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Abstrakt

V soucasné dob¢ lze v literatufe najit dvé hlavni hypotézy popisujici dynamiku diverzity
Vv ¢ase — bounded a unbounded hypothesis. Podle bounded hypothesis je diverzita limitovana
zatimco podle unbounded hypothesis neexistuji zadné zjevné limity diverzity. Pro tyto dvé
hlavni hypotézy se hledaji dikazy, nejcastéji v oblasti paleontologickych vyzkumi,
fylogenetickych studii a srovnanim lokélni a regionalni diverzity. Ani v jednom piipadé vSak
studie nejsou jednoznaéné a kliCovy nevyvratitelny dikaz limitace druhové diverzity
(ptipadné jeji neomezenosti) stale chybi. Cilem této reSerse je uvést piiklady dokladi uzitych
jak Kk potvrzeni, tak vyvraceni limitace diverzity ve vySe zminénych tfech oblastech

biologického vyzkumu a poukdzat na kritiku a ptipadné nedokonalosti jednotlivych ptistupti.
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Abstract

Currently we can find two main hypotheses of diversity dynamics in time in literature —
bounded and unbounded hypothesis. According to bounded hypothesis diversity is limited,
while unbounded hypothesis says that there are no obvious limitations of diversity. Evidence
for these main hypotheses comes mainly from paleontological research, studies of phylogeny
and comparison of local and regional diversity. None of these approaches give us clear and
incontrovertible evidence of diversity limits. The aim of this work is to show some evidence
that confirm (or not) limitation of diversity in mentioned kinds of biological research. Also,

I would like to point out some critics and imperfections of used methods.
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1. Uvod

Mezi zakladni procesy, které reguluji pocty druhii na zemi, patii speciace a extinkce.
Rozdil mezi speciaci a extinkci udava diverzifika¢ni rychlost. V' paleontologickych studiich
se vyuzivad misto speciace tzv. proces originace. Ten se od speciace lisi tim, ze zatimco
speciace udava Cisté pocet vzniklych druht (¢i jinych zkoumanych taxonomickych jednotek),
u originace nevime, kolik kladt piesné vzniklo a kolik jich tedy mohlo uz vyhynout. Speciace
a originace jsou jevy projevujici se zejména v regiondlnim métitku, zatimco v ramci lokalniho
méfitka ma na druhovou bohatost vliv imigrace. Extinkce ovliviiuje diverzitu v obou
méfitkach, lokalnim i1 regionalnim.

Jednou z prvnich teorii ptedpovidajici omezeny pocet druhti je Teorie ostrovni
biogeografie (MacArthur & Wilson, 1967). Pocet druhti na ostrové je dan pievazné jeho
velikosti a izolovanosti (vliv miiZze mit i stafi ostrova). Mira kolonizace je ovlivnéna zejména
izolovanosti ostrova, na miru extinkce ma nejvétsi vliv velikost ostrova, zatimco dostupnost
zdrojui ovliviiuje extinkci pouze nepiimo. Od té doby vznikla spousta dalSich teorii, které
predvidaji na zaklad¢ riznych faktori omezenost piipadné¢ neomezenost druhové bohatosti.
Nejcastéji vyuzivanym rozdélenim je na tzv. ,,bounded a ,,unbounded hypothesis. ,,Bounded
hypothesis® piedpoklada, Ze druhova diverzita je omezena a existuje stav ekvilibria,
ke kterému vSechna spoleCenstva v ¢ase smétuji. Ekvilibrium je shora ur¢eno asymptotou.
Cim je pfesné dana, neni jasné, nicméné vliv budou mit pravdépodobné faktory jako
dostupnost potravy, dostupny prostor, tlak predatorti, a mnohé dalsi. Je mozné si je predstavit
jako hodnotu nosné kapacity prostiedi, avsak ne pro populace, ale platici pro jednotlivé
taxony. Pifesna definice nosné kapacity je vSak znané problematicka. Alternativou
k ohrani¢ené diverzité je ,,unbounded hypothesis®, ktera naopak neocekava limitaci poctu
druhti. Dle této hypotézy druhy na Zemi neustale pfibyvaji a ptfibyvat budou, pravdépodobné
exponencialng.

V soucasné dob¢ je snaha najit jednoznac¢né a nevyvratitelné dikazy pro jednotlivé
hypotézy. Cilem této prace je shrnuti nejéastéjSich pristupi k problematice limitace diverzity
spolu s piiklady jednotlivych studii z oblasti paleontologie, fylogenetiky a lokalné-
regiondlnich vztahi a poukdzat na mozné nedostatky jednotlivych pfistupli a pouzitych

statistik.



2. Fosilni diikazy

V této casti bych chtéla zminit nékteré dikazy souvisejici s fosilnimi nalezy. Diky
intenzivnimu paleontologickému zkoumani se v této oblasti poznatky neustile rozsitfuji.
Obvykle se vyuziva zakladniho rozliSeni dynamiky diverzity na dva typy - omezenou
(rovnovaznou, logistickou) a neomezenou (exponencialni). Tyto dvé hypotézy jsou pomérné
obecné definované. Pii rozsifeni téchto hypotéz mizeme dostat vice aplikovatelnych modela.
V paleontologickych studiich se lze setkat se 4 zakladnimi modely dynamik (Obr.1)
(Alroy, 2010). Prvni — diverzita je vysledkem speciace a extinkce, které se jevi nahodné
(VanValen, 1973 — Red Queen). Druha, diverzita mize narGstat nahodné¢ (a tedy
exponencialng), ale zdd se byt limitovéna, protoZze je omezovdna masovymi extinkcemi
(Benton, 2009). Prvni dva modely rozvijeji ,,unbounded hypothesis“. Nasledujici dva modely

dynamiky diverzity vychazeji z ,,bounded hypothesis*.
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Obr. 1. Alternativni pohledy na dynamiku diverzity. Cerné linie vyjadiuji diverzitu v logaritmickém méfitku;
Sedé linie udavaji klicovy vné&jsi faktor jako paleogeografickou ¢i environmentalni proménnou nebo diverzitu
jiné taxonomické skupiny. A, Cisty exponencialni nartst bez vnéjsich nebo vnitinich vlivi (Red Queen model).
B, logisticky riist s zadnymi vnéjSimi faktory, ale s limitem druhové bohatosti danym vlivem vnitinich faktort,
jako napft. kompetici. C, exponencialni rist rychlosti, ktera je ovliviiovana vn&jsimi faktory. D, logisticky rust
omezovany vné&jsimi faktory. C a D poukazuji na dulezitost vlivu environmentalnich faktord nezavisle
na existenci limitace. Pfevzato a upraveno podle Alroy (2010)

Podle tfettho modelu miiZze mit diverzita stanovené pevné limity, které jsou dany
ekologickymi interakcemi, jako napt. kompetici. Pokud jsou vSechny ostatni faktory stejné,

diverzifikace by mé¢la rist, dokud nebude dosazeno ekvilibrium pii dosazeni nosné kapacity a

mira turnoveru nebude vyrovnana (Sepkoski, 1978). Posledni zuvadénych hypotéz tika,



ze diverzita muze sledovat fyzikalni faktory, jako je tfeba zemépisna Sitka nebo obyvatelny
geograficky aredl (napf. Thuy et al., 2012). Diky variabilité¢ v téchto faktorech (jako napft.
dostupnost pevniny; Mannion et al., 2012) muze byt ptitomna ekvilibrialni dynamika, i kdyz

kiivka vyjadiujici diverzitu neni logisticka (Alroy, 2010).

2.1. Plateau v morské fauné

Jako jeden z nejsilngjSich dtikazd limitovaného poctu druhd je c¢asto uvadéno

Paleozoické plateau (Obr.2.) (Sepkoski, 1996). Jedna se o dlouhotrvajici ekvilibrium,
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Obr.2. Diverzita ¢eledi ve Fanerozoiku. Pievzato z Benton (2001)

kterého dosahla moisk4 fauna po Kambrijské explozi, a které bylo udrZzovano po dobu 450
miliéont let. Doba trvani ekvilibria je v8ak variabilni v zavislosti na Grovni zkoumaného
taxonu (Obr.3). Pro ZivoCichy na urovni fadd je plateau dlouhé ptiblizné 450 miliona let.
Pokud vyneseme proti geologickému casu bohatost Celedi, doba trvani ekvilibria se zkrati
na 250 miliént let. Navic je moZné pozorovat nasledny nartst celedi, ktery trva aZz do dnesni
doby. Na urovni roda je plateau niz8i a nepravidelngjsi, ndsledované exponencialnim ristem
(Benton, 2001; Benton & Emerson, 2007). Pro druhy nema tvorba podobné kiivky vyznam,
fosilni nalezy jsou piili§ nekompletni a vysledna data by byla zna¢né zkreslena. Vztah mezi
diverzitou vyssich taxonil a diverzitou druhtl je ¢asto nejasny (Benton, 2009), takze odvozeni
takovéto kiivky na zaklade tdaji o vyssich taxonomickych jednotkach by bylo také neptesné.
Peters & Foote (2001) zkoumali vztah mezi diverzitou a dostupnosti exponovanych

sedimentarnich hornin. Kratkodobé zmény v diverzité jsou silné korelovany se zménou



mnozstvi moiskych sedimentd. Stejné tak by mohl existovat vztah mezi sedimenty a
dlouhodobymi zménami v diverzité, takze by plateau nebylo diikkazem limitace, ale jen
artefaktem pouzitych analyz. Ke stejnému zavéru dosli i Vermeij & Grosberg (2010). Metody
vyuzivané k redukci artefakti zpiisobenych vzorkovanim ve skuteCnosti mohou ovlivnit
vysledky studii smérem k asymptotické diverzité. Naptiklad nekteré velké, Spatn¢€ zachovalé
skupiny, které byly typické pro recentni casové periody, byly vyfazeny z analyzy
(Alroy, 2008 — vyfazeni moiskych bezobratlych, jejichz kostry byly vyztuzeny aragonitem a
Spatn¢ zachovany. Protoze se jednalo pravdépodobné o velké a diverzifikované skupiny,
po jejich vyfazeni neni patrna expanze moiskych bezobratlych v Kenozoiku, takze se
diverzita jevi falesné v rovnovazném stavu). Dale pak vzorky, ve kterych byly pocitany
druhy, byly €asto normalizované, aby obsahovaly stejny pocet jedincli. To mohlo ve vysledku
vést k podhodnoceni vyskytu vzacnych druhii ve fosiln€ bohatych vrstvach. Nefiltrovana data
by tedy mohla mnohem piesnéji odhalit opravdovou dynamiku diverzity
(Vermeij & Grosberg, 2010).
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Obr.3. Ménici se druhova bohatost v zavislosti na taxonomickém rozliSeni. Podle Benton & Emerson (2007)
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Nejcastéjsi rozliSeni pro studium taxonii v rdmci paleobiologie je na urovni Celedi ¢i
radi. A v obou piipadech je déletrvajici tsek, kdy je dosazeno ekvlibirium, zietelny. Z grafii
muzeme usoudit, ze udrzované ekvilibrium bylo pod nosnou kapacitou, protoze je mozny
dal$i narust, ke kterému v soucasné dob¢ stale dochazi (Benton & Emerson, 2007). Podle
Alroy (2008) =zakladni logisticky model predpokladd, ze diverzita dosahne jednoho
konkrétniho ekvilibria a dale jiz nebude narustat. Tim padem se model neda aplikovat
na plateau a Iépe by odpovidal model umoznujici vice ekvilibrii.

Moiska Metazoa, tady a rody, vykazuji od Fanerozoika rychlejsi diverzifikaci
v ranych stadiich nasledovanou jejim zpomalenim, coz naznacuje, Ze diverzita se blizi
asymptoté (Sepkoski, 1978). Jak starSi data (Sepkoski, 1978; 1996) tak i nov¢jsi data

dokumentuji pokles jak v originacni tak i extinkéni rychlosti ve Fanerozoiku.

2.2. Dalsi diikkazy podporujici limitaci diverzity

Béhem raného Kambria doSlo k nardstu poctu taxonti motské fauny. Rychlost
diverzifikace vSak po exponencidlnim narGstu s casem zpomalila. To by naznacovalo
pfitomnost omezeni daného vné&jSimi limity a tim padem i mozné ekvilibrium. Snizeni
diverzifikaéni rychlosti mtze byt v pozd&jsi fazi diverzifikace zplsobeno nartistem
kompetice, ktery ovlivni originaci (dojde ke sniZeni) a extinkci (jeji rychlost se zvysi).
Takovy stav odpovidd okamziku, kdy logistickd kifivka dosdhne ekvilibria (asymptoty)
(Benton & Emerson, 2007). To lze povazovat za jeden z tzv. diversity-dependence jevi, kdy
jsou procesy ovlivitujici pocet druhi zavislé na diverzité¢. Tyto jevy miizeme rozdélit
do 3 typu podle vztahu originace, extinkce a druhové diverzity (Alroy, 2008). Za prvé —
rychlost originace muze negativné korelovat s ptedchazejici trovni diverzity. Kdyz je
pritomno hodné druht rychlost originace je pomalé a naopak. Pti dosazeni ekvilibria jsou oba
procesy Vv rovnovaze. TO plati napt. pro motské zZivocichy na tirovni fadt (Benton & Emerson,
2007) nebo napt. pro faunu v obdobi Paleozoika (Sepkoski, 1996). Dalsim typem diverzitou
ovlivilovanych procesi muze byt korelace mezi poctem druhii a extinkci. Vztah bude
fungovat podobné jako v prvnim piipadé — zvySend diverzita zapii¢ini zvySenou extinkci.
V pozdnim Kambriu u moiskych celedi nebyl prokazan pokles v originacni rychlosti, ale
zvySeny narist extinkce ano (Sepkoski, 1996). Tietim ptikladem mozného vztahu je pozitivni
korelace origina¢ni a extink¢ni rychlosti. Nej€astéji jsou zaznamenany piipady, kdy extinkce
je nasledovana prudkym naristem v originani rychlosti. Napif. obnoveni poctu druhil

(amnohdy i pfevySeni piedchoziho stavu diverzity) nasledujici po masovych extinkcich



(napt. Foote, 2003; Sahney et al., 2010). Existenci limiti druhové diverzity miizeme také najit
napf. u dirkonoSct (Ezard et al., 2011), celistnatych obratlovct (Alfaro et al., 2009) ¢i
severoamerickych savcii (Alroy et al., 2000). Prvni dvé zminéné studie jevi znamky diversity-
dependence procesu, ale nevykazuji silné dikazy pro limitaci. U studie na severoamerickych
savcich Ize v8ak najit i znamky limitace. V Kenozoiku je dosazeno ekvilibrium, kolem
kterého druhovd diverzita kolisd. Extinkéni 1 originacni rychlost vzajemné koreluji

a ha urovni savcich radu je prokazatelné ekvilibrium trvajici desitky miliont let.

2.3. Diikazy vypovidajici o neomezeném ristu

Zatimco moiské faun¢ 1épe odpovidaji modely rovnovazné (Paleozoické plateau),
exponencialni narist diverzity bez zjevnych omezeni je Casto pfisuzovan terestrickym
organismiim (Benton, 1997; 2001). Zda se, ze na druhy bohaté terestrické taxony, jako
napiiklad kvetouci rostliny, hmyz a obratlovci, navzdory pferusenim prostiednictvim
masovych extinkci, diverzifikuji bez dosaZeni asymptoty béhem poslednich 100 milioni let
(Benton & Emerson, 2007; Vermeij & Grosberg, 2010). Diverzifikaéni exploze a vysoka
diverzita terestrickych organismii je zpusobena pravdépodobné expanzi do nového
ekologického prostoru (Benton, 2010). Tento nazor je podpofen i studii Sahney et al. (2010),
kdy autofi testovali souvislost mezi druhovou diverzitou, ekologickou diverzitou a expanzi
terestrickych obratlovcl. K analyze bylo vyuzito 81% vSech celedi tetrapod. Vylouceny byly
Celedi bez fosilnitho zdznamu a celedi obsahujici pouze jeden druh. Ze vSech moznych
kombinaci velikosti zivoc€ichi, potravnich ndvykl a zakladnich typ obyvatelnych habitati
vyslo 288 hypotetickych ,,modd zivota“. Po vyfazeni nerealnych kombinaci (danych
napiiklad nedostupnosti konkrétni potravy v daném typu habitatu) zbylo autorim 207
obyvatelnych modd. Z nich je v souc¢asné dobé obyvanych 75, coz ¢ini pouhych 36% mozné
diverzity. Proto pocet druhti nartistd bez pozorovatelnych omezeni. Podobna studie existuje
| pro moiské taxony (Bambach et al., 2007). Ty osidlily v soucasnosti 78% obyvatelnych
modut, coz odpovida stavu blizkému saturaci. Mezi dalsi skupiny organismi vykazujici
exponencialni nartist druhové bohatosti v ase patii napiiklad krytosemenné rostliny,
u kterych mladsi skupiny vykazuji vyssi diverzifikacni rychlost (Magallon & Castillo 2009),
nebo hmyz (Mayhew, 2007). U hmyzu je rychlost kladogeneze stfedni az mala, ale je
udrzovand dlouhodobé v ¢ase, navic mira extinkce je velmi nizka. Zadni omezeni

diverzifikace nebyla nalezena.



2.4. Kyvalita fosilniho zaznamu

Neni ptekvapivé, ze ¢im starSi obdobi je pfedmétem studia, tim je horsi dochovany
fosilni zaznam. Ten sice muze byt uziteny coby podklad pro molekularné fylogenetické
studie, avSak sdm o sob& je pomérné¢ nekompletni, coz mize vést ke zkresleni v rdmci
nekterych analyz. Diky podminkdam pro sedimentaci je motské fauna zachovana mnohem Iépe
nez terestricka. Je tedy otazkou, zda Ize vlibec vyuzit terestricky fosilni zaznam k analyze
saturace diverzity. Zaznam nemusi byt perfektni, dokonce ani dobry, ale dulezitym faktorem
je jeho adekvatnost pro vyuziti Vkonkrétnich studiich (Benton, 2010). Podle
Sahney et al., (2010) je terestricky fosilni zaznam k analyze pouzitelny. U tetrapod je dobie
vyvinutd kostra, kterd se vice ¢i méné zachova. Existuji mista s vyjimecné zachovalym
fosilnim zdznamem, jako ,,Early Devonian Rhynie Chert* ve Skotsku nebo ,,Early Cretaceous
Jehol Group“ v Cing, kde se zachoval témé&f kompletni fosilni zaznam dané doby, véetné
zivoCichi s mekkymi tkanémi (Benton et al., 2000). Dobra zachovalost fosilii pro taxony
na vyssi trovni je podpoiena i molekularné fylogenetickymi studiemi, které vykazuji dobrou
shodu s daty. Na zakladé¢ toho Ize usoudit, ze ne mnoho kli¢ovych fosilii chybi, a Ze fosilni
zaznam tetrapod je srovnatelny (kvalitou) se zaznamem napf. ryb ¢i ostnokozcl
(Benton et al., 2000). V dlouhodobém globalnim méfitku na trovni Celedi neexistuje zadny
dikaz potvrzujici rozdily v kvalit¢ motského a terestrického fosilniho zdznamu. Rozdilnost
v diverzifikaci obou skupin organismu z tohoto diivodu nemiize byt vysvétlovana jako chyba
zpusobena Spatnym fosilnim zaznamem (Benton, 2001).

K dal$imu zkresleni dat miize dochéazet i diky ne vzdy jednozna¢nému stanoveni doby
originace a extinkce druhu. O extinkcich jsou dobré zdznamy ve srovndni s dochovanymi
zaznamy o nasledné zvySené rychlosti originace (obdobi s malo exponovanymi
sedimentarnimi horninami). Druhy, které vyhynuly v obdobi s chudym fosilnim z4znamem,
budou tézko zachovalé v odpovidajicim konkrétnim intervalu a jejich posledni nélezy budou
datovany k ptedchazejicimu obdobi s dobrym fosilnim zdznamem. To povede k nadhodnoceni
miry extinkce. Stejn¢ tak stanoveni prvniho vyskytu nového druhu bude casto Spatné
datovano k obdobi s dobrou zachovalosti fosilniho zdznamu (Peters & Foote, 2002). Mira
originace se zda byt mnohem zkreslenéj$i nekompletnosti a variabilitou zachovanych fosilii
nez extinkce. Zatimco extink¢ni udalosti maji tendenci ,,se objevit“ v obdobich s vétSim
potencidlem pro dochovani, nasledné¢ faze originace taxonli jsou v zdznamu zastoupeny
mnohem méné (Foote, 2003). Problém s datovanim originace mize mit vliv na fylogeneticky

strom a tim i na odhadované stafi jednotlivych druhti (Obr.4) (Chown & Gaston, 2000).



Paleontologické néalezy také mohou byt zkresleny diky rozSifeni a hustoté vyskytu
daného taxonu. Taxony s velkymi arealy rozSiteni budou pravdépodobnéji nachdzené a
vzorkované nez ty s malymi arealy, stejné tak to plati i pro pocetnéjsi taxony ve srovnani
s t¢émi druhové chudymi (Kosnik et al., 2011). Napi. pokud je druh hojny, ale vyskytuje
se Vv mensim aredlu, pak je vysokd pravdépodobnost, ze bude nalezen (Chown & Gaston,
2000).

Obr. 4. Dva hypotetické fylogenetické stromy se stejnym poctem speciaénich udalosti. Vzdalenost mezi dvéma
uzly reprezentuje ¢asovy usek 5 miliont let. A) je prikladem stromu se zachovanim piedka, b) bez zachovani
predka. V pripadé fylogenetického stromu a) se zachovanymi pfedky jsou taxony e a h vyrazné star§i nez
v ptipadé fylogenetického stromu stromu b). Z toho je patrné, ze bez znalosti ¢asu a mista odvétveni kladu se
neda piesné urcit stafi taxont e a h. Pfevzato a upraveno podle Chown & Gaston (2000).

K nadhodnoceni poctu druhti 1ze dojit diky liSicimu se zpracovani dat riznymi autory.
Ne ziidka se mize stat, Ze jména druhli jsou synonymem pro jiny jiZ pojmenovany druh,
takZe dojde k duplikaci jmen pro stejnou biologickou entitu. Jména, kterd nelze jasné ptiradit
ke konkrétni biologické entit¢ (napt. zahrnuji nékolik riznych druht, jejich popis je moc
obecny a nestaci krozliSeni jednotlivych taxonil) mohou zase zpusobit podhodnoceni
skute¢ného poctu druhii (Kosnik et al., 2011). Nastésti vliv téchto jevi na vysledky studii je
maly. Nalezy v ramci menSich vyzkumd, které se zamé&fovaly na krat$i casové intervaly,
byvaji Casto v ramci analyz vyfazovany. Navic je nepravdépodobné, ze by dlouhodobé trendy
v diverzité ¢i masové extinkce byly piekryty taxonomickou revizi v ramci jedné nebo dvou
dekad (Alroy, 2002).

Nejlepsiho priblizeni originaci a extinkci se da dosahnout pii kombinaci a vyuziti
paleontologickych dat jako podpory pro molekuldrné fylogenetické kladogramy. Kromé
nalezeného Paleozoického plateau v moiské fauné se z vétSiny fosilnich ndlezli zda, ze
diverzita je neomezend. V soucasné¢ dob¢ vSak i tento diive pomérné konzervativni model
ekvilibria motské fauny zacina byt diky novym analyzdm ,.bofen* a nemala ¢ast autorii se

ptiklani k tomu, Ze se jednd pouze o artefakt. AvSak i exponencidlni rist fauny, ktery se



béhem poslednich piiblizné 200 milioni let vykazuje velké mnozstvi taxonti, miize byt pouze
artefaktem zplisobenym jevem zvanym ,Pull of the Recent“ (tah pfitomnosti)
(Jablonski et al., 2003; Storch, 2008). Pti¢inou je lepsi ochrana fosilii a intenzivnéjsi sbér dat
v mladsich skalnich vrstvach, spolu s informacemi o Zzijicich organismech, které jsou
nesrovnateln¢ lepsi nez o fosilnich taxonech. Cely problém spociva ve stanoveni doby
vyskytu taxont na zdklad¢ prvniho a posledniho fosilniho nalezu. Zkoumané taxony vsak
mohou byt mnohem starsi nez by vyplyvalo z prvniho nélezu (stejné tak mohly existovat déle,
nez je urceno poslednim dochovanym ndlezem). Navic je automaticky pocitano s vyskytem
daného taxonu mezi krajnimi nélezy i v ¢asovych periodach, ze kterych nejsou dochované
fosilni doklady. To miize umele zvySovat diverzitu smérem k soucasnosti. A pravé diky

nekompletnosti zaznamua (a¢ pro analyzy postaci, originace a extinkce jsou velmi nejisté)

samotné fosilni zaznamy nepiindsi odpovéd’ na problematiku limitace poctu druhd.
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3. Fylogenetické diikazy

Pfi hledani odpovédi na otazku, zda je diverzita druhli na zemi limitovana, mohou
poslouzit i vysledky fylogenetickych studii. Na rozdil od paleontologickych vyzkumi, mtze
fylogenetika podavat presnéjsi informace o diverzifikaci a evoluci jednotlivych linii
na zakladé¢ kombinace paleontologickych a molekularnich dat a neni tak vyhradn¢ vazana
na nedostatecny fosilni zaznam (Mclnnes et al., 2011). Nékteré klady jsou v koncovych
¢astech mnohem vice rozvétvené nez jejich sesterské linie. Takovéto rozdéleni druhii mezi
jednotlivymi vétvemi fylogenetického stromu mtize vzniknout plisobenim stochastickych
jevi, a tudiz se jedna pouze o ndhodu (Raup et al., 1973). To vSak jiz bylo nékolikrat
vyvraceno (Cardillo et al., 2003; Cardillo et al., 2005; Stuart-Fox & Owens, 2003) — ukazalo
se, ze je pocet druhd v jednotlivych kladech do jisté miry deterministicky ur¢en. U bohatSich
kladd je moznou pfic¢inou jejich diverzity vEétsi mira diverzifikace, nebo jsou evoluéné starsi,
anebo je za tim skuteCnost, ze pouze druhové chudé klady jsou ve své diverzifikaci
omezovany. Ekologické limity v tomto ptipadé plisobi na diverzifikaci tim, ze ovlivni

speciaci a extinkci.

3.1. Nelimitovana diverzita

Pokud pocet druhli neni ni¢im limitovan, pak by hodné diverzifikované klady oproti
tém méné bohatym mély byt bud'to evolucné starSi a/nebo mit vyssi speciacni rychlost nez
druhové chudé klady (Stephens & Wiens, 2003; McPeek & Brown, 2007; Rabosky, 2009b).
Za predpokladu, ze plati hypotéza prisuzujici vyssi pocet druhd tém kladim, které jsou
evoluéné star$i, plati, ze diverzita uvnitf kladu by meéla s vékem a cCasem narUstat
(McPeek & Brown, 2007; Morlon et al., 2010; Venditti et al., 2010). Evolu¢né starsi klady
meély totiz vice ¢asu kumulovat druhy. Mc Peek & Brown (2007) pro ¢lenovce, strunatce a
mekkyse prokazali signifikantni pozitivni korelaci mezi stafim kladu a druhovou diverzitou.
Podporu pro sva data nasli i ve fosilnim zaznamu, kdy bohatost souc¢asnych druhtit hmyzu a
obratlovctl korelovala se stafim korunové skupiny v ramci fadi. Rabosky (2009b) na zakladé
této studie testoval znovu vztah mezi stafim kladu a poctem druhti, tentokrat s vétSim
souborem dat. Pozitivni vztah mezi diverzitou a stafim kladu se v tomto ptipad€ projevil
pouze u hmyzu. Rozdil ve vysledcich studii mize byt dan signifikantnim rozdilem ve stafi
jednotlivych skupin, které byly kanalyze vyuzity Wiens (2011a). Stejné¢ tak
Venditti et al. (2010) — s aplikaci ¢asové kalibrovanych délek vétvi a parametrizovanych

birth-death modeld zrekonstruovali diverzifikaéni patrnosti uvniti kladd. Ze vSech
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testovanych kladi 69 % odpovidd modelu, kdy druhova diverzita roste s ¢asem. Nicméné
ve studii nejsou zahrnuty vymielé linie, takze se vlastn€ pocet druht ani nemusi zvySovat, ale
zustava konstantni nebo dokonce klesa, aniz by to analyza odhalila (dalsi kritika napf.
Liow et al. 2010, Morlon et al., 2010, Quental & Marshall, 2010). Morlon et al. (2010)
analyzou fylogenetickych stromi obojzivelnikli, clenovcl, ptakid, savel, mekkysa a
kvetoucich rostlin dospéli k tomu, ze 75 % z 289 kladd, které testovali, vykazovalo znamky
rostouci diverzity v cCase. Podle autorGi je tento jev vSak pouze docasny, zpisobeny
nedosazenim ekologickych limitd, protoze pro zkoumané klady rychlost diverzifikace s casem
klesa. Korelace staii kladu spoctem druhG vSak nemusi byt spolehlivym dikazem
pro neexistenci limit druhové diverzity. Pokud se druhy v ¢ase kumuluji, pak by ztoho
vyplyvalo, Ze druhové chudé klady musi byt mladsi (mély méné Casu k diverzifikaci), a
naopak, druhové bohaté klady budou ty staré. Lze vSak najit i mladé bohaté diverzifikované
vétve, napt. Seehausen (2006) na piikladu cichlid z Africkych jezer.

Nizky pocet druhti pritomny v druhové chudych kladech nemusi byt zpisoben limitaci
ekologickymi ani jinymi faktory. MozZnou pfi¢inou muze byt rozdil ve speciac¢ni rychlosti.
U diverzifikovangjsich klada je rychlost speciace vyssi a u druhové chudych kladi se jedna
pouze o vétve pomaleji odvétvujici druhy. Vyssi speciacni rychlost sama o sobé vSak nestaci.
Aby méla vliv na rychlost diverzifikace, je tfeba, aby mira extinkce nekopirovala speciaci
(klesla, byla konstantni nebo rostouci, av§ak pomaleji neZ speciacni rychlost). Pfi srovnani
diverzifikaéni rychlosti mezi temperatnimi a tropickymi druhy pévcta (Ricklefs, 2006)
vykazovaly tropické druhy vyssi speciacni rychlost. To by mohlo byt vysvétlenim vyssi
druhové bohatosti pévcl v tropech. Zajimavé je, ze stejné jako Morlon et al. (2010) pfisla i
studie na pévcich s tendenci postupného zpomalovani speciacni rychlosti v ¢ase a navic vztah
stafi kladu a diverzity nevykazoval pozitivni korelaci. Na tyto vysledky je mozno se divat
jako na dikazy pro 1 proti limitaci diverzity. Diikaz pro limitaci diverzity - vyssi speciacni
rychlost je pouze doCasnym jevem, v cCase dojde kjejimu utlumeni diky plsobeni
ekologickych faktort (naptiklad postupnym zapliiovanim nik) a systém dosdhne jakéhosi
ekvilibria. V tu chvili speciace (pfipadné spolu s imigraci) bude kompenzovana extinkci a
nebude prokazatelny vztah mezi stdfim kladu a dverzity. Alternativni vyklad podporujici
neomezenou diverzitu — diverzifikovangjsi klady za svou bohatost vdéci rychlejsi
diverzifikaci a nepriikaznost pozitivniho vztahu mezi stafim kladu a poctem druht nemusi
nutn¢ svédcit o jeho neexistenci (Wiens, 2011a). Mezi dalsi studie, které zkoumaji
a urtznych skupin pfedkladaji diikkazy o rychlejsi diverzifikaci taxontli, patfi napf. studie

na obojzivelnicich (Wiens, 2007; Wiens et al., 2011) a australskych obratlovcich
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(Rabosky et al., 2007). V nékterych vyzkumech pro vétsi kmeny (mékkysi, Clenovci a
strunatci) se zadny vztah pro rychlejsi diverzifikaci a vétsi pocet druhlti neprojevil
(Rabosky, 2010).

Kombinace vyssi diverzifika¢ni rychlosti spolu s nepfitomnosti vztahu stafi kladu a
diverzity mtze byt vykladana jako dikaz pro i proti limitaci druhové diverzity. Navic
takzvané ,,neekvilibridlni mechanismy budou pozorovatelné a budou mit i vétsi vyznam
pro mladé klady, jednoduse proto, ze je velmi pravdépodobné, Ze se nachazi v rstové fazi
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Obr. 5. Pokud je mira diverzifikace nezavisla na diverzité, pak by délka vSech vétvi méla byt viceméné konstantni.
Zpomalovani diverzifikace v Case se projevi relativnim prodlouzenim jednotlivych vétvi. Prevzato z Cornell (2013)

3.2. Limitovana diverzita

Dtikazi podporujicich limitaci druhové bohatosti je nékolik typl. Teoreticky by méla
byt pofad stejna pravdépodobnost odvétvovani klada (Obr. 5). Vzhledem ktomu, ze
se odvétvovani novych druhl zpomaluje (vzdalenost mezi jednotlivymi uzly nartistd), zda se,
ze dochazi k omezeni diverzifikace prostfednictvim ekologickych faktori. Za omezeni miry
diverzifikace mizeme povazovat variabilitu v rychlosti procesti (zpomaleni speciace, nartist
extinkce ¢i oboji najednou). Rabosky a Glor (2010) zkoumali druhovou diverzitu rodu Anolis
na Velkych Antilach. Na vSech ostrovech kromé Kuby, dosSlo ke zpomaleni diverzifikace
(Obr. 6). Rod Anolis je v tomto ptipadé dobrym vyzkumnym objektem, protoze kromé vysoké
fenotypové variability umoZziuje zkoumat vliv Sifeni mezi jednotlivymi ostrovy
na diverzifikaci. K podobnym zavérim jako Rabosky a Glor dospéli i Mahler et al. (2010).

Diverzifika¢ni rychlost druhi na Nové Kaledonii byla ptivodné povazovana za konstantni.
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Ovsem zda se, ze se ostrov po odtrhnuti od Gondwany potopil, takze byl znovu osidlen a
S postupnym zaplnovanim nik druhy dochazi ke zpomalovani diverzifikace. To bylo
prokazano pro nekolik zde zijicich skupin organismi (napt. kvetouci rostliny, jestérky, sekaci,
brouci, chrostici) (Espeland & Murienne, 2011). | v dalsich skupinach, jako jsou napft. savci,
ptaci, plazi, hmyz, ryby ¢i rostliny je omezena (zpomalend) diverzifikace zfejma.
(Cardillo et al., 2003; Cardillo et al., 2005; Ricklefs, 2006; Morlon et al., 2010; Pyron and

Burbrink, 2012).
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Obr. 6. Fylogeneticky strom rodu Anolis s rekonstruovanou pravdépodobnosti osidleni ostrova a akumulaénimi
kiivkami pro Kubu (¢ervena), Hispaniolu (modra), Jamaiku (fialova) a Puerto Rico (oranzova).
Prevzato z Rabosky a Glor (2010).
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Pokud je vSak diverzita omezovéana ekologickymi omezenimi nebo pokud ekologicka
omezeni alespon zpomaluji diverzifikaci kladu, pak by zpomalujici diverzifikace méla byt
korelovana se zmensujici se velikosti nik. Jinymi slovy, ¢im vic je na misté druhu, tim méné
zivotniho prostoru pfipada na jednotlivé taxony. Piikladem mize byt studie Wiense (2011b) a
jeho studie na stromovych Zzabach ¢eledi Hylidae ve Stfedni Americe. Se zapliovanim nik a
narastajicim poctem druhti dochazi ke zpomaleni diverzifikace. Zajimavé je, ze i1 pies to sem
mohou invadovat ekologicky podobné druhy zab zjinych kladl zjinych regiona
(jihoamerické druhy). To by nasvédcovalo tomu, ze niky v regionu nejsou vycerpany, i kdyz
diverzifikace uvnitf jednotlivych kladii zpomali nebo se dokonce zastavi Gplné.

Stejné¢ jako se korelace stafi kladu s diverzitou povazuje za diikaz neomezené
diverzity, absence tohoto vztahu je ¢asto povazovana za dikaz ptitomnosti limitace (Obr. 7).

Nepiimo doklada regulaci prosttednictvim jinych faktort.
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Obr. 7. Vztah mezi stafim kladu a druhovou bohatosti pfi limitaci diverzity uvniti kladd ekologickymi nebo
jinymi faktory. Klady se vzajemné lisi ve svém stafi, kdy oranzovy je nejstarsi, fialovy nejmladsi. Dale se klady
lisi v diverzifikacni rychlosti beéhem ,rustové® faze. Vztah mezi stafim kladu a druhovou bohatosti zavisi
nanami vyuzitém casovém ramci. Pokud sledujeme mladé klady ve fazi exponencidlniho rastu (a),
zaznamename pozitivni vztah mezi stafim kladu a druhovou diverzitou, i kdyz rychlost diverzifikace se mezi
jednotlivymi klady dramaticky lisi (Rabosky 2009b). Kdyz nékteré klady dosahnou limitu po¢tu druhti a dalsi
pokracuji v rtstu (b), bude ziejmy logisticky vztah mezi stafim kladu a diverzitou. Kdyz diverzita uvniti klada je
regulovana, nebude vztah mezi stafim kladu a diverzitou zadny. Rabosky (2009b) nasel u vét$iny vyssich taxonti
vzath véku a diverzity odpovidajici (c). Upraveno a ptevzato z Rabosky (2009a).
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Analyza pévci (Ricklefs, 2006), Supinatych plazi (Ricklefs et al., 2007) a motyla
(Mullen et al., 2011) nevykazuji znamky korelace mezi stafim kladu a diverzitou. Jsou studie
prokazujici 1 inverzni vztah, s rostoucim staiim kladi se pocet druhti v nich zmensuje, napf.
Magallon & Castillo, (2009 u kvetoucich rostlin). Pfipadnym vysvétlenim muze byt tzv.
,»clade volatility model* (Rabosky, 2009a). V tomto modelu vede vysoka mira diverzifikace
u starych klada pravdépodobné k rychlejsi extinkci, takze piezivajici klady s vysokou

diverzitou jsou ty mladé.

3.3. Neékteré faktory ovliviiujici modely diverzity

Pfi odvozovani dikazi limitace diverzity pomoci fylogenetiky je tfeba pocitat
s omezenym taxonomickym rozsahem. V n¢kterych piipadech to vSak muze byt i vyhoda —
jako tfeba pifi  studiu r.Anolis na Velkych Antilach (Mahler et al., 2010;
Rabosky & Glor, 2010). Je totiz velmi pravdépodobné, ze vzajemné ekologicky podobné
druhy jsou také ovliviiovany stejnymi ekologickymi omezenimi (Cornell, 2013).

Vétsina  studii predpoklada  automaticky tzv. taxonomickou ekvivalenci
(Cardillo et al., 2003), ktera nemusi byt vzdy dodrzena. Castym problémem stejné jako
u paleontologickych analyz je stanoveni extinkce, pfipadné jeji identifikace. VétSina studii
proto nezahrnuje do svého vyzkumu extinkci vibec (napt. Mahler et al., 2010;
Pyron & Burbrink, 2012).

Dale ma na studie vliv mateni pojmi — Wiens (2011a) poukazuje na zmateni pojmu
,time-for-speciation” a ,,clade-age”, kdy jsou casto zaménovany coby synonyma (napf.
Rabosky, 2009b). Tyto pojmy se vSak nepiekryvaji a neprokazatelnost vztahu stafi kladu
s diverzitou neznamend, Ze neni pritomny zadny vztah mezi Casem a druhovou bohatosti.
Pristup vyuzivajici ,time-for-speciation® porovnava druhovou diverzitu zejména nizSich
taxonomickych jednotek (rody a nize) s Casem, po ktery tyto taxony mély moZzZnost se
v daném regionu vyvijet a odvétvovat druhy (Stephens & Wiens, 2003; Wiens et al., 2007).
Pti srovnani stafi kladu a diverzity na vyssi taxonomické trovni v§ak mohou byt tyto patrnosti
diverzity ,,neviditelné“ (Wiens, 2011a). Klad tedy nemusi vykazovat Zadné znamky vztahu
stafi kladu a druhové bohatosti, a zdroveit mize vykazovat pozitivni korelaci mezi diverzitou
a ¢asem dostupnym ke speciaci. Efekt ¢asu dostupného ke speciaci je potlaceny zejména pii

testovani na vyssi taxonomické urovni (Rabosky, 2009b).
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4. Vztah lokalni a regionalni diverzity

Jako doklad limitace druhové diverzity, mize slouzit i jeji chovani na lokalni Grovni.
Paklize lokalni diverzita vykazuje zndmky saturace a existuje tim padem limit poctu druht,
mohl by takovyto limit existovat i na vétSich méfitkach. Pii vyzkumu diverzity se pouziva
zékladniho rozliSeni méfitka na lokalni a regionédlni. Na malém Uzemi se da studovat vliv
ekologickych faktorti - mezidruhovych interakei, konkurence, predace, parazitismu, nemoci,
vliv abiotickych fluktuaci, imigraci, lokalnich extinkci ¢i disturbanci. Nékdy se pro tyto jevy,
které¢ mohou omezovat nartst diverzity, pouziva termin vnitini faktory. V ramci regionalniho
méfitka je pak diverzita ovliviiovana biogeografickymi jevy jako napi. Sifenim na dlouhou
vzdalenost, fluktuacemi areald rozsifeni, geografickymi bariérami, speciaci ¢i rozsahlymi
extinkcemi neboli vnéjSimi faktory.

Mezi jedny z nejcastéji pouzivanych metod vyzkumu lokalni diverzity a jeji ptipadné
nasycenosti patii srovnani lokalni a regionalni druhové bohatosti. Vztah mezi lokalni a
regiondlni diverzitou (dale jen LRD) mtizeme rozdélit na dva zakladni typy - Typ I a Typ Il
(Obr. 8). V prvnim ptipad¢ je tento vztah linearni. S rostouci regionalni diverzitou roste piimo
umérné 1 diverzita lokalnich spolecenstev (s mensim sklonem nez 1). To znamend, Ze pocet
druhil zavisi na regiondlnim species poolu, zatimco na lokalné¢ plsobicich faktorech (jako
kompetice, predace,..., zminénych vyse) zavisi slab¢ nebo viibec. Pro tento jev se pouziva

oznaceni ,,proportional sampling* (Typ 1).

Lokalni diverzita =
regionalni diverzita

Typ

o Typ i

Lokalni drubiova bohatost

Regionalni druhovd bohatost

Obr. 8. Vztahy mezi lokalni a regionalni diverzitou. Znazornéni typu I, typu II a limitujici podminky, kdy je
lokalni diverzita rovna regionalni diverzité. Upraveno podle Gaston (2000)

Naproti tomu, v piipadé, ze lokalni procesy maji vyrazny vliv na utvafeni
spolecenstva, a to dokonce do té miry, Ze udavaji hranici poctu druhd schopnych v Case a

prostoru koexistovat, grafem vztahu LRD bude kiivka (Typ II). Jedna se o vztah nelinearni,
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vykazuje znamky saturace. S rostouci regionalni diverzitou dosahne pocet druhti lokdlniho
spoleCenstva svého maxima. Pocet druhi v lokalnim spoleCenstvu ziistane nadale konstantni
nezavisle na zvysujicim se poctu druhti pfitomnych v regiondlnim species poolu.

Grafy vztahu LRD se nejlépe hodi ke srovnani stejnych nebo podobnych habitatt.
V lese je obvykle pocet druhli nizsi nez na loukdch, napt. kvili zastinéni stromy. To vSak
neznamena, ze lesni spoleCenstvo neni saturované. Rozdil mize byt zplsoben odliSnym
priabéhem saturacni kiivky nikoli jinym stupném saturace (Obr. 9). Vhodnym se tedy zda byt

srovnavani stejnych ¢i podobnych habitati uvnitt jednoho ¢i vice regionti (Srivastava, 1999).

Saturacni Kiiviy b) Saturacni kivka
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Obr. 9. Lesy, luCiny a baziny zkoumané v Estonsku (Pirtel et al., 1996) mohou byt kazdd sama o sobé
saturovanym spolecenstvem, jak je vidét na vnitro habitatovém srovnani lokalni a regionalni diverzity (a), a
zaroven vykazovat linearni vztah mezi lokalni a regionalni diverzitou pii mezi habitatovém srovnani (b). Upraveno
podle Srivastava (1999)

Pfi srovnani analogickych habitatl v rdmci jednoho geografického aredlu nemusi
nutné¢ dochdzet k prostorové separaci lokalnich spolecenstev. Piikladem takovych
spolecenstev mohou byt tieba paraziti vyskytujici se na drobnych hlodavcich (napt. Krasnov
et al., 2006 — diverzita blech na drobnych hlodavcich, kdy se jednotlivi hlodavci nesouci
»lokalni spolecenstva® paraziti mohou setkavat) nebo hmyz vyskytujici se na taxonomicky
ptibuznych druzich rostlin (Zwolfer, 1987). Dilezitym ptfedpokladem pro takova srovnani je,
ze ptipadny pribéh saturace je na riznych hostitelich podobny. Odlisné velikost niky, v tomto
pfipadé hostitele, mize vést k vySe zmilovanému problému rozdilnych saturacnich kiivek —
néktera spoleCenstva budou nasycena vétsim poctem druht nez jina (Cornell, 1993). Graf
zahrnujici druhovou diverzitu na riznych hostitelich by vykazoval znamky saturace pouze
Vv ptipadg, Ze by saturacni kiivky byly pro jednotlivé hostitele témét identické (Obr. 10).

DalSim zptsobem jak zkoumat lokalni diverzitu a jeji vztah k regiondlni bohatosti je

srovnani identickych habitath vyskytujicich se v geograficky odliSnych regionech. Tento typ
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zkoumani ptredpoklada, Ze se lokalni habitaty v riznych regionech od sebe nelisi. Paklize ano,
je tteba vliv dalSich faktorti zahrnout v podobé vysvétlujicich proménnych (jako sezonalita,

hloubka, typ habitatu, ...).
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Obr. 10. Kazdy hostitel miize mit velmi odliSnou saturacni kiivku pro parazita ¢i herbivora, coz ovlivni mezi-
hostitelskou saturaéni kiivku. Nasledkem toho, i pies to, Ze jsou jednotlivi hostitelé saturovani druhy (a), mize
byt kiivka zahrnujici vSechny hostitele (mezi-hostitelské srovnani) linearni (b). Mozny je vsak i opak. Pokud jsou
saturacni kiivky pro jednotlivé hostitele témér identické (c), pak bude i mezi-hostitelska saturaéni kiivka odrazet
skute¢nost saturace hostitele druhy. Upraveno podle Srivastava (1999)

4.1. Nesaturovana spolecenstva

Tak jako v jinych studiich pokousejicich se dokazat limitaci druhové diverzity nejsou
ani vysledky lokalné-regionalnich vztahti jednozna¢né pro nebo proti limitaci diverzity.
Linearni vztah (Typ I) mezi lokélni a regionalni druhovou diverzitou vykazuji spolecenstva,
ve kterych lokélni druhova bohatost z néjakého ditvodu neni zavisld na lokélnich dé&jich a je
tedy pfimo umérna regiondlni diverzité. Hlavni roli zde hraji procesy na regionalni a vyssi
urovni. Piikladem takového procesu muze byt moznost kolonizace z okolnich regiona
vV delSim casovém horizontu — jak u africkych a jihoamerickych primati popsali
Lawes & Eeley (2000). Dalsi pfi¢inou nenasycenosti lokalniho spolecenstva druhy mtize byt i
pfitomnost volnych nik. To mlize byt zptisobeno jednak pomalou speciaci a jednak nizsi

schopnosti taxonu se Sifit. Béhem doby ledové se druhy stahovaly do refugii, odkud poté
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znovu kolonizovaly pfedesla stanovisté. Geografické bariéry postup zpomaluji. Toto by
mohlo byt vysvétlenim pro nenasycené spolecenstvo savci v pivodnich lesich na jihu Afriky
(Lawes et al. 2000). Izolovanost n¢kterych habitatli a omezeni moznosti imigrace tedy muze
zpusobovat neustaly nariist poctu druhli z divodu nezaplnénosti nik. K linedrnimu vztahu
LRD vSak mize dochdzet i z opacného divodu, a sice nemoznosti lokélniho habitatu se
geograficky dobfe distancovat od regionédlniho species poolu. Piikladem muze byt naptiklad
studie na severoamerickych netopyrech Arita & Rodriguez (2004). Zvysujici se poctu druhta
pritomnych ve zkoumaném regionu nemé¢l vliv na zmenseni jejich areali rozsifeni (narozdil

od méné€ mobilnich nelétavych savct, kde byl autory prokazan opacny trend).

4.2. Saturace lokalnich spolecenstev

Saturované spolecenstvo je vysoce interagujici a dochazi v ném k hustotni kompenzaci —
mezi poc¢tem druhti pfitomnych ve spoleCenstvu a poétem jedincti v populacich je inverzni
vztah. S rostoucim poc¢tem druhti se snizuje pocet jedinct v ramci druhu diky zvySené mite
konkurence ¢i vétSimu poétu ptitomnych predatori. Cornell & Lawton (1992) uvadéji, ze
dikazem pro saturaci by také mohly byt posuny nik ¢i nepiitomnost volnych nik.
Goheen et al. (2005) prokazali kompenza¢ni charakter extinkce a kolonizace na datech z
dlouhodobého vyzkumu poustnich hlodavci. 1 pfes zménu v druhovém slozeni a
environmentalnich podminkach pocet ptitomnych druhli vykazoval malou variabilitu.
Regulaci poctu koexistujicich druht mize zptsobovat naptf. kompenzace v ramci gildy.
Dojde-li k nahodné extinkci druhu v lokalnim spolecenstvu, uvolni se potravni nika a prostor
je nasledné zaplnén vhodnymi kolonizatory z regionalniho species poolu. Dalsi studie,
tentokrat na jiné trofické urovni, kterd doSla k zavéru, Ze u lokalnich populaci dochazi
k saturaci druhy, je Krasnov et al. (2006). V ramci jejich vyzkumu druhové diverzity blech
na drobnych hlodavcich porovnavali pocty druhti na vice ,regiondlnich® urovnich —
jedinec x spolecenstvo a spoleCenstvo x regionalni species pool. V obou ptipadech byl
prokazatelné limitovan pocet koexistujicich druhil parazitd, limitujici faktory se vSak od sebe
lisily — omezenim poctu pfitomnych druhii na jedinci mize byt napi. hostitelska imunita,
zatimco v ramci spoleCenstev zplisobuje regulaci nejspiSe mezidruhova konkurence
Vv larvalnim stadiu. U asijskych skupin primatd (Anthropoidea) je za pfic¢inu limitace
povazovano pusobeni ekologickych omezeni v lokalnim méfitku, v ramci regiondlniho
méfitka je diverzita ovlivilovana klimatickymi zménami zptisobenymi ENSO (El Nifio

southern oscilations), (Lawes & Eeley, 2000). Autofi srovnali podobné habitaty v ramci

20



odlisnych geografickych regiont. Lokalni druhova bohatost vykazuje zndmky saturace, pocet
druhti priméth ptitomnych v lokalnim spolecenstvu prokazatelné dosahuje maxima 5-6 druhti
(pro regionalni species pool obsahujici 6 a vice druhll). Navic zde dochazi k hustotni
kompenzaci — pocet jedinct v ramci jednotlivych rodu signifikantné klesa s rostouci druhovou
diverzitou lokalit. Arita & Rodriguez (2004) na zakladé biogeografickych udaji prokazali
saturaci u nelétavych savcl. Pfitomnost saturace by méla byt podpofena i faktem, ze
s rostoucim poctem piitomnych druht v regionu dochédzelo ke zmenSovani jejich aredlt
rozSifeni. Zajimavé je, ze v této studii bylo satura¢ni kiivky dosazeno i bez zahrnuti vlivu
lokélnich faktorti a interakci. Saturaci spolecenstev doklddaji i mnohé dalsi studie, napf.
Kennedy & Guegan (1994) (helminti saturovani na pavodnich druzich ryb),
Findley & Findley (2001) (na koraly vazané ryby ¢eledi Chaetodontidae), Lawes et al. (2000)
(ptaci v ptvodnich lesich jizni Afriky), Winkler & Kampichler (2000) (studie saturace druht
rodu Collembola v travnich spolecenstvech).

Z variability studii a vysledki se zda, Ze na zaklad¢ srovnani lokalni a regionalni diverzity
nelze vyvodit zadny jisty zavér o limitaci druhli. Moznd vSak nema smysl rozliSovat, zda je
vztah lokalni a regiondlni diverzity linedrni ¢i vykazuje znamky saturace, protoze se jedna
0 ruzné faze téhoz trendu liSici se v Case a vSechna spolecenstva smétuji do ekvilibria. Podle
svého pribéhu se déa kiivka rozde€lit do 3 casti, které se od sebe vzajemné 1iSi zpisobem
nasycovani. V rané fazi utvareni spoleCenstva se jevi vztah LRD saturované, protoZe pouze
¢ast regionalniho species poolu je schopna kolonizovat prostiedi. Stfedni faze vykazuje
znamky nenasyceného spolecCenstva a to az do doby, nez za¢ne dochéazet ke kompeti¢nimu
vylouceni. V posledni fazi nastava saturace dana kompetici pfitomnych druhii o zdroje a
dominanci n€kolika ,,nejsilnéjSich* druhti (Mouquet et al., 2003). Jako diikaz mtize poslouzit
studie Kennedy & Guegan (1994) na rybach. Pivodni druhy ryb vykazovaly nasyceni
parazitickymi druhy helmintd. Na nedavno introdukovanych druzich vSak spolecenstva
paraziti nevykazovala znamky saturace — jesté se nedostala do faze regulované kompeticnim
vylou¢enim. Cas potiebny k dosazeni posledni fiaze a skuteéné saturace (ekvilibria) je

individudlni a tézko predpovéditelny.

4.3. Dalsi problémy pri analyze lokalné-regionalnich vztahi

Problémem provazejicim snad vSechny studie je vymezeni méfitka. Definice, co je
lokalni a co uz regionadlni méfitko, ptipadné jak velké je ,,regiondlni®, mize ovlivnit, zda se

lokalni spolecenstvo bude jevit saturované €1 nikoli. Vliv zmény méftitka je vidét naptiklad
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na studii Lawes et al. (2000), kdy autoti méli dvé alternativni pojeti regionalni diverzity, ktera
pouzili na vztah LRD a nésledné srovnali. V pfipadé¢ savci a ptaka se kiivka LRD nezménila
pii pouziti ,,mensiho* a ,,vétsiho* regionu. Pro motyly vSak byly vysledky zna¢né variabilni.
Pti pouziti mensiho regionu vysla zéavislost v podobé saturované kiivky, zatimco pii pouziti
vétSiho méfitka byla linedrni. Podle Loreau (2000) je vSe pouze otazkou rozdéleni mezi a, B a
v diverzitu. To se nejvic projevi v extrémnich piipadech. Kdyz je lokalni spolecenstvo malé
atudiz 1 mala o diverzita, je saturace determinovana pusobenim fyzikalnich limitaci, takze
lokalni mezidruhové interakce nemaji na vztah vliv. Také Fox a Srivastava (2006) ve svém
upraveném modelu ostrovni biogeografie potvrzuji schopnost spolecenstva dosahnout
saturace bez vlivu lokalnich mezidruhovych interakci. Podoba vztahu LRD (jak lineérni, tak
saturacni) zavisi na zmén¢ Cetnosti druhti s druhovou diverzitou na pevning, dale pak na mire
imigrace a extinkce. Podle Herbena (2000) nelze piesné urcit, zda lokalni diverzita
ve zkoumané oblasti je determinovana regiondlnim species poolem. Muze to byt i obracené,
velikost regionalniho species poolu se odvozuje od lokdlnich spolecenstev. Vztah lokdlni a
regionalni diverzity by tedy byl determinovan poctem a velikosti lokalnich spolecenstev
a p diverzitou.

Stanoveni velikosti regionu a regionalniho species poolu se lisi studii od studie.
Existuje nékolik moznosti, jak regionalni diverzitu ur¢it. Regionalni diverzita miize byt
vyjadfena jak pomoci primérné druhové diverzity v jednom bod¢ (stanovené z poctu druht,
jejichz arealy zahrnuji i méfeny bod — Arita & Rodriguez, 2004), tak souctem druhi napti¢
kontinentem. Prosty soucet druhti napti¢ habitaty vSak nemusi byt vzdy vhodny — zahrnuje
totiz 1 druhy, které nejsou schopny osidlit zkoumany habitat. Tzv. ,,pseudosaturation effect*
(Cornell & Lawton, 1992; Lawton, 1999) tika, Ze v rané fazi utvareni spolecCenstva je schopna
lokalni spolecenstvo kolonizovat jen ¢ast regiondlniho species poolu. K nadhodnoceni poctu
druhti v regiondlnim species poolu miize dochézet i jinym zplsobem — kdyz uvazime druhy
schopné kolonizovat vybrané habitaty, mizeme zahrnout i1 druhy, které by osidlovat habitat
sice teoreticky mohly, ale ve skute¢nosti to ned¢laji. Podle Terborgh & Faaborgh (1980) by se
tento jev dal vysvétlit pfitomnosti specialistt. (V ramci studie na ostrovnich ptacich
v Karibiku nebylo zjisténo osidlovani druhové chudSich ostrovlii z ostrovi s vysokou
diverzitou). Regionalni species pool mize také vykazovat znamky jevu zvaného ,,pool
exhaustion®. V tom piipadé vSechny, nebo témét vSechny druhy regionédlniho species poolu,
které ptezily nepfiznivé podminky (napt. v podobé vykyvi klimatu) a byly schopny

kolonizovat pfilehld Gzemi, to jiz udé€laly. To mize vést k faleSnému linearnimu prabéhu
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vztahu lokalni a regiondlni druhové diverzity. Na tvar vysledné kiivky bude mit vliv i1
»oversampling® neboli nadmérny sbér vzorki v n¢kterych oblastech.

Pro dalsi kritiku metod vyuzivanych k odhadu limitace druhti pomoci lokalni diverzity
Srivastava, (1999); Shurin et al., (2000); Hillebrand & Blenckner, (2002); Shurin & Allen,
(2001); Dengler & Oldeland (2010).
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5. Zavér

V kazdém typu studii mizeme najit ditkazy jak pro, tak proti existenci limitace poctu
druhti. V ramci paleontologickych studii je hlavnim argumentem pro limitaci diverzita
motskych bezobratlych zivocCichu, ktera v prvohorach dosdhla plateau, trvajiciho nékolik
stovek miliont let. A¢ existuji studie zpochybniujici zavéry o limitaci, dikazy sveédcici
dob¢ priklani k ,,unbounded hypothesis“. Ani modely vyuzivajici k analyze fylogenetické
stromy nejsou na tom s prokazovanim omezeni diverzity 1épe. Stanoveni doby extinkce je
problematické a proto spousta studii extinkci viibec nezahrnuje. To vSak snizuje vypovédni
hodnotu a neposouva védu bliz ke konkrétnimu zavéru. Problémy s extinkci nejsou patrné
v ramci studia lokalné-regionalnich vztaha. I zde se vSak setkdvame s dikazy pro ,,bounded* i
,2unbounded* hypotézu. Jako pomérné dobry kompromis se jevi Damped increase hypothesis.
Damped increase hypothesis (Cornell, 2012) je jakousi syntézou limitované a nelimitované
diverzity. Podle této hypotézy pocet druhli na zemi narGstd, dokud nedosdhne docasného
ekvilibria, dané¢ho ekologickymi limitacemi. Aby doSlo ke zméné z ekvilibridlniho
na neekvilibrialni model je potfeba né&jaké vyrazné udalosti jako tieba hromadné extinkce
(Benton, 2001) nebo naptiklad objeveni n¢jaké klicové inovace (ptfechod tetrapod na sous a
nasledny ,,vybuch“ diverzity; Sahney et al., 2010). Stejny jev popsal i Alroy (2008), kdyz
poukazoval na moznost existence vice ekvilibrii, coZ by vysvétlovalo ukonceni prvohorniho
plateau motskych bezobratlych a do souCasné¢ doby trvajici téméf exponencidlni rlst.
V takovém piipad€ vSak mozna stoji za to prehodnotit, jestli ma smysl rozdélenovat hypotézy
naristu diverzity v Case na exponencialni a saturacni model (dalsi modely napf.
Alroy et al., 2010).

Pro dalsi dikazy o pfipadné limitaci druhové diverzity se da vyuzit i studium
invazivnich druht. Teoreticky by saturovana druhové bohatd interagujici spoleCenstva méla
byt odolnéjsi proti invazim (Stegen et al., 2012). | v neinteragujicich spoleenstvech vsak
podle vseho také existuje vztah mezi saturaci spoleCenstva a jeho nachylnosti k zavleceni
invazivnich druht. Piikladem mizZe byt studie Akatov & Akatova (2010). Bylo prokazano, ze
1 v takovychto rostlinnych spolecenstvech je pravdépodobnost invaze exotickymi druhy
do oblasti vysoce saturované druhy v priméru mensi, nez do nenasycenych spolecenstev (pro
interagujici spolecenstva napt. studie Gerhold et al., 2011).

Ackoli je diverzita jednim ze zékladl ekologie, stale nevime, co reguluje pocty druhti

a jaké faktory maji vliv na jeji distribuci. Paklize limitace poctu druhli existuje, nevime,

24



pro jaké konkrétni métitko ji hledat ani v prostorovém ani v taxonomickém rozliSeni.
Diverzita na kazdé urovni je ovliviiovana jinymi faktory jak lokalné (kompetici, predaci, atd.)
tak i regionalné (napf. pravidelné disturbance v tropické Asii). Napii¢ regiony tedy nelze
jednoduse fici, které faktory jsou témi hlavnimi pfi utvareni diverzity. Studie poskytujici
ptislusné doklady jsou navic ¢asto délany na velmi odlisnych druzich. Neni piekvapenim, ze
trendy v diverzité severoamerickych savci jsou jiné nez napt. u motskych protist ¢i nékterych
skupin Clenovct. Z takovychto pozorovani je tézké urcit jeden konkrétni limitujici faktor,
protoze se pro jednotlivé druhy a prostiedi lisi. I pfes intenzivni vyzkum nejsme o nic bliz

stanoveni limith diverzity a je tfeba dal$i vyzkum.
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