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Abstrakt: Narust druhové bohatosti s plochou patii mezi nejstudovanéjsi ekologické
zavislosti a je mu vénovano zna¢né mnozstvi literatury. Empirické studie ukazuji, ze
rychlost pfibyvani druhli s plochou neni na vSech prostorovych meéfitkach stejna. Na
nejjemnéjSich a nejveétSich meétitkach je tento nariist znacné rychlejsi nez na stfednich
(regiondlnich) skalach. Tyto rozdily byly pfi¢itany nejriznéjSim charakteristikam prostredi,
taxont atd. Existuje moznost, ze variabilita nartistu druhové bohatosti s nartstajici plochou
je vysvétlitelnd pomoci primémé druhové abundance spolecCenstev. Tato prace shrnuje
souvislosti mezi rychlosti narGstu druhové bohatosti, faktory, které ji ovliviiuji a

primérnou druhovou abundanci.

Kli¢ova slova: abundance, biodiverzita, makroekologie, spolecenstvo, vztah mezi poctem

druhti a samplovanou plochou (SAR)

Abstract: Increase in the number of species with area is one of the most studied ecological
patterns. There is a considerable amount of literature devoted to this question. The rate of
increase in the species diversity with area isn’t equal at all the spatial scales, as shown by
empirical studies. On the finest and coarsest scales, there is distinctively higher rate of
increase than on the middle (regional) scales. These distinctions were attributed to many
characteristics of environment, taxon etc. There is a possibility to explain the variability of
this particular rate by mean species abundance. This work focuses on summarizing the
relationships between the rate of increase in biodiversity with area, factors that influence it

and mean species abundance.

Key words: abundance, biodiversity, macroecology, community, species-area relationship
(SAR)
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1. UVOD

Rozlicna diverzita rostlinnych i Zzivocéisnych spoleCenstev je nepopiratelnym jevem,
kterého jsme kazdodennimi svédky. Pozorovani rozdilti v druhové bohatosti se objevuje jiz
v davné minulosti a spolu s nim se pozdéji objevuje snaha kvantifikovat a podrobnéji
popisovat tento jev. Jednou z moznosti, jak vyjadiit zmény druhové bohatosti, je sledovat
jeji pribyvani se vzristajici plochou. Tento vztah se v odborné literatufe nejcastéji nazyva
species-area relationship (SAR). Jedna se o intenzivné a dlouhodob¢ studovanou zavislost,
které jsou vénovany jak teoretické, tak i empirické prace. Proto je také vhodné pracovat

S touto zavislosti dale a davat ji do kontextu s dalSimi studiemi.

Species-area relationship patii mezi hlavni ekologické zavislosti, nicméné mechanismy,
které piispivaji k jeho konkrétnimu prubéhu, zistavaji predmétem studia. V minulosti bylo
navrhnuto velké mnozstvi ptistupti a nahledt, které se zamyslely nad vztahem mezi
pocétem druhti a plochou. Nékteré se zabyvaly Cisté matematickymi artefakty vznikajicimi
jako vedlejsi produkt pouzité metodiky, jiné uvazovaly konkrétni biologické procesy a

jejich dynamiku. Historickému vyvoji poznatkl se vice vénuji v ptislusné kapitole.

Souvislost mezi species-area relationship a abundanci spoleéenstev (celkovym poctem
jedincu ve spolecenstvu) patii mezi nové a malo studované piistupy. Proto bylo cilem této
prace shrnout zakladni pfedstavy o vlivu dil¢ich faktort na prabé¢h kiivky SAR a dat je do
souvislosti s primérnou abundanci spoleCenstev. Praveé tento pfistup piinasi novy pohled
na pribéh SAR, kdyz svymi vystupy poukazuje na to, ze veSkeré SAR sleduji stejny
pribéh a jen jsou vertikdIln€ ¢i horizontdlné posunuta. Snazim se shrnout jedinecnost

tohoto nahledu na problematiku, ale 1 upozornit na potencidlni nevyhody.



2. SPECIES-AREA RELATIONSHIP (SAR)

2.1. SAR obecné

Jednou z nejvice studovanych patrnosti® v makroekologii je bezpochyby vztah mezi
narustem poc¢tu druhii a vzristajici plochou, species-area relationship, ktery je bézné

oznacovan zkratkou SAR.

SAR vypovidd o rozdilech v po¢tu druhii mezi riznymi prostorovymi méfitky, ale i 0
zmén¢ druhové skladby mezi plochami. Diky tomu tedy SAR vypovida i o beta diverzité
stanovist. SAR je vyjadifenim trivialni pfedstavy, ze druhové bohatstvi (S — pocet druhil)

narQsta se vzrustajici samplovaci plochou (4).

Ziejmym faktem je, ze pocet druhti s plochou vzriista, ale presna forma SAR a jeho tvar a

sklon zdstavaji doposud piedmétem diskusi?.

Nejcastéji se setkame se SAR jako linearni funkci v log — log prostoru. Tento tvar vychazi
z mocninného tvaru S = cA?, kde S ptedstavuje pocet druhli, ¢ taxonové specifickou

konstantu a A plochu. (Arrhenius 1921) (Obr. 1).

Velkou pozornost zasluhuje zejména exponent z, ktery v log — log prostoru uréuje sklon
regresni piimky, kdeZzto sklon SAR pfi netransformovanych osach je urcovdn ob&ma
parametry z a ¢ (Connor & McCoy 2001). Rosenzweig (1995) ukazal, ze z zavisi na

habitatu, méfitku i taxonu.

! Slovo patrnost je chapano ve vyznamu anglického slova pattern a je pouZivano obdobn.
2 Pokud hovo#im o tvaru, sklonu SAR atp.,, mam na mysli charakteristiky regresni kiivky vyplyvajici
z jednotlivych studil.
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Obr. 1: Grafické zndzornéni SAR pro cévnaté rostliny

Galapazského souostrovi (Connor & McCoy 2001).

Pii grafickém znazornéni narustu druhové bohatosti s plochou pies velky rozsah métitek
vykazuje vyndSena kiivka na jednotlivych tsecich vyrazné odliSny prabeh. Fakt, Ze se s
plochou méni sklon SAR v log-log prostoru, je znam uz nékolik desetileti (Martin 1981).
Pokud budeme graficky zndzornovat SAR v logaritmickém prostoru, nejvyssiho sklonu
kiivka dosahuje na nejmensich a nejvétsich prostorovych Skalach a nazyvame ji trifazickou
(Obr. 2) Takika linearni zavislost v logaritmickém prostoru (mocninna zavislost v prostoru
nezlogaritmovaném) je typicka pro regionalni meétitka. Konkavni kiivka v logaritmickém
prostoru nejlépe popisuje rychlost naristu poctu druhd na lokdlnich métitkach a kiivka

konvexni na métitkach kontinentalnich, kde se jeji sklon pfiblizuje jedné (Preston 1960).
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Obr. 2: Priklad trifazické kiivky SAR, podle (Hubbell 2001) — str.
161 (Rosindell & Cornell 2007).



S trifazickou ktivkou souvisi tvaha, ze vyznam mocninné zavislosti by se nem¢l
precenovat, ackoliv na nékterych skalach je vhodnou aproximaci (Storch et al. in prep.).
Neexistuje davod, pro¢ by pravé tato zavislost méla byt upfednostiiovana oproti jinym
matematickym funkcim (riizné funkce dobie aproximuji SAR pfes rizny rozsah skal).
Mocninna zavislost je ale vhodna k popisovani a porovnavani riznych typtt SAR (Dengler
2009). Musime mit ale na paméti, ze volba metodologickych postupit vyrazné ovliviuje

parametry spjaté s touto mocninnou zavislosti.

Sklon regresni pfimky SAR se muze zna¢né lisit (Connor & McCoy 1979). Tato variabilita
muze byt casteCné piipsana geografickému rozlozeni: izolované oblasti produkuji vyssi
sklon SAR oproti oblastem nachézejicim se v ramci jedné spojité pevniny. Tato souvislost
ovSem neni jednozna¢na. Autofi jiné studie dospéli k jinému vysledku — obecné se nelisi
SAR pevnin a ostrovu (Drakare et al. 2006). Nejvyssiho sklonu bylo dosazeno pii
porovnani mezi riznymi kontinenty nebo jinymi biotickymi provinciemi (Rosenzweig

1995).

Zatimco rozdily v druhové bohatosti mezi isolovanymi kousky pevniny jsou
pravdépodobné siln¢ ovlivnény dynamikou kolonizace/extinkce nebo speciace/extinkce
(MacArthur & Wilson 1976), na zminéné rozdily v ramci souvislé pevniny puisobi faktory

urcujici prostorovou distribuci jedinci (He & Legendre 1996).

2.2. Historicky pi‘ehled poznatku

Rozmanitost Zivotnich forem ¢lovéka jisté fascinovala od nepaméti. Neni tedy divu, Ze se
uz v minulosti védci snazili porozumét rozdilim v druhové bohatosti jak na lokalni, tak

regionalni Grovni.

Prvni, kdo popsal nartist po¢tu druht s plochou, byl H. G. Watson v roce 1835. U¢inil tak
svou poznamkou, ze pfi narustu zkoumané plochy na anglickém hrabstvi na desetinasobek

se zvysil pocet nalezenych druhi rostlin na dvojnasobek (Connor & McCoy 2001).

Zminény vztah se objevuje uz v pocatcich kvantitativni ekologie (Arrhenius 1921;
Gleason 1922). Arrhenius popisuje vysledek svého badani nasledovné: ,,Pocet druhl
kontinualn¢ vzristd s narGstajici plochou® a jako prvni se pokousi kvantifikovat tuto

zavislost matematickym vzorcem (viz vyse).



Souhrnné ¢lanky zabyvajici se SAR jsou vzacné (Drakare et al. 2006). I piesto, ze existuje
velké mnozstvi jednotlivych studii, vétSinou postradaji zobecnitelné zavéry kvili zaméteni
na konkrétni taxony popi. omezené geografické oblasti. Pozoruhodnou vyjimkou mezi
témito studiemi je prace analyzujici soubor sta SAR (Connor & McCoy 1979). Autofi si
vyty€ili dva hlavni cile: zjistit, jestli existuje unikatni teoreticky podklad vysvétlujici
variabilitu SAR a zda parametry (zejména exponent z) skryvaji néjaky hlubsi vyznam.

Zustali ale skepticti v obou bodech.

Do poptedi se SAR dostava diky ekologickému vyzkumu nedavné minulosti, ktery je
neodmysliteln¢ spjat s fragmentaci prostfedi, globalni ekologickou zménou a ubytkem
diverzity. Na pozadi téchto skute¢nosti je pochopeni vztahu mezi druhovou bohatosti a
plochou obzvlast’ dilezité. SAR je ustiednim prvkem pro predikovani ubytku druhi
v zavislosti na globalni ekologické zméné (Thomas et al. 2004), regionalnim ubytku
habitati (Ney-Nifle & Mangel 2000) i pro odhadnuti miry potencialni ztraty diverzity

snizenim speciacni rychlosti (Rosenzweig 2001).

Pfi¢inami narustu poctu druhd s plochou se zabyvali uz Connor a McCoy (Connor &

McCoy 1979). Zkoumani podrobily dvé hlavni hypotézy:

i.  Hypotéza heterogenity prostiedi (diverzity habitatt)

ii.  Hypotéza demografickych procest

Prvni zmifovana hypotéza na SAR pohlizi, jako na vztah, kdy s plochou vzrista

pravdépodobnost, Ze bude obsahovat vice typa prostiedi.

Vysvétleni zalozené na demografickych procesech uvazuje dynamické slozky jako je
disperze, kolonizace, speciace a extinkce na riznych prostorovych métitkach. Jak vyplyva
uz zteorie ostrovni biogegrafie (MacArthur & Wilson 1976), popf. z rozsifujicich praci
(Hubbell 2001), vétsi plocha skyta vétsi pravdépodobnost kolonizace a speciace a nizsi

pravdépodobnost extinkce, coz vede ke zvyseni diverzity.

Na druhé strané, velmi znacné koloniza¢ni uspéchy zplisobené disperzi umoznénou
vysokou propojenosti ploch mizou postupné vést K piitlumeni rychlosti nardstu poctu
druhti s plochou na hrubsich prostorovych méfitkach (a to diky sniZeni beta diverzity mezi

plochami) (Preston 1962; Mouquet & Loreau 2002; Leibold et al. 2004).



Jak vzrastal vyznam prostoru v ekologii (Rosenzweig 1995; Tilman & Kareiva 1997),
objevovaly se dalsi vhledy do teoretické podstaty SAR. Tyto analyzy se zaméfovaly jak na
pattern-based, tak i process-based pohledy na SAR.

V pattern-based ptistupu, ktery vysvétluje SAR na zaklad¢ patrnosti a geometrickych
zakonitosti, se jedna z hlavnich diskusi zaméfila na pouziti sobépodobnych koncepti a
fraktalové geometrie (Harte et al. 1999; Harte et al. 2001; Lennon et al. 2002; Sizling &
Storch 2004; Storch et al. 2008). Do této kategorie teoretickych vykladi SAR spada i

souvislost mezi pramérnou druhovou abundanci a sklonem SAR (Harte et al. 2009).

S teorii sobépodobnosti je iizce spjata otazka, jestli je SAR nezavislé na Skalovani (Harte et
al. 1999; Storch et al. 2007). V soucasnosti je Siroce piijimana piedstava, Ze SAR
generované na velmi malych (v rdmci populaci) a velmi velkych (napfic¢ evolué¢nimi
provinciemi) prostorovych méfitkdch se 1isi od SAR generovaného na stfednich
prostorovych Skalach. Duvod této dichotomie pravdépodobné spociva ve zménach
dilezitosti procesti leZicich v pozadi SAR, které jsou spjaty se zménou méfitka

(Rosenzweig 1995; Hubbell 2001).

Nékteré sméry, kterymi se ubird vyzkum SAR v poslednich letech, jsou popsany

Vv ostatnich kapitolach této prace.

3. FAKTORY OVLIVNUJICI TVAR A SKLON SAR

Znalost faktor(, které maji vliv na tvar a sklon kiivky SAR, je velice dllezita a v literatuie

ji bylo vénovano mnoho prostoru.

Jak jiz bylo zminéno, SAR V ramci kontinualni pevniny jsou ovlivnény faktory urcujicimi
prostorovou distribuci druhd. Tradi¢né se uvadéji téi hlavni faktory, které ovliviuji tvar a

sklon SAR (Storch et al. 2003):

i.  Sampling effect® : jelikoz v&tsina druhii je vzacnych (Preston 1948), jejich majoritni
cast se nenachazi ve vSech samplovanych oblastech. I za predpokladu nahodné

distribuce bude vétsi ¢ast druhli nalezena pouze v oblastech vétsich. Proto je tedy

¥ Neni zvykem pouzivat &esky ekvivalent tohoto terminu.
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sampling effect sam o sob¢ schopen generovat monotonn¢ nardstajici SAR (Preston
1962). Samotny sampling effect ale neni dostate¢nym vysvétlenim pro mocninnou
zavislost nebo empiricky zjisténé sklony SAR (Leitner & Rosenzweig 1997).
Heterogenita habitatii je druhym faktorem, kterym se podrobné zabyval napf.
Rosenzweig ve své monografii (Rosenzweig 1995). Vychazel z predstavy, ze veétsi
uzemi zahrnuje vice druhii habitatl a tudiz umoznuje koexistenci vice druhi, které
jsou vazany na konkrétni habitaty. Rliznorodost habitatli tak potencialné ovliviiuje
agregaci druhli v prostoru. Nicméné tato agregace muze byt ovlivnéna mnoha
dal$imi faktory, jako napf. populacni dynamikou nebo agregacnim chovanim. Napf.
skute¢n¢ vhodné stanovisté nebude druhem obsazeno, jestlize bude tak izolovéano
od okolnich stanovist, ze bude pravdépodobnost kolonizace minimalni (Storch et
al. in prep.).

Prostorova populacni dynamika druhii je uvazovéana jako treti faktor ovliviujici
SAR. Byl prokazan jeji signifikantni vliv na tvar SAR (Storch et al. 2003). Vyssi
mira disperze obecné¢ vede k homogennéjSimu (tedy méné agregovanému)
rozmisténi, kterému odpovida niz$i sklon SAR. A opravdu, dynamické modely
ukazuji, ze zvySena disperze vede k niz§imu sklonu SAR (Rosindell & Cornell
2007). Také Rosenzweig (1995) ptipisuje rozdily mezi pozorovanymi SAR v ramci
pevniny (kde z dosahovalo hodnot mezi 0,1 a 0,2) a ostrovnimi SAR (z mezi 0,2 a
0,5) mife disperze. V souladu s teorii ostrovni biogeografie (MacArthur & Wilson
1976) se predpoklada, ze ostrovy jsou osidleny mensim poctem druhii nez oblast
stejné velikosti lokalizovana na pevniné, protoze nckteré druhy prosté nejsou
schopné dosédhnout téchto ostrovii. Migrace druhti z ostrova a na ostrov je pfirozen¢

omezena a extinkce neni tedy kompenzovana imigraci druhd.

Obecné ale mizeme fici, ze jakykoliv biologicky faktor nebo proces ovliviiujici distribuci

druhti v prostoru tak, Ze snizi agregaci jedincl v prostoru nebo zvysi homogenitu druhové

distribuce, snizi sklon SAR zalozené¢ho na vnotfeném designu. Naopak, Cinitele vedouci

k rozdilnostem mezi plochami, povedou ke zvyseni agregace a tim i sklonu SAR. Z téchto

uvah také vyplyva, Ze existuje pfima tméra mezi beta diverzitou a sklonem SAR.

Jednim z faktorti korelujicich s parametrem z je postaveni v potravnim fetézci (Holt et al.

1999; Cagnolo et al. 2009). Taxony lezici na bazi potravniho fetézce (napf. rostliny, plzi)

dosahuji nizSich hodnot z oproti taxonlim zaujimajicim vyssi trofické Urovné (napf.

pavouci, ptaci, parazitoidi). Klasické vysvétleni tohoto jevu vychazi z ivahy, ze pokud
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velikost populace klesa se zvySujici se trofickou trovni (z energetickych divodl), vyse
postavené druhy jsou nachylngjsi vici extinkci na malych plochach, coz vede ke
strm&j$imu sklonu SAR v logaritmickém prostoru. Dal§im moznym vysvétlenim je vliv
sampling effectu. Tento vztah mezi z a trofickou pozici ovSem nebyl potvrzen v ramci

komplexni analyzy, zpracovavajici velké mnozstvi datovych soubora (Drakare et al. 2006).

Zemeépisna Sitka je faktor, ktery silné koreluje se sklonem regresni pfimky SAR: se
vzrustajici zemépisnou Sitkou hodnota koeficientu z signifikantné klesa (Drakare et al.
2006; Qian et al. 2007). Toto zjisténi je v souladu s poklesem beta diverzity se vzristajici
zem&pisnou Sitkou (Qian & Ricklefs 2007). Problematickou skupinou, u které se
v nékterych studiich nepodafil prokazat prikazny rozdil v beta diverzité, jsou létajici savci
(netopyii) (Rodriguez & Arita 2004). Je mozné, ze k odhaleni tohoto pattern u netopyrt by

byl potieba vétsi latitudindlni rozsah nez u nelétajicich savet.

Silna korelace existuje mezi sklonem SAR v log-log prostoru a télesnou velikosti (Obr. 3).
Mal¢ organismy (jednobunécna eukaryota) vykazuji niz§i hodnoty 2z, coz byva
vysvétlovano jejich zna¢nou schopnosti disperze (Hillebrand et al. 2001), ktera vede

k homogenné;jsimu rozmisténi v prostoru.
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Obr. 3: Vliv pisobeni spojitych proménnych na sklon z mocninné
zavislosti SAR. Ctverce piedstavuji vnoteny design SAR, kosoétverce
nezavisly design SAR. Kazdy bod predstavuje jeden SAR. Sklon SAR
je vynaSen v zavislosti na hmotnosti organismu (a) a stfedni
zemépisné Sifce arealu (c). Pro snazsi vizualni orientaci bylo z grafu

vypusténo Sest nejvySSich a nejnizSich hodnot z (ale nikoliv ze

statistické analyzy) (Drakare et al. 2006).

Tradi¢né byla uvazovana souvislost mezi sklonem z a charakteristikou zkoumané oblasti
v tom smyslu, zdali je tato oblast soucasti spojité pevniny nebo ostrovni plochy (Preston
1962; Rosenzweig 1995). Tato tvaha umoziiuje zobecnéni na jakékoliv oblasti liSici se
diverzitou habitati a propojenosti s okolnim prostfedim (napf. ocean vs. jezera). Podle
Rosenzweiga (1995) maji izolovanéjsi oblasti (ostrovy) strméjsi species-area kiivky oproti
pevninskym plocham zalozenych na vnofeném designu. Drakare et al. (2006) nepodporuje
tento vSeobecné ptijimany pohled. Ukazuje, Ze primérné z ostrovnich ploch vypocitané na
zéklad¢ vnoten¢ho designu, je sice vySS$i nez z vétSiny ostatnich habitatli, ale je takika
nerozeznatelné od hodnot pro pevninské zalesnéné oblasti. Nedostate¢ny rozdil sklonu

SAR mezi izolovanymi a nespojitymi oblastmi oproti oblastem méné izolovanym a
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spojitym je jesté¢ podpofen srovnanim jezer, ktera maji sklon SAR obdobny nebo dokonce

niz8i nez oceanske oblasti (v zavislosti na designu pokusu).

Dalsimi vystupy zminované metaanalyzy (Drakare et al. 2006) jsou vysledky vypovidajici
o signifikantnim rozdilu sklonu SAR v logaritmickém prostoru mezi zalesnénymi a
nezalesnénymi plochami, pfi¢emz vysSiho sklonu dosahuji plochy zalesnéné. Naopak,

nebyl prokdzan vyznamny rozdil mezi sklonem SAR pro akvatické a terestrické prostredi.

Produktivita prostfedi (kvantifikovana pomoci biomasy) negativné koreluje s parametrem
z (Chiarucci et al. 2006). Tzn., Ze narust po¢tu druhd s plochou probiha ,,pomaleji‘
Vv produktivngj$im prostiedi. DalSim dikazem tohoto vztahu je studie, ve které je
dostupnost energie vyjadiend pomoci indexu NDVI (Normalized Difference Vegetation

Index), ktery je v uzkém vztahu s Cistou primarni produkeci prostiedi (Storch et al. 2005).

Zajimavou souvislosti je vztah mezi SAR a intenzitou spasani. Spasani pisobi na SAR
rizné v zavislosti na panujicich klimatickych podminkach (De Bello et al. 2007). Autofi
ukazali na piikladu vegetace pastvin severovychodniho Spanélska, Ze z vzriista s intenzitou

spasani v aridnich oblastech a naopak klesa v oblastech s vihé¢im, mirnéj$im klimatem.

V neposledni fadé m& na SAR a hlavné jeho sklon velky vliv volba experimentalniho

designu. Zakladni dichotomie spociva ve vztahu mezi mensimi a vét§imi plochami SAR.

i.  Vnofeny design (nested design/ sampling) znamena, ze vé&tsi plocha obsahuje
vSechny mensi plochy.
ii.  Nezavisly design (independent design/ sampling) pracuje s prostorové se

nepiekryvajicimi plochami.

Zvolend metoda samplovani se odrazi ve vysledném sklonu regresni pfimky. SAR
zalozené na plochach prostorové vnoienych dosahuji vyssiho sklonu z oproti SAR ploch

nezavislych (Drakare et al. 2006).

Jedna z podrobnéjsich klasifikaci kfivek SAR podle metody samplovani zahrnuje Ctyti
zakladni schémata (Scheiner 2003):

I.  Vnofené kvadraty

ii.  Kvadraty uspotfadané do t€sné miizky (piiléhajici)
iii.  Kvadraty uspotadané do volné miizky (nepftiléhajici)
iv.  Plochy rozli¢nych velikosti (¢asto ostrovy, jezera)
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Prvni metoda je zalozena na jediném méfeni pro danou velikost plochy. Druhy a teti typ je
zalozen na odhadu primérné druhové bohatosti dané plochy kombinaci kvadratd. Pfi
tdchto vypodtech miizeme pracovat S informaci o prostorovém usporadani kvadrati. Ctvrty
typ samplovani je opét zalozen na unikatnich informacich o plochach (jako typ prvni), ale

kazda tato oblast mé svou jedine¢nou velikost.

vvvvv

Napft. prvni tii schémata vzdy vedou k neklesajici zavislosti, protoze jsou zalozena na
zvétSujicich se kombinacich stale stejnych kvadrati. Oproti tomu je mozné (alespon

teoreticky), aby vétsi ostrov obsahoval mensi pocet druhti nez jiny, mensi ostrov.

4. ABUNDANCE A SAR

4.1. Vliv agregace na SAR a primérna druhova abundance

Vysvétlit tvar SAR pomoci rozlozeni druhovych pocetnosti (SAD — z anglického species-
abundance distribution) se pokouselo v minulosti mnoho autord (napi. (Martin &
Goldenfeld 2006)). Zakladni mySlenka vychazi z Gvahy, Ze nartst plochy vede také
Kk narastu celkového poctu jedinct (napfic vSemi druhy) a vétsi plochy mohou obsahovat i
druhy, které nebyly pozorovany na menSich plochach kvili své vzacnosti. Pokud by tvar
SAR byl determinovan pouze timto sampling effectem, efektivné by odpovidal species
accumulation curve (Ugland et al. 2003), coz je vztah mezi velikosti vzorku, tzn. poétem
jedincti a primérnou druhovou bohatosti daného vzorku. Je nasnadé, Zze pii urCovani
species accumulation curve musime vénovat velkou pozornost randomiza¢nim procestim.
Tvar takovéto kiivky je plné zavisly na SAD. Nartst druhové bohatosti s plochou, ktery by
byl tmérny takovémuto sampling effectu by odpovidal stavu, kdy by byli jedinci nahodné
distribuovani v prostoru. Takova situace ale nebyla nikdy pozorovana (jedin€ na velmi
malych Skalach), jelikoz distribuce druhti v prostoru podléha agregaci (Harte et al. 2005;
Storch et al. 2008; McGill 2010). SAR odvozeny ¢isté z nahodného rozmisténi druhii by se
relativné rychle pfibliZil k asymptot€ a to jakmile by byl samplovany vzorek veliky natolik,
aby zachytil i vzacnéjsi druhy. Poté by se nartst zpomalil, coz by vedlo k predikovani
nerealisticky nizkych sklonll logaritmicky transformovanych SAR na vétSich méfitkach (a

nerealisticky vysokych hodnot biodiverzity) (Storch et al. in prep.).

Dalsi uvahy tedy vedly k zahrnuti vlivu agregace jedincti k sampling effectu (Obr.4).
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log(pocet druht)

vliv agregace

log(plocha)

Obr. 4: Vliv agregace jedinct vede ke ztraté kiivosti vynasené kiivky.
Dtvodem tohoto efektu je fakt, ze celkovy pocet druhii a celkova
plocha jsou fixné¢ déany, stejné jako pocet druhi na nejmensi
samplované plose (jednotkové plose). Nicméné agregace snizuje pocet
druhi na stiednich prostorovych méfitkach (druhy jsou sméstnany na
jednom mist¢ a na jinych mistech se nevyskytuji). Jinymi slovy,
plocha stiedniho rozsahu bude zahrnovat vice jedinct n¢kterych druhii
a mén¢ nebo dokonce zadné jedince druhil jinych, jejichz pfitomnost
bychom ocekavali v prostoru s nahodnou distribuci (Storch et al. in
prep.).

Agregace jedincil Vramci jednoho druhu ma za nasledek véEtSi oblasti absence druhu
Vv prostorové distribuci, coz vede k niz§im hodnotdm primérné druhové bohatosti (kazdy
druh se totiZ nachdzi v mensim poctu ¢tverct, nez by odpovidalo Poissonovské distribuci).
Bylo prokazano, ze ¢im vyssi je mira agregace, tim vyssi je sklon SAR (He & Legendre
2002).

Nicméné problémem tohoto ptistupu je predpoklad, ze rozlozeni druhovych abundanci je
pfedem zndmé a Ze mensi plochy reprezentuji ,,podplochy* tohoto obecného rozloZeni

pozmeénéného agregaci (Green & Plotkin 2007).
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Refenim by mohl byt detailngjsi pohled na efekt velikosti vzorku. Obdobn& jako
konstruujeme SAR (vztah mezi primérnym pocétem druhti a plochou), mizeme pozorovat
zavislost mezi poctem jedincii a samplovanou plochou, tzv. individuals-area relationship
(IAR). Tento vztah se musi pfi vnofeném designu jevit jako linearni (a to i ve velmi
heterogennim prostiedi). Pokud vyneseme oba zminované vztahy v log-log prostoru do
jednoho grafu, SAR musi lezet pod IAR (nikdy nemuze byt vice druhii nez jedincti), jak je
vidét na Obr. 5. Vzdalenost mezi obéma piimkami odpovida logaritmu primérné druhové
abundance log(N/S), kde N piedstavuje pocet jedinci a S pocet druhti. Tento fakt je
zalozen na pravidlech pocitani s logaritmy, piicemz logaritmus podilu se rovna rozdilu
logaritmi. Z toho vyplyva, Ze pouze primér SAD je vlastn¢ diilezity pro tvar a sklon SAR.
Pti pohledu na obrazek €. 5 je pomérné jasné, ze SAR nemuze byt linearni napti¢ vSemi
Skalami v log-log prostoru, tzn., Ze nemuze univerzalné odpovidat mocninnému zakonu. Je

to dano tim, Ze:

i. sklon SAR musi byt niz8i neZ sklon IAR (jinak by zdvojnasobeni plochy
vedlo k zdvojnasobeni poc¢tu druhti a to by bylo mozné pouze za predpokladu
nulovych piekryvii mezi plochami)

ii. SAR nemiize kiizit kiivku IAR (pocet druhti musi byt mensi nebo roven poctu

jedinct)

Tato omezeni vedou k pocate¢nimu rychlému vzestupu SAR (sklon SAR se pfiblizuje
sklonu IAR, z = 1), ke kterému dochazi na velmi malych méfitkach, kde je druhova
bohatost limitovdna poCtem samplovanych jedinct. Jak se ale dostavame k vétSim
méftitkiim, sklon SAR se sniZzuje a SAR a IAR se od sebe vzajemné vzdaluji. Jinymi slovy,
obrazek Cislo 5 ilustruje souvislost mezi primérnou druhovou abundanci a sklonem SAR

ktivky. Se vzristajici druhovou abundanci (N /S) klesa sklon z.
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Obr. 5: Vztah mezi SAR (plna ¢ara) a IAR (Cerchovana ¢ara). Pokud
je SAR blizko k IAR (a tudiz je primérna druhové pocetnost nizka),
jeho sklon se piiblizuje sklonu IAR a tudiz se blizi jedné (Storch et al.

in prep.).

K podobnym zavérim dospél i Harte et al. vroce 2009. Tato studie byla zalozena na
maximalizaci informacni entropie (MaxEnt) a ztéchto teoretickych tvah vyplyva
souvislost mezi primérnou druhovou abundanci N/S (pocet jedinc / pocet druhi) a
tvarem SAR. Primérnad druhové abundance ovSem ur€uje tvar SAR pouze na nékterych
prostorovych skalach. Harte et al.(2009) postuluji, ze vSechny SAR sdileji stejny tvar a lisi
se pouze méfitkem, na kterém sdileji stejnou N/S hodnotu a pocet druhii nalezejici k této
hodnoté. Hodnota N /S urcuje presny lokalni sklon SAR na vSech prostorovych Skalach (je
to derivace v bod¢). Jelikoz se vzristajici plochou nartsta poc¢et druhli pomaleji nez pocet
jedinct, zvySuje se 1 hodnota N/S. Teoretické pfedpovédi byly i empiricky potvrzeny - se

vzrustajici primérnou druhovou abundanci (a plochou) klesa sklon SAR (z) (Obr. 6).
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Obr. 6: Predikované a pozorované hodnoty parametru z zavislosti
SAR ziskané na zakladé vnotfeného designu experimentu pro grafy,
kde byl vynesen log(S) na ose y a log(A) na ose x. Zde je ovSem
vyjadien sklon z jako funkce primérné druhové abundance (In(N/S)).
Cerchovand a plna ¢ara odpovidaji teoretickym predikcim pro
stanovené hodnoty: No=100, Sp=10 a N¢=40, Sp=20, v tomto pofadiA.
Z grafu vyplyva jasna souvislost mezi sklonem SAR a primérnou
druhovou abundanci. Symboly plnych trojihelnikdi odpovidaji ttem
soubortim dat z tropického destného lesa. Ctverce piedstavuji data ze
spodnich vegetacnich pater jehlicnatych a topolovitych porostti oblasti
Skalistych hor, trojuhelniky reprezentuji hadcové louky temperatnich
oblasti, plné kruhy data ze scitani avifauny Jizni Afriky a prazdné
kruhy séitaci data stroml suchého tropického lesa na Kostarice (Harte

et al. 2009).

4.2. Prumérna druhova abundance a SAR

Fakt, Ze jednotlivé druhy jsou rtuzné pocetné, je na prvni pohled ziejmy. Abundance je

uzce spjata s fadou faktort. Napf. existuje negativni korelace mezi druhovou abundanci a

* Ny piedstavuje celkovy pocet jedinci, So celkovy poéet druhii
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postavenim v potravnim fetézci (Jonsson et al. 2005), tudiz predatofi jsou mén¢ pocetni
nez jejich kofist. Dal$im ilustrujicim ptikladem muiize byt vztah mezi t€lesnou hmotnosti a
druhovou abundanci, kdy organismy s vétsi hmotnosti dosahuji nizs§ich hodnot druhovych
pocetnosti (Cohen et al. 2003). Jak jsem dolozila vySe, tyto faktory vyrazné koreluji
s parametrem z (sklonem SAR v log-log prostoru). Nabizi se tedy moznost, vysvétlit
veskerou variabilitu SAR primérou druhovou abundanci. Variabilita vysvétlena
jednotlivymi faktory by mohla byt souhrnné vysvétlitelna pravé druhovou pocetnosti.
Jednoduchou tivahou si mizeme piiblizit souvislosti této teorie: druhy, které zaujimaji
nejvyssi pozice v potravnich fetézcich, dosahuji vysokych hodnot parametru z (Holt et al.
1999) a zaroven jsou malo pocetné (Jonsson et al. 2005). Nizka druhova pocetnost tedy

nepiimo souvisi s vysokou hodnotou z.

Touto souvislosti se ov§em zaobird pouze minimum praci. Jiz vySe jsem zminila teoretické
predikce zaloZené na maximalizaci informac¢ni entropie (Harte et al. 2009) a vztah mezi
SAR a IAR (Storch et al. in prep.), které potvrzuji vySe zminéné tvahy (viz Obr. 5 a 6). Je
ale jasné, ze je potfeba podrobit statistickym analyzam empiricka data a zjistit, zda je
opravdu souvislost mezi sklonem SAR a dil¢imi faktory pfeveditelna na vztah mezi

sklonem SAR a primérnou druhovou abundanci.

V literatufe se nachdzi velké mnozstvi praci, které se zabyvaji pravé vztahem mezi
sklonem SAR a jednotlivymi vysvétlujicimi proménnymi. Pokud by se podafilo unifikovat
tuto zavislost, pravé diky primérné druhové pocetnosti, znamenalo by to veliké

zjednoduSeni stavajicich modeli a uvah.

Harte et al. (2009) popisuje, Ze hodnota N /S na uréitych Skalach uréuje tvar kiivky SAR
na vétSich ¢1 mensSich méfitkach, vSechna SAR mayji stejny tvar a 1is$i se pouze méfitkem,
na kterém sdili spole¢nou hodnotu druhové abundance a soucasné pocétem druht
odpovidajicim této hodnoté. To znamend, Ze veSkera SAR jsou zménou méfitka
preveditelnd na universalni tvar SAR. Ackoliv se primérmné druhové pocetnosti druhti lisi
mezi jednotlivymi habitaty 1 taxony, vSechny SAR predikovana na zaklad¢ této teorie maji
stejny tvar, pokud jsou vynasena v souvislosti s hodnotou druhovych pocetnosti. Jakékoliv
dva SAR se mohou li§it rozlohou arealu, pii které sdileji hodnotu N/S (coz vede
K horizontalnimu posunu SAR) a konkrétnim poc¢tem druhti hodnoty N/S (vedouci

k vertikalnimu posunu SAR).
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Vyse nastinéna teorie (Harte et al. 2009) umoznuje odhadovat druhovou bohatost biomd ze
znalosti druhové bohatosti a celkovych abundanci na mnohem mensSich prostorovych

méfitkach.

5. ZAVER

SAR pfedstavuje jednu ze =zékladnich moznosti ekologt, jak se vypotadat
s kvantifikovanim druhové rozmanitosti a bohatosti. Proto je dulezité odhalit souvislosti

mezi tvarem SAR a konkrétnimi charakteristikami prostiedi.

Cilem této prace bylo shrnout dosavadni poznatky a mozné faktory ovliviiujici tvar SAR a
nastinit souvislost mezi tvarem SAR a primérnou druhovou abundanci (Harte et al. 2009).
Jednotlivé faktory, které ovliviiuji pribéh SAR, jsou rizného charakteru (napf. postaveni
V potravnim fetézci a produktivita prostiedi) a jejich vlivy na kfivku SAR se mnohdy lisi
mezi konkrétnimi studiemi. Prav€ proto je potfeba sjednotit vlivy jednotlivych

proménnych a vysvétlit je jednotnou tvahou.

Kazdd metoda ovSem pfindsi svd omezeni. V pfirodé pozorované sklony SAR se pfi
pfechodu od nejmensich k nejvétsim méfitkim vyrazné méni a vytvafi tzv. trifazickou
ktivku, ktera ale neodpovida teoretickym predikcim (Harte et al. 2009). Variabilitu SAR
Iépe postihuje model zalozeny na Cist€ geometrickych omezenich a matematickych
uvahach (Storch et al. in prep.). Dalsi otazka je spojena s volbou spravné ,,jednotky* pro

praci s MaxEnt aplikaci. Zvolené druhy mohly byt nahrazeny taxony vyssi arovng.

Teoretické predikce spojené s pfistupem zalozenym na maximalizaci entropie nepochybné
pfinesly novy zjednoduSujici pohled na wvariabilitu SAR pozorovanou v pfirodé na
regionalnich méfitkach, ovSem pfi jejich posuzovani je nezbytné nutné snést empiricky

pozorované doklady.

Moznost vysvétlit veskerou, v pfirodé pozorovanou variabilitu parametru z vztahu SAR
pomoci primérnych druhovych abundanci je jednim ze sjednocujicich pfistupt k dané
problematice a nepochybné zasluhuje vice pozornosti, jak na poli teoretickém, tak

experimentalnim.
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