja od postojecih populacija je najperspektivnija za ocuvanije ili oporavak od
velikog je znacaja za organizacije poput The Nature Conservancy, koje imaju ogranicene fondove, a
bave se zastitom vrsta. Svodi se na dilemu da li je vredno truda i sredstava pokusati ocuvati populaciju
koja ima prognozu skorog izumiranja ili je bolje ta sredstva uloZiti u oCuvanje neke perspektivnije
populacije? Na primer, ako postoji dilema koju od dve preostale populacije retke vrste u nekom
podrucju treba podvrgnuti programu gazdovanja (razmnozavanje u kontrolisanim uslovima, dodatna
briga o mladuncima, izmena staniSta u smislu konstrukcije dodatnih povoljnih mikrostanista
neophodnih za gnjezdenje, skrivanje, hranjenje, suncanje, itd) jer su finansijska sredstva skromna,
svakako treba dati odabrati vecu populaciju, ili, ako su populacije slicne velicine, onu koja ima

optimalne vrednosti populacionih parametara.

7.1.3 Identifikacija kljucnih Zivotnih stupnjeva ili Zivotnih procesa koji moraju biti
obuhvaceni monitoringom

Stopa prezivljavanja, stopa rasta i stopa reprodukcije su parametri populacione dinamike ciji
monitoring je neophodan da bi mogla da se izvrSi procena ,dugovecnosti“ populacije. Razliciti
populacioni procesi ili razliciti Zivotni stadijumi mogu razli¢ito uticati na rast populacije, otuda i dilema
da li je efektivnije poboljsati stopu preZivljavanja juvenilnih jedinki, kojih ima mnogo, ili adultnih
jedinki, kojih svakako ima maniji broj? Veoma je bitno prepoznati koji od tih procesaili stadijuma imaju
ili mogu imati najveci uticaj na vijabilnost populacije da bi mogli adekvatno da budu obuhvaceni

monitoringom. Analiza vijabilnosti populacije, putem simulacija, moZe dati odgovor i na ovo pitanje.

7.1.4 Analiza i sinteza podataka dobijenih monitoringom

Analiza vijabilnosti populacija pociva na analizi i sintezi podataka dobijenih monitoringom
jedne ili viSe populacija tokom odredenog broja godina. Rezultati PVA mogu se podeliti na one koji
doprinose proceni rizika od izumiranja i one koji omogucdavaju uspesno gazdovanje odabranim
populacijama. U prvu grupu rezultata spadaju procena verovatnoce izumiranja pojedinacne populacije
u okviru odredenog vremenskog perioda, procena verovatnoce izumiranja metapopulacionog sistema
i simuliranje razlicitih varijanti monitoringa dok je u fazi pripreme. Druga grupa rezultata obuhvata
identifikaciju klju¢nih Zivotnih stupnjeva, identifikaciju kljuénih demografskih procesa, odredivanje
veli¢ine refugijuma, poZeljan broj i strukturu emigranata ili imigranata, definisanje opsega odrzive
eksploatacije i utvrdivanje najmanje vijabilne veli¢ine refugijalne populacije. Na primer, odredivanje
velic¢ine refugijuma nekada je potrebno i velikim populacijama, bez obzira sto je njihova dugovecnost

izvesnija, jer u realnom okruzZenju postoje antropogena ogranicenja nesmetanom povecanju veliéine

Erasmus + Project No ECOBIAS_609967-EPP-1-2019-1-RS-EPPKA2-CBHE-JP

. . . o Co-funded by the
Development of master curricula in ecological monitoring and Erasmus+ Programme
aquatic bioassessment for Western Balkans HEls of the European Union




Yo
& Econias

populacije koja se ne mogu prevaziéi usled sukoba razli¢itih interesa. Kompromisno resenje jeste
odredivanje najmanje moguce povrsine pogodnog predela koja ¢e omoguciti opstanak populacije u
narednih 100 godina.

7.1.5 Odredivanje broja jedinki koje mogu biti izdvojene iz postojece populacije radi
formiranja vijabilne osnivacke populacije

Programi translokacije jedinki iz postojecih prirodnih ili uzgojnih populacija u stanista gde je
vrsta ranije bila prisutna predstavljaju napor da se obnovi areal vrste narusen usled antropogenih
uticaja i da se povecda verovatnoca opstanka vrste putem povecanja broja njenih populacija. Dva
ogranicavajuca faktora prisutna su u okviru ovog procesa: uzgojne populacije su ogranic¢ene velicine i
stepen srodnosti jedinki Cesto je veci od poZeljnog za osnivanje dugoveéne populacije; prirodne
populacije su ogranicene velicine i broj jedinki ogovarajuce starosti i pola koji mozZe biti uklonjen iz
populacije bez bojazni da bi to smanjilo njenu dugovecnost je takode ogranicen. Formiranje osnivacke
populacije mora biti paZljivo isplanirano jer neuspeh njenog formiranja predstavlja nenadoknadiv

gubitak za populacije iz kojih su jedinke uzete za translokaciju.

7.1.6 Odredivanje granica eksploatacije populacija i vrsta u kontekstu pracenja
odrzivog gazdovanja

Osnovno pitanje koje se tice odrzive ekploatacije bioloske raznovrsnosti jeste koliku stopu
smrtnostu prouzrokovanu delovanjem coveka mogu da podnesu konkretne prirodne populacije
konkretnih vrsta, a da se ne narusi njihova dugovecnost? Analiza vijabilnosti populacija omogucéava
procenu prihvatljivih nivoa eksploatacije vrsta, putem simulacija stope rasta populacija nakon sto se iz
njih odstrane razliciti ,,uzorci“ jedinki — razli¢iti u smislu broja jedinki i njihove polne i uzrasne strukture.
Ovakav pristup je neophodan, na primer, u ribolovnim i lovnim gazdinstvima da bi se mogle proceniti

godisnje kvote izlova koje nece narusiti stabilnost lokalnih populacija vrsta od komercijalnog znacaja.

7.1.7 Odredivanje minimalnog broja populacija neophodnih za opstanak vrste

Ovaj rezultat polazi od metapopulacionog koncepta mada se ne oslanja samo na njega, vec
uzima u obzir svaki model koji vrstu predstavlja kao populaciju manje ili vise strukturiranu na lokalne
populacije medusobno povezane velikom, srednjom, malom ili nikakvom stopom migracije. Pored
procene minimalnog broja lokalnih populacija koje omogucéavaju opstanak vrste, ovaj tip analiza
ukazuje i koje bi to konkretne populacije bile, obzirom na njihovu prostornu poziciju u odnosu na ostale
lokalne populacije. Na taj nacin, moguce je proracunati koliki stepen sigurnosti od izumiranja vrste

donosi program ocuvanja odredenog broja i specificne kombinacije njenih lokalnih populacija.
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7.2 Tipovi PVA

Analiza vijabilnosti populacija nije jedan metod vec¢ skup metoda modeliranja koji se razlikuju
u pogledu: a) nivoa kompleksnosti i b) tipa i koli¢ine podataka koji su nephodni za modeliranje. Dva
osnovna tipa PVA su 1. PVA zasnovana na broju jedinki (,,count-based PVA“) i 2. strukturirana PVA

(,,structured PVA“ili ,demographic PVA“).

PVA zasnovana na broju jedinki tretira sve jedinke kao jednake u smislu njihovog doprinosa
rastu populacije i njenom buduéem prezivljavanju. U realnim populacijama obicno nije tako, ve¢, na
primer, polno zrele jedinke koje definisu efektivnu veli¢inu populacije svakako vise uti¢u na njenu
buduénost od juvenilnih jedinki koje karakterisSe visoka stopa smrtnosti. Dakle, u svim sluc¢ajevima gde
postoje razlike u stopi preZivljavanja izmedu specificnih grupa jedinki, definisanih uzrastom ili polom
ili kombinacijom ovih ili nekih drugih faktora, ne moZzemo sve jedinke jedne populacije tretirati kao
identi¢ne u smislu njihovog doprinosa vijabilnosti te populacije. Tada primenjujemo strukturiranu PVA,
za Cije izvodenje je neophodno imati podatke o stopi preZivljavanja, rasta i reprodukcije za svaku od
grupa ponaosob. Neophodno je individualno markiranje jedinki i njihov monitoring tokom niza godina,
radi uzastopnog merenja vrednosti navedenih promenljivih. Naravno, da bi strukturirana PVA dala
validne rezultate, neophodno je sakupiti dovoljno podataka za izraCunavanje bitnih parametara. Ako
je tesko izvodljivo ili ¢ak nemogude prikupiti sve te podatke, preporucuje se da se primeni PVA

zasnovana na broju jedinki, ¢ak i ako su realne populacije te vrste veoma strukturirane.

Oba ova tipa analiza ticu se procene vijabilnosti pojedinacnih populacija. Ponekad nema koristi
od procene vijabilnosti jedne populacije ako postoji realan problem skorog izumiranja vrste usled
fragmentacije stanista i/ili smanjenja veli¢ine lokalnih populacija. Tada treba primeniti ,,skupnu PVA“
(engl. ,multi-site PVAs“), koja ima niz podtipova. Tako, na primer, ,incidence function models”
zasnivaju se na podacima tipa ,prisutan-odsutan” i predvidaju obrasce izumiranja i rekolonizacije
klasi¢nih metapopulacionih sistema. ,Skupna PVA ekonomske klase“ predstavlja procenu da li ¢e u
skupu lokalnih populacija izmedu kojih nema ikakve komunikacije u smislu protoka gena barem jedna
od njih opstati tokom odredenog vremenskog perioda. Najkompleksnija je svakako prostorno
eksplicitna i individualno zasnovana skupna PVA (,SEIB multi-site PVA“) koja omogucéava pracdenje

pozicija svih jedinki na bazi individualnih podataka o njhovom mestu rodenja, obimu kretanja,

reproduktivnom obrascu, vremenu i mestu ugibanja, uklopljeno u detaljne podatke o karakteristikama
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stanista u okviru predela, koji se dobijaju koris¢enjem baza podataka geografskog informacionog

sistema (,,GIS data bases”).

7.3 Kada primenjivati PVA?

Analiza vijabilnosti populacija nije svemoc¢na metoda jer rezultati koji proisti¢u iz unetih
podataka nedovoljnog kvaliteta neée dati realnu procenu verovatnoce izumiranja/prezivljavanja

populacije u okviru zadatog vremenskog perioda. Postoje dva osnovna pravila za primenu PVA:

Odabir tipa PVA vrsi se na osnovu tipa i koli¢ine dostupnih podataka, a ne na osnovu nase Zelje da

analizom obuhvatimo sve interesantne i bitne procese;

ako su dostupni podaci ograni¢enog kvaliteta, preporucuje se primena jednostavnijeg tipa PVA.
Treba pomenuti da PVA model mozZe izraditi sam istrazivac ili moZze primeniti jedan od postojecih
statistickih paketa. Prilikom izbora namenskih statistickih paketa, neophodno je dobro prouditi
primenjene modele, da bi proverili da li dati modeli uopste opisuju biologiju vrste ciju PVA Zelimo da
uradimo. Zatim, ukljucivanje u analizu faktora rizika za koje nemamo verodostojne podatke dovodi do
pogresne interpretacije potencijala za prezivljavanje populacije ili vrste. Preporucuje se svakom
korisniku da prvo pokusa da izgradi svoj sopstveni PVA model, a tek onda da pocne sa primenom

namenskih statistickih paketa.

7.4 Kada ne treba koristiti PVA?

Malobrojni podaci izazivaju gresku i nepreciznost proracuna. Na Zalost, retke i ugroZene vrste,
za koje je veoma bitno uraditi procenu vijabilnosti populacija, obi¢no su nedovoljno istrazene sa
aspekta populacionih parametara. Jedna od najvaznijih greSaka koja se pojavljuje u ovakvim
slucajevima je greska procene vremenske varijabilnosti stopa rasta populacije, kao i stopa radanja i
umiranja. Ako ova tri ,Zivotna parametra“ nisu skoro nepromenljiva tokom vremena, podaci dobijeni
iz nedovoljnog broja merenja proizvesce Siroke intervale poverenja procene verovatnoce izumiranja
ili stope rasta populacije zbog uzoracke varijanse takve kakva je, ¢ak i ako su veli¢ina populacije ili

procene Zivotnih parametara ta¢ne (Dennis i sar., 1991 73; Ludwig, 1999 74). Cak iako je varijabilnost
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stope rasta populacije mala od godine do godine, za procenu vijabilnosti populacije n godina u
buduénosti moramo imati 5 do 10 puta n godina cenzusa. Na primer, populacija grizlija u
Jeloustonskom parku praéena je 39 godina, a nivo preciznosti odgovara predvidanju rizika od

izumiranja za najvise 8 narednih godina (Morris i Doak, 2002 75).

Generalno, vaznije je imati procenu trenda populacionog rasta - da li raste ili se smanjuje,
odnosno da li je p pozitivnog ili negativnhog predznaka — nego procenu kolika je stopa rasta populacije.
Elderd i saradnici (2002 76) smatraju da je, za neke populacije (detaljnije u narednom poglavlju),
dovoljno deset godina prikupljanja cenzus podataka da bi se dobila korektna informacija o predznaku
(pozitivan ili negativan) srednje vrednosti stohasticke stope rasta populacije (i )za veéinu proracuna iz
simuliranih setova podataka generisanih iz jednog strukturiranog seta podataka, odnosno da bi se
dobila informacija o trendu populacionog rasta — da li veli¢ina populacije raste ili opada tokom

uzastopnih godina.

Veiba 7. Uvod u Analizu Vijabilnosti Populacija (PVA): Rezultati primene PVA

PVA je jedan od najmocnijih alata u konzervacionoj biologiji.

Ona omogucava procenu rizika od dostizanja granicne tj minimalne vijabilne velic¢ine
populacije, gde dalji pad brojnosti jedinki u populaciji vodi ka njenom izumiranju, a takode
pruza informaciju o trendu populacionog rasta (pozitivan, negativan ili jednak nuli).
PVA je kvantitativni metod za predvidanje buduceg statusa populacije ili grupe populacija,
S$to je potrebno utvrditi, pre svega, za one populacije ili grupe populacija koje su, iz raznih
razloga, u Zizi konzervacionih interesovanja. PVA takode obezbeduje procenu buduceg
opstanka populacije na osnovu empirijskih podataka i primene odredenog modela.

Jedna od prvih procena rizika izumiranja pojedinacne populacije, zasnovana na dva
osnovna pitanja: da li se veli¢ina populacije smanjuje i kada ¢e populacija izumreti, radena
je za populaciju grizli medveda na podrucju Jeloustonskog parka u Sjedinjenim Americkim
Drzavama. Ta populacija je svojevremeno procenjena kao ugroZzena na nacionalnom nivou i
upravo je prva kvantitativna procena vijabilnosti populacije uradena za ovu vrstu (Shaffer,
1978, 1981 70-71). Shaffer je simulirao da li je populacija grizlija dovoljno velika da ima 95%

Sanse da prezivi razli¢ite vremenske periode u buduénosti.

Rezultati istraZivanja su pokazali da trenutna brojnost populacije osigurava njen opstanak
u narednih 100 godina sa 95% Sanse. Medjutim, Sanse za opstanak u narednih 300 godina
su daleko nizZe. Za opstanak na duze staze je neophodan veci broj jedinki kao i vece
odgovarajuce staniste. Ova studija je zaustavila eksploataciju Suma kao i prerano vra¢anje
grizlija na spisak manje ugrozenih vrsta

Konzervacioni biolozi koji raspolazu podacima potrebnim za primenu demografske PVA,
Cesto koriste besplatni statisticki program VORTEX, koji se moZe preuzeti sa linka:
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https://scti.tools/vortex/

VORTEX je statisticki paket zasnovan na individualnim Monte-Karlo simulacijama vrednosti
promenljivih definisanih okvirima koje odreduju srednja vrednosti i standardne devijacije
tih promenljivih koje su dobijene prikupljanjem podataka na terenu tokom veceg broja
godina monitoringa (Lacy 1993, 2000 77-78).

Zbog ogranicenog kapaciteta, Vortex je primenljiv samo za vrste diploidnih organizama
koje se polno razmnozavaju. To su, pre svega vrste sisara, ptica, neke vrste gmizavaca i
neke vrste vodozemaca — one koje se odlikuju malim fekunditetom. Ribe, beskicmenjaci i
biljke nisu pogodni organizmi za primenu ovog statistickog programa, osim vrsta koje se
odlikuju malim fekunditetom.

Ogranicenja za upotrebu Vortex-a su sledeca:

maksimalni broj ponavljanja simulacije po godini je 10 000;
maksimalni vremenski period za koji se izracunava procena vijabilnosti je 10000 godina;

najvedi broj populacija koje se simultano analiziraju je 50;

maksimalni broj tipova katastrofa koje mogu zadesiti populaciju/populacije je 25;
maksimalna starost analiziranih jedinki je 250 godina;

maksimalna velic¢ina okota je 50, ako ne postoji normalna raspodela veli¢ine okota po Zenki
- pri normalnoj raspodeli veli¢ine okota po Zenki u populaciji, program ne postavlja
ogranicenje maksimalne velic¢ine okota;

maksimalna pocetna velicina populacije je 30 000 jedinki;

maksimalni noseci kapacitet sredine (maksimalna veli¢ina populacije koju odredeno
staniSte mozeda podrzi) je 60 000 jedinki.

VORTEX je besplatan statisticki paket napravljen sa ciljem da podriZi biolosku konzervaciju,
prosvetu i nauku. Autorska prava za VORTEX pripadaju Chicago Zoological Society. Za
autorizovanu distribuciju VORTEX statistickog paketa ovlasceni su:

Chicago Zoological Society

IUCN/SSC Conservation Breeding Specialist Group

Neautorizovana distribucija VORTEX-a od strane profitnih organizacija i za ostvarivanje
profita zabranjena je.

Prilikom upotrebe VORTEX uputstva u svrhu pisanja izvestaja, studije ili nau¢nog rada citirati
sledecu referencu:

Lacy, R.C., and J.P. Pollak. 2021. Vortex: A stochastic simulation of the extinction process. Version
10.5.5. Chicago Zoological Society, Brookfield, lllinois, USA.

U zahvalnicama naucnih publikacija gde je primenjivan VORTEX navesti sledece:
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Vortex PVA software (Lacy & Pollak 2021) is provided under a CreativeCommons Attribution-
NoDerivatives International License, courtesy of the Species Conservation Toolkit Initiative
(https://scti.tools).

Ulazni parametri, tj. promenljive Cije vrednosti u datoj populaciji treba prikupljati duzi niz
godina predstavljeni su u okviru Zadatka.

Zadatak 1.

* Kombinacijom podataka prikupljenih na terenu i iz literature (podaci za istu ili srodne vrste,
za one promenijljive gde se ispostavilo da nije moguce meriti njihove vrednosti na terenu)
procenjena je verovatnoca izumiranja jedne populacije ugroZene vrste. Populacioni podaci

prikupljani su na teritoriji od 10 ha tokom cetiri uzastopne godine.
* Parametri neophodni za simulaciju:
1. Vremenski period u buduénosti, izrazen brojem godina, za koji se procenjuje

verovatnoca izumiranja populacije; ako su podaci rezultat manje od deset godina
monitoringa, bira se kra¢i vremenski period — ovde 15 godina.

2. Broj ponavljanja simulacije u okviru svake godine — ovde 100 ponavljanja, sto
omogucava grubu procenu.

3. Ucestalost procene verovatnoce izumiranja u okviru navedenog vremenskog perioda
pod 1. — ovde na svakih dve godine, pri cemu je “izumiranje” definisano kao slucaj kada se
populacija svede jedinke samo jednog pola; druga opcija je kada veli¢ina populacije
postanre

4. PodloZnost populacije inbridnoj depresiji (Stetni efekti po fenotip izazvani ekspresijom
recesivnih letalnih alela u homozigotnom stanju usled poveéanog ukrstanja u srodstvu
(inbriding) — ako ne postoje podaci za analiziranu populaciju, treba pregledati literaturu

radi provere da li su slucajevi inbridne depresije generalno uoceni u populacijama
analizirane vrste. Ako takvih podataka ima, inbridna depresija treba da bude inkorporirana
u simulaciju. Ako ne postoje odredeni podaci o broju letalnih ekvivalenata (alela) za
analiziranu vrstu, preporucuje se dodavanje generalne vrednosti od 3.14 letalna
ekvivalenta (vrednost medijane 40populacija sisara iz studije Ralls i sar., 1988 79) gde 50%
Cine letalni aleli.

5. Variranje verovatnoce reprodukovanja i prezivljavanja izmedu uzastopnih godina koje
proistice iz slucajnog variranja sredinskih faktora (meteoroloski uslovi, gustine populacije
predatora, gustine populacija plena, optereéenje parazitima) i utice na sve jedinke u
populaciji oznacava se kao simultano ili konkordantno ako verovatnoce reprodukcije i
preZivljavanja simultano variraju ili diskordantno ako ne postoji korelisanost njihovog
variranja. U ovom primeru variranje je oznaceno kao konkordantno.

6. Reproduktivni sistem moze biti monogaman kratkotrajan, monogaman dugotrajan (npr
kod nekih vrsta ptica) ili poligaman. U ovom primeru odabran je monogaman kratkotrajan
reproduktivni sistem, pretpostavljen na osnovu nemanja evidencije o poligamnim
sparivanjima | odnosa polova reproduktivno aktivnih jedinki koji je bio procenjen kao
optimalan (1:1).
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7. Doba prve reprodukcije za Zenke ovde je oznaceno kao 4 godine a na osnovu literaturnih
podataka. Takode je potrebno uneti | doba prve reprodukcije za muzjake — u ovom primeru
to je 3 godine. Da bi bila oredena duzina trajanja reproduktivnog dela Zivota koja je bitna
za populacioni rast, potrebno je uneti maksimalnu starost reproduktivno sposobne jedinke.
U ovom primeru je navedeno 8 godina, po podacima sa terena, ali u drugoj varijanti
simulacije je navedeno 14 godina, po podacima iz literature. Takode je potrebno upisati i
maksimalni broj mladunaca po Zenki po godini koji je u ovom primeru bio 12, navedeno na
osnovu podataka sa terena. Obzirom da je reproduktivni sistem oznacen kao monogaman,
parametar ,Mate monopolization” koji odrazava nivo poligamije preko procenta muzjaka
koji u€estvuju u reprodukciji prikazan je kao 100% - svi reproduktivno sposobni muzjaci
sparuju se sa Zenkama u svakoj reproduktivnoj sezoni.

8. Podaci o parametrima fekunditeta, kada je god to moguce, treba da budu prikupljeni na

primenjuju se podaci prikupljeni u drugim populacijama iste vrste — obic¢no su to literaturni

podaci. Pored srednje vrednosti trazene promenljive, neophodne su vrednosti standardne
devijacije, kao i minimalne i maksimalne vrednosti.

U ovoj analizi maksimalan broj mladunaca po Zenki po godini procenjen je na 12.

Odnos polova na rodenju po leglu, prikazan kroz procenat muskih mladunaca u leglu
procenjen je na 52.13.

Stopa reprodukcije, prikazana kao procenat reproduktivno sposobnih Zenki koje se pare u
toku jedne godine, za datu populaciju iznosila je 53.69, sto pokazuje da se Zenka, u
proseku, pari svake druge godine.

9. Sredinsko variranje stope reprodukcije izracunato je deljenjem dobijenog opsega
procenata reproduktivno sposobnih Zenki koje se pare u toku jedne godine, racunatog za
period od cetiri uzastopne godine (23.74%) sa ocekivanim opsegom kada bi raspodela
godisnjih vrednosti bila normalna,sto 10.19%

* 10. Raspodela broja novorodenih po Zenki po godini moze biti definisana kao “precizna”
ako raspolazemo terenskim podacima za analiziranu populaciju, ili “normalna”, ako te
podatke nemamo. U ovom primeru, raspodela broja potomaka po Zenki po godini je
definisana kao “precizna”, jer su prethodno prikupljeni podaci o velicini legla po Zenki
tokom cCetiri uzastopne godine:

¢ 1 mladunce u leglu — 16%, 2 mladunceta u leglu — 10%, 3 mladunceta u leglu — 17%, 4
mladunceta u leglu — 17%, 5 mladunaca u leglu — 14%, 6 mladunaca u leglu — 3%, 7
mladunaca u leglu — 12%, 8 mladunaca u leglu — 7%, 9 mladunaca u leglu — 0%, 10

mladunaca u leglu — 0%, 11 mladunaca u leglu — 0%, 12 mladunaca u leglu — 4%.

11. Mortalitet je u ovom primeru simuliran na osnovu literaturnih podataka o drugim
populacijama iste vrste:

Muzjaci
Raspon godina Zivota i udeo uginulih jedinki u toj uzrasnoj grupi:

0-1=0.500 sa standardnom devijacijom ( SD) = 0.100;
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1-2=0.468 sa SD = 0.079;
2-3=0.421saSD =0.047;

odrasli muzjaci = 0.421 sa SD = 0.047.

s Zenke
Raspon godina Zivota i udeo uginulih jedinki u toj uzrasnoj grupi:

0-1=0.500sa SD = 0.100;
1-2=0.468 sa SD = 0.079;
2-3=0.245sa SD = 0.056; f
3-4=0.245 sa SD = 0.056;

odrasle Zenke = 0.293 sa SD = 0.041.

* 12. Pocetna velic¢ina populacije izraCunata je na osnovu terenskih podataka, primenom
metode izlova, markiranja i ponovnog izlovljavanja. Na osnovu kvaliteta sakupljenih
podataka mogao je biti primenjena jednostavna formula za izracunavanje veliCine
populacije - Lincoln-ov indeks.

Kada je velicina populacije (N) racunata izmedu uzastopnih terenskih sesija (terenska
sesijal/terenska sesija2, terenska sesija 2/terenska sesija 3 itd.), N je variralo izmedu 163 i
479 jedinki, sa srednjom vrednoscu 275 jedinki; kada je N racunato objedinjavanjem
podataka iz svih terenskih sesija radenih iste godine u jedan skupni uzorak i racunanjem N
izmedu uzastopnih godina primenom iste jednacine, N je variralo od 190 do 380 jedinki, sa
srednjom vrednoscu 296 jedinki). Srednja vrednost ove dve srednje vrednosti je 285 i ona
je predstavljena kao pocetna vrednost analizirane populacije.

» Uzrasna struktura analizirane populacije oznacena je kao stabilna, sto se preporucuje kada
ne postoje tacni podaci. Naime, kod nekih vrsta Zivotinja starost se ne moze utvrditi
drugacije osim analizom poprecnog preseka kostiju, Sto u veéini slucajeva podrazumeva
Zrtvovanje jedinki, te nije preporucljivo .

» 13. Noseci kapacitet sredine (K) moze biti racunat na osnovu dostupnih hranidbenih
resursa u stanistu analizirane populacije. Ako nije moguce prikupiti ove podatke, tada se
moze primeniti gruba procena maksimalne veli¢ine te populacije, izracunato na sonovu
viSegodiSnjeg posmatranja.

* Uovom primeru K je izracunato upravo na osnovu maksimalnog broja jedinki analizirane
populacije utvrdenog u okviru uzastopnih godina mnitoringa, a na osnovu procene N
primenom metode izlova, markiranja i ponovnog izlovljavanja; maksimalna vrednosti N po
godini dostizale su 658 kada je N racunato po sezonama, a 458 kada je N izracunavano po
godini.

+ Standardna devijacija K koja proistice iz variranja sredinskih faktora u ovom primeru je
114 jedinki, Sto je srednja vrednost uzoracke standardne greske procene N, kada je Linkoln-
ov indeks izracunavan po sezonama.
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¢ Parametar ,Buduce promene K“ podrazumeva da postoje podaci sa terena ili literaturni
podaci koji sugerisu da se noseci kapacitet sredine moze promeniti u narednim godinama.
U ovom primeru takvi podaci su odsustvovali, te je odabrana opcija ,,Future change in K is
not predicted”.

e Ptrva simulacija:

I Yortex simulation x|

Final statistics: r= 0,296, SD(r)= 0,074, PE= 0,00, N= 642, H= 99
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Project:Projectl Scenario:Scenario 1 Iteration 100

Slika 15. Povrsina uzorkovanja = 10 ha, maksimalna reproduktivna starost = 8 godina;
verovatnoca izumiranja populacije nakon 15 godina je 0%, a ponovljena simulacija za
period nakon 100 godina je takode 0% .
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Druga simulacija:

Yortex simulation x|

Final statistics: r= 0,329, SD(r)= 0,071, PE= 0,00, N= 652, H= 99
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Project:project2_2 Scenario:Scenario 1 Iteration 100

Slika 16. Povrsina uzorkovanja = 10 ha, maksimalna reproduktivna starost = 14 godina;
verovatnoca izumiranja populacije nakon 15 godina je 0%, a ponovljena simulacija za
period nakon 100 godina je takode 0% .
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8. KVANTITATIVNA KONZERVACIONA BIOLOGIJA - TEORUA | PRAKSA. II.

Podaci koji su najdostupniji konzervacionim biolozima su oni o brojnosti populacije ili
populacija. Uzorkovanje se svodi na prebrojavanje svih ili odredenog, ali uvek prisutnog, dela
populacije (Zenke ili muZjaci ili samo trudne Zenke) nekoliko puta u toku odredenog vremenskog
perioda, merenog najcesce godinama, pri ¢emu nije obavezno da se prebrojavanje mora ponoviti svake
godine. Ovi podaci omogucavaju primenu najjednostavnije varijante analize vijabilnosti populacija
(PVA), a to je PVA zasnovana na broju jedinki ili PVA zasnovana na prebrojavanju (,,count-based PVA“)

i to model koji ne zavisi od gustine populacije.

8.1. PVA zasnovana na prebrojavanju; model ne zavisi od

gustine populacije

Uporedivanjem brojeva jedinki dobijenih ponavljanjem prebrojavanja tokom definisanog
vremenskog perioda uocavamo da se broj jedinki ne menja jasno u odredenom pravcu (na primer
opadaili raste), vec¢ da osciluje u okviru projektovanih dugorocnih trendova. Zasto uocavamo oscilacije
u broju jedinki izmedu uzastopnih prebrojavanja? Zato Sto sredinski faktori osciluju i time uti¢u na
oscilovanje stopa radanja i umiranja u populaciji. Potencijalni uzroci sredinskog variranja su brojni i
obuhvataju slucajna oscilovanja klimatskih faktora kao Sto su temperatura vazduha, koli¢ina padavina,
trajanje sezone rasta ili trajanje perioda aktivnosti kod organizama koji hiberniraju. Populacije trpe
uticaje ovih oscilacija bilo direktno ili indirektno, putem uticaja sredinskih oscilacija na populacije vrsta

sa kojima su u interakcijama (predatori, kompetitori, plen, paraziti itd.).

Najjednostavniji model koji opisuje populacioni rast u sredini koja varira po principu sluc¢ajnosti

je
N1 = A Nt,

gde A: predstavlja stopu rasta populacije, tj koliko se veli¢ina populacije povecdava od godine t

do godine (t+1), a N je velic¢ina populacije dobijena cenzusom ili prebrojavanjem u godini t. Treba
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napomenuti da u ovom, najjednostavnijem, modelu A: ne zavisi od N;. Ako sredina ne fluktuira, onda
A ima konstantnu vrednost i mogucda su tri ishoda populacionog rasta: populacija geometrijski raste
(A>1), populacija stagnira (A=1) i populacija smanjuje brojnost geometrijski (A<1). U realnim situacijama
A fluktuira zbog fluktuiranja sredinskih parametara i tako fluktuira i veli¢ina populacije. Ako su obrasci
sredinskih fluktuiranja nepredvidljivi, onda, bez obzira na poznate vrednosti prosecne stope rasta
populacije i opseg njenog variranja, ne mozemo predvideti u kom pravcu e se kretati rast populacije
bez uvodenja elementa slucajnosti. Tako populacija sa pocetnom velicinom od 10 jedinki, tokom
perioda od 20 godina, moZe imati prosecnu pozitivhu stopu rasta od 1.05 i pokazivati varijansu od
0.047, ali realan mogudi raspon njene veli¢ine menjac¢e se mnogo vise i to od 2 do 20 tokom prvih 5
godina do opsega od 2 do 140 nakon 150 godina. Zasto se opseg mogucih vrednosti velic¢ine populacije

toliko povecdava? Pre svega zbog multiplikativne prirode populacionog rasta, jer
N 1 = (At ’ At-l ’ At-z REEY) )\2 ’ A1 ) A0 ) NO .

Posto je velic¢ina populacije proizvod stopa rasta populacije u svakoj od tih godina, onda dugi niz
,dobrih” godina tj godina sa velikom stopom rasta populacije vodi velikoj populacionoj gustini, a dugi
niz ,losih“ godina pomera populaciju prema zoni male gustine, negde izmedu prosecne vrednosti

gustine populacije i nule.

Postoje dva parametra stope rasta populacije: Aa je aritmeticka prosecna vrednost stopa rasta
populacije u okviru zadatog vremenskog opsega, a As je njihova geometrijska srednja vrednost ili

stohasticka stopa rasta populacije :
M=A+Ar+ A+ + N+ M+ h)/ t
AG:AA/ ( 1+O'2)\/A2A )1/2

gde je 0% varijansa logaritmovane vrednosti stope rasta populacije. Sustinski, geometrijska stopa rasta
populacije predvida medijanu vrednosti velicine populacije u svakom trenutku u buduénosti i stoga,
ako postoji veliki broj mogudih ishoda, teorija tvrdi da ¢e pola od njih biti iznad, a pola ispod vrednosti
veli¢ine populacije definisane parametrom A . lako u realnim situacijama to nije bas tako, parametar

A ipak bolje ukazuje na razlike nego aritmeticka vrednost stope rasta populacije (Aa).

Parametar A generalno ima lognormalnu raspodelu. To znaci da prirodni logaritam od
vrednosti A ima normalnu raspodelu. Lognormalna raspodela je jedan od odgovarajuéih nacina za
opisivanje slucajnih vrednosti A: jer ona, za razliku od normalne raspodele, nikada nema negativne

vrednosti, a diskretna stopa rasta populacije, da bi bila bioloski verodostojna, nikada ne moze imati
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negativne vrednosti. Dakle, kada posmatramo raspodelu buducih veli¢ina populacije ciji je rast
nezavisan od gustine te iste populacije u nekom vremenskom intervalu i u sredini koja varira po
principu slucajnosti, ona nema oblik zvona (normalna raspodela), vec iskrivljen oblik (lognormalna

raspodela).

Kao i lognormalna raspodela vrednosti N;, normalna raspodela njihovih logaritamskih
vrednosti menjace se tokom vremena. Bilo da se srednje vrednosti povecavaju ili smanjuju, varijansa
e rasti tokom vremena (logicno, jer se moguénost predvidanja smanjuje kako se vremenski interval
povecava). Logaritamska vrednost N; prikladnija je za upotrebu od same N: jer ima normalnu raspodelu
koja je prirodna posledica fizickog procesa difuzije koji je primenjen za aproksimiranje procesa
izumiranja. Rast In N; najbolje se docarava pomocu parametra Ag ili geometrijske srednje vrednosti
stopa rasta populacije izracunatih u okviru odredenog vremenskog perioda. Geometrijska vrednost A
je vrednost koja ¢e dati istu prosecnu stopu rasta kao Sto se dobija posmatranjem veoma duge

sekvence stopa rasta koje variraju po principu slu¢ajnosti. Tako, posto je
Neer = (AtAe1 Ata... A1A o)No,
A je definisano kao
(A6)' = Aeher Avzee. Moo il
A6 = (Aeher Aea... A o)t
Ako formulu za Agtransformisemo u In skalu, dobi¢emo novi proracun ,,prosec¢nog” populacionog rasta:
p=1InAs = (INke+ Inkr + INAez +...+ InAz + InAg + InAo)/ t

Po ovoj jednacini, korektna mera stohastickog rasta populacije na log skali (1) jednaka je In Agili,
ekvivalentno, aritmetickoj sredini InA: vrednosti. Ako moZzemo da izraCunamo vrednost |, tada
mozZzemo smesta odrediti geometrijsku srednju vrednost stope rasta populacije i tako i da li populacija
tezi povecdanju ili smanjenju svoje brojnosti. Gornja jednacina predvida da, ako je u> 0, onda je A¢> 1
i vecina putanja rasta populacije ¢e se povecavati, a ako je p < 0, onda ¢e A< 1 i veéina trajektorija ¢e

smanjivati svoju vrednost.

Parametar u je od direktnog znacaja za procenu populacione vijabilnosti zbog svoje specifi¢ne
veze sa Ag, jer ukazuje na tendenciju kretanja populacionog rasta kroz vreme. Medutim, treba upamtiti

da c¢ak i kada p ima pozitivnu vrednost, velicina populacije se mozZe smanijiti ili ¢ak dostiéi nulu. Zato je

Erasmus + Project No ECOBIAS_609967-EPP-1-2019-1-RS-EPPKA2-CBHE-JP

. . . o Co-funded by the
Development of master curricula in ecological monitoring and Erasmus+ Programme
aquatic bioassessment for Western Balkans HEls of the European Union



Yo
& Econias

neophodno predvideti raspodelu svih mogucih verovatnoda za razlicite velicine populacije, da bi se
mogla izracunati verovatnoca dostizanja kriticne velicine populacije za izumiranje. Da bi u potpunosti
opisali promenu normalne raspodele log veli¢ine populacije tokom zadatog vremenskog perioda,
moramo znati stopu te promene, a to takode opisuje parametar p (u vremenu t, srednja vrednost In

N:jednaka je pt).

Jos jedan parametar je bitan za procenu populacione vijabilnosti, a to je stopa kojom varijansa
raspodele raste tokom vremena — 62, koja je aproksimirana varijansom In A.. U vremenu t, varijansa In
N: jednaka je o%t . Dakle, o? predstavlja varijansu logaritmovane vrednosti stope rasta populacije,

izazvanu sredinskom slucajnoséu.

Ova dva parametra, 1 i 6, opisuju normalnu raspodelu verovatnoéa buduéih logaritamskih
vrednosti veli¢ina populacija. Pozitivne vrednosti u ukazuju da ¢e u datoj sredini vecina ishoda
rezultirati pozitivnim rastom populacije, negativna vrednost ovog parametra da ¢e vecina ishoda
ukazivati na smanjenje veli¢ine populacije. Sto je veée variranje stopa rasta populacije (A) od godine do
godine kao posledica sredinskih slu¢ajnih oscilacija, to ¢e se vise povecéavati vrednost 6? i vedi ¢e biti
opseg mogucih veli¢ina populacije u buduénosti. Ova dva parametra koriste se za izracunavanje

verovatnoce izumiranja.

8.2. Klju€ne pretpostavke za primenu PVA zasnovane na

prebrojavanju

Ovaj model predstavljen je u Morris i Doak (2002 75) pociva na pojednostavljenim premisama
koje su navedene nadalje u tekstu. Ako smo primorani da koristimo pojednostavljenu metodologiju da
bi dali imalo verodostojnu procenu vijabilnosti populacije, moramo u izvestaju ili analizi pomenuti
koliko realne mogucénosti za opstanak bivaju zamagljene ako bilo koja od ovih kljucnih pretpostavki nije
tacna. U svakom slucaju, koristeéi sva ova znanja, konzervacioni biolog moze proceniti da li je prognoza
vijabilnosti generalno optimisticna ili pesimisti¢na. Optimisticnom smatramo procenu izumiranja koja
je manje verovatnoce nego Sto bi mogla biti u stvarnosti, a pesimisticnom onu koja vece verovatnoce

nego sto je to realno.
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8.2.1. Parametri 1 i 6> ne menjaju se tokom vremena

Ova pretpostavka podrazumeva da prosecna stopa rasta populacije ne zavisi od gustine
populacije. U realnim populacijama cesto se, sa porastom gustine populacije, prosecna stopa rasta
smanjuje i veli¢ina populacije se odrzava na ili nesto ispod vrednosti noseéeg kapaciteta sredine.
Verovatnoca konacnog izumiranja populacije je uvek 1, mada vremenski period to dostizanja tog stanja
moze biti veoma dug. Medutim, kako postoji samo-regulacija populacije putem ogranicenih resursa,
populacija Cija brojnost iz nekog razloga opada, a resursi se istovremeno povecavaju, moze povecati
svoju brojnost. Posto je ovaj model PVA nezavisan od gustine, svi navedeni efekti ne vaZe za njega, pa
procena vijabilnosti populacije moZe biti uglavhom pesimisticna. Naravno, suprotan efekat model
partnera, ili teze odoljevaju predatoru, ili se povecava stopa inbridinga. U tom slucaju dolazi do
smanjenja prosecne stope rasta populacije i povecavanja verovatnode izumiranja i u tom slucaju ovaj

¢e model dati previse optimisticnu prognozu.

Brza informacija o povezanosti stope rasta populacije i njene gustine moZe se dobiti
postavljanjem odnosa izmedu In(N «1/Nt) (y osa) i Nt (x osa) u xy koordinatnom sistemu. Pozitivan
odnos pri malim vrednostima N, kao i negativan pri velikim vrednostima istog parametra, ukazuje na
zavisnost od gustine populacije. Bilo kakva indikacija zavisnosti od gustine populacije mozZe biti
testirana regresionom metodom (Pollard i sar., 1987 80; Dennis i Taper, 1994 81). Svakako da skoro da
nema populacije Ciji rast nije zavisan od njene gustine, ali za primenu PVA modela zasnovanog na
prebrojavanju i nezavisnog od gustine bitno je da se efekat gustine populacije na njenu prosecnu stopu
rasta ne menja od godine do godine. U praksi, mnoge retke i ugroZzene vrste imaju relativnho dug Zivotni
vek i malu reproduktivnu stopu, tako da u vedini godina ispoljavaju umerene vrednosti A: . To znaci da
se veli¢ina populacije, pa i efekti gustine populacije, nece drasticno menjati tokom relativno dugih
vremenskih perioda. UgroZene populacije obi¢no imaju malu brojnost, pa je realno pretpostaviti da se
nece pojaviti situacija visokog negativnog efekta zavisnosti od gustine populacije koja je tipicna za

populacije koje su dostigle ili su veoma blizu dostizanja nosecéeg kapaciteta sredine.

Problem demografske slu¢ajnosti povezan je sa stabilno$¢u . Ako postoji znadajan efekat
demografske slucajnosti, onda ¢e variranje stope rasta populacije zavisiti od njene veli¢ine. Takode,
mogu postojati i tzv vremenski trendovi promene W i 6? , izazvani degradacijom Zivotne sredine i

efektima gazdovanja. Bilo da su pozitivni ili negativni po stopu rasta populacije, ovi trendovi menjaju
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vrednost navedenih parametara i time ponistavaju vrednost rezultata modela PVA koji je predstavljen
u ovom poglavlju. Ako opet upotrebimo regresionu metodu testirajuci zavisnost In(N ++1/N:) od godine,
statisticki znacajno pozitivan ili negativan nagib krive ukazuje da postoji vremenski trend. Ako, pak,
izratunamo kvadratnu vrednost odstupanja razlike izmedu svake dobijene vrednosti In(N w1/N) i
konstantne vrednosti u i onda uradimo regresionu analizu sa vrednostima kvadratnih odstupanja i

godinama, moZemo testirati postojanje vremenskog trenda za o
8.2.2. Nema sredinske autokorelacije

Sredinska autokorelacija, ako postoji, moze biti pozitivna ili negativna. Pozitivna autokorelacija
znadi da su vrednosti parametara W i 62 u uzastopnim godinama medusobno sli¢ne i u tzv ,dobrim“
godinama i u ,loSim“ godinama. Negativna autokorelacija podrazumeva da su vrednosti ovih
parametara znacajno manje u ,loSim“ godinama i znacajno vecée u , dobrim godinama“. Takode,
podrazumeva se da su susedne godine ,, dobre” ili ,loSe” tj da ,dobre” smenjuju ,lose“ i obrnuto.
Pretpostavka ovde analiziranog modela PVA je da su stope rasta populacije iz godine u godinu
nezavisne od sredinskih oscilacija, odnosno da se srednja vrednost i varijansa ne menjaju i da stope
rasta u uzastopnim godinama nisu medusobno sli¢ne. Pozitivna autokorelacija moZe povecati rizik od
izumiranja populacije jer, ako postoji, to znaci da ne samo ,dobre”, vec i ,lose” godine nailaze u
serijama (niz uszastopnih ,,losih“ godina). Nasuprot tome, ako postoji negativna autokorelacija, ona ée

odloziti moguce izumiranje, jer se u ovom slucaju ,,dobre”i ,lose” godine smenjuju.
8.2.3. Nema katastrofa ni bonanci

Ako izratunavamo prognozu vijabilnosti populacije na osnovu cenzusa prikupljenih tokom
relativno malog vremenskog perioda, veoma je moguce da neéemo uociti efekat katastrofa ili bonanci
iz prostog razloga Sto su ti dogadaiji retki, tj desavaju se samo jednom ili nekoliko puta tokom duzeg
vremenskog perioda (npr sto godina). Zbog toga ¢e procena vijabilnosti biti optimisticna, ili, u slucaju

da nismo detektovali bonance koje se realno desavaju, procena vijabilnosti bic¢e pesimisticna.
8.2.4. Nema greske posmatranja

Greska posmatranja se javlja kada ne moZzemo cenzusom da utvrdimo sve jedinke u populaciji
ili odabranom delu populacije. Ona rezultira pesimistickom procenom vijabilnosti populacije tokom
kradeg vremenskog perioda, zato $to ¢e, zbog postojanja greske posmatranja, o*> doprineti

izracunavanju v e ¢ e vrednosti komponente variranja koja potice od sredinskih faktora, a te veée
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vrednosti bi¢e tumacene kao veca verovatnoca izumiranja. Ovo se narocito moZze javiti kada se analiza
vrsi u okviru kraceg vremenskog perioda. Ponovljeno uzorkovanje na istom prostoru moze pomodi da

se izracuna jacina greske posmatranja.

Drugi uzrok greske posmatranja je variranje dela populacije koji svake godine biva prebrojan.
Mada PVA zasnovana na prebrojavanju moze biti korektno primenjena putem prebrojavanja uzoraka,
a ne cele ukupne populacije, ti uzorci moraju predstavljati konstantnu frakciju populacije. Ako ta
frakcija varira, to ¢e smanijiti verodostojnost proracuna o® i doprineti pesimisti¢koj proceni rizika od
izumiranja, kao, na primer, kada bi se broj trudnih Zenki menjao iz godine u godinu zbog sredinskih
uticaja (dostupnosti hrane, broja suncanih dana itd), pa u ,loSim“ godinama manje Zenki zatrudni a u

,dobrim“ godinama sve Zenke zatrudne.

8.3. Kada koristiti PVA zasnovanu na prebrojavanju — model nezavisan

od gustine populacije?

Ova metoda je veoma jednostavna, ali ima niz ogranic¢enja. Pretpostavke za primenu modela
moraju biti briZljivo proucene i testirane u svakom konkretnom slucaju. Medutim, kada radimo
multiple PVA i znamo da postoji odstupanje od pretpostavke ili pretpostavki u konkretnom slucaju, ali
je to odstupanje istog intenziteta u svim analiziranim populacijama, tada ova PVA ipak moZe da pruzi
pocetnu informaciju o relativnom stepenu ugroZenosti populacija (jednih u odnosu na druge). Ova PVA

predstavlja mogucénost brze relativne procene zdravstvenog stanja populacija.

Neosporno je da za kvalitetnu procenu p i 6> moramo imati dovoljno godi$njih cenzusa, ali
koliko mnogo podataka je ,,dovoljno” ostaje nejasno. Jedna od preporuka je da bi deset cenzusa moglo

predstavljati minimalni preduslov za primenu PVA zasnovane na prebrojavanju.
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8.4. Cenzus ili prebrojavanje

Cenzus podrazumeva kompletno prebrojavanje jedinki jedne populacije. Ova metoda
neposredno je izvodljiva u onim slucajevima gde su vrste organizovane u populacije male velicine koju
je lako utvrditi direktnim prebrojavanjem. Veoma je bitno da su sve jedinke ili barem neki od specifi¢nih
delova populacije lako uodljivi (moguce kod vrsta kao Sto su slonovi, lavovi itd). Medutim, vecina vrsta
sastoji se od populacija sa velikim brojem jedinki koje, pri tom, nisu lako uocljive, pa je skoro nemoguce

izvrsiti totalno prebrojavanje.

Za primenu PVA zasnovane na prebrojavanju veoma je bitno precizno utvrditi opseg variranja
cenzusa. ,Greska posmatranja“ predstavlja variranje rezultata cenzusa prouzrokovano nasom
nemogucénoséu da prebrojimo sve jedinke u populaciji ili sve jedinke u okviru dela populacije koji smo

odabrali (npr. trudne Zenke, ili majke sa mladuncima).
Pre nego Sto izvrSimo prebrojavanje, neophodno je slediti sledec¢a uputstva:

1. Prvo prebrojavanje treba smatrati probom. PoZeljno je isprobati nekoliko metoda
uzorkovanja pre samog cenzusa ili tokom cenzusa da bi odabrali najefikasniji tj onaj koji daje

najprecizniju procenu brojnosti.

2. Nakon odabrane metode cenzusa, napraviti protokol za uzorkovanje. Protokol treba da
pokaZe da je cenzus vrsen svake godine u isto vreme, tj isto doba godine i pod slichim vremenskim
uslovima. Takode, svi istraZivaci koji uCestvuju u prikupljanju treba da budu podjednako obuceni tj da
ulaZu isti ,napor uzorkovanja“ (engl ,sampling effort). Da bi bilo mogucée porediti podatke svih
ucesnika u cenzusu, preporucuje se takva metoda uzorkovanja koja ne zahteva posebne sposobnosti i

obucenost ucesnika.

3. Ako je moguce, ustanoviti stratifikovani set cenzusa u tacki, transekta, pravaca preleta ili
prelaza na putevima, ali odabranih po principu slu¢ajnosti i ponavljati ga iz godine u godinu. Ovim bi
trebalo da bude smanjena mogucénost greske usled zamene vremenskog variranja velicine populacije
sa prostornim variranjem gustine populacije, ili vidljivosti ¢lanova populacije, a Sto zavisi od

kompleksnosti stanista.
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4. Ako nije moguce prebrojati sve ¢lanove populacije, treba izabrati najlakse uocljiv i stalno
prisutan deo populacije, ili beleZiti posebno brojnost svakog specificnog dela populacije, da bi bilo

moguce primeniti nezavisne analize i eventualno ih spojiti u buduénosti.

5. Osmisliti metode prikupljanja podataka i protokole koji omogucavaju jednostavno

razumevanje i kvantifikaciju ,napora uzorkovanja“.

Jedan od uobicajenih nacina za prebrojavanje populacija je jedan cenzus tokom godine kojim
biva obuhvacdena cela frakcija jedinki koje predstavljaju datu populaciju i zatim ekstrapolacija tog broja
na ukupnu populaciju. Dakle, ako u godini t izbrojimo ¢ jedinki na prostoru koji predstavlja deo b
ukupnog prostora populacije i gde je b: < 1, proracun veli¢ine te populacije je C: = ct/b: . U nekim
godinama ponavljamo cenzus na odredenom prostoru (obi¢no manjem od prostora na kome regularno
vrsimo cenzus svake godine) nekoliko puta u kratkim vremenskim razmacima, da bi kvantifikovali jacinu
uzoracke greske. Razlika izmedu tih uzastopnih cenzusa pripisuje se gresci u prebrojavanju, a ne
uzorackom variranju, jer nismo prebrojavali jedinke u razli¢itim prostorima (mikrostanista, kvadrati,

poligoni itd).

Pokusacemo da izdvojimo gresku posmatranja koju smo uocili u ponovljenim cenzusima i
ekstrapoliramo je na ukupnu populaciju. Ako je V: varijansa prebrojavanja u prostoru na kome su
vrseni ponovljeni cenzusi u toku godine t, a: veli¢ina prostora na kome se nalazi ukupna populacija kao
umnozeni prostor na kome je vrSeno ponavljano prebrojavanje u godini t (a; > 1) i C; proracun ukupne

veli¢ine populacije u godini t, onda je varijansa C; koja proizilazi iz gre$ke posmatranja Var(C:) = a:?V-.

Ako je log (C w1/ Ct) procena logaritmovane vrednosti stope rasta populacije u godini t, onda

zamenom N:avg sa C: u jednacini
Var(N:avg) = si?/ n;
(gde je Niavg prosecna vrednost srednjih vrednosti veli¢ina uzoraka
Niavg = 1/neZ i-1™ (N¢,1)
a st standardna devijacija n: uzorackih prebrojavanja na osnovu kojih se izracunava N:avg),
dobijamo

Var (log At) = Var(Ct)/Ci? + Var(Cu1)/ Cis1? = a% +Vi/Ci + @%t1Vie1/Cran?
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Vezba 8. PVAzasnovana na prebrojavanju, model nezavisan od gustine populacije:

Dinamika velicine populacije

* Uporedivanjem brojeva jedinki dobijenih ponavljanjem prebrojavanja tokom definisanog

vremenskog perioda uocavamo da se broj jedinki ne menja jasno u odredenom pravcu .

*  Zasto uocavamo oscilacije u broju jedinki izmedu uzastopnih prebrojavanja?

* Najjednostavniji model koji opisuje populacioni rast u sredini koja varira po principu

slucajnosti je

Nea=ANt

gde A: predstavlja stopu rasta populacije, tj koliko se veli¢ina populacije povecava od godine t do
godine (t+1), a N je velic¢ina populacije dobijena cenzusom ili prebrojavanjem u godini t. Treba

napomenuti da u ovom, najjednostavnijem, modelu A: ne zavisi od gustine.

* Ako sredina ne varira iz godine u godinu, onda ¢e populacioni rast biti konstantan i moguca

su tri ishoda:

* A>1-geometrijski rast,

¢ A>1-mirovanje,

* A>1-geometrijski pad.

* Ako su obrasci sredinskih fluktuiranja nepredvidljivi, onda, bez obzira na poznate vrednosti
prosecne stope rasta populacije i opseg njenog variranja, ne mozemo predvideti u kom

pravcu Ce se kretati rast populacije bez uvodenja elementa slucajnosti.

*  Stohasticki procesi

* Postoje dva parametra stope rasta populacije: Aa je aritmeticka prosecna vrednost stopa

rasta populacije u okviru zadatog vremenskog opsega.

*  Nea=(AcAv1Ae2 ...A1A0) No
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* A - geometrijska srednja vrednost ili stohasticka stopa rasta populacije
O }\G =()\t }\t-l }\t.z }\1 }\o)(llt)
* Lognormalna distibucija:

e U teoriji verovatnoc¢a, lognormalna distribucija je distribucija verovatnoc¢a slucajne y
varijable c¢iji logaritam ima normalnu distribuciju. Ako je y, slu¢ajna varijabla sa normalnom

distribucijom onda je X=exp(y) ima log normalnu distribuciju
* Kada je X poseduje lognormalnu distribuciju Y=log((X) ima normalnu distribuciju.

* Varijabla moze biti modelovana kao lognormalna ako je multiplikativan produkt veceg

broja nezavisnih slucajnih varijabli koje su sve pozitivne.

* Parametar A generalno ima lognormalnu raspodelu. To znaci da prirodni logaritam od
vrednosti A ima normalnu raspodelu. Lognormalna raspodela je jedan od odgovarajucih
nacina za opisivanje slucajnih vrednosti A: jer ona, za razliku od normalne raspodele, nikada

nema negativne vrednosti.
* Promena A u log skalu:

e p=InAg =InAc+HIn Arg+ ...InA; +In Ao

t — broj cenzusa

¢ Tacna procena stohastickog populacionog rasta na log skali se vrsi preko parametra p, koje

je jednak InAg ekvivalentan aritmetickoj vrednostiIn A:.
* >0, onda je A>1vecina putanja rasta populacije ¢e se povecavati
*  u<0, onda je A<1 vecina trajektorija ¢e smanjivati svoju vrednost.

* Parametar u je od direktnog znacaja za procenu populacione vijabilnosti zbog svoje

specificne veze sa Ag, jer ukazuje na tendenciju kretanja populacionog rasta kroz vreme.

* Jos jedan parametar je bitan za procenu populacione vijabilnosti, a to je stopa kojom
varijansa raspodele raste tokom vremena — 62, koja je aproksimirana varijansom log A:. U
vremenu t, varijansa log N: jednaka je o’t . Dakle, 6% predstavlja varijansu logaritmovane

vrednosti stope rasta populacije, izazvanu sredinskom slu¢ajnoscu
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e Ova dva parametra, i 6%, opisuju normalnu raspodelu verovatnoéa buducih logaritamskih
vrednosti veli¢ina populacija. Pozitivne vrednosti p ukazuju da ¢e u datoj sredini vecéina
ishoda rezultirati pozitivnim rastom populacije, negativna vrednost ovog parametra da ce
veéina ishoda ukazivati na smanjenje veli¢ine populacije. Sto je veée variranje stopa rasta
populacije (A) od godine do godine kao posledica sredinskih slucajnih oscilacija, to ce se
viSe povecavati vrednost 6? i veéi ¢e biti opseg mogudih veli¢ina populacije u buduénosti.

Ova dva parametra koriste se za izracunavanje verovatnoce izumiranja.
Zadatak 1.

Procena populacionog rasta populacije grizlija u Jeloustonskom parku, racunata na osnovu

cenzusa Zenki tokom deset uzastopnih godina:

Cenzus Godina
1 1959 44
2 1960 47
3 1961 46
4 1962 44
5 1963 46
6 1964 45
7 1965 46
8 1966 40
9 1967 39
10 1968 39

Uporedivanjem brojeva jedinki dobijenih ponavljanjem prebrojavanja tokom
definisanog vremenskog perioda uo¢avamo da se broj jedinki ne menja jasno
u odredenom pravcu.

Zasto uocavamo oscilacije u broju jedinki izmedu uzastopnih prebrojavanja?
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Zadatak 2.

Na osnovu podataka o cenzusima u uzastopnim godinama, izracunavamo deterministicku stopu
rasta populacije izmedu uzastopnih godina, a zatim, primenom formule za izraCunavanje
geometrijske stope rasta populacije izracunavamo i stohasticku stopu rasta populacije u okviru

analiziranog vremenskog perioda.

Cenzus, i Godina A As
1 1959 0.988
2 1960 1.07
3 1961 0.98
4 1962 0.96
5 1963 1.05
6 1964 0.98
7 1965 1.02
8 1966 0.87
9 1967 0.98

10 1968 1.00
Zadatak 3.

Izracunati srednju deterministicku stopu rasta populacije za navedeni period i uporediti je sa
stohastickom stopom rasta populacije za isti period. Objasniti zbog ¢ega postoji razlika izmedu ove

dve procene stope rasta.
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9. ANALIZA VIJABILNOSTI POPULACIJA - SKUPNA PVA

Na pocetku upoznavanja sa analizom vijabilnosti populacija, konzervacioni biolog susrece se
sa modelom koji opisuje dinamiku p oje din a ¢ n e populacije. Medutim, realni konzervacioni
problemi najcesce se ne mogu resiti bez poznavanja vitalnih parametara i stepena medusobne
komunikacije vise od dve lokalne populacije. Veéina ugrozenih vrsta ipak nije zastupljena samo jednom
populacijom. Analiza vijabilnosti populacija koja obuhvata najmanje dve lokalne populacije zove se

skupna PVA (engl. “multi-site PVA”).

Svaka lokalna populacija ima specificne raspone vrednosti demografskin parametara,
verovatnoce disperzije i specifican nivo komunikacije sa ostalim konspecificnim populacijama. Sve ove
podatke nije lako sakupiti i takav posao zahteva mnogo vremena, mnogo istrazivaca i mnogo
finansijskih sredstava. Donosioci odluka o finansiranju zastite Zivotne sredine (i bioloske raznovrsnosti
kao segmenta Zivotne sredine) cesto nisu dovoljno informisani o znacaju ovakvih istraZivanja i stoga se
optimalno prikupljanje podataka za skupnu PVA uglavnom ne moze izvesti. Zbog toga istrazivaci
primenjuju pojednostavljene metode koje imaju veéi stepen nepreciznosti, ali zahtevaju manje
strukturirane podatke i daju okvirnu prognozu verovatnoce opstajanja analiziranog populacionog

sistema.

Skupna PVA moZe biti zasnovana na prebrojavanju, demografskim specificnostima ili
fragmentima. Skupna PVA zasnovana na prebrojavanju (engl “count-based multi-site PVA”) predstavlja
nastavak ve¢ pomenute PVA zasnovane na prebrojavanju, s tim Sto su stope rasta lokalnih populacija
specifitne i Sto se uvodi parametar verovatnoce “disperzivnosti” tj kretanja jedinki izmedu populacija.
Takode, ne podrazumeva se a priori da sredinske korelacije stopa rasta populacija postoje — to mora
biti empirijski potvrdeno. U Demografskoj skupnoj PVA jedinke populacija obuhvacéenih analizom ne
smatraju se jedinakima, vec se svrstavaju u odredene klase, polove, uzrasne kategorije i to u svakoj
populaciji ponaosob. Ovaj tip analize podrazumeva da je poznat stepen disperzivnosti za svaku od
pomenutih kategorija ponaosob, kao i sredinske korelacije vitalnih parametara razlicitih populacija.
Skupna PVA zasnovana na fragmentima je nesto jednostavnija metoda jer je neophodno utvrditi za
svaku lokalnu populaciju samo da li postoji ili ne u okviru definisanog vremenskog perioda, a ne i kakva
je njena polna, uzrasna itd. stuktura, to jest, neophodno je utvrditi verovatnocu izumiranja populacije
u okviru svakog fragmenta i verovatnocu kolonizacije svakog fragmenta od strane jedinki iz okolnih

populacija.
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U narednim potpoglavljima navedeni su neophodni preduslovi za skupnu PVA:

9.1. Specificna dinamika lokalnih populacija

Jedna lokalna populacija koja se odlikuje visokom verovatnocom opstanka (viSe od 98%) u
narednih par stotina godina predstavlja garanciju za opstanak vrste na analiziranom podrucju ¢ak iako
sve ostale lokalne populacije nemaju tako dobru prognozu. Medutim, lokalna populacija sa veoma
velikom verovatno¢om izumiranja (ako je analiziramo nezavisno od drugih) ne mora uopste biti toliko
ugrozena u kontekstu elementa u metapopulacionom sistemu, sve dok komunikacija unutar
metapopulacionog sistema funkcioniSe. ldealno je, prilikom skupne PVA, uraditi pojedinacnu PVA za
svaku lokalnu populaciju pa onda primeniti skupnu PVA, jer se na taj nacin prepoznaju tzv. “slabe
karike” opstajanja vrste na datom podrucju. Medutim, problem predstavlja kompleksnost izvodenja
ovakve analize vijabilnosti populacija (potreban je veliki broj istrazivaca) i visok nivo finansijskog
ulaganja (oprema, boravak istraZivaca na terenu), narocito ako se primenjuje PVA zasnovana na
demografskim podacima. Uobicajeni pristup skupnoj PVA je da se stope rasta populacija ili vitalni
parametri smatraju podjednakim za sve populacije, a da se preciznije vrednuje noseci kapacitet sredine
svake lokalne populacije ponaosob. Tako su Lahaye i saradnici (1994 80) demografske podatke,
prikupljene u samo jednoj populaciji pegave sove Strix occidentalis u Kaliforniji, primenili na svih 22
analizirane populacije. Medutim, na ovaj nacin izuzima se efekat velicine populacije koji moZe biti
veoma bitan za prognozu njenog opstanka. Naime, ako velike populacije imaju bolje vrednosti

demografskih parametara od malih, bi¢e podcenjen doprinos velikih populacija skupnoj vijabilnosti.

Drugi pristup podacima ogranicenog kvaliteta je pretpostavka da je ve¢ina demografskih stopa
identi¢na u svim lokalnim populacijama, ali se realne vrednosti ovih stopa unose za one populacije za
koje podaci postoje. Na primer, mnoge demografske stope su identi¢ne u nekoliko populacija i snazno
korelisane sa veli¢inom lokaliteta i/ili populacije. Za mnoge vrste ptica koje se gnezde u Sumama, mali
fragmenti Suma su nepovoljniji za reprodukciju od velikih. Isto¢no-severnoameric¢ka crnoglavka u
fragmentisanim i nefragmentisanim Sumskim predelima ima slican uspeh u parenju, slichu stopu
preZivljavanja i veli¢inu teritorije, ali fragmentacija Sume veoma smanjuje reproduktivni uspeh, jer je
broj parova koji uspesno odgaje mladunce znacajno maniji zbog izraZenijeg parazitizma od strane vrste

Molothrus ater (Porneluzi i Faaborg, 1999 81). Ako znamo za ovaj odnos izmedu velicine fragmenta i
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reproduktivnog uspeha, moZzemo sprovesti skupnu PVA bez detaljnih demografskih podataka, samo na

osnovu podataka o veli¢ini i kvalitetu naseljenih fragmenata.

9.2. Korelisanost stopa rasta lokalnih populacija ili njihovih vitalnih

parametara

Pozitivna korelacija izmedu stopa rasta populacije ili vitalnih parametara razlicitih populacija
obi¢no povecava rizik od izumiranja vrste. Tako vrsta u zalivu San Francisko naseljava mocvarna
podrucja. Kada je radeno zimsko prebrojavanje jata ptice mocvarice mangrov petlovan (Rallus
longirostris) u zalivu San Francisko, u Cetiri mocvare, izracunate su godisnje stope rasta populacije (A)
za svaku mocvaru posebno, jer migracija jedinki izmedu mocvara nije postojala. Poredenjem populacija
oznacenih kao A, B i C, za populaciju A, koja je imala najvecu vijabilnost, izracunata je i odredena
verovatnoca izumiranja u narednih 50 godina (0.06). Verovatnoca da e sve tri populacije izumreti u
okviru tog perioda dobijena je mnoZenjem njihovih individualnih stopa izumiranja (0.06x0.79x0.72 =
0.034). Dakle, iako populacije B i C svaka zasebno imaju visok rizik od izumiranja, u sistemu od tri
populacije taj rizik postaje znatno maniji, znatno c¢ak i za populaciju A koja je imala najmaniji rizik od
izumiranja. Naravno, ovakav nacin izracunavanja skupnog rizika od izumiranja ispravan je samo ako su
dinamike populacija A, B i C nekorelisane. Medutim, u prirodi su dinamike lokalnih populacija u okviru
iste vrste veoma korelisane i izracunavanje skupne stope izumiranja je mnogo komplikovanije. Ove
korelacije obi¢no nisu prisutne kod lokalnih populacija udaljenih vise od 100 do 200 km (Koenig, 1998

82).

Naravno, u nekim okolnostima javljaju se negativne korelacije, pa su “loSe godine” za jednu
lokalnu populaciju ujedno “dobre godine” za drugu i njihovo simultano izumiranje je malo verovatno.
Kod vrste dnevnog leptira Euphydryas editha bayensis, kombinacija zimskih kisa i ekspozicije terena
odreduje najpogodnija mesta za rast, sazrevanje i izleganje adultnih jedinki, pa postoji negativna
korelacija verovatnoce izumiranja larvi na juznim i severnim padinama okrenutim moru u razli¢itim

godinama, a zbog razli¢itog variranja klimatskih parametara.
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9.2.1. IzraCunavanje korelisanosti vitalnih parametara

Ako postoje podaci o vrednostima vitalnih parametara za viSe populacija i tokom nekoliko
godina, jednostavno je izracunati medupopulacione korelacije za sve parove parametara. Dobijeni
skup korelacionih koeficijenata moze se koristiti za simulaciju korelisanih promena u demografskoj
analizi razli¢itih populacija tokom vremena. Na primer, Schmalzel i saradnici (1995 83) su pratili
individualni rast i preZivljavanje tri uzrasne klase kaktusa Coryphantha robbinsorum na tri lokaliteta u
Arizoni. Prikupljali su podatke od 1989. do 1993. godine i definisali Cetiri procene stope svakog vitalnog
parametra. Dobijene su 153 korelacije za verovatnoce prezivljavanja i rasta, unutar i izmedu lokaliteta.
Negativnih i pozitivnih vrednosti korelacija bio je skoro jednak broj, Sto je ukazivalo da variranje stopa
vitalnih parametara izmedu lokaliteta nije veoma sinhronizovano. Ako posmatramo samo korelacije
izmedu stopa istih vitalnih parametara ali na razli¢itim lokalitetima, izgleda da su stope preZivljavanja
najmanjih biljaka (prva klasa) viSe pozitivnho korelisane izmedu lokaliteta nego Sto su stope
preZivljavanja vedih jedinki. Ovakav obrazac korelacija moZe se objasniti ja¢im efektom padavina na
performanse manijih jedinki i sugeriSe da jedan od “recepata” za dugoro¢no ocuvanje vrste jeste da
lokalne populacije naseljavaju lokalitete sa razlicitim ekspozicijama terena (razli¢ite kombinacije

sredinskih faktora).
9.2.2. Izracunavanje korelisanosti stopa rasta lokalnih populacija

Interpretacija srednjih vrednosti stopa rasta lokalnih populacija, kao i njihove korelisane
dinamike, postaje komplikovana postojanjem kretanja jedinki izmedu populacija. U takvim situacijama
prvo treba izracunati korelaciju stopa rasta populacije po jedinki (r) izmedu razlicitih populacija, kao da
migracija ne postoji. Zatim treba izracunati stopu migracije. Ako su stope migracije izmedu populacija
niskog intenziteta, onda je njihov uticaj na efekat na izracunate stope rasta, pa i na njihove korelacije,
zanemarljiv. Nasuprot tome, visoke stope migracije znacajno menjaju stope rasta populacija, pogotovu
ako od imigranata u mnogome zavisi rast populacije. Tada ¢e korelacije stopa rasta biti mnogo jace
nego Sto bi se ocekivalo na osnovu uvida u stope rasta tih populacija racunate po jedinki. Disperzija
jedinki moZe dovesti do negativnih korelacija, narocito ako je disperzivna sposobnost jedinke zavisna
od gustine, tako da visoka gustina lokalne populacije povecava broj jedinki koje iz nje odlaze u susedne

populacije.
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Jedan od nacina za prevazilaZenje problema adekvatnog izracunavanja korelacija stopa rasta
lokalnih populacija jeste beleZzenje broja jedinki koje emigriraju iz i imigriraju u pojedinacnu lokalnu
populaciju svake godine. Zatim moZemo izracunati stope rasta populacija koje se odnose na unutar-
populacioni reproduktivni uspeh. Medutim, ovaj metod se moZe primeniti samo ako je model
nezavisan od gustine populacije. Preporucuje se da se, nakon odredivanja porekla migranata, oni u
proracunu “pridruze” svojim mati¢nim populacijama, tj da se tim populacijama pridodaju vrednosti
reproduktivnog uspeha migranata, te da se onda izvrsi procena stope rasta svake lokalne populacije
ponaosob, pa, zatim, da se tako dobijene stope rasta medusobno testiraju na prisustvo i jacinu

korelisanosti.

Za oba tipa podataka, i one dobijene metodom prebrojavanja i one zasnovane na
demografskim parametrima, preporucuje se izraCunavanje zasebnih korelacija za svaki par populacija

ponaosob, a ne primena prostornih korelacionih metoda (Sokal i Oden, 1978 a, b 84-85)
9.2.3. IzraCunavanje korelisanosti podataka zasnovanih na stanju fragmenata

Model zasnovan na stanju fragmenata (populacija prisutna ili odsutna) omogucéava samo
izracunavanje korelacije u odnosu na udaljenost. Ne moze se razgraniciti koji efekti poticu od disperzije
izmedu populacija, a koji od sredinskih korelacija. Preporucuje se izracunavanje prostornih korelacija
stanja PRISUTAN-ODSUTAN, kao i stopa kolonizacije iizumiranja. Procene se vrie za sve moguce parove
postojecih populacija pri ¢emu se izraCunava fizicka razdaljina izmedu svakog para fragmenata i zatim
definise M klasa udaljenosti (do, di, da,..., dwm), pri ¢emu klasa k, na primer, sadrZi sve parove fragmenata
¢ija medusobna udaljenost se nalaziizmedu vrednosti k-1 i k. Preporuceno je da svaka klasa udaljenosti
treba da sadrZi najmanje deset parova fragmenata. Tipovi podataka u ovoj analizi svode se na
“prisutan-prisutan” (0-0), “prisutan-odsutan” ili “odsutan — prisutan” (O-N odnosno N-O) i “odsutan-
odsutan” (0-0). Specificnim testovima proverava se statisticka znacajnost asocijacija i zatim skiciraju
grafikoni (korelogrami) koji, u dvodimenzionalnom prostoru, opisuju variranje i intenzitet tipova

asocijacija izmedu parova fragmenata duZ prostornog gradijenta.

llustraciju ovog metoda predstavlja analiza asocijacija prisustva-odsustva biljne vrste
Delphinium uliginosum iz porodice ljuti¢a (Ranunculaceae) na 57 fragmenata u okviru serpentinskih
slojeva Severne Kalifornije (Harison i sar., 2000 86), tokom vremenskog perioda od sredine '80-tih do

sredine '90-tih godina XX veka. Definisano je 5 klasa udaljenosti i Cetiri binarne varijable:

| - Fragment naseljen tokom prvog vremenskog perioda (sredina ’'80-tih), Il - fragment nenaseljen

tokom prvog vremenskog perioda (sredina ‘80-tih), lll - fragment naseljen tokom drugog vremenskog
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perioda (sredina ’'90-tih) i IV - fragment nenaseljen tokom drugog vremenskog perioda (sredina ’'90-
tih). Rezultati pokazuju visok stepen prostorne korelacije u prvoj klasi udaljenosti (najmanja udaljenost
izmedu parova fragmenata) u oba vremenska perioda i to za naseljenost i za rizik od izumiranja, ali ne
i za stopu kolonizacije. Ovakvi obrasci mogu proistedi iz prostornih korelacija koje nisu povezane sa
disperzijom, ili zbog lokalizovanog kretanja semena izmedu fragmenata. Prisutne su takode visoke
vrednosti korelacije u klasi najvece udaljenosti. Ovakav obrazac najverovatnije proistice iz velikih
prostornih gradijenata sredinskih faktora, na primer korelisanih razlika u kvalitetu podloge ili

regionalnoj klimi.

9.2.4. Izracunavanje korelisanosti stopa rasta lokalnih populacija u slucajevima

nedovoljne kolic¢ine podataka ili odsustva direktnih podataka

Neki autori, u nedostatku neophodnih demografskih podataka, pribegavaju odabiru
takozvanih “surogat” varijabli za koje predpostavljaju da variraju na nacin na koji to ¢ine i potrebni
demografski parametri. Naj¢eSée se koristi vreme, tj meteoroloski uslovi, Cije variranje uti¢e na
variranje stopa vitalnih parametara, a time i stopa rasta lokalnih populacija. Na taj nacin dobija se

veoma gruba procena o intenzitetu korelisanosti pojedinacnih parova populacija.

Lahaye i sar. (1994 80) koristili su obrasce korelisanosti padavina sa udaljenoséu izmedu parova
populacija da bi pretpostavili korelacije stope rasta lokalnih populacija. lako bez informacija o tome
kako padavine uti¢u na stopu rasta populacije pegave sove Strix occidentalis, autori su pretpostavili da
korelacija intenziteta padavina na razli¢itim fragmentima pokazuje isti obrazac kao korelacija

performanse razlicitih populacija.

Pretpostavka da su demografske karakteristike dve lokalne populacije utoliko vise korelisane
ukoliko su populacije prostorno blize jedna drugoj ima smisla. Ako posmatramo tri naseljena
fragmenta, (tj tri lokalne populacije) od kojih su dva veoma blizu jedan drugom i treéi udaljen od njih,
i procenjujemo da sva tri imaju istu vijabilnost, koja dva od ta tri ¢cemo odabrati za primenu rezima
upravljanja (ako bi morali da odaberemo samo dva)? Podrazumevamo da je populaciona dinamika
treceg fragmenta najmanje korelisana sa preostala dva (u odsustvu specifi¢nih kretanja jedinki izmedu

populacija).

U odsustvu bilo kakvih podataka, pre svega treba da izuzmemo pretpostavku postojanja
negativnih korelacija izmedu stopa rasta ili vitalnih parametara, jer one u osnovi smanjuju verovatnocu

izumiranja lokalnih populacija, pa simulacije treba da vr§imo sa pozitivnim korelacijama.
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9.3. Stope migracija izmedu lokalnih populacija

Prepoznavanje intenziteta migracija izmedu lokalnih populacija od velikog je znacaja za
procenu njihove vijabilnosti i rizika od izumiranja vrste u okviru analiziranog prostora. Ako je stopa
migracije visoka, lokalne populacije sustinski ¢ine jednu populaciju koja naseljava strukturiran prostor
koji se sastoji od razlicitih tipova fragmenata; ako je veoma mala i dalje moZe imati bitnu ulogu u
postojanju efekta izbavljenja (engl. “rescue effect”) i odrzavanja metapopulacionog kompleksa.
Ponekad su i male stope migracije dovoljne da preduprede geneticku diferencijaciju lokalnih populacija
i opasnost od povecanog intenziteta ukrstanja u srodstvu (engl “inbriding”). Odsustvo migracije uveliko
olaksava procenu skupne PVA jer se, u tom slucaju, ona svodi na procenu PVA pojedinacnih lokalnih

populacija.

9.3.1. Kvantifikacija migracija: analiza podataka dobijenih tehnikom

markiranja, pustanja i ponovnog izlovljavanja

Ova tehnika omogucava procenu us p e S nog migriranja jedinki izmedu populacija. Bitno je
prilikom ponovnog izlovljavanja podjednak istraZzivacki napor primeniti na sve lokalitete koji su
obuhvaceni analizom, ukljucujué¢i i one najudaljenije, da bi se adekvatno procenile disperzivne
sposobnosti jedinki koje mogu varirati u odnosu na uzrast, pol itd. Regularno se moraju proveravati i
nenaseljeni fragmenti, da bi se utvrdilo eventualno postojanje metapopulacione organizacije. PoZeljno
je da svaka jedinka ima individualnu markaciju jer to omogucéava primenu sofisticiranijih statistickih
paketa za procenu uspesnih migranata, kao $to je program MARK (87), koji procenjuje i stopu migracije
izmedu populacija. Neophodno je, tokom ustanovljavanja broja uspesnih migranata, statistickim
metodama utvrditi i broj jedinki koje se nalaze u okviru svakog fragmenta, ali nisu markirane. Ako
udaljenost ima jak uticaj na verovatnodu disperzije, izracunavanje krive disperzije u funkciji udaljenosti
omogucice bolju procenu stepena migracije od pojedinacnih procena migracije izmedu parova lokalnih
populacija. Uglavhom se deSava da verovatnoca disperzije opada kao negativha eksponencijalna
funkcija udaljenosti koja moZe biti opisana primenom regresione metode. Ako y predstavlja broj

uspesnih migranata, a x udaljenosti od prostorne tacke u kojoj je izvrSeno markiranje, onda nagib b i
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odsecak krive a linearne regresije log y u odnosu na x omogucava procenu parametara negativne

eksponencijalne krive disperzije:
y = a exp(-bx)

Pri proceni i upotrebi podataka o migriranju za potrebe PVA neophodno je napraviti razliku
izmedu kretanja muZjaka i Zenki (ili hermafrodita). Trudna Zenka (ili hermafrodit) moZe osnovati
populaciju, dok muzjak ne moze i time je znacaj njegove migracije drugaciji. Ali, migracije muzjaka
sprecavaju inbriding, zatim, slabe negativan efekat dominacije muZjaka. Kod puma, na primer,
dominantni muZjaci zaposedaju velike teritorije u okviru kojih sprecavaju parenje mladih muzjaka.

Zahvaljujudi vecoj sposobnosti migracije, mladi muzjaci mogu zaposednuti nove teritorije.

9.3.2. Ekstrapolacija kvantitativhe procene migracija na osnovu individualnog

ponasanja

Direktna procena disperzivnog ponasanja jedinke Cesto je teska ili nemoguca, narocito kada su
u pitanju dugovecne vrste. Njih karakteriSe niska stopa disperzije (na primer jedan uspesan migrant u
deset godina), koja, ¢ak i kada je dovoljna za odrzavanje vijabilnosti populacije, nije lako uocljiva.
Postoje tri osnovne strategije za prikupljanje podataka o migratornom ponasanju i svaka od njih

omogucava dobijanje podataka koji se lako transformiSu u procenu stope migracije izmedu lokaliteta:

1. Merenje udaljenosti migranta od pocetne tacke (maticne populacije) u pravilnim
vremenskim razmacima, kada se prati na mnogo jedinki, omogucava izraCunavanje tzv. koeficijenta
difuzije, pri cemu srednja vrednost kvadrata udaljenosti od startne tacke biva predstavljena u funkciji
vremena. Naravno, treba uzeti u obzir i stopu smrtnosti prilikom migriranja i tako razgraniciti krivu
disperzije uspesnih migranata od generalne krive disperzije gde su uracunati i migranti koji tokom
procesa disperzije uginu zbog povecdanja opasnosti od sretanja predatora tokom samog procesa

migracije.

2. Jedinke bivaju paZljivo praéene da bi se dobila precizna kriva disperzije, sa podacima o
privremenom vracanju ka startnoj tacki, dinamici tih vracanja i duZzinama migriranja u jednom pravcu.
Ovi podaci omogucavaju pretpostavljanje udaljenosti od startne tacke u funkciji vremena. Prednost
ove metode je Sto se podaci prikupljeni na maloj vremenskoj i prostornoj skali mogu koristiti za
pretpostavljeno kretanje na velikoj prostorno-vremenskoj skali. Treba uzeti u obzir tipove stanista kroz

koje jedinka prolazi i promenu njenog ponasanja u odnosu na pojedine tipove i ekotone.
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3. Za vrste koje karakteriSe pasivno prenosenje, kao Sto su biljke koje se razmnozavaju putem
vetra ili vode ili larve planktonskih vrsta, modeliranje dinamike sredinskih parametara (kretanja vetra
ili vode) moZe dati pretpostavke o stepenu migracije. Uticaj sredinskih oscilacija na obrazac pasivnog
kretanja testira se u laboratoriji i onda ekstrapolira na realne uslove, uz upotrebu meteoroloskih i sl.

baza podataka i monitoringa.
9.3.3. Kvantifikacija migracija na osnovu obrazaca zaposednutosti fragmenata

Saznanje koji fragmenti su trenutno naseljeni, a koji ne, i kako se menja proporcija naseljenih
fragmenata tokom vremena, omogucdava procenu verovatnoca odredenih stopa kolonizacije i
izumiranja. Osnovna ideja je da informacija o naseljenosti fragmenata bude transformisana u
informaciju o variranju stopa kolonizacije i izumiranja u funkciji medusobne udaljenosti fragmenata.
Ovde, u stvari, pratimo “radanje” (kolonizaciju) i “umiranje” (izumiranje) citave populacije, umesto
jedinki. Osnovni problem u primeni ovog pristupa je da moramo da prepoznamo sve povoljne

fragmente u okviru Sireg prostora koji analiziramo radi praéenja dinamike njihovog naseljavanja.
9.3.4. Rezime procene stope migracija

Sve navedene metode imaju zajednicki problem, a to je Sto su migracije na velike razdaljine
veoma retke i slucajne, ali su ujedno i najvaznije za povezivanje populacija. Ako uopste nema podataka
o kretanjima jedinki za odredenu vrstu, dozvoljeno je koristiti podatke koji postoje za srodne vrste.
Sustinski, treba razgraniciti kojem od tri modela pripada obrazac kretanja odabrane vrste: migracija je
dovoljno jaka da svi fragmenti u stvari sadrZe delove iste populacije; migracija skoro da ili uopste ne

postoji i, stopa migracije je intermedijerna i zahteva paZljivu procenu.

9.4. Razliciti slucajevi skupne PVA

Harrison (1991 88) je predloZio odredenu klasifikaciju scenarija za skupne PVA, na osnovu
kombinacija stanja korelacija populaciono-specifi¢nih stopa vitalnih parametara i stopa migracija (Slika
17). Prvo pitanje je da li u skupu koji analiziramo sa konzervacionog aspekta postoji samo jedna
populacija koja je “otporna” na izumiranje? Ako je tako, onda taj skup populacija moze biti opisan kao

ekstremni slucaj kontinentalno-ostrvskog ili “mati¢no-satelitskog” modela, gde je vijabilnost samo
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jedne populacije od vitalnog znacaja za opstanak Citavog skupa. Primer ovakvog modela je populacija
puma u Planinama Santa Ana u Kaliforniji. Rezultati PVA modela koje je konstruisao Beier (1993 90)
predvidaju da bi izumiranje te male populacije moglo biti uslovljeno izumiranjem mnogo vece
populacije koja naseljava Palomar planine. Harrison (1989 91) je utvrdio da mnogi mali fragmenti
stanista sadrze privremene populacije dnevnog leptira Euphydryas editha bayensis, ali postoji jedna
mnogo veca populacija iz koje dolaze imigranti i naseljavaju te male fragmente. Ako jedna ili vise
populacija mozZe imati veoma nisku verovatnocu izumiranja i u okolnostima izolacije, onda je bolje

primeniti skupnu analizu i tako proveriti da li je rizik od izumiranja za ceo skup takode mali.

Mnogo c¢eScéa situacija je da sve populacije jednog skupa imaju znacajan nivo rizika od

izumiranja. Tada se primenjuje kategorizacija po Harrison-u (1991 88) da bi se analiza pojednostavila.

Korelacije Stope migracija
populacija
Stope vitalnih Ne postoje Male i srednje Visoke
parametara

Zasebne populacije, | Visoko efektivna| Razli¢iti fragmenti,

skupno veoma veoma razlic¢ito

Znacajno metapopulacija

efikasne staniste
negativne
Zasebne populacije, | Visoko efektivna| Razli¢iti fragmenti,
Blizu skuppo veoma metapopulscia po malo rjazI|C|to
efikasne staniste
Nule
Zasebne populacije, | Visoko efektivna
Znacajno skuppo veoma metapopulacija | Jedna populacija
efikasne
Pozitivne

Slika 17. Moguci ishodi skupne PVA po Harrison-u (1991 88).

Vezba 9. Primena programa VORTEX za izracunavanje verovatnoce izumiranja metapopulacije
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10. ANALIZA VUJABILNOSTI POPULACIA - PRIMERI 1Z PRAKSE

Konzervaciona biologija je primenjena nauka ciji je osnovni cilj da integriSe ekoloska i
socioekonomska znanja radi podrske ocuvanju globalne bioloske raznovrsnosti i funkcionisanja
ekosistema. Medutim, u dosadasnjim akcijama preovladavale su striktno ekoloske analize, pa je i sama

PVA rezultirala uglavhom teoretskim predvidanjima, a ne i konkretnim resenjima.

PVA ima dve opste svrhe: prvobitna namera bila je procena vijabilnosti populacije odnosno
njenog rizika od izumiranja (Shaffer, 1981 71). Analize su pokazale da su male populacije, ¢ak i u
zasticenim podrucjima, veoma podlozne slu¢ajnom izumiranju. Uobicajeni cilj PVA bio je da prepozna
minimalnu veli¢inu populacije ili povrsinu stanista koja populaciji omogucava vijabilnost. Prve primene
PVA nisu prikazivale nekoliko razlicitih opcija gazdovanja i sugerisale izbor jedne od njih, ve¢ samo
precizan proracun verovatnoce izumiranja odredene populacije. Druga primena PVA, koja takode
pociva na preciznom proracunu verovatnoce izumiranja, odnosila se na rangiranje ranjivosti razlicitih
bioloskih vrsta (Mace i Lande, 1991 91). U okviru kategorija ugroZenosti koje je definisao IUCN,
pripadnost svakoj od kategorija procenjuje se na nekoliko nacina. Jedan od njih je na osnovu rezultata
statisticke analize koja procenjuje da li populacija ima velike Sanse da izumre u narednih x (definisan
broj za svaku kategoriju) godina. U praksi se PVA retko primenjuje u proceni statusa ugroZzenosti vrsta
iz jednostavnog razloga Sto za vecinu vrsta ne postoje adekvatni podaci na osnovu kojih se procena
mozZe izvesti. Zanimljivo je da je insistiranje na preciznoj proceni rizika od izumiranja najveée u
zakonodavstvu Sjedinjenih Americkih Drzava. Naime, Akt o UgroZenim Vrstama, zatim Akt o
Gazdovanju Drzavnim Sumama, planovi oporavka i planovi o¢uvanja stanista zasnovani su na obavezi
gazdovanja vrstama na taj nacin da one ostaju vijabilne. Fundamentalna obaveza je utvrditi minimalnu
vijabilnu veli¢inu populacije ugroZene vrste i precizno proceniti rizik od izumiranja. Na Zalost, precizni

podaci neophodni za veoma preciznu procenu rizika od izumiranja postoje za mali broj ugroZenih vrsta.

Alternativna uloga PVA bila bi da pomogne u kreiranju odluka o gazdovanju vrstama. Takva
uloga ne traZi kvantitativnu procenu rizika od izumiranja veé¢ usmeravanje na procenu relativne
sposobnosti razli¢itih obrazaca gazdovanja da isporuce prihvatljive konzervacione strategije. Drugim
re¢ima, PVA predstavlja orude za odabir perspektivnije konzervacione strategije za unapred odreden

budzet.

Primer za ovakvu primenu bio bi odabir strategije restauriranja vegetacije za ugrozenu vrstu

ptice koja naseljava fragmentarno rasporedena stanista. Tradicionalni pristup bio bi da se odredi koliku
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povrsinu tog stanista je neophodno napraviti da bi se oc¢uvala vijabilnost populacije, tj smanjio rizik od
izumiranja na veoma mali procenat. Alternativni pristup bio bi pretpostaviti da je moguca restauracija
vegetacije odredenog dela stanista, a zatim odluciti gde je najekonomicnije i najuspesnije investirati,
dali uizgradnju koridora koji bi povezivali postojece fragmente stanista, u izgradnju novih fragmenata

ili u povecanje vec postojecih?

Teorija odlucivanja (“Decision theory”) je nacin razmisljanja koji moZe biti primenjen na sve
probleme gazdovanja. Moze se predstaviti kroz sledeée poteze (Shea i sar., 1998 92):
1) Definisati cilj Sto bi, u kontekstu PVA, znacilo minimizirati verovatno¢u izumiranja populacije;
2) popisati opcije gazdovanja koje su definisane u smislu jedne ili viSe kontrolnih varijabli (na
primer, koliko stanista rasporediti na koje lokacije);
3) definisati varijable koje opisuju stanje sistema (kao Sto je velicina populacije ili stanje stanista);
4) opisati dinamiku stanja varijabli za koje postoje opcije gazdovanja (kao sto je model populacije
i/ili model stanista);
5) definisati ogranicenja koja povezuju stanje sistema i stanje kontrolne varijable (na primer,

budzet ili maksimalna povrsina koja moZe biti o¢uvana).

Slededi primer predstavlja kako se primenjuje PVA u slucaju potrebe odabiranja takve
strategije upravljanja Sumama koja ée pruZziti najvecu Sansu za opstanak ugrozenoj vrsti sisara torbara
u okviru pojedinacnog fragmenta Sume. PVA primenjena u ovom slucaju bice vise kvalitativna nego

kvantitativna.

10.1. Analiza slucaja: Gazdovanje Sumom radi ocuvanja Ledbiterovog

oposuma

Ocuvanje ugrozene australijske vrste sisara torbara Gymnobelideus leadbeateri — Ledbiterov
oposum - je jedan od prioriteta nacionalnog Sumarstva u australijskoj drzavi Viktorija. Problem
predstavlja, jednim delom, uticaj totalne sece drveta (“clearfell logging”) koji se ponavlja svakih 80 do
120 godina na 75% areala rasprostranjenja vrste (Smith i Lindenmayer, 1992 93), odnosno na povrsini
60 km puta 50 km u centralnom masivu drzave Viktorije u jugoistocnoj Australiji. Totalna seca

podrazumeva skoro potpuno uklanjanje vegetacije sa odabranog podrucja, pri ¢emu lokalitet ostaje
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ogoljen, a zemljiSte veoma poremeceno. Potreba ove vrste za mestima za gnezdenje u drvecu koje je
staro preko 150 godina, povezana sa pozarima koji su unistili viSe od 60% Sume unutar areala vrste na
pocetku XX veka (Noble, 1977 94), cini Ledbiterovog oposuma ugroZzenom vrstom. Konzervaciona
strategija poCetkom XXI veka bila je da se ne vrsi seca u onim regionima gde postoje velika mrtva ili
ostarela stabla kao u starim Sumama, u okviru linijski rasporedenog drveca duz obala potoka, na
strmim ili kamenitim podrucjima i na podruc¢jima koja su gorela pocetkom XX veka (MacFarlane i
Seebeck, 1991 95). Ostatak Sumskog kompleksa je pod reZimom sece koji podrazumeva intenzivne
metode totalne sece koji se ciklicno ponavljaju i, ujedno, ugrozavaju Ledbiterovog oposuma, a podrucja

koja ce biti spaljivana u buduénosti mogu uci u rezim sanitarne sece.

Zadatak je bio odrediti vijabilnost vrste koja je izloZena trenutnim opcijama gazdovanja i
razmotriti relativnu korist drugih opcija gazdovanja. Opcije su uporedene izracunavanjem kratkorocnih
verovatnoca izumiranja i verovatnoca izumiranja pri stabilnom stanju, u okviru perioda od 150 godina.
Posto procene verovatnoca izumiranja mogu biti veoma osetljive na promene parametara (Burgman i
sar., 1993 96), procenjeno je kako su promene nestabilnih parametara uticale na relativni uspeh
razli¢itih opcija. Podaci o kretanju oposuma izmedu fragmenata stanista bili su ograniceni i nije bilo
sigurno kolika ¢e biti uCestalost i opseg bududih poZara, tako da je analiza senzitivnosti skoncentrisana
upravo na te procese. Posto ponovljeni poZar moZe potpuno da unisti pogodno staniste u svakom
pojedinacnom fragmentu Sume, traZzene su takve opcije gazdovanja koje ¢ée povedati verovatnocu

preZivljavanja vrste unutar pojedinacnog Sumskog bloka.

Fokus konkretne studije bio je Stivensonov Sumski fragment. Ispitane su sledece opcije
gazdovanja Sumama, a putem menjanja strukture fragmenta i dinamike stanista (Lindenmayer i
Possingham, 1996 97): 1) odrZati postojecu strategiju, gde odrZavanje starih stabala nije obavezno i
gde je sanitarna seca dozvoljena; 2) saCuvati postojecu povrsinu starih stabala (praksa je bila da stara
stabla ili stari deo Sume bude van rezima sece dok i ako ne izgori); 3) ne dozvoliti sanitarnu secu u
buduc¢nosti (kada je u proslosti deo Sume sa komercijalnim drve¢em — za secu — izgoreo, veéi deo
preostalog drveca, bez obzira da li je bilo mrtvo ili oSte¢eno, uklonjen je putem sanitarne sece; bez
sanitarne sece, neka mrtva ili oSte¢ena stabla mogla su da opstanu i da ¢ine dinamiku staniSta mnogo
kompleksnijom); 4) formirati dodatne rezervate razlicite veliine i broja; 5) povecati vremenski interval
izmedu totalnih seca (ako je interval izmedu totalnih seca ili vreme rotacije poveéano na vise od 150

godina, sigurno ¢e se razviti povoljno staniste).

Rezultat PVA simulacije predstavljen je u formi “stabla odluke”. Prvo, tj na vrhu “stabla”,

predstavljene su najuspesnije varijante strategija delovanja, a ispod se sekvencijalno dodaju
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alternativne strategije. Za Stivensonov Sumski fragment stalna zastita postojece stare Sume od sece i
sanitarne sece znacajno povecava oposumovu vijabilnost i ekonomski je efikasna. Ako se postojeci
fragmenti starih stabala konstantno drze van sece, verovatnoca izumiranja oposuma u prvih 150
godina je 33%, a verovatnoca izumiranja u narednim ciklusima od po 150 godina je 58%. Ako se u ciklus
seCe uvrste i stari fragmenti koji stradaju u poZarima, oposum nece preZiveti. Kratkoroc¢no, jedina
opcija koja znacajno povecava Sansu za prezivljavanje Ledbiterovog oposuma je da se ne modifikuje
stari deo Sume. Posto je ostatak Sume samo 60 godina star, trebace najmanje 100 godina da se realizuje

korist od primene drugih strategija.

Bilo je zanimljivo i istraziti najbolje nacine daljeg redukovanja verovatnocde izumiranja. Dve
popularne sugestije bile su da se poveca vreme rotacije i da se oformi viSe rezervata. Ako bi vreme
rotacije iznosilo 200 godina ili viSe, vijabilnost oposuma bi bila mnogo izvesnija (smanjenje dugorocne
verovatnoce izumiranja sa 42% na 28%). Ova opcija podrazumeva skoro potpunu obustavu sece u
narednih 150 godina. To je, na Zalost, neprihvatljivo za drvnu industriju. Medutim, ako bi se obustavila
eksploatacija samo Sest rezervata povrsine od po 50 ha, Sto ¢ini oko 5% od ukupnog fragmenta Sume,
vijabilnost oposuma bi se povecala ¢ak i viSe nego ako bi se povecalo vreme rotacije i smanjila seca za
5%. Ovi rezervati trebalo bi da budu tako rasporedeni da budu nekorelisani u odnosu na pojavljivanje
pozara, ali dovoljno medusobno blizu da je migracija Ledbiterovog oposuma moguca. Jedno resenje za
ove prilicno konfliktne zahteve je da se rezervati oforme sa obe strane potencijalne poZariSne barijere,

kao Sto su jaruge koje sadrZze elemente tropskih kisnih Suma.

Cinjenica je da su stalni rezervati mnogo efikasniji po opstanak ugrozenih vrsta nego povecanje
vremena rotacije, pa je bilo zanimljivo ispitati koja veli¢ina rezervata bi bila najefikasnija. Postavljeno
je ekonomsko ogranicenje da samo odreden broj hektara moze biti izuzet od eksploatacije i ispitane
su razli¢ite opcije. Utvrdeno je da samo jedan ili dva veoma velika rezervata nisu mnogo efikasna, zato
Sto mogu izgoreti u toku jednog velikog poZara. Uspesnost velikog broja veoma malih rezervata od
kojih je svaki demografski nestabilan, veoma zavisi od ucestale medusobne rekolonizacije. Na kraju je
preporucen intermedijerni broj rezervata velic¢ine od 50 ha do 100 ha. Ova povrsina, u odsustvu pozara,
ima veliku procenjenu vijabilnost, ali omogucava i Sirenje rizika, verovatno u formi Sirenja patogena i

predatora.

Senzitivnost zakljucaka je takode testirana i to menjanjem onih parametara procesa za koje se
nije potpuno sigurno znalo kakav efekat imaju na vijabilnost oposuma. Prednost izbegavanja sanitarne
sece i povecanja vremena rotacije uveliko se smanjuje ako je migriranje ograniceno, jer ovakve opcije

gazdovanja zavise od mogucnosti jedinki da rekolonizuju fragmente. Ako bi se ucestalost ili opseg
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pozara povecao, relativno rangiranje najboljih opcija gazdovanja ne bi se znacajno promenilo. U
odnosu na veli¢inu i broj rezervata, utvrdeno je da su u sluc¢aju niskog nivoa rekolonizacije pozZeljniji
veliki rezervatii obrnuto. Na primer, ¢ak i u odsustvu potencijala za rekolonizaciju, jedan veliki rezervat
nikada se nije pokazao kao najbolja opcija. Promena ucestalosti poZara nije imala veliki efekat na
optimalnu veli¢inu rezervata, i, bez obzira na menjanje apsolutne verovatnoce izumiranja, najbolje

reSenje za ukupnu povrsinu rezervata ostajalo je isto.

Prethodne strategije gazdovanja svakako nisu bile adekvatne, zato Sto je dugorocna
verovatnoca izumiranja iznosila 100%. Najefikasniji i efektivniji nacini za dugoro¢no preZivljavanje
populacije oposuma bili bi: 1) minimiziranje opsega i ucestalosti spontanih pozara; 2) formiranje
nekoliko povezanih rezervata veli¢ine 50 do 100 ha u okviru jednog Sumskog fragmenta veli¢ine 5000
do 10 000 ha, a koji ne mogu da pocnu da gore u isto vreme; 3) ne primenjivati sanitarnu secu nakon
pozZara u starim Sumama. Povecdanje vremena rotacije nije se pokazalo kao korisna strategija jer bi
zaustavilo lokalnu industriju u narednih 100 godina. Preporucene akcije imale su relativno mali uticaj
na industriju u poredenju sa porastom vijabilnosti populacije Ledbiterovog oposuma. Ove preporuke
su usvojene. Studija pokazuje da, zdruZivanjem svake grupe opcija za gazdovanje sa realnim faktorom
rizika, konzervacioni biolozi mogu isporuciti donosiocima odluka informacije koje ovi mogu uporediti
sa drugim potrebama u Sumarstvu. Neophodno je prepoznati socijalna i ekonomska ogranicenja i

isporuciti najbolje resenje u okviru tih ogranicenja.

10.2. Uticaj covekovih aktivnosti na vijabilnost populacija

Savremeni ¢ovek neosporno utice na dinamiku i strukturu prirodnih populacija. Medutim, da
njihov prostorni raspored i aktivnosti moraju se ugraditi u konkretne analize vijabilnosti populacija

divljih vrsta biljaka i Zivotinja.

Neophodno je, pre svega, ispitati koji su populaciono-bioloski procesi od centralnog znacaja
za rezultate PVA, a onda prepoznati one sisteme u ljudskom drustvu koji uticu na dinamiku prirodnih
populacija i mehanizme putem kojih se ti uticaji desavaju. Bioloski procesi mogu biti svrstani u nekoliko
opstih kategorija: a) procesi od sustinskog znacaja za populacionu dinamiku (stohasticki problemi usled

uzorkovanja u malim populacijama — demografska slucajnost i geneticki drift) i procesi koji proisticu iz
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populaciono-specificnih karakteristika (uzrasna struktura, sistem ukrstanja i inbridna depresija); b)
prirodni procesi koji se ne mogu izbeci, a koji nisu pod uticajem populacionih procesa (sredinska
slucajnost i prirodne katastrofe); c) fundamentalni, deterministicki procesi koji dovode do promena
veli¢ine populacije: reprodukcija, prezivljavanje, noseéi kapacitet sredine i disperzija (emigracija i
imigracija). Ove deterministicke komponente populacionog rasta su jedini faktori koji su razmatrani u

vecini klasi¢nih modela populacionog rasta.

Covekova aktivnost negativno uti¢e na na demografske stope putem &etiri glavna modela: 1)
direktna eksploatacija vrsta, 2) smanjenje kvaliteta stanista, 3) smanjenje povrSine stanista i 4)

fragmentacija stanista.

Efekat direktne eksploatacije relativno lako moze biti inkorporiran u PVA, putem unosa stopa

uzrasno i polno specificnog mortaliteta.

Kvalitet staniSta moZe biti smanjen ¢ovekovim uticajem na hranu, predatore, kompetitore,
bolesti, dostupnost vode i osnovne geofizicke resurse, kao i na sklonista, gnezda ili druga mikrostanista
neophodna za odvijanje svih faza Zivotne istorije. Ovi efekti mogu biti izazvani introdukovanjem
egzoti¢nih biljaka i Zivotinja, eksploatacijom prirodnih resursa od strane ¢oveka, praznjenjem raznih
tipova otpada, izmenom mreZe stanista kroz razvoj predela ili pretvaranje u poljoprivredno zemljiste,
kao i regionalnim ili globalnim promenama (upotreba hlorofluorokarbona i emitovanje gasova koji

izazivaju efekat staklene baste).

Povrsina stanista moZe biti smanjena putem konverzije ili uniStenja nezasti¢enog stanista usled
promene socioekonomskih uslova. Smanjena koli¢ina i kvalitet staniSta mogu biti izraZzeni u
projekcijama kapaciteta sredine u PVA modelima, i mogu izmeniti stopu disperzije izmedu fragmenata

stanista.

Fragmentacija staniSta se moZe desiti bilo putem direktne podele prethodno velikog i
kontinuiranog stanista u brojne manje jedinice, ili podizanjem prepreka za migracije izmedu postojecih
fragmenata stanista u veé fragmentisanom predelu, kao Sto su putevi ili kanali. Negativni efekti
fragmentacije staniSta mogu biti inkorporirani u PVA u formi povecanog uzrasno ili polno specificnog

mortaliteta ili kroz smanjene stope migracije izmedu fragmenata.

Covekove aktivnosti koje moduliraju vijabilnost populacija nemaju toliki uticaj na stohasticke

procese koji se odvijaju u samim populacijama, kao $to je demografska slucajnost, sredinsko variranje
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demografskih stopa, geneticki drift i inbriding, ali mogu uticati posredno, preko menjanja veliéine

populacije, tj fekunditeta i mortaliteta.

Neke od veza izmedu cCovekovih aktivnosti i populacionih procesa su veoma suptilne. Na
primer, broj sumatranskih nosoroga (Dicerorhinus sumatrensis) svodi se na nekoliko u svakom od
izolovanih zasti¢enih podrucja. Analiza 1995. u Maleziji pokazala je da u uzorku od 35 tragova postoji
samo 1 trag juvenilnog nosoroga, a nezavisni podaci pokazuju da je samo jedna od 21 adultnih Zenki
uhvaéenih devedesetih godina XX veka bila trudna. Ako se razmnoZavanje odvijalo po Semi uobicajenoj
za nosoroge, oko 30% adultnih Zenki trebalo bi da bude trudno u svakom trenutku i oko 15% jedinki
trebalo bi da ima ne vise od dve godine. Moguce je, u ovom konkretnom slucaju, da nedostatak
partnera za parenje izaziva prekid parenja u okviru veceg dela fragmentisanog areala. Na taj nacin,
uticaj unistavanja stanista van granica nacionalnih parkova i krivolova unutar parkova moze rezultirati
znacajnim smanjenjem stope reprodukcije. Urusavanje sistema parenja kao indirektan efekat ljudskih

aktivnosti moze biti inkorporirano u mnoge PVA modele putem Allee-evog efekta.

10.3. Ukljucivanje covekovih aktivnosti u analizu vijabilnosti

populacija

Analiza vijabilnosti populacije pume sa Floride (Puma concolor coryi) pokazala je da se gubitak
stanista za ovu vrstu nalazi izmedu nule i polovine ukupne povrsine. Veéi deo ukupnog stanista ove
vrste nalazi se u posedu ljudi. Konstatacija da je puma malo i da je neophodno geneticko dopunjavanje
i translokacija nekih jedinki u severnu Floridu ili juznu DZordZiju ne moze se uskladiti sa ¢injenicom da
se nosedi kapacitet sredine sve viSe i viSe smanjuje. Problem predstavlja i suviSe jednostrana ekspertiza
onih koji unapreduju i primenjuju PVA, pa su analize faktora kao Sto je variranje stopa uzrasno -
specificnog fekunditeta pri razli¢itim gustinama populacije veoma detaljne i sofisticirane, dok su
pitanja, kao koliko hektara stanista ¢e preostati i koliko jedinki ¢e biti ubijeno u krivolovu u narednih
deset godina, prenebregnuta. Obi¢no se ti osnovni faktori rizika tretiraju u modelima putem stopa koje
ostaju konstantne. Naravno, populacioni biolozi ne moraju znati kako da projektuju najverovatnije
mogucée efekte krivolova, ali moguce je ustanoviti socijalne i socioekonomske odrednice stopa
eksploatacije (u ovom konkretnom slucaju smisao engl. termina ,harvest”) divljih vrsta od strane

Coveka za gazdovanje, lokalnu prodaju i izvoz. Konceptualni modeli PVA moraju biti prosireni
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obuhvatanjem analiza sistema postojecih u ljudskom drustvu. Ti sistemi podrazumevaju demografiju
Covekovih populacija, ekonomske sisteme, socijalne sisteme, sisteme vlade i politike, aktivnosti
korporacija uklju¢enih u glavne industrijske aktivnosti u regionu, poljoprivredne sisteme, eticke i
moralne sisteme. Mada nije moguce inkorporirati sve te discipline u PVA odredene vrste, faktori koji

imaju najkriti¢nije efekte moraju biti uzeti u razmatranje.

Lanac veza izmedu procesa vezanih za sisteme u ljudskom drustvu i vijabilnosti prirodnih
populacija moZe biti ras¢lanjen na cetiri komponente: 1) Broj ljudi, 2) prostorni raspored ljudi, 3)
aktivnosti tih ljudi i 4) uticaji tih aktivnosti na osnovne parametre populacione biologije vrste (na

primer, direktna eksploatacija i degradacija stanista, smanjenje i fragmentacija).

Znacaj pracenja ovih parametara ogleda se u slede¢em primeru: Za potrebe konzervacione
strategije Jaldapara nacionalnog parka u Indiji izvrSena je PVA Indijskog nosoroga. Skoro na zavrsetku
diskusije, tim demografa koji je istrazivao lokalna sela izneo je svoje predvidanje da ce se, po
rezultatima istrazivanja, broj domacinstava u okolini nacionalnog parka udvostruditi u narednih deset
godina, uglavnom zbog seoba iz osiromasenog Bangladesa. Za razliku od postojece zajednice malih
farmera, pridoslice c¢e biti uglavhom bez zemljista, i tako uveliko zavisni od nacionalnog parka kao
izvora ogreva, pasnjaka i drugih resursa. Ako je PVA prenebregla ove podatke, tj nadolazeci uticaj ljudi,
onda procena vijabilnosti populacije nosoroga nije kvalitetno uradena, jer je ignorisala veoma ozbiljan

faktor ugrozavanja.

10.4. Primeri integrisanja covekovih aktivnosti u PVA

Projekat Grizlija sa Istocnih Padina okupio je vise od 60 stru¢njaka oko procene vijabilnosti
populacije i staniSta ove vrste, a uz podrsku IUCN/SSC (Herrero i sar., 2000 100). U fokusu je bilo
oCuvanje populacije grizli medveda u ekosistemu Centralnih Stenovitih planina u Kanadi (podrucje oko
i u okviru Banff nacionalnog parka). Simulacije su zapocete oslanjajuci se na pretpostavku da mortalitet
grizlija opstaje na nivou koji je zabelezen poslednjih nekoliko godina. Ovo glediste - da podaci iz
skorasnjih istrazivanja omogucavaju najbolje proracune za buducée demografske stope — predstavlja
osnovu vecine PVA. Medutim, skoro je nemoguce da mortalitet grizlija bude konstantan. Vecina uzroka

mortaliteta u centralnom delu kanadskih Stenovitih planina potice od ljudi, pre svega od legalnog lova,
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ilegalnog lova, ubistava od strane lovaca ,,u samoodbrani“i usled kontrolnog ubijanja od strane uprave

nacionalnog parka onih medveda koji su postali problematicni usled ucestalih susreta sa ljudima.

Na istom sastanku utvrdeno je da c¢e se populacija ljudi u oblasti Kalgarija, u susedstvu
kanadskih centralnih Stenovitih planina, povecavati brzinom od oko 4% godi$nje. Taj rast ¢e se deSavati
najvise zbog imigracije iz ostalih delova Kanade. Ocekivan socijalni i demografski profil imigranata su
mladi ljudi koji se doseljavaju jer im se ova oblast svida. Iskoris¢avanje ove oblasti i stanista grizlija za
potrebe lova, planinarenja, skijanja i drugih aktivnosti, povecavace se istom i ve¢om stopom od rasta

populacije ljudi.

Projekcija promena u populaciji ljudi upotrebljena je da modifikuje PVA grizlija,
pretpostavljajuci, pre svega, da ¢e stopa mortaliteta grizlija zbog nepovoljnih kontakata sa ljudima rasti
linearno sa porastom broja ljudi u oblasti. Ova modifikovana PVA projektovala je da ¢e populacija
grizlija ubrzo izumreti zbog neodrZivog ubijanja kao rezultata povecane ucestalosti susreta izmedu ljudi
i medveda. Naredne analize su pokazale da ¢e populacija grizlija opstati samo ako stopa mortaliteta

ostane kao Sto je trenutno, uprkos rastu populacije ljudi.

Broj medveda koji su ubijeni uslovljen je procentom areala aktivnosti svakog grizlija koji se
nalazi u krugu od 500m od puta ili Zeleznickih Sina, zatim brojem staza za transport stabala koji vode
direktno do medvedih stanista, na¢inom na koji ljudi reaguju kada se sretnu sa medvedom (pucanje u
njih iz puske ili prskanje sprejem sa biberom), i drugim faktorima koji mogu biti kvantifikovani i
modelirani. ProSirena PVA moZe biti realizovana putem dodavanja kompleksnih prostornih modela

promena stanista grizlija izazvanih ljudskom aktivnoséu.
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11. SAVREMENA EVOLUCIJA | NJEN UTICAJ NA BIOLOSKU RAZNOVRSNOST

11.1. Koncept savremene evolucije i primeri

Savremena evolucija obuhvata evolucione promene koje se desSavaju u periodu od nekoliko
stotina godina, a pod uticajem aktivnosti coveka (Stockwell i sar., 2003 101). Glavni negativni faktori
Covekovih aktivnosti koji izazivaju brze evolucione odgovore, poznati su pod nazivom ,kobni
kvartet” (engl. ,evil quartet”) i obuhvataju, degradaciju i fragmentaciju staniSta, prekomernu
eksploataciju vrsta, introdukciju alohtonih vrsta i lan¢ana izumiranja. Ovi faktori predstavljeni su u
okviru kursa osnovnih studija ,0Osnovi konzervacione biologije”. Interesantno, Soule (2009 102)
pominje ,kobni trio” (eng. ,evil triplet”) antropogenih faktora kao glavne osumnjiene za
osiromasenje biodiverziteta i savremenu evoluciju, mada je to moZzda kombinacija specificna za
veliki ekoloski kompleks poznat kao , Kicma Novog Sveta” a koji obuhvata planinski venac Anda i
Kordiljera koji se pruza levom obalom americkog kontinenta u pravcu Sever-Jug. ,Kobni trio”
obuhvata: (1) degradaciju i fragmentaciju stanista; (2) klimatske promene i posledice koje one

izazivaju i (3) unistenje velikih predatora.

O negativnim efektima delovanja prva dva ¢lana kobnog trija ve¢ je bilo reci u okviru kursa
»Ekoloski Projekti“. UniStenje velikih predatora analizira se i diskutuje u najveéoj meri na americkom
kontinentu. Zahvaljujuéi kontinuiranom i organizovanom skoro stogodiSnjem pracenju ekoloske
dinamike Zivih sistema, uoceno je da efekat unistenja populacija velikih predatora duz kicme Novog
Sveta juzno od Kanade (podrucje Aljaske je jedino izuzeto jer tamo jos uvek postoje veliki predeli
netaknute divljine) izaziva sindrom ,,obezglavljivanja ekosistema*“ (eng. ,,ecosystem decapitation” —
Soule, 2009 102). Soule smatra da je proces uklanjanja velikih predatora iz navedenog podrucja bio
veoma usaglasen te je tako izazvao de-regulaciju Sirokih razmera, kako populacija herbivora, tako i
i tzv mezopredatora ili predatora srednjih dimenzija. Uklanjanje velikih predatora kao klju¢nih vrsta
u ekosistemu inicira veoma predvidljiv niz promena poznatih kao troficke ili ekoloske kaskade.
Najozbiljnije posledice trofickih kaskada su oslobadanje — i demografsko i u smislu ponasanja — dve
kategorije ucesnika u lancu ishrane: herbivora kao Sto su papkari i kopitari i mezopredatora (lisice,
rakuni, tvorovi, divlje i domace macke). Oslobadanje herbivora ilustrovano je ekoloskim
promenama u severnom delu Jeloustonskog Nacionalnog Parka, koje su zapocete 1925 godine,

kada su uklonjeni vukovi. Nekoliko decenija nakon toga ekolozi su uocili da nema prirasta jasike u
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severnom delu Jeloustona. Drugi su zapazili nestanak mocvarnih predela, ocigledno prouzrokovan
odsustvom dabrova i njihovih brana, a pocelo je i erozivno zatrpavanje reka i potoka, dovodeci do
snizenja vodostaja. Sve ovo bilo je izazvano prenamnozavanjem populacije losova koji su unistavali
izdanke jasike svake zime i uklanjali vrbe u mocvarama koje ¢ine osnovni gradivni materijal za brane

i jazbine dabrova. Korenje vrba takode predstavlja barijeru za eroziju obala vodotokova.

Slicne promene desile su se na mnogim drugim mestima. U Africi, lavovi su se usled ucestalih
turistickih tura (povecdana buka i prisustvo njima nepoznatih i agresivnih mirisa) povukli u dublje
delove parka, sto je dovelo do lokalnog prenamnoZavanja jelena, uniStavanja obalske vegetacije,
erozije i zatrpavanja vodotokova. Generalno, nestanak specificne vegetacije usled poveéanog broja
herbivora utiCe na mnoge Zivotinjske vrste — vodozemce, gmizavce, diverzitet insekata,

reproduktivni uspeh salmonidnih riba itd.

Oslobadanje predatora srednje velicine tela (“mesopredator release”) desava se usled odsustva
kompetitora ili kompetitora/predatora. Dingo predstavlja klju¢nog predatora u Australiji. Dingo je
efikasno kontrolisao brojnost kuni¢a, veoma zastupljenih crvenih kengura, magaraca, koza i kamila.
Jedini neprijatelj dinga bio je Covek, tj ovcari koji su ih potisnuli putem specijalnih Zicanih ograda,
pusaka i otrova. Medutim, onda je nastupila invazija, tj prenamnozavanje veoma efikasnih
alohtonih mezopredatora, a to su macke i ride lisice. Ove dve vrste istrebile su mnoge autohtone
vrste sisara torbara srednje veli¢ine. U Juznoj Kaliforniji, nakon uklanjanja kojota pre 25 godina,
ekolozi su ustanovili nestanak mnogih vrsta ptica koje su se gnezdile u Siblju i ¢aparalu oko San
Dijega. Naime, prisustvo kojota je drZalo podalje domace macke, a verovatno i lisice, kojima se

kojoti takode hrane, od Sibljaka, pa nije bilo predatorskog pritiska na ptice kakav danas postoji.

Jos jedan faktor uvecava brojnost i negativan efekat mezopredatora na Zivotnu sredinu: ¢ovek
povecava koli¢inu hrane i broj sklonista koje oni mogu da koriste tako Sto gradi puteve (time
povecava broj leseva koji predstavljaju lako dostupnu hranu), oformljuje deponije (takode izvor
hrane)ioranice, gradi dalekovode, Zicane ograde, sadi stabla gde ona nisu postojala (dodatna mesta
za gneZdenje i osmatranje u potrazi za plenom koja koriste vrste iz porodice vrana). Porast
efikasnosti i broja ptica mezopredatora dovodi do dodatnog smanjenja brojnosti gustera, zmija,
mladunaca kornjaca, vodozemaca, glodara i mnogih vrsta ptica. U Zapadnoj Africi je utvrdeno da su
veliki predatori (lavovi, leopardi, hijene i divlji psi) skoro potpuno nestali iz Sest zasti¢enih podrucja
u Gani. Istovremeno je rapidno porastao broj babuna, koji su ubrzo istrebili svoj osnovni plen — male
vrste majmuna i antilopa. Uporedo sa tim njihovo ponasanje se promenilo - veoma brojni i gladni,

postali su agresivni i poceli organizovano da pretrazuju vecu teritoriju, tako da su dosli u blizak
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kontakt sa lokalnim stanovnistvom, otimajuéi njihove rezerve hrane — useve i stoku, pokatkad i malu

decu.

Mnogi ekolozi smatraju da je trenutno porast brojnosti herbivora i mezopredatora veca pretnja
po bioloSku raznovrsnost od klimatskih promena. Ovakvo stanje ¢e verovatno potrajati narednih
dve do Cetiri decenije i krajnji rezultat ne moZemo predvideti jer se u sve opcije neminovno moraju

uracunati i ekoloske promene koje ¢e biti potaknute klimatskim promenama.

11.2. Evolutivna promena kvantitativno-geneticki determinisane
osobine

Za konzervacioni pristup, bitno je predpostaviti kako ¢e komponente adaptivne vrednosti u
populaciji reagovati na antropogenu promenu, koja je obicno kompleksna. Fenotipske osobine koje
predstavljaju komponente adaptivne vrednosti su kvantitativno geneticki determinisane, te je jedna
od najvaznijih informacija za sanaciju narusenog stanja populacije kako je populacija odreagovala na
promenu selektivnog pritiska, odnosno koliko se smanjila geneticka varijansa. U jednoj ravnoteznoj
populaciji, pre delovanja stresa, fenotipovi su grupisani oko optimalne vrednosti (populacija je dobro
adaptirana na postojece okruzenje). Delovanje stresornog agensa menja optimalnu vrednost za datu
osobinu. U prvom trenutku, veéina fenotipova svakako nisu oni koji su najuspesniji u novonastalim
uslovima, tako da populacija neko vreme biva pod delovanjem direkcione selekcije. Jacina ove selekcije

moze se predstaviti jednacinom:

B=(-(z—9))/ (w?+P),

Gde je B selekcioni gradijent koji deluje na datu osobinu tj. nagib odnosa izmedu osobine i njene
adaptivne vrednosti na grafikonu, z je srednja vrednost osobine, 6 je njena optimalna vrednost, P je
fenotipska varijansa, a w? je jagina stabilizacione selekcije oko optimalne vrednosti osobine za koju se
pretpostavlja da je ista pre i posle delovanja stresornog agensa. Manje vrednosti stabilizacione
selekcije na grafikonu se odraZavaju kroz strmije nagibe funkcija adaptivne vrednosti i time jacu

stabilizacionu selekciju oko optimuma. Kada se vrednost optimuma promeni (,,pomeri” na grafikonu),
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dolazi do intenzivnijeg delovanja direkcione selekcije na populaciju (povecava se B -) i ubrzava evolucija

ka novom optimumu.

Za kvantitativnu osobinu pod kontrolom multiplih gena, ali sa pojedinacno malim efektima,
adaptiranje bi trebalo da se ostvari po formuli Az = GPB, gde Az predstavlja promenu srednje vrednosti
date osobine iz jedne generacije u narednu, a G je aditivna geneticka varijansa osobine). U slucaju
pradenja jedne osobine, ova jednacina je analogna tradicionalnoj ,selekcionerskoj jednacini”
(evolucioni odgovor jednak je proizvodu heritabilnosti i intenziteta selekcije, R = h?S), posto je G/P =
h%,aS/P =B (S je selekcioni diferencijal - razlika izmedu srednje vrednosti osobine pre i posle selekcije).
Ako razmatramo multipne osobine, Az postaje vektor promene u srednjim vrednostima osobine, G

postaje matrica aditivnih genetickih varijansi/kovarijansi, a b postaje vektor selekcionih gradijenata.

Ove jednacine predvidaju evolucioni odgovor osobina kod kojih se deSava promena optimalne
vrednosti usled promene selekcionog pritiska i pokazale su se korisnim u predvidanju evolucionih
odgovora u prirodnim populacijama. Treba napomenuti da nekoliko faktora moZe dovesti do
protivrecnosti izmedu ocekivanih i dobijenih evolucionih odgovora. Evolucioni odgovori ¢e se povecati
kako raste geneticka varijabilnost ili intenzitet selekcije. Evolucioni odgovor ¢e porasti i ako se
povecaju razlike izmedu srednje vrednosti osobine i njene nove optimalne vrednosti, nakon delovanja

stresornog faktora.

Ne treba zaboraviti da, kada se promena izazvana stresogenim faktorom desi, selekcioni
pritisak je najvedi, a selekcioni odgovor najbrzi, a zatim se intenzitet selekcije usporava kako se

populacija blizi novom adaptivhom vrhu.

Kompleksan skup faktora moZe ubrzati ili ograniciti savremenu evoluciju i tako uticati na
rezultat konzervacionih napora. Najvedi izazov kada inkorporiramo evolucionu teoriju u program
oporavka je precizna procena interakcija izmedu selekcije, protoka gena i demografije. Relativne uloge
ovih faktora zavise od konteksta. Na primer, obi¢no se smatra da male populacije imaju ogranicen
evolucioni potencijal. Procene efektivne veli¢ine populacije koja bi omogucéavala dugoro¢nu adaptivnu
evoluciju variraju od 500 do 5000. Ove procene su grube i zanemaruju Cinjenicu da povecéanje veliéine
populacije ne garantuje adaptiranje u jeku odigravanja savremene, tj brze evolucije. Na primer,
vestacki povecana veli¢ina populacije do neprirodnih razmera, narocito ako je udruZzena sa gubitkom
stanista, mogla bi smanijiti demografski rizik i geneticki drift, ali ne bi mogla da poveca nivo geneticke
varijabilnosti neophodan za adaptiranje. Treée, vestacka propagacija i povecanje prirasta osmisljeno

sa ciljem povecanja velicine populacije moZe narusiti prirodno sparivanje i prirodne selekcione obrasce,
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potencijalno usporavajuci adaptiranje ili ¢ak izazivajuci evoluciju koja ¢ini populaciju nesposobnom da
se adaptira na svoje prirodne sredinske uslove. Efekte selekcije je takode tesko generalizovati. Tokom
sredinskog stresa, povecanje intenziteta selekcije izaziva poc¢etno smanjivanje veli¢ine populacije, i to
smanjivanje ¢e trajati dok adaptiranje ili oslobadanje od efekta zavisnosti veli¢ine populacije od njene
gustine ne poveca prosecnu adaptivnu vrednost populacije. Ako je selekcija jaka, populacija moze
gubiti brojnost do sopstvenog izumiranja ili do brojnosti pri kojoj je demografski rizik od izumiranja
visok, ¢ak iako populacija evoluira u pravcu adaptiranja na novonastale uslove. Geneticka ogranicenja
takode mogu uticati na sposobnost populacije da odgovori na delovanje prirodne selekcije. Na primer,
selekcija favorizuje povecanje dve osobine koje su negativno geneticki korelisane (antagonisticka
plejotropija) i stoga ce se brzina adaptivne evolucije usporiti. Ova ograni¢enja mogu povecati Sanse da

selektivni mortalitet nadmasi preimucstva adaptivne vrednosti.

11.3. Evoluciona dinamika patogena i domacdina u savremenim
uslovima

Postojedii nastajuci patogeni organizmi postavljaju neobicne izazove za konzervacione biologe
jerimaju potencijal da izazivaju brze promene brojnosti i geneticke kompozicije divljih populacija svojih
domacina. Geneticki diverzitet vrsta domacina igra vaznu ulogu u ublazavanju negativnih efekata koje
na njihove populacije imaju epidemije. Takode, jasno je da paraziti predstavljaju mocan selektivni
faktor u prirodnim populacijama. Cinjenice da od geneti¢ke kompozicije populacija domadina zavisi
kakav cée biti efekat infektivne bolesti, kao i da patogeni organizmi veoma brzo mogu da promene
geneticku kompoziciju populacija domacina, dodeljuju novi znacaj ulozi genetickog diverziteta vrsta

domacina u programima ocuvanja vrsta.

Manje je jasna uloga koju evolutivna promena patogena igra u nastanku i Sirenju novih bolesti,
ali savremeni primeri sugerisu da bi ljudi nesvesno mogli vrsiti selekciju za brze promene u biologiji
patogena putem fragmentacije stanista, klimatskih promena i zagadenja Zivotne sredine. Mada su rizici
koje oni predstavljaju po ugroZene vrste ocigledni, patogeni i drugi prirodni neprijatelji mogu
predstavljati pokretacku silu specijacije i oCuvanja ili povecanja genetickog diverziteta u prirodnim
populacijama, pa bi ocuvanje interagujué¢ih mreza populacija koje koevoluiraju moralo da omoguci

domacinima da bolje odgovaraju na buduce rizike bolesti.
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Genski lokusi koji u¢estvuju u determinaciji fenotipske ekspresije glavnog histokompatibilnog
kompleksa (MHC — engl. ,major histocompatilibility loci”) kicmenjaka igraju klju¢nu ulogu u ste¢enom
imunitetu i visoka varijabilnost gena koji kodiraju MHC smatra se vaznom za prepoznavanje i odgovor
MHC molekula na raznovrsnost patogena. Polimorfizam na ovim lokusima determinise koliku
raznovrsnost stranih antigena imuni sistem domacdina moze da prepozna i napadne i moZe biti konacni
odgovor na selekciju koja proistice iz nepredvidljivih ili vremenski variraju¢ih pocetaka bolesti.
Eksperimenti na laboratorijskim miSevima pokazali su da su geni koji kodiraju MHC molekule bili od
znacaja pri selekciji za izbor reproduktivnog partnera i heterozigoti za MHC lokuse bili su otporniji na

bakterijske infekcije izazvane multipnim sojevima u odnosu na homozigote.

Proucavanja divljih vrsta kicmenjaka u poslednjih deset godina sugerisu da specifichi MHC
haplotipovi ili genotipovi omogucavaju otpornost na niz patogena, a visok diverzitet alela MHC lokusa,
kombinovan sa relativno istim ucestalostima alela ukazuje na postojanje balansne selekcije. Alelski
diverzitet na ovim lokusima je niZi od ocekivanog za ugrozZene vrste ili od uobicajenih vrednosti za
lokuse koji su pretrpeli efekat genetickog drifta ili inbridinga, pra¢en dramati¢nim promenama velicine
populacije (kao Sto su gepardi, azijski lavovi, juzne slonovske foke, konj PrZevalskog itd). Medutim,
novije studije ugrozenih vrsta pastrmki, crvenog vuka, pustinjske dugoroge ovce i drugih, ukazuju da je
snazna pozitivna i balansna selekcija odrZala iznenadujuce visok diverzitet MHC genotipova i tako
sugerisu da glavni cilj programa uzgajanja ugrozenih vrsta u zatoceniStvu treba da bude odrzavanje

onog nivoa geneticke varijabilnosti koji postoji u divljim populacijama.

Evolucija otpornosti domacina na parazite zahteva, u najmanju ruku, osnovno poznavanje
geneticke osnove otpornosti domacina kao i njenu geneticku varijabilnost ili heritabilnost u prirodnim
populacijama, zatim indikaciju cene infekcije u smislu mortaliteta ili smanjenog fekunditeta domacina.
IzraCunato je da je selektivni gradijent, predstavljen kao nagib regresione krive reproduktivne
adaptivne vrednosti domacina na fenotipsku otpornost, pruza uvid u efekat direktne selekcije za
otpornost na infekciju kada se uklone efekti indirektne selekcije na korelisane osobine. Brzina odvijanja
evolucije moZe se izraCunati iz proizvoda selekcionog gradijenta i heritabilnosti aditivne geneticke
varijanse na otpornost. Dakle, fenotipska i geneticka varijansa su od klju¢nog znacaja za potencijalne

evolucione odgovore domacdina na sadasnje i buduce rizike od infekcija parazitima.

Interesantno je da odredena istrazivanja intenziteta fenotipske selekcije u prirodi ukazuju da
ona najcesée deluje na morfoloske karakteristike, a nesto rede na ponasanje ili razvice. Nema

nagovestaja o poredenju delovanja selekcije na otpornost vrste domacina vodene patogenim
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organizmima i delovanju selekcije na druge osobine, moZda zato Sto je otpornost na parazitizam u

prirodi tesko kvantifikovati kod vecine organizama.

Vrste domadini koje se razmnoZavaju u zatocenistvu zasticene od patogenih agensa pod
delovanjem su olaksane selekcije i zato se kod njih ¢esto detektuje povecana osetljivost na patogene.
Ako patogene odstranjujemo iz prirode putem antiparazitskih lekova ili izolujemo odredene vrste iz
divljine sa istom namerom, njihova otpornost ¢e se tokom vremena smanijiti. Povecanje broja
nastajucih ili unetih bolesti ukazuje na brze evolucione promene. Tako je studija Nolan-a i sar. (1998
103) pokazala da se na osnovu velicine tela i perja muzjaka kuéne zebe mogao predvideti njegov
opstanak nakon epidemije infekcije novim bakterijskim sojem i da je do povecanja broja muzjaka male
velic¢ine tela i intenzivnije crvenog perja doslo u roku od samo nekoliko godina. Ove promene su bile
korelisane sa promenama genetickih kompozicija u populaciji domadina i intenzitet selekcije je

verovatno bio jak, bududi da su stope mortaliteta rasle i do 50%.

Selekcija nametnuta od strane coveka, nastala usled rasprostranjene upotrebe hemijskih
materija, odgovorna je u velikoj meri za nastanak sojeva bakterija, virusa, crva i protozoa otpornih na
lekove. Skorasnji pregled novonastalih bolesti kod ljudi i domestifikovanih sisara ukazuje da visoke
stope mutacije, kratko vreme generacije i brza evolucija predstavljaju znacajne faktore u nastajanju
novih bolesti. Tu uglavhom dominiraju bolesti izazvane virusima, narocdito RNK virusima koje
karakterise visoka stopa mutacija i veliki opseg domacina. Direktna uloga mutacije u nastajanju bolesti
u prirodnim populacijama ostaje relativho nepoznata, mada se za parvovirus koji inficira vukove, kojote
i domacde pse pretpostavlja da je verovatno nastao kao nova geneticka varijanta macjeg parvovirusa
koji postoji kod domacdih macaka. Ovi patogeni mogu brzo evoluirati i prilagoditi se novim domacdinima,
gde u nekim slucajevima dolazi do brze divergencije molekularnih ili osobina Zivotne istorije u donosu
na predacke genotipove. Kod gljiva patogena, mala geografska udaljenost i moguénost prenosa iz vrste
u vrstu viSe uticu na nastajanje sposobnosti da inficiraju novu biljnu vrstu nego geneticke promene
samih parazita. Primeri nastalih infektivnih bolesti kod ljudi i divljih vrsta Zivotinja uglavnom se svode
na zoonoze i introdukciju patogena, gde potonje okupiranje novog domacina predstavlja kljucni
momenat u Sirenju patogena. Promene velikih razmera u prirodnim stanistima koje je izazvao ¢ovek
tokom proslog veka mogu direktno uticati na Zivotni ciklus i evoluciju patogena. Na primer, promene
u akvati¢nim stanistima, ukljucujuéi navodnjavanje ili isuSivanje mocvara, ocigledno uti¢u na prisustvo
vodenih beski¢cmenjaka koji igraju glavnu ulogu u prenosu velikih parazitskih grupa. Ljudske aktivnosti
koje povecavaju prenos ili brojnost parazita mogu voditi evolucionim pomacima osobina drugih
parazita kroz efekte na opstanak i reprodukciju tih parazita. Jedan zanimljiv primer predstavlja genetika

i evolucija oralnog prenosa parazita Toxoplasma gondii. Molekularno-geneticke analize pokazale su da
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je sposobnost klonalne linije da zaobide seksualnu rekombinaciju i prenosi se oralnim putem bila
zdruZena sa relativno skorasnjim selektivnim ¢is¢enjem, a koje se poklapa sa Sirenjem poljoprivrede.
Dakle, covekova aktivnost delovala je kao selektivni agens koji je poveéao oralnu transmisiju pruzanjem
novih nacina za prenos parazita i pove¢anom koncentracijom domacina. Kao suprotni ekstrem, bilo je
sugerisano da smanjenje potencijala za prenos kolere putem vode moZe voditi selekcionisanju manje
virulentnih sojeva ovog humanog patogena. Dakle, moglo bi da se desi da nesvesno selekcionisemo
brze promene biologije patogenih organizama favorizovanjem Sirenja i razvoja novih varijanti patogena
divljih vrsta putem globalne trgovine, klimatskih promena i promena gustine populacije domacina, kao

i kvaliteta stanista koje naseljava.

11.4. Osnovni principi definisanja konzervacionih programa

Prilikom pravljenja planova o izvodenju konkretnih konzervacionih programa, treba slediti tri
osnovna principa: Prvo, upravljanje populacijama vrsta mora da ima za cilj ocuvanje adaptivne
raznovrsnosti i evolucionih procesa u okviru geografskog areala vrste. Ne sme se desiti homogenizacija
ili bilo kakva izmena genskog fonda, kao ni suZzenje ili promene geografskog rasprostranjenja
populacija. Da bi se ocuvali evolucioni procesi, cilj gazdovanja mora da bude oCuvanje prirodne mreze
genetickih veza izmedu populacija, pre nego samo ocuvanje odredenih populacija unutar te mreze.
Ocuvanje mreze genetickih veza osigurava odrzavanje adaptivne raznovrsnosti i evolucionog
potencijala. Da bi se oCuvala adaptivna raznovrsnost, visok prioritet za oCuvanje treba da se dodeli

onim mreZama populacija koje najbolje predstavljaju funkcionalnu raznovrsnost unutar vrste.

Drugo, konzervaciona delovanja mogla bi zavisiti od oStrine i prirode aktuelnog stresa.
Generalno, obnavljanje bilo razdvojenih populacija ili pojedinacne populacije mora cesce da se
preduzima za one populacije koje su postale izolovane ili su pomesane usled savremenih antropogenih
aktivnosti (degradacija stanista, vestacke prepreke disperziji i introdukcija alohtonih formi). Pokusaji
obnavljanja ne treba da se preduzimaju ili vrlo retko u sluc¢ajevima gde suizolacija ili mesanje populacija
rezultat pretezno prirodnih procesa, kao Sto su postglacijalne sredinske promene. Trece, kada i ako je
moguce, preporuke gazdovanja treba da budu date na osnovu adekvatnog uzorkovanja i odgovarajucih
analiza. Upravljaci treba da koriste tehnike koje eksplicitno uzimaju u obzir statisticku opravdanost
alternativnih hipoteza. U praksi, upravljaci treba da pretpostave da je odrZavanje odvojenih jedinica
gazdovanja uvek konzervativno delovanje jer je potencijalno reverzibilno, dok mesanje odvojenih

jedinica gazdovanja to nije. Medutim, odrZavanje odvojenih jedinica gazdovanja nije konzervativno u
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tom smislu Sto neprekidna izolacija moze biti kompromisno resenje za buducu vijabilnost i evolucioni

potencijal populacije.
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