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Abstrakt

Gradienty druhového bohatstvi jsou Casto vysvétlovany variabilitou v dostupnosti energie. Pozitivni
vztah mezi energii a poc¢tem druhil organismt mtize byt zptisoben mnoha mechanismy. Jednim z nich
je tzv. hypotéza vice jedincii (more individuals hypothesis, MIH). Podle ni v&tSi mnozstvi energie
umozni koexistenci vice jedincil, ktefi mohou byt rozdéleni mezi vice druhii s zivotaschopnymi
populacemi. Autoii se vSak rizni v pfesné formulaci MIH, a tak i v pfedpokladech, které testuji.
Prostudovani literatury rovnéz ukazalo, Ze se studie zdsadné lisi v ptistupu k testovani MIH. Nekteré
zkoumaji, jestli miize mechanismus MIH fungovat v realnych spolecenstvech, a casto odpovidaji, ze
ano. Jiné se ptaji, zda dokdze MIH vysvétlit patrnosti druhového bohatstvi na povrchu Zemé. To mnohé
prace zamitaji. Pocet druhti je Casto siln€ spojen piimo s energii i bez vlivu poctu jedinct. Otazkou
rovnéz je, jestli je pocet druhti skute¢né ovlivitovan poctem jedincii a ne naopak. Tyto dvé veliCiny jsou
vsak jisté propojeny. Nezavisle na sméru kauzality tak vztah mezi poc¢tem jedinct a druht stoji za dalsi

vyzkum.

Kli¢ova slova: gradienty diverzity, energie, produktivita, abundance, druhové bohatstvi.

Abstract

Gradients in species richness are often explained by variation in energy availability. Positive relationship
between energy and number of species may be caused by many mechanisms. One of them is
the ‘more individuals’ hypothesis (MIH). According to it greater energy availability enable more
individuals to coexist and more individuals can be divided into more species with viable populations.
However, authors do vary in exact formulation of the MIH and so they vary in predictions that they test.
Review of literature has also revealed that studies are fundamentally different in the approach to testing
MIH. Some studies examine whether mechanism of MIH can operate in real assemblages and they often
give a positive answer. Other studies ask whether MIH is able to explain spatial patterns of species
richness. The answer is mostly negative. Number of species is often closely related to energy without
the mediating effect of the number of individuals. There is also the question whether the number
of individuals really determines number of species, and not vice versa. However, these two variables
are certainly linked. Therefore, regardless of the causality, the relationship between the number

of individuals and number of species is worth exploring.
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1. Uvod

Rozmanitost Zivota na Zemi nazyvame biologickou diverzitou. Tuto diverzitu mizeme pozorovat
na ruznych Grovnich, a tak rozliSujeme diverzitu gend, druhovou diverzitu, diverzitu vyssich taxond az
diverzitu ekosystémui. Nejvyrazn&jsi je vSak druhova diverzita', ktera pfitahuje zajem piirodovédci jiz
po staleti. Jak je mozna koexistence tolika druhii na jednom mist€? Pro€ Zije nékde vice druhti nez jinde?

Toto jsou jedny z nejzajimavéjSich ekologickych otazek. Dosud nebyly uspokojiveé zodpovezeny.

Druhova diverzita neni na Zemi rozlozena rovnomérné. Miizeme tak pozorovat rozdily v druhovém
bohatstvi neboli gradienty diverzity. Velmi ndpadnym jevem je tzv. latitudinalni gradient diverzity, tedy
skutecnost, ze druhova diverzita klesd od tropického pasma smérem k vy$§im zemépisnym Sirkam.
Ekologové jiz navrhli fadu hypotéz snazicich se tento jev vysvétlit. Tyto hypotézy vSak Casto selhdvaji
na skutecnosti, ze odpovidaji pouze na otazku, pro¢ zije v tropech tolik druhti. Nedokazi jiz vsSak
diverzity je mnohem komplexnéjsi. Rozdily v druhovém bohatstvi totiz nepozorujeme jen na zminéném
globalnim méfitku, ale i na regionalnich a lokalnich skaladch. Rizna mista na Zemi se od sebe prosté lisi
svou diverzitou, at’ uz pozorujeme mozaiku ¢eské krajiny, nebo porovnavame dva kontinenty. Tento jev
je nejspi$ zptisoben mnoha rliznymi procesy, které ptisobi na $kalach od biotickych interakei v ramci

spoleCenstva az po evolucni radiace v ramci kontinentti.

V soucasnosti je diskutovano velké mnozstvi hypotéz snazicich se o vysvétleni gradientt diverzity. Je
znamo, ze diverzita tzce koreluje s klimatem (Currie 1991). Proto velkd skupina hypotéz vychazi
z predpokladu, ze gradienty diverzity jsou zptsobeny rozdily v klimatickych podminkach, zejména
teplotou a dostupnosti vody. Prvni z nich tvrdi, Ze klima ovliviluje rychlost evoluce (Rohde 1978).
Teplota mtze ovlivnit rychlost evoluce zvySenim mutacni rychlosti, zkracenim generac¢nich dob
¢i zesilenim biotickych interakci. Dals$i hypotéza vysvétluje vztah druhové diverzity a klimatu
fyziologickou toleranci druhii. Mnozstvi druhi v dané oblasti je podle ni limitovano toleranci organismil
k danym klimatickym podminkam (Hutchinson 1959). Déle tvrdi, Ze vice druhti by mélo Zit v teplych
a humidnich oblastech. Konecné tfeti hypotézou souvisejici s klimatem je tzv. species-energy
relationship (Wright 1983). Ten davé do souvislosti pocet druhil s dostupnou energii (produktivitou)?.
Byla navrzena fada mechanismil, jimiz ma mnozstvi energie ovliviiovat druhové bohatstvi. Jednim
z nejslibnéjsich je tzv. hypotéza vice jedincti (more individuals hypothesis, MIH; Srivastava a Lawton
1998). Ta tvrdi, Ze mnozstvi dostupné energie urcuje celkovy pocet jedincl pritomnych na daném tizemi.
Vys$i pocet jedincti pak umozni koexistenci vice druhd s Zivotaschopnymi populacemi (Gaston 2000).2

Tak energie zvySuje druhovou diverzitu nepiimo skrz pocet jedincti.

! Terminy ,,druhova diverzita“, ,,druhové bohatstvi“ a ,,diverzita jsou v této praci pouZivany jako synonyma a
vyjadfuji pocet druhtl organismu pfitomnych na daném uzemi.

2 Smysl termint energie a produktivita bude diskutovan v samostatné kapitole.

3 Toto je nejobecnéjsi formulace MIH. Riiznym formulacim bude vénovéna samostatna kapitola.



Gradienty diverzity se zabyva stale vice ekologii. Rozvoj této Casti poznani v poslednich letech je
zpusoben vice faktory. Za prvé vznikaji vétsi a tipInéjsi soubory dat o rozsifeni organismi. Navic se
stale zdokonaluji statistické metody a programy, které jsou ke zpracovani téchto dat potfeba. Druhym
poznat soucasny stav piirody, abychom mohli v budoucnu hodnotit jeho zmény. Vyzkum determinant
druhové diverzity ma navic zasadni vyznam v ochranaiské biologii. Jakmile budeme mit jasnéjsi

predstavu o tom, co urcuje druhovou diverzitu, budeme ji moci mnohem €innéji chranit.
Tato bakalarska prace je resersi na téma hypotéza vice jedinct. Prace si klade zejména dva cile:

(1) V odborné literatufe sledovat historii MIH od nejstarSich zminek tykajicich se tématu az
k postulovani hypotézy v 90. letech 20. stoleti.

(2) Na zaklad¢ soucasné literatury zhodnotit, jaky dnes mezi ekology panuje nazor na platnost MIH.



2. Species—energy relationship

2.1. Definice

Jednim z nejvice diskutovanych vysvétleni rozdild v druhové diverzité je tzv. species-energy
relationship. Ten tvrdi, ze pocet druhli na daném Gzemi je ovlivnén mnozstvim dostupné energie. Tato
myslenka ma ptivod hluboko v minulosti, uz Wallace (1878, podle Evans a kol. 2005) tvrdil, Ze druhova
diverzita pozitivn€ koreluje s energii. Ve druhé poloviné 20. stoleti se ekologové zacali problematice
energie vénovat vice. Podrobn¢ ji feSili naptiklad Connell a Orias (1964). Své vysvétleni rozdili
v druhové diverzité postavili na rozdilech v dostupnosti energie. Tvrdili, ze diverzita spoleCenstva je
urena mnozstvim energie tekoucim pfes jeho potravni sit€ nebo ze spoleCenstvo je limitovano
doddvkou energie. Naprosto zasadni vyznam pficital energii Brown (1981). Energie je podle n¢j

nejvyznamnéjsi prediktor diverzity.

Pojem species-energy relationship viak zavedl az David Wright (1983), jez také vztah mezi poétem
druhti a energii jako prvni zformalizoval. Jeho teorie se tykala po¢tu druhu pfitomnych na ostrove.
Vychazel tehdy ptimo ze znamé teorie ostrovni biogeografie (MacArthur a Wilson 1963) a ze species-
area krivky (Preston 1962). Jeho species-energy relationship vznikl prostym nahrazenim plochy energii
v téchto dvou modelech. Energii minil celkové mnozstvi zdrojii dostupné na ploSe ostrova (tedy energie
na jednotku plochy nasobena rozlohou ostrova). Mechanismus, jakym podle né&j energie ovliviuje
druhovou diverzitu, je nasledovny. Pokud je na ostrové malé mnozstvi zdroju (energie), pak pritomné
druhy budou mit malé populace a tim padem vyssi pravdépodobnost extinkce. Naopak ostrovy s vice
zdroji budou podporovat vetsi populace a bude na nich tedy mensi intenzita extinkce. PocCet druhi
na ostrové je (stejné jako v teorii ostrovni biogeografie) urCen pomérem imigrace a extinkce. Mira

extinkce je vSak ve Wrightové modelu urcena nikoliv velikosti ostrova, ale mnozstvim energie.

Wrightova teorie sklidila mezi biology velky ohlas, postupné byla zobecnéna i mimo ostrovy a stala se
jednim z hlavnich vysvétleni gradientll diverzity. Dostupnou energii byl vysvétlovan jak samotny
latitudinalni gradient diverzity, tak rozdily v druhovém bohatstvi na mensich prostorovych skalach.
Naptiklad Rohde (1992) ve svém ¢lanku o latitudinalnim gradientu diverzity kritizuje fadu hypotéz, ale

o energii tvrdi, Ze je dobrym prediktorem druhového bohatstvi.

Korelace mezi dostupnou energii a poc¢tem druhti zacala byt dokumentovana napfic¢ riznymi taxony
(Currie 1991). Ekologové se ptali, kolik variability v druhovém bohatstvi dokaze energie vysvétlit nebo
nakolik je vztah diverzity s energii obecny napfic taxony. Mnohé diskuze se vedly nad otazkou, jaky ma
vztah poctu druhil a energie vlastné tvar. A déle, zda a jak je tato povaha vztahu ovlivnéna prostorovym

meéfitkem ¢i tim, jakou veli¢inu pouZijeme k vyjadieni energie. Tyto otazky budou diskutovany dale.



Wright ve své praci nastinil mozny zpusob, jakym energie ovliviiuje druhovou diverzitu. Postupné vSak
byla pod species-energy relationship tazena cela fada dalSich mechanismi, které mohou vytvaret

pozitivni (nebo jiny) vztah mezi energii a poctem druhi.

2.2. Mechanismy

Hypotéza vice jedincii (Srivastava a Lawton 1998). Tato hypotéza dava do vztahu energii (produktivitu)
prostfedi, pocet jedinci a pocet druhd. Jeji nejobecndjsi verze fika, ze vysSsi produktivita umoziuje
koexistenci vice jedinct, ktefi mohou byt rozdéleni mezi vice druhil s zivotaschopnymi populacemi.

Autofi nejsou jednotni v nazoru, jak ptesné pocet jedincl ovliviiuje pocet druhti (podrobnéji dale).

Model dynamické rovnovahy (Huston 1979). Tento model souvisi s disturbancemi ve spoleCenstvu.
Velké disturbance mohou zplsobit zmenseni populaci n€kterych druhii a tim zvySit jejich
pravdépodobnost extinkce. Vyssi mnozstvi dostupné energie vSak zrychluje populacni rist, tim zkracuje
Cas, po ktery se populace po disturbanci vraci do ptivodniho stavu, a tak i dobu, po kterou je druh
vystaven vy$s$i pravdépodobnosti extinkce. V prostiedich s vysokou dostupnosti energie je tedy

po disturbanci mensi intenzita extinkce, coz vytvari pozitivni vztah mezi poc¢tem druhti a energii.

Vice trofickych hladin. Je znamo, Ze pienos energie mezi trofickymi hladinami neni u¢inny, to znamena,
7e pii prenosu energie z niz$i trofické hladiny do vyssi se velkd cast energie ztraci. Kvuli témto ztratdm
je délka potravniho fetézce omezena. Energie dostupna na zakladni trofické hladin€ (tj. primarnim
producentim) tedy urcuje pocet trofickych hladin. VEtsi mnozstvi energie tak miize umoznit existenci
dalsi trofické hladiny, tedy ptfitomnost dalSich druhd konzumentd (Fretwell 1987). To opé€t vytvari

pozitivni vztah mezi po¢tem druhti a energii.

Tlak predatorii. Ptedpokladejme, ze zvySené mnozstvi energie ve spoleCenstvu zvysi abundance nebo
pocet druhti predator( (jakymkoliv ze zminénych mechanismti). VEtsi tlak predatord pak mize snizit
pocetnosti kofisti, a tak snizit pravdépodobnost kompetitivniho vylouceni (Paine 1966). Tento
mechanismus by mohl zesilit vztah mezi energii a druhovym bohatstvim zptisobeny nékterym

z ostatnich mechanismu.

Poloha ekologickych nik. Toto vysvétleni dava do souvislosti dostupnou energii a mnozstvi druhti
specializovanych na vzacné zdroje. V oblastech s malym mnozstvim energie muze byt mnoZstvi
vzacnych zdroji nedostateéné k udrzeni Zivotaschopnych populaci specialistii na né¢ vazanych. Vice
dostupné energie muze zvySit mnozstvi vzacnych zdroju a tak zvysit diverzitu specialisti (Abrams

1995).

Sirka ekologickych nik. Tento mechanismus se opét tyka specializovanych druhtl. S rostouci energii se
miize zvySsit mnozstvi vhodnych zdroju. Druhy se tedy mohou zaméfit na tyto vyhodné&jsi zdroje a prestat

vyuzivat ty méné vyhodné. To ziiZi jejich ekologickou niku. Uzké ekologické niky se méné piekryvaji,



coz snizuje miru kompetitivniho vylouceni (Evans a kol. 2005). Vy$§i mnozstvi zdroju tak umozni

koexistenci vice druha.

Néekteré ze zminénych mechanismid mohou fungovat zaroven, jiné se naopak vzajemné vylucuji.
Naptiklad tlak predatord mize plisobit jen za podminky, Ze pozitivni species-energy relationship je vz
generovan nekterym jinym mechanismem. Naopak modely $itky nik a tlaku predatord predpokladaji, ze
strukturu spoleCenstva urcuji hlavné interakce mezi druhy. To je nepravdépodobné na casto
disturbovanych uzemich, a tak tyto dva mechanismy nejspi§ nebudou pisobit spole¢né¢ s modelem
dynamické rovnovahy. Jednotlivé mechanismy se li§i nejspi§ i v méfitku, na kterém mohou pusobit.
Mechanismus MIH mize teoreticky fungovat na velkych i malych Skalach (podle toho, jak ji
formulujeme), naopak disturbance, tlak predatorti ¢i model Sitky nik mohou mit vliv nejspi$ jen

na mensich $kalach (Evans a kol. 2005).

Vycet mechanism jist¢ neni kone¢ny. Mezi ekology totiz nepanuje shoda ani v tom, které mechanismy
spadaji pod species-energy relationship. Napiiklad Currie a kol. (2004) pouziva termin species-energy
relationship v mnohem uz§im smyslu, nez je popsano zde. Vyzdvihuje vyznam MIH a povazuje ji
za synonymum species-energy relationship. Naopak Evans a kol. (2005) pojima species-energy
relationship mnohem S§ifeji. Kromé zde zminénych mechanismi pod species-energy relationship tadi
i dalsi hypotézy spojujici diverzitu s klimatem, a to rozdily v evolu¢ni rychlosti a vyznam fyziologické
tolerance druhil (zminény v uvodu). Co zatadime pod species-energy relationship totiz zélezi také

na tom, jak si nadefinujeme energii.

2.3. Energie a produktivita

Vyraz energie je v ekologickych studiich na téma species-energy relationship stézejni. Tato energie
nemusi mit striktné povahu fyzikalni energie a je pouze jakymsi zastieSujicim pojmem pro vice velicin.

Tyto riizné veli¢iny mohou mit na diverzitu odli$né ucinky, a proto je potieba mezi nimi rozliSovat.

hypotézy zalozené na vlivu klimatu na druhovou diverzitu. Klima mtize ovliviiovat diverzitu bud’ ptimo,
nebo pies produktivitu. Riizné hypotézy se 1isi tim, jakou miru energie* pouzivaji k vysvétleni gradientti
druhové diverzity. Pojeti energie v ekologickych studiich je podrobné rozebrano v né€kolika pomérné
aktualnich ptehlednych clancich (Evans a kol. 2005, Clarke a Gaston 2006) nebo ve studii
Evans a kol. (2005a).

Teplota je vyznamny faktor ovliviiyjici druhovou diverzitu (Lennon a kol. 2000, Davies a kol. 2004,
Evans a kol. 2005a, Evans a kol. 2006a). Teplotu jako prediktor diverzity vyuzivaji dvé hypotézy

popsané v uvodu - o fyziologické toleranci druhti a rozdilné rychlosti evoluce. Dle druhé muize rychlost

4 Spojent ,,mira energie* (,,mira produktivity*) je v celé praci pouzivano ve smyslu anglického measure of energy
a energy metric (measure of productivity a productivity metric).



evoluce kromé¢ teploty ovlivnit i UV zafeni. Zatim nebyla zminéna tzv. hypotéza termoregulacni zatéze
(Turner a kol. 1988). Ta vysvétluje gradienty diverzity endotermi teplotou. Tvrdi, Ze pfi vysokych
teplotach prostfedi nemusi jedinci daného druhu vynakladat tolik energie do regulace télesné teploty,
a proto ji mohou vice investovat do ristu a reprodukce. To podporuje vétsi populace, a tak mensi
pravdépodobnost extinkce tohoto druhu. Kromé primérné teploty mize diverzitu ovliviiovat i jeji
variabilita (Stevens 1989). Ve studiich (napt. Currie 1991) se jsou pouzivany i veli€iny z teploty
vychazejici, jako je naptiklad potencialni evapotranspirace (PET). PET predstavuje teoreticky vypar

z dané oblasti, ktery nebere v tvahu dostupnost vody.

Produktivita vyjadiuje mnozstvi potravnich zdrojii dostupné organismim. Tyto zdroje jsou odlisné
pro rostliny (primarni producenty) a zivo€ichy (konzumenty), proto je potfeba mezi nimi rozliSovat.
Na druhou stranu rostliny jsou zdrojem pro herbivory a herbivofti pro dal$i konzumenty, a tak i miry
produktivity pro konzumenty mohou korelovat s témi pro rostliny. Na vSech vétsich skalach neni mozné
mnozstvi zdroji pfimo kvantifikovat, a tak se pouzivaji rGzné miry produktivity. Rostliny jsou
limitovany slunec¢nim zafenim, dostupnosti vody a zivin. Jako mira produktivity se tedy ¢asto vyuziva
aktualni evapotranspirace (AET; napt. Currie a kol. 2004). Ta vyjadiuje mnozstvi vody odpaiené z dané
oblasti, a tak kombinuje vliv teploty i dostupnosti vody (srazek). Naopak zdrojem pro konzumenty jsou
pravé rostliny. Ve studiich tykajicich se zivocCichu se tak jako mira produktivity pouziva ¢ista primarni
produkce (net primary productivity, NPP) nebo normalized difference vegetation index (NDVI). Cista
primarni produkce (pouzita napt. v praci Pautasso a Gaston 2005) je aktualni rychlost tvorby rostlinné
biomasy dostupné konzumentim (tedy po odeCteni ztrat respiraci). Vyjadiuje se jako mnozstvi
organického uhliku vyprodukovaného rostlinami na urcité plose za urcity cas. Na velkych plochach neni
mozné NPP pfimo méfit, a proto je nutné ji modelovat, pfi¢emz se vychazi pravé z mér produktivity
pro rostliny. Rosenzweig (1968) navrhl rovnici, kterd pocita NPP z AET. Dnes existuji téméft dve desitky
riznych modeld globalni NPP (Cramer a kol. 1999). Normalized difference vegetation index (NDVI)
vyjadiuje stupeil zelenosti vegetace. Je zjistovan dalkovym prizkumem a rovnéz se ¢asto pouZziva jako

mira produktivity (Storch a kol. 2005, Evans a kol. 2006a).

Nékteré prace (Srivastava a Lawton 1998, Yee a Juliano 2007) testuji MIH na malém méfitku, a tak
mohou s produktivitou pfimo manipulovat. Produktivitu v téchto pracich predstavuje piimo mnozstvi

potravnich zdroji dostupnych zkoumanym bezobratlym zivo¢ichiim.

Takto definovana produktivita pfedstavuje mnozstvi zdroju. Slovo produktivita je ale n€kdy pouZzivano
i ve smyslu ,,produktivita dané¢ho taxonu®. Napiiklad Connell a Orias (1964) tvrdi, ze ve stabilngjsim
prostiedi neni potieba tolik energie vynakladat na udrzbu a opravy, a tak je mozno vice energie vlozit
do produktivity. V mnoha studiich se také pifi zkoumani diverzity cévnatych rostlin pouzivéa jako mira
produktivity rostlinna biomasa (Mittelbach a kol. 2001). Srivastava a Lawton (1998) dokonce tvrdi, Ze

tento piistup je tradicni. Tedy, Ze rostlinni ekologové porovnavaji druhovou diverzitu primarnich



producentd s jejich vlastni produktivitou, zatimco ekologové zabyvajici se zivoCichy porovnavaji
diverzitu konzumentt s produktivitou nizsi trofické hladiny. V této praci ale budeme produktivitu chapat

tak, jak bylo popsano vyse, tedy jako mnozstvi zdroju.



3. Hypotéza vice jedincu

3.1. Definice

MIH navrhuje mozny zpusob, jakym vznika pozitivni vztah mezi energii (produktivitou) a druhovym
bohatstvim. Ekologové toto téma rozvinuli uz ve druhé poloviné 20. stoleti, ale az
Srivastava a Lawton (1998) pouzili nazev ,,hypotéza vice jedinci* a pfesné definovali jeji predpoklady,
proto i zde vychazim z jejich ¢lanku. Nutno poznamenat, ze jimi navrzeny mechanismus ma fungovat u

zivodichu.

MIH dava do souvislosti druhové bohatstvi produktivnich stanovist’ se schopnosti téchto stanovist’ uzivit
velké populace pfitomnych druhii. Na méné produktivnich mistech jsou populace mensi, a tak vice
nachylné k extinkci. MIH tedy spojuje produktivitu (P), celkovy pocet jedinct (J) a pocCet druht (D).
Autofi dale upfesiiuji matematickou povahu vztahli mezi témito tfemi veli¢inami. Nartst produktivity
ma vést k nariistu poctu jedinct. Tento vztah ma byt dle Wrighta (1983) linearni (J « P). Dale pocet
druhti ma byt mocninnou funkei poctu jedinct (log D « log J; Preston 1962). Srivastava a Lawton tvrdi,
ze pocet druhti mtize byt rovnéz logaritmickou funkci poctu jedincii (D o« log J). Spojenim linearniho
(mezi P aJ) a mocninného resp. logaritmického (mezi J a D) vztahu vznika mocninny resp. logaritmicky
vztah mezi produktivitou a poctem druhd. Z této formulace vyplyvaji dle autori tfi testovatelné
predpoklady MIH. Za prvé, pocet druhti stoupa s produktivitou jako jeji mocninna ¢i logaritmicka
funkce. Za druhé, celkovy pocet jedincti je ptimo imérny produktivité. Za tieti, mnozstvi energie vyuzité

spoleCenstvem je umérné dostupné energii.

3.1.1. Riizné formulace hypotézy

Vyse rozvedena formulace vychazi z ¢lanku, ve kterém byl poprvé pouzit nazev ,hypotéza vice
jedincu“. Vliv energie (produktivity) na druhovou diverzitu ptes pocet jedinct byl ale popsan uz diive
(viz kapitola 3.2.). Pozd¢jsi autofi pak pouzivaji pojem ,hypotéza vice jedinci, pfitom Ccasto
nevychazeji ze ¢lanku Srivastava a Lawton (1998). Proto v jeji formulaci nejsou jednotni. Existuji
desitky praci zminujici MIH, ale snad v Zadnych dvou neni formulovana uplné stejn€. Pfesto miizeme

rozlisit dvé zakladni formulace.

(1) Vyssi produktivita® umoZiuje koexistenci vice jedincti, populace pfitomnych druht tak mohou
byt vétsi a tim 1épe odolavat extinkci (Srivastava a Lawton 1998, Evans a kol. 20054, b, ¢, Yee
a Juliano 2007, Pautasso a Chiarucci 2008, Chiari a kol. 2010).

(2) Vyssi produktivita umoznuje koexistenci vice jedinct, ktefi mohou byt rozdéleni mezi vice
druhli s Zivotaschopnymi populacemi (Gaston 2000, Hurlbert 2004, Gaston a Evans 2004,
Marshall a Camp 2006, Simové a kol. 2011).

> Nékteti autofi hovoii o ,,produktivité®, jini o ,,dostupné energii* nebo o ,,mnozstvi zdroji*.



Tato neshoda ve formulaci je jednim ze zasadnich problémi MIH. Na jednu stranu by bylo vhodné
dodrzovat formulaci dle ¢lanku, kde byl nazev poprvé pouzit. Na druhou stranu se nabizi pouzivat tento
nazev pro jakékoliv spojeni mezi energii, jedinci a druhy, které pfimo nemusi pfedjimat mechanismus,

jakym je toto spojeni realizovano.

V tomto ohledu je urcité vhodnéjsi formulace (2). Ta je totiz naprosto obecna a tvrdi, ze mezi energii,
poétem jedinci a podtem druhii je spojitost. Rika jen, ze malo jedinct nelze rozdélit mezi hodné druhi
s zivotaschopnymi populacemi (kazdy druh ma urc¢itou minimalni velikost populace, pfi které je schopen
se na daném misté dlouhodobé udrzet). Uz ale nespecifikuje, jakym zptisobem je pocet jedincii preveden
na pocet druhii. Naopak formulace (1) tento zpisob specifikuje, kdyz tvrdi, ze diky vétSimu poctu

jedincu se zvétsi populace, coz snizi pravdépodobnost extinkce.

Formulace (2), mizeme fikat ,,MIH v Sirokém slova smyslu®, tak pod sebe miize zahrnout formulaci
(1), popisujici ur¢itou dynamiku extinkce, ale i Cisté statisticky vliv vzorkovani (sampling mechanism;
Kaspari a kol. 2003, Evans a kol. 2005, Sanders a kol. 2007). Ten tvrdi, Ze ¢im vice jedincti miizeme
nahodné vybrat, tim vice vybereme i druhil, protoZe je vétsi pravdépodobnost, Ze vybereme i n¢jaké
druhy vzacné. Lze to ilustrovat i na grafu na obr. 1, ktery zobrazuje smys$lené rozlozeni abundanci druhd
v regionalnim species pool. Na ur¢itém izemi byva vétSina druhil vzacna (zastoupena malo jedinci) a
jen velmi malo druhti je opravdu hojnych (zastoupenych mnoha jedinci). Pokud tedy budeme nahodné
vybirat druhy, Castéji vybereme ty hojné, ale kdyZ mame k dispozici mnoho takovych ,,vybéra*

(tzn. hodn¢ jedincti), obCas vybereme i n¢jaky vzacny druh.
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Obr. 1 - Hypotetické rozloZeni pocetnosti druhdi. Na vodorovné ose je 33 smysSlenych druhti sefazeno podle poctu

jedinci, na svislé ose jsou vyneseny pocty jedinct kazdého druhu.



Tomu odpovida i popis vztahu mezi produktivitou a druhovym bohatstvim v praci Abrams (1995): za
veétsi produktivity je pocetnost vzacnych druhil vyssi a tim je nizsi jejich pravdépodobnost extinkce; na
malo produktivnich mistech se vzacné druhy dostanou pod potfebnou minimalni velikost populace a
nebudou tam tak zastoupeny. Zopakujme, ze formulace (2) je obecna, oCekava vyssi druhovou diverzitu
pri vysSim poctu jedinct a jakykoliv mechanismus, ktery tika, jak tento prevod mezi jedinci a druhy
probiha, pod ni mize spadnout. Nekteti autoti (Kaspari a kol. 2003, Sanders a kol. 2007) se pom&rné
prehledné vyhybaji spornému spojeni ,,hypotéza vice jedinci* a pouzivaji nazvy abundance-extinction
mechanism (tedy MIH dle formulace (1)) versus sampling mechanism. Za MIH vSak mohou stat i jiné

mechanismy neZ tyto dva ¢asto zmifiované.

I kdyz se formulace daji rozdélit do dvou zminénych skupin, stejné se i v ramci téchto skupin v detailu
lisi. Neékteré pojimaji vysvétleni Cisté staticky, hovoifi o ,plochdch s wvyssi produktivitou®
(Evans a kol. 2005a), jiné uz v sobé zahrnuji jakousi dynamiku, kdyz zaCinaji slovy ,,zvySeni
produktivity zpisobi“ (Honkanen 2010). Casto ani neni patrné, jestli se toto ,,zvyseni produktivity* ma
dit na gradientu prostorovém nebo ¢asovém (Monkkonen a kol. 2006), coz také souvisi se dvéma

riznymi piistupy k testovani MIH (vice v kapitole 4.2.).

Z dané formulace MIH autofi vyvozuji jeji predpoklady, které pak chté&ji testovat. Dle formulace (1)
budeme napiiklad ocekavat vétsi velikosti populaci v produktivnéjsich prostfedich. Formulace (2) vSak
toto netvrdi. Spolecenstvo mlize mit totiz tendenci dostat se do rovnovazného stavu, ve kterém jsou
nejvzacnéjsi druhy stejné pocetné na produktivnich i méné€ produktivnich lokalitdch (Rosenzweig 1992;
viz kapitola 3.2.). Tento zmatek ve formulacich je tedy jednim ze zasadnich problémiit MIH, protoze co
formulace, to jiné predpoklady. Nékteti autoii MIH v zavéru zamitaji, jini potvrzuji, pfitom se ale miize

stat, ze testuji rizné ekologické d¢je, které pouze nazyvaji stejnym jménem.

Nazory se lisSi i v tom, u jakych organismd by mechanismus MIH mél fungovat.
Srivastava a Lawton (1998) zavedli MIH pro konzumenty. I dal$i autofi pak definuji MIH jako
mechanismus, vysvétlujici druhové bohatstvi konzumentli pomoci energie (Kaspari a kol. 2000,
Monkkonen a kol. 2006) nebo rostlinné produktivity (Evans a kol 2005a, ¢, 2006b). Neni ale duvod,
pro¢ by stejny mechanismus nemohl fungovat i pro samotné rostliny a jejich zdroje. Dokonce
i mechanismus operujici se sniZzenou pravdépodobnosti extinkce vétSich populaci mize dost dobie
fungovat i u rostlin. Na druhou stranu tento mechanismus, tedy MIH dle formulace (1), nebude nejspis
fungovat u organismd, u kterych neni velikost populace zasadni pro extinkci. To mohou byt napiiklad
nepohlavné se mnozici organismy nebo organismy s dobrou schopnosti Sifeni (Evans a kol. 2005). Zato
obecné formulovand MIH, ktera hovoti o rozdéleni vice jedinci mezi vice druhti s Zivotaschopnymi

populacemi, mize teoreticky fungovat u jakychkoliv organismu.
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3.2. Historie hypotézy

Srivastava a Lawton publikovali MIH v roce 1998, jejich mySlenky vSak nebyly zcela nové. Ve starsi
literatuie 1ze nalézt mnoho zminek o tom, jak produktivita ovliviiuje pocet jedincii, pocet jedinct

druhovou diverzitu nebo jak je zivotaschopnost populace ovlivnéna jeji velikosti.

Jiz Charles Darwin si kladl otazku, co zpiisobuje rozdily v druhové diverzité. Ve své knize (Darwin
1859) pise: ,,The amount of life (I do not mean the number of specific forms) supported on an area must
have a limit, depending so largely as it does on physical conditions.” Myslenka o limitaci organismil
prostfedim pochazi tedy uz od néj. ,,Mnozstvi Zivota* miizeme interpretovat jako biomasu, mozna i jako
pocet jedinct. Darwin pak dodal: ,,Therefore, if an area be inhabited by very many species, each or
nearly each species will be represented by few individuals; and such species will be liable
to extermination from accidental fluctuations in the nature of the seasons or in the number of their
enemies.“ Nepfedpokladal tedy, Ze by vétsi mnozstvi jedincti mélo podporovat vétsi populace. Zaroven
ale zminil dalsi z kli¢ovych soucasti MIH, kdyz tvrdil, Zze druhy zastoupené malo jedinci jsou nachylné
k sezénnim fluktuacim nebo tlaku ,,nepratel”. Celkove tedy miizeme fict, ze dv€é mySlenky, zasadni
pro MIH, pochazi uz od Darwina. Prvni, ze prostiedi limituje pocet jedincti a druhd, Ze mensi populace

jsou nachylngjsi k extinkci.

George Evelyn Hutchinson se ve své vyznamné stati (Hutchinson 1959) ptal, jak je mozna koexistence
tolika druhii organismi. Polozil v ni zdklady mnoha pozd¢ji rozpracovanych hypotéz, vysvétlujicich
gradienty diverzity, véetné species-energy relationship. V jedné ¢asti Hutchinson fesil otazku, proc¢ se
na arktické podminky nemize ptizptsobit vice druhil organismti. V arktickych podminkach je podle n¢j
kratkou vegetacni sezoénou limitovano celkové mnozstvi biomasy, a tak se vzacné druhy stanou natolik
vzacnymi, ze na daném misté prestanou existovat. Naznacil uz tak vlastn€ celou spojitost mezi energii,

mnozstvim biomasy (mtizeme interpretovat i jako pocet jedincil) a poctem druhti.

Mechanismus, jakym produktivita ovliviiuje pocet druhd pies velikost populaci (vzacnych druhti),
zminuje Hutchinson v jedné vété. Podrobn€ uz se da rozebrat podle Prestona (1962), jak to udg¢lal
Rosezweig (1992). Vyjdéme ze stavu, kdy vSechny regiony maji stejnou diverzitu. Tehdy nejvzacnéjsi
druh nejproduktivnéjsiho regionu je zastoupen vice jedinci nez v regionech chudsich. Proto vzacné
druhy produktivnich regionti Iépe odolavaji nahodné extinkci. Diverzita se pak ¢asem méni az do stavu,
kdy nejvzacnéjsi druhy maji v kazdém regionu stejnou pravdépodobnost extinkce. Produktivnéjsi mista
maji vice energie, ta miize byt rozdélena na vice dilti, dokud nejmensi ¢ast energie neni stejné velka jako

na malo produktivnich mistech. Tak maji energeticky bohatsi regiony vice druh.

V 60. letech vznikla i dalsi prace vyznamna pro budouci MIH. Joseph Connell a Eduardo Orias navrhli
mechanismus, ktery podle nich reguluje druhovou diverzitu. V jejich modelu (Connell a Orias 1964) je
klicova stabilita prostfedi. Ve stabilngj§im prostfedi je potfeba méné energie vynakladat na udrzbu

a regulaci, a tak mize byt vice energie vyuzito k rdstu a rozmnozovani. Investice do rdstu
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a rozmnozovani vede k vétsim velikostem populaci. Autofi piimo tvrdi, ze jakékoliv zvySeni mnoZzstvi
energie vede ke zvyseni pocetnosti néjakého druhu (kdekoliv v potravni siti). Dale podrobné popisuji,
jak podle nich ovlivituje velikost populace mnozstvi druhd. Predpokladaji, ze organismy s vétSimi
populacemi maji vétsi vnitrodruhovou genetickou variabilitu. Tato vnitrodruhova variabilita ma byt
prevedena do mezidruhové (nartistu poc¢tu druhti) nasledujicim zplsobem. Zvyseni pocetnosti druhu
muze vést k vytvoreni novych vztahli mezi organismy. Jako ptiklady uvadéji stromy, kde druhy stromu
s vétsimi populacemi hosti vice druhlt hmyzu, nebo ryby, kde pocetnéjsi druhy maji vice druhi paraziti.
Tato nove vytvorena vazba mezi druhy nabizi novy typ habitatu, a tak tento proces miize vést ke speciaci
a zvysSeni poc¢tu druhti. Autofi uz nevysvétluji, jak presné novy typ habitatu vede ke vzniku nového
druhu. Connell a Orias tedy spojuji mnozstvi energie, pocet jedincti (velikost populace) a pocet druhi.
Zasadni rozdil oproti MIH je vSak v tom, Ze dle tohoto pohledu velikost populace diverzitu zvySuje
(vyssi pravdépodobnost speciace ve vétsich populacich), kdezto v MIH jde spisSe o udrzovani diverzity

(mensi pravdépodobnost extinkce vétsich populaci).

Species-energy relationship, jak jej zavedl Wright (1983), funguje viceméné mechanismem MIH.
Wright ptedpoklada, Ze mnozstvi jedinct vSech druhil pfitomnych na ostrove je imérné celkové energii
dostupné na ostrové. Dale tvrdi, Ze na ostrovech s malym mnozstvim energie budou populace mensi
a tim nachylngjsi k extinkci. Naopak ostrovy s vy$§im mnozstvim energie budou podporovat vétsi

populace, a tak mensi pravdépodobnost extinkce ptitomnych druh.

Currie (1991) testoval, které miry energie jsou nejlepSim prediktorem druhové diverzity. Samoziejmé
také popsal, jak podle ngj energie ovliviiuje diverzitu a jim popsany mechanismus odpovidd obecné
formulaci MIH. Zivotaschopnd populace musi mit uréity minimalni pocet jedinci. Kazdy jedinec
potfebuje jisté mnoZstvi energie, a tak i celd populace vyzaduje minimalni mnozstvi energie. Toto
rozdé€leni dostupné energie mezi pritomné populace limituje jejich pocet, a tak mnozstvi energie urcuje
maximalni pocet pfitomnych druhti. Currie rovnéz zdlraznil vyznam energie jako takové oproti

Wrightovu modelu, ve kterém stale figuruje i plocha.

Klicovym ptedpokladem pro MIH je skutecnost, ze velikost populace ovliviiuje pravdépodobnost
extinkce daného druhu. Jak bylo uvedeno, uz Darwin dava tyto dvé veli¢iny do souvislosti. Vztah
velikosti populace a extinkce je rovnéz kliCovy pro teorii ostrovni biogeografie (MacArthur a Wilson
1963). Podle ni je intenzita extinkce zavisla na velikosti ostrova. Na mensich ostrovech je vyssi intenzita
extinkce, protoze druhy zde maji mensi populace, které jsou nachylngjsi k extinkci. Problematika
extinkce druhti je dilezita pro ochranatskou biologii, a tak byla intenzivn¢ zkoumana a koncem 70. let
se objevila potieba kvantifikovat Zivotaschopnost malych populaci (Brook a kol. 2006). Shaffer (1981)
vymezil ¢tyfi mozné pticiny extinkce (demografickou a genetickou stochasticitu, stochasticitu prostiedi

a pfirodni katastrofy). Déle tvrdil, Ze vSechny tyto pfiCiny pisobi siln€ji na mensi populace. Ve svém
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¢lanku predstavil svij koncept minimalni velikosti zivotaschopné populace. Lande (1993) ukazal

povahu vztahu mezi velikosti populace a pravdépodobnosti extinkce.

Muzeme tedy shrnout, Ze vztah mezi energii (produktivitou, zdroji) a mnozstvim biomasy (jedinci)
zminuje uz Darwin (1859). Celou spojitost mezi produktivitou, po¢tem jedincii a po¢tem druhti poprvé
popisuje Hutchinson (1959) a brzy po ném Connell a Orias (1964). Species-energy relationship (Wright
1983) uz mé fungovat mechanismem totoznym s jednou z formulaci MIH. Tento mechanismus se také
objevil v nékolika ucebnicich ekologie jesté pred rokem 1998, kdy byl popséan jako ,hypotéza vice

jedinctu“ autory Srivastava a Lawton.
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4. Testovani hypotézy vice jedincu

Kevin Gaston ve svém ¢lanku o globalnich patrnostech® diverzity (Gaston 2000) psal o MIH jako
o0 jednom z kli¢ovych mechanismu ovliviiujicich druhové bohatstvi’. To zplisobilo zvySeny zdjem o tuto

hypotézu a mnozstvi autort ji zacalo riiznymi pfistupy testovat.

Zakladni zpasob, jakym Ize oveétrovat MIH, je sledovat vztahy mezi produktivitou, abundanci a poctem
druhii v redlnych spolecenstvech. Hypotézu samoziejmé nemizeme takto pitimo potvrdit, ale mizeme
si upfesnit predstavu o tom, zda nebo za jakych okolnosti se redlna spolecenstva ,,chovaji* tak, jak MIH
predpoklada. Rada autori z definice MIH odvozuje jeji dalsi predpoklady (Currie a kol. 2004, Evans
a kol. 2005b) a testuje i ty. Mnohé studie také mezi sebou srovnavaji rizné mechanismy, které mohou
stat za species-energy relationship (viz kapitola 2.2.). Kromé ptimého testovani pfedpokladii jednoho

mechanismu se tak da i posilit podpora pro jeden mechanismus a oslabit pro jiny (Bonn a kol. 2004).

4.1. Navrhované predpoklady hypotézy vice jedincu

Vétsina odbornych ¢lankti vénovanych problematice MIH zacina shrnutim dosavadnich publikovanych
vysledki jejiho testovani. V této resersi tak budeme postupovat stejne. Riizné studie odvozuji a testuji
rizné predpoklady MIH. Tyto predpoklady samoziejmé nemusi byt splnény vSechny. Nekteré jsou
nutné pouze pro uréitou formulaci MIH, ale pro nejobecnéji formulovanou MIH neni jejich platnost

potieba (napft. vétsi populace na mistech s vyssi produktivitou).

4.1.1. Druhové bohatstvi stoupa s energii (produktivitou)

Zvysujici se druhové bohatstvi se stoupajici produktivitou (energii) neni ani tak predpoklad MIH, jako
jev, ktery se MIH snazi vysvétlit. Vztah mezi produktivitou a poétem druhd vSak neni univerzalni
a obecn¢ se ma za to, ze na mensich skalach je ¢ast&ji unimodalni (druhové bohatstvi nejdiive roste
s produktivitou a pak klesa) a na $kale regionalni ¢i kontinentalni je pozitivni (Simové a kol. 2013).
Shrnuti literatury (Mittelbach a kol. 2001) vSak ukazalo, Ze ani toto ¢asto neplati a na riznych skalach
jsou pozorovany rizné vztahy mezi produktivitou a po¢tem druhd. Toto téma je stale predmétem
intenzivniho badani a je nad ramec této prace se jim podrobngji zabyvat. Mlizeme se spokojit s tim, Ze
pokud pozorujeme pozitivni vztah mezi produktivitou a druhovym bohatstvim, mtize byt zpisoben

mechanismem MIH.

Dle prace Srivastava a Lawton (1998) ma pocet druhti stoupat s produktivitou jako jeji logaritmicka
(logaritmus poc¢tu druhti je umérny produktivit¢) nebo mocninna (logaritmus poc¢tu druhd je Gmérny
logaritmu produktivity) funkce. Pokud ale pfesné nespecifikujeme mechanismus, jakym je pocet jedincti

preveden na pocet druhli, miuzeme se spokojit s jakoukoliv stoupajici funkci. Mnoho praci tak

® Vyraz ,,patrnost* je v celé praci pouzivan ve smyslu anglického vyrazu pattern.
7 Gaston mluvi o ,,hypotéze vice jedincii v Sirokém slova smyslu®, tedy dle formulace (2) v kapitole 3.1.1.
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dokumentuje obecné pozitivni konkavni vztah (pod ktery spadne i zminény logaritmicky nebo mocninny

s exponentem mensim nez jedna).

Currie a kol. (2004) ukazal pozitivni vztah mezi AET a poctem druhi stromli na globalni skale i mezi
AET a poétem druhti severoamerickych ptaki. Naopak Simova a kol. (2011) pro stromy v globalnim
métitku ukazuje, Ze Casto uzivané miry produktivity (AET, NPP, NDVI) jsou jen slabymi prediktory
diverzity a ze diverzitu stromi nejlépe predikuje kombinace minimalni teploty, minimalnich srazek

a primérné roc¢ni teploty.

Pocet druhti hmyzu v dendrotelmach (prohlubné ve stromech vyplnéné vodou) stoupa s mnozstvim
zdroji, ale povaha vztahti se liSi b&hem doby trvani pokusu a mezi riznymi studiemi
(Srivastava a Lawton 1998, Hurlbert 2006, Yee a Juliano 2007). Logaritmy poctu druht
severoamerickych obojzivelniki, plazi, ptakt a savcl stoupaji konkavné s PET a druhové bohatstvi
severoamerickych stromt stoupad linearné s AET (Currie 1991). Pocet druhti mravenct pozitivné
koreluje s NPP, ale sila tohoto vztahu klesd se zvySujicim se prostorovym méfitkem
(Kaspari a kol. 2000). Teplota je lepsim prediktorem druhové diverzity britskych ptakd nez NDVI, autofi
to vysvétluji tim, Ze (1) NDVI nemusi byt dobrou mirou produktivity pro britskad ptaci spoleCenstva,
protoze velkou ¢ast rostlinné produkce odebere Cloveék, a Ze (2) produktivitu v Britanii predikuje
zejména teplota a ne srazky, tudiz teplota je vlastné mirou produktivity (Evans a kol. 2005a,
Evans a kol. 2008). S NDVI naopak stoupa diverzita jihoafrickych ptaka (Bonn a kol. 2004) i hnizdicich
ptakd Severni Ameriky, diverzita severoamerickych zimujicich ptdkd stoupa se zimnim NDVI

(Evans a kol. 2006a).

Vysledky studii jsou tedy ve vét§ing piipadd v souladu s prvni piedpokladem, i kdyz se tvar a sila vztahu
mezi energii a druhovym bohatstvim 1i§i mezi taxony a prostorovymi méfitky, prace také pouzivaji rizné

miry energie.

4.1.2. Pocet jedincii stoupa s energii (produktivitou)

Tato podminka vychazi z predpokladu, Ze plochy s vyS$im pfisunem energie uzivi vice biomasy
(Darwin 1859, Hairston a kol. 1960). To pak umozni koexistenci vice jedinct (Gaston 2000). Tento
prevod piredpoklada, Ze na mistech s vy$Sim pfisunem energie nebudou v pruméru vétsi jedinci,
nez na téch s mensi dostupnosti energie. Pak by celkovy pocet jedinct s energii nemusel viibec rust

(rostla by jen velikost jedinct).

Pocet jedinci hmyzu v dendrotelmach roste s mnozstvim zdroji (Hurlbert 2006, Yee a Juliano 2007),
hustota jedinct mravenct stoupa po gradientu NPP od pousté po tropicky les (Kaspari 2000), pocet
jedinct ptédku travnatych biotopid Severni Ameriky pozitivné koreluje s NDVI (Hurlbert 2004),

abundance severoamerickych hnizdicich ptékii rostou s NDVI a abundance zimujicich ptakt rostou se
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zimnim NDVI (Evans a kol. 2006a). Dle Monkkonen a kol. (2006) denzita evropskych

i severoamerickych ptakd pozitivné koreluje s AET.

Naopak dle studie Srivastava a Lawton (1998) pocet jedincii hmyzu v dendrotelmach nekoreluje
s mnozstvim zdroju. V tomto piipad¢ to bylo dano prave tim, ze na produktivnéjsich mistech zili vetsi
Severni Ameriky nekoreluji s NDVI (Hurlbert 2004) a hustota jedinctt motyld nekoreluje s AET
(Currie a kol. 2004). Dle této prace také hustota jedinct stromil a severoamerickych ptaka vykazuje jen

velmi slaby vztah s AET.

Vysledky praci jsou tedy smiSené, pocet jedinct ¢asto nesouvisi s mnozstvim energie.

4.1.3. Pocet druhii stoupa s poctem jedinci

To, ze pocet druhti je né€jakym zplsoben urovan nebo regulovan poctem jedinct, je nejzasadnéjsi
predpoklad obecné formulované MIH. Srivastava a Lawton (1998) tvrdi, ze by vztah mezi poctem
jedinct a poétem druhit mél byt mocninny nebo logaritmicky. Currie (2004) odvozuje z prace Prestona
i pfesny ocekavany sklon tohoto vztahu v logaritmicko-logaritmickém méfitku (0,26). Pokud ale
nespecifikujeme, jakym presné mechanismem ma MIH fungovat, opét se spokojime s tim, Ze pocet

druhii stoupa s poctem jedinct.

Abundance je nejlepSim prediktorem diverzity fi¢nich ryb (Angermeier a Schlosser 1989,
Grenouillet a kol. 2002), diverzita pozitivné koreluje s denzitou jedincii mravencii (Kaspari a kol. 2000
a 2003) i evropskych a americkych ptakd lesnich biotopit (Mdnkkonen a kol. 2006) a finskych lesnich
ptakt (Honkanen a kol. 2010). V Severni Americe je pocet druhti ptaki mocninnou funkei poctu jedinct
v zimujicich i hnizdicich spolecenstvech (Evans a kol. 2006a). Diverzita pozitivné koreluje s abundanci

ptaciho spolecenstva v urbanizovanych i pfirodnich biotopech (Pautasso a kol. 2011).

Currie a kol. (2004) tvrdi, ze pocet druhti stoupa s denzitou u stromt i severoamerickych ptakl
s mnohem vét§im sklonem, nez predpoveédél (druhy tedy pfibyvaji mnohem rychleji, nez by mél
vysvétlit pouhy nartst poctu jedinctt). Naopak Hurlbert (2004) ukazuje, Ze vztah mezi poctem jedinct
a po¢tem druhd severoamerickych ptakti ma ptiblizné predpoveézeny sklon (0,18 pro lesni spolecenstva;
0,33 pro spoleCenstva pastvin). I dle studie Pautasso a kol. (2011) jsou sklony blizké pfedpovézenému

(pro rizné typy ekosystému 0,29; 0,35; 0,36).

Diverzita motylli na vétsin€ rozsahu dat koreluje negativné s poctem jedinct (Currie 2004) a pocet druhil

jestért nekoreluje s poctem jedincd (Buckley a Jetz 2010, Nimmo a kol. 2011).

Vysledky praci jsou tedy opét smisené, i kdyz Castéji se ukazuje, ze kde je vice jedinci, tam je vice
druhti. Pouha korelace vSak samoziejmeé jesté neznamena kauzalitu a sama o sobé nestaci k potvrzeni

MIH.
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4.1.4. Sila vztah mezi energii, po¢tem jedincti a po¢tem druhi

Vztahy mezi energii a poctem jedincll a mezi poctem jedincti a poctem druhl by mély byt relativné
silné, zatimco vztah mezi energii a po¢tem druhti by mél byt slabsi, protoze tyto veli¢iny maji byt
spojeny pouze nepiimo, pres vliv poctu jedincl (Currie a kol. 2004). To se da testovat porovnanim
korelacnich koeficientd danych vztahti nebo sledovanim zmény vztahu mezi druhovym bohatstvim

a energii po odfiltrovani vlivu poctu jedinct.

Vztah mezi produktivitou a poctem druhil byl vzdy siln€jsi nez mezi produktivitou a poctem jedinci
u stromtl i severoamerickych ptaké (Currie a kol. 2004). RovnéZ Simova a kol. (2011) ukazuje, Ze podet
jedinct je horsi prediktor druhového bohatstvi nez rGizné miry energie a navic energie nedokaze
predikovat pocet jedincti tak dobie, jako dokaze predikovat pocet druhd. Vztah mezi druhovym
bohatstvim a zkoumanou mirou energie se rovnéz zachoval i po odfiltrovani vlivu poctu jedinca
u severoamerickych ptaka (Hurlbert 2004), u ptakt lesnich biotopd celého svéta (Pautasso a Gaston

2005) a u mravencii na menSim prostorovém méfitku (Sanders a kol. 2007).

Splnén byl tento piedpoklad ve spolecenstvech hmyzu v dendrotelmach (Yee a Juliano 2007). Drahova
analyza ukazala, Ze neptimy efekt produktivity na druhové bohatstvi pies pocet jedinct byl dillezity a ze
pfimé spojeni mezi produktivitou a druhovym bohatstvim nebylo potfeba. Také u evropskych
a severoamerickych ptaki jsou ptredpokladané bliz§i vztahy (energie — pocet jedincl, pocet

jedinct — pocet druhii) silnéj$i nez vztah mezi energii a poctem druhti (Monkkdnen a kol. 2006).

Mnoho praci testujicich MIH tento pfedpoklad vibec nediskutuje, pfitom ndm muze velmi pomoct
v pohledu na problematiku. Pokud zjistime, Ze je diverzita ovlivnéna dostupnosti energie, ale mnohem
mén¢ poctem jedincd, pak v daném systému MIH nemize fungovat. Vysledky praci jsou ¢asto opravdu

v nesouladu s timto predpokladem.

4.1.5. MnozZstvi energie vyuZité spole¢enstvem je piimo imérné dostupné energii
Toto je podle prace Srivastava a Lawton (1998) jeden ze tfi nutnych piedpokladi MIH. Tedy
(za predpokladu platnosti MIH) na mistech s vy$§im mnozstvim energie ji také dané spolecenstvo vice
vyuzije.

Mnozstvi energie vyuzité spoleCenstvem hmyzu v dendrotelmach sice vétSinou rostlo s produktivitou,
ne vSak linearn€. Produktivita plisobila spiSe jako horni limit, ale vétSina spoleCenstev vyuzila méné
energie, nez méla k dispozici (Srivastava a Lawton 1998). Mnozstvi energie spotfebované
spoleCenstvem lesnich ptakti stoupa s AET nelinearné k asymptoté (Monkkonen a kol. 2006).
Spolecenstva energeticky bohatych mist tak nedokazi vyuzit stejnou ¢ast dostupné energie jako ta
z chudSich mist a musi byt tedy limitovana né¢im jinym nez energii. Naopak Evans a kol. (2006a)

ukazuje primou timéru mezi NDVI a spotiebou energie ve spolecenstvech severoamerickych ptaki.
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Nékteré prace tento predpoklad potvrzuji, jiné jen ¢aste¢né a naznacuji, ze néktera spoleCenstva jsou
limitovana energii (a tak mozna i poctem jedincll) jen na mistech malo nebo stfedné produktivnich,

zatimco na mistech s vysokou produktivitou mohou byt tato spolecenstva limitovana nécim jinym.

4.1.6. Priimérny pocet jedincii na druh stoupa s energii (produktivitou)

Toto je jeden z predpokladli odvozenych v praci Currie a kol. (2004). Dle autord vSak téméf neexistuji
data o celkovém poctu jedinct jednotlivych druhii, ale mizeme jej odhadnout jako populacni hustotu
nasobenou velikosti arealu. Hustota jedincti nékterych skupin Zivo¢icht vSak klesa s dostupnou energii
(Niklas a kol. 2003, podle Currie a kol. 2003). K tomu Rapoportovo pravidlo tvrdi, Ze arealy jsou obecn¢
mensi v tropech. Z toho by vyplyvalo, Ze v tropech (s vysokou dostupnosti energie) jsou populacni

velikosti v priméru mensi, coz je v protikladu k piivodnimu pfedpokladu (Currie a kol. 2004).

Currie a kol. (2004) tedy tvrdi, ze hustota jedinct na druh obecné klesé s rostouci energii. Jiné prace
toto ale nepotvrzuji. Pautasso a Gaston (2005) ukazuji na globalnich datech o spolecenstvech ptaki
lesnich biotopil, Ze pocet jedinci na druh s energii nekoreluje. Dalsi dvé prace tvrdi, Zze mezi hustotou

jedinct na druh a energii je jen velmi slaby vztah (Evans a kol. 2006a, 2008).

Predpoklad byl splnén v jedné z praci testujicich MIH v dendrotelmach. V produktivnéjsich
dendrotelmach mely druhy primérné vice jedinct (Yee a Juliano 2007). Misto vztahu mezi energii
a abundanci druht mtizeme naopak sledovat vztah mezi abundanci druhti a druhovym bohatstvim.
Druhové bohatsi spoleCenstva mravencti maji vyssi abundance na druh (Sanders a kol. 2007). Naopak

druhové bohatsi spolecenstva jestérti maji nizs$i abundance na druh (Buckley a Jetz 2010).

Co se tyka tohoto predpokladu, vysledky studii jsou opét smiSené. Ekologové dlouho povazovali vétsi
populacni velikosti na produktivnéjSich mistech za jasny nasledek mechanismu MIH. Pokud
formulujeme MIH jako: ,,na produktivnéjsich mistech mohou byt populace vétsi a proto 1épe odolavat
extinkei, coz podporuje druhové bohatstvi®, pak jsou vétsi populacni velikosti produktivnéjSich mist
jasnym piedpokladem. Ale i autofi, ktefi MIH definovali volnéji, Casto tvrdili, ze mechanismus MIH by
mél vést k vétSim populacim (Currie a kol. 2004, Bonn a kol. 2004, Gaston a Evans 2004,
Storch a kol. 2005). Spolecenstva vsak mohou mit tendenci se vzdy dostat do rovnovazného stavu, kdy
nejvzacngj$i druhy maji stejné velkou pravdépodobnost extinkce (tedy i stejné velké populace)
na produktivnich i méné produktivnich mistech (Rosenzweig 1992; podrobnéji na stran¢ 10).
Produktivnéj$i mista v§ak mohou podporovat populaci vice, a proto na téchto mistech mize byt vice

druhti, byt jsou zde populace priimérné stejne velké jako na mén¢ produktivnich mistech.

4.1.7. Mira extinkce je niZsi v oblastech s vyssi dostupnosti energie
Tento predpoklad navrhl Karl Evans a testoval jej na datech o distribuci ptakt v Britanii mezi lety 1968

a 1991 (Evans a kol. 2005¢). Za extinkci povazoval to, ze druh, pozorovany v zakladnim kvadratu, v ném
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nebyl zaznamenan o rok pozd¢ji. Mira extinkce vSech posuzovanych ptac¢ich druhti opravdu klesala se

zvySujici se energii prostfedi (Evans a kol. 2005c).

Kdyby mira extinkce skutecné klesala se stoupajici energii, pak by to mohlo znamenat, Ze na mistech
s vys$i dostupnosti energie jsou populace opravdu vétsi (pokud povazujeme malou velikost populace
za hlavni pfi¢inu extinkce). To ale neni v souladu s fadou vysledkd tykajicich se ptfedchoziho
predpokladu. Zavislost miry extinkce na dostupnosti energie (pokud je mi zndmo) podobné netestoval
nikdo jiny, a tak z tohoto jednoho vysledku nemtzeme usuzovat mnoho. Pokud plati piedstava
vysvétlena v predchozi podkapitole, tedy ze vsSechna spoleCenstva maji tendenci dostat se
do rovnovazného stavu, kdy nejvzacnéjsi druhy maji vzdy stejné velkou pravdépodobnost extinkce, pak

by mira extinkce s dostupnosti energie neméla vitbec souviset.

4.1.8. Vzacné druhy vykazuji silnéjSi species-energy relationship

Tento ptedpoklad opét vyvodil Karl Evans a vysvétluje jej nasledovné. Produktivnéjsi mista podporuji
vétsi populace, které 1épe odolavaji extinkci. Dané zvySeni energie tak netimérné snizi pravdépodobnost
extinkce u vzacnych druhti. Proto MIH ptedpoklada, ze nejvzacnéjsi druhy by mély vykazovat

nejsiln€jsi species-energy relationship (Evans a kol. 2005b).

Tento predpoklad testoval opét na britskych ptacich. Skupina béznych druhti vykazovala daleko silngjsi
species-energy relationship nez skupina vzacnych druhd. I skupina slozena z nahodné vybranych druhii
mela silngj$i species-energy relationship nez stejné velka skupina vzacnych druhti a slabsi nez stejné
velka skupina béznych druhti (Evans a kol. 2005b). Podobné vysledky pfinesly i jiné prace.
Species-energy relationship je nejsilngjs$i u béznych druhti a jeho sila klesa smérem k druhiim vzacnym
(Evans a kol. 2005a). Evans a kol. (2005¢) ukazal, ze mira extinkce obecné klesd se stoupajicim
mnozstvim energie prostiedi. Kdyz toto ale posuzoval zvlast’ pro riizn€ abundantni druhy, zjistil, Ze mira
extinkce béznych druht silné negativné koreluje s energii, mira extinkce stredn¢ abundantnich druhii
také (ale ne tak tésn¢) a mira extinkce vzacnych druht dokonce vykazuje slaby pozitivni vztah s energii.
Tedy intenzita extinkce je niz$i v oblastech s vyssi energii prostfedi, ale tento vztah je nejsilnéjsi
pro bézné (tzn. pocetné) druhy. I dalsi prace ukazuji, Ze nejvzacnéjsi druhy nevykazuji nejsilnéjsi

species-energy relationship (Evans a kol. 2006a, b, Honkanen a kol. 2010).

Tento piedpoklad byl tedy opakované vyvracen. Evans a kol. (2005b) to vysvétluje tak, Zze bézné druhy
maji velké populace, které maji velké energetické naroky, na rozdil od vzacnych druhd, jejichz malé
populace mohou uspokojit své energetické pozadavky i v oblastech s nizkou dostupnosti energie
jejich vyskyt, a proto vykazuji siln€j$i species-energy relationship. Vysvétleni vSak muze byt jeste
jednodussi. Bézné druhy prosté vice prispivaji k celkovym patrnostem druhového bohatstvi

(Lennon a kol. 2004) a to i z &isté statistickych diivodi (Sizling a kol. 2009).
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4.2. Metodika a rizné pristupy k testovani MIH

Existuji pfiblizné tfi desitky studii testujicich MIH (Web of Science). Ty se mezi sebou lisi
v prostorovém rozsahu, na kterém MIH testuji. Tak miZeme najit prace zabyvajici se spoleCenstvy
bezobratlych Zivocichti v dendrotelmach (Yee a Juliano 2007), prace testujici mechanismy MIH
na globalni $kale (Simova a kol. 2011) a samoziejmé fadu praci vénujicich se regionélni diverzité
(Evans a kol. 2005b). I pti zbéZném pohledu na jednotlivé prace rozlisSime dvé skupiny studii. Studie
s malym prostorovym rozsahem, kde se vétSinou manipuluje se zdroji (tedy s dostupnosti energie),
a studie regionalni a globalni, ve kterych jsou uzivany rizné miry energie. Pfi podrobnéj$im zkoumani
metodiky a zaveérd praci vSak zjistime, Ze se tyto dvé skupiny studii zasadné 1isi v pohledu
na problematiku a v otazkach, na které odpovidaji. Do prvni skupiny budeme fadit prace experimentalni.
Ty studuji zmény ve spoleCenstvech pfi zvySeni nebo sniZzeni mnozstvi zdrojii. Do druhé skupiny
budeme tadit prace observacni, které sleduji prostorové patrnosti v druhové diverzité podél gradientu
energie. Tyto dva pfistupy nejsou samoziejmé zcela oddélené. Prvotni zamér ekologi byl vysvétleni
prostorovych gradientii diverzity na povrchu Zemé (to fesi druha skupina praci). Pfitom nas ale zajima,
jak jednotliva spolecenstva reaguji na rizné mnozstvi dostupné energie, tedy jakym zptisobem vlastné
vznika a méni se ndmi pozorované prostoroveé gradienty diverzity na povrchu Zemé (na to se pta naopak
prvni skupina praci). Kazdopadné tyto dva piistupy fesi naprosto odlisné otazky, pficemz zadny z autord
na tuto skute¢nost neupozoriiuje. Kaspari (2000) okrajoveé zminuje, ze MIH byla vyuZzivana k vysvétleni
patrnosti v rdmci habitatu, ale nabizi vhled i do problematiky rozdili mezi habitaty. Jenze mnohem
zasadngjsi rozdil je v tom, Ze prvni typ praci se pta, jestli MIH mtize v principu fungovat, a druhy, jestli
MIH dokaze vysvétlit pozorované prostorové patrnosti druhového bohatstvi. Cela pfedchozi kapitola
tedy davala do souvislosti dvé rizné véci. Napiiklad to, ze pocet jedinci hmyzu byl vyssi
v dendrotelmach s vice zdroji (Yee a Juliano 2007) je informace naprosto odli$na od té, ze pocet jedinct
severoamerickych ptakt stoupa s NDVI (Evans a kol. 2006a). Prvni fika, ze spoleCenstvo hmyzu reaguje
na zvySeni mnozstvi zdroji zvySenim celkové abundance. Druha tiké, Ze prostorova variabilita
v pocetnostech ptacich spolecenstev by mohla byt vysvétlena variabilitou v produktivité. Pokud autofi

praci v vodu ¢lanka shrnuji dosavadni vysledky testovani MIH, tak toto vibec nerozlisuji.

4.2.1. Experimentalni studie
Autofi téchto praci vétSinou manipuluji s mnozstvim zdroji na ptirodnich nebo uméle vytvotenych
stanovistich. Studie nej¢astéji pokryvaji jen maly prostorovy rozsah. Nesnazi se tedy popsat a vysvétlit

gradienty diverzity na povrchu Zemé, ale sleduji reakce spolecenstev na rtizné mnozstvi zdroju.

Srivastava a Lawton (1998) ve své studii manipulovali se zdroji (tedy s produktivitou) ve spolecenstvech
vodniho hmyzu obyvajicich dendrotelmy. Tento habitat je podle nich vhodny pro testovani MIH,
protoze v ném lze dobfe odliSit vliv mechanismu navrhovaného MIH od ptipadného vlivu jiného

mechanismu, ktery by mohl stat za pozitivnim vztahem mezi produktivitou a druhovym bohatstvim.
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V dendrotelmach ziji jen larvalni stadia hmyzu (hmyz se zde tedy nerozmnozuje), a tak je jeho pocetnost
vysledkem vybéru mista ke kladeni vajicek dospélci a nasledné limitace larev zdroji, ale neni spojena
s popula¢nim rlstem. Proto v nich nemiize fungovat model dynamické rovnovahy (viz kapitola 2.2.),
ktery s populacnim ristem souvisi. Naopak zde funguje klicovy piedpoklad MIH — druhy s malo jedinci
maji vétsi pravdépodobnost lokalni extinkce. Species-energy relationship nemtze byt v dendrotelmach
produkovan ani mechanismem vice trofickych hladin ¢i tlakem predatort (viz kapitola 2.2.), protoze
zde zadni predatofi neziji. Autofi dale pripoustéji mozny vliv mechanismi tykajicich se specialistt (Sitka
a poloha ekologickych nik; viz kapitola 2.2.). Ty predpokladaji vyskyt specialisti spise
v produktivnéjsich habitatech (a jejich lepsi piezivani a vyssi pocetnost v téchto habitatech) a vyskyt
generalistl spiSe v méné produktivnich habitatech (a jejich lepsi prezivani a vyssi poCetnosti v téchto
habitatech). Dle vysledkt studie vSak pfezivani a abundance vétSiny druhil nekoreluji s produktivitou.
Z téchto diivodi maji byt spolecenstva dendrotelm (a podobnych malych vodnich habitati) vhodna

pro testovani MIH.

Ume¢la stanovisté napodobujici dendrotelmy byla rozmisténa po lokalit€ vyskytu ptirodnich dendrotelm.
Tato stanovisté méla shodny objem, ale riiznou produktivitu (mnozstvi rostlinného opadu), a byla
kolonizovana larvami riznych druhti (vétSinou dvoukiidlého) hmyzu. Autofi kvantifikovali pocet
jedincti a druhll na jednotlivych stanovistich a testovali tfi jimi navrZzené predpoklady MIH, a to
mocninny (nebo logaritmicky) vztah mezi produktivitou a poctem druht, linearni vztah mezi
produktivitou a po¢tem jedincl a linearni vztah mezi produktivitou a mnoZstvim energie vyuzitym
spoleCenstvem. Prvni pfedpoklad byl vzdy splnén, druhové bohatstvi rostlo jako mocninna nebo
logaritmicka funkce produktivity. Absolutni pocet jedinci vSak nekoreloval s produktivitou. Zasadni
predpoklad MIH tak nebyl podpoten, na produktivnéjSich stanovistich nezilo vice jedinct. Ani tieti
predpoklad nebyl splnén. Mnozstvi energie vyuzité spoleCenstvem sice vétSinou rostlo s produktivitou,
ne vSak linearn€. Produktivita plisobila spiSe jako horni limit, ale vétSina spolecCenstev vyuzila méné
energie, nez méla k dispozici. Pouze ve spolecenstvech, které byly limitovany experimentalnim
snizenim produktivity, byly pfedpoklady MIH splnény. Pocet jedincti i mnoZzstvi vyuzité energie v nich

byl linearni funkei produktivity, jak MIH predpoklada.

Autofi diskutuji dalsi potize MIH. (1) Larvy pestfenek s velkou velikosti téla byly casté
v produktivnéjSich habitatech a dominovaly tam ve vyuziti energie, ale pfitom tvotily jen malé procento
pritomnych jedinct. Tak jejich nepfitomnost v mén¢ produktivnich dendrotelmach znamenala vyrazny
pokles v po¢tu druhti a mnozstvi vyuzité energie, ale jen maly pokles poc¢tu jedinci. MIH by tak podle
autord méla predpokladat stejnou velikost téla pritomnych druhtl, coz v ptirozenych spoleCenstvech
nebyva splnéno. (2) S produktivitou mlize souviset nejen pocet jedinci, ale i jiné dulezité skute¢nosti.
V piipadé¢ dendrotelm napiiklad mohou dospélci uptednostiovat ke kladeni produktivnéjsi stanovisté,
protoze by mohly byt stabilngjsi (mit mensi pravdépodobnost vyschnuti). Pro¢ by ale produktivnéjsi

stanovisté — ty s vétSim mnozstvim rostlinného opadu — mely byt stabilngjsi, uz dale nevysvétluji.
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(3) Autoti dale upozoriiuji na to, ze MIH vyzdvihuje vliv extinkce na druhové bohatstvi, ale uz opomiji
mozny vliv kolonizace. Néekteré predpoklady MIH nebyly vysledky studie podpoteny, a tedy jiz v praci,
kde byla MIH postulovana, byl jeji vliv na druhové bohatstvi zpochybnén.

Vysledky jedné pozdéjsi studie, manipulujici s produktivitou v umélych dendrotelmach, jsou naopak
mnohem vice v souladu s pfedpoklady MIH (Yee a Juliano 2007). Pocet jedinci i pocet druhti vzdy
stoupal se stoupajici produktivitou (i kdyz pfesna matematickd povaha téchto vztaht se lisila mezi
mesici). Autofi dale provedli dréhovou analyzu, jejiz vysledky podpotily MIH, protoze ukazaly silny
nepiimy vliv produktivity na druhové bohatstvi ptes celkovy pocet jedinct, pfic¢emz ptimé spojeni mezi
produktivitou a druhovym bohatstvim nebylo nutné. Rozdilnost vysledkli oproti studii
Srivastava a Lawton (1998) mohla byt zpiisobena odliSnou metodikou, kdy v novéjsi studii autofi
vytvofili vétsi gradient produktivity a tu také méfili nejenom jako mnozstvi rostlinného opadu, ale i jako
konduktivitu vody, rychlost metabolismu mikroorganismti a mnozstvi bakterialni biomasy. Vysledky

této studie vlastné tikaji, Ze v realnych spolecenstvech mohou fungovat predpoklady MIH.

Dendrotelmy (a podobné doc¢asné malé vodni habitaty, jako fytotelmy nebo lacky masozravych rostlin)
jsou casto vyuzivany v ekologickych studiich, protoze v nich lze pomémé snadno manipulovat
s veli¢inami, které nas zajimaji. Existuje tedy mnozstvi literatury o spolecenstvech, které je obyvaji.
I kdyz tyto studie netestuji ptimo MIH, Ize v nich najit vysledky, které podporuji nebo vyvraceji jeji
predpoklady. Mnoho studii naptiklad porovnava vliv predace (regulace shora) a produktivity (regulace
zdola) na skladbu spole¢enstva (Kitching 2001). Napiiklad Yanoviak (2001) manipuloval
s produktivitou (pfidani resp. odebrani rostlinného opadu) a s predaci (odebrani larev vazek). Ptidani
(resp. odebrani) rostlinného opadu zvysilo (resp. snizilo) pocet druhti ptitomnych makroorganismd, ale
rozdily v poctu jedinct vétSinou nebyly signifikantni. Tento vysledek je shodny s vysledkem studie
Srivastava a Lawton (1998) — produktivita ovliviiuje pocet druhil, ale ne vzdy pocet jedincii. Podobna
studie (Kneitel a Miller 2002) zkoumala spoleCenstva obyvajici lacky rostliny druhu
Sarracenia purpurea. Zde naopak zvySeni produktivity vedlo ke zvySeni poctu druhti i poctu jedincti
protozoi, coz je v souladu s MIH (vyzdvihuje McGlynn a kol. 2010). Pfi procteni tohoto ¢lanku vSak
zjistime, ze produktivitu piedstavovalo mnozstvi pfidaného organického materialu (mrtvi mravenci),
ktery je primarné zdrojem pro bakterie a az ty jsou pak zdrojem pro zminénad protozoa. Druhové
bohatstvi bakterii v§ak s produktivitou nevzrostlo a pocet jedincti jen minimalné. Mnozstvi zdroju
pro protozoa se tak neménilo, tudiz zde nebyl zadny gradient produktivity, takze tyto vysledky vlastné
nemaji vztah k MIH.

Hurlbert (2006) studoval uméle vytvorené habitaty larev rodu Drosophila. Pocet jedinct octomilek byl
mocninnou funkci produktivity (MIH piedpoklada linearni vztah) a pocet druhd rovnéz (potvrzuje
predpoklad MIH). Piedpoklady MIH zde tedy fungovaly opét jen Castecné (alesponn dle formulace

v préci Srivastava a Lawton 1998).
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Se zdroji se da samoziejmé manipulovat i v terestrickych habitatech. To provedl McGlynn a kol. (2010),
kdyz ptidal nebo ubral potravni zdroje pro mravence ve ¢tvercich 1 m X 1 m vyty¢enych v niZinném
tropickém destném lese v Kostarice. Autofi chtéli testovat MIH v tomto prostiedi, protoze ocekavali
mozny rozdil ve fungovani spolecenstva v produktivnéj§im a riznorodé€jsim prostiedi tropického lesa
oproti spolecenstviim mirného pasu (Srivastava a Lawton 1998 i Yee a Juliano 2007). Vytvorili tfi
skupiny ¢tvercti — bohaté na zdroje (pfidani potravy), chudé na zdroje (ubrani potravy) a kontrolni
(nemanipulované). Z vyslednych dat o abundancich a poctech druhti ve ¢tvercich pak vyvodili zavéry
pro MIH. Problémem, ktery autofi uz nediskutuji, je, Ze tyto Ctverce nejsou zadnymi izolovanymi
jednotkami, jeden Ctverec neni obyvan jednim spolecenstvem, jako je tomu u dendrotelm. Pokud by
ctverce byly rozmistény na ptirozeném gradientu produktivity (tedy i na vétSim geografickém rozsahu,
jako naptiklad u Kaspari a kol. 2000), bylo by spiSe mozno vyvozovat z abundanci a diverzity zavéry
pro MIH. Pfidanim potravy vSak autofi dokazali pouze trivialni skutecnost, ze kde je vice potravy, tam

je vice mravencu.

Mezi tyto prace miizeme zaradit i studii Drever a kol. (2009). Autofi vyuzili data ziskana dlouhodobym
pocitanim ptakl na deseti plochach (15-35 ha) v jehlicnatém lese v Britské Kolumbii (Kanada). Data
o abundancich i druhovém bohatstvi ptakt byla k dispozici pro roky 1997-2007, pticemz v poslednim
roce byla zaznamenana populaéni exploze kirovce. Casovy gradient dostupnosti zdroji (kiirovec) tak
vytvoril jakysi pfirodni experiment. Autofi poukazali na signifikantni vzrist abundanci i druhové
diverzity v gildé hmyzozravych ptakl v tomto roce, zatimco u ostatnich gild nebyl zaznamenan rozdil
oproti pfedchozim letim. To podle nich podporuje platnost MIH. Tento vysledek vsak tika jen to, Ze
vzrust abundanci a po¢tu druhti neodporuje predpokladiim MIH. Nelze ov§em fici, jestli tento vzrist byl
zpusoben piimo mechanismem MIH. To ov§em opét zalezi na tom, jak MIH definujeme a jak ma podle
nas presné fungovat, na jakych skalach ma pasobit. Coz nikdy neni pofaddné upiesnéno a je to (jak uz
bylo feceno) jedna z hlavnich potizi celé MIH. V tomto konkrétnim piipadé muze byt vysledek vysvétlen
i trivialn€ (jako v predchozim piipadé u mravencit), na narast potravniho zdroje v oblasti populacni
exploze klirovce mohly individualn€ reagovat jednotlivé druhy, které byly v §irsi oblasti tak ¢i tak
pritomny. Naopak MIH by méla spise predpokladat (ale malokdy to bylo explicitné feceno) jakousi

dynamiku spolecenstva jako celku.

Srivastava a Lawton (1998) pii postulovani MIH tvrdili, ze tento experimentalni pohled je vhodny
k jejimu testovani. Pfesné vysvétlili, pro¢ jsou podle nich k tomuto testovani vhodné dendrotelmy.
V tomto ¢lanku byla MIH definovana dle formulace (1), hlavni roli ma tedy hrat vétsi pravdépodobnost
extinkce mensSich populaci. V dendrotelmach vSak Ziji jen juvenilni stadia (hmyz se zde nerozmnozuje),
a tak je zde duivod extinkce malo abundantnich druhti ¢isté stochasticky. V realnych spole¢enstvech jsou
vSak i demografické a genetické dtivody extinkce populaci, které se tykaji problémil s rozmnozZovanim
v malych populacich (a o takovych divodech mluvi naptiklad Evans a kol. 2005). To samoziejmé

neznamena, ze dendrotelmy viibec nejsou vhodné k testovani predpokladi MIH, jen musime byt opatrni
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v zobecnovani vysledki takovych praci. Celkové 1ze tedy shrnout, Ze experimentalni studie se ptaji, zda
v pozorovanych spole¢enstvech mohou fungovat predpoklady MIH a ukazuji, ze v nékterych piipadech

mohou.

4.2.2. Observaéni studie

Tyto studie si kladou otdzku, zda jsou opravdové patrnosti druhové diverzity na povrchu Zemé
zpusobeny variabilitou v poctu jedincii. Observacni studie tedy vétSinou studuji velké prostorové skaly,

na kterych se musi nutné spokojit s odhady riznych veli¢in.

Vyhoda vétSiny experimentalnich studii je ta, Ze se da presné¢ kvantifikovat mnozstvi zdroji
(produktivita). Ve velkém métitku observacnich studii v§ak samoziejmé nelze métit ani NPP, natoz
pfimo potravni zdroje pro zkoumany taxon. Pouzivaji se tedy rizné veli€iny, které maji s produktivitou
korelovat, a to zejména NPP (odhadnuté modelem; Buckley a Jetz 2010, Hurlbert a Jetz 2010), AET
(Currie a kol. 2004, Monkkonen a kol. 2006) a NDVI (Hurlbert 2004, Storch a kol. 2005). V nekterych
pracich je dokonce jako mira produktivity vyuzivana teplota (Lennon a kol. 2000, Evans a kol. 2005b, c),
tedy naprosto odlisna forma energie, nez je ta, kterou predstavuje produktivita. Autofi to vysvetluji tim,
ze geografickd variabilita rostlinné produkce na zkoumaném tizemi (Britanie) souvisi pouze s teplotou
a ne s dostupnosti vody, a tak vlastné vyuzivaji teplotu jako miru produktivity. Kdyz tedy mnozstvi
zdrojii nemtizeme piimo urcit (jako ve studiich v pfedchozi podkapitole), ale pouzivame néjakou
veli¢inu odhadujici produktivitu, musime predpokladat dvé véci. (1) Nami pouzivana veli¢ina opravdu
odpovida skute¢né produktivité a (2) ¢ast z celkové energie, kterou ndmi zkoumany taxon dokaze vyuzit,
je pfimo umérna produktivité (Monkkonen a kol. 2006). Dalsi otazkou je, zda MIH musi nutné vychazet
z produktivity (potravnich zdroju), jak zavedli Srivastava a Lawton (1998) nebo Wright (1983). MuZzeme
zvazovat obecné vliv energie. Naptiklad vztah mezi teplotou, po¢tem jedincd a druhti mize teoreticky
fungovat u endotermti naptiklad nasledujicim zplisobem. Pii vyssi teplot¢ mohou mit endotermové
mensi energetické naroky (protoze nepotiebuji tolik energie pro termoregulaci), a tak miize za dané
produktivity (ale vy33i teploty) koexistovat vice jedinc® (Evans a kol. 2006a). Teplota se tak nemusi
pouzivat jen jako nahrada za produktivitu, ale prosté jako mira energie. Otazniky ohledn¢ produktivity
vyvstavaji i v pracich zkoumajicich patrnosti diverzity rostlin. Simova a kol. (2011) zdtrazituje, Ze
obvykle uzivané miry produktivity (NPP, NDVI) nejsou vhodnym prediktorem diverzity stromt, a tedy
ze druhové bohatstvi stromil s produktivitou spiSe nekoreluje. JenZze tyto veli¢iny vyjadiuji spiSe
rostlinnou biomasu, kterd vlastn€ neni pro rostliny zdrojem. Tim je zejména slunecni zafeni, voda
a ziviny. To si miZeme pfibliZit sledovanim teploty a srazek, ale vzdy bude zaviset i na vlastnostech
pudy (mira zadrzovani vody) a na limitaci Zivinami. A tyto informace pro takovéto velkoskalové studie

samoziejmé nejsou k dispozici.

8 Tato argumentace je téméf shodna s tou, kterou pouZiva tzv. hypotéza termoregulaéni zatéze (viz kapitola 2.3.).
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I v ramci observacnich studii miZzeme rozlisit dva rizné ptistupy k problematice. Prvni skupina praci
sleduje kontinualni gradient dostupnosti energie v néjakém regionu, pro ktery existuji data o vyskytu
druhu na celém jeho uzemi (Bonn a kol. 2004, Evans a kol. 2005a, b, ¢, Storch a kol. 2005). Prace druhé
skupiny sleduji izolované plochy na riiznych mistech svéta (Pautasso a Gaston 2005, Simova a kol. 2011,

Pautasso a kol. 2011).

Prvni skupina praci nej¢astéji vyuziva data o distribuci ptakli v Britanii (Evans a kol. 2005a, b, ¢, 2006b).
Z atlasu britskych ptdk lze zjistit pfitomnost nebo nepfitomnost druhu v kazdém ze ctverci
10 km % 10 km, pokryvajicich celé izemi Britdnie. Z toho 1ze odvodit pocet druhti ve ¢tverci. Ze stejného
zdroje vSak nelze zjistit pocCet jedinct. Hustotu jedinc autofi odvodili z dostupnych informaci
o velikosti populaci britskych ptakt, pfedpoklddaji pfitom korelaci mezi velikosti populace a lokalni
hustotou jedinci. Déle jsou ve studiich vyuzivana data o vyskytu ptdkd v jizni Africe (Jihoafricka
republika a Lesotho; Bonn a kol. 2004, Storch a kol. 2005). Atlas jihoafrickych ptakli opét obsahuje
udaje o vyskytu druhii, ale v kvadratech 15" x 15" (pfiblizné 676 km?). Misto abundance pak
Bonn a kol. (2004) pouzivaji reporting rate (poCet zaznamenanych pozorovani kazdého druhu
ve Ctverci). Je tedy zfejmé, ze pii tomto pristupu se autoii musi spokojit s odhady nejen energie, ale

1 abundance.

Bonn a kol. (2004) ukazuji, Ze druhové bohatstvi jihoafrickych ptakt roste s dostupnou energii. Tento
rust vSak neni spojen s poctem jedinci, protoze neni pozorovan vyssi reporting rate (ktery ma korelovat
s hustotou jedincll) ve ctvercich s vyssi dostupnosti energie (NDVI). VétSina druht ale vykazuje
vzrustajici okupanci smérem k produktivnéjsim oblastem (v produktivngjsich oblastech jsou pfitomny
ve vice Ctvercich), diky cemuZz pozorujeme vyssi druhové bohatstvi produktivnéjsich ¢tvercti. Naopak
dle Evans a kol. (2008) hustota jedinct britskych ptakt skutec¢né pozitivne koreluje s dostupnou energii.
Tyto prace se tak ptaji, jestli lze pozorované patrnosti v druhovém bohatstvi pricist variabilit€¢ v poctu
jedinct. Dalsi prace sledujici druhové bohatstvi kontinualné nedavaji ptimo do vztahu pocet jedincii
s energii (nebo druhovym bohatstvim), ale spiSe sleduji silu species-energy relationship pro rizné
skupiny ptakd (Evans a kol. 2005 a, b, ¢, 2006b). Autofi opakované ukazuji, Ze nejvzacnéjsi druhy

nevykazuji nejsiln€jsi species-energy relationship, jak ptivodné predpokladali (viz kapitola 4.1.8.).

Druha skupina praci porovnava pocty jedinct a druht riznych izolovanych ploch mezi sebou. Takovou
praci je napfiklad Pautasso a Gaston (2005), ve které autofi ziskali z dostupné literatury udaje o poctu
druhd a jedinct ptakt na 569 plochach (velikosti mezi 0,005 a 104 km?) z rGznych &asti svéta.
Currie a kol. (2004) a Simova a kol. (2011) vyuzivaji data o poétech jedincii a druhii stromii na n&kolika
stech plochach o rozloze 0,1 ha vytyCenych na vSech zalesnénych kontinentech (ale zejména
v neotropické oblasti, viz mapa Simova a kol. 2011). V téchto ptipadech se predpoklada, Ze zkoumané
plochy jsou reprezentativnim vzorkem celého spolecenstva. Tyto studie tedy tesi otazku, zda jsou

rozdily mezi spolecenstvy (stejné skupiny organismi) riznych ¢asti svéta (tedy s riznym piisunem
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energie), zpusobeny rozdily v poctu jedinci. Pautasso a Gaston (2005) ukazuji, ze druhové bohatstvi
ptaki stoupa s celkovym poctem jedinci a ten stoupa s dostupnosti energie. Naopak
Simova a kol. (2011) zjistila, Ze patrnosti druhové diverzity stromii jsou zachovany i po odfiltrovéni
vlivu poctu jedinci, a tedy ze pocet jedincii neni zasadni determinantou druhového bohatstvi stromd.
Evans a kol. (2006a) zkouma riizna ptaci spolecenstva v ramci Severni Ameriky a ukazuje, Ze stoupajici

druhové bohatstvi a energie jsou spojeny se vzristajicim poctem jedinca.

Do této skupiny mtzeme zatadit i prace vyuzivajici soubor dat ze Severni Ameriky, kde probiha
dlouhodobé sc¢itani ptakti. Na tzemi USA a Kanady existuje asi 3000 (Currie a kol. 2004) zkoumanych
tras. Trasa je dlouh4 40 km a kazdych 800 m je na ni po tfi minuty zaznamenavan kazdy ptaci jedinec
v okruhu 400 m. Data tak obsahuji tdaje o druhovém bohatstvi i abundancich podél téchto tras a jsou
rovnéz €asto vyuzivana pro testovani MIH. Currie a kol. (2004) na téchto datech ukazuje, ze pocet druhi
sice stoupa s NPP i s poc¢tem jedincii, ale vztah je siln€js$i s NPP (takze pocet jedinct neni tak dilezita
determinanta druhového bohatstvi jako energie). Stejny soubor dat vyuziva i jedna z nejcitovangjsich
praci testujicih MIH (Hurlbert 2004). Autor upozoriiuje na skutec¢nost, Ze kdyz zkoumame korelaci mezi
dvéma veli¢inami, mize ob¢ ovliviiovat néjaka veliCina tieti, kterou nebereme v ivahu. Za takovou
matouci veli¢inu pfi vyzkumu MIH povazuje heterogenitu habitatu. Podél gradientu produktivity se
zvySuje 1 heterogenita habitatu (napf. les je vice heterogenni prostiedi nez step) a tato heterogenita
nejspis ovlivityje i druhové bohatstvi (mista s vice heterogennim rostlinnym porostem mohou hostit vice
druhti konzumenti). I v praci Srivastava a Lawton (1998) ptidani rostlinného opadu vlastn¢ zvysilo
prostorovou heterogenitu dané dendrotelmy. Autorovym hlavnim zamérem tedy bylo zjistit, jestli
pozitivni species-energy relationship nemize byt zpisoben jen tim, Ze by produktivita i druhové
bohatstvi rostly s rostouci heterogenitou habitatu. Ze zminéného souboru dat autor vybral 658 tras
v malo heterogennim prostiedi (pastviny a pousté) a 1184 tras v heterogennim prostiedi lesa. Tak mohl
do analyzy zahrnout heterogenitu habitatu jako dalsi faktor. Jak ptedpovida MIH, pozorované pocty
jedincti na pastvinach rostly s NDVI (ale logaritmicky, ne linearn€), oproti predpoveédi MIH vSak pocet
jedinct v lesnich habitatech vykazoval slaby negativni vztah s NDVI (to ale autor vysvétlil metodikou,
kdy v lese neni mozné registrovat ptaky v tak velkém okruhu jako ve volné krajin¢). Pozorovany pocet
druhti byl mocninnou funkei poctu jedincil, coz sice podporuje dalsi predpoklad MIH, ale v lesnich
habitatech tento rtst nebyl spojen s ristem poctu jedincti (a nemtizeme s jistotou fici, Ze to bylo opravdu
zptsobeno metodikou). Dalsi vysledky studie také naznacuji, Ze na druhové bohatstvi musi mit vliv
i ngjaky jiny mechanismus. (1) Pfesnad povaha vztahi mezi produktivitou a poctem jedincii a mezi
produktivitou a po¢tem druht se liSila mezi lesem a pastvinou. To naznacuje, Ze heterogenita habitatu
opravdu hraje uréitou roli. (2) MIH predpoklada zvyseni poctu druhii diky zvyseni pocétu jedincti. Pokud
se tak déje mechanismem vzorkovani (sampling), pak by s produktivitou mélo pfibyt vzacnych druhd.
V produktivnéjsich prostiedich byla ale spoleCenstva vyrovnangjs$i (nebyla tam takova dominance

nékolika malo nejéastéjSich druhti oproti zbytku vzacnych). A tak byl dany pocet jedinci
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v produktivnéjSich prostiedich rozdélen mezi vice druhti neZ v méné produktivnich prostfedich.
Po odfiltrovani vlivu habitatu tedy druhové bohatstvi rostlo podél gradientu produktivity jako vysledek
dvou jevil: vyssiho poctu jedincl a vyrovnanéjsi distribuce abundanci (ktera vede k tomu, Ze stejny

pocet jedinct je rozdélen mezi vice druhti).

Kromé heterogenity habitatu by dalsi veli¢inou vstupujici do vztahu mezi energii, poctem jedincd a
druhtt mohla byt plocha (Hurlbert a Jetz 2010). Studie Storch a kol. (2005) poukézala na vzajemné
provazané vlivy energie a plochy na druhovou diverzitu. Sklon species-area relationship (v regiondlnim
méfitku Britdnie a jizni Afriky) je niz$i v oblastech s vySsi dostupnou energii a sklon species-energy
relationship je niz$i na vétSich plochach. Dle autorti je to zplisobeno tim, ze vysokd dostupnost energie
zvySuje okupance jednotlivych druhti (mnozstvi zdkladnich kvadratt, ve kterych byl druh zaznamenan)
a tim snizi sklon species-area kiivky v oblastech s vysokou dostupnosti energie. Neboli velké mnozstvi
dostupné energie umozni druhtim, aby se vyskytovaly na vice mistech, tim se snizi prostorovy furnover
(prostorova zména v druhové skladbé spoleCenstva), a tak dalSim zvétSovanim plochy

nezaznamenavame tolik novych druhi.

Krom¢ ptakli jsou dals$i zkoumanou skupinou napiiklad jestéii (Buckley a Jetz 2010,
Nimmo a kol. 2011). V osmnécti narodnich parcich USA byli pocitani jedinci jestért, pficemz autofi
predpokladaji, ze jestéti jednoho parku predstavuji jedno spolecenstvo. Abundance jestért je v téchto
pracich odhadnuta jako primérny pocet jedinct jeStérGi na osobu (provadejici scitani). Tyto prace
diskutuji mozné odliSnosti ve vztazich mezi produktivitou, abundanci a druhovym bohatstvim mezi
endotermy a ektodermy. Autofi ptedpokladaji, Ze ektotermové se svymi mensimi energetickymi naroky
nemusi vykazovat tak silny vztah mezi produktivitou a celkovym poctem jedinct. Tento rozdil bychom
ale mohli pozorovat jen v pfipadé, ze by tyto nizsi energetické naroky vedly k tomu, Ze zkoumana
spoleCenstva vyuziji jen zlomek métené energie, tudiz se dalsi zvyseni energie na jejich abundancich
nemuze projevit. Kazdopadné v obou pracich nekoreluje pocet jedincti s poc¢tem druhti. Diverzita se
zvysuje s teplotou a Buckley a Jetz (2010) pozoruji vy$$i vyrovnanosti (evenness) spolecenstva pii
vyssich diverzitach, proto predpokladaji, ze spoleCenstva bohat$i na druhy si rovnomérnéji rozdélila
zdroje. Naopak Nimmo a kol. (2011) pozoruji opa¢ny (negativni) vztah mezi vyrovnanosti a po¢tem
druhti spoleCenstev jestérd. Po odstranéni tfech nejdominantnéjSich druhii z analyzy dokonce pocet
druhd signifikantné koreloval s po¢tem jedincd. Toto ,,oddéleni abundanci a druhového bohatstvi je
tedy podle nich zplsobeno negativnim vztahem mezi poctem druhti a vyrovnanosti. Podle
Hurlberta (2004) je zasadnim piedpokladem MIH konstantni relativni distribuce abundanci, coz je

podle téchto praci ve zkoumanych spolecenstvech jeStérti poruseno.

Dveé préce sleduji vliv urbanizace na druhové bohatstvi ptaka a testuji pfi tom i MIH. Chiari a kol. (2010)
analyzovala data o po¢tech hnizdicich part na vice nez 100 &tvercich (1 km?) pokryvajicich kontinualng

uzemi Florencie. Ukézala signifikantni kladny linearni (v logaritmicko-logaritmickém méfitku) vztah
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mezi poétem druhd a poctem jedincd. Vztahy mezi poétem jedincii a poétem druhd vynesené zvlast
pro plochy s méné nez 50% a vice nez 50% zastavénim mély stejny slon, jen pfimka pro urbanizované;jsi
vhodnym vysvétlenim pro patrnosti diverzity i v ¢lovékem modifikovanych habitatech. Korelace mezi
poctem jedincti a poctem druhil mohla ovSem opét vyvstat pouze z toho, Ze kdyz bylo na néjakém Ctverci
pozorovano vice druhi, bylo na ném automaticky napocitano i vice jedinci. Mozna vhodnéjsi zpiisob
sledovani dopadii urbanizace na patrnosti diverzity je porovnani ptirozenych a urbanizovanych
ekosystému ve vétsim méritku. Pautasso a kol. (2011) porovnavali ptaci spoleCenstva obyvajici
urbanizované a ¢lovékem méné ovlivnéné plochy celého svéta. Diverzita spolecenstva vzdy pozitivné
koreluje s jeho abundanci a tento vztah je stejny pro urbanizované i ptirodni plochy. To naznacuje, ze
i v ramci ¢lovékem ovlivnénych tizemi by mohl patrnosti v druhovém bohatstvi vysvétlit pocet jedinci.
Na rozdil od spolecenstev pfirodnich ploch vSak spolecenstva urbanizovanych ploch nevykazuji
pozitivni species-energy relationship. To mize byt zpisobeno napfiiklad tim, ze NDVI nemusi byt

zdroje plynouci z lidské Cinnosti.

Salmon a kol. (2008) zminuji MIH ve své praci o spolecenstvech plidnich bezobratlych zivocichd.
Zjistili, ze vzorek spoleCenstva z jizné orientovaného svahu obsahuje vice jedinct i druhti bezobratlych
zivo€ichll nez stejné velky vzorek ze svahu orientovaného na sever. Predpokladaji, ze vétsi piisun
slunecni energie vede na jizn¢ orientovanych mistech k vyssim teplotam puady, které¢ vytvaii lepsi
podminky pro pieziti a vyvoj mikroorganismii, které pak piedstavuji potravni zdroje pro pudni
zivo€ichy. Proto podle autorl ve zkoumanych spoleCenstvech funguji predpoklady MIH. To je opét
problematické, protoze vzorky ze dvou mist nereprezentuji poradny gradient energie, takze nemiizeme
pozorovat vzrist poctu jedincii a poctu druhti systematicky podél gradientu. V tomto piipadé mohlo byt
také z jakéhokoliv divodu na jednom misté vice druhti, coz vedlo k tomu, ze tam bylo i vice jedinca.
To je ovsem obecny problém MIH. Kauzalita vztahu mezi jedinci a druhy mize byt ¢asto opacnd, nez

MIH piedpoklada. Na urcitém misté muze zit vice jedinct prave proto, ze tam zije vice druht.

Shriime, ze observacéni studie se ptaji, zda je skuteéné rozlozZeni druhového bohatstvi na Zemi mozno
pricitat MIH, tedy variabilité v celkovém poctu jedinct. Nekteré opravdu ukazuji korelaci mezi
celkovym poctem jedinct a druhovym bohatstvim. Mnoho praci vsak tvrdi, Ze druhové bohatstvi je
s poctem jedinct spojeno slabé&ji nez s energii (vSe shrnuto v kapitole 4.1.). Do vztahu mezi energii,
poc¢tem jedinci a poétem druhd také vstupuji 1 dalsi veliiny, jako napt. heterogenita habitatu (Hurlbert

2004) nebo plocha (Hurlbert a Jetz 2010).
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4.3. Studie zohledniujici prostorové méritko

Nékteré observacni studie sleduji stejné spolecenstvo na vice prostorovych skalach, proto jsou uvedeny
v samostatné kapitole. Povaha a sila pozorovanych vztahti mize byt ovlivnéna prostorovym métitkem
neboli tim, s jakym rozliSenim dany systém pozorujeme. Na riznych skalach mohou diverzitu
ovliviiovat riizné procesy. Obecn¢ se ma za to, Ze na malych skalach je druhové bohatstvi uréovano
spiSe biotickymi interakcemi mezi druhy, zatimco na velkych $kalach diverzitu urcéuje naptiklad klima
(¢i energie). Proto se mlize ménit i povaha vztahu mezi energii a druhovym bohatstvim, na malych
Skalach je Casto pozorovan unimodalni vztah (Rosenzweig 1992), zatimco na velkych spiSe monotonné
stoupajici (Currie 1991). Toto samoziejme neni univerzalni pravidlo, species-energy relationship muze
byt zptisoben mnoha faktory, které jej ovliviiuji na réiznych $kalach (Simova a kol. 2013). Vysledky
studii testujicich MIH se tak casto rtizni a mize to byt i tim, Ze se tyto prace lisi ve velikosti pouzité
zakladniho jednotky. Rovnéz je dtlezité si uvédomit, na jakych Skalach vlastné¢ MIH mutize ptsobit. To
ovSem zalezi i na tom, jak MIH formulujeme a jaky mechanismus ma za vztahem mezi energii, jedinci
a druhy stat. Autofi Casto nespecifikuji, jak by MIH m¢la presné fungovat. Mechanismus nahodného
vzorkovani pisobi spiSe na menSich Skalach. Naopak pokud ma za MIH stat urcitd dynamika
spoleCenstva a o¢ekavame, ze druhové bohatstvi kolisa okolo rovnovdzného stavu (ovlivnéného poctem
jedincti), pak bude MIH pusobit na relativné velkych Skalach. Na druhou stranu, i kdyZ pozorujeme
tésny vztah mezi poctem jedincl a poctem druht, je t€zké rozlisit, jaky mechanismus za nim stoji. Proto
jsou velmi ptfinosné prace, které studuji species-energy relationship napii€ prostorovymi méfitky

v jednom a tom samém spolecenstvu.

Takovou praci je napiiklad studie diverzity mravenct (Kaspari a kol. 2000), ktera podpofila mnohé
predpoklady MIH. Na 15 riznych mistech Ameriky autofi zaznamenavali diverzitu a denzitu mravenct
v 330m transektu, ktery byl vytvoren ze ¢tvercti 1 m X 1 m vyty¢enych kazdych 10 m. Druhové bohatstvi
mravenct tak kvantifikovali pro tii rizna méfitka — zakladni Ctverec, transekt a habitat (statisticky
odhadnuto). Na vSech Skalach diverzita korelovala s NPP a NPP rovnéz vysvétlilo 84 % variability
v hustoté jedinct. Jesté tésnéji nez s NPP diverzita stoupala s hustotou jedinct, a to na vSech tfech
Skalach (coz podporuje zakladni pfedpoklad MIH). Schopnost hustoty jedincti vysvétlit variabilitu
v druhovém bohatstvi vSak klesala se stoupajici prostorovou Skalou. Na trovni zakladniho ctverce
hustota jedinct vysvétlila témét veskerou variabilitu v druhovém bohatstvi (90 %), dle prace s obdobnou
metodikou (Kaspari a kol. 2003) vysvétlila dokonce 99,5 %. Na tomto malém méftitku je tedy druhova
diverzita ur€ovana nejspis ndhodnym vzorkovanim. Na stfednim métitku (rovei transektu) pak hustota
jedinct vysvétlila 78 % (resp. 85 % v pozd€jsi praci) variability v druhovém bohatstvi. Schopnost
hustoty jedinct vysvétlit variabilitu v druhové diverzité pak klesla na urovni habitatu, kde vysvétlila
70 % variability (Kaspari a kol. 2000), zatimco dle prace Kaspari a kol. (2003) uz druhové bohatstvi
na této urovni s hustotou jedincd téméf nekoreluje a je urCovano primérnou mesi¢ni teplotou

a ekoklimatickou zonou (tropicka, subtropicka, temperatni, borealni). Tyto rozdiln¢ vysledky jsou dany
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tim, ze druhové bohatstvi na Grovni habitatu bylo v kazdé praci odhadovano jinou metodou. Na vétsich
prostorovych skalach tak diverzita mravencl neni ovlivnéna jen poctem jedincti a mechanismus MIH

tedy pro mravence nejspis funguje hlavné na malém méfitku a to mechanismem ndhodného vzorkovani.

Naopak u rostlin na malych $kalach nejspi§ mechanismus MIH nefunguje vibec (Simova a kol. 2013).
Autoti ukdzali, Ze na Grovni ¢tverce 5 m x 5 m druhové bohatstvi rostlin klesd s produktivitou
a na lokalni Grovni s ni viibec nekoreluje. Na urovni ¢tverce s produktivitou klesa i pocet jedinci.
Druhové bohatstvi tedy na tomto nejmensim métitku pozitivné koreluje s poctem jedinct, coz je opét
nejspis zptisobeno pouhym ndhodnym vzorkovanim. V mechanismu ndhodného vzorkovani jde o vztah
mezi jedinci a druhy, ale v tomto ptipadé chybi pozitivni vztah téchto veli¢in s energii (jak pfedpovida

MIH).

Studie vénované diverzite¢ ptakl (tedy vétSinou zkoumajici velky prostorovy rozsah) se Casto lisi
ve velikosti zakladniho kvadratu. Evans a kol. (2008) sledoval species-energy relationship britskych
ptaktina Skalach 1 km x 1 km, 2 km x 2 kma 10 km % 10 km. Vztah mezi energii a druhovym bohatstvim
se téméf nelisil mezi skalami (druhové bohatstvi stoupalo jako konkavni funkce energie, jak predpovida
MIH). Pocet jedinct zde autofi urcili na Skale 1 km x 1 km jako hustotu jedinci a na §kale 10 km x 10 km
jako celkovou okupanci (tedy pocet 2 km x 2 km ¢étverci, na kterych byl pozorovan dany druh, secteny
pro vSechny druhy). Obé tyto veli¢iny pozitivné korelovaly s energii. Na malé i velké skale tedy s energii
pozitivné koreluje pocet druhti i pocet jedincl, mohla by zde tak fungovat MIH. Autofi uz ale

neupiesnuji, jak té€sny je vztah mezi poctem jedinct a poc¢tem druht.

Celkove tedy tyto prace ukazuji, Ze na malych skalach pocet jedincl ovliviiuje druhovou diverzitu,
na téchto skalach je to ale nejspi$ zplsobeno Cist€ nahodnym vzorkovanim (sampling). Na vétSich
$kalach uz diverzita s poGtem jedinci ¢asto nekoreluje (Kaspari a kol. 2003, Simova a kol. 2013).
Evans a kol. (2008) ukazuji, ze na vétsich skalach s energii stoupa pocet jedinct i pocet druhtl, ale uz
neuptesiuji silu vztahu mezi poc¢tem jedinct a poétem druhtl, takze to opét mize byt i tak, Ze s energii

stoupa pocet druhti a tim padem i pocet jedinc.
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3. Zavér

Tato bakalafskd prace si kladla zejména dva cile, a to vysledovat historii MIH ve stars$i literatute
a na zakladé¢ soucasné literatury zhodnotit jeji relevanci. Myslenky o limitaci poctu jedinch prostfedim
a vetsi nachylnosti mensich populaci k extinkci vyslovil jiz Charles Darwin (1859). Ve druhé poloviné
20. stoleti se v pracich nékolika autord objevila cela spojitost mezi energii, poctem jedincli a poctem
druhti (Hutchinson 1959, Connell a Orias 1964). Species-energy relationship, jak jej postuloval David
Wright (1983), uz ma fungovat stejnym mechanismem jako MIH?, zavedena v praci Srivastava a Lawton
(1998). Zvyseny zajem o MIH nastal po publikovani piehledného ¢lanku, ve kterém Kevin Gaston
vyzdvihuje jeji vyznam pro vytvareni patrnosti druhového bohatstvi na Zemi (Gaston 2000). VétSina
praci testujicich MIH byla publikovana béhem deseti let po vydani tohoto ¢lanku. Posledni dobou se
pozornost ekologii od MIH spiSe odvratila, a to kviili nedostatku ditkazli na jeji podporu. Ukazalo se, ze
do vztahu mezi energii, poctem jedinct a poctem druhil vstupuji i dalsi veliiny, jako napt. heterogenita
habitatu (Hurlbert 2004) nebo plocha (Hurlbert a Jetz 2010). Témét zadné predpoklady MIH nebyly
podpofeny pii analyze tfech soubort dat v jedné z nejobsahlejSich praci tykajicich se MIH
(Currie a kol. 2004). Na patrnosti diverzity ma také v mnohych piipadech vliv samotna energie, bez
potieby spojeni pies pocet jedincti (Simova a kol. 2011). Kromé toho se posledni dobou diky dostupnosti
fylogenetickych informaci stale zvySuje zajem o historickd vysvétleni gradientd diverzity. Naopak
pomaly pokrok v testovani a rozvijeni teorii tykajicich se vlivu energie na druhové bohatstvi vede

k rostouci nedavére v tyto teorie (Hurlbert a Stegen 2014).

MIH byla vzdy rozporuplna (Simova a kol. 2011). (1) Prvni zisadni problém vyvstava hned z faktu, Ze
této hypotéze chybi tadny teoreticky zaklad. Srivastava a Lawton (1998) sice pii zavedeni nazvu
,»hypotéza vice jedinct vysvétlili princip, jakym ma fungovat, ale pozd¢€ji pod tento nazev zacal spadat
jakykoliv mechanismus, ktery spojuje energii, poCet jedincti a pocet druhii. Studie se proto ruzni
ve formulaci MIH, a tak Casto testuji odlisSné predpoklady. Obcas ani neni jasné, zda autofi svym
piistupem vibec dokazali MIH otestovat (Drever a kol. 2009, McGlynn a kol. 2010, Chiari a kol. 2010).
(2) Dlouho také ptevazoval nazor, ze MIH piedpoklada piitomnost vétsich populaci v oblastech s vyssi
dostupnosti energie (Kaspari 2000, Bonn a kol. 2004, Evans a kol. 2008), coZ ale nutn€ z nejobecné¢;ji
formulované MIH nevyplyva (viz Rosenzweig 1992). (3) Dalsi potiz je v neshodé ohledn€ pojmu
energie. Neéktefi zastavaji ndzor, ze pocet jedincl je ovlivnén mnozstvim zdroji — produktivitou
(Srivastava a Lawton 1998, Hurlbert 2004). Jini tvrdi, Ze miZze jit o jakoukoliv formu energie, ktera
umozni koexistenci vice jedinct (Evans a kol. 2006a). Navic jsou vyuzivany rizné miry produktivity,
o kterych se nevi, zda skutecné koreluji s mnozstvim potravnich zdroji pro zkoumanou skupinu
organismuil. (4) Srovnani dostupné literatury rovnéz ukazalo, ze zminéné ,testovani MIH“ vlastné

znamena dvé odlisné véci. Jedna skupina praci testuje, jestli mechanismus MIH mize fungovat

9 Wrightiiv mechanismus ma uréovat druhové bohatstvi na ostrovech, MIH jako takova by méla byt aplikovatelna
na jakékoliv plochy.
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v redlnych spolecenstvech. Z vysledku téchto studii vyplyva, Ze ano (Yee a Juliano 2007), coz ale neni
prili§ piekvapivé. Jiné prace se vsak ptaji, zda MIH dokaze vysvétlit prostorové rozlozeni druhové
diverzity na povrchu Zemé. To spise nedokaze (Currie a kol. 2004, Simova a kol. 2011). Nikdo z autorii
na tento zasadni rozdil v pfistupu k testovani MIH neupozornuje. (5) Dale je zde velka nejistota ohledné
kauzality vztahti. MIH ptedpoklada, ze pocet druhti je ovlivnén poctem jedincl. Z pouhé korelace mezi
témito dvéma veli¢inami vsak nelze usuzovat na smér kauzality. Ten totiz mize byt ve skutecnosti
opacny. Pokud je nekde (diky vyssi dostupnosti energie nebo z jiného diivodu) vice druhd, je dost

pravdépodobné, ze zde bude i vice jedincti.

Ptes vSechny zminéné problémy stoji toto téma za dalsi vyzkum. Pocet jedinct je (nezévisle na sméru
kauzality) s poc¢tem druhi jisté spojen. Pfedpokladejme, Ze dostupnost energie urcuje absolutni pocet
pfitomnych jedinct. Pak, i kdyby byl pocet druhti primarné ur¢ovan ¢imkoliv jinym, mize byt poctem

jedinct regulovan.

EXTINKCE
. (MALO JEDINCU)
MIRA EXTINKCE

A SPECIACE EXTINKCE )
(MNOHO JEDINC()

/4 z
/ / SPECIACE

POCET DRUHU

Obr. 2 — Schéma znazorfiuje miru speciace a extinkce vuéi poctu druhti. Intenzita extinkce je vy$si na mistech,

kde je méné jedinch. Pocet druhti je dan rovnovahou mezi speciaci (imigraci zanedbame) a extinkci.

To mizeme podrobnéji vysvétlit dle schématu'® na obr. 2. Pfedstavme si, Ze je na ur¢itém misté piitomen
konstantni pocet jedinci (ktery je urCen naptiklad dostupnosti energie). Z jakékoliv pfiCiny se miize
menit pocet druhti. Pokud se pocet druhti zvysi, pti konstantnim poctu jedincii se zmensi populace, ¢imz
prevazi extinkce nad speciaci a pocet druhti opét klesa. Kdyz je druht malo, populace jsou naopak vetsi,
speciace prevazi nad extinkci a pocet druhti opét roste. Tak ma pocet druhti tendenci se stale dostavat
do rovnovazného stavu, ve kterém je speciace vyrovnana s extinkci. Prvotni determinanta poctu druhti
muze byt jakakoliv. Vysledny pocet druhtl je vSak regulovan poctem jedinct (David Storch, osobni
sdéleni). Tato pfedstava si jisté zaslouzi dals$i pozornost a rozpracovani, bez ohledu na to, ze MIH jako

takova uz pfi vyzkumu patrnosti diverzity ustoupila do pozadi.

10 Tim se ov§em dostdvame zpét na zacatek historie MIH. Toto schéma je totiZ pouhou formalizaci myslenek, které
vyslovil Charles Darwin (viz doslovna citace v kapitole 3.2.).
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