Uvod

Zaklady ekologie spolecenstev se neustale vyvijeji (napf. Cody a Diamond 1975, Proce et al. 1984, Strong et al.
1984a). Ve vseobecné znamych ekologickych uc¢ebnicich (napt. Odum 1977, Pianka 1978, Ricklefs 1979) byla
predkladana predevsim dokonale propracovana teorie mezidruhové konkurence, ktera slouzi k vysvétleni mnoha
stranek organizace ekologickych spolecenstev. V prirodé v§ak mohou byt zakladem usporadani, které je
pri¢itano mezidruhové konkurenci, jiné mechanismy (napf. Lawton a Strong 1981). Nova ekologie se zejména

od 80. let snazi ¢elit podobnym nesrovnalostem a predklada alternativni vysvétleni (napft. Price 1984).

Podle Priceho (1984a) je velikym nebezpecim v ekologii spole¢enstev univerzalni aplikace jakékoli teorie. A
prave teorie mezidruhové konkurence v minulosti slouzila k univerzalnimu vysvétleni mnoha stranek organizace
ekologickych spolecenstev (viz Jarosik 1987). Konkurencni teorie se vSak tak ocitla "ve svéte snd, kde mize byt

vysvétleno vse, ale platnost téchto vysvétleni nemuize byt dostateCné oveérena" (Price 1984a).

V piednasce podavame piehled hlavnich teorii, které se zabyvaji organiza¢nimi silami spolecenstev v riznych
podminkach a pro riizné typy organismil. Zduraznujeme zejména dilezitost heterogenity, variability a

individualnich reakci pro organizaci spole¢enstev.
4.2. Podjednotky organizace spolecenstev

Ekologie spolecenstev nabizi vedle ekosystémi posledni, ale nejkomplexnéjsi moznost podrobného pohledu na
vzajemné vztahy organismil mezi sebou a vztahy s jejich fyzikalnim prostiedim. Spolecenstva a ekosystémy tak
poskytuji vzrusujici moznost studia, protoze predstavuji pravdépodobné nejvétsi jednotky ekologické
klasifikace, v nichz se daji vzajemné vztahy studovat dostate¢né podrobné. Pti studiu vyssich ekologickych

jednotek, biomd, je jiz zpravidla nutny systémovy ptistup (Price 1975).

Pro podrobnéjsi analyzy je pritom mozné spolecenstva rozdeélit na zietelné ¢asti, odlisitelné prostorové nebo
Casove. Slozena spoleCenstva (compound communities) jsou tvorena vétSinou dil¢imi spoleCenstvy (component
communities); jsou to soubory druhii spojené s néjakym mikroprostiedim nebo zdrojem, ktery je chapan jako
faktor prostiedi, ktery je pfimo vyuzivan organismem a muze potencialné ovlivnit jeho zdatnost (fitness). Mize
jit napf. o zivnou rostlinu jako potravni zdroj ¢i stromovou dutinou nebo opadanku jako mikroprostiedi (Root
1973). Dil¢i spoleenstvo miize byt tvorena nékolika synuziemi (guild); to jsou skupiny druhd, které vyuzivaji
nékteré zdroje podobnym zpisobem (Root 1967, viz také Jaksic 1981). Jsou to pravdépodobné nejmensi soubory

druhovych populaci, které 1ze realisticky jako ¢asti spolecenstva studovat (Price 1975). Napt. hmyz zijici na
jedné rostliné miizeme rozdélit do nékolika synuzii: druhy Zijici ve stonku, druhy Zivici se kofeny, druhy zivici
se semeny, druhy sbirajici pyl a nektar apod. DalSimi pfiklady mohou byt synuzie hmyzozravych ptaki
(MacArthur 1972), synuzie poustnich jeStérek Pianka 1978, 1980) atd. Takové synuzie jsou slozeny z druhi,
které jsou si ekologicky znacné podobné a lisi se pouze specializaci na ponékud jinou ¢ast spole¢ného zdroje.
Jinymi slovy, druhy synuzie se li§i pouze podél jednoho rozméru svych nik, napt. pouze velikosti hmyzu, ktery
je jejich kofisti. Synuzie jsou obvykle souvislé (spektrum zdrojii vyuzivané jednim druhem hranici tésné se

spektrem zdroja pro sousedni druh) a mohou byt ve skutecnosti objektivné definovany jako skupiny druhd,



oddélené od jinych podobnych skupin rozdilem vét§im nez je rozdil mezi sousednimi ¢leny synuzie (Putman a

Wratten 1984).

Studium spolecenstev, rozdélenych na zietelné podjednotky, umoznuje podrobné hodnotit pozadavky
jednotlivych druhi na vyuziti zdrojii. Takové studie jsou dnes nejplodnéjsim pristupem k odhaleni skutecné
struktury spolecenstev. (viz napf. Price et al. 1984). Pravidla, podle kterych se budou chovat napt. ptaéi synuzie
(Lack 1971, Cody 1974), ptitom nutné nejsou stejna jako pravidla napf. pro moiské pobiezni organismy (Paine
1980), sladkovodni bezobratlé zivocichy (Zaret 1980). tropické koralové ryby (Sale 1977) nebo parazity (Price
1980), pricemz kazdy systém se mize iSit od vSech ostatnich. Existuje proto naléhava potieba studia celé fady

typl synuzii.

Nulova hypotéza

Kazda teze, odvolavajici se na strukturni a organizaéni sily ve spolegenstvu, musi uvazovat nulovou hypotézu
jako alternativu a pokusit se o jeji zamitnuti. Je tfeba identifikovat zdroje, studovat druhy, které je vyuzivaji,
pokusit se odhadnout, které druhy interaguji a které ne, a nasledné aplikovat testy, které maji schopnost

rozliSovat mezi nulovou hypotézou a hypotézami alternativnimi.

Nulova hypotéza fika, ze druhy reaguji na vyuzivané zdroje nezavisle jeden na druhém. V evoluc¢nim case
diverguji ve vyuzivani zdroji pouze diky navzajem neslucitelnym odpovédim k selekénim tlaktim vyvolanym
bud” abiotickym prostfedim, nebo vyuzivanymi zdroji. V ekologickém c¢ase kolonizuji druhy uréité biotopy

jednoduse proto, Ze podminky jsou vhodné pro preziti a ziji vSude tam, kde jsou pro n¢ vhodné autekologické

podminky (Price 1984a).

Mezidruhova konkurence

Mezidruhova konkurence fika, Ze pocet druhti ve spolecenstvu je dan soutézi o spoleéné vyuzivané zdroje
navzajem si konkurujicicmi druhy. Spolecenstvo je tak nasyceno "balikem" navzajem si konkurujicich druht,
kde miize novy druh vstoupit pouze konkurencnim vylouc¢enim jiného druhu. VSeobecné znamé starsi
ekologické ucebnice (napi. Odum 1971, Pianka 1978, Ricklefs 1979) pouzivaji mezidruhové konkurence jako
dualezité organizacni sily spolecCenstev a predkladaji dokonale rozvinutou teorii tak, jako kdyby byla ovéfena v

prirodé. Dnes je vSak prokazané, Ze:
3.a Konkurencéni testy byly ¢asto metodicky nedostatecné (Connel 1980, Strong et al. 1984, Johnson et al. 1987);

3.b Zakladem uspotadani, které bylo ptisuzovano vysledkiim konkurence, mohou byt jiné mechanismy (Lawton
a Strong 1981, den Boer 1986, Kuno 1988, Rohde 1978, Beaver 1979, Price 1980, Brawn et al. 1987);



3.c Diikazy pro konkurenci chybé&ji v mnoha spolecenstvech (napt. Rathcke 1976 a,b; Strong et al. 1979, Strong
1981, Price 1980, Kozar 1987, Fritz et al. 1987, den Boer 1985, Jermy 1985, Choat a Andrew 1986, Tokeshi
1986, Akimoto 1988). Navic mnoha spolecenstva nebo jejich ¢asti jsou trvale nerovnovazna (napt. Grime 1979,

Connell 1979, Dayton 1971, Wiens 1974, Sale 1977, Price 1980, Lawton 1984).

Realny svét totiz jasn€ ukazuje na nemoznost univerzalni aplikace této teorie. Protoze se podminky pro kazdy
organismus znac¢né¢ lisi v kazdé¢ oblasti, takova aplikace ignoruje vliv disperzni schopnosti druhti, odlisnych
zdroji, rizné generaéni doby organismi a rizné doby dostupnosti zdrojti (Price 1984a). Pokud bereme v uvahu
realnou distribuci vyuzivanych zdroju, specifické typy zdroju spolu s reakei populaci, které je vyuzivaji,

dospivame k zavéru, Ze mezidruhova konkurence je v mnoha pfirodnich spolecenstvech relativné nedulezita.

Heterogenita zdroju

Tato hypotéza tvrdi, Ze pocet druhii ve spolecenstvu je pozitivné korelovan s poctem zdroji, hranice poétu
druht je dana poétem zdroja a relativni hojnost druhd je urcovana relativni hojnosti zdroji (Price 1984a).
Heterogenita zdrojii ma pritom rizné formy v zavislosti na typu zdroji a typu druhi, které je vyuzivaji (napt.

Stary et al. 1985, Roskam a van Uffelen 1981, Price 1983, Fritz et al. 1987, Berenbaum 1978, 1981).

Kdyz se zvysSuje heterogenita prostiedi, je vétsi pravdépodobnost, Ze bude koexistovat vice druhti, protoze
existuje vice ekologickych nik a Zadny zdroj neni dostatecné bézny, aby umoznil né€kolika druhiim vysoky
stupen dominance a nasledné vylouéeni jinych druhi@t mezidruhovou konkurenci (viz napft. Price 1970). Proto
jestlize mnozstvi zdroja ve spolecenstvu zlstane stalé a srovname dvé spoleCenstva, jedno s uzkym rozsahem
zdrojt, ale s jejich velkou zasobou a druhé s Sirokym rozsahem zdrojt, ale relativné malym mnozstvim kazdého
zdroje, mizeme predvidat velké mnozstvi jedinci, ale malé mnozstvi druhti v prvnim a malé mnozstvi jedinci,

které v§ak nalezi mnoha druhtim, ve druhém spoleéenstvu (obr. 1).

Proti ptedpokladu, Ze vétsi kvantita zdrojii zptisobuje vétsi druhové bohatstvi pritom existuje fada dikazi z
teoretickych studii, rostlinnych a Zivo¢isnych spoleCenstev. Rosenzweigtiv (1971) model ukazal, Ze zvétSovani
zdroje snizuje stabilitu v systému s dvéma druhy a zvySuje pravdépodobnost vymieni jednoho z druhti. Podobny
vysledek ziskal v konkuren¢nim modelu i Riebesell (1974). Patrick a Strawbridge (1963) tvrdi, Ze dominantni
druhy jsou ¢asto charakteristické pro floru, ktera ma prebytek zivin, svétla nebo vody. Napf. lesy mirného pasu
maji v piidé zasobu rezervnich zivin a v jejich slozeni dominuje jeden nebo dva druhy, zatimco tropickeé lesy na
laterickych ptudach s velmi chudym zastoupenim zivin jsou tvoieny mnoha druhy. Woodwellova (1974) studie
naznacuje, ze pfi malé zasob¢ zivin dochazi k veétsi segregaci nik mezi druhy. Terborgh (1973) tvrdi, ze velky
pocet druhti rostlin v poustich Severni Ameriky je disledkem rozmanitych zptisobt, které si rostliny osvojily,
aby si mezi sebou rozdé€lily zasoby vody. Nepiedvidatelnost srazek v priubéhu roku znacné zvysuje pocet
Zivotnich forem rostlin (ex Pianka 1978). Hnojivo aplikované na Uhoru vede ke sniZeni druhové pestrosti a
vyrovnanosti spolecenstva (Stephenson 1973, PySek a PySek 1987, PySek a Leps 1991) a méné¢ tirodné ptidy maji
Casto vice druhti rostlin nez ptidy Grodné (Yoda et al. 1963, Hyder a Barrett 1986). Podobny i¢inek ma casto
znecisténi (Patrick 1963, Wilhm a Dorris 1968, Harman 1972, Jarosik 1983), nebot’ dojde k ulozeni velkého



mnozstvi latek jednoho typu. V zZivoéisnych spolecenstvech Karr (1975) vysvétlil vétsi mnozstvi ptacich druhd v
tropickych lesich ve srovnani s lesy mirného pasu rovnéz ptevazné na zakladé zdroji. Jako jednu z hlavnich
pricin vétsiho mnozstvi druhii v tropech uvadi potravni zdroje, specifické velké druhy hmyzu a velké druhy
ovoce vyskytujici se pouze v tropech, na néz se vazi specializované druhy tropickych ptakl. MacArthur a
MacArthur (1961) prokazali nezavisle na riznych kontinentech jasny pozitivni vztah mezi druhovou
rozmanitosti ptakil a rozmanitosti listovych pater a fada autorti (Thompson a Price 1977, Lawton a Schroder
1977, Neuvonen a Niemela 1981, Moran 1980, Fowler 1985, Leather 1986) v synuziich fytofagl nebo jejich
parazitoidli poukézala na dilezitou roli fenotypové heterogenity, majici napt. formu rtizné architektury rostlin

(obr. 2) .

Zda se tedy, Ze v mnoha typech spoleCenstev ¢asto existuje pozitivni a relativné jednoduchy vztah mezi poctem

zdrojui a poctem pritomnych druhd.

Velikost ostrova nebo zdroje

Tato hypotéza vysvétluje rozdily v poctu druhi ve spolecenstvu v klasické podob€ rovnovazné teorie ostrovni
biogeografie pisobenim samotné velikosti plochy ostrova (MacArthur a Wilson 1963, 1967). Plocha jako takova
ma piimy a pozitivni vliv na pocet druhti ve spolecenstvu, protoze vétsi ostrov ma vétsi pravdépodobnost ziskat
kolonisty, kteti budou piezivat déle, nebot’ vétsi populace na vétsich ostrovech maji mensi pravdépodobnost

vymieni vlivem mezidruhové konkurence, pfirozenych nepratel nebo nahodnych pticin (obr. 3 a 4).

Hypotéza o velikosti ostrova ¢i zcela obecné, jakéhokoli zdroje (obr. 5), zaroven predvida, které druhy se budou
vyskytovat ve spoleCenstvu. Druhy se 1isi kolonizac¢ni schopnosti, a proto nejmensi ostrovy nebo zdroje mohou
byt nalezeny pouze druhy s nejvyssi kolonizac¢ni schopnosti, zatimco velké plochy mohou obsahovat i druhy s

malou koloniza¢ni schopnosti (viz napt. Opler 1974).

Ackoli usporadani ptedpovidané ostrovni teorii o plose jako takové bylo mnohokrat pozorovano (napf.
Simberloff 1978, Connor a McCoy 1979, Strong 1979, Price 1980, Rey 1981, Claridge a Wilson 1981,
Dickerson a Robinson 1986, Brown a Dinsmore 1988, Blake a Karr 1987, Pysek a Liska 1991), mize byt
vysvétleno jednodussim zptiisobem. Je pravdépodobné, Ze plocha je korelovana s rozmanitosti zdrojti (napt.
Fowler a Lawton 1982); v tom ptipadé plati hypotéza o heterogenité zdroju (4.5.). Nebo vétsi plochy predstavuji
vetsi "terc" a "sbiraji" tudiz vétsi mnozstvi kolonizujicich druht, a tak akumuluji za ¢asovou jednotku vice
druhti. Tato pasivni sbérna hypotéza, definovana Connorem a McCoyem (1979), neptedpoklada zadné interakce
mezi druhy. Maximalni mnozstvi druhi na ostrové je podle ni definovano nikoli mezidruhovymi interakcemi, ale
poctem druhti v okoli, ze kterého je mozné kolonizovat ostrov nebo obecné jakykoli zdroj (hypotéza o vyCerpani

druhového "poolu™ - Lawton a Strong 1981, viz 4.7.).

Mame tudiz tfi hypotézy vztahujici se k velikosti ostrova nebo vyuzitelného zdroje (Connor a McCoy 1979):

hypotézu o plose jako takové (4.6.a), hypotézu o rozmanitosti zdroji na biotopu (4.6.b) a pasivni sbérnou



hypotézu (4.6.c). Hypotéza o rozmanitosti zdrojii na biotopu je piesvédéivé dokumentovana Stevensem (1986).

Pasivni sbérna hypotéza je pro vztah mezi druhy a plochou nulovou hypotézou (4.3.)

4.7. Casové hypotéza

Tato hypotéza vysvétluje rozdily v poétu druhd ve spoleenstvech vlivem Casu, v jehoz dusledku je vice druhti
na dlouho existujicich plochach nebo zdrojich a méné¢ druhti na relativné mladych plochach nebo zdrojich. Tato
hypotéza byla nejcastéji aplikovana v evoluénim Case, pocinaje Southwoodovou (1961) studii, ktera ukazala, Ze
stromy s vice fosilnimi zdznamy z Velké Britanie hosti vice druhti hmyzu neZ stromy evoluéné mladsi (obr. 6).
Southwood (1960a,b) tvrdi, Ze prave tak jako delsi vystaveni insekticidim zvysi vyvoj rezistence, tak i delsi
vystaveni stromi puisobeni hmyzu zvysi pravdépodobnost, Ze rezistence stroml bude piekonédna a strom ziska
nového fytofaga. Wilson (1969) (obr. 7) rovnéz zahrnul evolu¢ni ¢as jako nezbytnou slozku pro vzrist poctu
druht ve spoleCenstvu, pficemz tvrdi, ze rovnovazny pocet druhti vzrista béhem koevoluce, protoze se druhy
navzajem adaptuji k u€innéjsi koexistenci.

V Southwoodové scénafi se neuznava zadna hranice pro prirdstek druh, takze pravdépodobné v kazdém dals$im
Casovém useku dojde k akumulaci dal$ich druhli. Druhy pfitom kolonizuji zdroj nezavisle. Tento nazor
predstavuje podle Priceho (1984a) nekonkurencni pohled na evolu¢ni ¢asovou hypotézu (4.7.a). Wilsonlv scénar
bere v ivahu mezidruhovou konkurenci jako faktor stanovujici horni hranici poétu druhii ve spolecenstvu. Tento

typ ¢asové hypotézy piedstavuje podle Priceho (1984a) konkurencni pohled na evolu¢ni ¢asovou hypotézu

(4.7.0) .

Evolu¢ni konkurenéni ¢asova hypotéza odpovida hypotéze o expanzi zdroja (4.7.b.a) (Whittaker 1969, 1977,
Whittaker a Woodwell 1972), podle niz se jak kvantita zdroji, tak i pomér nik (a tudiz i pocet druht) mtze
meénit v prub¢hu evoluce. Po ustanoveni evoluéni rovnovahy evolu¢ni konkurenc¢ni ¢asova hypotéza odpovida
rovnéz hypotéze o ekologické saturaci (4.7.b.b) (Raup 1972, MacArthur 1972, May 1973, 1981, Hutchinson
1978, Gould 1981), ktera tvrdi, Ze zatimco "herci" - druhy, fady nebo i kmeny - vstupuji a odchazeji z
ekologického jeviste, celkové mnozstvi "roli" - poCet nik - ziistava priblizné staly (Strong et al. 1984).
Mezidruhova konkurence podle této hypotézy zabranuje koexistenci vice nez urcitého (a priblizné stalého) poétu

druhti na kone¢né zasob¢ zdrojui; pokud se vyvine novy druh, jiny je vyloucen konkurenci a vymira.

Pro evoluci fytofagnich hmyzich synuzii, na zakladé¢ jejichz vyzkumu byla evolu¢ni ¢asova hypotéza
formulovana, pfitom dostupné udaje dovoluji zamitnout evoluéni konkurenéni ¢asovou hypotézu (Strong et al.
1984) a podpotit nekonkurenc¢ni evolucni ¢asovou hypotézu. Pocet fada a hlavnich podiada fytofagniho hmyzu,
a tudiz pravdépodobné i pocet druhtl, v geologickém case neustale roste. Soucasna spolecenstva fytofagniho
hmyzu nejsou pfili§ ovlivnéna mezidruhovou konkurenci (viz Jarosik 1987) a v minulosti se pravdépodobné
chovala podobnym zptsobem. Udaje tak naznaduji, Ze miize koexistovat vice druhi na piiblizné stejném poétu
zdrojt, a tim podporuji hypotézu, Ze druhové bohatstvi fytofagniho hmyzu neni vazné omezeno mezidruhovou

konkurenci. Zfejmym zavérem je, zZe vétsina soucasnych synuzii fytofagniho hmyzu je nenasycena druhy; neni



divod, pro¢ by se v dlouhodobych ¢asovych métitcich nemélo vyvinout vice druhii délicich se o existujici

zdroje.

S nekonkuren¢ni evoluéni ¢asovou hypotézou tak souvisi hypotéza o vyCerpani zasobniho "poolu" druhi
(4.7.a.a), navrzena Lawtonem a Strongem (1981) rovnéz na zakladé studia spolecenstev fytofagniho hmyzu.
Podle této hypotézy nejsou v pribéhu Casu vycerpany zdroje, ale zasobni "pool" potencialnich kolonistl; na
rostlinach ptitom zlistava mnoho prazdnych nik. Jinymi slovy, analogicky ke konkuren¢ni evolucni ¢asové

hypotéze o ekologické saturaci, chybi nikoli dobré role, ale vhodni herci (Hutchinson 1965).

Dobré dikazy existence "prazdnych nik" mohou byt nalezeny v rfad¢ fytofagnich synuzii. Napt. vétsina rostlin
Celedi Apiaceae (=Umbelifereae) je napadana motyly z ¢eledi Papilionidae a mouchami z ¢eledi Agromyzidae,
ale v ramci blizce pfibuznych rostlin Ize vZdy rovnéz nalézt rostlinné druhy, které napadany nejsou (Slansky
1973, Lawton a Price 1979). Pro taxonomicky blizce pfibuzné rostliny 1ze také snadno nalézt rostlinné ¢asti,
které na uréitém druhu nejsou fytofagy nikdy exploatovany, ale jsou vyuzivany na jiném, blizce pfibuzném
druhu. Pfitom nenapadené ¢asti rostlin jednotlivych druhti kolisaji ndhodnym zptisobem. Rovnéz srovnani
regionalnich faun (napt. Turnipseed a Kogan 1976) z v riznych geografickych oblasti (Lawton 1982) ukazuje, Ze
v ruznych oblastech vyuzivaji stejné zdroje velmi rtizné pocty fytofagnich druhti, a Ze existuji nepiekonatelné
rozdily ve zptsobech vyuziti zdroji v riznych oblastech (obr. 8 a 9). V mnoha piipadech neexistuje otdzka
"druhového baleni" (Schoener 1986, MacNally a Doolan 1986) na omezeném souboru zdroju, ktera je obvykle
uvazovana v konkuren¢ni teorii (4.4.). Jednotlivé druhy spise predstavuji body na rozsahlé matici zdroja, ktera

by mohla uzivit pfinejmensim o fad vyssi pocet koexistujicich druhd (Price 1984a).

Bylo by rozhodné nelogické v téchto piipadech aplikovat evoluc¢ni konkurenéni ¢asovou hypotézu po
ustanoveni evolu¢ni rovnovahy, tedy hypotézu o ekologické saturaci. Nekteré rozdily ve vyuziti zdroji na
ruznych, blizce ptibuznych rostlinach nebo stejnych druzich rostlin v riznych geografickych oblastech mohou
byt vysvétleny ptisobenim prirozenych neptatel (viz 4.8.). Nejjednodussim vysvétlenim je vSak nekonkurencni
evolucni ¢asova hypotéza o vyCerpani "poolu" druhd schopnych kolonizovat tyto zdroje. Vétsina hmyzich druhti
z regionalniho "poolu" ma totiz nesmirné malou pravdépodobnost, Ze bude nékdy schopna prekonat
biochemické, fyziologické a dalSi obranné mechanismy rostliny a regionalni "pool™ potencialnich kolonistd je

proto v pribéhu ¢asu pomérné rychle vycerpan.

Strong (1974a,b) kritizoval evolu¢ni ¢asové hypotézy poté, co prokazal, ze data pouzita Southwoodem pro
stromy na britskych ostrovech koreluji 1épe se soucasnym geografickym rozsifenim stromll nez s rozsitenim v
evolu¢nim cCase (tj. Casem dostupnym pro kolonizaci) a jsou proto 1épe vysvétlitelna hypotézou o velikosti
ostrova nebo zdroje (4.6.). Birks (1980), ktery pouzil lepsi metody pro odhad doby, po kterou se stromy

vyskytuji na britskych ostrovech, v8ak potvrdil opravnénost Southwoodovy hypotézy.

Podle Price (1984b) je tieba pii blizsi analyze evolucnich ¢asovych hypotéz a hypotézy o velikosti ostrova nebo
zdroje vzit v Givahu dva zakladné odlisné typy druht - specializované a nespecializované fytofagy.
Specializované druhy kolonizovaly stromy diky specifickym evolu¢nim zménam, umoziujicim prekonani
obranné bariéry hostitele, které byly doprovazené naslednou reprodukéni izolaci a speciaci; nespecializovani

fytofagové pridali novy hostitelsky druh do svého potravniho spektra bez evolucnich zmén. Podle Price (1984b)



by byla cenna nova analyza Southwoodovych dat o britskych stromech pii pouziti Strongovy metody, ale pii
rozliSeni specializovanych a nespecializovanych fytofagli. Mohli bychom o&ekavat, Ze specializované druhy
budou korelovat 1épe s abundanci stromti v evoluénim Case (nikoli vSak nezbytné s fosilni abundanci uzitou
Southwoodem a Strongem diky problémtim s fosilnimi zdznamy; viz Strong 1974a) a nespecializované druhy

1épe s jejich soucasnou abundanci.

Podle Price (1984a,b) je proto vhodné rozlisit evolu¢ni ¢asové hypotézy od ekologické ¢asové hypotézy (6.c),
protoze nespecializovani fytofagové dosahuji spise rovnovahy diky jednoduchym vztahiim mezi kolonizaci a

vymiranim v ekologickém cCase, zatimco specializovani fytofagové spise rovnovahy v evolu¢nim case.

Prirozeni nepratelé

Paine (1966, 1969) pouzil jako prvni pro oznaceni ptirozeného neptitele, ktery hraje centralni roli v organizaci
spolecenstva, termin "kli¢ovy druh" (obr. 10). Po dravé hvézdici Pisaster ochraceus byla zjisténa podobna role
napf. u juvenilnich krabti Carcinus maenas (Jensen a Jensen 1985) a dravych mravencd Solenopsis geminata

(Risch a Carroll 1982).

Hypotéza o vlivu prirozenych nepratel vytvorena na zaklad¢ téchto experimenti s "klicovymi druhy"
predpoklada, Ze vrcholni predatofi mohou zvySovat druhovou rozmanitost (napi. Robinson a Edgemon 1989) a v
obecngjsi podobé (napi. Price 1984a) ptichazi s tezi, Ze ptirozeni nepratelé, tj. obecné predatori, paraziti,
parazitoidi a choroby, hraji organizac¢ni roli ve spolecenstvu tim, ze udrzuji jednotlivé druhy své kofisti na tak
nizké populaéni urovni, ze se pro né zdroje nestavaji limitujicim Cinitelem (4.8.a). Dnes je vSak ziejmé, ze v
mnoha typech realnych spoleCenstev ptisobeni prirozenych neptatel ovliviiuje strukturu spoleéenstev méné
jednozna¢nym zpisobem (Jackson a Kaufman 1987, Peckarsky 1985, Fairweather 1985, Sinclair 1985, Thorp
1986, Begon et al. 1986).

Je rovnéz ziejmé, ze ani Browerovo (1958) pozorovani, vedouci k hypotéze, podle které predatofi mohou
limitovat podobnost mezi druhy kofisti (4.8.b), neplati ve vSech spolecenstvech (Waring a Price 1989, Hawkins a
Gagné 1989, Akimoto 1988). V tfad¢ spolecenstev vsak prirozeni nepratelé skutecné ptisobi divergenci
sympatrickych druht kofisti (Ricklefs a O'Rourke 1975, Otte a Joern 1977). Potrava druhu, ktery je koristi, je
pritom omezena na takovy potravni zdroj, na kterém je nejefektivnéjsi ochrana proti nepratelim. Askew (1961)
zjistil, Ze divergence tvaru halek u blizce piibuznych koexistujicich halkotvornych druhi je vysledkem
selek¢niho tlaku parazitickych blanoktidlych, a Gilbert (1975) vysvétlil podobné rozdily, tentokrat ve tvarech
list koexistujicich rostlin rodu Passiflora, vlivem Ziru housenek motylti z ¢eledi Heliconiidae (obr. 11). Pocet
koexistujicich halkotvornych druhii a tvar halek v prvnim piipadé a pocet rostlinnych druhti a tvar listd ve

druhém pripad¢ jsou tak ur¢ovany vyssi trofickou urovni.

S hypotézami o vlivu biologickych nepratel na strukturu spolecenstva tésné souvisi také pojeti diferencialniho

vlivu ptirozené¢ho nepfitele na rizné hostitelské druhy (4.8.c) (Price 1984a,b) a pojeti prirozenych nepratel jako



ucinnych regulatort struktury rostlinnych spolecenstev (7.8.d) (Lee a Inman 1975, O' Neill 1976, Collins et al.
1976, Kitchell et al. 1979, O'Neill a Reichle 1980).

Veliky potencial z hlediska organizace spoleGenstva miZe totiz mit, ziska-li ur¢ity druh pfirozeného nepritele,
ktery je pro dany druh méné zhoubny nez pro ptibuzny druh konkurenéni, protoze kdykoli ma ptirozeny nepfritel
diferencialni vliv na rtizné hostitelské druhy, existuje zna¢na pravdépodobnost, Ze ovlivni jejich vzajemné
rozsiteni (Price et al. 1988). Priklady mohou byt nalezeny v ptacich synuziich (Warner 1968, Lack 1954,
Barbehenn 1969, Cornell 1974), synuziich savcl (Nelson a Smith 1980), spoleCenstvech fytofagniho hmyzu a
jejich hostitelskych rostlin (Burdon a Chilvers 1974, Morrow 1977, Morrow a La Marche 1978, Bentley a
Whittaker 1979, Bentley et al. 1980, Holmes 1979), ve vztazich mezi rostlinami a savym hmyzem jako vektorem
rostlinnych chorob (Price 1984b) a modelech vlivu Siteni infekénich chorob na koexistenci druht (Holt a
Pickering 1985). Vynikajicim (a jednim z prvnich) prikladt diferencialniho vlivu ptirozeného nepfitele je prace
Parka (1948), ktery prokazal zménu v konkurencnim vztahu mezi potemniky Tribolium castaneum a T.
confusum vlivem parazitického prvoka Adelina tribolii. Analogicky Parkovu laboratornimu pokusu prokézal
Feener (1981) stejnou zménu v konkuren¢ni nadfazenosti ve volné prirod¢, a to mezi mravenci Solenopsis

texana a Pheidole dentata vlivem parazitické mouchy Apocephalus feeneri.

Prirozeni neptatelé rovnéz mohou, v pojeti regulatorti struktury rostlinnych spolecenstev, ptisobit vyznamné
zvyseni rostlinné produktivity prodlouzenim rustu rostliny a oddalenim jejiho starnuti (Chew 1974, Dyer a
Bokhari 1976, McNaughton 1976, 1979) a ovliviiovat kvalitu jedincti ve spoleCenstvu (napf. Price 1984b). Tyto
jevy jsou podle Priceho (1984b) hlavnim typem kolisani ekosystémi zvazovanych Loucksem (1970), které
ovlivituji rostlinnou sukcesi, druhovou rozmanitost a primarni produktivitu. Mattson a Addy (1975) nazorné
ukazali, jak mlize ptisobit regulacnim zptisobem fytofagni hmyz v lesnim spolecenstvu. Se zménami podminek
ve vztahu mezi hostitelem a rostlinou fytofag reaguje tak, Ze ptisobi jako negativni zpétna vazba nejen na
hostitelskou rostlinu, ale i na jiné slozky ekosystému. Lesni skiidci tak ve skute¢nosti ¢asto hraji dtlezitou roli
pfi udrzovani relativn€ vysoké primarni produkce a kolobéhu zivin. Vztahy mezi hostitelskymi rostlinami a
jejich fytofagnimi konzumenty se pfitom znacné méni podle veku rostliny a vliv fytofaglh miize mit postupné
formy komensalismu (+,0), parazitismu (+,-) a opa¢né formy komensalismu (0,+). Peterman (1978) tak pfi
pouziti pojeti pfirozenych nepratel jako regulatorti rostlinnych spolecenstev byl v lesnim spole¢enstvu dokonce
schopen prokazat, ze kiirovec Dendroctonus ponderosae plsobi spise optimalizaci v dlouhodobé produkci

borovice (Pinus contorta var. latifolia) nez jako Skddce.

4.9. Zavér

Ackoli existuje mnoho hypotéz o usporadani spolecenstev, v ekologické literatuie prevazovala tendence vzdy
experimentalné testovat pouze jedinou. Dnes je vSak jasné, Ze otazka by nikdy neméla byt polozena tak, zda plati
ta ¢i ona hypotéza, ale ktera hypotéza z celého souboru hypotéz ma nejdulezitéjsi vliv za definovanych
podminek a jak spolu jednotlivé vlivy interaguji (napt. Kotler a Holt 1989, Polis a Mc Cornick 1986, Wilbur
1987, Tilman 1986, Tokeshi a Townsend 1987, Fritz et al. 1986, Menge et al. 1986). Je tieba vyvijet testovatelné

teorie, rychle je ovérovat a publikovat rovnéz zdivodnéné negativni vysledky (napft. Dritschilo a Erwin 1982,



Murray et al. 1987, Jarosik 1991a,b). Timto zpisobem jde rychle rozeznavat produktivni sméry vyzkumu a

vyhybat se neproduktivnim.

Podle Priceho et al. (1984) se mnoho védct citilo povinno vysvétlit své vysledky v souladu s néjakou teorii
organizace ekologickych spole¢enstev, nikoli vSak testovat platnost teorie. Jakmile byla vytvorena teorie,
badatelé usilovali o jeji potvrzeni. Mnohem zdravéjsi védecky pristup by ovSem byval vénovat stejné usili
testovani jeji platnosti (Popper 1962). Dnesni ekologie spolecenstev vSak proto nezada méné teorie, ale teorii
nedogmatickou (Bartholomew 1982) a nestranny pfistup k ni (Loehle 1987). Teorie v ekologii zistava plodna a

ma heuristickou hodnotu.
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Terminologicky slovnik

ekologicka nika: vymezuje celkovy vztah mezi organismem a prostfedim;
kladolium: rozsifena ¢ast stonku, ktera ma funkci listu;

komensalismus: typ souziti, pfi némz je populace jednoho druhu zvyhodiovana a populace druhého druhu

nedotcena;
oligofagie: vyziva omezena na n¢kolik malo zpravidla blizce ptibuznych druht;

parazitoid: organismus ze skupiny zpravidla drobného hmyzu z fadu Hymenoptera nebo Diptera, jehoz larvy se
vyvijeji uvniti hostitele a nakonec ho zabijeji. Je to tedy zvlastni typ predatora (dravce), ktery pro ukonceni

svého vyvoje obvykle usmrcuje pouze jednu kotist;

speciace: vyvoj nového druhu evolu¢nim procesem;

spolecenstvo: soubor populaci zijicich na urcitém uzemi, ktery funguje jako celek prostfednictvim vzajemné
vazanych metabolickych pfemén;

synuzie: ekvivalent anglického terminu "guild" (gilda, cech). Skupina druht, které vyuzivaji n¢jaké zdroje
podobnym zptsobem. Druhy jsou si ekologicky znaéné podobné, li§i se pouze specializaci na ponékud jinou
Cast spolecného zdroje a mohou byt objektivné definovany jako skupiny druhti, oddélené od jinych podobnych

skupin rozdilem vét§im, nez je rozdil mezi sousednimi ¢leny synuzie;



zivotni formy rostlin: Raunkiaerovy kategorie fadici rostliny podle stupné ochrany obnovovacich meristému

(epifyty, fanerofyty, chamaefyty, hemikryptofyty, kryptofyty).



Texty k obrazkiim

Obr. 1: Srovnani dvou spolecenstev se stejnym mnozstvim zdroji, ale riznym zptusobem jejich distribuce. Podle

Price (1984a).

Obr. 2: Ptiklady vztahu mezi rozmanitosti zdrojii a poétem druhi ve spoleCenstvech. (a) Vztah mezi
rozmanitosti listovych pater a rozmanitosti ptakti v Severni Americe ( ) a Australii (). (b) Vztah mezi
rozmanitosti architektury 28 druhd kaktust rodu Opuntia a poétem jejich fytofagli. Rozmanitost architektury
rostlin byla hodnocena pomoci bodovanych "architektonickych" kategorii: vyska dospélych rostlin, pramérny
pocet kladolii, velikost kladolii, stupeti dfevnaténi stonku, hladky az bradavkovity povrch kladolii. Hodnoceny
druhy ze Severni a Jizni Ameriky. Upraveno podle MacArthura a MacArthura (1961) (a) a Morana (1980) (b).

Obr. 3: Teorie ostrovni biogeografie (MacArthur a Wilson 1963, 1967). Pocet druhti na ostrove je urcen
dynamickou rovnovahou mezi rychlosti, kterou druhy kolonizuji ostrov, a rychlosti, kterou kolonizujici druhy
vymiraji. Rychlost kolonizace (plné ¢ary) je vétsi na velkych ostrovech (A) nez na malych ostrovech (B);

rychlost vymirani (prerusované ¢ary) je mensi na velkych ostrovech nez na malych ostrovech. V zavislosti na
velikosti ostrova se tak ustanovuje rovnovazny pocet druhii S;- Sy, rostouci s plochou ostrova.

Obr. 4: Ovéteni teorie ostrovni biogeografie o vztahu mezi po¢tem druht a velikosti ostrova. Pocet druhti
sladkovodnich ptakd na ostrovech Sundského souostrovi roste s velikosti ostrova. Podle MacArthura a Wilsona

(1967).

Obr. 5: Rozsifeni teorie ostrovni biogeografie na obecnou teorii o velikosti zdroje. Jako "ostrov" je na obrazku
chapana populace hostitelské rostliny fytofagi. Kolonizaéni rychlost mize byt opét vyssi (a rychlost vymirani
nizsi) na vétsich "ostrovech", tj. rostlinach s vétsim geografickym rozsifenim nebo na rostlinach s vétsim poctem
taxonomicky blizce piibuznych druht; nizsi kolonizac¢ni rychlost (a vétsi vymirani) na rostlinach s malym
geografickym rozsifenim, rostlinach taxonomicky izolovanych ¢i rostlinach neobvyklych biochemicky (napi.
mimotadné jedovatych). Na obrazku jsou vyneseny pocty fytofagnich druhi (S nebo S+1) proti geografickému
rozsiteni hostitelskych rostlin. (a) VSechny druhy fytofagh vazané na jednotlivé rody britskych stromd; (b)
vSechny druhy fytofagl na britskych vytrvalych bylinach; (¢) hmyzi $kiidci na kakaovniku - kazdy bod odpovida
jiné geografické oblasti; (d) mouchy celedi Agromyzidae vazané na britské rostliny celedi Apiaceae
(=Umbellifereae); (e) - (g) halkotvorné chalcidky ¢eledi Cynipidae vazané na severoamerické kiovinné () a
dievinné () druhy dubt pacifické (e,f) a atlantické (g) oblasti; (h) minujici housenky vazané na listy

severoamerickych dubut. Podle Stronga et al. (1984).

Obr. 6: Vztah mezi poctem kvartérnich fosilnich zdznamt stromt, které vyjadiuji dobu, po kterou byly stromy
dostupné pro kolonizaci hmyzem, a po¢tem fytofagnich druhd na autochtonnich () a introdukovanych (+)
stromech ve Velké Britanii. Podle Southwooda (1961).



Obr. 7: Teoreticky vyvoj rovnovazného poétu druhii spoletenstva v &ase. Casova skéla predstavuje relativni

Casova obdobi, kdy by mohly byt dosaZeny ruzné rovnovazné stavy. Podle Wilsona (1969).

Obr. 8: Ukazka existence "prazdnych nik" srovnanim regionalnich faun fytofagl vazanych na Siroce rozsifenou
hostitelskou rostlinu v riiznych geografickych oblastech. Casti sojové rostliny, na néz jsou vazani fytofagové ve
tiech geografickych oblastech. Leva horni ¢ast obdélniku udava pocet druhti vazanych na danou ¢ast rostliny v
hodnocené oblasti (+ oznacuje minimalni odhad), prava dolni ¢ast pocet "prazdnych nik" - ¢asti rostliny
vyuzivané fytofagnimi druhy v jedné nebo obou zbyvajicich oblastech, ale nikoli v pravé hodnocené oblasti.

Podle Turnipseeda a Kogana (1976).

Obr. 9: Ukazka existence "prazdnych nik" srovnanim regionalnich faun fytofagli vazanych na Siroce rozsifenou
hostitelskou rostlinu v riznych geografickych oblastech. Mista napadeni a zpasob vyzivy fytofagnich druht
hmyzu vazanych na hasivku orli¢i (Pteridium aquilinum) na tfech studovanych plochach v rtznych
geografickych oblastech. Oblasti nemaji zadny spolecny fytofagni druh. Kazda tecka naznacuje misto napadeni
a zpusob vyzivy jednoho druhu hmyzu; druhy napadajici vice nez jednu ¢ast "listu" jsou spojeny ¢arou.
Spolecenstva se znacné lisi v poctu druht a jejich rozlozeni mezi zdroji. Zjevné existuje mnoho "prazdnych
nik". (A) Skipwith Common, Yorkshire, Anglie; (B) Hombrom Bluff, Papua, Nova Guinea; (C) Sierra Blanca,
Nové Mexiko, USA. Upraveno podle Lawtona (1982).

Obr. 10: Vrcholny predator zvysuje druhovou rozmanitost spolecenstva, je-li preferovana kofist konkurencné
dominantni. Ve znazornéném spolecenstvu klicovy predator, hvézdice Pisaster ochraceus, uvoliiuje prostor pro
konkurenéné podtizené druhy tim, Ze odstraiiuje dominantni druhy, vilejSe Balanus glandula, a zejména slavku
Mytilus californicus, ktera je schopna v nepfitomnosti klicového predatora ostatni koexistujici druhy
znazornéné na obrazku postupné z prostoru vytlacit. SpoleCenstvo z tichomotského skalnatého pobtezi, Severni

Amerika. Upraveno podle Paina (1966).

Obr. 11: Divergence sympatrickych druhti rostlin rodu Passiflora, které jsou potravou housenek motylti rodu
Heliconius. Pocet rostlinnych druhti a tvar jejich listd je v kazdé oblasti urcovan prevazné predac¢nim tlakem
motyld. Jednotlivé druhy motyll jsou pfisn€ oligofagni a pti hledani Zivnych rostlin pro housenky se fidi
zrakem. Druhova rozmanitost Zivnych rostlin v kazdé oblasti pak miZe byt limitovana poctem tvara listd, které
jsou dostatecné odlisné k tomu, aby nebyly spleteny pii vizualnim patrani motyld po zivnych rostlinach.

Naproti tomu tvary listl rostlin z riznych oblasti jasné konverguji. Podle Gilberta (1975).



