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Abstrakt:

Druhové bohatstvo nie je rovhomerne rozmiestnené naprie¢ zemskym povrchom.

V niektorych oblastiach zije napadne viac druhov a iné oblasti st zna¢ne druhovo ochudené.
Napriek tomu, ze tieto javy biodiverzity su v pozornosti mnohych badatel'ov uz viac ako dve
storocia, stale sa nepodarilo n4ajst’ dostato¢ne uspokojivé vysvetlenie.

Postupne vznikli dva zdanlivo si konkurujtce, ale vzajomne sa nevylucujlce pristupy. Jeden
pristup vychadza z klimatickych determinantov druhového bohatstva, druhy pristup zahfna
historické determinanty. Obecne silna koreldcia medzi klimatickymi podmienkami

a druhovou rozmanitostou viedla mnohych ekologov k nazoru, ze prave klimatické faktory
budu kI"aicovym urcovatel'om diverzity. Pristup zastancov klimatu sa opiera o teoriu vzt'ahu
medzi druhovym bohatstvom a dostupnost'ou energie, ktora klimatické faktory zastupuje.
Teoria zahfia sibor mechanizmov vysvetl'ujicich pricinu tohto vztahu. Ale pretoze tieto
mechanizmy nie su schopné v plnej miere podmieniovat’ vztah medzi klimatickymi faktormi
a druhovou diverzitou, naskytuje sa moznost, Ze nedostatky klimatického pristupu by
dokézali podchytit’ hypotézy historického pristupu. Ten hl'ad4 priCiny priestorovej variability
druhov v evolu¢nych procesoch, nikovom konzervatizme a dynamike distribticie druhov. A az
vzajomné prepojenie historickych a klimatickych determinantov v jednotnom integrativnom
pristupe umozni posunut’ vyzkum druhovej diverzity zase o nieco vpred.

Kruacové slova: druhova diverzita, vzt'ah dostupnosti energie a druhového bohatstva,
metabolickad teoria, nikovy konzervatizmus, hypotéza tropického konzervatizmu, Specidcia,
extinkcia, distribtcia druhov

Abstract:

Species richness is not distributed equally across the Earth's surface. Some areas are
extremely species-rich while others are species-poor. Although these biodiversity patterns
have been explored for more than two centuries, universal explanation of species richness
spatial variation is still missing.

Two alternative approaches have recently emerged. The first approach comprises climatic
determinants of species richness, the second involves historical determinants. Generally
strong correlation between climatic factors and species richness has lead to an opinion that
climatic factors represent the crucial determinant of diversity. This approach is based on the
theory of the species-energy relationship as energy availability, given by climatic conditions,
is considered to be causally responsible for species richness. However as these mechanisms
are unable to provide a generally convincing explanation of the relationship between climatic
factors and species richness, there is a possibility that historical approach can complement the
climatic approach, filling the gaps uncovered by the climatic explanations. The historical
approach looks for evolutionary causes of spatial variability in species richness comprising
phenomena and processes like niche conservatism and dynamics of species distribution.
Mutual connection of historical and climatic determinants in one unified integrative approach
will advance biodiversity research.

Keywords: species richness, species-energy relationship, metabolic theory, niche
conservatism, tropical conservatism hypothesis, speciation, extinction, species distribution
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1. UVOD

Jednym z najnapadnejSich a najvyznamnejSich javov ekologie vo vel'kych meritkach
je nerovnomerna distribucia druhového bohatstva (Obr. 1). Niektoré oblasti vykazuju
nesmiernu druhovl rozmanitost’, iné st obyvané znacne mensim poctom druhov. Népadny je
predovsetkym obecny globalny jav vzrastu druhového bohatstva od pélov smerom k teplym
vlhkym tropickym oblastiam, nazyvany ako latitudinalny gradient druhovej diverzity (Gaston
et al. 1995, Colwell 2000, Whittaker et al. 2001, Hawkins et al. 20035, Willig et al. 2003).

Tieto zékonitosti druhovej rozmanitosti st v pozornosti prirodovedcov uz od zaciatku
19. storocia. Pravdepodobne prvé pisomné zdelenie o latitudindlnom gradiente diverzity
podava Alexander von Humboldt (1807) a bol nepochybne uznany zakladatemi evolucnej
teorie Darwinom (1862) a Wallaceom (1878) (Hawkins 2001, Willig 2003). Odvtedy, ¢o su
si prirodovedci vedomi existencie globalnych javov gradientu druhového bohatstva, je tu
neustala snaha o ich objasnenie a zodpovedanie obsiahlych otdzok s nimi stvisejucich
(Kerr 2001).

Pociatoéné hypotézy vysvetlujuce javy priestorovej distribucie druhov boli
dedukované vyhradne z pozorovanej a popisanej prirody a neboli zalozené o ni¢ viac
doslednejSie nez je samotné intuitivne zrovnanie medzi klimatickymi a biologickymi
skutocnostami (Hawkins 2001). Prekvapivo, dokonca po dvesto rokoch vyzkumu v ekologii
a biogeografii sa najobecnej$i rdmec vyuzivany v tomto vyzkume nezmenil a stale sa spolieha
na Statistické meranie zhody medzi priestorovymi javmi v druhovom bohatstve a rozmanitymi
podmienkami prostredia (Rangel et al. 2007). AvSak samotnd korelacia nam nepodava
vysvetlenie a pri¢iny zmieneného javu. Obecne silny vzt'ah medzi diverzitou a niektorymi
z tychto environmentalnych faktorov viedlo mnoho vyzkumnikov k zaveru, Ze prave klima
a suCasny stav prostredia je hlavnym urcovatelom druhového bohatstva (Hawkins et al.

2003a, Hawkins et al. 2003b). Mnoho procesov podlozenych tymito koreldciami bolo



obycajne vysvetlovanych slovnymi argumentami, ¢asto zacyklenymi, logicky chybnymi, ¢i
nepodlozenymi empirickymi dokazmi (Hawkins et al. 2003b, Rangel et al. 2007).
V poslednom  desatro¢i boli vyvinut¢ komplexnejSie modely na zhodnotenie
environmentalnych a klimatickych hypotéz, zalozené na vplyve zmien teploty na biochemicku
kinetiku metabolizmu organizmov (Allen et al. 2002).

Navzdory tymto pokrokom, historickym zlozkam podmiefniujicim distribuciu druhov
na globalnej tirovni sa dlhu dobu prikladal slaby vyznam, preto sa im aj dostavalo prili$ malej
pozornosti (Ricklefs 2006). Historické a evolucné hypotézy presli dlhym vyvojom, ale az
nedavno, od skorych 60. rokov 20. storocia, bol o ne obnoveny ziujem vo vicse] miere
(Mittelbach et al. 2007), zasluhou rozvoja fylogenetickych, molekularnych,
paleontologickych a biogeografickych dat a faktom, ze samotné ekologické hypotézy neboli
schopne uspokojivo vysvetlit’ javy diverzity (Currie et al. 2004). Napriek tomu problematika
s objasnenim tychto javov nadalej zostdva zalezitostou skor ekologie nez historickej
biogeografie (Ricklefs 2004). Dokonca, s prilozenim dorazu na historické suvislosti
sa prehlbujt rozdiely medzi oboma vyzkumnymi oblastami (Wiens & Donoghue 2004). A to
spdsobom, ze sa prvotny a najbeznejsi pristup Studujtci priestorové javy druhového bohatstva
pokusa izolovat’ vplyvy klimatické (sti¢asné) a vplyvy evoluéné (historické) (Hawkins et al.
2003b). Snaha o rozdelenie ekologickych a historickych pristupov k vysvetleniu druhove;j
diverzity bola podlozena troma skutocnostami. Po prvé, historické hypotézy boli pokladané
za netestovatelné a boli teda nepravoplatné ako vedecké hypotézy (Francis & Currie 1998).
Za druhé, ekologické procesy prebiehaju v ustdlenych podmienkach prili§ rychlo nato, nez
aby boli za ne zodpovedné pomalSie evolucné procesy. Po tretie, silnd korelacia medzi
diverzitou a lokalnymi ekologickymi podmienkami bola v stlade s myslienkou, Ze ekologické
interakcie (kompeticia, predacia, parazitizmus) obmedzuju diverzitu (Whittaker & Field 2000,

Ricklefs 2004). Preto sa zdalo, ze tieto okolnosti poskytuju dostacujice vysvetlenia druhove;j



rozmanitosti, bez potreby podlozit’ ich evoluénymi hypotézami (Ricklefs 2004). Na druhu
stranu, aj historicky pristup sa sdm oddel'uje od environmentalnej problematiky, ktora by mu
bola schopnd pomoct’ objasnit’ niektoré dolezité otazky v jeho vyzkume (Wiens & Donoghue
2004).

V mojej bakalarskej praci sa zameriam na tieto dva zdanlivo protichodné pristupy,
na pristup zalozeny na klimatickych determinantoch druhového bohatstva (ekologia)
a na pristup, ktory sa opiera o historické determinanty (historicka biogeografia). Oba su
zalozené na rozli¢nych hypotézach, ktoré Casto oslabuji platnost’ tych ostatnych, alebo sa
mozu navzijom dopiiiat’. PoukaZem na mechanizmy prinaleZiace kazdému z tychto nahladov,
schopné generovat’ rozdiely v druhovom bohatstve, d’alej na dokazy, o ktoré sa opieraju
a samozrejme aj na vyhody a nedostatky, ktoré sebou prinasaji. V neposlednej rade sa
pokusim zrovnat’ oba pristupy, ¢o by mohlo umoznit’ najst’ rieSenia problematiky druhovej
diverzity a zaroven zistit, preco sa niekedy klimatické faktory javia ako jediné zasadné
determinanty druhovej rozmanitosti a v akych pripadoch je potreba znalosti historického

vyvoja.



Obr. 1 Pozorovana priestorova variabilita druhového bohatstva vtakov (Storch et al. 2006).



2. KLIMATICKE DETERMINANTY

Druhové bohatstvo nie je rovnomerne rozlozené naprie¢ zemskym povrchom (Storch
et al. 2006). Myslienka, ze klima bude kI'a¢ovym faktorom zodpovednym za vysokt druhovu
bohatost” tropickych oblasti pochadza uz od Humboldta (1808) (Clarke & Gaston 2006) a aj
v dnesnej dobe st klimatické prejavy velmi uzndvanym urcovatelom distribucie rastlin
a zivo€ichov (Currie 1991). Nahl'ad na klimatické podmienky ako na hlavné determinanty
druhového bohatstva bol umocneny rozvojom komplexnych Statistickych modelov schopnych
predikovat’ rozloZenie druhovej rozmanitosti (Parmesan & Yohe 2003). Odvtedy ¢o si l'udia
uvedomuju zjavni korelaciu medzi klimatickymi faktormi a druhovym bohatstvom, bolo
navrhnutych desiatok hypotéz akym réznym sposobom mdézu klimatické podmienky uréovat’

druhovu diverzitu (Hawkins ef al. 2003a, Hawkins et al. 20035, Currie et al. 2004).

2.1 Hypotéza vztahu druhového bohatstva a dostupnosti enrgie

Wright (1983) navrhuje hypotézu vztahu medzi druhovou rozmanitostou
a dostupnostou energie, kde dostupnost’ energie reprezentuje klimatické determinanty
(predovsetkym sa jedna o teplotu, potencionalnu a aktudlnu evapotranspiraciu). Vychadza uz
zo znamej tedrie vztahu medzi druhovou diverzitou a velkostou plochy, kde nahradza
parameter “velkost’ plochy” “dostupnostou energie a nova tedria sa stava jednou
z univerzalnych ekologickych zakonitosti (Evans et al. 2005), podporena Sirokou Skalou
empirickych dat (Waide ef al. 1999, Mittelbach et al. 2001).

Stcasnd modifikacia tejto teérie zohladituje dve alternativne formy energie, energiu
okolia a produktivnu energiu (Evans et al. 2004, Rodriguez et al. 2005). Tieto dve odlisné
formy energie ovplyviiuju druhovi diverzitu réznymi spésobmi (Clarke & Gaston 2006).
Predpoklada sa, Ze slnecné energia alebo energia okolia, obycajne vyjadrovana ako teplota,

posobi na druhové bohatstvo prostrednictvom svojho vplyvu na rychlost’ biologickych



procesov, zahfnajucich metabolicku a Speciaéntl rychlost’ (Currie 1991, Rohde 1992, Allen
etal. 2006). Produktivita vplyva na druhovil rozmanitost prostrednictvom energie
pretekajucej skrz potravnl siet, pocinajic energiou dostupnou pre produkciu biomasy
primarnych producentov (Wright 1983), ktora zavisi hlavne od dostupnosti vody, tepla
asvetla (Waide et al. 1999). Meritko produktivity teda v sebe zahfiia tieto tri parametre,
pricom teplo a svetlo spolu silne pozitivne koreluju a mozu sa vzajomne vhodne zastupovat’,
ale ich korelacia s dostupnostou vody méze byt uz chaba (Evans et al. 2005). Produktivna
energia by mala mat’ pozitivny vplyv na populacny rast a celkovy pocet organizmov v danych
oblastiach, zatial' ¢o teplota by mala urovat’ ako bude tento pocet organizmov rozdeleny
medzi jednotlivé druhy (Storch et al. 2006). Pripadne, produktivna energia urcuje druhovu
rozmanitost’ hlavne v nizsich latituddch, zatial ¢o teplota je dolezitejSim prediktorom
diverzity vo vysSich latitudach, kde nie je mnozstvo vody az tak limitujicim zdrojom
(Hawkins et al. 2003b). Kazdopadne, z tychto dvoch foriem energie je prave produktivita
povazovana za hlavny determinant gradientu druhovej diverzity vo vel'kom meritku (Storch
et al. 2006). Ale ucinnost’ vplyvu produktivity sa bude 1iSit’ u jednotlivych druhov, vzhl'adom
na rozlicn velkost’ ich aredlu rozsirenia. Gradient energie sa stdva silnym determinantom
diverzity druhov s Sirokym aredlom rozsirenia, ale uz slabym, ak urcuje diverzitu druhov
s malym aredlom rozsirenia (Jetz & Rahbek 2002).

Charakter vztahu dostupnosti energie a druhového bohatstva bude zavisly
od parametrov, ktorymi mozno zastipit’ dostupnost’ energie a od priestorového meritka.
V lokédlnom meritku bude mat’ tento vztah tendenciu byt nerovnomerny. Druhové bohatstvo
rastie s dostupnost'ou energie az po urciti uroven, potom opét’ klesa i ked’ dostupnost’ energie
nad’alej vzrasta (Rosenzweig 1992). Naopak, v regionalnom meritku bude vzt'ah dostupnosti
energie a druhovej diverzity vykazovat’ pozitivny jednotvarny priebeh (Lennon et al. 2000).

Zrovnanie javov biodiverzity pozorovanych v roznych priestorovych Skalach poskytuje
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vyznamny nahlad na ich determinanty (Gaston 2000). Rastliny st limitované predovsetkym
slnecnou energiou a dostupnostou vody (Wright 1983), preto najlepsSim korelatom ich
druhového bohatstva je aktualna evapotranspiracia (spaja dostupnost’ vody a teplotu) a Cista
primarna produkcia, zatial o zivoCichy su limitované dostupnostou energie z nizSich
trofickych urovni (Wright 1983), najlepSim korelatom ich diversity je aktudlna
evapotranspiracia, ale tiez dobrym koreldtom je priemerna ro¢na teplota a potenciondlna

evapotranspiracia (Hawkins et al. 2003b) (Obr. 2).
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Obr. 2 Vztah medzi dostupnostou energie (potencionalna evapotranspiracia) a druhovym

bohatstvom cicavcov (Hawkins & Porter 2003).

2.1.1 Mechanizmy podmienujice kladny vzt’ah medzi druhovou
diverzitou a dostupnost’ou energie

Korelacia medzi mnozstvom energie prijatej spolo¢enstvom a poctom druhov, ktoré
obsahuje, je obecny jav a nie je pochyb, ze v globdlnom meritku prispieva ku gradientu
druhovej diverzity. Rozpoznanie pri¢in vzt'ahu medzi druhovou rozmanitostou a klimatom
(v zmysle dostupnosti energie) sa stalo vyzvou pre mnoho ekolégov ale ziadna
z navrhovanych pricin nie je celkom bezpochybne podlozend empirickymi dokazmy. Bolo

navrhnutych niekol’ko mechanizmov generujucich pozitivny vztah medzi dostupnost'ou
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energie a druhovym bohatstvom. Délezitymi su tieto tri pedpoklady:
e populdcie druhov nachadzajicich sa v produktivnom prostredi obsahuju viacej

jedincov a dosahuju vyssich populaénych hustot (Hurlbert 2004).

e vsetky druhy sa mozu vyskytovat’ v oblastiach s vysokou dostupnostou energie, ale
len niektoré druhy su schopné prezivat’ v oblastiach s nizkou dostupnostou energie

(Bonn at al. 2004) a teda druhy z oblasti s nizkou dostupnostou energie su

nendhodnym vyberom zo skupiny druhov obyvajacich oblasti s vysokou dostupnost’ou

energie (Evans et al. 2005).

e extink¢na rychlost’ je nizsia v produktivnejSom prostredi (Wright 1983).

Kazdy mechanizmus zdiel'a aspon jeden z tychto troch predpokladov s inym
alternativnym mechanizmom a prave nerozpoznanie tejto skutocnosti branilo zjednoteniu
teorii a vyzkumu mechanizmov urcujicich vztah medzi dostupnostou energie a druhovou
diverzitou (Evans et al. 2005). Predovsetkym sa jedna o tieto pri¢inné mechanizmy:

(1) Mechanizmus vzrastu populacnej velkosti vychadza z hypotézy viacej jedincov,
navrhnutou Wright (1983) (Srivastava & Lawton 1998), ktora predpoklada, ze druhova
bohatost’ by mala rast’ s produktivitou prostredia, pretoze viacej zdrojov a vyssia dostupnost’
energie napomaha danej oblasti pojat’ va¢sie mnozstvo jedincov a jednotlivé druhy tak mozu
dosahovat’ vicsich populaénych pocetnosti, i ked’ je celkovo druhov viac (Hurlbert 2004).
Zaroven v produktivnejSom prostredi je nizsia rychlost’ extinkcie, pretoze ta kleséa s velkost'ou
populacie (Wright 1983). AvsSak pocet ekologickych nik nebude pricinou vicsieho poctu
druhov ale jeho doésledkom. Dostupnost’ energie, v zmysle efektu “viacej jedincov‘
a heterogenita nemusia pdsobit’ v odlisSnych pripadoch ako dve alternativy, ich vzajomnou
kombinaciou dosiahneme ucinnejsi prediktor latitudinalneho gradientu druhovej diverzity
(Davies et al. 2007).

Jeden z nedostatkov tejto hypotézy je, ze niektoré spoloCenstva bezstavovcov vykazuju
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pri vzraste produktivity prostredia vzrast druhového bohatstva, ale bez zmeny celkovej
pocetnosti jedincov (Srivastava & Lawton 1998, Currie et al. 2004). Je dokonca mozné, ze
pocet jedincov pripadajici na jeden druh bude niz$i v produktivnejSom prostredi.

(2) Mechanizmus dynamickej rovnovahy (Huston 1979) umoziiuje obnovu populécii

po disturbancii a rychlost’ navratu do rovnovazneho stavu pozitivne koreluje s dostupnost'ou
energie. Vyssia rychlost obnovy v produktivnom prostredi redukuje dobu, pocas ktorej su
malé populacie, postihnuté disturbanciou, nachylnejSie podlahnit’ extinkcii a zaroven vyssia
rychlost’ obnovy generuje vyssie populacné hustoty v produktivnejSom prostredi (Evans et al.
2005). Naopak, v prostredi s nizkou dostupnostou energie, sa nikdy nebudu vyskytovat
druhy, ktoré na udrzanie zivotaschopnych populacii vyzaduji takih minimélnu hladinu
dostupnej energie, ktora bude stale lezat’ nad tiroviiou energie, ktoru dokdze poskytniat’ malo
produktivne prostredie (Bonn et al. 2004). Paradoxne, relativne mensSie disturban¢né udalosti
moézu zvysSovat’ druhové bohatstvo spdsobom, ktory znizenim populaénych velkosti redukuje
medzidruhova kompeticiu a umoziiuje koexistenciu vysSieho poctu druhov. Intenzita
disturbancii o urcitej frekvencii bude nizsia v produktivnom prostredi, Co generuje pozitivny
vzt'ah medzi dostupnost'ou energie a druhovym bohatstvom (Huston 1979).
Ani tento mechanizmus nevedie vo vSetkych pripadoch k zvySovaniu diverzity. Ak prili$
vysoké hladiny dostupnej energie umoznia niektorym druhom rychlu popula¢ni obnovu, ich
vzrastajica populacnd velkost modze spoOsobit’ kompetiéné vylucenie niektorého z inych
druhov. V takomto pripade vzt'ah medzi produktivitou a druhovym bohatstvom nie je linearny
(Huston 1979).

(3) Mechanizmus polohy niky (mechanizmus Specializacie) navrhuje, ze
produktivnejSie prostredie zvySuje mnozstvo vzacnych zdrojov, ¢im je umoZzZnené viacej
Specialistom na tieto zdroje udrzovat’ zivotaschopné populacie (Abrams 1995). ZvySovanim

poctu rdéznych zdrojov dochadza zaroven k zvySovaniu diverzity habitatu. Toto vysvetlenie sa
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stava sporné s predpokladom, ktory povazuje dostupnost energie a heterogenitu prostredia
za nezavislé (Kerr & Packer 1997). A tak mechanizmus polohy niky poskytuje spojenie medzi
vzrastajicou dostupnostou energie a vzrastajucou heterogenitou prostredia.

Vzacne zdroje pre konzumentov, ¢i uz sa jednd o vzacne rastlinné alebo zivociSne druhy, su
ovplyvnené faktormi, kroré¢ sa menia s priestorovym meritkom. Pocet vzacnych zdrojov sa
teda nemusi vzdy zvySovat’ s rastiicou dostupnostou energie (Evans et al. 2005).

(4) Mechanizmus S$irky niky posobi ako v predchddzajucom pripade, ked zvysSena

dostupnost’ energie zvySuje pocet zdrojov. ZvySenie mnozstva preferovanych zdrojov
umoziuje sa druhom zamerat’ vyhradne na tieto zdroje a znizit’ spotrebu menej vyhodnych
zdrojov, ¢o vedie k redukecii $irky niky v produktivnom prostredi. Za predpokladu, Ze u nik
Specializovanych druhov bude nastivat mensi prekryv, bude sa aj znizovat rychlost’
kompeti¢ného vylucenia a tymto sposobom bude koexistencia viacerych druhov podporovat
pozitivny vztah medzi dostupnost'ou energie a diverzitou (Evans et al. 2005).
Nedostatkom mechanizmu Sirky niky je, ze zvysSenie dostupnosti energie spOsobuje len
kratkodobu redukciu Sirky niky. Nasledkom toho, ze sa druh zameria len na jeden alebo
na uzku skalu preferovanych zdrojov, sice svoju ekologicku niku zuzuje, ale zaroven vzrasta
pravdepodobnost’ vnutrodruhovej kompeticie, co modze viest az k opdtovnému vyuzivaniu
ostatnych zdrojov a rozsireniu niky (Feinsinger & Swarm 1982). Dal’$ia vyhrada méze plynat
z tvrdenia, ze vzrast dostupnosti energie vedie k menSiemu prekryvu nik a k poklesu
kompeticie medzi druhmi. Ak dva konkuren¢né druhy mali podobné preferencie na zdroje,
zvySenim produktivity prostredia a zuzenim Sirky niky sa mozu oba zamerat’ na ten isty
vzacny zdroj a znaénym prekryvom nik moze nastat’ kompeticné vylucenie (Cardona 2001).

(5) Mechanizmus viacej trofickych trovni je zalozeny na predpoklade, ze pocet
trofickych trovni zavisi na produktivite prostredia. ZvySend dostupnost’ energie umozni

vzniknat novym trofickym trovniam a obsadit’ ich novymi druhmi konzumentov, ¢o generuje
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zvysenu druhovi rozmanitost’ v produktivnejSom prostredi (Fretwell 1987).

Naprieck mnohym S$tadiam, podporujicich vztah medzi produktivitou a vyskou trofickej
pyramidy, je pravdepodobnejsie, Ze pocet trofickych trovni bude ovplyvneny inymi faktormi,
nez je produktivita. T4 ale méze hrat’ ulohu v prostredi kde dostupnost’ energie bude zna¢ne
nizka aj pre prva zakladnu trofickt Groven, ako napriklad v polarnych oblastiach, pastiach
a vo vrcholoch hor (Post 2002).

(6) Mechanizmus top-down efektu vyvstdva ako doésledok z predchadzajticich

mechanizmov. V produktivnejSom prostredi dosahuju predatory vysSich populaénych
pocetnosti a posobia intenzivnejSim tlakom na svoju korist. Redukciou ich populacii sa
zmieriiuje medzidruhova kompeticia a zvysSuje sa prevdepodobnost’ koexistencie vicsieho
poctu druhov koristi, ¢o opét’ vedie k zvySenej diverzite v produktivnom prostredi (Shurin
& Allen 2001).
Efekt tohto mechanizmu sa nevztahuje na vSetky pripady. Ak predatori zdiel'aji rovnaku
korist, zvySenim ich predacného tlaku sice klesa populacna hustota koristi, ale zaroven sa
zvySuje kompeticia medzi predatormi, ¢o nakoniec moze viest’ az k znizeniu diverzity. Inym
prikladom moéze byt, ak si predator zvoli kompeti¢ne slabSiu korist, ¢im zvySuje
pravdepodobnost’ jej extinkcie a diverzita sa opét’ znizuje. A teda tento mechanizmus tlaku
predatorov nemoze generovat’ druhova diverzitu, predovsetkym vo vacsich meritkach, kde
vplyv kompeticie na gradient diverzity bude obzvlast maly (Evans et al. 2005).

(7) Mechanizmus fyziologickej tolerancie predpoklada, ze viacej druhov je schopnych
tolerovat’ klimatické podmienky produktivnejSicho prostredia, zatial' ¢o velmi malo druhov
toleruje environmentalne podmienky oblasti vo vyssich latitudach (Currie et al. 2004, Evans
et al. 2005).

Predpoklad platnosti tohto mechanizmu narusuje fakt, ze nie vSetky druhy reaguju na zmenu

klimatickych podmienok adekvatnym posunom aredlu ich rozSirenia. Mnohé vykazuju
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stabilné hranice distribucie, iné menia aredl rozSirenia v odpovedi na zmeny faktorov
nezavislych od klimatu (Parmesan & Yohe 2003) a niektoré druhy sa nevyskytuju
v prilahlych oblastiach, aj ked’ na ich podmienky st vhodne fyziologicky prispdsobené
a zjavne by mohli do nich disperzovat. Fyziologicka tolerancia druhov nie vzdy koreluje
s aredlom ich rozsirenia, o podporuje nazor, ze na limitoch disperzie sa podielaji aj iné
faktory (Currie ef al. 2004). A predovsetkym, tento mechanizmus nedokaze objasnit’ pricinu
adaptacie vicsiny druhov na klimatické podmienky produktivneho prostredia. V kapitole
o integrativnom pristupe uvediem hypotézu tropického konzervatizmu, ktora sa zda byt
identicka s hypotézou tohto mechanizmu fyziologickej tolerancie, avSak je komplexnejsia,
vychadza z evolucnych a historickych procesov, fylogenézie a z globalnych klimatickych
podmienok, a predovSetkym dant problematiku druhovej bohatosti produktivneho prostredia
dokaze uspokojivo vysvetlit'.

(8) Mechanizmus diverzifikaénej rychlosti podporuje pozitivny vztah medzi
druhovym bohatstvom a dostupnostou energie. Vzrastajiica dostupnost’ energie, ¢i uz sa jedna
o teplotu alebo produktivnu energiu, zvySuje Speciacnu rychlost’ a/alebo znizuje rychlost’
extinkcie (Allen et al. 2002, Rohde 1992). Hypotéza evolucnej rychlosti vychadza
z predpokladu, ze vyssia teplota vedie ku kratSej generacnej dobe, k vysSej mutacnej rychlosti
a k rychlejsim fyziologickym procesom, ¢im prispieva k vyssej Speciacnej rychlosti (Allen
etal. 2002, Rohde 1992). Mutacna rychlost méze byt priamo spojovand so slne¢nou
energiou, pretoze vzrastajuca teplota a ultrafialové ziarenie mozu byt pri¢inou vzniku mutacii
(Rohde 1992). Zatial’ co u ektotermov naozaj pozorujeme pozitivny vztah medzi teplotou
a metabolickou rychlostou (Allen ef al. 2002), u endotermov negativna koreldcia mutacnej
a Speciacnej rychlosti s dostupnou energiou naznacuje, Ze tieto zivoCichy znizuji svoju
metabolicku rychlost’ v oblastiach s vysSou teplotou (Evans et al. 2005). Mutacna rychlost’

mdze byt aj nepriamo spojovana so slne¢nou energiou. Prikladom je redukcia telesnych
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rozmerov v oblastiach s vyS$Sou dostupnost'ou energie, jav zndmy ako Bergmanovo pravidlo
(James 1970). Redukcia telesnych rozmerov umoziuje produkciu vysSiecho poctu potomkov
a skratit’ generacnu dobu (Dial & Marzluff 1988). V oboch pripadoch dochadza k zvySeniu
frekvencie meiotického delenia veduce k vacsej pravdepodobnosti vyskytu mutacii. Tendencia
druhov mat’ menSie telesné rozmery v prostredi s vysSou teplotou generuje vyssiu mutacnu
a Speciatni rychlost a prispieva k pozitivnemu vztahu medzi dostupnostou energie
a druhovou diverzitou (Evans et al. 2005).

Mechanizmus diverzifikacnej rychlosti umoziuje spajat’ i€inok dostupnosti energie
na Specidciu s jeho vplyvom na extinkciu. Zvysena dostupnost’ energie méze mat’ za nasledok
vysSiu mutacnu rychlost, o méze viest’ k zvySenej schopnosti adaptacie druhu na zmenené
environmentdlne podmienky a nasledne sa vyhnut extinkcii. Pripadne vyssSia produkcia
prostredia umozni druhom dosiahnut’ vacsich populaénych velkosti, ¢im sa opdt zniZuje
pravdepodobnost’ extinkcie (Evans et al. 2005).

Hypotéza biotickych interakcii predpokladd, Ze nepriaznivé abiotické faktory
temperatnych oblasti, ako chladné periody a mraz, poskytuju predvidatelné selektivne
udalosti, ktorych priblizne presny casovy aj priestorovy vyskyt vytvara podobny selekény tlak
na izolované populécie a u druhov vznikaju podobné adaptacie. V tropickych oblastiach su
sezonne vykyvy abiotickych podmienok zna¢ne miernejSie, dosledkom ¢oho sa na variabilite
v biologickej zdatnosti relativne vidc¢Sou mierou podiel’aju biotické interakcie (napriklad
kompeticia, predécia, parazitizmus, mutualizmus) nez abiotické. Kedze biotické interakcie
maju tendenciu byt viac priestorovo variabilné, geograficky izolované populacie budu
vystavené rozlicnym selekénym tlakom, zavisiacich na druhovej skladbe okolnych
spolocenstiev. Divergentny selekény tlak na populacie vedie k obmedzenému génového toku,
tvorbe reprodukcénych bariér a naslednej Specidcii. IntenzivnejSie a rozmanitejSie biotické

interakcie v tropickych oblastiach mézu tymto sposobom zvySovat Speciaénil rychlost’
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a prispievat’ k vysokej druhovej rozmanitosti tropov (Schluter 2001, Currie ef al. 2004).

2.1.2 Metabolicka teoria

Brown a West navrhuju metabolicku teériu schopntl vysvetlit' vzt'ah medzi teplotou
(klimatom) a druhovym bohatstvom. Vzt'ah je podmieneny bud’ priamym vplyvom dostupnej
energie na metabolické a mutacné procesy, alebo nepriamo prostrednictvom vplyvu na telesnti
vel'kost’ a reprodukcnt rychlost’. Allen et al. (2002) rozsiruje tuto metabolickl tedriu, pricom
vychadzaju z dvoch hypotéz. Prva hypotéza sa zameriava na pravidlo energetickej
ekvivalencie (Damuth 1987), podporena empirickym pozorovanim, ze rychlost’ metabolizmu
jedinca rastie s jeho hmotnostou podla % mocniny a zaroven populacnd hustota klesa
s hmotnostou podl'a opa¢ného mocninového zdkona. Dodsledkom toho spotreba energie
populaciou nezavisi na hmotnosti jedincov danej populacie a teda metabolicka rychlost’
na jednotku plochy nebude zavisiet na telesnej velkosti jedincov (Damuth 1987). Druhd
hypotéza tito teériu doplia o vplyv teploty na biochemicku kinetiku metabolizmu. Allen
et al. (2002) predpoklada, ze celkova energia pretekajica populdciami je nezavisla nie len
na telesnej hmotnosti ale aj na teplote. Telesna teplota ektotermnych zivocichov je v pribliznej
shode s teplotou okolia, z tohto dovodu bude okolna teplota ovplyviiovat' ich metabolicku
rychlost’ a sti¢asne v stilade s pravidlom energetickej rovnovahy, bude popula¢na pocetnost’
ektotermov nizsia v oblastiach s vysSou teplotou prostredia. Za predpokladu, ze celkové
mnozstvo jedincov vSetkych druhov je nezavislé na teplote, bude druhové bohatstvo pozitivne
korelovat’ s teplotou. AvSak pokus o rozsSirenie pravidla energetickej rovnovahy prinasa aj
ur¢ité nedostatky, ktoré zamedzuji vSeobecnej platnosti tohto pravidla (Storch 2003).
Vzhl'adom na to, ze metabolicka rychlost’ suvisi s teplotou okolia iba u ektotermnych
zivoCichov, teoria predpokladala, ze iba tieto zivocichy znizuju svoje populacné pocetnosti
a zvySuju druhova diverzitu v teplych tropickych oblastiach. Zatial ¢o u endotermnych

zivocichov je telesna teplota stala, a teda ich popula¢né hustoty by nemali byt ovplyvnené
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vonkajSou teplotou. Su tu vsak empirické dokazy u avifauny, potvrdzujiuce pozitivny vzt'ah
medzi teplotou a druhovym bohatstvom (Lennon et al. 2000), dokonca aj ich populacna
pocetnost’ je imerne k druhovej diverzite nizSia. Z tohto dovodu nemdzeme hl'adat’ pric¢inu
vzt'ahu medzi teplotou a druhovym bohatstvom v metabolickych procesoch (Lennon et al.
2000, Storch 2003).

Metabolicka tedria poskytuje vysvetlenie priameho pdsobenia teploty na druhova
diverzitu ektotermnych zivocichov, teplota vSak mdéze priamo pdsobit’ aj na druhovi
rozmanitost’ endotermnych zivocichov, prostrednictvom jej vplyvu na energetické poziadavky
termoregulacnych procesov. Prostredie s nizSou teplotou vyzaduje od endotermov vysSie
naklady do ich termoregulécie a o to mensi podiel’ dostupnej energie budu vkladat’ do rastovej
a reprodukénej rychlosti. V chladnom prostredi preto budi dosahovat’ nizsich popula¢nych
hustot v porovnani s teplejSimi oblastami. NizSie populacné hustoty uciituju lokalne
populacie nachylnejsie k extinkcii a preto priestorova variabilita v druhovej diverzite moze
vyplyvat ako dosledok zmien v pravdepodobnosti vyskytu extinkénych udalosti riadenych

klimatickymi vykyvami (Lennon ef al. 2000, Evans et al. 2005).

Mnoho praci dokladd obecne silny vztah medzi sGcasnymi klimatickymi
podmienkami a druhovym bohatstvom (Hawkins et al. 2003b). Klimatické faktory sa javia
byt podstatnymi determinantmi druhového bohatstva v roéznych priestorovych Skalach
a znacne silnd korelacia klimatu a biodiverzity viedla niektorych ekologov k nazoru, ze
na vysvetlenie tohto javu nie je nutné zapocitat’ vplyv historie (Francis & Currie 1998). AvSak
pri ureni pri¢innych mechanizmov vedicich k vztahu medzi klimatom a druhovou
rozmanitost'ou sa odhal'uji mnohé nedostatky (Currie et al. 2004, Evans et al. 2005), dané
mechanizmy nedokazu podchytit v plnej miere priinu priestorovych javov druhového

bohatstva a vyvstava potreba zahrnut’ aj vplyv historickych faktorov. I ked’ sa zda, ze vplyv
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historickych udalosti je znacne zastreny sucasnymi environmentdlnymi podmienkami, je
nutné si uvedomit, ze druhy vznikli v davnej minulosti a preto historické rozdiely
v §peciacnej a extinkCnej rychlost a limity disperzie budi hrat' nesporne doélezitu ulohu
pri formovani priestorovych javov druhovej diverzity (Latham & Ricklefs 1993, Qian

& Ricklefs 1999, Hawkins & Porter 2003).
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3. HISTORICKE DETERMINANTY

Zviacsenim meritka je mozné jasnejSie rozpoznat silnejSiu dolezitost’ historickych
determinantov a nemé6Zeme odopriet’ ich zjavny vplyv na druhovi rozmanitost” (McGlone
1996). Co znamena, e v globdlnom meritku na vysvetlenie gradientu druhovej diverzity
nevystacia len klimatické faktory ale je potreba zahrnit' historické faktory a teda nahl'ad
historickej biogeografie. Vo vSeobecnosti, historické hypotézy vysvetluju nerovnomerné
rozlozenie druhového bohatstva prostrednictvom geografického (napr. latitudindlneho) vplyvu
na disperziu druhov do danych oblasti a/alebo na Speciacné a extinkéné procesy (Wiens &
Donoghue 2004, Hawkins et al. 2005).

Druhové zloZenie lokalnych spolocenstiev zavisi na regionalnom poole druhov a ten je
uréeny biogeografickymi a historickymi procesmi prebiehajucimi vo velkom meritku, teda
absenciu niektorych skupin druhov v lokdlnom spolocenstve nevysvetlime jednoduchym
prezkiimanim ich ekologickych vlastnosti, dokonca ani z fylogenetickej perspektivity. I ked’ je
Struktira spoloCenstiev determinovana vlastnostami druhov, tie vyvstavaju z evoluénych
procesov. A teda absencia urCitych druhov, ¢i gildy moéze odrazat’ biogeografické javy
prebiehajice na regiondlnej Urovni, zasahujlice celé spoloc¢enstvo s danymi nepritomnymi
skupinami druhov (Stephens & Wiens 2004). Pristup opierajuci sa o historické determinanty
povazuje za tieto javy priestorovej variability v druhovom bohatstve zodpovedné
predovsetkym nasledujtice evoluéné procesy (Wiens & Donoghue 2004):

e fylogeneticky konzervatizmus niky — urcuje ktoré environmentalne podmienky mézu
zastupcovia urcitej vyvojovej linie tolerovat’, do ktorych oblasti st schopni prenikat’

a charakter bariér ich disperzie.

e nikové evolicia — umoziuje uritym druhom a ich potomkom disperzovat do novych
habitatov a klimatickych oblasti a pretrvavat’ v nich.

e extinkcia a Specidcia
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e dynamika distribucie druhov

3.1 Fylogeneticky konzervatizmus niky a evolucia niky

Poslednych desat’ rokov sa v makroekologii ujalo vysvetlenie javov prebiehajucich
vo vel'kom meritku prostrednictvom procesu nazyvaného fylogeneticky konzervatizmus niky
(Ricklefs & Latham 1992, Peterson et al. 1999, Wiens et al. 2006). Nika druhu je
charakterizovana ako subor abiotickych a biotickych podmienok prostredia, v ktorych je dany
druh schopny pretrvavat a udrZzovat Zivotaschopné populadcie. Zatial ¢o zdkladna
(fundamentalna) nika popisuje abiotick¢é podmienky, v ktorych je druh schopny existovat’,
realizovana nika abiotické podmienky dopiiia eite o obmedzenia vyplyvajuce z koexistencie
d’al§ich druhov (Wiens & Graham 2005, podl'a Hutchinson 1957).

Tendencia evolu¢nej linie udrziavat dlhu dobu aspekty svojej zdkladnej niky sa
nazyva nikovy konzervatizmus (Wiens & Graham 2005). Ide o evolu¢ny jav, ked’ potomkovia
druhu maji tendenciu zdielat’ zna¢nu cast’ biologickych a fyziologickych charakteristik
spolo¢ného povodu urcujlcich ich zakladni niku (Rangel ef al. 2007). Druhy si takto
zachovavaji takmer nemenny subor akceptovatelnych podmienok, ureny ich vnitornymi
vlastnostami, ktoré zapri¢iiuju neschopnost druhu adaptovat sa na nové abiotické
podmienky. Napriklad, mnoho skupin organizmov je globédlne rozSirenych v tropickom
pasme, ale neprenikli uspesne do temperatnych oblasti, i ked’ k tomu mali prilezitost’ miliony
rokov (Wiens & Donoghue 2004). Inym prikladom je, Ze sesterské druhy mnohych cicavcov,
vtakov a motyl'ov maju vel'mi podobnu niku, ¢o sa tyka klimatu (Peterson et al. 1999). A tak
sa adaptéacie spolo¢ného predka na jednotlivé stbory podmienok prostredia (ekologick
oblast’ jeho vzniku) stavajii konzervativne pre jeho potomstvo (Ricklefs & Latham 1992,
Ricklefs 2006).

Nikovy konzervatizmus moze byt ur€itym spdsobom zodpovedny za alopatrickl
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Specidciu. Ta moze nastat’ v oblastiach s nepravidelnymi fluktudciami podmienok prostredia
alebo v miestach vzniku geografickej bariéry, predovsetkym procesom fragmentécie arealu
rozsirenia, sposobenej neschopnostou druhu adaptovat’ sa na zmenené podmienky prostredia
v urcitej Casti pdvodného aredlu (Davis & Shaw 2001). P6vodne jednotna populacia sa rozdeli
geografickou bariérou na dve reprodukéne izolované populécie, z ktorych po dostatocne dlhe;j
dobe vznikaju populdcie dvoch druhov, dochddza k alopatrickej Speciacii (Wiens 2004)
a moznej adaptivnej radiacii (Streelman & Danley 2003). Nikovy konzervatizmus limituje
adaptaciu na ekologické podmienky geografickej bariéry a takto zamedzuje génovému toku
medzi oboma separovanymi populaciami (Wiens & Graham 2005).

V niektorych pripadoch aj odliSnosti v Strukture spolocenstiev medzi regionmi
vyplyvaju z nikového konzervatizmu, ktory limituje disperziu vyvojovych linii s réznymi
ekologickymi vlastnostami do susednych regionov (Webb et al. 2002). Konzervatizmus ich
ekologickych vlastnosti méze byt zapriCineny stabilizujucou selekciou (Lord et al. 1995)
alebo genetickou fixaciou vlastnosti u predka. Cim su si jednotlivé druhy pribuznejie, tym
budt ich niky podobnejsie a teda Struktira spoloCenstva zavisi na miere ucinnosti nikového
konzervatizmu a na usporiadani jednotlivych vyvojoch linii kladogramu (Webb et al. 2002).
Stanovenim koreldcie medzi pribuznostou a podobnost'ou (stupen konzervatizmu) u dvoch
sesterskych druhov urcitej vyvojovej linie nemozno odhadnut’ priebeh fylogenézie a charakter
evolucie pre ostatné vyvojové linie spoloéného predka, lebo stupenn konzervatizmu sa bude
unich 1i8it" (Ackerly 2000). Posun centra niky druhu v zavislosti na zmene vonkajSich
podmienok prostredia ponuka najlepsi spdsob ako urcit mieru konzervatizmu vo vztahu
medzi predkom a potomkom pre ich uréité spolo¢né vlastnosti. Ked’ze centrum niky potomka
bude stdle lezat’ v rdmci rozsahu niky jeho predka, nikovy konzervatizmus bude obzvIast
silny u druhov s malym aredlom rozsirenia, teda iba za predpokladu, ze Sirka niky pozitivne

koreluje s velkost'ou aredlu rozsirenia (Rangel et al. 2007).

23



Za predpokladu, ze v ramci urcitej vyvojovej linie pdsobi konzervatizmus niky, potom
nika predka urcuje habitaty a oblasti do ktorych sa moézu $irit’ linie potomkov. Kedze len
malo sesterskych druhov moze zdielat’ identické niky, nikdy nebude nikovy konzervatizmus
posobit’ natol’ko silno, aby uplne zamedzil malym adaptivnhym modifikdciam a miernej
variabilite medzi nikami pribuznych druhov (Wiens & Graham 2005). NavysSe, zmena
interakcii medzi druhmi meni distribuciu interagujucich druhov natolko, ze hypotéza
nikového konzervatizmu sa stdva spornou (Davis et al. 1998). Niektoré druhy s rozsiahlym
aredlom rozsirenia maju Siroké klimatické niky, takze ich distribuéné obmedzenia nemusia
suvisiet’ s klimatom, ale s inymi faktormi ako napriklad s predaciou alebo kompeticiou
(Martinez-Meyer et al. 2004). Kazdopadne, koncept nikového konzervatizmu sa stdva
klicovou komponentou mnohych sucasnych modelov zaoberajucich sa o¢akavanym vplyvom
environmentalnych fluktuacii na evoluciu ekologickej niky druhu, biogeografické javy (Wiens

& Donoghue 2004, Wiens & Graham 2005) a Strukturu spoloc¢enstiev (Webb et al. 2002).

3.1.1 Pric¢ina nikového konzervatizmu

I ked’ sa zd4, ze nikovy konzervatizmus je skor javom (alebo dosledkom viac ako len
jedného faktoru populacnych procesov) nez procesom, modze byt dlhu dobu aktivne
udrziavany mikroevolu¢nymi silami (Wiens & Donoghue 2004). Empirické a teoretické
Studie evolucie aredlov rozSirenia druhov dokladaju, Ze adapticia umoziujuca expanziu
geografického aredlu rozsirenia a ekologické nika su obmedzované Styrmi mikroevoluénymi
procesmi: prirodzenym vyberom, génovym tokom, génovou pleiotropiou a nedostatkom
geneticky podmienenej variability (Wiens 2004). Tieto Styri procesy teda mézu byt’ pri¢inou
nikového konzervatizmu.

Prirodzeny (normalizujuci) vyber ma sklon uprednostiiovat’ tych jedincov, ktory
si zvolili niku, v ktorej jedinci dosahuju najvicsej biologickej zdatnosti. Ak ekologické

podmienky mimo tejto niky budi znizovat’ fitness alebo populacny rast, normalizujtci vyber
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bude uprednostiiovat’ tie vlastnosti jedincov, ktoré ich budi udrziavat’ vnutri niky (Holt 1996).
U organizmov, ktoré nemaju moznost' aktivneho vyberu habitatu (napriklad u rastlin),
prirodzeny vyber bude optimalizovat' limitujuce vlastnosti pre podmienky v habitate,
v ktorom dosahuju najvicsej fitness a populacnych hustot (Holt 1996, Wiens 2004). Proces
napomahajici vyberu habitatu a zapriCinijuci nikovy konzervatizmus nie je zastipeny
samotnym prirodzenym vyberom, pretoze bez spolupdsobenia génového toku by nedokazal
zabranit’ adaptéacii na okrajové podmienky. Prave génovy tok je zodpovedny za pomalu
adaptaciu na ekologické podmienky geografickych bariér. Malé populdcie na okraji aredlu
rozsirenia, prilichajuce ku geografickym bariéram, budi neustdle dosycované migrantami
prichddzajucimi z populécii v centralnych oblastiach. Tyto jedinci nie su adaptovany
na podmienky v periférnych oblastiach aredlu a rozmnozovanim s ostatnymi jedincami
zamedzia lokélnej adaptécii na environmentalne podmienky za hranicami arealu rozsirenia.
Hranica aredlu sa ustali v mieste, kde je schopnost’ jedincov lokalnej adaptacie a selekcie
na expanziu aredlu vyvazena antagonistickym efektom génového toku (Case & Taper 2000,
Davis & Shaw 2001). Prirodzeny vyber sa neuplatiiuje len pri udrziavani nikového
konzervatizmu. Odlisny pohl'ad na charakter jeho pdsobenia dostaneme, ak si polozime
zasadnu otdzku, ¢o prislo prvé, vlastnost’ alebo prostredie? Niektoré druhy mézu menit’ svoj
fenotyp az potom, ¢o sa dostani do nového prostredia, Cize vytvaraju urcité Specifické
vlastnosti ako adaptacie pod tlakom prirodzeného vyberu, ktory v tomto pripade umoznil
evoliciu niky. Druhym pripadom méze byt’, ze druhy najprv vyvijaja ur€ité vlastnosti, ako
exaptacie, az potom vstupujii do nového prostredia, na ktoré su uz vhodne prispdsobené.
Prirodzeny vyber teda tak ako nemusi byt len pric¢inou nikového konzervatizmu (samozrejme,
za predpokladu spolupdsobenia génového toku), nemusi ani hrat’ bezprostredne hlavnu ulohu
pri pohanani evolucie niky a pozorované druhové zloZzenie v danom prostredi moze

predstavovat’ akysi ¢asovopriestorovy vyber druhov z existujucich vyvojovych linii (Ackerly
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2004).

Pleiotropia moze Casto spajat’ geny zodpovedné za vlastnosti, ktoré umoziujua
expanziu aredlu rozSirenia cez geografické bariéry a geny znizujice fitness
(Jenkins & Hoffmann 1999). Casto st preto tieto vlastnosti umoziiujuce adapticiu na nové
ekologické podmienky v antagonistickom vztahu so smerom pdsobenia prirodzené¢ho vyberu
(Wiens & Graham 2005). Pokial budt trade-offs medzi adaptivhymi vlastnostami
a vlastnostami znizujice fitness viest k vyraznym negativnym koreldciam, selekcia bude
ucinnejsia v prospech biologickej zdatnosti a populacia druhu bude udrziavand v ramci svojej
povodnej niky (Jenkins & Hoffmann 1999).

Nedostatok geneticky podmienenej variability v pozadovanych vlastnostiach
neumozni druhom rozSirovat' hranice svojho aredlu alebo niky (Case & Taper 2000).
V mnohych pripadoch vSak nie sme schopni rozpoznat' kedy tento mechanizmus naozaj
posobi. Napriklad, druh preukaze skrytd geneticky podmienenu variabilitu az potom, ¢o
po alopatrickej Speciécii dava vzniku novému druhu. Oba druhy sa m6zu od seba navzajom
odlisit’ v ekologicky vyznamnych vlastnostiach tym, Ze prirodzeny vyber podchytil u kazdého
z nich taky fenotyp, ktory najlepSie vyhovuje prostrediu, v ktorom sa populdcia druhu
nachadza. Preto by bolo chybné predpokladat’, ze povodny druh nemdze rozsirit’ svoju niku

vzhl'adom na nedostatok genetickej variability (Wiens 2004, Wiens & Graham 2005).

3.1.2 Dokazy pre nikovy konzervatizmus

Doékazy pre nikovy konzervatizmus vychadzaju z:

e opakovanej neschopnosti druhov alebo vyvojovych linii invadovat do prilahlych
habitatov liSiacich sa klimatickymi pomermi (Obr. 3), ¢oho dokazom st nasledujuce
dva javy:

- signifikantny vztah medzi dobou, ktort urcitd skupina organizmov jednej vyvojovej

linie existuje v danej oblasti a mnozstvom druhov ktoré sa v tejto oblasti nachadza

26



(time-for-speciation effect, Stephens & Wiens 2003).

Temperature

. L 4 = Obr. 3 Hypoteticky priklad
zobrazujuci nikovy
konzervatizmus a nikova
evoluciu. Odlisne farebné body
znazoriuju lokality zastupcov
troch vyvojovych linii a odlisné
odtiene ¢ervenej teplotny gradient.
Dve vyvojové linie (modra

a zelend) preukazujli nikovy
konzervatizmus. Druhy tychto
taxonov su obmedzené tropickym
klimatom a neschopné invadovat’
do chladnejsich oblasti, navzdory
ich geografickej blizkosti. Tretia
vyvojova linia (Cierna) zobrazuje
evoluciu niky. U zastupcov tohto
taxonu sa vyvinula tolerancia

na chladné klima, ¢o im umoznilo
invadovat’ do temperatnych
oblasti (Wiens & Donoghue
2004).

Precipitation

zhody medzi klimatickymi pomermi v aredloch rozSirenia pdvodnych
a introdukovanych druhov (Obr. 4). Ak tieto zhody pozorujeme aj u pdévodnych
a novych druhov, pontka sa tu aj d’alSia moznost’, ze zhody medzi nimi st vysledkom
paralelnej evolucie. T4 vSak vyzaduje, aby u oboch druhov pdsobila selekcia
rovnakym smerom a charakterom po dlhti dobu (aj miliony rokov). Nikovy
konzervatizmus preto pontika viac parzimonne vysvetlenie pre koreldcie medzi nikami

(Ricklefs & Latham 1992).
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odpovedi na globalne klimatické zmeny — posun geografickych aredlov rozSirenia
mnohych druhov v dosledku globalneho oteplovania smerom k polom
(Parmesan & Yohe 2003) potvrdzuje pdsobenie nikového konzervatizmu, ktory sa
uplatni skér nez rapidna adaptivna evoluciu pre klimaticka toleranciu (Wiens
& Graham 2005).

analyzy ekofyziologickych vlastnosti urujicich geografické limity arealu rozsirenia
druhov a z mikroevolucnych procesov limitujucich adaptivhu evoluciu tychto

vlastnosti (Wiens & Donoghue 2004).

3.1.3 Nikova evolucia

Protikladom k nikovému konzervatizmu je evolucia niky, proces umoziujuci invaziu

do novych habitatov a klimatickych regionov (Obr. 3). Dochddza k Specializcii na nové

podmienky prostredia, ktoré predtym obmedzovali distribuciu druhov urcitej evolucnej linie.

Nikova evolucia vSak modze nastat’ len u jednotlivych druhov a nie u vSetkych c¢lenov

evolucnej linie, preto na distribciu celej evolucnej linie ma tento proces len slaby dopad

(Wiens & Donoghue 2004). Castejsie bude vznikat v periférnych oblastiach arealu rozirenia
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a bude vyraznejsi u ekologickych Specialistov nez u generalistov (Ricklefs & Latham 1992).
K evoluénym zmenam vo vlastnostiach charakterizujucich niku, dochadza pocas alebo hned’
po Speciacnej udalosti a umozni potomstvu druhu rychlu adapticiu na nové podmienky
prostredia. Mnohi ekoldgovia su ndzoru, ze suhra nikového konzervatizmu a nikovej evolucie
hrala zasadnu ulohu v biogeografickej minulosti mnohych skupin druhov a odraza sa
v sucasnej druhovej rozmanitosti, najnapadnejSie ako latitudindlny gradient druhovej diverzity

(Wiens & Donoghue 2004, Wiens & Graham 2005, Ricklefs 2006).

3.2 Extinkcia a Speciacia

Extinkcia, ¢i sa uz jedna o lokalnu, postihujicu jeden druh alebo celu evolu¢nu liniu,
hré doélezitu Glohu v produkcii druhovej diverzity. Za predpokladu, ze starSie vyvojové linie
existujuce dlhSie obdobie maji moznost’ dat’ vzniku vic¢Siemu mnozstvu druhov, tak oblasti
v ktorych pretrvavaji budu druhovo bohatsie (Stephens & Wiens 2003). Priemerne star$i vek
tropickych vyvojovych linii méze vyplyvat z extinkénej rychlosti v tychto oblastiach.
Relativne vysSia aj nizSia extinkénd rychlost v tropoch, vzhladom na ostatné oblasti, ma
v oboch pripadoch za nésledok, Ze tropické vyvojové linie sa javia byt starSie. Napriklad,
dosledkom vyssej extinkénej rychlosti vymrie cely jeden taxon. Druhy taxon, ktory s nim
zdielal spoloéného predka sa takto stdva relativne starSim, lebo doba divergencie
od predchddzajuceho najbliz§ieho pribuzného taxonu a teda aj spolocny predok s tymto
pribuznym taxonom spadd do hlbSej minulosti (Obr. 5). A tak paradoxne, vysSia extinkéna
rychlost’ v tropoch zapri€iiiuje vyssi evoluény vek tropickych taxénov. I ked’ v skuto¢nosti je
to malo pravdepodobné, vyssia extinkéna rychlost’ nemdze byt jedinou pricinou tohto javu, uz
len z toho dovodu, ze by musela postihovat’ len vyhradne tropické monofyletické taxony.
Na druht stranu, niz$ia extinkénd rychlost’ v tropoch umozni tropickym taxonom existovat’

dlhsiu dobu v porovnani s taxéonmi v temperatnych oblastiach. Vyvojové linie pretrvavajice
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velmi dlhé obdobie sa stavaju akymsi muzeom biodiverzity (museum hypothesis, Gaston
& Blackburn 1996). Pravdepodobnost’ vyskytu extinkcie bude omnoho vysSia v oblastiach
s extrémnymi podmienkami prostredia, napriklad ak centrum niky lezi v blizkosti oblasti
s jednym alebo viacerymi oscilujucimi environmentdlnymi faktormi (Rangel et al. 2007).
Potomkovia tychto druhov sa raz za ¢as dostavaju do situacie, ked’ budu musiet’ byt schopni
reagovat’ na zmeny ich prostredia posunom v geografickom priestore a ¢iastocnou adaptaciou
na novy stav podmienok a to bez ohl'adu na smer akym zmena nastala, v opacnom pripade

vymra (Davis & Shaw 2001).
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Obr. 5 Hypoteticky priebeh fylogenézie Styroch vyvojovych linii X, W, Y a Z. Doba od
divergencie jednotlivych vyvojovych linii je A, B a 0 reprezentuje sti¢asnost’. Taxony X a W st
tropické, zatial’ Co taxény Y a Z st z temperatnych oblasti. Taxoény X a W, tak ako aj taxéony Y a Z,
od seba navzajom divergovali v ¢ase A, teda vek taxénu X bol A. Potom ¢o taxén W vymrel, kvoli
vyssej extinkénej rychlosti v tropoch, doba od divergencie taxénu X od jeho najblizsieho
pribuzného bude B a teda paradoxne, vyssia extinkéna rychlost’ v tropoch zapricini, ze tropické
taxony sa javia byt starSie (Gaston & Blackburn 1996).

Nerovnomerné rozlozenie druhového bohatstva naprie¢ zemepisnymi Sirkami nie je
objasnitelné¢ samotnou rychlostou extinkcie, ani samotnou rychlostou Speciacie ale zalezi
naich vzdjomnom pomere. Predpokladalo sa, ze nové druhy sa pravdepodobne vyvijali
v izolovanych oblastiach, ktoré zotrvavali v stabilnom stave navzdory globdlnym
ekoklimatickym zmenam prebiehajucich v pleistocéne (Fjeldsa & Lovett 1997). Dosial’ v§ak
chybaju empirické dokazy podporujice vyskyt nezalesnenych oblasti ¢leniacich tropy

na menSie izolované aredly, ¢im by dochadzalo k urychleniu Specidcie. NavySe, mnoho
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tropickych druhov je znacne starSich nez pleistocénne glacidly (Fjeldsa et al. 2007). Otazkou
zostava, Ci tropy sluzili ako Speciacné centrd a nové druhy sa neboli schopné rozsirit mimo
oblast’ svojho vzniku (niche conservatism, Ricklefs & Latham 1992, Wiens et al. 2006)),
alebo tropické oblasti pdsobili ako pleistocénne refugia, kde relikty povodne Siroko
rozsirenych druhov prezivaji vdaka znizenej extink¢nej rychlosti spdsobenej stabilnymi

klimatickymi podmienkami (the lowland forests as “museum®, Fjeldsa & Lovett 1997).

3.2.1 Druhova rozmanitost’ v horskych oblastiach

Vel’a recentnych Speciaénych udalosti spadd do oblasti tropickych horskych pasiem.
Nie je pritom jasné, ¢i tu dochadza k uspesnej adaptacii na nové podmienky a naslednej
radiacii, alebo ¢i druhovi bohatost’ pohori prisudzovat’ obecnej tendencii pre Speciaciu
v topograficky dobre Strukturovanom (heterogénnom) prostredi (Fjeldsa et al. 2007). Janzen
(1967) prisiel s jednoduchym pojmovym modelom vysvetl'ujicim ako latitudindlna variabilita
v teplote mdéze formovat’ evoluciu fyziologickej tolerancie a urCovat topografické bariéry
disperzie. Navrhuje, Ze tropické hory tvoria pre organizmy efektivnejsie bariéry disperzie, nez
rovnako vysoké pohoria v temperatnych oblastiach. Predpoklad vychadza zo zistenia, ze
ro¢né vykyvy v okolnej teplote st nizsie v tropickych pohoriach. Nizka sezonalita tropickych
hor nielenze redukuje sezonny prekryv teplotnych rezimov medzi nizko a vysoko polozenymi
miestami (vytvaraju sa ohrani¢ené zony odlisnych teplotnych rezimov), ale vedie aj k vyberu
organizmov s uzkou fyziologickou toleranciou k teplote. Pre tropické organizmy to ma
dosledok v obtiaznejSom prekonavani horskych prekazok, pretoze je u nich vysSia
pravdepodobnost’, Ze nebudu schopné Celit’ relativne mensSim zmendm teploty, na ktoré nie su
adaptované, oproti temperatnym organizmom. Obmedzené Sirenie pozdiZ altitudinalneho
gradientu klimatickych podmienok v tropickych pohoriach vedie k vécsej genetickej
divergencii medzi populaciami a naslednej alopatrickej Speciacii, vysledkom ¢oho je vyssie

druhové bohatstvo tropickych horskych pasiem (Janzen 1967, Ghalambor et al. 2006).
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Mnohym horskym druhom je umoznené perzistovat’ lokdlne ak prili§ prudky altitudindlny
teplotny gradient je zmierneny urcitymi vlastnostami terénu a spolupdsobiacimi
prevazujicimi veternymi a morskymi prudmi. Oproti nim nizinné druhy vykazuji vysoku
urovenn dynamiky arealov, ktord sa odraza do relativne SirSich geografickych arealov
rozsirenia a predpokladanej nizSej Speciacnej rychlosti (Jansson & Dynesius 2002). T4 moze
byt zapri¢inena prave tym, ze dynamika aredlov poskytuje prilezitosti pre génovy tok
a zabranuje vzniku novych druhov (Ghalambor et al. 2006).

Zatial’ ¢o hypotéza nikového konzervatizmu schopne vysvetluje druhovil rozmanitost’
v SirSom meritku, sucasné vrcholy druhového bohatstva vtdkov a cicavcov leziace
v tropickych horskych oblastiach (najvyraznejsie pozdiz And, Himalaji a vychodoafrického
Rift Valley) (Rahbek & Graves 2001, Davies et al. 2007) naznacuju, Ze javy druhovej
diverzity st omnoho zlozitejSie, nez len jednoduchy globélny latitudindlny gradient (Thomas
et al. 2008). Mnoho modelov napriek tomu, ze znacne uspokojivo vysvetlilo druhovua
rozmanitost’ v globalnom meritku, nedokdzalo podchytit’ vysoku druhovi bohatost’ tropickych
pohori a vzniklé rezidualy medzi pozorovanou a predikovanou diverzitou boli prisudzované
komplexnej$im evoluénym a environmentalnym procesom (Rahbek & Graves 2001, Storch
et al. 2006, Rangel et al. 2007). Avsak nedévna Stadia Davies et al. (2007) poukazuje
na obzvlast’ silny prediktor druhového bohatstva a tym je rozsah nadmorskej vysky v aredlu
rozsirenia. Model, ktory dany faktor v sebe zahina, predpoveda vrcholy druhového bohatstva,
ktoré sa zhoduju s hlavnymi horskymi pasmami.

Dosial’ nie je objasnené, akou mierou sa samotné ekologické procesy a diverzifikacna
rychlost’ v tropickych horach podiel'ajii na ich vysokej druhovej rozmanitosti. StarSie bazalne
evoluéné linie vznikli eSte pred orogenetickymi udalostami a pocas vyvrdsnenia sa pasivne
rozmiestnili do novovzniklych horskych habitatov. Nasledkom vzniku prudkého gradientu

environmentalnych podmienok, heterogenity zdrojov, geografickej isolacie habitatov a ich
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opakovanej fragmentécie, dochadza k zvySeniu diverzifika¢nej rychlosti a radiacii (Hughes &
Eastwood 2006). A teda zvySenie diverzifikac¢nej rychlosti uréuje vysoka druhovi bohatost’
tropickych pohori, to sa vSak uz netyka pohori v temperatnych oblastiach. Temperatne horské
pasma boli dlhé obdobia ich recentnej histérie pokryté 'adom a az po poslednom glacialnom
maxime sa moze fauna a flora Sirit’ do vysSich habitatov prostrednictvom imigracie a expanzie
ich aredlu rozsirenia (Thomas et al. 2008). Navyse, v temperatnych horach pod vplyvom
sezonnych teplotnych zmien existuje znaény prekryv teplotnych rezimov pozdiz
altitudinalneho gradientu klimatickych podmienok. Organizmy obyvajlice tieto pohoria st
vystavené¢ velkej sezonnej variabilite a kvoli ich Sirokej teplotnej tolerancii hory
nepredstavuju bariéry pre disperziu (Janzen 1967). VSetky zmienené mechanizmy podiel’ajuce
sa na zvySeni diverzifika¢nej rychlosti v tropickych pohoriach zaroven tymto sposobom
prispievaju  k celkovému vysokému druhovému bohatstvu v tropickych oblastiach
a poukazuju na to, ze aj iné procesy ako nikovy konzervatizmus hraji podstatnii ulohu

v priestorovych javoch diverzity.

3.3 Dynamika distribucie druhov

Tak ako extinkcia a Specidcia, aj disperzia druhov sa podiel’a na celkovej biodiverzite.
Absenciu urcitej evolucnej linie je mozné vysvetlit' dosledkom extinkcie alebo nemoznost'ou
imigracie, obe sa vzajomne nevylucuju, ale ani nepoddvaji vysvetlenie preco dana oblast’
nebola spitne rekolonizovand, teda nezahriuju limity disperzie. Geografické udalosti, ako
napriklad kontinentalny drift, vyvrasnenie pohori, ¢i zmeny vo vysSke morskej hladiny,
vytvaraju tieto limity ako jasné fyzické obmedzenia pre distribtciu jednotlivych druhov alebo
celych taxonov, dokonca Casto aj prostrednictvom menej zrete'nych ekologickych obmedzeni.
Tymto spdsobom limity disperzie ucinuji niku predka, pociatoéné geografické miesto a dobu

Sirenia podstatnymi urcovate'mi distribucie vyvojovych linii. U jednotlivych druhov potom
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budli hrat' vyznamnu ulohu prilezitosti pre nikovu evoliciu (Wiens & Donoghue 2004).
Nepritomnost’ urcitych druhov v danej oblasti méze byt aj dosledok kompeticie s inymi
druhmi (Martinez-Meyer et al. 2004).

Vplyvom glacidlov vymizlo z temperatnych oblasti zna¢né mnozstvo druhového
bohatstva a rekolonizacia sa konala prostrednictvom imigracie. V tomto pripade sa
na rekolonizécii (v zmysle obnovy druhového bohatstva) nepodiel’ala Specidcia, vzh'adom
na kratky casovy rozsah. Imigradcia ma nesporne dolezity vyznam pri utvarani druhovej
diverzity naprie¢ rovnobezkami. Vplyv glacidlov bol nerovnomerny, spoc¢iva v rozsiahlejSom
a intenzivnejSom dopade dob ladovych na severnej pologuli nez na juznej (Dynesius
& Jansson 2000). K celkovému efektu glacialnych udalosti prispieva aj severno — juzna
asymetria veku vyvojovych linii, ked’ rézne staré¢ taxoény po poslednom zaladneni
rekolonizovali temperatne oblasti odliSnou mierou. MladSie taxény kolonizovali vysSie
rovnobezky a dovodom nebolo to, ze by mali viacej druhov, ktoré by boli ndhodou tie, ¢o sa
dostavaju do temperatnych oblasti. Gaston a Blackburn (1996) poukazuju na priemerne starsi
vek evolu¢nych linii v oblasti rovniku, postupne klesajuci smerom k poélom a vysvetl'uja dany
jav vacsim potencialom mladsich taxénov pre kolonizaciu a disperziu. S podobnymi dokazmi
o vekovej asymetrii vyvojovych linii prichddza Hawkins et al. (2006), ktory dany jav
podklada tvrdenim, Ze mladSie taxoény vznikali uz v relativne chladnejSom oligocéne a teda
vSetci ich potomkovia si adaptovani na tieto podmienky, ¢o im umoziuje rozsirit' sa
do severnejSich chladnejSich oblasti. Potomkovia starSich evolu¢nych linii na jednu stranu
neschopnostou kolonizovat’ temperatne oblasti (a zaroveil vys$Sou extinkénou rychlostou
v tychto oblastiach) umocnuju latitudinalny gradient druhovej diverzity, na druht stranu, ak
obsahuju zdatnych migrantov schopnych uniknit pred chladnymi zimnymi obdobiami
do tropov, tento latitudinalny gradient Ciasto¢ne zmieriiuji (Hawkins et al. 2006). Navyse,

sposob disperzie modze eventudlne ovplyvnit' fylogenetickil Struktiru gradientu druhovej
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diverzity, ak sa druhy starSich a recentnych evolu¢nych linii budu lisit’' v disperznej rychlosti,
teda budi mat odlisné velkosti arealov rozsirenia. Za predpokladu, Ze na javoch druhove;j
rozmanitosti sa vd¢Sou mierou podielaju druhy s rozsiahlejSim aredlom rozsirenia, moze
zhoda medzi priestorovymi javmi u druhov bazalnych vyvojovych linii a u vSetkych druhov
vychadzat" z toho, ze druhy bazilnych vyvojovych linii maju vacSie aredly rozsirenia nez
druhy mladsich linii (Jetz & Rahbek 2002). Avsak, v neskorsej stadii Hawkins et al. (2006)
oponuje toto tvrdenie zistenim, Ze neexistuje koreldcia medzi velkostou aredlu rozSirenia
a vekom druhov.

Klimaticka nestabilita temperatnych zon povoluje pretrvavat’ v tychto oblastiach len
druhom s dostatocnou schopnostou disperzie a zaroven selektuje generalistov, ktori dokazu
zit' v Sirsej Skale podmienok. Malo Specializované druhy st vystavené mensSiemu riziku, ze by
pocas klimatickych vykyvov ich nika uplne vymizla. Schopnost disperzie a nizka
Specializacia podporuji zvdcsSenie aredlu rozSirenia a vSetky tri faktory prispievaju k nizsej
extinkénej rychlosti. Zaroven vsak aj znizuju Speciacnu rychlost’, ked’ze umoziuju prilezitosti
pre génovy tok (Dynesius & Jansson 2000). Ale ani latitudinalny gradient velkosti arealu
rozsirenia (pokles vo velkosti aredlu rozSirenia smerom k tropom), obecne nazyvany ako
Rapoportovo pravidlo (Lawton et al. 1994) sa nemusi vztahovat’ na vSetky druhy. Kedze sa
klima a ostatné aspekty prostredia menia, druhy budu mat tak tzko ohranicené poziadovky
na svoju niku, aby svojim aredlom rozSirenia obsiahli natol’ko vel'ké izemie, na ktorom by
boli este schopné odolavat’ zmenam v jednotlivych mikrohabitatoch. Ekologicka Specializacia
teda nemusi korelovat’ s rozlohou geografického aredlu rozsirenia druhu (Ricklefs & Latham
1992) a z toho vyvstava otazka, ¢i su tropické organizmy naozaj vac¢si Specialisti. Iny obecny
jav distribicie druhov hovori o tom, Ze druhy s velkym aredlom rozsirenia budii mat’ sklon
byt lokdlne pocetnejSie, nez druhy s menSim aredlom rozSirenia (Brown 1984). Modely

metapopulacnej dynamiky predpovedaju, ze druhy vytvérajice lokalne spoloCenstvd, budu
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Siroko rozSirené kvoli nizsej extinkénej rychlosti a vysokej rychlosti kolonizacie (Nee ef al.
1991). Vysoka migracné rychlost z existujucich velkych populacii navyse chrani mensie
populacie pred zanikom a preto v tomto pripade Siroko rozSirené druhy s velkymi
populaciami maja tendenciu zvySovat’ lokdlne abundancie (Hanski ez al. 1997).

Velkost aredlu rozSirenia moéze uréitym sposobom ur€it pod vplyv akych
determinantov spadne schopnost’ disperzie jednotlyvych druhov. Dopad klimatickych zmien
v geologickej dobe este len spomeniem, tu sa v§ak zmienim o pripade odliSného a nezavislého
pdsobenia st¢asného stavu klimatu a historickych klimatickych zmien. Existuju dokazy, ze
klimatické stabilita od posledného glacidlneho maxima az po dneSok je lepSim prediktorom
druhového bohatstva nez sti€asné klima. Tyka sa to predovsetkym druhov s malymi arealmi
roz$irenia. Naopak, pre druhy s velkym aredlom rozSirenia moézu byt prave sucasné
klimatické podmienky lep$im uréovatelom ich diverzity a moznosti pre disperziu (Aradjo

et al. 2008).
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4. INTEGRATIVNY PRISTUP

Ekologovia hladali vysvetlenie javov druhového bohatstva Zivocichov v dvoch
odlisnych, vzijomne sa nevylucujucich pristupoch. Klasickd ekologia nachddza mozné
vysvetlenie v ekologickych procesoch liSiacich sa v réznych prostrediach dosledkom
variability klimatickych podmienok. Historickd biogeografia sa zameriava na vyuzitie
evoluénych udalosti, fylogenézie a geologickej minulosti pri odhalovani historickych
determinantov ovplyviujicich pocet druhov v jednotlivych spolocenstvach a oblastiach
(Ricklefs 2006). Klimatické faktory boli dlho povazované za jediné najsilnejSie determinanty
druhového bohatstva a to vo vSetkych priestorovych skalach (Francis & Currie 2003, Hawkins
et al. 2003a, Hawkins et al. 2003b). Pristup, ktory vychddza z tychto klimatickych
determinantov, sa zameriava predovSetkym na jednoducht korelaciu medzi druhovym
bohatstvom a environmentalnymi podmienkami v jednotlyvych oblastiach (Rahbek & Graves
2001, Francis & Currie 2003, Willig ef al. 2003). AvSak len samotné environmentalne zmeny
nemo6zu byt zodpovedné za vzrast alebo zniZenie druhovej diverzity. Dokonca mnohé
rozdiely a podobnosti v druhovom bohatstve medzi jednotlivymi oblastami moézu odrazat
vac¢Sou mierou prave historicky vyvoj fauny a flory (Latham & Ricklefs 1993) nez vplyv
stcasnych ekologickych podmienok (Francis & Currie 1998). Z tohto pohl'adu nie je mozné
javy druhovej rozmanitosti v plnej miere pochopit’ bez toho aby boli podlozené evolu¢nou
histériou druhov a geologickou minulost'ou (Qian & Ricklefs 1999).

Doteraz som sa venovala tymto dvom pristupom zaloZzenych na klimatickych
a historickych determinantoch ako dvom celkom samostatnym ohranicenym suborom
mechanizmov produkujucich javy druhovej diverzity. Tak ako sa historické a klimatické
determinanty spolo¢ne podielaji na celkovej druhovej rozmanitosti, kazdy len diel¢ou
Castou, tak aj oba pristupy poskytuju samostatne len neuplné Ciastocné vysvetlenie tychto

javov (Storch et al. 2006). Historicka biogeografia a ekologia navzajom teda musi poskytnut’
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viac a mozno lepSim pristupom by bolo spojit' oba poévodné ndhl'ady do jednotnej tedrie
schopnej vyriesit’ vzajomne komplikované ucinky evolu¢nych, geologickych a ekologickych
procesov vplyvajucich na globdlnu druhovu diverzitu (Ricklefs 2006, Rangel et al. 2007).
Integrovany pristup nebude jednoduchou tlohou ako sa zd4, bude vyzadovat spojenie celkom
odlisSnych charakteristik biologickych systémov: deterministickych vlastnosti, riadenych
lokalnymi ekologickymi procesmi a vysledkov evolu¢nych a biogeografickych procesov

zavisiacich na jedinecnej historii jednotlivych oblasti (Ricklefs 2004, Ricklefs 2006).

4.1 Historicke interakcie klimatu a biodiverzity

V tejto kapitole pojedndvam o environmentalnych faktoroch, nie vSak o ich su¢asnom
stave, ale vzt'ahujem priebeh ich zmien cez dlhé geologické obdobie, aby som poukazala
nato, ako klima mozZe podmietiovat’ priebeh historickych procesov a v tomto zmysle to
povaZujem za integrativny pristup.

Dnesny stav klimatu nemdze byt v plnej miere zodpovedny za pozorovany sucasny
stav rozloZenia druhového bohatstva na Zemi. Samozrejme, Ze environmentalne zmeny sa
podiel'aji na niektorych konkrétnych procesoch prebiehajucich v jednotlivych typoch
prostredia. Z tohto pohladu sa zdé4, ze priebeh ekologickych zmien na lokélnej trovni
v kratkom Casovom rozsahu sa bude odrazat’ postupne do vysSSich urovni cez regiony az
po celé kontinenty (Huston 1999). Napriek tomu, ze sicasné klimatické podmienky a faktory
s nim spojené silne korelujii s priestorovymi javmi druhového bohatstva (Wittaker et al.
2007), kratkodobé klimatické zmeny prostredia a jeho sucasny stav nemozu samy o sebe
podmienovat vzrast alebo pokles druhovej rozmanitosti na globalnej tGrovni (Wiens &
Donoghue 2004) a teda nie su schopné vysvetlit' pricinu tychto javov. Na druhu stranu,
priestorové javy klimatickych zmien v geologickom ¢ase a sucasného klimatického gradientu

su silne kolinearne, preto je niekedy vel'mi obtiazne rozliSit’ efekty historickych a sucasnych
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mechanizmov formujucich latitudinalny gradient diverzity (Hawkins et al. 2006). Klima je
urcite vel'mi dolezity determinant druhovej diverzity, treba vSak na fiu hl'adiet’ zo SirSieho
casového meritka, o predstavuje desattisicky az miliony rokov. Potom je mozné odhalit’
posobenie klimatu na evolucné a biogeografické procesy, ktoré si kI'uCové pri vytvarani javov
druhového bohatstva. A az procesy, ktoré stoja za zmenami klimatu v geologickej dobe, ndm
modzu objasnit’ aj tol'ko diskutovany latitudindlny gradient diverzity.

Mnohé z tychto procesov sa opakuju s tak dlhou periodou, Ze nem6zu mat’ pévod
v dejoch prebiehajucich priamo na Zemi, ale budi zavislé na postaveni Zeme voci Slnku
v priestore (Bennett 1990). Vplyv ma sklon Zemskej osi rotacie, sklon roviny ekliptiky
a vzdialenost’ Zeme od Slnka v perihéliu. Tieto astronomické parametre sa cyklicky menia
pocas histérie Zeme s periodou 20 az 100 tisic rokov a st nazyvané ako Milankovi¢ove cykly
(Berger 1980, Berger 1988). Zodpovedaju za latitudindlne a sezénne zmeny v distribucii
slnecnej energie prijatej Zemskym povrchom (Pillans et al. 1998) a tie nasledne urcuju zmeny
v globalnom klimate. VSetky tieto zmeny posobia v ¢asovom meritku omnoho vi¢Som nez je
generacnd doba akéhokol'vek organizmu, ale kratSom nez je trvanie existencie druhu. To ma
dolezity vplyv na sposob akym su evolu¢né zmeny hromadené v €ase u jednotlivych druhov
(Dynesius & Jansson 2000). Zmeny environmentidlnych podmienok v odpovedi
na Milankovicove cykly mozu zvratit priebeh podstatnej c¢asti mikroevoluénych dejov
(Bennett 1990) a v niektorych pripadoch zna¢né vykyvy teplot, zaladnenie a zmeny vo vyske
hladiny svetovych ocednov mézu ovplyvnit’ aj deje makroevolucné (Speciacné a extinkéné
udalosti) a disperziu (Comes & Kadereit 1998, DeChaine & Martin 2005).

Dopad globalnych klimatickych zmien bol obzvlast vyrazny pocas celkového
ochl'adenia zapocatym pred 2,8 milionmi rokov, smerujici az k nastupu nového podnebného
typu, charakterizovaného cyklickym striedanim dob l'adovych a medziladovych v pleistocéne

(Bennett 1990). Druhy individualne reaguji na pleistocénne klimatické vykyvy, rozpadaju sa
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a znovu reorganizuju celé spoloCenstva, postivaju sa hranice rozsirenia (Webb & Bartlein
1992, Davis & Shaw 2001, Lyons 2003). Druhy svojim aredlom nasleduju posun
preferovanych habitatov a oblasti s vhodnymi klimatickymi podmienkami (West 1980, Comes
& Kadereit 1998). Unikaju do tropickych refugii, odkial’ sa v obdobi interglacidlu nésledne
rozsiruju do temperatnych oblasti (Fjeldsa & Lovett 1997, Stephens & Wiens 2003). A i ked’
by sa zdalo, ze tymto spoésobom prave len posledné glacidlne udalosti dévaju vzniku
a formuju latitudindlny gradient diverzity (Aratjo et al. 2008) , nie je tomu tak, ten tu uz
existoval davno pred Stvrtohorami (Jansson & Dynesius 2002). Pri¢ina bude tkviet’ v tom, ze
temperatne oblasti boli klimaticky nestabilné pocas celej historie Zeme (Hawkins et al. 2005)
a tropy sa stavali zdrojovou oblast'ou vzniku vac¢Siny vyvojovych linii (Stephens & Wiens

2003, Wiens & Donoghue 2004, Hawkins ef al. 2005).

4.2 Hypotéza tropického konzervatizmu

J. J. Wiens a M. J. Donoghue (2004) prichadzaju so zaujimavou myslienkou ako zlucit
klasicka ekologiu, fylogenéziu a mikroevoluciu do podoby jednotnej hypotézy schopnej
vysvetlit’ javy druhovej rozmanitosti na globalnej trovni. Hypotéza tropického konzervatizmu
spaja dva vedné obory, ekoldgiu a historicku biogeografiu, a poukazuje na vyhody plyntice
zich vzajomnej spoluprace. Zaroven sa odkryva potreba nijst miesto novej vyzkumnej
oblasti, ktora bola dlho v Uzadi a plne nespadala do zdujmu ani jedného vedného oboru. Této
hypotéza integrativneho pristupu v sebe spédja koncept nikového konzervatizmu, disperziu,
Speciaciu, extinkciu, geologicki dobu a globalne klimatické podmienky. Narozdiel
od nikového konzervatiizmu, ako historického vysvetlenia druhovej diverzity, hypotéza
tropického konzervatizmu v sebe zahfna aj klimatickd histériu, ¢im ju uzZ mézeme povazovat
za celkom komplexnu integrativnu hypotézu. Model (Obr. 6) (Wiens & Donoghue 2004)

vychadzajuci z hypotézy generuje latitudindlny gradient druhovej diverzity a opiera sa o tri
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zakladné predpoklady:

e Mnoho skupin organizmov majtcich pociatok svojho vzniku v tropickych oblastiach,
dosahuje vysokej druhovej rozmanitosti, pretoze mali k dispozicii dlhSie Casové
obdobie, pocas ktorého dochadzalo ku Specidcii (time-for-speciation effect, Stephens
& Wiens 2003) a zéaroven sa Siria do temperatnych oblasti az v relativne recentnej
dobe, ak vobec.

e Tropické oblasti boli obrovského geografického rozsahu a zaujimali znacne vicsiu
Cast Zemského povrchu az do pomerne recentného obdobia (priblizne 30 az 40
miliénov rokov spit’), z tohto doévodu vicsina vyvojovych linii ma pociatok prave
v tropoch (Stephens & Wiens 2003, Wiens & Donoghue 2004, Hawkins et al. 2005).

e Mnoho druhov a celych taxénov je Specializovanych na tropické klimatické pomery
a adaptacie, umoznujiice invadovat a pretrvavat v chladnejSich temperatnych
oblastiach, sa vyvinuli len u niektorych druhov. Nikovy konzervatizmus takto hraje

dolezita Glohu pri udrzovani gradientu diverzity.
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Obr. 6 Dva pristupy vysvetl'ujiice globalne javy druhovej rozmanitosti. (a) prezentuje pristup
klasickej ekologie, zaloZeny na korelacii medzi mnozstvom druhov v jednotlivych typoch
prostredia (po¢et bodov pozdiz okraja kruhu) a variabilitou v environmentalnych podmienkach
(napriklad teplotou, tu znazornena odliSnymi odtienmi ¢ervene;j). (b) zobrazuje integrativny pristup
spajajuci ekoldgiu, fylogenéziu a mikroevoluciu. Kazdy bod na kruznici znazorije druh a jeho
geografické umiestnenie a linie, ktoré body spajaji reprezentuju ich evolu¢né vztahy

a zjednoduSené cesty disperzie. Zaroven (b) zobrazuje hypotézu tropického konzervatizmu, ktord
tvrdi, tak ako je tu naznacené, Ze vicsina evolu¢nych linii vznika v tropoch a nikovy
konzervatizmus brani disperzii mimo tito oblast. Druhova bohatost’ tropov d’alej vyplyva z dlhsej
doby pre Speciaciu tropickych skupin. Temperatne evolucné linie st odvodené z tropickych linii az
pomerne v recentnej dobe a preto zahfiiaji menej divergentnych udalosti (Wiens & Donoghue
2004).

4.2.1 Dokazy pre hypotézu tropického konzervatizmu

Hypotézu tropického konzervatizmu podporuje niekol’ko skuto¢nosti. Mnoho skupin

druhov vykazujucich ocakévany latitudindlny gradient diverzity, ma pociatok svojich

evolu¢nych linii v tropoch a do temperatnych oblasti disperzovali jednotlivé druhy az omnoho

neskor (Stephens & Wiens 2003). Dalsim nespornym dokazom je obmedzené roziirenie

mnohych nepribuznych tropickych skupin organizmov do severnejSich temperatnych oblasti,

napriek tomu Ze im v disperzii nebrénili Ziadne jasné geografické bariéry. Pomerne zhodné

severné hranice aredlu rozSirenia tychto tropickych druhov mohli napomoct’ pri stanoveni

Wallaceovych hranic jednotlivych zoogeografickych oblasti (Wiens & Donoghue 2004).

Mnoho taxénov je rozsiahlo rozsirenych takmer vo vSetkych tropickych oblastiach na svete
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a mnohé z nich st aj desiatky milidnov rokov staré, napriek tomu sa nikdy uspesne nerozsirili
do chladnejSich temperatnych oblasti. Ak vyvojové linie potomkov maji tendenciu
zachovavat’ si zédkladné charakteristiky ekologickej niky predka (Ricklefs & Latham 1992),
budi vel'mi pomaly kolonizovat’ extratropické oblasti alebo v nich hned’ zahyni (Hawkins
et al. 2005, 2006). Hawkins et al. (2005) tvrdi, ze druhy tych vyvojovych linii, ktoré vznikali
v teplom a vlhkom podnebi v obdobi od kriedy az po eocén, vymreli v oblastiach, ktoré
neskor podstupili radikalne klimatické zmeny, zatial Co taxony, ktoré vznikli pocas
chladnejSicho miocénu, boli sa schopné rozsirit a divergovat v suchSich chladnejSich
oblastiach. Tvrdenie podporuju empirické dokazy, uvadzajice, ze starSie bazalne taxény su
druhovo ochudené v severnejSich temperatnych oblastiach v porovnani s mladSimi taxéonmi,
ktoré tu druhovo dominuji (Hawkins et al. 2006). Tieto skuto¢nosti iba potvrdzuju, ze
disperziu druhov nelimituji geografické bariéry (Hawkins et al. 2005), ani nedostatok ¢asu, ¢i
samotnd schopnost’ disperzie, ale obmedzenia vytvara nikovy konzervatizmus a teda
neschopnost’ adaptacie na chladné klimatické podmienky v temperatnych oblastiach (Wiens &
Donoghue 2004). Tato tedria je obecne v sulade so starSou hypotézou, ktora tvrdi, ze tropické

oblasti su druhovo bohatsie, lebo su klimaticky stabilné po dlhé obdobia (Fischer 1960).

4.2.2 Vyhody hypotézy tropického konzervatizmu

Jednou z vyhod aku hypotéza tropického konzervatizmu prindSa je zjednotenie
klimatickych a historickych determinantov druhového bohatstva, tym uzmieriiuje ekologické
a evoluéné pristupy. Hypotéza ostava v stilade s tradi¢nymi ekologickymi analyzami druhovej
diverzity a podobne predpoveda vysoké druhové bohatstvo v oblastiach s teplym a vlhkym
klimatom (Francis & Currie 2003), za predpokladu, ze tieto klimatické pomery su
charakteristické pre niku predka vac¢siny evoluénych linii (Wiens & Donoghue 2004). A preto
na rozdiel od inych tuvah, je tito hypotéza schopnd vysvetlit i pripady reverznych

latitudindlnych gradientov diverzity, ked’ taxony vzniklé v temperatnych oblastiach kolonizuju
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tropy len vzacne a omnoho neskor po ich vzniku (Stephens & Wiens 2003). Navyse hypotéza
tropického konzervatizmu obohacuje korelacie medzi klimatickymi podmienkami a druhovou
diverzitou aj o znalost’ rozdielu vo veku a miery divergencie vyvojovych linii v tropickych a
temperatnych oblastiach (Wiens & Donoghue 2004). Koncept nikového konzervatizmu, ktory
v sebe hypotéza zahfiia, je schopny objasnit’ druhové ochudenie habitatov, ktoré sa vyrazne
odliSuji od niky predka a vicsie preruSenia v geografickej distribucii druhov a taxénov

sposobenych posunom klimatickych podmienok (Webb et al. 2002).

4.2.3 Nedostatky integrativnej teorie

Hypotéza tropického konzervatizmu prinasa novy slubny pohlad na problamatiku
druhovej rozmanitosti na globalnej urovni, ale tiez ako iné modely a tedrie nedokaze
poskytnut’ perfektné predikcie. Mnohé problémy vyvstavaju z odliSného pomeru medzi
Speciacnou a extinkénou rychlostou u réznych skupin organizmov obyvajucich odlisné
prostredia. Hypotéza nepocita s moznostou, ze tropické taxony mozu mat vyssiu rychlost’
diverzifikacie (Specia¢na rychlost minus extinkénd) nez taxény v temperatnych oblastiach
(Rohde 1992, Cardillo 1999). Podla tejto tedérie priemerne vysSia teplota v tropoch nez
v temperatnych zonach vedie k vyssej rastovej rychlosti, rychlejsej selekcii a Specidcii (Rohde
1992). Navyse vécsia plocha tropickych oblasti (zalezi od toho su tropy definované)
umoznuje uchranit’ druhy pred extinkciou a poskytuje viac prilezitosti pre alopatricka
Speciaciu (Cardillo 1999, podl'a Rosenzweig 1995). Sice len malo $tadii podporuje tuto tedriu
fosilnymi dokazmy o kratSej ¢asovej vzdialenosti medzi vetvami tropickych vyvojovych linii
v porovnani s temperatnymi vyvojovymi liniami (Durazzi & Stehli 1972), ale dnes uz existuje
mnoho molekuldrnych analyz, ktoré to dokazujui (Svenning et al. 2008).

Podobné nezrovnalosti moézu vychadzat z vysSej diverzifikacnej rychlosti
v heterogénnom prostredi. Mnoho inych modelov dokazuje odchylky medzi skutocne

pozorovanym druhovym bohatstvom vo svete a tym, ktoré sami predpovedaju. Uz spominané
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odchylky spadaju do oblasti horskych pésiem, obzvlast' vyrazne sa prejavuji u tropickych
pohori (Rahbek & Graves 2001, Storch ef al. 2006, Rangel et al. 2007). Altitudinalny gradient
a heterogenita horskych habitatov tvoria komplexnejSie javy evolucnej diverzifikécie
na lokdlnom meritku (Rahbek 1997). Vyssia druhova rozmanitost’ tropickych pohori je
prisudzovana rychlejSej Speciacnej rychlosti, spdsobenej prudkym teplotnym gradientom
vytvarajucim hranice zoén s odliSnym klimatickym rezimom (Janzen 1967). Tropické horské
pasma poskytovali mnozstvo ekoklimaticky dlhodobo stabilnych mikrohabitatov, sliziacich
ako refugia pocas glacidlnych cyklov. Zd4 sa, ze mnoho horskych endemitov st pozostatky
Siroko rozSirenych populacii, ktoré prezili v danych refigiach pleistocénne klimatické
vykyvy. Rozliéné typy horskych mikrohabitatov plnili doleziti tlohu pri obnovovani
regionalnych druhovych poolov (Fjedsa et al. 1999).

Napriek tomu, ze sa objavujii nedokonalosti i u tejto hypotézy, nad’alej mozeme
predpokladat’, ze sa tropicky konzervatizmus vyrazne podiel’a na formovani latitudinalneho
gradientu druhovej diverzity, aviak s tu aj iné procesy, ktoré k nemu prispievaji. Dalsi
nedostatok tejto hypotézy vidim prave v nezahrnuti uz zmienenych procesov zodpovednych
za zmeny klimatu v geologickej dobe. Sice hypotéza zaClenuje fakt, ze sa chladnejSie
temperatne oblasti zacali rozSirovat’ az v strednom paleogéne (Wiens & Donoghue 2004), ale
to je jedind klimatickd zmena a posun environmentalnych podmienok, ktoré v sebe zahfna.
Ked uz tato integrativna tedria pracuje s evoluénymi procesmi a javmi prebiehajicimi skrz
dlhé (desiatky miliénov rokov) obdobie, mozno by bolo vhodné brat’ v tivahu aj klimatické
vykyvy posobiace v tejto Casovej Skdle. Smerom od rovniku stipajici dopad drastickych
klimatickych zmien, akymi bolo napriklad obdobie glacidlov (Dynesius & Jansson 2000),
opakovane pocas geologickej minulosti druhovo ochudzoval temperatne oblasti, zato
klimaticky stabilnejSie tropy tymto vykyvom viac menej odolavaju (Fischer 1960).

Mozno by bolo odvédzne tvrdit, Ze model vychddzajuci z hypotézy tropického
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konzervatizmu dokonca nebude z dlhodobého hladiska fungovat. Za predpokladu, ze sa
po urcitej dobe tropické oblasti druhovo saturuju, ale v temperatnych oblastiach bude nad’alej
prebiehat’ divergencia evolu¢nych linii, postupne sa bude znizovat' latitudindlny gradient
druhovej diverzity az sa globalne druhové bohatstvo zhomogenizuje. Pravdepodobne, tento
stav nikdy nenastane, nech uz pre akukol'vek pri¢inu (a mozno prave kvoli stabilite tropickych
oblasti), princip modelu ho nevylucuje. Kazdopadne nechcem popriet’ platnost’ modelu tejto
integrativnej hypotézy a napriek tomu, ze model nezahfiia vSetky procesy podielajuce sa
na vytvarani druhovej diverzity, o urcite ani nebolo cielom, prave jeho intuitivnost’ prinaSa

nesporné vyhody.
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5. ZAVER

Mnoho ekoldgov stale povazuje globalne biogeografické udalosti len za historicku
ndhodu, ktoré¢ su v kontraste s lokdlnymi deterministickymi ekologickymi procesmi.
Nepredpokladaju sice, Ze javy druhovej diverzity by boli ¢isto vysledkom environmentalnych
procesov a nepovazuju dvojdielnost medzi historickymi a ekologickymi hypotézami,
vysvetl'ujucimi tieto javy, za umeld. Problémom nie je samotnd problematika s vysvetlenim
gradientu druhovej diverzity, ale to, Ze sa tato problematika nachadza d’aleko od ohniska
zaujmu klasickej ekologie, dokonca ani historickd biogeografia sa na nu primarne
nezameriava. Potencionalne dolezita oblast’ vyzkumu takto spada na prazdne miesto, ktoré sa
vytvorilo medzi oboma vednymi obormy (Wiens & Donoghue 2004). Dokonca ani
makroekoldgia nie je schopnd v plnej miere podchytit’ a zodpovedat’ vSetky sporné otazky
tykajuce sa javov druhovej rozmanitosti.

V sucasnosti vieme, Ze nie je vhodné hl'adat’ rieSenia na problematiku druhovej
rozmanitosti v odpovediach, ktoré poskytuju jednotlivé obory zvlast’, uz len z toho dévodu, ze
jednotlivé oblasti vyzkumu si poktsaju udrzat' vlastnu integritu a na otazky, ktoré sami
nevedia zodpovedat, nehl'adaji odpovede v inych oblastiach, i ked’ tie ich poskytnut’ dokazu.
Obyc¢ajne ndhlad inych oborov jednoducho ignoruji a nezodpovedané prisudzuji k
neobjasnenym a nahodnym javom a procesom. Na druhu stranu, neexistuje univerzalny
pristup k problematike druhovej diverzity pre vSetky obory bioldgie, pretoze zaujem kazdého
oboru sa nachddza v inej Casovopriestorovej rovine. Pre klasickil ekologiu sa mézu stat
klimatické determinanty diverzity uspokojivym diel¢im vysvetlenim, lebo na prebiehajice
procesy hl'adime v kratSom casovom useku. OdliSné determinanty diverzity vSak budeme
hl'adat’ z pohl'adu historickej biogeografie, tu procesy zasahuju celé regiony, kontinenty a
prebiehaju v tisickach az miliénoch rokov. V tomto pripade ndm uz samotné klima

neposkytne dostatucujuce vysvetlenie. Zato v malom priestorovom meritku vysvetlime
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druhové Dbohatstvo a distribuciu  druhov klimatickymi faktormi (ekologiou). Ak
predpokladdme, ze procesy vyskytujuce sa v Sirokom priestorovom meritku su vysledkom
procesov prebiehajicich v menSom lokalnom meritku, tiez by sme mohli povazovat’ klimu za
faktor podmieniujuci globalne javy. Kauzalita vSak moze byt obratena a to, preo sa niekde
lokdlne vyskytuju prave také a prave tol’ko druhov nebude zalezat na miestnych
environmentalnych podmienkach, ale na procesoch prebichajucich v SirSom globalnom
meritku.

Ak zhrniem doteraj$i vyvoj vyzkumu biodiverzity, od doby ¢o si l'udia uvedomili
nerovnomerné rozmiestnenie druhov po Zemskom povrchu, zacali hladat’ na tento jav
odpovede a postupne sa formovali dva hlavné, zdanlivo si konkurujuce pristupy, pokusajice
sa vysvetlit' javy druhovej diverzity. Jeden pristup spéja vSetky sucasné klimatické faktory
vplyvajice na biodiverzitu, ten druhy zahfiia ivahy o historickych procesoch formujucich
globalnu druhovi rozmanitost. Oba nadhl'ady si nasli svojich zastancov, ktori sa snazili njst’
uspokojivé vysvetlenia na dant problematiku, ale len v ramci toho svojho pristupu. Vyzkum u
oboch pristupov pokrocil natol’ko, ze tak ako jeden tak aj druhy vedeli poskytnut rézne
hypotézy, teorie a modely, ktoré predpovedali globalnu druhovu diverzitu zna¢ne podobnt ku
tej realne pozorovanej. Ich plauzabilita len utvrdzovala zastancov oboch pristupov, Ze nie je
nutné sa zaoberat’ tym druhym pohl'adom na javy druhovej rozmanitosti, ked’ze sami su
schopni podat’ uspokojivé vysledky. Zlom nastadva az v nedavnej dobe, ked’ sa niektori
vyzkumnici chytili predstavy, ze historické a klimatické determinanty druhovej diverzity boli
vzdy uzko prepojené, na globalne javy druhovej rozmanitosti vplyvali spolo¢ne a preto
najlepSim pristupom bude nerozpdjat’ vplyvy tychto determinantov. Myslienka zlucit' dva
hlavné, zdanlivo si konkurujuce pristupy, postva vyskum druhovej rozmanitosti vpred a

samotné objasnenie pri€in latitudinalneho gradientu diverzity sa stdva zrozumitel'nejSie.
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