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1. UvOD

Krajobrazna heterogenost jedan je od glavnih ¢imbenika koji utjecu na raznolikost i
bogatstvo vrsta, ekoloSke procese i druga svojstva ekosustava (Stein i sur., 2014). U jeku
klimatskih promjena i antropogenih modifikacija svijeta oko nas, razumijevanje procesa i
odnosa koji stoje iza bioraznolikosti od klju¢ne je vaznosti za pravilno upravljanje krajolikom

1 zastitu odgovarajucih podrucja s ciljem §to manjeg gubitka vrsta (Turner, 2010).

Proucavanjem odnosa krajobrazne heterogenosti i bioraznolikosti bavi se krajobrazna
ekologija — znanstvena subdisciplina ¢iji je intenzivniji razvoj zapoc¢eo tek 80-ih godina proslog
stolje¢a, napretkom racunalne tehnologije, geografskih informacijskih sustava te uporabe
satelita u daljinskom istrazivanju i kartiranju prostora. Medunarodno drustvo za krajobraznu
ekologiju osnovano je 1982., a 1986. godine Richard T. Foreman i Michel Godron objavili su
knjigu Krajobrazna ekologija, temeljni tekst ove ekoloske poddiscipline, u kojoj su definirali
njena nacela 1 znacenje (Clark, 2010). Zato nije iznenadujuce da su 1 istraZzivanja krajobrazne
heterogenosti jo§ u zaCecima, §to je najuocljivije iz problema koji se pojavljuju kod definiranja
samog pojma te metoda mjerenja. Takoder, sva geografska podrucja i taksoni nisu jednako
istraZeni, ve¢ je viSe istrazivanja provedeno u Sumskim podruc¢jima Palearktika i znatno je veci
broj istrazivanja vezan uz kraljeznjake (Stein i sur., 2014). Zbog ovih problema s unifikacijom

terminologije i relativno malog broja istrazivanja, ne postoji univerzalno objasnjenje za odnose

izmedu krajobrazne heterogenosti i bioraznolikosti.

U ovom ¢u seminaru prikazati najces¢e koriStene sinonime i mjere krajobrazne
heterogenosti, sazeti dosadas$nja saznanja o ovom fenomenu i njegovom utjecaju na

bioraznolikost, te predstaviti prevladavajuce teorije koje ga objasnjavaju.

2. STO JE KRAJOBRAZNA HETEROGENOST
2.1. Definicije i sinonimi

Krajobraz je vece geografsko podrudje (povriine veée od 1 km?) koje obuhvaéa mozaik
staniSta. StaniSta su prostori na kojima djeluju odredeni abioticki i bioticki ¢imbenici Koji
odgovaraju potrebama pojedinih vrsta (Van Dyke, 2008). Heterogeni se krajobrazi sastoje od

veceg broja razliCitih staniSta, ¢ime osiguravaju uvjete za suzivot brojnih vrsta organizama.



Zbog vaznosti za bioraznolikost, istrazivanja krajobrazne heterogenosti od sve su veceg
znacaja, no glavnu prepreku u povezivanju prikupljenih podataka predstavlja neuskladena

terminologija koja se Cesto razlikuje ne samo izmedu, ve¢ i unutar radova.

Meta-analizom 192 znanstvena rada objavljena izmedu 1964.12011. godine, Stein i sur.
(2014) pronasli su vise od 100 razli¢itih pojmova koji se koriste kao sinonimi za razlicite
aspekte okoliSne heterogenosti. Najcesce su se pojavljivali raznolikost staniSta, heterogenost
staniSta, topografska heterogenost, krajobrazna kompleksnost i krajobrazna heterogenost. U
vecini radova, naizmjeni¢no je koriSteno viSe pojmova, a svi zajedno svrstani su pod hiperonim
(engl. umbrella term) okolisne heterogenosti. KoriSteni izrazi uvijek su usko povezani s
proucavanim ekosustavom, §to moze uzrokovati nesporazume i neodgovarajuce usporedbe
razli¢itih istrazivanja, te kona¢no i onemoguciti sintezu podataka u cjelovitu teoriju. U ovom
¢u se seminaru fokusirati na pojam krajobrazne heterogenosti i njegove najcesce sinonime, kao

raznolikost vegetacijskih pokrova i staniSta koja oni pruzaju unutar odredenog podrucja.

Okolisna heterogenost moze se podijeliti u pet glavnih skupina: heterogenost pokrova,
vegetacijska heterogenost, klimatska heterogenost, topografska heterogenost i heterogenost tla
(Slika 1., Stein i Kreft, 2014). Prema ovoj podijeli, krajobrazna bi heterogenost primarno bila
svrstana u heterogenost pokrova. No, tu nije kraj podjelama — August (1983) je naglasio razliku
izmedu kompleksnosti kao vertikalne komponente 1 heterogenosti kao horizontalne
komponente varijabilnosti sustava. Drugi su pak znanstvenici negirali ovu podjelu (Kolasa i
Rollo, 1991) te isticali kontinuiranu i fragmentiranu heterogenost, odnosno postupne promjene

okoli$nih uvjeta nasuprot naglim.

Cesto su suprotstavljane i varijabilnosti izmedu i unutar stanista, tj. stani$na raznolikost
(broj tipova staniSta na odredenom podrucju) i staniSna kompleksnost ili heterogenost
(varijabilnost uvjeta unutar jednog stanista) (Hortal, 2009). Prema ovim definicijama, staniSna

bi se raznolikost mogla koristiti kao sinonim za krajobraznu heterogenost.

Sve komponente okoliSne heterogenosti medusobno su isprepletene 1 utjecu jedne na
druge. To je jo$ jedan razlog zasto ne postoje eksplicitne definicije i1 zasto ih je nemoguce
potpuno razdvojiti prilikom istrazivanja. Na primjer, topografska heterogenost, odnosno razlike
u nadmorskoj visini, utjecat ¢e na klimatske uvjete razlicitih staniSta, Sto ¢e pak utjecati na

sastav i strukturu vegetacijskog pokrova krajobraza.



Konaéno, neovisno o koristenoj terminologiji, krajobrazna heterogenost povezana je s
bioraznolikos¢u. Bioraznolikost, odnosno bioloSka raznolikost definirana je kao raznolikost
zivota na odredenom podrucju. Tako se najcesce izrazava pomocu bogatstva vrsta, proteze se
kroz sve organizacijske razine Zivog svijeta — od gena do bioma (Wilson, 1988). Postoje
razli¢ite mjere kojima se moze prikazati bioraznolikost nekog prostora, a njihov odabir ovisi u
proucavanoj skupini organizama, stanistu i cilju istrazivanja. Za razlicite skupine organizama,
ovisno o njihovoj veli¢ini i ekoloskim zahtjevima, optimalne su razli¢ite razine krajobrazne
heterogenosti. Ovo ima poseban znacaj pri odabiru povrSine podrucja za istrazivanje, jer

razli¢ite povrSine mogu dati potpuno razli¢ite rezultate (Stein 1 sur., 2014).
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Slika 1. Bioticke i abioticke komponente okoliSne heterogenosti, podrucja njihovog fokusa i najcesce

koristene mjere (preuzeto i prilagodeno prema: Stein i Kreft, 2014).

2.2. Komponente i tipovi krajobrazne heterogenosti

Sama krajobrazna heterogenost moze se podijeliti na dvije komponente — kompozicijsku
i konfiguracijsku. Kompozicijska krajobrazna heterogenost odnosi se na broj i omjere razlicitih
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tipova pokrova, a konfiguracijska na njihovu organizaciju u prostoru. Osim ove podjele, tu su i
funkcionalna i strukturalna krajobrazna heterogenost. Funkcionalna heterogenost klasificira se
prema okoliSnim potrebama pojedinacnih vrsta ili skupina vrsta, dok strukturalna heterogenost

u obzir uzima samo fizicke karakteristike pokrova (Fahrig i sur., 2010).

Kada se konstruira krajobrazna karta na temelju funkcionalne heterogenosti, podrucje
se moze podijeliti na tri vrste fragmenata: opasne, neutralne i korisne. Opasni fragmenti ne
posjeduju resurse potrebne za opstanak i proliferaciju organizama od interesa, te postoji rizik
od zalaZenja u takva podrucja, zbog predatora ili neodgovaraju¢ih abiotickih uvjeta. Ovakve
fragmente organizmi aktivno izbjegavaju. Neutralni fragmenti ne posjeduju potrebne resurse,
ali je rizik od zalazenja u ovakva podrucja manji, jer su jedino $to se gubi zalazenjem u njih
vrijeme i energija. Kroz njih ¢e jedinke proci ako je na drugoj strani koristan fragment do kojeg
pokusavaju sti¢i. Korisni fragmenti imaju viSe pozitivnih svojstava nego rizika i posjeduju
jedan ili viSe potrebnih resursa za prezivljavanje. Kod funkcionalne heterogenosti takoder
postoji moguénost pojavljivanja nevidljivog mozaika, odnosno razlika izmedu pokrova koje
nisu izravno vidljive, ali su vazne za odredene skupine organizama (npr. povrSine tretirane
pesticidima ili gnojivima). Dok je strukturalna heterogenost nekog krajobraza univerzalna
neovisno o tome ¢ija se bioraznolikost proucava, funkcionalna heterogenost specifi¢na je za

razli¢ite skupine organizama (Fahrig 1 sur., 2010).

3. UZROCI KRAJOBRAZNE HETEROGENOSTI

Kroz jedan se krajobraz mogu uociti prostorne varijacije u djelovanju i stanju razli¢itih
abiotickih ¢imbenika, kao Sto su temperatura, koli¢ina i raspored padalina, te sastav stijena i tla.
S abiotickim ¢imbenicima povezani su 1 bioti¢ki (od sastava vegetacije nekog podrucja do
organizama 1 procesa na viSim razinama hranidbene mreze), te promjene jednih uzrokuju i
promjene drugih. Razlike u ovim ¢imbenicima unutar krajobraza glavne su determinante
krajobrazne heterogenosti, te odreduju prirodni matriks i prostornu varijabilnost (Holling,
1992). Mogu se svrstati u okolisne varijacije, procese unutar zajednica i populacija te
poremecaje (Chapin i sur., 2011). Danas su sve ¢e$¢i okoli$ni poremecaji uzrokovani ljudskim

aktivnostima.



3.1. Okolisne varijacije

Abioticka obiljezja prostora poput temperature, padalina, mati¢nih stijena i topografije
djeluju na heterogenost krajobraza na razliCitim povrSinama. Tako gradijent padalina i
temperature na regionalnoj razini utjeCe na vegetaciju, neto primarnu produkciju, organske
komponente tla i dostupnost nutrijenata, dok se ucinak topografije, teksture i povijesti
iskoriStavanja tla o€ituje na puno manjim povrSinama. Takoder, granice nekih ¢imbenika, poput
tipova stijena, diskretne su i jasno odjeljuju razli¢ite fragmente. S druge strane, klimatski uvjeti
1 sliéni ¢imbenici imaju manje diskretne promjene kojima stvaraju gradijente struktura i

funkcija ekosustava (Chapin i sur., 2011).
3.2. Procesi unutar zajednica i populacija

Veza izmedu krajobraza i zivog svijeta nije jednosmjerna. Osim S§to okoli§ utjece na
distribuciju 1 brojnost organizama, i zivi svijet utjeCe na okoliS. Evolucijska povijest i
stohastiCka disperzija vrsta na nekom podru¢ju odreduju njihovu distribuciju 1 odnos s
okolisem, ¢ime dalje dolazi do modifikacija prostornog rasporeda procesa u ekosustavu
(Chapin i sur., 2011). Primjer za ovakve interakcije jesu planinski pasnjaci. Veliki biljojedi,
poput divljih i domacih goveda na ispasi, sprje¢avaju razvoj Sumske vegetacije, ¢ime nastaju
livade bogate novim biljnim vrstama. Ove se vrste zbog razlicitih uvjeta osvjetljenja, vlage i
drugih ¢imbenika ne mogu prona¢i u Sumama. Razli¢ita vegetacija 1 abioticki ¢imbenici

stvaraju staniSte za nove zivotinjske vrste 1 ukupna bioraznolikost planine raste.
3.3. Poremecaji

Poremecaji, temeljni procesi rasireni i ucestali u prirodi, definirani su kao bilo koji
relativno diskretni dogadaji koji mijenjaju strukturu ekosustava, zajednice ili populacije,
mijenjajuci fizicki okoli§ i/ili dostupnost resursa (Turner, 2010). Glavna je podjela na prirodne

i antropogene poremecaje (Chapin i sur., 2011).

Prirodni poremecaji sveprisutni su u ekosustavima i kontroliraju okoliSnu heterogenost
na svim prostornim razinama. Mogu biti abioti¢ki (npr. uragani, poZari i vulkanske erupcije) ili
bioticki (npr. invazivni nametnici i patogeni). Kada su poremecaji mali, pravilne ucestalosti
pojavljivanja ili je vrijeme oporavka ekosustava krac¢e od intervala ponovnog pojavljivanja
poremecaja, sustavi su u stanju ravnoteznog mozaika. To znaci da, iako svaka tocka unutar

krajobraza moze biti u razli¢itom stadiju sukcesije i on se moze mijenjati, prostor je vise-manje



uvijek u ravnotezi, odnosno povrSine dijelova u svakoj od faza sukcesije konstantne su.
Intenzivniji poremecaji, nepravilnog rasporeda pojavljivanja, uglavnom djeluju na puno ve¢im
povrSinama i rezultiraju naglim prelaskom velikog dijela krajobraza u istu fazu sukcesije.
Ovakve neuravnotezene mozaike Cesto uzrokuju uragani, pozari, druge velike klimatske
nepogode i tektonske promjene. Danas su sve ¢es¢i poremecaji u rezimima pozara, uzrokovani
supresijom od strane ljudi. U veéini ekosustava umjerenog pojasa veliki se pozari dogadaju
svakih nekoliko stolje¢a i pridonose dugoro¢noj ravnotezi. Dugotrajna ljudska kontrola ovakvih
i manjih pozara povecava udio kasno sukcesijskih zajednica, homogenizira krajobraz i
akumulira velike koli¢ine zapaljivog materijala. Na ovakvim podru¢jima onda dolazi do sve
teze supresije 1 brzeg Sirenja pozara, koji na kraju zahvate jo§ veca podrucja nego bez ljudske

kontrole (Chapin i sur., 2011).

S vise od 95 % kopnenih povr$ina na jedan ili drugi nacin modificiranih od strane ljudi,
antropogeni utjecaji na krajobraznu heterogenost od sve su veceg znacaja (Kennedy, 2019). Sve
¢eS¢e uzrokuju intenzivne poremecaje neuobicajene za odredena podrucja, na koje ona nisu
otporna, $to dovodi do nepredvidljivih promjena zahvacéenih staniSta. Brojni su primjeri za
ljudske modifikacije okoliSa kroz povijest, od kojih je vjerojatno najpoznatija poljoprivreda.
Prije industrijalizacije 1 dominacije monokultura, iskoriStavanje manjih, isprekidanih povrsina
za uzgajanje razli¢itih kultura pozitivno je utjecalo na krajobraznu heterogenost Stvaranjem
malih fragmenata obradivih povrSina unutar matriksa vecinski sastavljenog od prirodne
vegetacije. S povecanjem ljudske populacije i razvojem tehnologije, iskoriStavanje zemlje sve
je intenzivnije, a krajobrazi postaju homogeni matriks monokultura sa sve manjim fragmentima

prirodne vegetacije (Chapin i sur., 2011).

Konacno, i sama heterogenost nekog podrucja povratno utjece na raspored i intenzitet
poremecaja. I ovdje se moZe iskoristiti primjer poZara. Abioticki ¢imbenici (npr. osuncanost,
temperatura, vlaznost i sastav tla) i povijest prijaSnjih pozara odreduju sastav i raspored
vegetacije te koli¢inu akumulirane biomase. Ovi ¢imbenici dalje diktiraju podloznost podrucja
pozarima i njihove razmjere. Krug se zatvara kada pozar ponovno modificira heterogenost

podruéja, potpunim izgaranjem nekih fragmenata i opstankom drugih (Chapin i sur., 2011).

Poremecaji mogu razli¢ito djelovati jedni na druge, u prostornoj i vremenskoj dimenziji.
Poremecaji s negativnom povratnom spregom smanjit ¢e vjerojatnost buducih poremecaja i
rezultirati ravnoteZznim mozaikom krajobraza. S druge strane, poremecaji koji povecavaju

vjerojatnost drugih poremecaja otezavaju predvidanje buducnosti krajobraza, jer narusavaju
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postojec¢i uzorak promjene okoliSa i imaju vise moguéih ishoda, od kojih je neke nemoguce
predvidjeti. Na primjer, izravna posljedica izgradnje cesta jest fragmentacija krajobraza.
Medutim, promjene se tu ne zaustavljaju, jer prometnice olakSavaju pristup staniStima i
omogucuju daljnje modifikacije koje ovise o ljudskim potrebama i koristima koje im to

podruéje nudi (Chapin i sur., 2011).

4. ORGANIZACIJA HETEROGENOG KRAJOBRAZA

4.1. StaniSte-matriks paradigma

U ranijim istrazivanjima vladala je tzv. staniSte-matriks paradigma, prema kojoj je
krajobraz podijeljen na razliCite fragmente staniSta koji sadrze resurse potrebne za opstanak
vrsta i matriks nepovoljan za zivot. StaniS$ni fragmenti predstavljaju podrucja krajobraza s
odredenim distinktivnim svojstvima koja podrzavaju opstanak odredenih vrsta (Fahrig i sur.,
2010).

Ovaj se pogled na prostornu organizaciju krajobraza razvio primjenom teorije oto¢ne
biogeografije na kopnene sustave, a dodatno ga je u¢vrstila metapopulacijska teorija (Fahrig 1
sur., 2010). Fokus teorije oto¢ne biogeografije jest veza izmedu bogatstva vrsta te povrSine i
izolacije otoka. Sugerira da je broj vrsta na nekom otoku rezultat ravnoteze izmedu ekstinkcije,
odnosno izumiranja vrsta i kolonizacije, odnosno naseljavanja novih vrsta na otok. Ekstinkcija
je obrnuto proporcionalna povrsini otoka, dok je kolonizacija proporcionalna povrSini otoka, a
obrnuto proporcionalna njegovoj izolaciji. Ovi procesi takoder ovise i o ukupnom broju vrsta
koje ve¢ naseljavaju otok te ih to drzi u ravnotezi (MacArthur i Wilson, 2016).
Metapopulacijska teorija bavi se manjim subpopulacijama koje ¢ine populaciju, izmedu kojih
je moguca disperzija te njihovim medusobnim interakcijama i interakcijama s okoliSem
(Woodruff, 2001). Takoder istrazuje ravnotezu izmedu ekstinkcije i osnivanja novih populacija
te povezane procese (Gilipin, 2014). Prema staniste-matriks paradigmi, populacije u
heterogenom krajobrazu medusobno su izolirane nepogodnim okoliSem, a kontakt ostvaraju
samo imigracijom i emigracijom. Zato rizik od lokalnog izumiranja i vjerojatnost rekolonizacije
ovise uglavnom o moguénosti odrZzavanja razmjene jedinki. Kao $to se moze vidjeti, teorija
oto¢ne biogeografije i metapopulacijska teorija povezane su kroz kolonizaciju i ekstinkciju, kao

kljuéne procese u odredivanju bogatstva vrsta (Farina, 2006).

Medutim, zbog velike individualnosti u percepciji krajobraza izmedu vrsta, gotovo je

nemoguce tocno definirati granice matriksa 1 pripisati mu iskljuc¢ivo negativna svojstva. Glavna



pogreska u zaklju¢ivanju dolazi iz teorije oto¢ne biogeografije. Na razini oto¢nih ekosustava,
okolno se more moze smatrati negostoljubivim matriksom jer su rijetke kopnene zivotinje koje
mogu duze vrijeme prezivjeti u vodi. Prijenosom ove teorije na kopnene ekosustave, zadrzao
se koncept matriksa, iako za kopnena staniSta okruzena drugim kopnenim stanistima on nema
jednako znacenje (Andrén i Andren, 1994; Fahrig i sur., 2010). Kao najveéi dio krajobraza, on
ima dominantnu ulogu u brojnim ekoloskim procesima. Vazan je za oporavak populacija nakon
poremecaja i izmjenu jedinki izmedu fragmenata stanista, stvara stanista za odredene skupine
organizama i daje ekoloski kontekst za vegetaciju fragmenata (Forman, 1995). Takoder, matriks
Cesto predstavlja vrlo vrijedno staniSte za razne vrste I zato ga nije ispravno odbaciti samo kao
pozadinsku komponentu krajobraza (Fahrig i sur., 2010).

Iz ovih se razloga sve rjede koristi stroga podjela krajobraza na matriks i fragmente
staniSta, a sve je Ce$¢i koncept heterogenog krajobraza sastavljenog od brojnih stanista

klasificiranih prema razli¢itim pokrovima. Razlika izmedu ova dva pristupa ilustrirana je na
Slici 2.

Staniste-matriks Heterogeni krajobraz

Slika 2. Razlika u prikazu krajobraza staniSte-matriks modelom i prikaza na temelju razli¢itih pokrova.
Gornja slika prikazuje satelitsku snimku. Donja lijeva slika je podjela tog krajobraza na Sumska stanista
(zeleno) i ne-sumski matriks (bijelo). Donja desna slika dijeli isti taj krajobraz na temelju razli¢itih

pokrova (preuzeto i prilagodeno prema: Fahrig i sur., 2010).



4.2. Interakcije izmedu fragmenata

Kao sto je obrazlozeno u prethodnom potpoglavlju, heterogeni krajobraz ne moze se
gledati kao izolirane staniSne fragmente uklopljene u nistavilo matriksa. Oni su medusobno
povezani ekoloskim procesima te razmjenjuju jedinke, vrste i nutrijente. Ovi procesi utjecu na
funkcioniranje pojedinih fragmenata, ali i na krajobraz u cjelini. Veli¢ina, oblik i raspored
staniSnih fragmenata u krajobrazu glavna su svojstva koja odreduju njihove medusobne

interakcije (Chapin i sur., 2011).

Oblik fragmenta utjeCe na njegovu efektivnu veli¢inu, odnosno prosjecnu udaljenost
svake toCke fragmenta od ruba. Ovo je svojstvo vazno zbog razlika u abiotickim 1 biotiCkim
uvjetima unutar fragmenta i na rubnom podrucju, koje utjeCu na poremecaje i kruzenje
nutrijenata. Opisani uvjeti odreduju migracije, produktivnost i kompeticiju izmedu vrsta, o
¢emu u konacnici ovisi koje ¢e vrste moc¢i egzistirati na razli¢itim dijelovima stanista (Chapin
i sur., 2011). Uglavnom manje vrsta specifi¢nih za neki stani$ni fragment moze prezivjeti i na
njegovom rubu, zbog neodgovaraju¢ih temperatura, razine vlage, svjetlosti, izlozenosti vjetru i
predatorima. Veli¢ina 1 oblik fragmenta zajedno ¢e odrediti omjer rubnog podrucja i
unutra$njosti fragmenta, a shodno tome i omjere prisutnih vrsta. Ovaj takozvani rubni efekt
razlikuje se i izmedu razli¢itih podru¢ja. U umjerenom su pojasu Sume ceSce isprekidane
drugim vrstama stanista, dok su one u tropskom pojasu uglavnom povezane i ¢ine velika
homogena podrucja. Ovakve povijesne razlike izmedu krajobraza objasnjavaju vecu brojnost
vrsta prilagodenih rubnim staniStima umjerenih Suma i ¢es¢i negativni utjecaj fragmentacije

tropskih Suma na bioraznolikost (Baldi, 1996; Tews i sur., 2003).

Raspored fragmenata predstavlja njihovu blizinu i povezanost, $to pak utjeCe na
razmjenu organizama 1 razinu povezanosti ekoloskih procesa. Razmjene 1 interakcije
kontrolirane su topografijom, prijenosom kroz atmosferu, biotickim prijenosima i

poremecajima (Chapin i sur., 2011).

Interakcije izmedu fragmenata kljucne su za stabilnost 1 odrZivost cijelog ekosustava
odredenog podruéja. Sve veCe promjene u ovim procesima mogu naru$iti tu stabilnost i
znacajno utjecati na funkcioniranje i produktivnost sustava. Za to su najc¢esS¢e zasluzni ljudi,
kroz velike poljoprivredne zahvate, deforestaciju, te gradnju prometnica i naselja bez obracanja

paznje podrucju na kojem ih grade (Chapin i sur., 2011).



4.3. Sustavi izvor-izljev (engl. source-sink)

Dinamiku izvor-izljev (engl. source-sink dynamics) predstavio je Pullian, 1988. godine
kao demografski model. U njemu se source populacijama, odnosno populacijama izvorima,

smatraju one ¢iji je fertilitet ve¢i od mortaliteta, a emigracija ve¢a od imigracije. Sukladno

tome, sink populacije, odnosno populacije izljevi, one su ¢iji je mortalitet veci od fertiliteta, a

imigracije su od klju¢nog znacaja za odrzavanje ovih populacija.

Ovaj se model moze prenijeti i na staniSta, odnosno fragmenti mogu predstavljati izvore
ili izljeve jedinki. Razli¢ita staniSta imaju razli¢ite koli¢ine dostupnih resursa, $to ¢e utjecati na
dinamiku jedinki 1 vrsta izmedu njih te ih klasificirati kao izljev ili izvor. Jedan od ¢imbenika
kvalitete fragmenta jest njegova povrSina. Veci fragmenti u prosjeku imaju vecu heterogenost
unutar staniSta 1 veéu produkciju, pa je i njihova uloga izvora izrazenija. Smanjenje i
fragmentacija ovakvih staniSta moZe nastetiti populacijama u cijelom krajobrazu, zbog gubitka

izvora jedinki za druge subpopulacije (Farina, 2006).

U antropogeno modificiranim stani§tima Cest SU oblik staniSta i zamke. Ovo su
fragmenti koji se ¢ine vrlo povoljnima, ali nemaju kapacitet za odrzavanje vrste kroz cijeli
njezin zivotni ciklus. Odnosno, to su stanisSta koja izgledaju kao izvori, ali djeluju kao izljevi i,
u konacnici, uzrokuju izumiranje populacija koje ih nasele (Pulliam, 1996). Primjer ovakvih
staniSta poljoprivredne SU povrSine bogate resursima za razne zivotinje, koje se onda prerano

pozanju i ostave ih bez hrane (Farina, 2006).

I na kraju, iako su neka staniSta pogodnija za Zivot nego druga, ¢esto su bas ti fragmenti
slabo naseljeni, dok se viSe jedinki moze prona¢i u nepogodnim staniStima. Ovakva
neocekivana distribucija ponovno ovisi o veli¢ini 1 povezanosti staniSnih fragmenata opisanih

u ostatku poglavlja (Farina, 2006).

5. UTJECAJ KRAJOBRAZNE HETEROGENOSTI NA BIORAZNOLIKOST

Krajobrazna heterogenost klju¢na je za funkcioniranje pojedinacnih ekosustava, sastav
vrsta i procese koji se u njima odvijaju te njihove interakcije s okolnim podruéjima (Chapin i
sur., 2011). Iako je vecina dosadasnjih istraZivanja pokazala da je utjecaj krajobrazne
heterogenosti na ukupnu bioraznolikost pozitivan neovisno o taksonu, regiji ili povrSini

istrazivanog podrucja, u nekim su slu¢ajevima pronadene i negativne i unimodalne veze (Stein
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i sur., 2014). Takoder, veliki broj ovih istrazivanja barem se djelomi¢no oslanja na ra¢unalne
modele i indirektno prikupljene podatke (karte, satelitske snimke, muzejske zbirke itd.), Sto
povecava Sansu slucajnog izostavljanja vaznih faktora (poput stohastickog izumiranja) koji
potencijalno mogu promijeniti smjer i oblik krivulja bioraznolikosti (Allouche i sur., 2012).
Razli¢iti aspekti heterogenosti razli¢ito utjeCu na bioraznolikost ovisno o proucavanom
prostoru i skupini. Tako ¢e vegetacija imati intenzivniji izravan utjecaj na raznolikost biljojeda
nego na ostale skupine Zivotinja. Osim toga, utjecaj ukupne heterogenosti bit ¢e izraZeniji u
regijama gdje koli¢ina dostupne energije nije ograni¢avajuci ¢imbenik bogatstva vrsta (Stein i
sur., 2014). 1 sama veli¢ina organizama odreduje kako ¢e vrsta reagirati na heterogenost
krajobraza. Huston (1994) je ovaj odnos opisao na primjeru travnjaka — dok isti travnjak za
ovcu predstavlja salatu, za mrava ée on biti cijeli svemir. Zivi je svijet u svim aspektima previse
raznolik da bi se moglo ocekivati da ¢e isti razmjeri heterogenosti jednako djelovati na sve
organizme. Iz ovih ¢u razloga u daljnjem tekstu primarno predstaviti pozitivne utjecaje
krajobrazne heterogenosti na bioraznolikosti i procese iza njih, ali i obrazloziti argumente i
dokaze za negativni i unimodalni utjecaj. Za razliku od ukupne bioraznolikosti, rezultati
bioraznolikosti generalista i specijalista puno su raznolikiji, o ¢emu ¢e viSe rijeci biti u ostatku
poglavlja (Stein i Kreft, 2014; Katayama i sur., 2014; Gazol i sur., 2013; Andrén i Andren,
1994). Posebno potpoglavlje posvetit ¢u i fragmentaciji, kao specificnom uzroku i obliku

krajobrazne heterogenosti s dvojakim posljedicama.

5.1. Pozitivni utjecaj na ukupnu bioraznolikost

Glavno objaSnjenje za pozitivni utjecaj heterogenosti krajobraza na bioraznolikost jest
teorija niSa (Stein i sur., 2014). NiSu odredene vrste definiraju sve njene interakcije s drugim
organizmima i abioticki ¢imbenici. To je njezin polozaj, odnosno uloga u ekosustavu (Giller,
1984). Sto je heterogenost krajobraza veéa, gradijenti i tipovi stanista bit e §iri i brojniji. Zbog
ovog Ce postojati viSe dostupnih niSa koje ¢e modi primiti viSe razli¢itih vrsta. Veca
heterogenost ne mora znaciti da ¢e sva staniSta unutar krajobraza biti povoljna, ali ¢e ukupno
pruZzati vise resursa i mikrostaniSta koji ¢e kompenzirati negostoljubive fragmente i negativne

vanjske utjecaje (Oliver i sur., 2010).

Osim viSe nisa, heterogenost stvara vise sklonista, refugija te mogucnosti izolacije i

divergentne adaptacije, Sto pove¢ava mogucnosti prezivljavanja, koegzistencije i diversifikacije
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vrsta. Vise resursa i specifi¢nih mikrostanista smanjuje kompeticijski pritisak i povecava Sanse
za opstanak viSe vrsta. Takoder, vjerojatnost i razmjer adaptivne radijacije povecava se s
porastom raznolikosti resursa i okolisnih pritisaka (Givnish, 2010). Vise razli¢itih stanista
povecava i moguénost migracija jedinki i populacija na povoljnije fragmente s ve¢om Sansom
prezivljavanja, u sluaju promjene uvjeta na prostoru koji su originalno nastanjivale (Oliver i
sur., 2010). Svi nabrojani procesi zajedno pozitivno djeluju na ukupnu bioraznolikost nekog

podrucja.

Raznolikost vegetacije izravno je povezana s raznoliko§¢u resursa, sklonista i drugih
mjesta vaznih za zivotni ciklus jedinke. Na ovaj nacin, heterogenost vegetacije direktno utjece
na opstanak vrsta, ali 1 daljnju specijaciju. U¢inak heterogenosti klime 1 tla izrazeniji je medu
biljnim vrstama, dok na zivotinje prvenstveno djeluje indirektno preko biljaka. Topografska
heterogenost vazna je na vise razina. Veca topografska heterogenost na odredenom podrucju
uzrokuje strmiji gradijent klimatskih uvjeta i tipova stanista, Sto dalje ponovno djeluje pozitivno
na broj nisa 1 bogatstvo vrsta. Preko utjecaja na vecu raznolikost vegetacije, indirektno utjece i
na faunu. Konacno, heterogena topografija pruza organizmima vise sklonista od nepovoljnih
okolisnih ¢imbenika, ¢ime omogucuje prezivljavanje te gradi fizicke barijere koje vode do

specijacije (Stein i sur., 2014).

5.2. Negativni i unimodalni utjecaji na ukupnu bioraznolikost

Istrazivanja koja su utvrdila negativne odnose krajobrazne heterogenosti i
bioraznolikosti u manjini su, a ve¢inom su provodena na prostorima manjih povrsina. Ovdje se
ponovno istie vaznost odabira odgovarajuce povrsine istrazivanja za odredenu vrstu — veli¢ina,
pokretnost, potrebna veliCina staniSta i druge ekoloske znacCajke vrste odreduju hoce li
percipirati heterogenost staniSta kao pozitivnu ili negativnu (Stein i sur., 2014; Lundholm,
2009). U slucajevima negativne veze izmedu heterogenosti 1 bioraznolikosti, heterogenost se
Cesto izjednacava s fragmentacijom. Ovaj Se pojam isto koristi za §iri spektar fenomena i nema
strogo odredenu definiciju, a sve ¢eS¢e ima ulogu sinonima za sve antropogeno uzrokovane
promjene staniSta koje imaju negativan utjecaj na bioraznolikost (Fahrig, 2003). Jedno od
objaSnjenja za negativne odnose heterogenosti 1 bioraznolikosti dali su Tamme 1 sur. (2010).
Prema istim autorima povecanjem prostorne heterogenosti smanjuju se i izoliraju homogeni
fragmenti, §to dalje smanjuje moguénosti nastanjivanja novih vrsta i rasta bioraznolikosti. Sto

je manja povrsina pojedinog stanista, manja je mogucnost pronalaska potrebnih resursa unutar
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njega, a sto je veca izolacija, smanjuje se i vjerojatnost disperzije u povoljnija stanista (Andrén

i Andren, 1994).

Treéi predlozeni oblik odnosa heterogenosti i bioraznolikosti unimodalna je veza,
uzrokovana ravnotezom izmedu povrSine pojedinih staniSta i ukupne heterogenosti krajobraza.
U ovom slu¢aju, povecanje krajobrazne heterogenosti smanjuje povrsinu pojedinacnih stani$nih
fragmenata s istim uvjetima. Ovaj ¢e proces do odredene toCke imati pozitivan utjecaj na
bioraznolikost, ali kada se povrSina staniSta smanji ispod kritiéne granice potrebne za
prezivljavanje vrsta, vjerojatnost stohastickog izumiranja rast ¢e i odnos ¢e postati negativan
(Allouche i sur., 2012). Zbog gubitka povrSine staniSta, smanjene su moguénosti parenja i
disperzije, suzuje se troficka mreza, manje su mogucnosti interakcija vrsta i pronalaska hrane.
Sve ovo, u konacnici, negativno utjee na zahvacene populacije (Fahrig, 2003). Modelom koji
su izradili Allouche i sur. (2012) ispitivani su odnosi heterogenosti krajobraza i bioraznolikosti
za razli¢ite Sirine niSa. Povecanje heterogenosti rezultiralo je unimodalnim kretanjem bogatstva
vrsta, padom prosjeCne veli¢ine populacija (zbog manje povrSine pojedinac¢nih staniSta) i
poveéanjem stope izumiranja (jer manje populacije imaju vecu Sansu stohastickog izumiranja).
Takoder, povecanje Sirine niSa povisilo je stupanj heterogenosti na kojem je bioraznolikost
maksimalna u unimodalnom modelu, $to je povezano s mogucénosti generalista da iskoriStavaju
resurse iz viSe razli¢itih fragmenata i podnose raznolikije okolisne pritiske (Slika 3.). Ova je
teorija, tzv. ,,area-heterogeneity tradeoff* (okvirno prevedeno kao ravnoteza izmedu povrsine i
heterogenosti), relativno nova. Rad koji ju modelira potjece iz 2012. godine i nema previse
pobornika, te je potrebno jo§ puno istrazivanja kako bi se mogla sa sigurno$¢u potvrditi ili

odbaciti.
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A RavnoteZa izmedu povrsine i heterogenosti
Okolisna
heterogenost = = = =
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bazen vrsta populacija
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vrsta
7
4 .
Ogranicenje Bogatstvo » Ogranicenje
zbog okolisnog vrsta l zbog
filtriranja stohastickog
izumiranja
Heterogenost

Slika 3. Grafic¢ki prikaz ,,area-heterogeneity tradeoff** modela, odnosno ravnoteze izmedu povrsine i
heterogenosti. Pune crte prikazuju pozitivne uéinke, a isprekidane negativne. Povecanje heterogenosti
prostora osigurava odgovarajuce uvjete za viSe vrsta i povecava vjerojatnost uspjeSne kolonizacije, ali
poveéava 1 vjerojatnost stohastiCke ekstinkcije smanjenjem efektivne povrSine dostupne vrstama.
Spajanjem ova dva procesa dobiva se unimodalni odnos izmedu krajobrazne heterogenosti i bogatstva
vrsta — bioraznolikost homogenih krajobraza bit ¢e manja zbog nedostatka odgovarajucih uvjeta za
mnoge vrste, dok ¢e se u krajobrazima s visokom heterogeno$¢u smanjivati zbog malih populacija

podloznih stohastiCkom izumiranju (preuzeto i prilagodeno prema: Allouche i sur., 2012).

Implikacije unimodalnih odnosa vazne su zbog potencijalnog upravljanja i zastite
ugrozenih krajobraza. Ako su odnosi heterogenosti i bioraznolikosti zaista unimodalni, nije
dovoljno zastititi bilo koje podrucje s visokim stupnjem heterogenosti, jer ako je ono premalo
ili izolirano od okolnih stanista, raste vjerojatnost da ¢e kroz vrijeme doé¢i do stohasti¢kih

izumiranja i gubitka bioraznolikosti, neovisno o razini zastite (Allouche i sur., 2012).

Kod kompleksnih odnosa kao Sto su ovi, tesko je sa potpunom sigurno$éu odrediti
njihov oblik. To je vidljivo i kroz promjene trenda bioraznolikosti ovisno o odabiru razli¢itih
mjera krajobrazne heterogenosti. Tako je u istraZivanju iz 2007. godine bogatstvo vrsta gujavica
bilo unimodalno povezano s postotkom Sumskog pokrova, a pozitivno povezano s brojem

tipova stanista, koji se vjerojatno povecavao sa smanjenjem Sumskog pokrova (Vanbergen i
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sur., 2007). Ovisno o analiziranim vrstama te vremenskom i prostornom rasponu, istrazivanja
rezultiraju razliCitim odnosima. Tako ¢e vrste sa Sirokim niSama ili visokom stopom
reprodukcije ¢eS¢e imati pozitivan odgovor na heterogenost, dok ¢e one s uskim, specificnim
niSama prije reagirati negativno. Takoder je primije¢eno da povecéanje ispitivane povrSine u

mnogim slu¢ajevima mijenja odgovor iz unimodalnog u pozitivan (Allouche i sur., 2012).

5.3. Generalisti i specijalisti

Kao §to je napomenuto u prethodno poglavlju, razliCite vrste imaju razlicite ekoloske
zahtjeve, $to onda utjeCe na njihovo prezivljavanje i rasprostranjenost. Katayama i sur. (2014)
pretpostavili su da generalisti, odnosno vrste koje mogu Zivjeti na Sirem rasponu razli¢itih
staniSta 1 iskoriStavati resurse s vise prostora, profitiraju od krajobrazne heterogenosti. Sukladno
tome, specijalisti, odnosno vrste sa specifi¢nijim uvjetima potrebnim za zivot, ceS¢e se nalaze
u homogenim krajobrazima. Ovu su hipotezu ispitali na zajednicama ptica u Japanu. Rezultati
su pokazali vecu ukupnu bioraznolikost 1 raznolikost generalista u heterogenim krajobrazima,
dok su specijalisti bili brojniji u homogenim krajobrazima, ¢ime su potvrdili svoje hipoteze.
Ovdje je vazan i povijesni aspekt rasprostranjenosti vrsta, jer je vecina specijalista na
heterogenim podrucjima ve¢ izumrla i preostale su samo manje populacije na uskim,
odgovaraju¢im stanistima. Generalisti ¢e u heterogenom krajobrazu profitirati i od izumiranja
specijalista, koji bi inaCe u homogenim uvjetima bili snazniji kompetitori. Ovo istrazivanje
sugerira da su za pozitivne odnose heterogenosti i ukupne bioraznolikosti primarno odgovorni
brojniji generalisti, dok je negativni ucinak na specijaliste s uskim arealom zanemaren zbog
njihovog manjeg ukupnog udjela, iako su to Cesto ugrozene i endemiCne vrste Cija je
konzervacija hitnija. 1z ovih razloga zastita podrucja s najve¢om heterogenoscu nije nuzno

uvijek najbolje konzervacijsko rjeSenje, ve¢ sve ovisi o sastavu prisutnih vrsta (Laanisto 1 sur.,

2012).

5.4. Fragmentacija

Fragmentacija krajobraza proces je tijekom kojeg se velika kontinuirana povrSina
pretvara u veéi broj manjih fragmenata okruzenih matriksom novih, razli¢itih stanista.

Ukljucuje gubitak i razlamanje stanista, koji nisu nuZno povezani i imaju razli¢ite u¢inke na
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krajobraz i bioraznolikost (Slika 4.). Posljedice gubitka stanista intenzivnije su negativne, dok
razlamanje ima puno slabiji u¢inak koji ne mora nuzno biti negativan. lako su ove komponente
razdvojene, u veéini ih se slucajeva ne razlikuje, pa se gubitak stanista podrazumijeva kao dio

fragmentacije, a fragmentaciju se klasificira kao oblik degradacije stanista (Fahrig, 2003).

Gubitak Fragrr-1‘entacua
i stanista bez
stanista :
gubitka

N
.
y »

Slika 4. Vizualna razlika izmedu gubitka stanista i fragmentacije stani$ta bez njihovog gubitka (u tekstu

,razlamanje stanista®) (preuzeto i prilagodeno prema: Fahrig, 2003).

Cetiri su glavna udinka fragmentacije: smanjenje ukupne koli¢ine stanista, povecéanje
broja fragmenata, smanjenje veliine fragmenata i1 veca izolacija fragmenata. Intenzitet
pojedinog ucinka varira izmedu krajolika, kao i njihov utjecaj na bioraznolikost (Fahrig, 2003).
Fragmentacija primarno gledana kao razlamanje stanista, bez njihovog gubitka, ima i pozitivne

i negativne posljedice na ukupnu bioraznolikost prostora.

Kako razlamanje na viSe manjih fragmenata napreduje, u jednom trenutku povrSina
novonastalih fragmenata postat ¢e premala za opstanak populacija. Sanse za preZivljavanje
dodatno ¢e smanjiti povecana izolacija fragmenata, zbog koje ¢e vrste koje ne mogu prijeci
matriks ostati zarobljene unutar premalih stanista. Fragmentacija takoder uzrokuje i povecani
udio rubnih podrucja, koja zbog razli¢itih uvjeta od ostatka fragmenta, ¢esto imaju negativan

utjecaj na opstanak vrsta koje nisu prilagodene na njih.
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Podjela prostora na vise manjih fragmenata moZze imati i pozitivne posljedice za lokalne
vrste. Jedan od primjera su odnosi predatora i plijena. Fragmentacijom nastaju nova sklonista i
sigurnija staniSta za plijen, gdje se mogu razmnozavati i povecavati ukupnu brojnost. Kasnije
¢e disperzijom nastaniti i izloZzenija podrucja, gdje predstavljaju siguran izvor hrane za
predatore. Pozitivan u¢inak moze se uociti i na vrstama koje su u kompeticiji. Vise razli¢itih
izvora resursa te ravnoteza izmedu disperzije i kompeticije olaksavaju koegzistiranje ovih vrsta.
Nadalje, asinkroni poremecaji na pojedinim ¢e fragmentima ukloniti superiorne kompetitore i
omoguciti slabijim kompetitorima, koji se efektivnije disperziraju, da prvi nastane prazne
fragmente 1 povecaju svoju brojnost prije nego ih bolji kompetitori ponovno zamijene. S vise
fragmenata istog staniSta, manja je Sansa potpune ekstinkcije populacija, jer ¢e poremecaji vrlo

vjerojatno zahvatiti samo dio fragmenata (Fahrig, 2003).

Naposljetku, hoce li navedene promjene imati pozitivan ili negativan u¢inak ovisi o
pocetnom krajobrazu. Ako je pocetni prostor ve¢ jako modificiran, rezultati nece biti isti kao
za do tad netaknuto podrucje. 1z tog su razloga Fahrig i sur. (2010) predlozili hipotezu srednje
heterogenosti, prema kojoj povecanje heterogenosti ima pozitivan utjecaj na bioraznolikost do
odredene tocke. Medutim, kada udio rubnih podrucja postane prevelik, a veli¢ina fragmenata
premala, negativni ¢e ucinci nadmasiti pozitivne i uzrokovati smanjenje bioraznolikosti. Ovo

odgovara unimodalnoj vezi krajobrazne heterogenosti i bioraznolikosti.

6. ZAKLJUCAK

Heterogenost krajobraza ima brojne pozitivne i negativne ucinke na bioraznolikost, a
oni ovise o cijelom nizu ¢imbenika — od proucavanih vrsta, povrSine i specifi¢nih znacajki
istrazivanog podrucja, do porijekla heterogenosti. Poznavanje svih navedenih obiljezja nekog
podrucja kljucno je za razumijevanje vaznosti postojece heterogenosti krajobraza i posljedica
koje ¢e na bioraznolikost imati njezine promjene u buduénosti. U 21. stoljecu, s antropogenim
modifikacijama staniSta, ¢iji intenzitet i opseg rastu svakim danom, te povecanim brojem
poremecaja uzrokovanih klimatskim promjenama, buduénost konzervacije brojnih vrsta i
specifi¢nih staniSta ovisi o ovom razumijevanju. Potrebno je provesti jo§ brojna istrazivanja
krajobrazne heterogenosti i bioraznolikosti, kako bi se optimiziralo upravljanje okoliSem s

ciljem smanjenja negativnog utjecaja ljudskih djelatnosti. Trebao bi se povecati fokus na

zapostavljene regije i1 skupine Zivotinja, s obzirom da je vecina dosadaSnjih istraZivanja
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provedena na kraljeznjacima i Sumskim podru¢jima unutar Palearktika. Na kraju, osim Sireg
raspona istrazivanja, potrebno je unificirati koriStenu terminologiju kako bi se smanjila

konfuzija i olakSalo donoSenje generalnih zakljucaka i teorija.
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7. SAZETAK

Heterogenost je jedan od glavnih ¢imbenika krajobraza, ¢ijim se proucavanjem bavi
krajobrazna ekologija. UtjeCe na raznolikost i bogatstvo vrsta, ekoloSke procese u i izmedu
staniSta te brojna druga svojstva ekosustava. Razumijevanje odnosa krajobraza i
bioraznolikosti, a posebno procesa koji stoje iza njih, nuzno je za kvalitetnu konzervaciju
preostale raznolikosti vrsta i staniSta. Pravilno upravljanje prostorom, sa znanstvenom
podlogom iza svih odluka, jedini je nadin za oCuvanje Sto vise prirodnih krajobraza i vaznih
procesa koji se u njima odvijaju. S obzirom da je razvoj krajobrazne ekologije poceo tek 80-ih
godina 20. stoljeca, istraZivanja jo$ uvijek nisu brojna i terminologija nije unificirana. Ove
¢injenice, s dodatnom sklono$¢u proucavanju kraljeznjaka i podruc¢ja umjerenog klimatskog
pojasa, otezavaju konstrukciju opcenite teorije o utjecaju krajobrazne heterogenosti na
bioraznolikost. Mogu se pronaci radovi koji argumentiraju pozitivne u¢inke heterogenosti na
bioraznolikost, ali i oni koji se zalazu za negativne ili unimodalne odnose. Za sada istrazivanja
s pozitivnim odnosima ¢ine vec¢inski udio svih radova na ovu temu. U konacnici, raznolikost
zivog svijeta i krajobraznih uvjeta koji djeluju na njega vrlo je velika i kao takvu, gotovo ju je

nemoguce svesti na jednu teoriju koja vrijedi za sve.
8. SUMMARY

Heterogeneity is one of the main factors of the landscape and is studied by landscape
ecology. It affects species diversity and richness, ecological processes within and between
habitats, and many other ecosystem properties. Understanding the relationship between
landscape and biodiversity, especially the processes behind it, is necessary for quality
conservation of the remaining species and habitat diversity. Proper land management, with a
quality scientific basis for all decisions, is the only way to preserve natural landscapes and
important processes that take place inside them. Given that the development of landscape
ecology began only in the 1980s, the number of research papers available is still quite small
and the terminology is not unified. With an additional bias towards studies of vertebrates and
temperate landscapes, these facts make it difficult to construct a general theory of the effect of
landscape heterogeneity on biodiversity. Some papers argue the positive effects of
heterogeneity on biodiversity, but others advocate negative or unimodal relationships. For now,
research with proof for positive effects makes up the majority of papers on this topic.
Ultimately, the diversity of the living world and the landscape conditions that affect it is very

wide, making it almost impossible to reduce it to one theory that applies to all.
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