Univerzita Karlova v Praze
Prirodovédecka fakulta

Studijni program: Biologie

Studijni obor: Ekologicka a evolu¢ni biologie

Marie Skvorova

Vliv kompetice na strukturu spolecenstev protist

Influence of competition to structure of protist communities

Bakalatska prace

Skolitel: Mgr. Helena Bestova

Praha, 2016



Prohlaseni:

Prohlasuji, Ze jsem zavérecnou praci zpracoval/a samostatné a Ze jsem uvedl/a
vSechny pouzité informacni zdroje a literaturu. Tato prace ani jeji podstatna ¢ast

nebyla pfedloZena k ziskdni jiného nebo stejného akademického titulu.

V Praze, 19.08.2016

Podpis



Podékovani:

Na tomto misté bych rada pod¢kovala predevsim své Skolitelce Mgr. Helen¢ Bestové za velkou

trpélivost, ochotu a podporu.

Dale dékuji Oskarovi Maxovi za tvuréi psavy tyden v KrkonosSich, velmi dékuji mé rodiné a

vSem blizkym, kteti mé& v prubéhu psani prace podporovali.



Abstrakt:

Prace se zabyva kompetici a mechanismy koexistence druh(. V dvodu je popsdna
koexistencni teorie. Dle ni existuji mezi druhy dva typy rozdilQ, nikové a fitness. Fitness
rozdily zvySuji mezidruhovou kompetici, prevazuji-li nad nikovymi, vede vyssi rozdilnost
druhG k vys$i mezidruhové kompetici. Tento zavér je novy, predchozi teorie

predpokladala, Ze kazdy rozdil kompetici snizuje.

Ve své prdci shrnuji vysledky experimentalnich studii, které koexistencni teorii testuji.
Zaméruji se predevsSim na protista, ktera jsou dullezitou ale opomijenou skupinou
organismu. VSechny studie ukazuji kompetici jako vyznamnou silu pfi strukturovani
spolecenstev, vyvozeni obecnych zavéru je vSak komplikované. V souladu s competition-
relatedness hypothesis u nékterych linii kompetice klesa spolu s pfibuznosti. Ve vétsiné
pfipadld tento vztah neexistuje, nebot musi byt splnény tyto podminky: funkéni

vlastnosti musi mit fylogeneticky signal a musi byt evoluéné konzervované.

Z protistnich studii vyplyva, Ze k odvozeni vztah(l ve spolecenstvech je vhodné testovat
vy$si pocet druhl namisto parovych kombinaci. Podobny vztah muzZe platit také u
funkcnich vlastnosti. Jak bylo prokdzano u rostlin, vliv vlastnosti na kompetici mlize
vznikat az kombinaci jejich vyssiho poctu, a jednotlivé vlastnosti mohou pfispivat riznou
mérou k nikovym i fitness rozdillim zaroven. Shodné testovani na protistech nebylo

dosud provedeno a je vhodnym smérem budouciho vyzkumu.

Klicova slova: kompetice druhu, koexistence druh, nika, koexisten¢ni teorie,
fylogeneticka vzdalenost, competition-relatedness hypothesis, nikovy rozdil, fitness

rozdil, trait, protista



Abstract:

This work deals with competition as well as mechanisms of coexistence of species. The
introduction presents comtemporary coexistence theory. There are two types of
differences — niche and relative fitness differences. Fitness differences increase inter-
species competition. This is a novell result, current theory expected differences

decrease competition in any case.

This work summarized results of experimental works that have investigated various
aspects of co-existence theory, with special focus on protists. Competition was found to
be an important mechanism in creating patterns of community assembly, unfortunately
drawing common results is complicated. According to competition-relatedness
hypotheses, within some competition lines competition decreased with relatedness.
This relation however does not hold always. There are two conditions: functional traits

must bear a phylogenetic signal and must be evolutionally conserved.

Studies on protists imply that higher number of species should be included instead of
pairwise combination tests in order to get valid information on relation of species. This
could be similar for traits. Plants experiments have shown that competition may be
affected by traits only in complex systems with a number of traits included. Such
experiment involving protists have not been carried yet and seems to form a good

direction for future investigation.

Key words: competition of species , coexistence of species, niche, contemporary
coexistence theory, phylogenetic distance, competition-relatedness hypothesis, niche

differences, relative fitness differences, trait, protists
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1. Uvod

Ekologové se jiz dlouho zabyvaji otdzkou, ¢im je zplsobeno, ze urCité¢ druhy spolu v
ramci ekosystému mohou koexistovat, zatimco jiné nikoliv (Diamond, 1975; Weiher, E.,
& Keddy, 1999). Jednim z dulezitych mechanismd, ktery piispiva ke slozeni spoleGenstva
je mezidruhova kompetice, vzajemné negativni interakce mezi dvéma ¢i vice druhy (C.
Elton, 1946). Kompetice vede ke snizeni pocetnosti (abundance) jednoho ¢i vice
soupeticich druht, v extrémnim piipad¢ miize vést az k tzv. kompeti¢nimu vylouceni,
kdy populace slabsiho kompetitora poklesne na nulu (Gause, 1935). Kompetice je

zpusobena omezenou kapacitou zdroju a odliSnymi schopnostmi druhti zdroje vyuzivat.

Do soucasné doby bylo zformulovano né€kolik rozdilnych teorii, které vysvétluji
mechanismus koexistence. Nikova teorie (C. S. Elton, 1927; Grinnell, 1917; Hutchinson,
1957) tika, ze kazdy organismus ¢i druh ma urcity zpisob reakce na biotické a abiotické
faktory, liSici se od ostatnich druhd. Tento soubor vlastnosti a strategii se nazyva
ekologicka nika. Koexistence U dvojice druhii je podminéna mirou jejich vzijemné
podobnosti. Cim vice jsou druhy podobné (jejich niky se vice piekryvaji) tim vyssi je
mira kompetice. Je-li podobnost pfili§ velikd, tzv. limitni podobnost, nastane kompeti¢ni
vylouceni (Abrams, 1983; Gause, 1935). Druhy se zcela shodnymi nikami nemohou
koexistovat (Hardin, 1960).

Neutralni teorie (Bell, 2000; Hubbell, 2001) klade diraz na ndhodné procesy —
demografické zmény, limity v moZnostech §ifeni jedinci a speciacil. V tomto pojeti

nezalezi na nikovych rozdilech. Koexistence i vylouéeni jsou dany stochasticky.

Koexisten¢ni teorie (Chesson, 2000) déli rozdily mezi druhy na dvé kategorie, nikové a
fitness rozdily (niche differences, relative fitness differences). Nikové rozdily zvysuji
vnitrodruhovou kompetici?, ¢imz zaroven vyrovnava piisobeni mezidruhové kompetice a
ptispiva se ke stabilni koexistenci druhti. Naproti tomu fitness rozdily zvysuji kompetici
mezidruhovou, ¢imZ ptispivaji k nestabilité¢ a kompeticnimu vylouceni. Nikové a fitness
rozdily mohou nabyvat rizné sily. Jsou-li nulové, je také kompetice nulova a koexistence
je tizena nahodnymi procesy. Neutralni teorie je tak specidlnim piipadem Chessonovy

teorie.

V nasledujici kapitole budou zminéné teorie popsany podrobnéji.

! speciace = evoluéni proces, vznik nového druhu
2 ynitrodruhova kompetice = probihd mezi jedinci stejného druhu, vede ke zpomaleni rlstu populace
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2. Teorie tesici koexistenci organismu

1.1 Nikova teorie

Vyraz ekologicka nika poprvé pouzil J. Grinnell (1917), ve své praci o kalifornském
pevci. Formuluje jej zde jako uzké rozpéti podminek (biotickych i abiotickych), na které

je organismus adaptovan.

Odlisny pohled na niku pfinesl C. S. Elton (1927). Klasifikoval ji jako misto, které
organismus zabira v prostfedi na zakladé vztahi s okolim, napiiklad dle potravy a
predatorii. Eltonova nika odpovida funkéni roli organismu v komunité.

a zdroje, které organismus potiebuje — faktory vhodné pro zivot, vynesl na osy n-
dimensionélniho prostoru. Pocet os grafu odpovida poctu faktort. Kazdy druh lze pak v
ramci n-dimensionalniho prostoru jasn¢ definovat. Prostor, ktery druh v grafu zabira,

odpovida rozpéti faktort, ve kterych dokaze zit.

Nikova teorie (Hutchinson, 1957) piedpoklada, ze jednotlivé druhy se v rozpéti faktort
lisi. Vzajemné rozdily jednotlivych druht zjemmuji negativni vliv mezidruhové
kompetice. Mezidruhové rozdily byly jiz mnohokrate dokazany, naptiklad v klasické

studii 0 odli$nosti strategii ve vyuziti prvku u protist (Tilman, 1982).

Caste¢na shoda v narocich na zdroje se nazyva nikové piekryti (niche overlap). Cim je
mira prekryti vyssi, tim vyssi je mira vzdjemné kompetice. Existuje limitni podobnost
(Mac Arthur & Levins, 1967), jejiz piekroceni vede ke kompeti¢nimu vylouceni (Gause,
1935). Tato limitni podobnost zavisi na Sifce niky, po¢tu faktori a proménlivosti prostiedi
(Mac Arthur & Levins, 1967). Sitka niky odpovida rozpéti faktord, ve kterych druh miize
zit. Cim je nika uzsi, tim vice druhii se do daného prostiedi vejde. U poétu faktort plati
pfima imérnost — ¢im vice faktord je, tim sndze se druhy mohou odlisit a tim vice jich

muze koexistovat.

Nikova teorie pfedpoklada, ze jakykoliv rozdil mezi dvojici druhti vede ke snizeni sily
kompetice. Koexistencni teorie (Chesson, 2000) je s timto zavérem v rozporu, coz bude

diskutovano nize.



1.2 Neutralni teorie

Neutralni teorie (The Unified Neutral Theory of Biodiversity and Biogeography) ptinasi
neobvykly pohled na koexistenci druhti. Oba autofi (Bell, 2000; Hubbell, 2001), kteii
nezavisle na sob¢ dospé€li k podobnym zavérim, obraci svou pozornost od nikovych

rozdilu k nahodé.

Diive, nez celou teorii vysvétlim, uvedu nékolik pojmu tak, jak je definuji autofi.
Biodiverzitu vymezuji pomoci druhové bohatosti a relativni pocetnosti druhti. Druhova
bohatost odpovidd mnozstvi druhl na stanovisti a poCetnost procentuadlnimu zastoupeni
daného druhu v porovnani s ostatnimi, pficemz oboji se vztahuje k danému mistu a Casu
(Bell, 2000; Hubbell, 2001). Ekologickym spolecenstvem pak nejsou mysleni vSichni
jedinci Zijici na daném uzemi, ale pouze ti, ktefi pfinejmensim Caste¢né spotifebovavaji
shodné potravni zdroje. Jsou to tedy jedinci ze stejné irovné potravni pyramidy, jejich
vymezeni ma blizko k definici potravnich gild®. Pfikladem je zooplankton v rybnice Zivici

se drobnym fytoplanktonem (Hubbell, 2001).

Podle neutralni teorie jsou ekologicka spolecenstva utvaiena ekologickym driftem,
ndhodnou migraci a ndhodnou speciaci. Pojem neutrdlni znamend rovnocennost ve
vnimani jedinct patticich k riznym druhim (Hubbell, 2001). Teorie k nim pfistupuje
jako k rovnocennym z hlediska fitness a pfifazuje jim v porovnani s ostatnimi stejné
pravdépodobnosti driftu, migrace i speciace (Hubbell, 1979). Teorie se zamé&fuje na
jednotlivce, nikoliv druhy, protoZe tento pfistup umoZiiuje zohlednit pocetnost. Termin
ekologicky drift zahrnuje stejné d&je, jako castéji uZivany termin demograficka
stochasticita. Jednd se o nahodné vlivy na pocet potomki, piezivani a umrti (Hubbell,
2001). Ekologicky drift 1 migrace probihaji v kratkém €asovém méftitku, naproti tomu
speciace pusobi na dlouhé ¢asové Skéle. Navzdory odliSnému mechanismu plsobeni je
jeji zahrnuti do teorie nezbytné. Spolecenstvo, ve kterém plisobi drift a migrace, podléha
nahodnym extinkcim, coz miize vést az k zachovani jediného druhu. Speciace miize
extinkce vyvazit a tim je umoznéno zachovani diverzity (Adler, HilleRislambers, &

Levine, 2007).

Jak vyplyva z vySe uvedeného, neutralni teorie se nesoustfedi nikové rozdily. Prestoze
nepopird, ze existuji, nepoklada je za dilezité pro ovlivnéni koexistence, nebot’ celkove

neptredpoklada vliv kompetice na slozeni spolecenstva. Hubbell (2001) ve své praci

3 potravni gilda = souhrnné oznaceni pro druhy, které maji na daném Gzemi shodnou potravni strategii.



zdiiraziiuje mezeru v empirickém vyzkumu — ptestoze rozdily mezi nikami jednotlivych
druhi byly zméteny mnohokrat (Adler et al. 2013), v dob¢ vzniku teorie existovalo pouze
malo vyzkumi, které uspéSné ukazaly jejich souvislost s udrzenim biodiversity

ekosystému (Silvertown, 2004).

Tato teorie pfinasi novy pohled na vliv ndhody v utvareni ekologického spolecenstva. Dle
mnoha kritikt v8ak nelze predpokladat jeji univerzalni platnost (Adler, HilleRisLambers,
& Levine, 2007; Chesson, 2000). I samotni autofi vnimaji teorii jako extrémni, nikoliv
vylucny, ptipad utvareni spolecenstva (Bell, 2000; Hubbell, 2001). Jisté zjednoduseni
nicméné umoznuje sestavit nulové modely pro pouziti v rdmci nulovych hypotéz pii
testovani dynamiky spolecenstva (Bell, 2000; Hubbell, 2001). Zjednoduseni se také stava
méné vyraznym pii posuzovani vyvoje spolecenstev z hlediska makroevolucnich déju za

pouziti rozsahlych ¢asovych usekd (Chesson, 2000).

V zavéru kapitoly budou zminény argumenty proti univerzalni platnosti teorie a jeji vztah

ke koexistenéni teorii (Chesson, 2000).

1.3 Koexistenéni teorie

Koexistenéni teorie (Chesson, 2000), podobné¢ jako teorie nikova, spatiuje piicinu
koexistence druht v jejich vzajemnych rozdilech. Rozdily mezi druhy lze rozdélit na dva
typy, nikové rozdily (niche differences) a fitness rozdily (relative fitness rozdily). Nikové
rozdily zvySuji vnitrodruhovou kompetici, ¢imz kompenzuji vliv mezidruhové kompetice
a prispivaji ke stabilni koexistenci druhl. Fitness rozdily maji opacny ucinek — zvySuji
kompetici mezi jednotlivymi druhy, ¢&imz pfispivaji  k nestabilit¢ a zvySuji
pravdépodobnost kompeti¢niho vylouéeni slabsiho druhu (Chesson, 2000). Pravé
vymezeni fitness rozdild je novinkou, ktera teorii odliSuje od predchazejiciho piistupu.
Zatimco nikova teorie fadila vSechny rozdily de facto mezi nikové rozdily, snizujici
mezidruhovou kompetici, koexistencni teorie poukéazala na fakt, ze nckteré rozdily
mezidruhovou kompetici zvysSuji (Adler, HilleRisLambers & Levine 2007; Mayfield &
Levine 2010).



1.3.1 Nikové rozdily

Nikové rozdily ptisobi skrze vnitrodruhovou kompetici. Jeji velikost zavisi na zastoupeni
druhu v komunité. Je-li druh na stanovisti vzacny, vliv kompetice na jednotlivce je nizky
(Chesson, 2000). Snizena vnitrodruhova kompetice druh je zvyhodnuje vaci druhtim
S vyssimi populacemi. Diky tomu muze druh rychleji rist a dorovnat své mnozstvi
(Chesson, 2000). Spolu s nardstem hustoty stoupa mira vnitrodruhové kompetice, snizuje
s fitness jednotlivce a nasledkem toho rychlost ristu druhu. Ve chvili, kdy druh dosahne
vysoké hustoty na stanovisti, podléha silné vnitrodruhové kompetici. Ta jej v prostiedi
znevyhodni a vede ke sniZeni, az zastaveni jeho rastu. Existence nikovych rozdila tedy
vede ke vzniku negativné frekvenéné zavislého rastu (HilleRisLambers et al., 2012). Tato
negativni zavislost je pfi¢inou stabiliza¢niho u¢inku na koexistenci (Mayfield & Levine,

2010).

Mezi nikové rozdily patii druhové specifické interakce se zdroji, patogeny, predatory,

nebo abiotickymi podminkami (Chesson, 2000).

Jsou-li nikové rozdily vyssi, nez fitness rozdily, udrzuji diverzitu spoleCenstva, nebot’
brani vylouceni slabsiho kompetitora. Obtizn¢ se kvantifikuji, protoze vzdy zélezi na
veskerém okoli organismu — na prostiedi i na druhovém slozeni (HilleRisLambers et al.,
2012). Je vsak mozné je pomoci riznych metod odvodit (Kraft, Godoy, & Levine, 2015),

coZ bude ukazano v nasledujicich kapitolach.

1.3.2 Fitness rozdily

Fitness rozdily zvySuji mezidruhovou kompetici a tim zvySuji pravdépodobnost
kompeti¢niho vylouceni. Tyto rozdily davaji druhu frekvenéné nezavislou vyhodu,
pasobi kompeti¢ni dominanci (Chesson, 2000). Slovo fitness je zde pouZito
v ekologickém, nikoliv evolucnim, kontextu. Navzijem srovnavany jsou jednotlivé

druhy, nikoliv jedinci (Adler et al., 2007).

Zatimco nikové rozdily plsobi sniZeni nachylnosti druhti k vyhynuti, fitness rozdily
pisobi vzajemné rozliSeni senzitivity. Kompetitor s nizsi fitness je ohrozen vyhynutim
vice nez siln€j$i kompetitor. Jedna se o asymetrickou kompetici (Carroll, Cardinale, &
Nisbet, 2011). Stejn¢ jako nikové rozdily, mohou i fitness rozdily vzniknout mnoha

riznymi zplsoby — rozdilnymi schopnostmi spotiebovavani limitujicich zdrojl, odliSnou



citlivosti vii¢i predatoriim, ¢i skrze prostfedim zpiisobené odlisnosti v poctu potomkii
(HilleRisLambers et al., 2012). Patii mezi n¢ napiiklad odli$nost ve vysce dvou rostlin
Vv prostfedi limitovaném mnozstvim svétla (Harper 1977; Mitchley & Grubb 1986;
Goldberg & Miller 1990).

Fitness rozdily ovlivituji relativni zastoupeni (pocetnost) druhii vV komunité. Také ony
zavisi na specifickych podminkéch prostiedi a okolnich druhii a jsou obtizné

kvantifikovatelné (HilleRisLambers et al., 2012).

V praxi je obtizné fitness a nikové rozdily navzajem rozlisit (HilleRisLambers et al.,
2012; Kraft et al., 2015). Situaci nenahrava skute¢nost, ze konkrétni trait mize podle
okolnosti pfispivat k jednomu ¢i druhému typu rozdilu, ¢i dokonce k obéma zaroven
(HilleRisLambers et al., 2012; Chesson, 2000; Kraft et al., 2015). Konkrétni pfislusnost
k nikovému ¢i fitness rozdilu mize také povstavat az z kombinace vyssiho poctu traits
(Kraft et al., 2015). Pomoci vhodné metody je mozné uréit pomér, kterym taits piispivaji
ke kazdému z rozdila (Kraft et al., 2015).

1.3.3 Typy koexistence

Nikové a fitness rozdily nabyvaji riznych velikosti (viz nize). Jejich vzajemny pomér
urcuje jak, ptipadné zda viibec, spolu druhy koexistuji. Miize dojit ke stabilni koexistenci,

nestabilni koexistenci, ¢i ke kompeti¢nimu vylouceni (Chesson, 2000).

Stabilni koexistence oznacuje situaci, kdy spolu druhy dlouhodobé koexistuji chranény
pfed vyhynutim. Tato koexistence nastava, je-1i sila nikovych rozdilli vétsi, nez sila
fitness rozdila (HilleRisLambers et al., 2012). Pocetnosti druhti se neméni, nevykazuji
dlouhodoby trend (Chesson, 2000). Poklesne-li hustota jednoho z druhi na nizkou
hodnotu, dany druh je schopen za pfitomnosti ostatnich druhti svou hustotu opét zvysit.
Tato podminka je definovdna jako invazibilita a muize byt pfedmétem testovani
k odhaleni typu koexistence (Chesson, 2000). Druh s nizkou hustotou je oznacen jako
druh invazivni (invader), zbylé druhy jsou nazvany domovskymi (residents) (Chesson,
2000). Béhem vypocta se zanedbava vliv invadujiciho druhu na domovské, protoze je

vzhledem k jeho nizké hustoté nepatrny (Chesson, 2000).



ProtoZe oba typy rozdila zavisi na prostédi a biotickych interakcich, stabilita mize byt
snadno naruSena zménou podminek (napf. zména v dostupnosti zdroje, vyskyt nového

druhu na stanovisti) (HilleRisLambers et al., 2012).

Nestabilni koexistence oznacuje absenci vyrovnavajicich mechanismt. Druh, ktery
poklesne na nizkou hustotu, nedokdze ztratu vyrovnat a je ohrozen kompeticnim
vylouc¢enim (Chesson, 2000). Tento typ koexistence nastava, pokud je sila nikovych
rozdili mensi, nez sila fitness rozdila (HilleRisLambers et al., 2012). Druhy dlouhodobé

nekoexistuji (Chesson, 2000).

Nestabilni koexistence mize byt vymezena také tak, jak ji v podstaté definoval Hubbell
ve své neutralni teorii — nikové i fitness rozdily mezi druhy jsou blizké nule (Chesson,
2000). Druhy neustale, byt’ velmi pomalu, smétuji k vyhynuti. Velmi pomala ztrata druhti
je pro mnoho lidi totozné s koexistenci a pravdépodobné odpovida zpiisobu, jakym
ptiroda funguje (Chesson, 2000). Brano z makroevolu¢niho hlediska, nakonec kazda

koexistence je pouze docasna, a kazdy druh diive ¢i pozdéji vyhyne (Hubbell, 2001).

1.3.4 Vysledek kompetice

Vysledek kompetice dvou druhi je urcen vzajemnym pomérem jejich nikovych a fitness
rozdili. Ke stabilni koexistenci je tfeba, aby nikové rozdily byly vétsi, nez rozdily ve
fitness (Chesson, 2000). Maji-li druhy mezi sebou malé rozdily ve fitness, staci
k pfekonani jejich vlivu malé rozdily nikové. Podobné také mohou byt i velké rozdily ve
fitness piekonany pfitomnosti dostateéné velkych nikovych rozdilt (HilleRisLambers et
al., 2012). Pokud nejsou nikové rozdily pfitomné, vytadi nejsilngjsi kompetitor zbylé
druhy (Mayfield & Levine, 2010).

Vzajemny vztah obou typl rozdili je znazornén na grafu (obrl). Druh 1 nejlépe Cerpa
vodu, diky svym dlouhym kofentim. Druh 3 nejlépe Cerpa dusik, protoZe ma povrchové,
husté se vétvici koteny. Osy grafu znazoriuji relativni velikost nikovych (stabilizing
niche differences) a fitness rozdila (relative fitness differences). Koexistence nastava
v bilé oblasti grafu, pii prekonani fitness rozdild nikovymi (druhy 2 a 3; 1 a 3).
Kompeti¢ni vylouceni nastava, kdyz jsou fitness rozdily vétsi nez nikové — Sedéd oblast

grafu (druhy 1 a 2) (HilleRisLambers et al., 2012).
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Obr.1: Vztah mezi traits — vlastnostmi druhu (b) a koexistenci (f). Druh 1 je dominantnim kompetitorem pro vodu, diky
dlouhym kofenlim (b) mUze Cerpat vodu z prostor nepfistupnych druhu 2 a 3. Druh 3 je dominantnim kompetitorem
pro dusik, diky vice se vétvicim kofentm (b). Druhy 1 a 3, nebo 2 a 3 mohou koexistovat, nebot se lisi se ve svych
narocich. Druh 1 kompeti¢né vylouci druh 2, jejich naroky na zdroje jsou pfilis podobné. Ve je znazornéno na grafu (f),
vzajemnym pomérem mezi nikovymi a fitness rozdily a jejich velikosti. Seda zéna grafu znaci kompetiéni vyloucenti, bila
koexistenci (f), (HilleRisLambers et al., 2012).

1.4 Porovnani teorii

Tradi¢né byla pii¢ina koexistence vnimana jako dusledek vzajemnych rozdilt druhd,
rozdilt v nikach (Hutchinson, 1957). Novéjsi neutralni teorie povazuje za dulezité
nahodné procesy (Hubbell, 2001). Koexisten¢ni teorie (Chesson, 2000) umoziuje
propojit oba mechanismy uplatiujici se pii tvorbé diverzity, nikové i neutralni.
Koexistenéni a neutralni teorie se sice zdaji byt velmi rozdilné — prvni zvyraziuje niky,
druhd nidhodu — ale analyza ukazuje, Ze ob¢ teorie je mozno propojit (Adler,

HilleRislambers, & Levine, 2007).

MV

Z pohledu koexisten¢ni teorie jsou pficinou kompetice nikové a fitness mezidruhové
rozdily. Jestlize nikové ani fitness rozdily nejsou pfitomné, kompetice na spolecenstvo
nepusobi. Dynamika spolecenstva je pak fizena ndhodnymi procesy a odpovida
neutralnimu modelu (Adler et al., 2007). Jednotlivé teorie se nevylucuji, neutralni teorii

1ze povazovat za zvlastni ptipad teorie koexisten¢ni (Adler et al., 2007).

Po propojeni obou teorii vznika otdzka, do jaké miry povstava pozorovana diversita v
redlnych komunitich ze silnych nikovych rozdili piekonavajicich fitness rozdily

(Chesson, 2000) a do jaké miry ze slabych nikovych rozdild a ekvivalentni fitness



(Hubbell, 2001). Pro jeji zodpovézeni v konkrétnim spolecenstvi je tfeba kvantifikovat
velikost fitness rozdilli a stabilizacnich nikovych rozdila. Silu nikovych rozdili 1ze
odvodit na zaklad¢ negativniho frekvencné-zavislého rustu. Piitomnost silné negativni
zavislosti per capita popula¢niho rastu a relativni abundance svédéi o silnych
stabilizujicich mechanismech, a tedy o spolecenstvi fizeném nikovymi procesy (Adler et

al., 2007).

3. Koexistencni teorie v SirSim kontextu

V piedchazejicich kapitolach byla popsana soucasna koexisten¢ni teorie v kontextu
dalSich vyznamnych teorii. Diky rozliSeni nikovych a fitness rozdilii teorie pfinasi
moznost presnéjsiho poznani kompeti¢nich vztaht (Adler et al., 2007). Existuje snaha
tuto teorii prevést do praxe, dospét k zobecnéni, diky kterému by bylo mozné piedvidat
vysledek kompetice v riznych spolecenstvech. Soucasnd pozorovani vSech druht ve
spolecenstvech jsou totiz zna¢né¢ neprakticka, narocna z hlediska objemu pottebnych dat
i z hlediska ¢asu (HilleRisLambers et al., 2012; Losos, 2008). Zobecnéni je hledano skrze
vlastnosti druhti a jejich fylogenezi. Nalezeni obecného a snadno aplikovatelného
principu, vypovidajiciho o sile kompetice, by umoznilo Sirokou aplikaci napt. pti ochrané

ohrozenych druht a ekosystému (HilleRisLambers et al., 2012).

3.1 Traits

Traits jsou vlastnosti organismu. V ramci ekologie spolecenstev jsou traits zastupnym
terminem pro vlastnosti, které ovliviiuji vnitrodruhovou ¢i mezidruhovou kompetici
(Violle et al., 2007). V ¢eském pickladu se tomuto slovu pravdépodobné nejvice blizi

oznaceni ,,funkéni vlastnosti®. V nasledujicim textu bude pouzivan ptivodni termin traits.

Traits ptispivaji k nikovym ¢i fitness rozdilaim mezi druhy. Na zakladé hodnot téchto
vlastnosti je mozné predvidat, zda druhy budou stabilné koexistovat (Chesson, 2000;
Mayfield & Levine, 2010). V nékterych piipadech neni jejich zafazeni jednoznacné,
nebot’ mohou pfispivat k obéma typtim rozdiltt (Chesson, 2000). Nekdy je také potieba
kombinace vicero traits, aby nikovy ¢i fitness rozdil byl patrny (Kraft et al., 2015).
Zatazeni trait k ur¢itému typu rozdilu, ktery zvysuje, ¢i snizuje mezidruhovou kompetici,
je navic ovlivnéno konkrétni podobou biotickych a environmentalnich vlivii na stanovisti

(HilleRisLambers et al., 2012).



Cilem zkoumani traits je propojeni s vyslednymi vzorci spolecenstva (Kraft et al., 2015).
Na zaklad¢ traits zvolenych druhii piedvidat jeho chovani (ne/stabilita na zakladé
koexistence, negativniho frekvencéné-zavislého rGstu a kompeticniho vylouceni
pritomnych druhti) (Chesson, 2000) a obracené také na zakladé pozorovanych zavislosti
ve spoleCenstvi (naptiklad fylogenetickych vzorcti, neboli pozorovanych ptibuzenskych
vzdalenosti mezi jednotlivymi druhy) odvozovat vlastnosti druhi a kompeti¢ni minulost
(HilleRisLambers et al., 2012). Kompeti¢ni minulosti jsou mysleny vztahy, které je
mozné odhadnout na zaklad¢ sloZzeni spoleCenstva — druh, ktery je lokaln¢ nepfitomny,
ale vyskytuje se regionaln¢, mohl na stanovisti podlehnout kompeti¢nimu vylouceni

(HilleRisLambers et al., 2012).

Urcit, které traits a jejich kombinace maji vliv pfi formovani spolecenstva, je slozité. A
jejich méteni je pomérné naro¢né — jednak Casove, a také diky vnitrodruhové variabilité
mezi vlastnostmi (Violle et al., 2012). Traits také nemusi mit u jednotlivych linii stejny
vyznam. Trait, ktery u jedné linie pfispiva k nikovym rozdilim, u druhé mtze spadat do
fitness (HilleRisLambers et al., 2012). Ekologové proto hledaji obecnéjsi vlastnost, ktera
by zastieSila vSechny traits a byla snadno méfitelna. Jako proxy pro podobnost traits se
mnohdy pouziva piibuznost druhti, neboli fylogenetickd vzdalenost, ktera deli dvojici

druhti v evolu¢nim ¢ase (Cahill et al. 2008; Webb et al. 2002).

3.2. Competition-relatedness hypothesis

Zakladni myslenka pouZiti fylogenetickych vztaht jako proxy pro funkéni similaritu je,
ze blize ptibuzné druhy jsou si funkéné podobné&jsi. Zaklady polozil pied vice nez 150
lety Darwin (1859), ktery zpozoroval, ze invazivné usp&$né druhy jsou v porovnani s
ostatnimi druhy v komunité Casto méné piibuzné, nez jsou tyto druhy mezi sebou. Na
zakladé pozorovani a testovani nékolika druhti vyslovil domnénku, Ze mira pfibuznosti
uzce souvisi s mirou podobnosti druhti a tedy s jejich schopnosti spolu koexistovat
(Darwin, 1859). Darwinova myslenka byla, spolu srozvojem nikové teorie, dale
roz$itena, v soucasnosti je zakladem competition-relatadness hypothesis (CRH), ktera

fika Ze sila kompetice zavisi na mife ptibuznosti. (Cahill et al., 2008).



Dle CRH je kompetice silngjsi mezi blizce pribuznymi druhy. Nestacili se evolu¢né
odlisit a maji vys$i miru nikového piekryti. Vysoka mira prekryti vede k podobnym
narokim na zdroje a k silné mezidruhové kompetici, coz dale vede k wvyssi
pravdépodobnosti kompeti¢niho vylouéeni (Cahill et al., 2008). Ve spolecenstvu by spolu
proto méli 1épe koexistovat méné ptibuzné, fylogeneticky vzdalenéjsi, druhy, které

podléhaji nizs§i mezidruhové kompetici (Cahill et al., 2008).

CRH se stala vSeobecné¢ piijimanou a velkou mérou aplikovanou (pii zjiStovani procesu
formujicich spolecenstva a pfi tvorbé ochranaiskych plant), nebot’ na prvni pohled ptisobi
velmi intuitivné a logicky (Mayfield & Levine, 2010). Ve skute¢nosti v§ak po velkou Cast
své existence nebyla testovana. Soucasné studie prokazujici jeji platnost maji smiSené
vysledky (Venail et al., 2014). Nejednozna¢na podpora hypotézy je logicka, nebot
hypotéza neodpovidd zavérim koexistencni teorie. Veskeré rozdily mezi druhy jsou
povazovany za piinosné pro snizeni kompetice, nejsou uvazovany fitness rozdily, které
mezidruhovou kompetici zvySuji (Mayfield & Levine, 2010). Hypotéza v sob¢é dale
skryva piedpoklad, Ze velikosti rozdili mezi druhy se v prub&hu evoluce zvysuji. Ve
skute¢nosti viak miize dochazet také ke konvergentnimu vyvoji*. Navic samotné traits

nemusi byt evolu¢né stabilni (Alexandrou et al., 2014; Losos, 2008; Narwani et al., 2015).

Podminkou platnosti hypotézy je také existence fylogenetického signalu (Losos, 2008).
Fylogeneticky signdl je genetickd podobnost dvou druhi, kterd vypovid4d o mife jejich
ptibuznosti. Konvergentni evoluce druhi vede k mizeni fylogenetického signalu —
vzajemna podobnost jiz nevypovida o skutecné fylogenetické vzdalenosti. Signal se tyka
se celého genomu, a nemusi byt pfitomen v jednotlivych traits. Neni-li v traits obsazen,

neni patrna zavislost mezi kompetici a fylogenetickou vzdalenosti (Losos, 2008).

4 konvergentni vyvoj = dva druhy se vlivem podobnych biotickych a abiotickych faktor( vyvijeji
k ekologické podobnosti



4. Kompetice ve spolecenstvech vyssich organismu

vvvvv

novy pohled na vliv kompetice na strukturu spoleCenstev. Nyni se zaméfim na
experimentalni studie, které koexistenci a kompetici mezi druhy ptimo testuji. Tyto studie
napiiklad fe$i proménu traits na gradientu fylogenetické vzdalenosti, hledaji zptsob
kvantifikace nikovych a fitness rozdili, ¢i doporucuji vylepseni metodiky testovani.
V této kapitole budou uvedeny studie provedené na vysSich organismech, v kapitole
nasledujici pak studie protistni. Studie na vysSich organismech jsou castéjsi, prestoze
protistni pokusy mohou byt vzhledem k malé naroCnosti na prostor a rychlému
genera¢nimu obratu komplexnéjsi a pfindsi cenné poznatky (piikladem komplexni studie

je napt. H. R. Naughton et al., 2015).

4.1 Studie u vyssich organismil

Pii srovnavani odliSné reakce rostlin z rznych funkénich skupin (C3 a C4, lusténiny a
ostatni druhy) byla odhalena zéavislost na nikovych rozdilech. Fungovéni travnich
spolecenstev bylo fizeno nikovymi, nikoliv neutradlnimi procesy. V experimentalnich
travnich spolecenstvech byl rust piidaného druhu brzdén ptitomnosti druhti ze stejné
funkéni skupiny. Ze kompetice hraje dilezitou roli pfi formovani téchto spolecenstev a

jejich fungovani tedy neni neutralni (Fargione, Brown, & Tilman, 2004).

Strauss a kol. (2006) testovali ovlivnéni invazivnich schopnosti druhli v zavislosti na

vvvvvv
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je vice fylogeneticky vzdalen od zbylych druhti ve spolecenstvi, neni limitovan

podobnymi naroky na zdroje, a ma vyssi pravdépodobnost, Ze se ve spolecenstvu uchyti.

Vliv piibuznosti na koexistenci mezi druhy zjistili také Maherali a Klironomos (2007).
Ti sestavili experimentalni spolecenstva mykorhiznich hub. Pro sviij experiment pouzili
zastupce ze tii fadu, ktefi se 1isi v traitech. Spolecenstva osazena zastupci z vice fadu si
zachovala vyssi celkovou diverzitu. Na Grovni fadu relativné fylogeneticky vzdalené;jsi
mykorhizni houby 1épe koexistovali a symbiotizujici rostliny méli oproti relativné blize

pfibuznym spolecenstviim vyss$i narast biomasy. Fylogenetickd vzdalenost a velikost



rozdilt funkénich vlastnost byla pozitivné korelovana. Maherali a Klironomos (2007)
dokazali, ze fylogenetickda piibuznost mykorhiznich hub souvisi s intenzitou

kompeti¢niho vylouceni.

Cahill akol. (2008) provedli meta-analyzu 5 studii, celkem porovnal 142 druhi cévnatych
rostlin, 50 pozorovanych druhli oproti 92 kompetitorim. Studie sledovaly relativni
kompeti¢ni schopnosti pomoci procentudlniho ubytku biomasy druhu rostouciho
s kompetitorem oproti druhu rostoucimu samostatné. Vztah mezi fylogenetickou
vzdalenosti a silou kompetice byl nesignifikantni. Pfi samostatném posuzovani
jednodéloznych a dvoudé€loznych rostlin vysSlo najevo, ze dvoudé€lozné byly obecné
silngjSimi kompetitory v porovnani s jednodéloznymi. Na trovni nadiada byl vyrazny
rozdil ve fitness. V ramci jednod€loznych rostlin stoupala velikost mezidruhové
kompetice spolu se zvySovanim fylogenetické vzdalenosti. Tato zavislost vSak
vysvétlovala mensi ¢ast variability, nez funkéni vlastnosti samotné (Cahill et al., 2008).
studii vysvétlila celych 63 % variability kompeti¢nich schopnosti (Keddy, Fraser, &
Wisheu, 1998). Znalost konkrétnich traits mtze proto o druhu vypovidat o komepetici

mezi druhy vice, nez fylogeneticka informace. (Cahill et al., 2008).

Piedchazejici studie se zabyvaly vlivem fylogeneze na velikost kompetice. Godoy a kol.
(2014) zduraznily dosud ptehlizeny vztah mezi fylogenezi a kompetici — se vzrustajici
fylogenetickou vzdalenosti vzrasta variabilita nikovych a fitness rozdild. Autofi
predpokladaji, ze rozdily mezi blizkymi taxony jsou malé a se vzdalenosti mohou
narGstat. Pasobenim evoluce miZze dojit k velkému odliSeni, ¢i naopak ke
konvergentnimu vyvoji. Vysledné rozdily u vzdalenych taxont jsou zfejmeé nikoliv veétsi,
ale variabilngj$i. Diky SirSimu rozpéti hodnot, které druhy mohou nabyvat, existuje vétsi
variabilita v kompeti¢nich vztazich. Mezi fylogeneticky vzdéalenou dvojici druhli miize
dojit ke kombinaci malych nikovych a velkych fitness rozdili ¢i naopak. Dochdzi tak
k rychlejsimu kompeti¢nimu vylouceni i k pevnéjsi stabilni koexistenci. Vysledky studie
prokéazali vztah fitness rozdili a fylogeneze, nikové rozdily ve vztahu s fylogenezi
prokdzany nebyly. I ptes prokézanou zavislost fitness rozdild a fylogeneze nedochézelo
u vzdalenych piibuznych k castéj§imu kompeti¢nimu vylouceni, coz je z velké c¢asti
vysvétleno vyS§i mirou variability fitness rozdili. Autofi zuvedeného usuzuji, ze

z fylogenetickych vzorcii nelze odvodit kompetiéni zavislosti, a to ani za pfedpokladu, Ze



nikové nebo fitness rozdily jsou fylogeneticky konzervovany (Godoy, Kraft, & Levine,
2014).

Nasledujici ¢lanek se rovnéz zabyva nikovymi a fitness rozdily. Hleda zpusob, jak je
propojit s konkrétnimi traits. Kraft a kol. (2015) zmé&tili 11 traits u 18 rostlin a provedli
kompeticni pokusy se 102 dvojicemi. Fitness rozdil byl signifikantné uréen pouze
jedinym trait. Naproti tomu nikovy rozdil byl zptsoben variabilitou nékolika traits.
Prikazna byla kombinace 5 traits, coz muze byt zpisobeno tim, Ze se druhy diferencuji
na vice ekologickych tirovnich.

Nékteré traits, v souladu s Chessonovym piedpokladem (Chesson, 2000), méli vliv
zaroven na nikové i fitness rozdily. Napiiklad ¢im vétsi rozdil byl ve fenologii dvou
druhi, tim vyrazngj$i vyhodu mél jeden z nich (fitness rozdil). Rozdilna fenologie vSak
zvyhodinovala druh ve chvili, kdy byl mélo zastoupen (nikovy rozdil). Pokud trait
ptispival ke kompetici i koexistenci, zavisel kone¢ny vliv na relativni sile korelace.
Studie ma dva hlavni pfinosy. Prvnim je fakt, ze vliv traits na kompetici je patrny az pti
kombinaci jejich vysSiho poctu. Toto ukazuje komplikovanost kompeticnich vztahti a
podtrhuje nutnost komplexniho pfistupu. Méfeni pouze jediného trait mulze byt
zavadgjici. Druhym pfinosem je metoda, kterd umoziuje propojeni traits s nikovymi a
fitness rozdily. Pomoci takto ovéfenych traits je mozno piedvidat kompeti¢ni vztahy a

dynamiku spolecenstev (Kraft et al., 2015).

4.3 Zaveéry studii

U vySe uvedenych studii byla kompetice ukédzéna jako podstatnd sila formujici
spolecenstva (Cahill et al., 2008; Fargione et al., 2004; Godoy et al., 2014; Kraft et al.,
2015; Maherali & Klironomos, 2007; Strauss et al., 2006).

Uvedené studie jsou pouze piikladem studii zabyvajicich se kompetici a koexistenci teorii
u vyssich organismi. K podobnym vysledkim dospéli také dalsi autoii (Best, Caulk, &
Stachowicz, 2013; Dostal, 2011; Godoy & Levine, 2014; Jiang, Pu, & Tan, 2010;
Kunstler et al., 2012; Peay, Belisle, & Fukami, 2012).

Hledéani obecné vlastnosti pro pfedvidani kompeti¢nich vztahti ve spolecenstvech se v§ak
ukazalo jako problematické. Ze studii vyplyvaji dva poznatky. Zaprvé testovani

zavislosti sily kompetice na fylogenetické vzdalenosti ma smiSené vysledky, nékteré



studie (Maherali & Klironomos, 2007; Peay et al., 2012; Strauss et al., 2006) ji podporily,
jiné ji podporily caste¢n¢ - Cahill a kol. prokdzali existenci zavislosti v ramci
jednod¢loznych rostlin, vétSina studii zavislost neprokazala (Best et al., 2013; Kraft et al.,
2015; Kunstler et al., 2012). Godoy a kol. (2014) pozorovali u fylogeneticky
vzdalengjSich druhti zvySenou variabilitu v kompeti¢ni odpovédi, neexistovala vSak
pfima souvislost mezi fylogenetickou vzdalenosti a velikosti kompetice. Vysledky studii
ukazuji, ze CRH plati v konkrétnich ptipadech, spiSe nez obecné. Vzorec zavislosti sily

kompetice na fylogenetické vzdalenosti neni univerzalné€ rozsireny.

Zadruhé zkoumani jediného trait neodrazi celkovou odpovéd’ organismu (Kraft et al.,
2015). Nikové a fitness rozdily mohou povstavat az z kombinace vyssiho poctu traits,
meéfeni jediného z nich je tak zjednodusujici a nemusi vypovidat o kompeti¢nich vztazich.

Ve studiich by proto m¢l byt vzdy sledovan vyssi pocet traits (Kraft et al., 2015).



5. Kompetice ve spolecenstvech protist

Tato kapitola je zaméfena na protistni organismy. Protista jsou parafyletickou skupinou

zahrnujici vSechna jednobunééna eukaryota (Simpson & Roger, 2004).

Protista maji rozmanité a dalezité role (pathogeni, fotosyntéza , potravinové vyuziti rodu
Saccharomyces cerevisiae, etc.)(Caron et al. 2009). Z jistého uhlu pohledi mohou byt
fazeni k mikroblim, nebot’ se v fad¢ charakteristik shoduji. Maji podobné nizky limit
Sifeni jedinci, velkou kryptickou diverzitu, a u obou skupin je podobné nejasny koncept
druhu. S rozvojem molekularné-biologickych metod se dostalo mikrobtim velkého zajmu,
zkoumany vsak byly prevazn¢ bakterie. Zahrnuta by méla byt stejnou mérou i protista,
nebot’ tvoii neméné dilezitou soucast ekosystémd, presto jsou neustale piehlizena (Caron

et al., 2009).

Ekologie spolecenstev protist ma oproti vy$§im organismim své specifika. Protistni
organismy maji velké populace, rychly generacni obrat a pravdépodobné jen velmi malo
limitované Sifeni (Finlay et al., 2002). Vzhledem k $ifeni jedincti mtize byt vliv procest
formujicich spolecenstva zastinén vlivem migrace (Leibold et al., 2004). PouZiti protist
jako modelovych organismi pro experimentalni studie ma své vyhody. Diky rychlému
generacnimu obratu je i béhem cCasové méné ndrocnych pokusi mozno sledovat

kompeti¢ni vylouceni a stabilni koexistenci (Violle, Nemergut, Pu, & Jiang, 2011).

Modelovym organismem protist k vyzkumu ekologie spoleCenstev a ekologickych
procestt udrzujicich biodiverzitu jsou jiz dlouhou dobu fotoautotrofni protista (U
Sommer, 1995; Ulrich Sommer, 1984; Tilman, 1977). Tento zajem je zplsoben zaprvé
velkou diversitou fasovych druhii koexistujicich v relativné homogennim prostfedi,
navzdory skute¢nosti, ze navzajem kompetuji o relativné nizké mnozstvi limitujicich
zdroji (Hutchinsoniv paradox planktonu) (Hutchinson, 1961). Dale tim, Ze je znamo, zZe
fasy kompetuji o limitujici ziviny (Tilman, 1981), coz je vyuzitelné v laboratornich
podminkach.

Nize uvadim prvni pokusy o odhaleni vztahii ve spolecenstvich za vyuziti koexistencni

teorie. Cilem téchto studii je zobecnit zakonitosti kompeti¢nich vztahi platné pro veskeré

organismy a ukdzat vliv kompetice na vyslednou strukturu spolecenstva.



5.1 Protistni studie

Violle akol. (2011) provedl multigenera¢ni pokus na dvojicich bakteriovornich ciliatnich
protist. Cim vétsi fylogeneticka vzdalenost nalevniky délila, tim rychleji nastalo
kompeticni vylouceni jednoho z nich. Spole¢né s fylogenetickou vzdalenosti nartistal
rozdil pozorovaného trait,. Tato funkéni vlastnost, souvisejici se zdrojem, jimz byly
nalevnici limitovani, by sama o sob¢é¢ mohla byt pfi¢inou odhalené¢ zavislosti
v kompeticnich schopnostech. Vyskyt koexistence vSak 1épe koreloval s fylogenezi, nez
s velikosti ust. Lze proto pfedpokladat, ze kompeti¢ni schopnosti jsou ovlivnény i dal§imi
vlastnostmi, které nebyly ve studii zohlednény. Studie potvrzuje platnost CRH pro

testovana cilidtni protista.

Zatimco Violle a kol. (2011) zkoumali na fylogenetickém gradientu samotné kompeti¢ni
vylouéeni, Venail a kol. (2013) se zaméfili na vlastnost s nim souvisejici — stabilitu
biomasy. Soucasné empirické vysledky ukazuji, Ze biodiverzita kladné¢ ovliviiuje
docasnou stabilitu spolecenstva, mimo jiné stabilitu biomasy. Tento vztah mize byt
zpuisoben kompenzac¢ni dynamikou, jevem, kdy pii poklesu populace jednoho
z kompetitord dojde k vyrovnani celkového mnozstvi biomasy druhym kompetitorem,
ktery zaplni uvolnény prostor. Kompenzaéni dynamika muze byt zpisobena dvéma
odlisnymi mechanismy: do velké miry shodnymi naroky kompetitorti ¢i naopak jejich
rozdilnosti. Pfi shodnosti narok jsou druhy brzdény vysokou mezidruhovou kompetici,
jejiz snizeni umoznuje narlst populace. Pti rozdilnych narocich odpovidaji druhy na jiné
vlivy prostiedi. Nedostatek zdroje, ktery siln¢ limituje jeden z druhti, mize mit na druhy
druh slaby vliv. Autofi zkoumali, ktery z téchto mechanismi se uplatiiuje.

Na zakladé testovani 36 disturbovanych a nedisturbovanych parovych kombinaci druhd,
které méli riznou fylogenetickou vzdalenost, dospé€li k zavéru, ze méné piibuzné druhy
maji méné stabilni biomasu. Pfi¢inou je niz$i kompetice, ktera vede ke sniZené
kompenzaéni dynamice méné piibuznych. Fylogeneticka vzdalenost tedy mize byt dana
do souvislosti s poklesem kompeti¢nich interakci a zné& vyplyvajici redukci
Vv kompenzaéni dynamice. Autofi usuzuji, Ze vysSi rozmanitost druhli nevede k lepsi

stabilité ekosystému (Venail et al., 2013).



Narwani a kol. (2015) pouzili novy zpusob matematického vyjadieni nikovych a fitness
rozdili. Metoda umoziuje urcit velikost nikovych a fitness rozdila, kvantifikovat jejich
vliv na kompeti¢ni vztah dvojice druhti. Vyhody metody spocivaji v tom, Ze nepodléha
subjektivité pfi vybéru traits, umoziuje srovnani napii¢ ekosystémy a oproti méfenti traits
vyZaduje mén¢ dat.

Rozdily byly méteny novou metodou (Carroll et al., 2011) pomoci invazibility druhti
(pokles v rychlosti ristu druhu, ktery je v nizké hustoté pfidan do spolecenstva dalSich
druhti, ve srovnani s rychlosti pozorované béhem exponencialniho ristu v monokulture,
(Chesson, 2000)). Fylogeneticka vzdalenost mezi dvojici druhti neméla efekt na
kompeticni vztahy, nesouvisela s velikosti nikovych, ani fitness rozdila. Vysledky byly
podpofeny analyzou vyskytu 325 dvojic fas v jezerech Severni Ameriky. Na zakladé
stabilni koexistence pozorované v laboratofi bylo mozno pfedvidat koexistenci druhti
V ptirodé.

Absence zavislosti sily kompetice na fylogenezi mize byt zptisobena Siroce zvolenym
fylogenetickym métitkem (Godoy et al., 2014). Pti velké fylogenetické S§ifi se
fylogenetické zavislosti stiraji, nebot’ traits odpovédné za nikové a fitness rozdily mohou
byt vtomto méfitku evoluéné labilni. Pokud naptiklad vzdalené druhy prodélaly
konvergentni vyvoj, zavislost na fylogenetické vzdalenosti mizi (Losos, 2008). Dale také
evoluce mohla mit antagonisticky G¢inek na nikové a na fitness rozdily, prvni se mohly
snizovat, druhé zvySovat a obracené. Pro tuto studii zvolena linie, zelené fasy, patii
k evolu¢né starym, méla mnoho Casu divergovat. Mezi jednotlivymi druhy mohou byt

velké rozdily.

Také Venail a kol. (2014) mé&fili ve svém pokusu invazibilitu druhu. Oproti predeslému
¢lanku v8ak zahrnuli 1 moZnost facilitace, tedy takového vztahu, kdy pfitomnost jednoho
druhu pozitivné ovlivituje rast druhého. Diivéjsi vzorce zahrnovaly pouze moznost
negativniho ovlivnéni, kdy je vysledna rychlost ristu snizena. Venail a kol. (2014)
invazibilitu nevztahuji k nikovym a fitness rozdilim, zkoumaji celkové ovlivnéni druhu
pritomnosti kompetitora. Vztah mezi fylogenetickou vzdélenosti a schopnosti druht
invadovat (navysit svou hustotu z nizké v pfitomnosti dalSich, poc€etnéji zastoupenych
druhli) nebyl nalezen. Nezavisle na fylogenezi bylo moZzné konkrétni fasy oznacit za
obecné lepsi, ¢i hors$i kompetitory, kompetice byla pozorovana u 75 % experimentalnich

dvojic.



Tento vysledek je v rozporu s predchazejicimi studiemi o facilitaci, v té byla facilitace
Castéji pozorovana u vzdalengjsich druhd (Valiente-Banuet, A. & Verdu, 2007, 2008).
Studie nepotvrzuje CRH. Na rozdil od CRH, pomoci koexistenc¢ni teorie je mozno

vysvétlit 1 mutualistické vztahy.

Fritschie a kol. (2014) méti kompeti¢ni zavislost na gradientu evoluéni pfibuznosti
pomoci rastovych rychlosti. Metodu ptebrali z rostlinnych spolecenstev, kde relativni
vynos (relative yield) slouzi jako méfitko sily interakci (de Wit, 1960). Rychlost ristu
druhu v pfitomnosti ostatnich je porovnana s rychlosti rustu samostatného druhu
Vv kultufe. Fritschie a kol. (2014) mé&fi relativni denzitu, coz je pomér populacni denzity
Vv bikultufe a monokultute.

Fritschie a kol. zdtraznuji vyhodnost kompeti¢niho pokusu oproti odvozovani vztahii ze
zjisténych komunitnich fylogenetickych vzorcti. Komunitni vzorce jsou jiz odpovédi na
probéhlou kompetici, zatimco kompetice je procesem. Pokusy odhali vic, nez struktura
samotna.

Zavislost kompetice na fylogenezi nebyla prokédzéna. Asymetrie interakcei, tedy to, ktery
Z druh@ bude kompeti¢n¢ dominantni, nelze na zakladé fylogenetické vzdélenosti
piedvidat. Pro piitomnost zavislosti kompetice na fylogenezi je nezbytné, aby traits
vykazovaly fylogeneticky signdl a byly evolu¢né konzervované. Ze soucasnych studii

vyplyva, Ze tyto podminky jsou splnény spise vyjimecné (Fritschie et al., 2014).

To, ze traits nebyvaji fylogeneticky konzervované ukazali na skupiné zelenych fas
Narwani a kol. (2015). Méfili vyssi pocet traits (17), a pomoci 5 modelt evoluce testovali,
jaka je jejich variabilita napfi¢ fylogenetickym stromem. Jedna se o prvni ptimy test toho,
jak jsou kompetitivni schopnosti (ptislusné traits) rozmistény napiic¢ fasovou fylogenezi.
Vzhledem k tomu, Ze fylogeneticky signal se v traits nemusi vzdy projevit (Losos, 2008;
Webb et al., 2002), kladli si autofi otazku, zda absence fylogenetického signalu v traits
vede k absenci zavislosti koexistence na fylogenetické vzdalenosti. Odpoved byla kladna,
fylofenetické vztahy druhtt a podoba traits nesouvisely. Traits nebyly dobie
predpovézeny existenci spolecného predka kompetujicich druhi.

Autofi déle provedli analyzu fylogenetického slozeni vice nez 1,000 pfirodnich
spolecCenstev sladkovodnich tas v jezerech Severni Ameriky. V 99 % jezer nebyly

pozorovany signifikantni komunitni fylogenetické vzorce, coz odpovidé predpokladané

absenci zavisosti trait a fylogeneze.



Autofi déale uvedli mechanismy, které pisobi absenci fylogenetického signalu traits. Ty
budou uvedeny spolecn¢ sdalsi studii, kterd se mechanismy zabyva.
Studie celkové ukazuje, Ze fylogeneze neni dobrym nastrojem k piedpovézeni
ekologickych charakteristik sladkovodnich zelenych fas. Pfitomnost fylogenetického
signalu a soulad s evoluénimi modely je tfeba testovat diive, nez je fylogeneticka

vzdalenost vyuzita k odhadiim fenotypické a funk¢ni diverzity.

Nenalezeni vztahu mezi fylogenezi a silou kompetice, mize byt zptisobeno limitacemi
kritiky zminovanych limitaci. Témito limitacemi jsou nedokonalé fylogenetické stromy
sestavené na zaklad¢ nizkého poctu gentl, neadekvatni statistické metody, které netesi
moznost, Ze zavislost mize byt nelinedrni a laboratorni zjednodusené podminky, zejména
kratké trvani pokust, pfi kterém nemusi byt odhalitelné stabilizujici nikové rozdily
(Zimmerman & Cardinale, 2013).

Alexandrou a kol. (2014) méfili nikové a fitness rozdily, relativni vynos (relative yield)
a senzitivitu vuci invazi. I pfes metodické rozsiteni studii nebyla pozorovana zadna
zavislost na fylogenetické vzdalenosti. Laboratorni vysledky byly porovnany se
strukturou spoleCenstev sladkovodnich fas v jezerech Severni Ameriky. V souladu
s vysledky bylo 99 % spolecenstvi uspofadano bez vlivu fylogenetické vzdalenosti.
Absence zavislosti mize byt zpusobena proménlivosti (plasticitou) nékterych traits
(Lurling, 2003; Neustupa, ét’astn}'/, & Hodac, 2008; Scoville & Pfrender, 2010). Signal
by vSak 1 tak mél byt patrny, staci, kdyz je vnitrodruhovd variabilita niz8i nez
mezidruhova (Narwani et al., 2015). Dalsim divodem je vysoka labilita traits, mohou
prodé€lat rychlejsi vyvoj, nez nez zbytek genomu. JelikoZ fasy maji kratké generacni asy
a jsou vystaveny silné predaci, proménuji se traits rychle (Alexandrou et al., 2014)
Nasledkem toho se mohou odpojit od celkové genetické divergence a piestat vykazovat
fylogeneticky signal (Alexandrou et al., 2014). Dale je zde existence synonymnich zamén
v genotypu (Narwani et al., 2015). T velmi odlisné sekvence mohou vést k podobnym
funkcim. Tato zaménitelnost odliSnych genetickych sekvenci neni v posuzovani

fylogenetické vzdalenosti zahrnuta. Geny také mohou interagovat (Narwani et al., 2015).



Ve studiich jsou nejcastéji uzivany parové interakce, nebot’ usnadiuji ptimé pozorovani
kompeti¢nich efektt (Cahill et al., 2008) a umoznuji modelovat kompeti¢ni koeficienty
(Narwani et al. 2013). Tyto modely jsou v8ak zna¢nym zjednoduSenim komplikovanych
vztahl v realnych spolecenstvech. Naughton a kol. (2015) testovali kompeti¢ni odpoveéd
druhu v ptitomnosti vys$iho poctu fas. V kazdém experimentalné sestaveném
spoleCenstvi se nachazelo 8 druhii fas. U pozorovaného druhu byla métena citlivost ke
kompetici, relativni vynos a kompeti¢ni uvolnéni (Byla zméfena biomasa druhu
V pfitomnosti kompetitori, nasledné byl odstranén jeden kompetitor a byl zméfen nartst
biomasy sledovaného druhu.) Kompetice nebyla podminéna ptibuznosti.

Naughton a kol. (2015) pouzily k testovani stejné fasy, jako Venail a kol. (2014), namé&fili
vSak odlisné hodnoty sensitivity. Kompeti¢ni interakce méfené pomoci parovych
kombinaci, mohou, avSak nemusi pfedvidat vliv pfibuznosti na kompetici Ve
vicedruhovych spolecenstvech (Castillo, J., Verda, M. & Valiente-Banuet, A., 2010).
Druhy, které nekoexistuji v parovych pokusech, v bohatsich spolecenstvech koexistovat
mohou. Jednou z pticin je nepfeménitelna kompeti¢ni dominance (,,kamen-ntizky-papir*
dynamika) (Kraft et al., 2015). Parové studie nelze vztahnout na $irSi spoleCenstva. Pro
odhaleni kompeti¢nich vztahii ve spolecenstvu je tieba pokust s vy$§im poctem druhti

(H. R. Naughton et al., 2015).

5.2 Zavéry protistnich studii

Zavéry protistnich studii se v mnohém shoduji se zavéry ze studii na vysSich
organismech. Také u protist vychazi smiSend evidence zavislosti fylogenetické
vzdalenosti a sily kompeti¢nich vztaht.. Nékteré studie prokazaly souvislost (Maherali &
Klironomos, 2007), fada studii zadnou souvislost nenachazi (Fritschie et al., 2014,
Narwani et al., 2015, 2013; H. R. Naughton et al., 2015; Venail et al., 2014). Venail a kol.
(2014) uvadi, Ze z celkem 20 studii provedenych na vyssich organismech i protistech

testujicich CRH pouze 30% prokazalo zavislost.

Pri¢inou muze byt absence fylogenetického signalu (Losos, 2008), vysoka evolucni
labilita a plasticita traits (Alexandrou et al., 2014; Narwani et al., 2015), dale pak
synonymni zamény na trovni genomu (Narwani et al., 2015). Studie potvrzuji diivéjsi

predpoklad, Ze traits nejsou vzdy konzervovany (Losos, 2008).



Vysledky nékolika experimenti (Alexandrou et al., 2014; Narwani et al., 2015) byly
porovnany s existujici databazi vodnich spolecenstev. Toto srovnani umozinuje ovétit, ze
zjednodusené experimentalni podminky nejsou zkreslujici. Udaje o realnych

spolecenstvich se shodovaly s vysledky pokust.

Zatimco u vysSich organismu byly provedeny pouze parové studie, Naughton a kol.
(2014) zkoumali, jak se zméni kompeti¢ni odpovéd’ druhu pii piitomnosti vyssiho poctu
kompetitort. Ze studie vyplyva, Zze kompeti¢ni vztahy ve spoleCenstvu nemohou byt
odvozeny z kompeti¢nich vztahti dvojic. Proto je podstatné zavést vice komunitnich

studii.

Kraft a kol. (2015) méfili miru korelace mezi traits a nikovymi ¢i fitness rozdily. Podobné

zkoumani zatim nebylo na protistech provedeno, je to vhodny smér budouciho vyzkumu.



6. Zavér

Kompeti¢ni vztahy jsou feSeny koexistencni teorii (Chesson, 2000). Ta déli rozdily mezi
druhy na dva typy (nikové a fitness rozdily), a rozsitfuje tak predchéazejici nikové pojeti
(C. Elton, 1946; Grinnell, 1917; Hutchinson, 1957). Z teorie vyplyva, Ze¢ niz§i mira
nikového piekryti® nevede vzdy k niz§i mezidruhové kompetici, nebot’ rozdily ve fitness
k mezidruhové kompetici piispivaji (Chesson, 2000). S pomoci koexisten¢ni teorie 1ze
noveé do mezidruhovych interakci zahrnout facilitaci (Venail et al., 2014), ktera se mezi
druhy také vyskytuje (Valiente-Banuet, A. & Verdu, 2007, 2008).

Koexisten¢ni teorie ptinasi presnéjsi a komplikovanéjsi pohled na kompetici organismi.
Nov¢ navrzené mechanismy jsou predmétem testovani fady studii. Studie hledaji zpisob,
jak konkrétni vlastnosti organismd, traits, souvisi s nikovymi a fitness rozdily. Kraft a
kol. (2015) potvrdili ptedpoklad, Zze nikové a fitness rozdily mohou byt tvofeny
kombinaci vyssiho poctu traits. Jednotlivé traits mohou rtiznou silou pfispivat k nikovym
i fitness rozdilim zaroven (Kraft et al., 2015). Ze studii dale vyplyva, ze traits nemusi byt
vzdy fylogeneticky konzervované a nemusi mit fylogeneticky signal (Alexandrou et al.,
2014; Losos, 2008; Narwani et al., 2015). Absence fylogenetického signalu je zptisobena
vysokou evoluéni labilitou a plasticitou traits, dale pak synonymnimi zdménami na Grovni
genomu (Alexandrou et al., 2014; Narwani et al., 2015). Toto v§e komplikuje vyuziti
fylogenetické piibuznosti jako proxy k funkéni podobnosti druhd, jak ptedpoklada
competition-relatedness hypothesis (CRH). Rozdily mezi druhy se tak nemusi se
vzristajici fylogenetickou vzdalenosti pouze zvySovat, sila kompetice nemusi byt u
vzdalenéjsich druhli nizsi. Vysledny vliv kompetice na strukturu spolecenstev nelze tedy

jednoduse zobecnit.

Pfesto, ze experimentalnich studii testujich vliv kompetice u protist je v porovnani
S vy$§imi organismy mens$i mnozstvi, ukazaly n¢kolik zajimavych vysledkd. Uvedené
studie dokazuji ze, kompetice je vyznamnou silou formujici spoleCenstva. S dulezitym
zavérem prichazeji Naughton a kol. (2015). Ukazuji, Ze pro testovani spoleCenstev je
potiebné pouzivat vicedruhové pokusy, nebot interakce na trovni spolecenstev se nedaji
jednoduse odvodit z parovych studii. Venail a kol. (2013) zjistili, Ze niz§i kompetice u
méng piibuznych jedinct vedla k niz§i kompenza¢ni dynamice a nasledné k nizsi stabilité

spoleCenstvi.

5> nikové pFekryti = niche overlap, naroky na zdroje, ve kterych se dva druhy shoduji



Narwani a kol. (2013) poukazuji na nezbytnost spravné zvolené¢ho fylogenetického
meéfitka, evoluéni vzdalenosti studovanych organismi. Nevhodné zvolena skala zastird
zavislost kompetice na fylogenezi, pokud tato existuje. Toto zdlraziuje nutnost zkoumat
traits druhti. Na rostlinach bylo ukazano, ze je nutné sledovat vice traits zaroven, nebot’
az zjejich kombinace je patrny vliv na kompetici. Jednotlivé traits rtiznou mérou

souvisely s nikovymi a fitness rozdily (Kraft et al., 2015).

Na protistech zatim podobné testovani provedeno nebylo. Dle mého nazoru propojeni
traits s nikovymi a fitness rozdily rozsifi moznosti testovani kompeticnich vztahti ve
spoleCenstvech a je proto vhodnym smérem budouciho vyzkumu. V ramci svého
magisterského studia provedu experimentalni testovani kompetice na kombinaci
vicedruhovych spolecenstev, se soucasnym zkoumanim nekolika funkénich vlastnosti.
Tyto vlastnosti se budu snazit dat do souvislosti s nikovymi a fitness rozdily. Idealnim
modelovym organismem jsou napiiklad krasivky, monofyletick4 skupina zelenych fas.
Zelené fasy jsou jiz pouzivany jako modelovy organismus, a Uzka monofylie skupiny

krasivek by odstranila problémy Sirokého fylogenetického méfitka.
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