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Abstrakt

Vztah mezi lokdlni pocetnosti a velikosti aredlu je obecnou makroekologickou
patrnosti. Je bézné pozitivni, nicméné se najdou i vyjimky. Co za tim stoji, vSak jasné neni.
Mechanismy vysvétlujici tento vztah jsou rizné, od téch, které se opiraji pouze o statistické
chyby, pfes ty, které vztah odivodnuji pfes metapopulacni dynamiku ¢i miru ekologické
specializace (ty jsou nejdiskutovangjsi). Je ale velmi pravdépodobné, Ze vice z téchto
mechanismi pracuje dohromady. Dobfe tento vztah vysvétluje hypotéza ,resource breadth®,
ktera u generalistii predpoklada Siroké rozsifeni a vysokou pocetnost na rozdil od specialistt,
kde by tomu mélo byt piesné obracené. K tomu se poji dalsi dva vztahy, a sice vztah Sifky
niky k velikosti arealu, respektive pocetnosti. Zatimco ten prvni je pomérné¢ dobie
prostudovany, ten druhy zdaleka ne tolik. Tato prace shrnuje dosavadni poznatky na téma
vztahu mezi roz$ifenim a pocetnosti s diirazem na ekologickou specializaci a moznosti, jakym

dany vztah ovliviuje.

Klicova slova: geografickd distribuce, lokalni pocetnost, Sitka niky, ekologicka

specializace



Abstract

The relationship between local abundance and regional distribution is a widespread
ecological pattern. It is frequently reported to be positive, however exceptions have been
evidenced. But the explanation is not clear at all. There are many of mechanisms explaining
this relationship, from those related to statistical issues, those explaining it by metapopulation
dynamics, to rates of ecological specialization, which are the most frequently considered. But
it is likely that certain mechanisms work together. One of the principal hypotheses is
the resource breadth hypothesis, which claims that generalists tend to be more abundant and
widespread whereas specialists occur in small range and less abundant. There are two
ecological relationships linked to ecological specialization. It is a niche breadth-range size
relationship and niche breadth-abundance relationship. While the former is well documented,
the information about latter is rather scarce. This thesis sums up existing studies about
distribution-abundance relationship with a special focus on importance of ecological

specialization.

Key words: geographical distribution, local density, niche breadth, ecological

specialization



1 Uvod

V ptirodé nabyvaji druhy riznych pocetnosti a stejné tak i riiznych velikosti aredlu.
Nékteré druhy jsou velmi pocetné a hojné rozsifené (naptiklad kos cerny, Turdus merula nebo
kavka obecnd, Corvus monedula), jiné maji pocetnost i rozsifeni pomérné omezené (napiiklad
kavce cervenozobé, Pyrrhocorax pyrrhocorax). Pak zde jsou jesté druhy, které maji sice
velkou lokalni pocetnost, nikoliv vSak aredl. A obracen¢ druhy s velkym rozsifenim,

ale nizkou pocetnosti. Nikdo ale nedokaze fict, co pfesné za tim stoji.

»Who can explain why one species ranges widely and is very numerous,
and why another allied species has a narrow range and is rare?*

Charles Darwin, 1859

Na to, ze ekologie jako takova byla nazyvana jako studie rozsiteni a poCetnosti druht,
se o téchto slozkach velmi dlouho mnoho nevédélo, ba ani nezkoumalo (Hanski et al. 1993).
Az pocatkem osmdesatych let vysly studie ddvajici najevo, ze druhy se Sirokym rozsitenim
maji tendenci byt zaroven i lokdlné pocetné (Hanski 1982), pravdépodobné prvni zminka
prisla ale uz diive, ve studii McNaughton and Wolf (1970). Nésledn¢ bylo navrhnuto mnoho
hypotéz snazicich se vysvétlit vztah mezi lokéalni pocetnosti a regionalnim rozsifenim. Jedny
tvrdi, ze jde jen o statisticky artefakt (Brown 1984; Harvey 1996), jiné se opiraji o zdroje
ajejich vyuzivani organismy (Brown 1984; Hanski et al. 1993), dal§i o metapopulacni
dynamiku (Hanski et al. 1993) a jiné mechanismy (Holt et al. 1997).

Béhem dalsich let badani se z pozitivniho vztahu lokdlni pocetnosti a velikosti arealu
stalo ekologické pravidlo. Navzdory tomu, Ze vtomto vztahu vychdzi ve vétSin€ studii
pozitivni korelace, existuje pomérné velkd mira nevysvétlené variability, a tedy se vyskytuji
i vyjimky, kdy je tento vztah negativni, ¢i chybi. Pravé vyjimky jsou mista, ktera ndm mohou
pomoci poodhalit né¢kterd tajemstvi stojici za timto vztahem.

Nejvice diskutovanou hypotézou je ta, se kterou ptiSel J. H. Brown (1984). Ta vztah
vysvétluje mirou ekologické specializace druhti. V této praci se pokusim shrnout mnohaleté
badani a mechanismy, které se tykaji vlivu ekologické specializace na vztah mezi lokalni

pocetnosti a regionalnim rozsirenim.



2 Vztah mezi lokalni pocetnosti a velikosti arealu

2.1 Obecné o vztahu

Uz po mnoho desetileti si ekologové po celém svét¢ davaji za cil pfijit
nejednoduchému vztahu mezi lokéalni pocetnosti a velikosti aredlu na kloub. Za zakladni
princip vztahu mezi lokédlni pocetnosti a velikosti aredlu byla dlouho povazovéna teorie
o evolucnich adaptacich, které nékterym druhtim zkratka umoznovaly vétsi GispéSnost (a tedy
1 vetsi pocetnost a SirSi rozsifeni), nez tém ostatnim (McNaughton & Wolf 1970).
Od devadesatych let zacalo byt publikovano mnoho novych hypotéz snazicich se vysvétlit
tento vztah, které se béhem par let zacaly ujimat, aby se nasledné od teorie o evolu¢nich
adaptacich upustilo.

Pozitivni vztah mezi velikosti arealu a lokalni pocetnosti (definovanou jako pocet
jedincl na jednotku oblasti nebo populacni hustota, obr. 1) je hojné¢ povazovan za kliCovy
prvek makroekologie (Lawton 1999). Piestoze je tento vztah typicky pozitivni, rozhodné
nemuze byt povazovan za univerzalni. V nékterych studiich neni prokazany, v jinych je
dokonce publikovany jako negativni (Gaston & Lawton 1990).

VétsSina studii vztahu mezi lokélni pocetnosti a velikosti aredlu byla provedena
na avifauné, nebot’ pravé ptaci jsou diky velkému zidjmu dobrovolnikli a amatérskych
ornitologli skupinou s mnoha kvalitnimi zaznamy o vyskytech druht (Bréndle & Brandl
2001). Studie byly mimo ptaky (Lacy & Bock 1986) provedeny i na mnoha jinych skupinach,
naptiklad savcich (Blackburn et al. 1997), rybach (Macpherson 1989), mékkySich (Russell &
Lindberg 1988), motylech (Conrad et al. 2001; Pollard et al. 1995), déle u protist (Holt et al.
2002) a nékolik studii bylo provedeno i na rostlinach (Thompson et al. 1998), kterym se zde
ale vénovat nebudu. Velikd je nejen Skala taxonomickych skupin, které¢ byly studovany, ale
1 Skala prostorova. Dany vztah byl dolozen v prostorovych métitkach od mikroskopickych
bezobratlych Zijicich ve fragmentech mechi na kamenech (Gonzalez et al. 1998) po avifaunu
celé Severni Ameriky (Brown & Maurer 1987). Jak uz tato variabilita napovida, piestoze bylo
nejvice studii provedeno v terestrickych ekosystémech, ani sladkovodni (Heino 2005)
¢1 motské (Foggo et al. 2003) habitaty nebyly vynechany. Bohuzel, stejné heterogenni jsou
1 pojmenovani tohoto vztahu, coZz pomérné snizuje prehlednost a tedy i ztézuje praci, a tak
Borregaard & Rahbek (2010) navrhl k popisovani jakychkoli vztahli mezi pocetnosti

a rozSifenim obecny nazev ,,distribution abundance relationship®. Jak uz bylo naznac¢eno vyse,



ne vzdy je vysledkem studie jen vztah pozitivni, nékdy je negativni (Ford 1990), ¢i uplné

chybi (Willson 1974).
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Obr. 1: Vztah mezi lokalni densitou a podilem obsazenych mist (ptaci druhy, Britanie) (Gaston et al.

1997).

Vztah mezi lokalni pocetnosti a regionalnim rozsifenim nemusi byt vSak vzdy linearni.
Byly publikovany studie, kde podoba vztahu byla triangularni, trojuhelnikovita (Obr. 2)
(Brown & Maurer 1987; Symonds & Johnson 2006). Brown & Maurer (1987) k tomuto
vztahu podavaji pomérné presvédcivé vysvétleni. Jde o to, ze by Siroce rozsifené druhy mély
dosahovat vys$8i mezidruhové variability ve velikosti téla a v metabolickych nérocich.
Na rozdil od druhti s omezenym rozsifenim by tedy ty Siroce rozsifené mély dosahovat také
vysoké variability v poCetnostech. Gaston (1998) doplnil, Ze triangularni vztah bude
pravdépodobné charakteristicky pfi méfeni ve velkych prostorovych méfitkach a pti velké
ekologické a taxonomické variabilité v prostiedi. Na druhou stranu ale Kotze et al. (2003) sice
ve své studii stfevlikovitych broukii Belgie, Danska a Némecka také prokazali triangularni
vztah, nicméné obraceny, nez vysSe popsany. VEtsi variabilitu v pocetnostech zde zastévaji
druhy s Gzkou nikou (Obr. 3). Odivodiiuje to tim, Ze specialist¢ mohou byt rizn€ uspésni
na svych biotopech, z ¢ehoz vznika velkd variabilita v poCetnostech, zatimco generalisté
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vykazuji obecnéjsi a jednotnéjsi troven pocetnosti.



Velmi dilezitym pozadavkem ke studovani tohoto problému je, aby mély studie
detailni a obsahlé odhady lokalnich pocetnosti z rozsédhlych a standardizovanych terénnich
prizkum. Jednim z nejvétSich problémi pii zkoumani vztahu mezi pocetnosti a rozsifenim je
totiz zajisténi velmi dobrych dat, aby se predeSlo nejen, ale predev§im falesné pozitivni
korelaci zplisobené nedostateénym nebo Spatnym samplingem (Hanski et al. 1993).

Nedisledny sbér dat totiz miize zpisobit statistickou chybu, ktera vyusti ve faleSny pozitivni

vztah.
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Obr. 2: Triangularni vztah mezi lokalni pocetnosti a velikosti aredlu (Symonds and Johnson 2006 podle
Brown and Maurer 1987).
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Obr. 3: Obraceny triangularni vztah (Kotze et al. 2003).
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2.2 Hypotézy vzniku vztahu mezi lokalni poc¢etnosti a velikosti
arealu (abundance-range size relationship)

Navzdory vSudypfitomnosti tohoto vztahu, neni stile ziejmé, co k nému vede. Je
navrhnuto nékolik hypotéz, které se pozitivni vztah mezi lokalni pocetnosti a velikosti aredlu
snazi vysvétlit. Cast z nich jsou hypotézy, které tvrdi, Ze jde pouze o statisticky artefakt, ¢ast
se opira o Cist¢ biologické mechanismy (Gaston et al. 1997). Nicméné je velmi

pravdépodobné, ze mechanismy funguji dohromady (Cowley et al. 2001).

2.2.1 Hypotézy chybného méreni

Mezi hypotézy, které tento vztah davaji za vinu pouze statistickému artefaktu, patii
hypotézy ,,sampling artefact (vzorkovaci artefakt) a ,,phylogenetic non-independence®
(fylogeneticka zavislost).

Dle ,,sampling artefact* hypotézy vznika pozitivni korelace nepfesnym samplingem.
V praxi vzacngj$i, méné€ rozsifené druhy detekujeme s daleko mensi pravdépodobnosti, nezli
druhy bézné, vyskytujici se ve vétsich hustotach, prestoze by jejich rozsifeni bylo rovnocenné
(Brown 1984; Gaston et al. 1997). Brown (1984) nicméné vidi dva divody, pro¢ tato
hypotéza neni dostatecné k vysvétleni celého vztahu mezi pocetnosti a rozsifenim. Zaprvé se
domnivd, ze je tento efekt, minimdlné¢ v nékterych piipadech, k vysvétleni uvedené miry
zmény geografického arealu se vzristajici densitou pfilis slaby. Zadruhé je presvédceny,
ze jist¢ soubory dat jsou velmi precizné¢ provedené. Efekt tohoto mechanismu ma
pravdépodobné¢ vliv pouze na malych prostorovych S$kaladch, pii rozsifeni druht
kvantifikovaném jako pomér lokalit, na kterych se vyskytuji a pfi ne pfilis dobie odvedeném
samplingu (Hanski et al. 1993).

Dalsi hypotéza se opird o fylogenetickou nezavislost. V piipadé, ze s¢itané druhy maji
spole¢ného predka, nemusi byt data kvili jejich fylogenetické ptibuznosti nezavisla (Harvey
1996). Pak by snadno mohla vzniknout artificidlni vazba mezi pocetnosti a velikosti aredlu.
Napriklad Nee et al. (1991) prokazal negativni korelaci mezi pocetnosti a velikosti téla
u britskych ptaka, kdy pévei vykazovali vysokou pocetnost a mala téla, kdezto ostatni ptaci
skupiny byly pocetné malo, zatimco doristaly vétSich velikosti tél. Bohuzel to ale
neprokazuje zadny skuteCny vztah, nybrz jen evolu¢ni rozdilnost mezi pévci a ostatnimi
ptacimi skupinami.

Wright (1991) piisel stim, Ze je tento pozitivni vztah mezi lokalni pocetnosti

a rozSitenim pfedem dany. Pro pfedstavu uvadi pfirovndni k hazeni zrnek ryze na miizku. Pii
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upusténi par zrnek bude vyskyt (pocet obsazenych policek) i pocetnost (pocet zrnek
na poli¢ko) nizka. Pokud ale rozhodime vice zrnek, pocet zrnek na policko naroste a prakticky
kazdé policko bude obsahovat alespoii jedno zrnko. Pfi zvySovéani pocetnosti zpocatku rychle

narusta i vyskyt, pak se ale jen asymptoticky pfiblizuje jedné.

2.2.2 Biologické mechanismy

Hypotéz vysvétlujicich vztah mezi lokalni pocetnosti a rozsifenim je vice (viz review
Borregaard & Rahbek 2010; Gaston et al. 1997), zminim se tedy jen o nékterych, téch
podstatnéjsich.

,Range position” hypotéza (poloha aredlu) je zaloZzena na pozorovani Grinnella
(1917), ze se pocetnosti druhli snizuji smérem k hranicim jejich geografickych areald.
V piipad¢ Spatného vybéru oblasti ke studii by mohly byt bézné druhy v daném misté
detekovany pouze jako okrajové/vzacné, nebot’ by do studované oblasti mohl zasahovat pouze
okraj jejich aredlu. To by mohlo vyustit v pozitivni korelaci mezi pocetnosti a rozsifenim
(Bock & Ricklefs 1983).

Hypotéza ,,resource availability* (dostupnost zdroji) Hanski et al. (1993) vysvétluje
pozitivni korelaci mezi pocetnosti a velikosti arealu na zaklad¢ dostupnosti zdroji. Ptesnéji,
druhy které vyuzivaji bézngjsi (Castéjsi) a také vice rozsifené zdroje, se mohou stat pocetnymi
a Siroce rozsitenymi. U druhd vyuzivajicich vzacné zdroje (nepocetné, nerozsifené) by pak
naopak nastal pfipad malych pocetnosti na malych arealech.

Nasledujici hypotéza ,vital rates“ (Holt et al. 1997) je povazovana za jedno
z nejjednodussich vysvétleni pozitivniho vztahu mezi pocetnosti a velikosti aredlu (Gaston et
al. 1997). Tvrdi se v ni, Ze pocet osidlenych lokalit i lokéalni pocetnost druhi jsou dany mirou
narozeni a mirou umrti mezi populacemi. Vysoky populacni rist tedy mtze vést k vysoké
pocetnosti, ktera dale umozni obsazeni vice lokalit (Holt et al. 1997).

O’Connor (1987 ex Gaston et al. 1997) pfinasi dalsi potencialni hypotézu k vysvétleni
vztahu mezi abundanci a rozSifenim. Jmenuje se ,,density-dependent habitat selection®
(hustoté¢ zavisly vybér prostfedi) a dany mechanismus vysvétluje vztah na zaklade
vnitrodruhové kompetice. Ve chvili, kdy jsou jedinci v populacich s vysokou densitou, jsou
nuceni osidlit dalsi habitaty, které pro n¢ vSak nejsou optimalni. To samoziejmé zvysi vyskyt
daného druhu a zaroven rozsiti jeho miru ekologické tolerance (minimalné habitatovou Sitku

niky).
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Dalsi hypotéza vysvétluje tento vztah na zakladé metapopulac¢ni dynamiky. Jmenuje se
jednoduse ,,metapopulation dynamics* a jak uz ndzev napovida, vysvétleni k pozitivnhimu
vztahu mezi pocetnosti a velikosti aredlu méa od ostatnich odlisné. Tvrdi, Ze lokaln¢ pocetné
druhy poskytuji vice migrujicich jedinci mezi metapopulacemi druhii, ktefi maji Sanci
na kolonizovani dalSich oblasti. Zarovenn se snizenim miry extinkce jednotlivych
metapopulaci to podporuje vznik metapopulaci novych, ze kterych vzejdou dal§i migranti
a s pozitivni zpétnou vazbou nabudou i velkého rozsiteni (Hanski 1991).

Posledni hypotézou, o které se zminim, je hypotéza ,,resource breadth” (o Sifce spektra
vyuzivanych zdroja), ktera je zalozena na ekologické specializaci druhd. Podle Gregory &
Gaston (2000) patii tato hypotéza spolu s ,resource availability” hypotézou mezi predni
mechanismy vysvétlujici tento vztah. Princip je takovy, Ze druhy se Sirokou toleranci
k prostfedi (tj. se Sirokou nikou, generalisté) jsou schopni vyuzit vétsi skalu zdroju, a tedy
budou moci dosahovat vétSich abundanci na vétSim Uzemi, které jsou diky této vlastnosti
schopné osidlit. Na druhé stran¢ druhy s omezenou toleranci vii¢i prostiedi (tj. s uzkou nikou,
specialisté), které jsou schopné vyuzit pouze maly rozsah zdroji, nedosahnou ani vysokych
densit, ani Sirokého rozSifeni (Brown 1984). JelikoZ je tato hypotéza zasadni casti mé

bakalatské prace, vice se o ni zminim niZe, ve vlastni kapitole.

2.3 Prehled studii vztahu mezi pocetnosti a velikosti arealu

2.3.1 Studie

Pfevazna vétSina studii vztahu mezi lokalni pocetnosti a velikosti aredlu vykazuje
pozitivni korelace, nicméné vyskytuji se 1 takové, kde vysla korelace negativni nebo kde
nebyla prokazana zadna. VeétSina z publikovanych studii byla provedena na avifauné,
ale ostatni zahrnuji velké spektrum nejen riiznych taxonomickych skupin. Stejné tak variabilni
jsou i prostorové Skaly, ve kterych byly studie provedeny. Zde uvadim tabulku (Tab. 1)

s prehledem studii vztahu mezi lokalni pocetnosti a velikosti arealu.
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Autor Taxonomicka skupina | Vztah Méritko
Berkstrom et al. (2012) ryby 0 lokalni
Blackburn et al. (1998) ptaci + regionalni
Bock (1987) ptaci + regionalni
Bock & Ricklefs (1983) ptaci + kontinentalni
Bréndle & Brandl (2001) ptaci + regionalni
Brindle & Brandl (2001) ptaci 0 kontinentalni
Brown (1984) zooplankton + regionalni
Brown (1984) ptaci + regionalni
Brown (1984) savci + lokalni
Brown & Maurer (1987) ptaci + kontinentalni
Cowley et al. (2001) motyli 0 lokalni
Foggo et al. (2003) bezobratli estuaru + regionalni
Ford (1990) ptaci - kontinentalni
Gaston & Lawton (1988) hmyz + lokalni
Gaston & Lawton (1990) ptaci + regionalni
Gonzalez et al. (1998) ¢lenovci + mikroskopické
Hanski (1982) hmyz + lokalni
Heino (2005) hmyz + lokalni
Hengeveld & Haeck (1982) ptaci + regionalni
Holt & Gaston (2003) savci + regionalni
Holt & Gaston (2003) ptéci + regionalni
Johnson (1998) savci - kontinentalni
Kotze et al. (2003) hmyz + regiondlni
Lacy & Bock (1986) ptaci + kontinentalni
Macpherson (1989) ryby + regionalni
Owen & Gilbert (1989) hmyz + lokalni
Péivinen et al. (2005) motyli - regionalni
Reif et al. (2006) ptaci 0 lokalni
Russell & Lindberg (1988) mékkysi + regionalni
Symonds & Johnson (2006) ptaci 0 regionalni
Willson (1974) ptaci 0 lokalni
Wright (1983) zooplankton + regionalni

Tab. 1: Pfehled studii na téma vztahu mezi pocetnosti a velikosti aredlu (pozitivni +; negativni -; bez korelace 0).
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2.3.2 Vyjimky

Riké4 se, e vyjimka potvrzuje pravidlo. At je to pravda ¢&i ne, vyjimky z obecnych
vzorti nam predstavuji Siroké moznosti pro pochopeni velké Skaly dilezitych vlivli na dany
vztah (Slatyer et al. 2013). Jak uz zde bylo feceno, pfestoze je pozitivni vztah mezi lokalni
pocetnosti a velikosti aredlu témét pravidlem, daji se najit vyjimky, které jsou ale zaroven
docela dobte vysvétlitelné. Gaston & Lawton (1990) to davaji za vinu ptipadim, kdy se dany
habitat citeln¢ 1iSi od spektra habitati v daném regionu. Tam se muze objevit druh
specializovany pravé na odliSny habitat, ve kterém dosahuje vysoké pocetnosti, ovSem
bez moznosti Sifeni. S dal§i moZnosti absence pozitivniho vztahu ptichazi Brown (1995
ex. Reif et al. 2006), ktery tvrdi, Ze by k tomu mohlo dojit u ostrovnich komunit. U téch
dochazi kvysokym pocetnostem endemickych druhti zplsobenym zaprvé slabou
mezidruhovou kompetici, nebot’ na ostrovech druhli byva maélo, coz umoznuje SirSi vyuziti
zdrojl (a tedy vétsi pocetnost) (MacArthur et al. 1972) a zadruhé izolovanosti ostrovi, které
umoziiuje stabilni prostiedi k dobré adaptaci na lokalni podminky (Thiollay 1997). Navic by
Siroce rozsifené druhy nemély na ostrovech dosahovat vysokych pocetnosti kvili tomu,
ze jsou pii snaze o kolonizaci vystaveny nejen nezndmému prostiedi, ale 1 druhtim, které jsou
na n¢j dobie adaptované (Jones et al. 2001). Mnoho spole¢ného maji s ostrovy geograficky
izolovana a vysoko polozZend mista tropti. Tyka se to naptiklad poctu pfitomnych druhd, ktery
je nizky (Rahbek 1995), poméru endemickych druht, ktery je vysoky (Fjeldsad & Lovett
1997) a jejich vysokou lokalni pocetnosti (Manne et al. 1999).

Reif et al. (2006) neprokdzali ani pozitivni ale ani negativni korelaci mezi lokalni
abundanci a mirou rozsifeni. Studie byla zaméfena na avifaunu vysoko polozenych mist
africkych tropti. Vyslo najevo, Ze horské druhy vcéetné tamnich endemitli maji relativné
vysoké lokdlni abundance a mnoho zaznamenanych, Siroce rozsifenych druh dosahuje
nizSich pocetnosti (Reif et al. 2006). Nabizi se zde otazka ohledn¢ kvality nasbiranych dat, jez
by mohla ovlivnit vysledek (Gaston et al. 1997), nicmén¢ autofi jsou piesvédéeni, ze tomu tak
u jejich studie neni (Reif et al. 2006). Dale upozornuji na to, ze tato vyjimka neni
v afrotropickém regionu uplné ojedinéla (Nana et al. 2014). K podobnym vysledkiim — vysoké
pocetnosti endemickych i neendemickych horskych druhii oproti druhiim Siroce rozsifenym —
se totiz dopracovali i jejich kolegové ve studiich avifauny v Kumbria Forest (Angola),

respektive severnim Mosambiku (Ryan et al. 1999; Sekercioglu & Riley 2005).
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Dalsi vyjimka z pozitivniho vztahu vychazi ze studie Symonds et al. (2006). Autofi
zde neprokazali zadny vztah mezi velikosti aredlu a lokélni pocetnosti u 272 detekovanych
australskych pévci. V jednom zjejich vysvétleni absence vztahu popisuji Australii jako
neobvyklou geografickou oblast pro provadéni vyzkumu. Australie se totiz vymyka i ostatnim
makroekologickym trendim, jako napfiklad tomu mezi druhovou bohatosti a zemépisnou
Sitkou (Cotgreave & Harvey 1994). Dalsi mozné vysvétleni spociva v ptaci vysadé schopnosti
letu, ktery jim poskytuje potencial pro rychlé a rozsahlé rozsifeni. Zaroven vétSinu kontinentu
pokryva poust’ a aridni bus, které mohou druhy tlacit k méné pocetnym populacim. Schoehner
(1987) podotyka, ze u Siroce rozsitenych druhti Australie je veliké pravdépodobnost, ze budou
obyvat velikou ¢ast pravé aridnich oblasti, coz zplisobi malé pocetnosti. To mize mit
za nasledek negativni vztah mezi lokalni pocetnosti a mirou rozsiteni.

Piekvapivy vysledek vzeSel také ze studie australskych ptaki, nebot’ se v ni ocekdvany
pozitivni vztah mezi lokédlni pocetnosti a velikosti aredlu neprokdzal. Piestoze vysledky
ukazovaly u generalistii tendenci k vyssi lokalni pocetnosti, tendenci k vétSimu aredlu uz
nikoli (Ford 1990).

Péivinen et al. (2005) prokdzali ve studii finskych motyla silnou negativni vazbu mezi
densitou a roz$ifenim. Sice obé dimenze métené niky (habitatové niky dospélcti a potravni
niky larev) vykdzaly pozitivni korelaci s velikosti aredlu rozsiteni, ale prekvapivé korelovaly
negativné s densitou. Poukazuji na velmi dulezity faktor tohoto vztahu, a sice na geografickou
lokaci studie — na okraji geografického areédlu jsou totiz vhodné lokality vice izolované
nez v centru arealu, osidlené jsou tedy pak jen ty nejvetsi a nejkvalitnéjsi lokality. A to pravé
muze podporovat negativni vztah.

Déle Johnson (1998) zjistil negativni vztah mezi pocetnosti a roz§ifenim u starobylych
australskych vacénatct (nikoliv vSak uz u recentné vyvinutych druhti — do nich zahrnuje ty,

které prosly radiaci ze spolecného predka béhem poslednich ¢tyf milioni let).
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2.4 Vliv miry specializace na pozitivni vztah mezi lokalni

pocetnosti a rozsirenim (,,resource breadth hypothesis*)

241 Co je to ekologicka specializace?

Mira ekologické specializace ndm udava, jak velké spektrum zdroji jsou dané druhy
schopné vyuzit (= jak maji Sirokou niku). Kdybychom druhy podle této vlastnosti setadili
(nejuzsi nika), mezi témito extrémy vSak existuje plynuly ptrechod (Kotze et al. 2003).
Generalisté jsou ty druhy, které jsou schopné vyuzit velké spektrum zdroji a specialisté
naopak ti, ktefi se zamétuji jen na urcité zdroje. Mezi témito poly, tedy mezi rozmanitosti
vyuzivanych zdroji a efektivitou vyuzivanych zdroji je pravdépodobné evolu¢ni trade-off
(Clavel et al. 2011). Nika jako takova je dle definice Grinnella (1917) zaloZena na odezvé
na podminky prostiedi, ve kterém se jedinec (druh) vyskytuje. Prostfedi nabizi mnoho
dimenzi k urceni niky, at’ uz jde o potravu, habitat, klima, svétlo atd. (Hutchinson 1957
ex Slatyer et al. 2013).

Klasifikace specialisti a generalisti neni vSak Uplné¢ jednoduchd, zalezi, zdali je
métfeni provedeno mezi druhy, populacemi, ¢i jedinci (Roughgarden 1972) a také
na prostorovém méfitku, nebot’ se lokalni generalisté mohou v regionalnim métitku jevit jako

specialisté a naopak (Gaston et al. 1997).

2.4.2 Hypotéza resource breadth

Jako prvni propojil vztah velikosti aredlu k pocetnosti se Sitkou niky James Brown
(1984), zaroven je také hypotézou nejcastéji uznavanou. Jak uz jsem naznacil vyse, jde
o toleranci druhii k prostfedi (Sitku niky) — ¢im vétsi, tim vétsi aredl 1 pocetnost. Tento
mechanismus zacal byt zndmy dle svého autora jako Brownova hypotéza, nicméné Gaston et
al. (1997) navrhli lepsi a vyslovnéjsi nazev ,resource breadth hypothesis®. Brownovo
vysvétleni mezidruhového vztahu mezi lokalni pocetnosti a velikosti aredlu se zda byt totiz
v nécem nedostatecné. Predpoklada se v ném, ze vice rozsifené a vice pocetné druhy dokazou
vyuzit $ir§i spektrum zdroji. Zatimco ptedpoklad, ze velikost aredlu vzrista se Sitkou
ekologické niky, je namisté, stejny vliv na abundanci jiz tak samoziejmy neni (Hanski et al.
1993). Gaston et al. (1997) nevidi zadny rozumny divod, pro¢ by se méla pocetnost druhii
zvétSovat spolu s $irSim vyuzitim zdroji (pokud nejsou druhy se Sir$i nikou schopny vyuzit

vice zdroju lokaln¢ a tedy byt i pocetnéjsi). Nicméné bylo publikovano nékolik modela
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predpokladajici pozitivni vztah mezi Sitkou niky a pocetnosti (Kolasa 1989; Sugihara 1980;
Tokeshi 1990).

Ptestoze Brownova hypotéza piedpokladd pozitivni vztah mezi abundanci
a rozSifenim, d4 se pomoci ni vysvétlit i vztah negativni, ¢i jeho nepfitomnost. Negativni
muze nastat u druhid specializovanych na vzacné habitaty. Tedy pokud se habitat, ve kterém je
pocetnost meéfena, vyrazné 1iSi od béznych habitath v okoli (tato rozdilnost miize byt
v riznych kombinacich struktury habitatu, klimatu nebo dostupnych zdrojit). Pak by v ném
druh specializovany pravé na tento habitat mohl byt naméfen jako velmi pocetny, avSak
v okolnich habitatech by se nevyskytoval vibec (tj. vysoka lokalni pocetnost, maly areal
rozSifeni) a naopak druhy schopné vyuzit Siroké spektrum zdroji (generalisté), nemusi
dokazat v neobvyklych habitatech dosdhnout veliké pocetnosti, piestoze jsou Siroce rozsifené.

(Gaston & Lawton 1990).
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3 VIliv Sirky niky na jednotlivé slozky vztahu mezi lokalni

pocetnosti a velikosti arealu

3.1 Méreni Sirky niky

Povazujeme-li niku dle Hutchinsona (1957 ex Slatyer 2013) za n-dimenzionalni, da se
ocekavat, ze jeji mefeni bude nesmirné t€zké. Méteni Sitky niky mize byt provedeno v mnoha
ohledech a jednotlivé osy (€asti z n-dimenzionalni niky; jeji dimenze) se mohou velmi lisit
(Berkstrom et al. 2012). Velmi tedy zéalezi na zvolené ose (dimenzi) métfené niky, zdali
nastane pozitivni korelace mezi jeji Sitkou a velikosti aredlu (to by se samoziejmé tykalo
porovnavani jakékoli vlastnosti se Sitkou niky) (Harcourt et al. 2002). Pii velkém mnozstvi
naméfenych dimenzi nik je tedy vice nez pravdépodobné, Ze nékteré osy budou vykazovat
pozitivni korelaci, zatimco jiné negativni. Protoze by bylo obtizné vybrat pravé jednu
dimenzi, je ve vétsin¢ studii pracovano s nckolika dimenzemi najednou. Mezi nejCastéji
mefené patii nika habitatova a potravni. Nicméné pies vSechny rozpory a nejasnosti dilci
pozitivni korelace z mnoha méfenych dimenzi pfedstavuji obecnou podporu pro vztah mezi
Sitkou niky a velikosti aredlu (Slatyer et al. 2013).

I u méfeni Sifky niky se musi dat veliky pozor na to, aby sampling efekt nezpisobil
v diskutovaném vztahu falesny pozitivni vztah. Mohlo by tak nastat naptiklad pti méfeni Sirky
niky druhli na vice lokalitdich (Hanski et al. 1993). To také ndzorné¢ predvedli Kolb et al.
(2006) pfi studii cévnatych rostlin lesniho habitatu, ze které jim vyplynula pozitivni korelace
mezi Sitkou niky (zde tolerance vici pH pudy) a velikosti aredlu, nicméné po pouziti

statistickych korekci k potlaceni sampling efektu pozitivni vztah zmizel.

3.2 Vztah mezi Sirkou niky a velikosti arealu

Ptedpoklddany vztah mezi Sitkou niky a velikosti aredlu byl jeden z mnoha
navrhovanych mechanismi k vysvétleni béznosti a vzacnosti (Brown 1984). Brown (1984)
dale tvrdi, Ze by vyuziti §irsi Skaly zdroj a udrzovani zivotaschopnych populaci napfic t€mito
zdroji méelo vést k osidleni vétsiho arealu danych druhti s vysledkem pozitivni korelace mezi
nimi. Z reSerSe od Slatyer et al. (2013) vyplyva, ze vztah mezi Sitkou niky a velikosti areélu je
obecny ekologicky pattern, nebot’ jejich piehled studii vykazuje silnou pozitivni korelaci
mezi praveé sitkou niky a velikosti geografického aredlu. Nejsilnéjsi korelace byla nalezena

pii zkoumani dimenzi niky spojenych s toleranci k Zivotnimu prostfedi. Pozitivni byla ale
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1 s ostatnimi méfenymi dimenzemi — nikou potravni a habitatovou (Slatyer et al. 2013). V tom
piipad¢ by mohla §ifka niky dobte poslouzit pro pifedpovidani velikosti aredlu druhti.

McCauley et al. (2014) ve své studii Sidel Severni Ameriky prokézali pozitivni vztah
mezi Sitkou habitatové niky a velikosti aredlu. Na péti druzich blesivcil severni polokoule byl
tento pozitivni vztah také prokazan (Gaston & Spicer 2001) a podobné studie hmyzu
vazan¢ho na vodu v ¢asti Finska prokdzala taktéz pozitivni korelaci mezi diskutovanymi
proménnymi (Heino 2005).

Sitka habitatové niky dospélcti a potravni niky larev finskych motyli také vykazuje
silnou pozitivni korelaci s velikosti arealu (Obr. 4) (Pdivinen et al. 2005). Podobné byla
prokdzéna pozitivni korelace mezi Sitkou habitatové niky a velikosti aredlu u motyla
severniho Walesu (Cowley et al. 2001) a u motylli Velké Britanie mezi Sitkou potravni niky
a velikosti aredlu (Dennis et al. 2005). Pozitivni vztah $itky niky k rozsitfeni nebyl u motyli
prokdzan jen na starém kontinent&, ale i u motyli Kalifornie. V tomto piipadé to bylo
mezi Sitkou potravni niky a velikosti arealu (Jahner et al. 2011). Jesté dalsi studie byla
provedena na motylech, v tomto piipadé¢ modraskovitych Severni Ameriky. Zde ale zadna
vazba mezi mirou specializace a regiondlnim rozsifenim prokazana nebyla (Hughes 2000).

U primatd byl tento vztah prokdzan dvakrat. Jednak pifi vyzkumu v Africe, kdy
v pozitivnim vztahu s velikosti aredlu byla Sitka jak potravni, tak i habitatové niky (Eeley &
Foley 1999). A zadruhé pii zkoumani osmi druhli primati v Jizni Americe, kdy rozsifeni
pozitivné korelovalo se Sitkou habitatové niky (nikoliv vSak uz se Sitkou niky potravni)
(Lehman 2004).

Jednou z mala publikovanych vyjimek z tohoto vztahu, je studie avifauny ve vychodni
casti Némecka, ve které pozitivni vztah rozSifeni k Sifce habitatové niky nebyl prokéazan
(Bréndle et al. 2002).

Williams et al. (2006) také prokazali vztah mezi Sitkou niky (zde potravni) a velikosti
arealu, nicméné obraceny, nez by se dalo olekavat. Zaby tropického destného lesa
v australském severnim Queenslandu vykazuji negativni vztah mezi Sitkou potravni niky
a velikosti aredlu. Tedy geograficky omezené druhy jsou potravnimi generalisty a Siroce
rozsifené¢ druhy jsou potravnimi specialisty. Autofi se domnivaji, Ze je to dano extinkénim
filtrem, kdy druhy nachylné na vymieni (obecné druhy specializované a s malym rozsifenim)
disponuji alespon Sir$i potravni nikou (jsou potravni generalisté), coz jejich Sance na preziti

zvysuje.
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Obr. 4: Sitka habitatové niky dospélct, respektive §itka potravni niky larev ve vztahu k velikosti rozsifeni

(Péivinen et al. 2005).

3.3 Vztah mezi Sirkou niky a poéetnosti

Zatimco ve vztahu Sitky niky a velikosti aredlu se vyskytuje mnoho pozitivnich
korelaci, u vztahu $itky niky k abundanci uz jich tolik neni. Neni totiz Gpln¢ jednoduché
predstavit si, pro¢ by Sir$i nika méla vést k vys$§im densitdm (Paivinen et al. 2005). Mohlo by
k tomu vSak nastat diky sniZeni vnitrodruhové kompetice, zpiisobené schopnosti vyuzit vice
zdroji. Nehled¢ na to ale samoziejmé velmi zélezi na pravé mefené dimenzi niky (Gaston &
Lawton 1990).

Vyse zminénd studie hmyzu vazaného na vodu (Heino 2005) nevykazovala jen
pozitivni korelaci ve vztahu Sitka niky — velikost arealu, nybrz i ve vztahu $itka niky —
pocetnost. Podobné Lacy (1982) objevil pozitivni korelaci mezi Sitkou potravni niky
a pocetnosti u mykofagnich drosofil, nicméné se tomu tak stalo pouze v jedné ze dvou
zkoumanych oblasti. Dale prokazali pozitivni vliv Sitky niky na pocetnost Hanski & Koskela
(1978) u koprofagnich broucich druht (Obr. 5), avSak ve studii modraskovitych motyla
Severni Ameriky z4dna vazba mezi §itkou niky a pocetnosti prokazana nebyla (Hughes 2000).

Ze souhrnngjsi studie plzl, obojzivelniki, ptakti a malych savct Severni Ameriky také

z4dna korelace nevzesla (Seagle & McCracken 1986).
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Studie zavislosti Sitky niky a pocetnosti byla provedena i na plazech, kdy poustni
jestéii stfedni Asie nevykazali zddnou korelaci a poustni jeStéfi severniho Mexika slabou
negativni korelaci (Shenbrot et al. 1991).

Nékolik studii bylo provedeno na hlodavcich, pfi¢emz v Zadné znich nevySel
pozitivni vztah mezi $itkou niky a pocetnosti. Robey (1987) pii zkoumani sedmi druhti
hlodavct Velké panve v Severni Americe neprokazal zadny vztah Sitky niky k pocetnosti.
SpiSe negativni korelace byla vysledkem studie hlodavcii severniho Mexika (Rogovin et al.
1991) a silngj8i negativni korelace pocetnosti a $itky niky vySla u hlodavct stiedni Asie
(Shenbrot 1992).

Ford (1990) také prokazal pozitivni vztah mezi Sitkou niky a pocetnosti. Lokalni
densita mu pozitivné korelovala s potravni dimenzi niky v ptipadé australskych ptakt. Dalsi
studie, kde vysla pozitivni korelace mezi pocetnosti a §itkou niky (zde mikrohabitatovou),
byla provedena na pyskounovitych rybach (Berkstrom et al. 2012).

Této problematice se bohuzel vénuje jen velmi malo studii (navic vztah pocetnosti a
Sitky niky nebyva jejich hlavnim cilem), zminim se tedy i o jedné studii provedené na
rostlinach. Je to studie stromli ve stfedni Evropé, ze které ale vyplyva, ze Sitka niky nema

podstatny vliv na pocetnost danych druht stromti (Kéckemann et al. 2009).
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Obr.5: Korelace mezi pocetnosti a Sitkou niky (Wr) koprofadgnich broukti (Hanski & Koskela 1978).
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4 Zaver

Vztah mezi lokdlni pocetnosti a velikosti aredlu je jednak velmi zajimavym
makroekologickym tématem, ale zaroven tématem pomérné slozitym k studovéani. Resitel se
musi vyporadat s mnoha faktory, které¢ vysledek ovliviiuji. Od problémi se samplingem po
ruzné Skaly, ve kterych mize byt studovan a rtizné zplsoby, jakymi muize byt studovan.
Kdyby se podafilo sjednoceni metodiky v jakékoli mife, mohlo by to velmi usnadnit jakoukoli
nasledujici préci tykajici se tématu vztahu mezi pocetnosti a rozsifenim.

Tento vztah nabyva bézné pozitivni povahy. Byl dolozen v mnoha riznych
prostorovych méfitkdch, od mikroskopickych po kontinentdlni. Velmi rozmanité je
1 zastoupeni taxonil v publikovanych studiich. Ve vétSiné studii ale zbyva znacna
nevysvétlend variabilita, kterd predstavuje dalsi prostor k novym poznatkiim.

Vysvétleni pozitivni korelace vztahu se zda byt nejsmysluplnéjsi skrze vlastnosti niky
druhti. Tedy Ze generalisté, ti se Sirokou nikou, dosahuji vétSich aredlit a zaroven 1 vysSich
abundanci. Nicmén¢, je vice nez pravdépodobné, Ze tento vztah nebude dén pouze jednim
mechanismem, nybrz propojenim vice mechanisma (Cowley et al. 2001).

Co se tyka propojeni vztahu lokalni pocetnosti a velikosti rozsifeni s ekologickou
specializaci, Gizce s nim souvisi dal$i dva vztahy. A sice vztah Sitky niky k velikosti arealu
a vztah Sitky niky k lokdlni pocetnosti. Na rozdil od pozitivniho vztahu $itky niky k velikosti
aredlu, ktery byl prokdzan napfi¢ riznymi dimenzemi niky, taxonomickymi skupinami
a prostorovymi Skalami a zacal byt povazovan za ekologické pravidlo (Slatyer et al. 2013),
vztah $ifky niky k pocetnosti tak jednoznacny neni. Par studii sice bylo provedeno, nicméné
v porovnani s ostatnimi diskutovanymi vztahy opravdu malo a svelmi riznorodymi
a vétsinou ne prili§ prukaznymi vysledky. Navic, neexistuje snad studie, kterd by se zamérila
jen na vztah Sitky niky k pocetnosti (tyka se to ale i vztahu Sitky niky k velikosti arealu), vzdy
je to jen bud’ vedle;jsi, nebo diléi vysledek od jiného, ptibuzného tématu. Rekl bych, Ze by tyto
specializované studie mohly poskytovat siln€j§i a presnéjsi vysledky. JelikoZ je to velmi
zajimavé téma, které by navic mohlo vnést mnoho svétla do vztahu mezi lokalni pocetnosti
a velikosti aredlu a vlivu ekologické specializace na néj, je Skoda, Ze mu zatim neni vénovano

vice pozornosti.

Nebylo by hezké dokézat odpoveédét na otdzku samotného Charlese Darwina?
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