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Biology fascinuje na pfirodé¢ jeji rozmanitost.
Nemusime byt ale biologem, abychom si v§im-
li, ze pfiroda je na kazdém misté trochu jina.
Vsude najdeme trochu jiné druhy, a ¢im dale
jdeme krajinou, tim vétsi riznorodost zazna-
mename. KdyZz navic za¢neme jedince jed-
notlivych druhti po¢itat — coz je prvni krok
k ekologii, ktera byla mimo jiné definovana
jako véda o pocetnosti a rozsifeni organismi
— upouta nas jesté jedna zajimavost. Naprosta
vét§ina organismi je vzac-

nych: vyskytuji se jen na

Doc. David Storch, Ph.D. (*1970), viz Vesmir 88, 446, 2009/7.

Mgr. Arnost L. Sizling, Ph.D., (*1967) vystudoval Matematicko-fyzikalni
fakultu UK a postgradualné teoretickou biologii na Prirodovédecké fakul-
té UK. V Centru pro teoreticka studia UK a AV CR se zabyva makroekolo-
gii, matematickou ekologii a metodickymi aspekty matematické formalizace

v biologii. Na PFF UK prednasi interpretovanou matematiku pro biology.
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velmi omezeném tzemi, a navic vesmés rid-
ce. Jde o zcela univerzalni zakonitost, kterou
pozorujeme, at uz sledujeme populace v rdmci
celych kontinentt, nebo tfeba jen malinkych
plosek (obr. 1 a 4). Kdyz sefadime druhy od
nejpocetnéjsiho k nejméné pocetnému, je téch
opravdu hojnych na zacatku naseho Zebric-
ku jen hrstka — potom pocetnost strmé klesa
a nasleduje dlouhy ,,ocas“ pomérné vzacnych
druhii (obr. 2A). Jestlize ale vyjadiime popu-
la¢ni pocetnosti v logaritmickém méritku,
tedy jestlize zlogaritmujeme hodnoty na svis-
lé ose (obr. 2B), budou mnohem vyrovnanéj-
$i. Kdyz tyto zlogaritmované hodnoty vyne-
seme do histogramu, bude mit pfiblizné tvar
zvonu upominajiciho na normalni (tj. Gausso-
vo) rozdéleni (obr. 2C). Normalnimu rozdeé-
leni zlogaritmovanych hodnot se fika logarit-

micko-normalni nebo lognormalni, a dlouho
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1. Je znamo, Ze v tropickém destném lese roste nékolik
desitek az stovek druht dievin na par hektarech, ale
itady plati, Ze nékolik malo druht je dominantnich (typic-
ky maximalné deset druhli tvori tietinu vSech jedinct
rostoucich na tfech hektarech pralesa) a naprosta vétsi-
na je vzacnych - asi polovinu jedinct tvori druhy, které

se nevyskytuji ve vice nez dvou exemplarich. Na kazdém
druhu stromu najdeme obrovské mnozstvi druhtt hmy-
zu, ale v priméru 45 % druht se vyskytuje jen v jedi-
ném exemplari! Kdyz zvétsime vzorek a budeme poci-
tat veskery herbivorni hmyz na 30 druzich drevin (jak
to udélal Vojtéch Novotny se svym tymem na Papui-
Nové Guineji, viz Vesmir 80, 584, 2001/10), najdeme
asi 1000 druhd, které maji dohromady 80 000 jedinct,
ale porad bude okolo 30 % druhti zastoupenych jen jedi-
nym exemplarem. Snimek © David Storch.

bylo povazovano za nejlepsi model rozdéleni
vzacnosti a hojnosti druhtl v ptirodé (viz Ves-
mir 76, 495, 1997/9 a 77, 263, 1998/5).

Jaky proces by mohl k takovému rozdéleni
vést? Jednou moznosti je nerovnomérné déle-
ni zdroji mezi druhy ve spolec¢enstvu. Pied-
stavme si napiiklad neobydleny ostrov, na
néjz prijde druh, ktery si uzurpuje libovol-
nou, dejme tomu ndhodné velkou ¢ést zdro-
j. Dalsi ptichozi se musi spokojit se zbytkem
(nebo néjakou jeho ndhodnou ¢asti), anebo si
uzurpovat ¢ast zdroje vyuzivaného druhem,
ktery uz se na ostrové vyskytuje. Pékny, dnes
jiz klasicky model tohoto procesu predsta-
vuje hil, reprezentujici vSechny zdroje nase-
ho ostrova. Tu zlomime na ndhodném misté,
vybereme nahodné jeden ze dvou vzniklych
kouskil, ten zase na ndhodném misté zlomi-
me, vybereme nahodné jeden ze tfi vzniklych
kouskti, ndhodné zlomime, vybereme, zlomi-
me, vybereme... a tak ddle, dokud neziskame
stejny pocet kouskd, jako je druhti v modelo-
vaném spolecenstvu. Vtip je v tom, ze kousky
urcené k zlomeni vybirdme nezavisle na jejich
velikosti, takze malické kousky maji stejnou
pravdépodobnost, ze budou déle rozdrobe-
ny, jako kousky velké. Tak vznikne spousta
malych a jen par velkych kousktl. Zkonstruo-
vané rozdéleni bude mit podobné statistické
vlastnosti jako pozorované rozdéleni velikos-
ti populaci; bude téméf lognormalni.

Tento popularni model postupného ldmd-
ni hole bychom mohli pokladat za realisticky,
pokud bychom ptredpokladali, ze pocetnos-
ti odrazeji mnozstvi zdroji, které maji druhy
k dispozici (museli bychom napftiklad zane-
dbat, ze druhy s malymi jedinci by nejspis
mély pocetnéjsi populace, i kdyby mél kaz-
dy druh k dispozici stejné mnozstvi zdroji).
Ve skutecnosti je ale spousta jinych moznos-
ti, jak pozorované rozdéleni vysvétlit. Robert
May, enfant terrible teoretické ekologie (viz
ramecek Robert May), pfisel v sedmdesatych
letech minulého stoleti s myslenkou, zZe rozdé-
lenim populacnich pocetnosti se nema vtibec
smysl zabyvat, pon¢vadz lognormalni rozdé-
leni vznikne jakymkoli nahodnym multiplika-
tivnim procesem, tedy takovym, kdy se mezi
sebou rtizné veli¢iny nahodné nasobi (obr. 3).
Postupné rozdélovani zdroji je jen jednim
z nich — délime ndhodné vygenerovana ¢isla,
reprezentovand délkou jednotlivych kouskt
hole, coz je totéz jako nasobit ndhodné vybra-
né ¢islo nahodné zvolenym ¢islem mezi nulou

a jednickou. Pfestoze od té doby vznikla ple-
9 N PRV . .
jada modelt s riizné presvédcivou biologic-
kou interpretaci, vétSinovy nazor se pfiklonil
k Mayovi, jenz lognormalitu povaZzuje za uni-
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verzalni a trivialni rys prirody, ktery je mozné
pozorovat vzdy a viude.

Je rozdéleni populaénich pocetnosti
invariantni vici zméné plochy?

Jenze pravé v té univerzalité je hacek. Je viibec
mozné pozorovat tentyz jev soucasné v lokal-
nim méfitku i na mnohem vétsich plochach?
Predstavme si dvé plochy vedle sebe, pficemz
na kazdé pozorujeme lognormalni rozdéleni
populacnich pocetnosti. Pokud by mélo byt
néjaké rozdéleni univerzalni, méli bychom ho
pozorovat i na plose vzniklé slou¢enim téchto
dvou ploch. Vcelku jednoduchd matematicka
analyza ukaze, Ze to mozné neni — piesné fece-
no, je to mozné, jen kdyz se budou na obou plo-
chach vyskytovat tytéz druhy, jejichz pocetnost
se bude chaoticky ménit misto od mista, anebo
kdyz bude mit kazda z ploch své vlastni dru-
hy a rozdéleni jejich hojnosti a vzacnosti budou
Uplné stejna véetné parametri.? Oboji je v pii-
rod¢ prakticky vylouceno. Lognormalni rozdé-
leni populac¢nich pocetnosti tedy nemtize byt
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1) Storch D, Sizling A. L.: The
concept of taxon invariance in
ecology: do diversity patterns
vary with changes in taxonomic
resolution? Folia Geobotanica 43,
329-344,2008.

2) Sizling A. L., Storch D., Reif].,
Gaston K. J.: Invariance in
species-abundance distribution,
Theoretical Ecology 2, 89-103,
2009

2. Seradime-li si druhy
na néjakém uzemi
sestupné podle poctu
jedinch a vynese-
me-li pocet jedinct

na svislou osu (zde
pocty odhadovanych
pari vsech druhd
ptakd hnizdicich

v €R) a poradina
vodorovnou osu,
zjistime, Ze nékolik
malo druh je

nez vétsina ostatnich
druht (A). Kdyz

si ale vyneseme

pocty jedinct

v logaritmickém
méritku (B), ziskame
esovitou krivku,

ktera je nejplossi
nékde uprostred;
nejvice druht se tedy
pohybuje v oblasti
priblizné stfednich
hodnot logaritmované
pocetnosti (vzhledem
k tomu, Ze mluvime

o logaritmech, jde

o druhy, které

jsou porad
nékolikanasobné
vzacnéjsi nez ty
odpovida i histogram
(C), v némz sirka
kazdého nasledujiciho
sloupce odpovida stale
stejnému nasobku
Sire predchoziho
sloupce, takze po
zlogaritmovani jsou
vsechny sloupce
stejné Siroké - zde

je pouzit dekadicky
logaritmus, takze cisla
na vodorovné ose
predstavuji jednotlivé
rady; v prvni kategorii
jsou druhy, co maji
1-10 para, v druhé 11-
100, ve tFeti 101-1000
azZ po téch nékolik
druht, co maji miliony
hnizdicich para.
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ROBERT MAY (*8.1.1936 v Sydney, Australie)

Robert McCredie May, dnes Lord May of Oxford (jak se s chuti podepisuje;
Slechticky titul ziskal mimo jiné za praci pro britskou vladu, kde svého ¢asu
retického ekologa druhé poloviny 20. stoleti. Zarover je postavou zna¢né kon-
troverzni. Vzdélanim je teoreticky fyzik a vzdy do ekologie vnasel néco ,odji-
nud”. V sedmdesatych letech se proslavil tvrzenim, Ze druhové bohatsi spole-
censtva jsou méné stabilni nez ta druhové chudsi, coz bylo v prikrém rozporu
se vSemi tehdy uznavanymi predstavami; dokladal to analyzami slozitych
dynamickych systémii, o nichz se pozdéji ukazalo, Ze jsou porad jesté moc
zjednodusené a nerealistické, takZe ta pavodni predstava, vedena intuici, je
asi nakonec bliz skute¢nosti. Dalsi z jeho kouskt bylo zavedeni pojmu deter-
ministicky chaos do ekologie - ukazal, Ze naprosto deterministicka populacni
dynamika Fizena prajednoduchou rovnici muze vést k nepravidelnému cho-
vani, které je predvidatelné jen tehdy, zname-li pocatec¢ni nastaveni s neko-
necnou presnosti - v praxi tedy vlastné nikdy. Této rovnici se od té doby rika
Mayova, prestoze ji uz ve ctyricatych letech pouzival John von Neumann ke
generovani nahodnych ¢isel (takZe musel jeji vlastnosti dobre znat). Znamy je
taky jeho elegantni argument, proc jsou populaéni velikosti regulovany - kdy-
by nebyly, druhy by existovaly mnohem kratsi dobu, nez pozorujeme, poné-
vadZ p¥i nahodném (,,neregulovaném®) kolisani by chté nechté brzy vyhynuly.
Posledni dobou provokuje tvrzenim, Ze investice do ochrany prirody ve Vel-
ké Britanii nemaji smysl, ponévadz skoro vSechna priroda je stejné v tropech,
a navic v Britanii uz je skoro vSechno beztak chranéno. Ne Ze by na tom nebyl
kus pravdy - a tak je to se viim, co Bob May ve védé udélal. Casto stiili od
boku a obcas je uplné vedle, ale vzdy je to zajimavé, inspirujici a rozcilujici.

univerzalni, nemiiZe platit soucasné pro rtizna
prostorova méfitka. To ale také znamena, Ze za
pozorovanou pfevahu vzacnosti nemohou byt
univerzalné odpovédné multiplikativni proce-
sy typu zminéného lamdni hole. Tim neni nut-
né feceno, ze tyto procesy nemohou hrat roli
v nékterém konkrétnim méritku, tfeba v ramci
celych kontinentt, kde si v evoluénim ¢ase dru-
hy mezi sebou déli zdroje. Rozdéleni pozorova-
na na mensich plochach by pak vznikla vybé-
rem z tohoto celkového rozdéleni, nebyla by
lognormalni a neexistoval by zadny jednodu-
chy univerzalni vzorecek na to, kolik druhi je
hojnych a kolik vzacnych. Jenze v takovém pii-
padé bychom nikdy nevédéli, kde a jak hledat
ono ,,pravé“ lognormélni rozdéleni, z néhoz
jsou vSechna ostatni odvozena.

Jinymi slovy mame tu jednoduché a vcelku
vystizné lognormalni rozdéleni, vznikajici
jakymikoli multiplikativnimi procesy — jenze
to univerzalné nefunguje, protoze to nemiize
platit soucasné ve vice méritkach. Existu-
je vubec statistické rozdéleni, které by bylo
neménné navzdory zméné méiitka?

3. Jak vznika normalni a lognormalni rozdéleni. Pfedstavme si kulicku, ktera se kutali
po svahu a cestou narazi na rtizné prekazky. Jedna prekazka ji vychyli nalevo, jina
napravo, jak to zrovna vyjde. V principu je mozné, Ze kazda prekazka kuli¢ku vychyli
dejme tomu jen doprava, ale je zi'ejmé, Ze je to nepravdépodobné, a vétsina kulicek
skonci nékde uprostred - zkratka proto, Ze tam vede nejvétsi mnozstvi moznych
cest. Kdybychom spocitali, kolik kulicek spadne v jaké vzdalenosti od stfedu, vyjde
nam klasicka zvonovita krivka normalniho rozdéleni. Centralni limitni teorém rika,
Ze tak je tomu vzdy, pokud se riizné prispévky (v tomto pripadé reprezentované
vychylenim kuli¢ky na jednu ¢i druhou stranu) nahodné s¢itaji. MazZete si zkusit opa-
kovaneé scitat Fadu nahodnych cisel (tfeba nahodné tazenych z intervalu mezi nulou
a jednickou) a dostanete normalni rozdéleni téchto souctd. Je to prosté proto, Ze je
nepravdépodobné, Ze by vétsina nahodnych cisel byla jen velkych nebo jen malych
- néktera budou vétsi, jina mensi, a tak se soucet bude pohybovat nékde pobliz hod-
noty, ktera by vznikla se¢tenim primérnych hodnot intervali, ze kterych vybirame
sé&itana &isla, v nasem pripadé %. Oba ,,ocasy” budou na obé& strany symetrické.
Lognormalni rozdéleni vznika vzdy, kdyz se rtizné nahodné prispévky nasobi. Je
tomu tak proto, Ze logaritmovani prevadi nasobeni na sc¢itani. Nasobime-li ¢isla, je
to totéz, jako bychom s¢itali jejich logaritmy a vysledek odlogaritmovali. Disled-
kem je, Ze logaritmus soucinu nahodnych cisel ma normalni rozdéleni, zatimco
souéin sam ma rozdéleni lognormalni (které je v aritmetické, nelogaritmované ska-
le velmi $ikmé, s dlouhym ,ocasem” doprava). Kresba © Arnost Sizling.
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Kupodivu ano, a kupodivu vystihuje pozo-
rované rozdéleni vzacnosti a hojnosti stejné
dobfe jako rozdéleni lognormalni.? Plati pro
néj, ze skladanim sousednich ploch ziskame
rozdéleni, jehoz matematicka podstata (forma
piislusného vzorecku) zlstava stejnd, jen pa-
rametry se plocha od plochy, spolecenstvo od
spolecenstva lisi. Je ovSéem ponékud kompli-
kovanéjs$i nez lognormalni (které je, jak jsme si
tekli, vlastné normalnim rozdélenim zlogarit-
mované veli¢iny) a na prvni pohled neni jasna
jeho biologicka interpretace. Pro¢ by se méli
ptéci, kytky nebo motyli v riiznych prostoro-
vych méfitkdch chovat podle néjakého mérit-
kové neménného matematického predpisu?

Prevaha vzacnosti jako nasledek cisté
statistickych prostorovych procesii

Shrinme si to: bud existuje privilegované
prostorové méfitko, na kterém se odehra-
vaji podstatné biologické procesy, a jen na
ném budeme pozorovat ,skute¢né“ rozdéle-
ni populac¢nich pocetnosti, které viibec ma
smysl néjak matematicky charakterizovat,
anebo existuje rozdéleni univerzalni, tedy
nezavislé na skladani ploch. Empiricka data
pfitom nasvédcuji spiSe druhé moznosti. To,
co vypada jako hezky védecky zavér, je ve
skutecnosti zacatek nového objevu. Mtizeme
se totiz ptat: neni ndhodou pravé skladani
lokalnich spolecenstev do vétsich celkd kli-
¢em k tomu, abychom porozuméli pievaze
vzacnosti? Co kdyz je to tak, ze postupné
skladani skoro jakychkoli rozdéleni pro sou-
sedici spoleCenstva povede k pozorovanému
rozdéleni populacnich pocetnosti?

Na prvni pohled to zni divné; vime totiz,
ze podle centrdlniho limitniho teorému (viz
obr. 3) vede skladani rtiznych rozdéleni k roz-
déleni normalnimu, které je mnohem vyrovna-
néjsi co do poméru nizkych a vysokych hod-
not. Jenze skladani v prostoru je jiné. Zaprvé
se nékteré druhy vyskytuji jen na nékterych
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plochach, takze nam spojovanim neustale
pfibyvaji druhy, které se vyskytuji jen nékde.
Tak ptibyva vzacnych druht na levé strané
rozdéleni. Zadruhé populac¢ni pocetnosti sou-
sednich spolecenstev jsou si podobnéjsi nez
u vzdalenych spolecenstev, jsou tedy prostoro-
vé autokorelované. Kdyz je néjaky druh hojny
na jedné ploSe, bude pravdépodobné hojny
ina druhé, a diky tomu jsou pocetnosti druhti
hojnych na vice dil¢ich plochéch ve vysledku
vétsi nez pti nezavislém skladani. Tim se pro-
dluZuje ,,ocas“ na pravé strané rozdéleni. Cis-
té statistické procesy tak vytvareji rozdéleni,
které je mnohem $ikméjsi a nerovnomérné;jsi
nez rozdéleni normalni.

Potad ale nevime, jestli to staci — tedy zda
je samotny proces skladani rozhodujici pro
vysledny tvar rozdéleni populacnich pocet-
nosti a jakou roli hraje tvar inicidlniho roz-
déleni na zacatku skladani. A tady uz ndm
nezbyva nez se uchylit k simulacim. Ukaze
se, ze kdyz mame k dispozici dostate¢ny
pocet ,sklddacich® krokd, nezédlezi na tom,
jak inicialni rozdéleni vypadalo. Je to podob-
né jako v pfipadé centralniho limitniho teo-
rému, kde je lhostejno, jakd rozdéleni se
skladaji — kdyz jich je dost, vzdy ndm vyjde
normalni rozdéleni. V nasem ptipadé¢ nam
diky nestejnému druhovému slozeni na sou-
sednich plochach a prostorové autokorelaci
vyjde rozdéleni blizké lognormélnimu. Co je
vSak nejdtlezitéjsi: kdyz cely proces skladani
parametrizujeme pozorovanymi udaji o roz-
dilech v druhovém slozeni sousednich spo-
leCenstev a o prostorové autokorelaci popu-
la¢nich pocetnosti, vyjdou nam rozdéleni
nerozli$itelnd od pozorovani.? Jinymi slovy
staci védét jen néco malo o prostorové struk-
tufe spolecenstev, a dokazeme predpovédét,
kolik procent druh@i bude hojnych a kolik

vzacnych. To néco malo jsou dvé dEisla, kte-
ra v sobé nesou informaci o struktufe krajiny
a historii §ifeni druh.

Proc je vétsina druhii vzacnych?

S trochou nadsazky tedy miizeme na tuto otaz-
ku odpovédét tim, co jsme zminili Gplné na
zacatku. Je to proto, ze piiroda je na kazdém
misté trochu jind. VSude se vyskytuji trochu
jiné druhy, ale zdroven maji druhy na blizkych
lokalitdch podobné pocty jedinct. Diky vza-
jemné hte mezi jinakosti a podobnosti je rozdé-
leni, které ziskdme postupnym skladanim sou-
sednich ploch, ¢im dal sikméjsi a ¢im dal vice
charakterizovany pievahou vzacnych druhd.
Nepotifebujeme zadné specialni procesy délby
zdrojt mezi druhy; staci, kdyz mdme rozmani-
tost mist. Ostatni nasleduje samo.

Chce se vdm namitat, Ze by to mohlo byt
vSechno obracené? Ze jen proto, Ze je vétSina
druhd vzacna, miiZeme pozorovat rozmanitost
mist? Jisté, kdyby byla vétS§ina druht hojnych,
byly by na vétsin¢ mist a ta by si byla mnohem
podobnéj§i. Do jisté miry je opravdu otazkou
vkusu, co povazujeme za primarni. Jenze kdyby
to bylo obracené¢, museli bychom najit mecha-
nismus, ktery generuje vzacnost, a potiz s méfit-
kem a univerzalitou by se nam vratila jako bume-
rang. Na jaké prostorové skale by ten zatim
neznamy mechanismus fungoval? Nas ptib¢h je
mnohem jednodussi. Koneckoncti si dovedeme
predstavit spoustu diivodl, pro¢ se mista od se-
be lisi (pocinaje heterogenitou prostfedi az po
omezené schopnosti sifeni jednotlivych druhi),
takze pravé tuto rozdilnost miizeme povazovat
za primarni a v§e ostatni za odvozené.

Je to vlastné zvlastni. Nejuniverzalnéjsi eko-
logicky jev, studovany mnoho desitek let, ply-
ne jednoduse z toho, Ze pfiroda je rozmanita
a v kazdém misté trochu jina. =

4, Snimek
© David Storch.

Abstract: Why species are
rather scarce then abundant

by David Storch and Arnost
Sizling: The distribution of
species abundances has been
traditionally considered to be
lognormal, generated by some
random multiplicative process,
comprising for instance unequal
random division of resources
among species. However, we
have shown that the lognormal
distribution cannot universally
apply across spatial scales.
Moreover, the observed shape
of the distribution at particular
spatial scale can be attributed to
the process of splicing from the
distribution occurring at smaller
scales, given that there is spatial
turnover in species composition
between neighbouring plots,
and that species abundances are
spatially autocorrelated. The
distribution of species population
sizes thus results from the fact
that landscape is heterogeneous
and there are limits of population
dispersal.

3) Sizling A. L., Storch D.,
Sizlingova E., Reif )., Gaston K. |.:
Species-abundance distribution
results from a spatial analogy of
central limit tvorem, PNAS 106,
6691-6695, 2009.

http://www.vesmir.cz | Vesmir 88, prosinec 2009 787


http://www.vesmir.cz
http://www.vesmir.cz

