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ZNACZENIE TEORII METAPOULACJI
W OCHRONIE GATUNKOWEJ

The role of metapopulation theory in species conservation

Abstract: The metapopulation theory incorporates into one dynamic system the colonization
and extinction of the local populations. In that way it may be an efficient tool in species
conservation. The paper reviews some practical considerations of the theory. Presently, it
has mainly heuristic role. It turns attention to patch sites distribution and the genetic effects
of a population division. In the light of theory the main unit of species conservation is a
metapopulation linking local populations each other by the immigration processes, including
diaspores and pollen. Thus, the seeking for suitable habitat patches and introduction to
them the endangered species seems the rational way of their conservation.

Wstep

Rosngca §wiadomo$¢ zagrozenia przyrody czyni jej ochrong pilnym zada-
niem. Duze nadzieje w tym wzgledzie poktadane sa w ekologii. U podstaw tych,
stusznych skadinad oczekiwan, lezy zatozenie, ze zrozumienie mechanizmow jej
»dzialania” pozwoli na skuteczng ochrong najwazniejszych z punktu widzenia
ochrony przyrody poziomdéw organizacji: populacji, zbiorowisk, krajobrazow.
Propozycji rozwiazania tych problemoéw dostarczaja conservation biology i resto-
ration ecology - dyscypliny, ktore opracowuja specyficzne narzgdzia dla zacho-
wania lub odtworzenia biotycznych i abiotycznych jej elementéw. Ekologia po-
siada wyjatkowa ceche odrozniajaca ja od wigkszosci dyscyplin przyrodniczych:
stara si¢ ukazywa¢ mechanizmy funkcjonowania poziomow organizacji przyrod-
niczej w ich wzajemnym powiazaniu.

Termin metapopulacja oznacza ,,populacj¢ populacji” i zostat wprowadzony
do literatury ekologicznej w latach 70. dwudziestego wieku przez Richarda Le-
vinsa (Hanski, Gilpin 1991). Poczatkowo badacz ten zajmowat si¢ m.in. zagad-
nieniem kontroli szkodnika wystgpujacego na duzym obszarze, ktorego popula-
cje asynchronicznie fluktuowaty. Nowoscia tego ujgcia byto odréznienie zmian
dotyczacych pojedynczej populacji od dynamiki zbioru lokalnych populacji (czyli
metapopulacji). Ten ostatni tworzy poziom regionalny.
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To, co r6zni teori¢ metapopulacji od pozostatych ujgé, to jej regionalny cha-
rakter. Wychodzi ona z zalozenia, ze badanie wytacznie klasycznej, lokalnej dy-
namiki populacji jest niewystarczajace dla okreslenia jej dynamiki regionalne;j.
Czynnikami ktoére wiaza lokalne populacje, wystepujace w dyskretnych ptatach
siedlisk, w jeden system jest losowe rozprzestrzenianie si¢ (dyspersja) osobnikow
i lokalne wymieranie populacji (ekstynkcja). Rozprzestrzenianie obejmuje dwa
procesy. Pierwszy z nich to kolonizacja, czyli zasiedlenie ptatu dotychczas nieza-
siedlonego lub rekolonizacja, czyli powtorne zasiedlenie ptatu, w ktorym popu-
lacja uprzednio wymarta. Drugi to migracja, czyli wymiana osobnikow pomigdzy
istniejacymi populacjami. Obecnie modele sa uzupetniane o zjawiska demogra-
ficzne lokalnych populacji, nie uwzglednione w modelu klasycznym Levinsa, jak
$miertelnos¢, przezywalnos¢, ptodnosé, tempo wzrostu i ich przestrzenna struk-
tura (np. Hastings, Wolin 1989; Nee, May 1992; Tilman i in. 1994; Hanski i in.
2000). Istnieje jednak olbrzymia przepa$¢ pomigdzy rozwojem modeli teoretycz-
nych, a ich praktycznym zastosowaniem.

Jednym z najwazniejszych aspektow teorii metapopulacji jest, iz oddziela
wystgpowanie danego gatunku od odpowiadajacego mu siedliska (Lomnicki
2003). Zatem wystgpowanie gatunku §wiadczy o tym, ze siedlisko jest dla niego
odpowiednie, natomiast brak wystgpowania nie oznacza jego nieprzydatnosci.
Przyktadem sa udane aklimatyzacje. Moze mie¢ to praktyczne znaczenie przy
wyszukiwaniu siedlisk zastgpczych dla gatunkéw zagrozonych lub rzadkich.
Rozumowanie to mozna rozszerzy¢ np. na zagadnienie geograficznego kresu za-
siggu danego gatunku. Wnioski z teorii metapopulacji wskazuja bowiem, ze czyn-
nikiem ograniczajacym wystgpowanie danego gatunku moze nie by¢ klimat, lecz
raczej brak odpowiednich siedlisk (Prince, Carter 1985).

Celem niniejszej pracy jest odpowiedz na pytanie, na ile teoria ta wplywa na
praktyke ochrony gatunkowej, przede wszystkim roslin. Wiadomo, ze teoria ta
znalazla wigksze zastosowanie w badaniach nad populacjami zwierz¢cymi niz
ro$linnymi. Wynika to z cech organizméw roslinnych, ktére utrudniaja analizg ich
metapopulacji: trwato$ci wystgpowania i dtugowiecznos$ci potaczonych z niskim
prawdopodobienstwem lokalnej ekstynkcji, sporadycznego pojawiania si¢ siewek
i obecnosci banku nasion (Harrison 1991; Eriksson 1996).

Dobor przyktadow zostal ograniczony do prac, z ktorych wnioski moga by¢
przydatne w praktyce ochrony gatunkowej; nie wyczerpuje zagadnienia lecz jest
raczej jego ilustracja. Niemniej jednak liczba opracowan bezposrednio wykorzy-
stujacych teori¢ metapopulacji w ochronie gatunkowej ro$lin jest znikoma (Men-
ges 2000). Zapewne wysokie wymagania, jakie stawia teoria w stosunku do jako-
$ci danych, sa czynnikiem ograniczajacym wykorzystanie tej teorii w praktyce.
Wsrod 44 prac, ktorych celem byto okreslenie dynamiki metapopulacji, jedynie
pig¢ spetnito wymagane przez teori¢ kryteria (Freckleton, Watkinson 2002).
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Przeglad uzupetiono o probg waloryzacji najrzadszych i najbardziej zagro-
zonych gatunkéw roslin naczyniowych Bieszczadow Zachodnich (por. Mitka
1994; Mitka, Zemanek 1996) z punktu widzenia dynamiki metapopulacji.

Zarys teorii metapopulacji

Oczywiste jest, ze liczebno$¢ populacji regionalnej bedzie zalezata od liczby
dostgpnych siedlisk, ktéra wyznacza gorna jego wartos¢. Bliskie jest takze naszej
intuicji, ze liczba skolonizowanych platow siedliska bgdzie zalezata od ,,potencja-
hu kolonizacyjnego” organizmu. Zalezy on od liczby emigrantow opuszczajacych
w jednostce czasu lokalng populacjg, a ta wynika z wielkosci lokalnego siedliska po-
pulacji oraz zdolnosci reprodukcyjnych i dyspersyjnych jej osobnikow (Lomnicki
2003). Zatem mozna realistycznie zatozy¢, ze udziat skolonizowanych ptatow sie-
dlisk p bedzie tym wigkszy, im wigkszy jest potencjat kolonizacyjny. Wynika z tego,
Ze istnieje pewna czg$¢ ptatow pustych 1 — p, ,.czekajacych” na kolonizacjg. Naj-
czesciej przyjmuje si¢ uproszczone zatozenie, ze zalezno$¢ pomigdzy liczba imi-
grantow a prawdopodobienstwem kolonizacji jest liniowa (Lomnicki 2003). Oprocz
tego, tempo kolonizacji jest proporcjonalne do p. Jest to wynik zwigkszonego za-
sobu potencjalnych kolonizatorow. Oczywiscie, populacja wczesniej zajmujaca
dany ptat moze takze wygina¢. Kazda lokalna populacja ma takie same szanse
(prawdopodobienstwo) losowej ekstynkcji (Hanski 1991).

Zatem na danym obszarze mamy do czynienia z dwoma procesami: (re)ko-
lonizacja i wymieraniem (ekstynkcja) organizmoéw w platach siedlisk. Dynamika
liczebnosci metapopulacji na tym obszarze jest wypadkowa tych dwoch procesow.
Jesli za e przyjmiemy tempo wymierania lokalnej populacji, za m tempo (re)ko-
lonizacji pustego ptatu siedliska i p jako udziat skolonizowanych ptatow siedli-
ska, wowczas ich zmiang w czasie ciaglym ¢ opisuje klasyczne rownanie Levin-
sa (1969):

dp/dt=mp (1 -p)—ep (1)

Formalizm matematycznego modelu metapopulacji Levinsa (1) mozna wy-
razi¢ w sposob nastepujacy: (I) tempo (re)kolonizacji niezasiedlonych ptatow sro-
dowiska zalezy od frakcji ptatow zasiedlonych (p) i ptatow pustych (1-p); (I) tem-
po ekstynkcji e wzrasta wraz ze wzrostem frakcji liczby ptatow zasiedlonych p.
Z przedstawionego rdéwnania wynika wniosek, ze metapopulacja osigga stan row-
nowagi stabilnej p*. Mozna go zdefiniowac nastgpujaco. Jesli znormalizujemy
catkowita liczbe dostgpnych ptatow do 1 sposrod N wszystkich ptatow, tj. zdefi-
niujmy p jako frakcjg¢ skolonizowanych ptatow w przedziale 0 < p < h, tak ze
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E=h—p, gdzie E — frakcja platow dostepnych, lecz nie zasiedlonych (pustych),
h — frakcja ptatow dostgpnych, wowczas rownanie (1) jest rownowazne (Gyllen-
berg & Hanski 1997):

dp/dt =mp (h—p) —ep. (2)
Wtedy krytyczna frakcja ptatdéw moze by¢ okreslona jak nastepuje. Jesli
h<e/m, 3)

wtedy p = 0 jest jedynym punktem réwnowagi stabilnej p*. Stan rownowagi sta-

bilnej p* jest punktem w kierunku ktdrego przyciagane jest p. Jego warto$¢ wzra-

sta przy p < p*, maleje za$ przy p > p* (Hanski, Gilpin 1991; Lomnicki 2003).
Jesli

h>e/m, 4)
lub, rbwnowaznie,
(meyh>1 (5),

woOwczas istnieje jeden, nietrywialny stan rownowagi p*> 0 1 jest to stan rowno-
wagi globalnej. Jesli rownanie (5) jest rowne 1, wtedy

p¥=h—e/m (6)

Pomimo swej prostoty rownanie (6) posiada fundamentalne znaczenie dla
rozumienia dynamiki metapopulacji. Metapopulacja przetrwa wowczas, gdy przy
danym statym tempie losowych ekstynkcji i (re)kolonizacji lokalnych populacji,
istnieje, minimalna, krytyczna frakcja siedlisk dostgpnych (patrz ponizej). Z dru-
giej za$ strony, jesli 2 = 1, wowczas przy danym tempie ekstynkcji musi istnie¢
rownowazace go tempo (re)kolonizacji, ktore nie moze by¢ mniejsze od pewnej
warto$ci progowej (Hanski 1991; Gyllenberg, Hanski 1997). Oznacza to, ze kon-
centrujac uwagg jedynie na poszczegodlnych, lokalnych populacjach, nie mozemy
wnioskowac¢ o dalszym trwaniu metapopulacji. Wiedzg ta zdobywamy wowczas,
gdy znamy catosciowa dynamike kolonizacji-ekstynkcji (turnover). Metapopula-
cja jako calo$¢ zmierza w sposob nieunikniony do wyginigcia gdy e > m.

Z réwnania (6) wynika rownowazne:

h—p*=e/mlub E*=e/m (7),
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wtedy frakcja E* pustych platow w stanie rownowagi jest stata dla wszystkich war-
tosci & powyzej wartosci krytycznej danej przez réwnanie (4), i dalej (rownanie 7),
réwna wartosci krytycznej. Jest to tzw. zasada Levinsa, ktéra mozna wyrazi¢ nastg-
pujaco: krytyczna frakcja dostepnych platéw 4, koniecznych dla przetrwania popula-
cji, moze by¢ wprost oszacowana z liczby platow pustych w stanie rownowagi gdy p
> 0 (rownanie 4), bez wiedzy o szczegdtach dynamiki metapopulacji (patrz Gyllen-
berg, Hanski 1997). Inaczej ujmujac, dla p* istnieje krytyczna frakcja dostepnych
ptatow /4, dajaca rownowagowa frakcjg ptatow pustych £*, ponizej wartosci ktorej
metapopulacja dazy do ekstynkcji (p = 0).

Oproécz tych teoretycznych rozwazan', dane empiryczne zgodnie potwier-
dzaja, ze (I) tempo rekolonizacji obecnie pustych ptatow siedlisk maleje wraz ze
wzrostem ich wzajemnej odleglosci (stopnia izolacji), (II) frakcja ptatéw zajgtych
maleje wraz ze wzrostem stopnia ich izolacji, (I1I) mate platy zywia niewielkie po-
pulacje, ktorych prawdopodobienstwo ekstynkcji jest wigksze, w poréwnaniu z
populacjami liczebnymi, stad (iv) tempo ekstynkcji bgdzie malato wraz ze wzro-
stem powierzchni ptatow siedliska (Hanski 1994).

Przyktady badan nad regionalnymi populacjami

Motyle czgsto sa wykorzystywane w badaniach nad dynamika metapopula-
cji. Jest to spowodowane mozliwoscia stosunkowo tatwego znakowania osobni-
kow 1 $ledzenia ich drog migracji. W wyniku fragmentacji siedlisk ich populacje
ograniczane sg w swoim wystgpowaniu do niewielkich, izolowanych platow sie-
dlisk. W konsekwencji wiele z nich jest zagrozonych. Jednym z nich jest Proclos-
siana eunomia, w Europie zachodniej gatunek wystgpujacy na nienawozonych
takach wilgotnych. Jego larwy i posta¢ dorosta zeruja na rdescie Polygonum bi-
storta. Poniewaz wiele tego typu siedlisk zostato przeksztalconych w pastwiska
lub plantacje $wierka, a czg$¢ porzuconych zarasta, jego populacja jest wysoce
rozcztonkowana. Autorzy (Schtickzelle, Le Boulengé, Baguette 2002) przez 9 lat
(1992-2000) badali parametry demograficzne motyla w 12 platach siedliska roz-
rzuconych na przestrzeni ok. 10 km w belgijskich Ardenach.

Boloria aquinalis jest arktyczno-alpejskim reliktem. W Ardenach wystgpu-
je w wysoce rozcztonkowanych populacjach na torfowiskach wysokich, gdzie
zeruje na zurawinie Vaccinium oxycoccos. Badany byt tu na 14 stanowiskach
w latach 1995-1997 (Baguette, Schtickzelle 2003).

Celem prac byto uzyskanie, obok danych dotyczacych struktury przestrzen-
nej populacji i migracji, rowniez danych demograficznych. Uzyskane parametry

! Wigcej teoretycznych rozwazan na temat teorii metapopulacji zainteresowany Czytelnik
znajdzie w obszernym przegladzie Lomnickiego (2003).
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dotyczace migracji osobnikow zostaty poddane statystycznym obliczeniom z wy-
korzystaniem uwarunkowanych liniowych modeli (CLM), specjalnego typu ana-
lizy regresji. Ich celem bylo oszacowanie przezywalnos$ci i naboru, dziennej i cal-
kowitej wielko$ci populacji oraz jej struktury ptciowe;.

Stwierdzono znaczne, okoto trzykrotne (ok. 300-1000 osobnikow) wahania
catkowitej liczebnosci populacji P. eunomia w poszczegolnych latach. Zmieniat
si¢ takze co roku stosunek ptci w wyniku zmian pogodowych (np. spadek liczeb-
nosci samic zwigzany z losowym ochtodzeniem). Rowniez liczebno$¢ poszczego6l-
nych populacji B. aquilonaris podlegata znacznym wahaniom pomigdzy poszcze-
g6lnymi latami. Jednak zmiany te byty asynchroniczne, co zmniejsza ryzyko
wymarcia. Czynnikami zwigkszajacymi to ryzyko u B. aquilonaris jest oszacowa-
ne ujemne tempo wzrostu u populacji nielicznych oraz duza zmiennos$¢ tempa
wzrostu populacji w poszczegodlnych latach u duzych populacji. Nie daje to pew-
nej gwarancji jej trwania w przysztosci zwazywszy na prawdopodobne niekorzyst-
ne dtugoterminowe zmiany siedliska zwiazane z globalnym ociepleniem. Okreslo-
no inne, wazne demograficzne parametry populacji, jak np. przezywalno$¢ samic
i samcow, oczekiwang ich dtugo$¢ zycia i nabor nowych osobnikow. Na podsta-
wie zalezno$ci pomigdzy tempem wzrostu populacji R 1 liczebnos$cia populacji
obliczono pojemno$¢ srodowiska populacji (tj. liczbnos¢ przy R = 1), wynoszaca
ok. 200 osobnikow/ha w przypadku P. eunomia i ok 700 osobnikéw/ha w przypad-
ku B. aquilonaris.

Innego przyktadu dostarczaja badnia na dynamika metapopulacji gatunku
motyla Melitaea cinxia na Wyspach Oland w potudniowozachodniej Finlandii
(Saccheri i in. 1998). Metapopulacja ta sktada si¢ z licznych lokalnych, niewiel-
kich populacji motyla wystgpujacych na suchych takach, gdzie Zeruje na babce
Plantago lanceolata i ozance Veronica chamaedrys. Na Wyspach Oland stwier-
dzono ok. 1600 odpowiednich dla gatunku ptatoéw tak, z ktorych w latach 1993—
—1996 skolonizowane byty 320—524 ptaty (srednio 407, tj. 25%). Srednie roczne
tempo wymiany populacji byto wysokie i wynosito 200 ekstynkcji i 114 koloni-
zacji. W rezultacie liczba lokalnych populacji spadta w okresie badan, prawdopo-
dobnie w wyniku sekwencji niekorzystnych miesigcy letnich. Czterdziesci dwie
populacje w 1993-1995 poddano badaniom genetycznym. Metoda elektroforezy
okreslono polimorfizm wybranych biatek i obliczono stopien heterozygotyczno-
$ci populacji. Stwierdzono wzrost udziatu homozygot u populacji matolicznych,
bedacy wynikiem chowu wsobnego. Chow wsobny zmniejsza tempo skladania jaj,
przezywalnos¢ larw i wydtuza okres ich dojrzewania, co naraza je na infekcje pa-
sozytow. Dla okreslenia czynnikow ryzyka wymarcia metapopulacji zastosowano
statystyczne modele regres;ji logistycznej. W modelu uwzgledniono, obok czynni-
ka genetycznego (stopien heterozygotycznosci), rowniez czynniki ekologiczne: areat
populacji, dostgpnos$¢ pozywienia, zaggszczenie populacji w roku poprzednim,
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zageszczenie populacji sasiednich 1 w catym regionie. Stwierdzono istotnie sta-
tystyczny wplyw spadku heterozygotycznosci na dalsze trwanie metapopulacji;
ogoblnie chow wsobny wyjasnia 26% zmiennos$ci tempa ekstynkcji w populacjach
motyla.

Praca zwraca uwagg na czynniki genetyczne wptywajace na ryzyko wymar-
cia lokalnych populacji, i w konsekwencji, metapopulacji. Poniewaz dziatalnos¢
cztowieka powoduje rosnace rozcztonkowanie i spadek liczebnosci lokalnych
populacji, wynik ten wskazuje na istotne znaczenie obciazenia genetycznego. Jest
on rezulaltatem nagromadzenia szkodliwych alleli w wyniku dryftu genetycznego
i/lub przeptywu gendow pomigdzy sasiadujacymi, matymi lokalnymi populacjami.
Dryft genetyczny, czyli deficyt heterozygot, jest wynikiem losowego utrwalenia sig
alleli w nielicznej populacji (efekt Wahlunda).

Przyktadu badan wykorzystujacych w rozwazaniach nad dynamika metapo-
pulacji rowniez zagadnienia populacyjno-genetyczne dostarczaja Giles & Goudet
(1997), ktorzy analizowali populacje Silene dioica na archipelagu Skeppsvik
w Zatoce Botnianskiej w Szwecji. Autorzy przetestowali hipotezg, ze struktura
wiekowa metapopulacji wptywa na podzial jej zmiennosci genetycznej. W tym
celu kazda z 52 populacji zasiedlajacych poszczegolne wyspy archipelagu przy-
dzielono do jednej z trzech kategorii wiekowych: mtodych (< 30 lat), $rednich
(30-280 lat) i starych (> 280 lat). Zgodnie z przedstawionym powyzej modelem
nalezy sig spodziewaé, iz populacje mtode posiadaja wigksza warto$¢ zréznico-
wania migdzypopulacyjnego F  w poréwnaniu z populacjami o wieku posrednim.
Wynika to z faktu, iz lokalne populacje wraz z uptywem czasu podlegaja proce-
sowi wtornych kolonizacji, ktére wzbogacaja pule genowa o dodatkowe allele
i powoduja jej dazenie do stanu réwnowagi genetycznej Hardy-Weinberga. Row-
noczesnie metapopulacja jako cato$¢ podlega homogenizacji genetycznej (czyli
warto$¢ F zmierza do zera).

Wiek populacji S. dioica kolonizujacych poszczegdlne wyspy archipelagu,
jak i wiek samych wysp, byt tatwy do ustalenia. Wyspy w tym obszarze powsta-
ty w wyniku osadzania skat przez lodowce i pozostawaty pod powierzchnia wody
do konca ostatniego zlodowacenia. Po jego ustapieniu teren ten podnosi si¢
w ostatnich 7 tys. lat w tempie 0,9 cm/rok. W rezultacie ciagle pojawia si¢ nowy
obszar dla kolonizacji przez rosliny. Sprzyjaja temu procesowi silnie wiejace
wiatry i towarzyszace im sztormy, a takze podnoszacy si¢ stan wody kazdej jesie-
ni. Migrujace nasiona S. dioica nie moga utworzy¢ populacji dopoki nie wytwo-
rzy si¢ warstwa gleby, co trwa 70—150 lat. Najlepsze warunki kolonizacji stwa-
rzaja wyspy 120-250-letnie. Po tym okresie sukcesja ro§linnosci krzewiastej
i drzew (jarzgbina Sorbus aucuparia i brzoza Betula pendula, a pdzniej §wierk
Picea abies) powoduje ograniczenie wystgpowania S. dioica do niezalesionych
brzegow.
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Badania genetyczne potwierdzity hipotezg o wysokim zréznicowaniu migdzy-
populacyjnym populacji mtodych, w poréwaniu z wiekiem posrednim (tab. 1).
Rownoczesnie stwierdzono, ze péznosukcesyjne, najstarsze populacje byty istot-
nie statystycznie bardziej zréznicowane w poréwnaniu do populacji o wieku po-
$rednim. Oznacza to powtorne zaburzenie genetycznej struktury metapopulacji
i jej odbiegnigcie od stanu rownowagi. Zatem zaro6wno faza kolonizacji, jak i roz-
padu populacji zwiazana jest z wysokimi warto$ciami F . Roéwnoczesnie znala-
zta potwierdzenie hipoteza o spadku jej warto$ci w populacjach o wieku posred-
nim w wyniku dopltywu nowych genéw pod wptywem migracji.

Tabela 1. Statystyka podzialu genetycznej zmiennosci migdzypopulacyjnej Fy i liczba
alleli A stwierdzona we wszystkich loci (maksimum 20) w trzech grupach wickowych
Silene dioica na 52 wyspach Archipelagu Skeppvisk (za Giles & Goudet 1977,
zmienione).

Table 1. Statistics of the among-populational genetic diversity index F and number of
alleles A found across all loci (maximum 20) at three age-groups of Silene dioica on the
52 islands in the Skeppvisk Archipelago (after Giles & Goudet 1977, modified).

Wiek populacji
Age of population N F A
mioda — young 13 0,057 (0,028) 14,33 (3,39)
posrednia — intermediate 30 0,030 (0,006) 18,56 (0,73)
stara — old 9 0,066 (0,009) 15,25 (2,05)

Badania te sa rzadkim przykladem pogodzenia ujecia demograficznego i ge-
netycznego, inspirowanych teoria metapopulacji. Réwnocze$nie wskazuja na nie-
zgodnos$¢ pewnych zatozen teoretycznych modelu w konfrontacji z rzeczywisto-
Scia. W tym przypadku dotyczy to zatozenia o losowej ekstynkcji populacji.
W rzeczywisto$ci wymieranie S. dioica na wyspach archipelagu jest determini-
styczne i zalezne od wieku populacji, co jest niezgodne z wyjSciowymi zatozenia-
mi teorii metapopulacji. Natomiast zgodna z zatozeniem jest losowa kolonizacja.
W konsekwencji genetyczne zroznicowanie pomigdzy poszczegdlnymi wyspowy-
mi populacjami moze by¢ zwigkszone przez staty doptyw nowych ptatow siedli-
ska 1 ich losowej kolonizacji w sposéb zblizony do przewidzianego przez teori¢
metapopulacji.

Interesujacego podejs$cia metapopulacyjnego dostarczaja badania Ouborga
(1993) nad zréznicowaniem florystycznym suchych, piaszczystych tak Mesobro-
mion 1 Arrhenatereterion wystgpujacych wzdhuz rzek Ijsel i Ren w Holandii na
transekcie ok. 100 km. Na takach tych, ktore tworza wyspy siedliskowe w krajo-
brazie doliny rzecznej, wykonano w 1956 r. zdjecia fitosocjologiczne w 143 sta-
nowiskach oraz, dodatkowo, spis roslin stwierdzonych w calym ptacie taki. Ba-
dania powtérzono w 1988 r. Na podstawie uzyskanych danych wybrano 15 gatun-
koéw roslin naczyniowych, ktore wykazaty struktur¢ metapopulacji, tj. dynamike
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ekstynkcji-kolonizacji. Liczba ekstynkcji przewyzszata liczbg kolonizacji, co
odzwierciedla 0godlna tendencjg spadku liczby gatunkow w badanym okresie: 115
ptatow stracito jeden lub wigcej gatunkdw, 9 nie uleglo zmianie, w 19 wzrosta.
Stwierdzono ujemna korelacjg pomigdzy tempem ekstynkcji i kolonizacji. Ozna-
cza to, ze gatunki o niskim tempie ekstynkcji posiadaty wysokie tempo koloniza-
cji. Niskie tempo ekstynkcji moze by¢ wyjasnione przez czgste rekolonizacje,
czyli ,,efekt ocalenia”. Wymarle subpopulacje gatunkéw w wigkszos$ci nalezaly do
populacji matych i daleko od siebie odleglych. Wyrdzniono trzy typy gatunkoéw
ze wzgledu na reakcjg na wielko$¢ populacji i stopien izolacji przestrzennej. Typ
I (Eryngium campestre), w ktérym wigksze populacje znajdujace si¢ blizej siebie
miaty wigksza szansg utrzymania sie, typ I (7Trisetum flavescens), w ktérym wigk-
sze populacje przezywaty bez wzgledu na ich izolacjg 1 typ I (Plantago media),
w ktorym wielko$¢ populacji, a nie stopien izolacji przyczyniata si¢ do ich prze-
trwania. Rosliny typu Il posiadaja wydajne mechanizmy rozprzestrzeniania sig,
ograniczona wydajno$¢ reprodukcyjna i krotkotrwaly bank nasion. Rosliny typu
1T posiadaja cechy przeciwne: brak mozliwo$ci rozprzestrzeniania si¢ 1 wysoka
wydajnos¢ reprodukcyjna, potaczone z trwatym bankiem nasion.

Wyniki badan nad roslinnoscia takowa dowodza, ze czgs¢ gatunkow wyste-
pujaca w tym typie roslinnosci posiada struktur¢ metapopulacji. Jest to klasycz-
na metapopulacja, w ktorej kazda z subpopulacji jest zarowno dawca, jak i biorca
osobnikow. Jest to model odmienny od opisanego dla roslin anemochorycznych
gatunkow drzew lesnych (Dzwonko, Loster 1992) i czgsto spotykanego u zwie-
rzat, gdzie czgsto jedna wielka populacja stuzy jako zrédto osobnikow dla wielu
matych populacji (Harrison 1991).

Przestrzenny status rzadkich i zagrozonych gatunkéw
Bieszczadéw Zachodnich

Pytanie, czy wszystkie populacje roslin sa metapopulacjami wywotato ozy-
wiong dyskusj¢ (Ehrlén, Eriksson 2003; Freckleton, Watkinson 2002, 2003; Pannel,
Obbard 2003). Freckleton & Watkinson (2002) argumentuja, ze nie wszystkie po-
pulacje roslin tworza metapopulacje. Autorzy zaktadaja, ze musza by¢ spetnione
przynajmniej dwa warunki aby dany zbior lokalnych populacji mogt by¢ rozpatry-
wany jako metapopulacja: (I) sa narazone na lokalna ekstynkcje i (II) zasiedlaja
dyskretne i rozpoznawalne ptaty siedliska. Do tego dochodzi problem pomiaru ko-
lonizacji, ekstynkcji, rekolonizacji i dynamiki ptatow siedliska. Okazuje sig, ze
sposrdd 28 prac dotyczacych zagadnienia, jedynie w pigciu przypadkach objgto
metodyka badan wymienione aspekty.
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Wykorzystujac, w modyfikacji, podzial zaproponowany przez Freckletona
i Watkinsona (2002) przeanalizowano pod katem kryteriow metapopulacyjnych
populacje rzadkich i zagrozonych gatunkéw roslin naczyniowych Bieszczadow
Zachodnich (tab. 2). Uzyskany wynik dobitnie wskazuje, iz u niewielu gatunkow
mozemy spodziewac si¢ dynamiki metapopulacji, nawet jesli zasiedlaja dobrze
zdefiniowane, dyskretne ptaty siedliska. Czg$¢ z nich posiada charakter popula-
cji reliktowych, czg¢s¢ wyspowych. Czynnikiem decydujacym o takiej przynalez-
nosci jest przypuszczalny brak wymiany nasion pomigdzy izolowanymi, odlegty-
mi populacjami. Populacje reliktowe, do ktorych zaliczono Aconitum bucovinense,
Carex rupestris 1 Delphinium elatum charakteryzuja si¢ niewielka liczba populacji
(1-3) oraz przypuszczalnym brakiem migracji. Ostatni wniosek zostat wyciagnig-
ty na podstawie historycznej znajomosci rozmieszczenia przestrzennego tych gatun-
kow, ktdre co najmniej od 50 lat nie zwigkszaja liczby stanowisk, chociaz posiadaja
pewna liczbg dyskretnych, nie skolonizowanych siedlisk. Rowniez dynamika eks-
tynkcji wydaje sig u tych gatunkéw niewielka, chociaz nie mozna wykluczy¢ ich
losowego wymarcia (por. Mitka, Zemanek 1996).

Populacje o charakterze wyspowym rdznia si¢ od reliktowych niewielka
migracja. Do tej grupy zaliczono Aconitum lasiocarpum i Carex pauciflora. Oby-
dwa zasiedlaja dobrze zdefiniowane, dyskretne ptaty siedlisk. O ile jednak A. /a-
siocarpum jest gatunkiem nie zagrozonym, to C. pauciflora w wyniku osuszenia
torfowiska, w ktorym zapewne znajdowata si¢ najliczniejsza jego populacja,
wyginat. Obecnie obserwowany jest nielicznie w ptatach wilgotnych mtak, a jego
dynamika nie jest znana.

Pozostate gatunki nie posiadaja wyraznie zdefiniowanych ptatow siedliska.
Moga w zamian oportunistycznie wykorzystywaé pewien zakres dostgpnych sie-
dlisk, co w konsekwencji daje obraz nie tyle zbioru subpopulacji o wyraznym
rozmieszczeniu skupiskowym, co raczej ich ,,amorficznej chmury”. W kontekscie
analizowanych roslin Bieszczadéw Zachodnich przyjeto (Freckleton, Watkinson
2002), ze kategoria ta obejmuje gatunki posiadajace populacje o stabo zdefinio-
wanym placie siedliska i stosunkowo wysokim tempie wymierania i kolonizacji.
Zaliczono tutaj dwa gatunki otwartych siedlisk potoninowych — Arnica montana
i Senecio papposus. W ostatnich dziesigcioleciach obserwuje si¢ spadek liczby sta-
nowisk tych gatunkow ze wzgledu na zaniechanie gospodarki pasterskiej. Jednak
gatunki te, jakkolwiek zmniejszajace swoja liczebnos¢ (Mitka, Zemanek 1996),
ze wzgledu na przypuszczalnie wysoka dynamike kolonizacji-ekstynkcji nie sa
narazone na wymarcie.

Ostatnia wyr6zniona kategoria wsrod rzadkich i zagrozonych gatunkéw ob-
szaru jest populacja skupiskowa. Nalezy tutaj Helleborus purpurascens. Ze wzgle-
du na brak zdefiniowanego ptatu siedliska i dominacji proceséw lokalnych
(zwlaszcza braku wydajnego mechanizmu dyspersji — por. Mitka, Bochenek 1998)
dynamika regionalna (metapopulacyjna) gatunku jest prosta ekstrapolacja dyna-
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miki lokalnej. Migracja jest ograniczona i rozprzestrzenianie populacji ma tylko
znaczenie lokalne.

Populacje reliktowe i wyspowe, o niewielkiej liczebnosci, u ktérych wymiana
gendw z populacjami sasiednimi jest niewielka lub zerowa, posiadaja najczesciej
nadmiar homozygot i podlegaja procesowi erozji genetycznej. W takim przypadku
celowe zatem wydaje si¢ w pierwszym rzgdzie powigkszenie ich liczebnosci,
z wykorzystaniem nasion zebranych z populacji. Innym zabiegiem zmierzajacym
do zmniejszenia ryzyka ich wymarcia jest wyszukanie niezasiedlonych platow sie-
dlisk i ich introdukcja. Zabiegi te moga w konsekwencji doprowadzi¢ do powsta-
nia struktury metapopulacji u najbardziej warto§ciowych sktadnikow flory Biesz-
czadow Zachodnich.

Dyskusja
Ograniczenia zastosowania teorii metapopulacji

Przedstawione przyktady zastosowania teorii metapopulacji jasno wskazuja
na pojawiajace si¢ trudnosci w jej zastosowaniu w ochronie gatunkowe;j. Praktycz-
na trudnos$¢ wynika z faktu, ze uwzglednia ona czasowy i przestrzenny aspekt
funkcjonowania populacji roslin i zwierzat. Naktada to na ,,ochroniarzy” wyso-
kie standardy zbierania danych terenowych, ktore musza uwzgledniaé ilosciowo
takie czynniki jak dyspersja, kolonizacja, rekolonizacja i wymieranie. Wedtug
Hanskiego (1997) aby regionalna populacja gatunku mogta by¢ rozpatrywana jako
metapopulacja muszg zostac spetnione cztery warunki: (I) odpowiednie siedliska
wystepujace w dyskretnych ptatach, ktére moga by¢ skolonizowane przez lokal-
ne reprodukujace si¢ populacje; (II) nawet najwigksza lokalna populacja posiada
mierzalne ryzyko wymarcia; (III) ptaty siedlisk nie moga by¢ zbyt izolowane, tak
aby uniemozliwiato to rekolonizacj¢ po wymarciu populacji; (IV) lokalne popu-
lacje nie posiadaja catkowicie zsynchronizowanej dynamiki.

Pomimo praktycznych trudnosci wptyw teorii metapopulacji na sposob my-
$lenia o zagrozonych i ginacych gatunkach posiada duze znaczenie. Obecnie nie
mozna rozpatrywac zagadnienia ochrony gatunkowej w oderwaniu od ujgcia
metapopulacyjnego. Teoria u§wiadamia, ze gatunek nie jest jednostka abstrak-
cyjna, lecz zbiorem lokalnych subpopulacji. Jako cato$¢ jest ona w stanie dyna-
micznej rownowagi lub nierbwnowagi, co uzaleznione jest od tempa ekstynkcji
i (re)kolonizacji dostgpnych ptatow siedliska. Wymusza to ,,globalne” spojrzenie
na gatunek, w ktérym jego lokalne rozmieszczenie porownujemy z calkowitym
zasiggiem, lub przynajmniej z jego wyrozniong czg¢scia. W tym momencie poja-
wia si¢ problem odrgbnosci fenetycznej i genetycznej pewnych populacji, ktore
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r6znia si¢ od zasadniczego typu. Najczgsciej tego typu zjawiska obserwowane sa
na kresie zasiggu (Mitka 1997, 2001). Pomimo, ze zagadnienie to nie jest bezpo-
srednio zwigzane z omawiang teoria, warto mu poswigci¢ nieco uwagi.

Metapopulacja a genetycznie odrgbna lokalna populacja

Struktura przestrzenna i demograficzna metapopulacji ksztattuje jej strukturg
genetyczng. Chociaz teoria metapopulacji w klasycznym ujgciu nie uwzglednia
ostatniego z wymienionych czynnikéw, powinien on by¢ coraz czg$ciej brany pod
uwage (Hastings, Harrison 1994). W zwiazku z tym pojawia si¢ problem natury
etycznej, jak dalece moze siggac ingerencja cztowieka w procesy metapopulacji.
Zdarza si¢ mianowicie, ze niewielka, izolowana populacja gatunku zagrozonego,
czesto znajdujaca sig na kresie zasiggu geograficznego, wykazuje odrgbne cechy
fenetyczne (por. Mitka 2001) i genetyczne. W ten sposob, droga procesu natural-
nego, moze wytworzy¢ si¢ nowa, lokalna adaptacja genetyczna (Heslop-Harrison
1964; Bradshaw 1972).

Rownoczesnie liczne przyktady dowodza, ze mate, izolowane populacje pod-
legaja czgsto niekorzystnemu zjawisku erozji genetycznej, tj. tacznym procesom
wzrostu stopnia homozygotyczno$ci i utraty zréznicowania allelicznego (Frankel,
Soulé 1981; Gilpin 1991). W rezultacie powstaje u nich unikatowa frekwencja
alleli, co moze niekiedy znalez¢ odzwierciedlenie w fenotypie. Niekiedy jest to
rezultat dziatalnos$ci cztowieka, ktory niszczac srodowisko moze zostawi¢ izolo-
wang populacj¢ o wysokim priorytecie ochronnym w marginalnym siedlisku
(Lawton 1993). W skrajnej sytuacji los takiej populacji uzalezniony jest od do-
pltywu migrantdéw (genoéw). Powstaje zatem pytanie, czy w imig zachowania tej
populacji, godzac si¢ zarazem na utratg jej genetycznej specyficznosci, mozna
$wiadomie wzbogaci¢ jej pulg genowa poprzez transplantacjg¢ osobnikow z obcej
populacji?

Nalezy sobie u§wiadomi¢, ze manipulacja taka powinna by¢ ostatecznoscia
podjeta w wyniku rzetelnej analizy i uzyskania dowodow na obnizenie warto$ci
dostosowawczej populacji. Wydaje sig, ze uzytecznym kryterium jest stwierdzone
obnizenie ptodnosci, np. brak zywotnych nasion. W tak skrajnej sytuacji zagroze-
nia lokalnej populacji mozna wprowadzi¢ dodatkowe osobniki dla wzbogacenia jej
puli genowej. Powinny one pochodzi¢ z lokalnego materialu genetycznego, najle-
piej z populacji sasiadujacej, zasiedlajacej ten sam typ siedliska. Postulat ten wy-
nika z teoretycznej przestanki, ze w danym typie siedliska dobor kierunkowy
uksztattowat optymalny genotyp. W tym przypadku nalezy jednak liczy¢ si¢ z moz-
liwoscia wprowadzenia pewnej liczby ,,obcych” alleli. W rezultacie moze to dopro-
wadzi¢ do naruszenia rownowagi systemu epigenetycznego i depresji wynikajacej
ze skrzyzowania (outbreeding depression — por. Mitka 1997).
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Mniej drastycznym, a przez to wzbudzajacym mniej kontrowersji, zabiegiem
ochronnym jest wyszukanie ptatu(6w) siedliska nieskolonizowanego w sasiedz-
twie zagrozonej populacji i introdukcja pewnej liczby osobnikow, czyli jego kon-
trolowane skolonizowanie. Osobniki powinny pochodzi¢ z materiatu genetyczne-
go populacji zagrozonej. Zabieg ten jest bardziej ,,naturalny” a jego skutki nie za-
grazaja jej strukturze genetycznej. W ten sposob moze wytworzy¢ si¢ struktura
metapopulacji, oddalajaca widmo lokalnej ekstynkcji.

Migdzypopulacyjne zréznicowanie genetyczne

Struktura wiekowa wplywa w sposob istotny na stopien migdzypopulacyjne-
go zroznicowania genetycznego. Jesli przyktadowo zatozymy, ze wigkszo$¢ do-
stgpnych na danym obszarze ptatow siedliska zostata niedawno skolonizowana,
woweczas genetyczne zréznicowanie migdzypopulacyjne, ktorego miara jest sta-
tystyka F  (por. Mitka 1997), jest duze. Wynika to z tzw. ,.efektu zatozyciela”
1 zwiagzanego z nim dryftu genetycznego w nowozasiedlonych ptatach. W rezul-
tacie kazda z populacji posiada odmienne frekwencje alleli. Zmiennosci tej sprzy-
ja ograniczona migdzy nimi wymiana genoéw. Towarzyszy temu nadmiar homozy-
got kosztem niedoboru heterozygot.

Dryftowi genetycznemu moze przeciwstawic si¢ migracja. Kiedy wystapi
rownowaga pomigdzy tymi dwoma czynnikami, wowczas stabilizuje sig stopien
genetycznego zroznicowania mi¢dzypopulacyjnego, dotyczacego loci neutralnych,
ktory zalezy jedynie wowczas od liczby migrantow. W klasycznym modelu ,,wy-
spy” Wrighta kazda z populacji posiada jednakowe prawdopodobienstwo wymia-
ny osobnikow, a genetyczne zréznicowanie populacji jest iloczynem ich wielkosci
i losowej migracji.

Obecnie tworzone modele maja na celu okreslenie, czy ekstynkcja i rekolo-
nizacja zwigksza czy zmniejsza migdzypopulacyjne zroznicowanie genetyczne
(Slatkin 1977; Wade, McCauley 1988). Wynika z nich, ze wptyw dynamiki kolo-
nizacji-ekstynkcji na zréznicowanie genetyczne zalezy od prawdopodobienstwa
kolonizacji w relacji do migracji, jak rowniez genetycznego zréznicowania kolo-
nistow.

W dyskusji z typologia populacji zaproponowana przez Freckletona i Watkin-
sona (2002, por. ponizej) Pannel i Obbard (2003) zauwazaja, iz z ekologiczego
punktu widzenia niemozno$¢ zdefiniowania niezajgtego ptatu siedliska czyni
podejscie metapopulacyjne bezptodne. Natomiast z punktu widzenia populacyj-
no-genetycznego ten aspekt nie jest najwazniejszy. Tutaj odrgbnos¢ lokalnych
populacji zalezy od ograniczonej mozliwos$ci migracji, ktora zarazem prowadzi do
zaniku ich tozsamosci.
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Z pomocg przychodzi tutaj teoria genetyki populacji. Przewiduje ona sytu-
acjg, w ktorej frekwencje gendw neutralnych zaczna si¢ znaczaco roznicowac
pomigdzy demami w podzielonej populacji bez lokalnej ekstynkcji, gdy m, pro-
porcja osobnikéw w danym demie ktore sa migrantami w poprzednim pokoleniu,
przewyzsza 1/N, odwrotnos$¢ lokalnej wielkoSci populacji. Zatem poszczegolne
populacje moga by¢ rozpatrywane jako relatywnie dyskretne gdy Nm <1 (Wri-
ght 1951). W metapopulacji z tempem ekstynkcji e nastgpuje genetyczne wyroz-
nicowanie demow gdy e > m (Slatkin 1977). Podzielone populacje, u ktorych
przewazaja procesy lokalne, a tempo migracji jest niewielkie, spetniaja nierow-
nos¢ e < m < 1/N. Gdy tempo migracji przewyzsza tempo ekstynkcji (m > e) i lo-
kalny wplyw dryftu (m > 1/N) wptyw genetycznego waskiego gardta w wyniku
kolonizacji jest szybko eliminowany. W tym przypadku nawet $redni wptyw eks-
tynkcji moze by¢ ignorowany (Pannel, Obbard 2003).

Z punktu widzenia teorii genetyczno-populacyjnej nie jest konieczne zakta-
danie istnienia dyskretnych ptatow siedliska. Wystarczy, aby rozmieszczenie po-
pulacji byto skupiskowe, czyli aby istniata pomigdzy nimi izolacja przestrzenna.
Z drugiej za$ strony wyr6znienie platdow moze mie¢ praktyczne znaczenie w roz-
wazaniach ekologicznych i ochronie gatunkowej. Niewatpliwie jednak dyskret-
ne rozmieszczenie grup organizmow ma najbardziej podstawowe znaczenie (Pan-
nel, Obbard 2003).

Metapopulacja a siedlisko gatunku

Z teorii metapopulacji lub z jej inspiracji rysuje si¢ kilka waznych zasad,
ktére powinny by¢ uwzglgdniane w praktyce ochrony gatunkowej. Nalezy zauwa-
destrukcyjnym wptywem cztowieka na siedliska, powodujacym ich rozcztonko-
wanie. Tutaj kluczowym zagadnieniem staje si¢ dostgpnos¢ siedlisk i ich jakos¢.
Przewidywania teorii ostrzegaja, Ze istnieje pewna minimalna liczba ptatow sie-
dliska konieczna dla podtrzymania metapopulacji. W tym kontekscie pierwszo-
rz¢dnego znaczenia nabiera problem wyszukania i wykorzystania siedlisk zastgp-
czych (metaplantacja) lub zasiedlenia wczes$niej istniejacych (reintrodukcja).
W niektoérych przypadkach konieczne jest utworzenie korytarzy ekologicznych,
utatwiajacych lub wrecz umozliwiajacych migracje osobnikow. W terminologii
teorii metapopulacji jest to ,,efekt ocalenia” (rescue effect), w ktorym imigracja
zmniejsza ryzyko wymarcia populacji. Inna, przestanka, udowodniong ekspery-
mentalnie (Gonzalez i in. 1998) jest, ze zbytnie rozcztonkowanie ptatow siedlisk
prowadzi do spadku liczebnosci populacji lokalnych. Przewidywanie to jest alar-
mujace. Jesli lokalna liczebno$¢ i proporcja siedlisk zajgtych jest skorelowana
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z dynamika metapopulacji, wowczas spadek liczby siedlisk (np. wskutek dziatalno-
$ci cztowieka), w ktorych gatunek jest znajdowany, doprowadzi w sposob nieunik-
niony do spadku zaggszczenia w pozostalych, niezaburzonych siedliskach. Réwniez
zmniejszenie liczebnos$ci populacji lokalnych (myslistwo lub niszczenie siedlisk) do-
prowadzi w konsekwencji do spadku liczby siedlisk zajetych, nawet jesli nie sa za-
burzone, a nawet chronione. W tych przypadkach nalezy podja¢ §wiadome dziata-
nia ochronne majace na celu zwigkszenie liczebnosci lokalnych populacji, pomimo
braku oznak ich bezposredniej degradacji.

Konkluzja

Zainteresowanie teorig metapopulacji w ochronie gatunkowej bedzie przy-
puszczalnie w przysztosci wzrastato. Nawet jesli wymagania dotyczace kwalifi-
kowanych danych empirycznych stawiane przez teori¢ sa wysokie, przyktadowo
okreslenie tempa migracji roslin pomigdzy platami siedliska, to jednak ujgcie
organizm — plat siedliska jest godne uwagi. W ten sposob abstrakcyjnie ujgta
ochrona gatunkowa zyskuje realny wymiar populacyjny i siedliskowy. Zostaje
wzbogacona o nowy zestaw pytan, ktore nie pojawiaja si¢ w ujeciu klasycznym.
Najwazniejsze z nich dotyczy istnienia dyskretnych ptatow siedliska, a nastgpnie
roli migracji w przeciwdziataniu globalnemu wymarciu gatunku. Wydaje sig, ze
w niektorych przypadkach $wiadoma rola cztowieka, jako czynnika przyspiesza-
jacego tempo migracji, moze by¢ waznym czynnikiem zmniejszajacym ryzyko
wymarcia. Tutaj nalezy oceni¢ zmiany struktury genetycznej subpopulacji w wy-
niku przeniesienia do niej obcych osobnikéw z subpopulacji sasiednich. Czgsto
bedzie to zwiazane z utrata jej specyficznos$ci genetycznej, co moze by¢ cena za
zwigkszenie jej szans przezycia. Mniej drastycznym zabiegiem, zalecanym do
wykonania w pierwszym rzedzie, jest zasilenie populacji diasporami z niej pocho-
dzacymi. Dodatkowym zabiegiem ochronnym, zgodnym z ideq teorii metapopu-
lacji, jest wyszukiwanie odpowiednich, niezasiedlonych ptatow siedlisk, dla ich
celowego zasiedlenia przy udziale czlowieka. Zabiegi te moga w konsekwencji
doprowadzi¢ do uzyskania przez zbior populacji wyspowych dynamicznego cha-
rakteru metapopulacji.

Obecnie teoria metapopulacji w praktyce ochrony gatunkowej ma przede
wszystkim znaczenie heurystyczne, tzn. zwraca uwage na wazne (a niekiedy po-
mijane) procesy, gdzie podzial populacji regionalnej i migracja odgrywaja cen-
tralna role (Hastings, Harrison 1994).
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Summary

Increased habitat loss and fragmentation due to human activities are conside-
red as the main threat to biodiversity worldwide. In face of the threat a growing
desire to find tools and remedies coming from the ecological theory is observed.
In fact, it provides an efficient conceptual framework to the study and conserva-
tion of species living in fragmented landscapes. It is, for example, the metapopu-
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lation theory that unified the site patch and population dynamics into one integra-
ted system. The metapopulation is defined as an array of populations existing in
balance between extinction and colonization (Levins 1969). The metapopulation
perspective enables the description of ecological processes at a spatial scale above
the local population, i.e. at the regional scale.

The outline of the metapopulation theory is presented (Hanski & Gilpin 1991,
Gyllenberg & Hanski 1997, L.omnicki 2003) and exemplary studies on the meta-
population dynamics of selected animal and plant species are reviewed (Ouborg
1993, Giles & Goudet 1997, Schtickzelle, Le Boulengé & Baguette 2002, Bagu-
ette & Schtickelle 2003 and Tables 1, 2).

In the discussion some topics are considered: the limitation in applying of the
metapopulation theory in practice, the phenetic-genetic uniqueness of a popula-
tion vs. its threat from the genetic erosion and the application of conservation
measures (e.g. transplantation of individuals to enhance the size of the endange-
red population), the influence of isolation and migration on the among-populatio-
nal genetic diversity, the importance of the criterium of site discretness and the
question whether all populations are metapopulations.

The evaluation of the large-scale spatial, i.e. regional dynamics of the rare and
endangered plant populations in the Western Bieszczady Mts. was carried out
(Table 2). It was done within the conceptual framework, with modifications, by
Freckleton & Watkinson (2002). The results obtained clearly show that in this
group only in few species the metapopulation dynamics may be expected. It se-
ems true unless they inhabit well defined, discrete habitat patch. Instead, some of
them are of relictual population type, some of island populations one. Both are
characterized by low probability of extinction. Relictual populations have virtu-
ally nil migration among isolated, often distant patches while in island populations
small migration may exist. The relictual populations, to which were classified
Aconitum bucovinense, Carex rupestris and Delphinium elatum, are characterized
by small number of populations in the area (1-3). The lack of migration and small
stochastic extinction was inferred based on the knowledge on their spatial distri-
bution in the last 50 years (see Mitka & Zemanek 1996).

Aconitum lasiocarpum and Carex pauciflora were classified to the group of
island populations. Both inhabit well defined, discrete habitat patch. But unless
A. lasiocarpum is not threatened species, C. pauciflora is almost extinct in the
drying-out peat-bog, where its largest population in the Western Bieszczady Mts.
was existed. Presently it is observed in small numbers in wet meadows, and its
dynamics is not known.

The remaining species do not possess clearly defined habitat patch. They may
opportunistically exploit a range of available habitat, which in effect gives a pic-
ture not of array of well defined subpopulations but rather shifting cloud. This
category encompasses species with populations of hard to identify a priori suitable
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patches and with inferred high rate of extinction and colonization, i.e. Arnica
montana and Senecio papposus. In the last tens years the decrease in the number
of their localities was observed in effect of cessation of traditional animal-pasto-
ral husbandry in the area. However, these species in spite of decreasing tenden-
cy (Mitka & Zemanek 1996), seem not prone to the extinction due to presumably
high colonization-extinction dynamics.

The last category distinguished is patchy population. Here belongs Helleborus
purpurascens. Because of lack of well defined habitat patch and the domination
of local dynamics (lack of efficient mechanism of seed dispersal - see Mitka &
Bochenek 1998) the regional dynamics is a simple extrapolation of the local dy-
namics to a large scale. Migration is nonexistent with population spread occurring
as a consequence of local dispersal.

The relictual and island populations of small size, in which gene flow among
neighbouring populations is negligible or nil, have as a rule an excess of homo-
zygotes and are prone to genetic erosion. In that case the reasonable seems the
enhancing their abundance with the use of seeds collected in situ. The other con-
servation measure aimed to diminishing the risk of the local population extinction
is the finding of empty habitat patches and intentional colonization. This may
contribute to the origin of the metapopulation structure at the most valuable ele-
ments of the Western Bieszczady flora.

Presently, the metapopulation theory in species conservation has mainly heu-
ristic role. It means that it focuses attention on important (and often neglected)
from the conservationist point of view regional processes. It also inspires new
approaches in the plant species conservation where subdivision and dispersal plays
a central role (Hastings, Harrison 1994).
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