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Makroekologie se zab˘vá ekologick˘mi jevy a procesy ve velk˘ch ãasov˘ch a prostorov˘ch
mûfiítkách, a tak byl její rozvoj do znaãné míry závisl˘ na dostupnosti pfiíslu‰n˘ch velko‰kálo-
v˘ch dat. Ta se t˘kají vût‰inou distribuce ptákÛ, proto se celá makroekologie t˘ká hlavnû jich.
V tomto ãlánku podáváme pfiehled hlavních makroekologick˘ch poznatkÛ, jeÏ se t˘kají mezi-
druhov˘ch a vnitrodruhov˘ch rozdílÛ v poãetnosti ptákÛ, vztahem mezi populaãní hustotou
a roz‰ífiením druhÛ, ãasoprostorov˘m kolísáním populací a nejdÛleÏitûj‰ími rozdíly mezi avi-
faunou rÛzn˘ch geografick˘ch oblastí, vãetnû rozdílÛ v druhovém bohatství. SnaÏíme se pfii-
tom dokumentovat makroekologické jevy pokud moÏno na datovém materiálu z âR. Ukazu-
jeme makroekologii jako obor, kter˘ je nejen zajímav˘ sám o sobû, ale je také dÛleÏit˘ pro
porozumûní mnoha jevÛm, s nimiÏ máme bûÏnou zku‰enost, ponûvadÏ ty ãasto velmi silnû
závisí na tom, co se dûje ve velk˘ch ãasov˘ch a prostorov˘ch mûfiítkách.

Macroecology deals with ecological patterns and processes on large spatial and temporal scales.
Since its development has been promoted by the suitability of appropriate data on these scales,
i.e. mostly the data on bird distribution and abundances, macroecology is largely confined to
large-scale ecology of birds. We review major achievements of bird macroecology that concern
patterns in interspecific and intraspecific differences in population abundances, relationship
between population densities and extent of species occurrence, spatiotemporal variability of
abundances and major patterns in faunal structure and bird species richness on the Earth
surface. Many of the patterns are documented using bird distributional data from the Czech
Republic. Macroecology is shown to be important not only for its own sake, but also for
understanding small-scale ecological phenomena since these are largely derived just from the
large-scale patterns and processes.
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ÚVOD

Makroekologie je vûdecká disciplína,
která se snaÏí odpovûdût na otázky t˘ka-
jící se roz‰ífiení, poãetnosti a rozmanitos-
ti organismÛ na povrchu Zemû. Aãkoli ty
otázky jsou vût‰inou staré – mnohé z nich
formuloval uÏ Charles Darwin, ba do-
konce Alexander von Humboldt – samot-
ná disciplína je nová; její název se vÏil aÏ
v devadesát˘ch letech, poté, co byla vy-
dána kniha Macroecology J. H. Browna
(1995). Mohla totiÏ vzniknout aÏ tehdy,
kdyÏ se díky úsilí tisícÛ vût‰inou amatér-
sk˘ch zoologÛ podafiilo v rámci rÛzn˘ch
velkoplo‰n˘ch mapovacích akcí nashro-
máÏdit dostateãné mnoÏství dat, která
vÛbec umoÏÀují pfiíslu‰né otázky fie‰it.
Velká vût‰ina tûchto dat se t˘ká ptákÛ,
ponûvadÏ detailní a pfiitom velkoplo‰né
údaje o v˘skytu jin˘ch skupin organismÛ
se získávají nesrovnatelnû obtíÏnûji. Celá
makroekologie je tak do znaãné míry
makroekologií ptákÛ, coÏ je na jedné stra-
nû její velká slabina, pro ornitologii pfied-
stavuje ov‰em její vznik a rozvoj zfiejmû
nejvût‰í pfiínos posledního desetiletí.
Dnes se makroekologie boufilivû rozvíjí
mimo jiné proto, Ïe vychází ãím dál víc
najevo, Ïe i jevy a procesy pozorovatel-
né v men‰ích ãasov˘ch a prostorov˘ch
mûfiítkách jsou zcela zásadnû ovlivnûné
tím, co se dûje ve velk˘ch mûfiítkách.

Historie, zdroje a zamûfiení

PfiestoÏe je makroekologie ryze vûdecká
biologická disciplína, její pÛvod je jist˘m
zpÛsobem spojen s ochranou pfiírody.
V poslední ãtvrtinû 20. století vyvstala
potfieba znát poãetnost a roz‰ífiení co
nejvût‰ího mnoÏství organismÛ, aby bylo
moÏné odhalit vzácné a ub˘vající druhy
a podniknout kroky pro jejich ochranu.
Na území jednotliv˘ch státÛ byly zorga-
nizovány rozsáhlé v˘zkumné akce, díky
nimÏ vznikly atlasy roz‰ífiení ptákÛ na
nûkolika hierarchick˘ch úrovních – od

jednotliv˘ch chránûn˘ch území (napfi.
Flousek & Gramsz 1999), pfies státy (·Èast-
n˘ et al. 1987, ·Èastn˘ et al. 1997) aÏ po
celé kontinenty (Hagemeijer & Blair 1997).
Tyto v˘sledky pak mohly b˘t pouÏity ne-
jen pro úãely monitoringu a ochrany jed-
notliv˘ch druhÛ, ale i pro fie‰ení nejzávaÏ-
nûj‰ích otázek ekologie velk˘ch mûfiítek.

Vût‰ina dosavadních makroekologic-
k˘ch poznatkÛ ov‰em dosud ãerpala z pou-
h˘ch tfií zdrojÛ. Prvním z nich jsou v˘sled-
ky velkoplo‰ného sãítání ptákÛ Severní
Ameriky (BBS, Breeding Bird Survey),
probíhajícího od ‰edesát˘ch let a zaloÏe-
ného na bodov˘ch transektech podél sil-
nic (viz http://www.mbr-pwrc.usgs.gov/
bbs/bbs.html). Druh˘ rozsáhl˘ datov˘
soubor pfiedstavuje atlas hnízdního roz‰í-
fiení ptákÛ Velké Británie (Gibbons et al.
1993), zaloÏen˘ na kvadrátovém ma-
pování v rámci akce Common Bird Cen-
sus (CBC). Oproti na‰emu atlasu má kro-
mû mnohem vût‰ího rozsahu tu v˘hodu,
Ïe obsahuje i nepfiímé údaje o poãetnosti
jednotliv˘ch druhÛ v kvadrátech. Koneã-
nû tfietí datov˘ soubor pfiedstavuje znaã-
nû heterogenní kompilace areálÛ roz‰ífie-
ní ptákÛ celé Severní a JiÏní Ameriky.

Otázky, které si makroekologie kla-
de, se t˘kají roz‰ífiení, poãetnosti a dru-
hového bohatství organismÛ v rámci vel-
k˘ch prostorov˘ch mûfiítek, a tak se
ãásteãnû pfiekr˘vá s jin˘mi biologick˘mi
odvûtvími, jako je biogeografie, evoluãní
biologie ãi ekologie spoleãenstev. Pro-
blematika makroekologie nicménû zÛstá-
vá pomûrnû specifická. Zamûfiuje se totiÏ
pfiedev‰ím na obecné pfiíãiny mezidru-
hov˘ch ekologick˘ch rozdílÛ (proã jsou
nûkteré druhy vzácné a jiné hojné, co je
zodpovûdné za tyto rozdíly), dále frek-
venãním rozloÏením vlastností organis-
mÛ (proã je tolik druhÛ vzácn˘ch a má-
lo hojn˘ch, proã má vût‰ina druhÛ spí‰
malou tûlesnou velikost atd.) a koneãnû
pfiíãinami rozdílÛ v druhovém sloÏení
a rozmanitosti rÛzn˘ch oblastí.
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V poslední dobû se zdá, Ïe makro-
ekologie pfiedstavuje ve skuteãnosti mno-
hem univerzálnûj‰í pohled, neÏ se zdálo.
Mnoho jevÛ, které pozorujeme v bûÏ-
n˘ch mûfiítkách, totiÏ pouze odráÏí pro-
cesy, které se odehrávají v mûfiítkách
mnohem vût‰ích. Pfiíkladem by bylo ko-
lísání poãetnosti fiady druhÛ v rámci fiek-
nûme okresu, které vût‰inou nelze vy-
svûtlovat jinak, neÏ s pfiihlédnutím ke
zmûnám poãetnosti a roz‰ífiení daného
druhu v rámci mnohem vût‰ího území,
tfieba celé Evropy. Podobnû rozdíly
v druhovém sloÏení a poãetnosti jednot-
liv˘ch druhÛ v rámci urãitého ptaãího
spoleãenstva lze jen málokdy pfiiãíst na
vrub lokálním faktorÛm, jako je konku-
rence a predace, ale mnohem spí‰e od-
ráÏejí celkovou situaci v regionu (Storch
1998, obr. 1). Pûnkava obecná (Fringilla

coelebs) není v urãitém lese nejpoãetnûj-
‰í z toho dÛvodu, Ïe dokáÏe lépe kon-
kurovat ostatním druhÛm, ani proto, Ïe
zde má nejvy‰‰í hnízdní úspû‰nost, ale
zkrátka proto, Ïe je v rámci celé Evropy
nejpoãetnûj‰ím ptákem. To má samozfiej-
mû také své pfiíãiny, ale na ty nepfiijde-
me, budeme-li studovat právû jen lokál-
nû pÛsobící faktory (Gaston & Blackburn
2000).

Pûkn˘ pfiíklad vztahu makroekologic-
k˘ch jevÛ a sloÏení lokálních spoleãen-
stev ukazují Blackburn & Gaston (2001),
ktefií testovali, do jaké míry lze charakte-
ristiky hnízdního spoleãenstva ptákÛ
v listnatém lese Eastern Wood v jiÏní
Anglii pfiedpovûdût pouze pomocí náhod-
ného v˘bûru z avifauny Británie. Pfies-
nost, s jakou se náhodnû generovaná
druhová seskupení shodovala s reáln˘m
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Obr. 1. Porovnání populaãní poãetnosti druhÛ v rámci jednoho lesního ptaãího spoleãenstva
(Storch 1998) s odhadovanou velikostí populací v rámci celé Evropy (Hagemeijer & Blair
1997). Hodnoty na logaritmovan˘ch osách vyjadfiují fiády, v nichÏ se poãty pohybují.
Fig. 1. Comparison of population abundances within one 12-ha woodland bird community
(Storch 1998) with the total estimated European population size of respective bird species (Hage-
meijer & Blair 1997). Values of the axes represent orders of magnitude of population numbers.



spoleãenstvem, byla sice rozdílná pro
rÛznû ‰iroce vymezen˘ soupis britsk˘ch
ptákÛ a pro rÛzné zkoumané charakte-
ristiky, velmi dobrá shoda ov‰em nastala
uÏ pfii omezení seznamu na avifaunu list-
nat˘ch lesÛ celé Británie s vyfiazením
druhÛ, jeÏ ze zfiejm˘ch dÛvodÛ nemo-
hou v Eastern Wood zahnízdit (napfi. tet-
fiívek obecn˘ (Tetrao tetrix), jenÏ vymizel
z jihu Anglie bûhem první poloviny
20. století). Jin˘mi slovy, náhodn˘ v˘bûr
z avifauny dané oblasti dá dostateãnû

dobrou pfiedpovûì sloÏení konkrétního
spoleãenstva nehledû na autekologii jed-
notliv˘ch druhÛ i lokální podmínky. Mu-
síme sice pfiihlédnout k prostfiedí (nako-
nec se vybíralo pouze z mnoÏiny druhÛ
Ïijících v listnatém lese), nároky druhÛ
na prostfiedí jsou ov‰em zase dané evo-
lucí druhÛ ve velk˘ch mûfiítkách (Storch
& Frynta 2000).

Teì rozebereme nûkolik nejpatrnûj-
‰ích makroekologick˘ch fenoménÛ, pfii-
ãemÏ se pokusíme vyloÏit nûkteré jevy,
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Obr. 2. Frekvenãní rozloÏení odhadovan˘ch populaãních poãetností pro ptáky (A) âeské re-
publiky (data viz Hudec et al. 1995) a (B) TfieboÀska (viz Cepák 2001). V pfiípadû TfieboÀska
jde o poãty zji‰tûné bodovou metodou, která rovnomûrnû pokryla cca 10 % území TfieboÀska,
reálné poãty párÛ budou proto zhruba desetkrát vy‰‰í. Naprostou vût‰inu pfiedstavují druhy re-
lativnû málo poãetné, proto je v˘hodnûj‰í rozloÏení poãetností vyjadfiovat v logaritmickém mû-
fiítku, kde rozsah kaÏdé poãetní tfiídy je konstantním násobkem rozsahu pfiedchozí tfiídy. Jed-
notky na ose x jsou v tomto pfiípadû fiády: 0 = jednotlivé páry, 1 = desítky párÛ, 2 = stovky párÛ atd.
Fig. 2. Frequency distribution of (A) estimated population abundances of all bird species in the
Czech Republic (data from Hudec et al. 1995), and (B) abundances of birds in the TfieboÀ
region (Cepák 2001) obtained by point count technique (note that the census covered ca. 10%
of the whole area, and thus real populations should be approximately ten times larger there).
Below see the same frequency distributions, but in logarithmic scale of frequency classes.



s nimiÏ se v ekologii ptákÛ bûÏnû setká-
me, z makroekologické perspektivy.
V‰echny makroekologické jevy se bude-
me snaÏit ukázat na datech z âeské re-
publiky, i kdyÏ byly dfiíve popsány na
základû v˘‰e zmínûn˘ch americk˘ch
a britsk˘ch dat.

Proã se druhy li‰í svou populaãní po-
ãetností

V‰echny druhy pochopitelnû nemÛÏou
b˘t stejnû poãetné, nápadné ale je, Ïe
rozdíly v poãetnosti i blízce pfiíbuzn˘ch
druhÛ jsou obrovské a Ïe vût‰ina druhÛ

má malou populaãní poãetnost a jen ma-
lá ãást je hodnû poãetná. To platí v rám-
ci jednotliv˘ch spoleãenstev i v rámci
tfieba cel˘ch zemí (obr. 2), pfiiãemÏ obec-
nû druhy, které jsou poãetné v rámci ce-
lého regionu, patfií také k tûm poãetnûj-
‰ím v rámci jednotliv˘ch lokálních
spoleãenstev (viz obr. 1). Ptejme se, kte-
ré faktory vlastnû velikosti populací
v rámci regionÛ ovlivÀují.

Jedním z nich je tûlesná velikost. Dob-
fie se mûfií, a tak byla s populaãní poãet-
ností nejãastûji porovnávána (Brown &
Maurer 1987, Nee et al. 1991). Je zfiejmé,

5

SYLVIA 38 /2002

Obr. 3. Vztah mezi tûlesnou hmotností a odhadovanou populaãní poãetností pro ptáky âR
v logaritmicko-logaritmickém mûfiítku. Poãetnost ptákÛ s vy‰‰í tûlesnou hmotností je omezo-
vána jejich energetick˘mi nároky, zatímco poãetnost nejmen‰ích ptákÛ je omezována nutnos-
tí specializovat se na vydatnûj‰í zdroje. Tato omezení, zji‰tûná na základû studia ptákÛ cel˘ch
kontinentÛ, vyjadfiuje pfieru‰ovan˘ polygon, jenÏ ov‰em situaci v âR zjevnû pfiíli‰ nevystihuje,
jakkoli je zfiejm˘ negativní vztah mezi hmotností a poãetností. Extrémnû velké a poãetné dru-
hy jsou ãasto druhy polodomestikované, ferální ãi alespoÀ ãásteãnû synantropní.
Fig. 3. The relationship between body weight and estimated population abundance for birds of
the Czech Republic. Abundances of heavier species are limited by the amount of suitable energy,
whereas abundances of the smallest species are probably limited by the necessity to specialise
on more profitable resources. However, the polygon that restricts possible combinations of body
weights and abundances has been drawn up on the basis of whole-continent censuses, but is
not much appropriate for the data of only one country. Species that are at the same time heavy
and abundant are mostly those feral, semi-domesticated or at least synanthropic.



Ïe velcí ptáci typu dropa velkého (Otis
tarda) ãi kánû lesní (Buteo buteo) nemo-
hou b˘t stejnû poãetní jako pûnkava
obecná nebo vrabec domácí (Passer do-
mesticus), hlavnû proto, Ïe vût‰í jedinci
vyÏadují víc potravy i prostoru. Tûlesná
velikost s velikostí populací sice souvisí,
ale tento vztah není jednoduch˘ (obr. 3).
Zdá se, Ïe hmotnost sice omezuje maxi-
mální moÏnou velikost populací (pfiíli‰
velké druhy nemohou dosáhnout vel-
k˘ch populaãních poãetností), ale pfiímo
ji neurãuje. Ty úplnû nejmen‰í druhy na-
víc nejsou nejpoãetnûj‰í, coÏ se pfiisuzu-
je skuteãnosti, Ïe mají vzhledem ke své
hmotnosti velkou spotfiebu energie
a musí se specializovat na dostateãnû vy-
datné zdroje, které jsou vzácné (Brown
& Maurer 1987). I kdyÏ tedy mohou b˘t
nejmen‰í druhy místy i velmi poãetné, je-
jich celková hojnost bude sníÏena právû
omezen˘m roz‰ífiením.

Cel˘ vztah je komplikován také tím,
Ïe neplatí vÏdy, srovnáváme-li ptáky
v rámci nûjaké uÏ‰í taxonomické skupi-
ny, jako je rod nebo ãeleì. Tehdy do-
konce ãasto najdeme právû opaãn˘
vztah, kdy vût‰í druhy jsou poãetnûj‰í,
a to tím spí‰, ãím je daná skupina evo-
luãnû více izolovaná od nejbliÏ‰ích pfií-
buzn˘ch (Cotgreave 1994). V rámci na-
‰ich ptákÛ si to mÛÏeme demonstrovat
na pfiíkladû lejskÛ nebo chfiástalovit˘ch:
u obou skupin mají vût‰í druhy poãet-
nûj‰í populace (obr. 4). Vysvûtluje se to
mezidruhovou konkurencí, díky níÏ ve
skupinû blízce pfiíbuzn˘ch druhÛ získají
vût‰í druhy dominanci nad men‰ími. MoÏ-
ná není náhoda, Ïe v rámci ptákÛ âR se
tento vlastnû pfievrácen˘ vztah ukázal prá-
vû u skupin, které jsou známé svou vnit-
rodruhovou i mezidruhovou agresivitou.

Hmotnost tedy s poãetností souvisí,
ale ne úplnû jednodu‰e. Navíc skuteãnou
pfiíãinou rozdílné populaãní poãetnosti
druhÛ mÛÏe b˘t nûjaká vlastnost, která
s hmotností pouze koreluje. Blackburn

et al. (1996) porovnávali celkovou po-
ãetnost britsk˘ch ptákÛ s jejich nejrÛz-
nûj‰ími charakteristikami, od zmínûné
hmotnosti pfies poãet vajec a inkubaãní
dobu aÏ po intenzitu metabolismu. Zjis-
tili, Ïe vût‰ina tûchto charakteristik kore-
luje s poãetností druhu dokonce lépe
neÏ hmotnost. Nejlépe pfiitom koreluje
inkubaãní doba (poãetnûj‰í druhy inku-
bují krat‰í dobu), pfiiãemÏ Ïádná dal‰í
charakteristika uÏ statisticky v˘znamnû
nezv˘‰í vysvûtlenou variabilitu v poãet-
nosti. Není jasné, proã by zrovna inku-
baãní doba mûla nejtûsnûji souviset s po-
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Obr. 4. Vztah mezi tûlesnou hmotností a od-
hadovanou poãetností v rámci âR pro (A) lej-
skovité (Muscicapidae) a (B) chfiástalovité
(Rallidae) v logaritmicko-logaritmickém mûfiít-
ku.
Fig. 4. Relationship between body weight and
estimated total abundance within the Czech
Republic for (A) flycatchers (Muscicapidae),
and (B) crakes (Rallidae) in log-log scale.
Within these groups the larger species are also
more abundant.



ãetností, autofii to ale vysvûtlují dal‰í, pfií-
mo nemûfiitelnou charakteristikou, totiÏ
dostupností zdrojÛ. Druhy, které dove-
dou vyuÏívat ‰iroké spektrum zdrojÛ,
jsou podle nich schopné investovat hod-
nû energie do mláìat, jejichÏ ontogene-
tick˘ v˘voj je pak rychlej‰í, a zároveÀ se
hodnû namnoÏit, ponûvadÏ nejsou tolik
omezeni mnoÏstvím dostupn˘ch zdrojÛ.

Dostupnost zdrojÛ, tedy vlastnû ‰ífika
ekologické niky, je nepochybnû dÛleÏi-
t˘m faktorem ovlivÀujícím poãetnost.
KoneckoncÛ moÏná první vysvûtlení,
které se nabízí pro objasnûní pfiíãin rÛz-
né poãetnosti druhÛ, je jejich rozdílná
specializovanost – je zfiejmé, Ïe druhy
vázané na nûjak˘ vzácn˘ zdroj nemohou
b˘t stejnû poãetné, jako druhy nespecia-
lizované. Specializovanost ov‰em ovliv-
Àuje nejen samotnou poãetnost, ale
i prostorovou distribuci.

Proã jsou druhy lokálnû poãetné 
také ‰iroce roz‰ífiené

Druhy, které dosahují vysok˘ch lokálních
populaãních hustot, jsou vût‰inou také
‰iroce roz‰ífiené (Hanski 1982, Brown
1984). Najdeme samozfiejmû spoustu
protipfiíkladÛ, tedy druhÛ, které mají vy-
sokou lokální populaãní hustotu a pfii-
tom se vyskytují na velmi omezeném
území, nebo druhÛ, které jsou v‰ude, ale
fiídce, nicménû statisticky tato závislost
platí (obr. 5). Znamená vlastnû mnohem
vût‰í nerovnomûrnost v „úspû‰nosti“ jed-
notliv˘ch druhÛ, ponûvadÏ druh hojn˘
v urãité oblasti pravdûpodobnû bude je‰-
tû navíc ‰iroce roz‰ífien˘ i v jin˘ch oblas-
tech. Vysvûtluje se to právû rozdílnou
‰ífikou ekologické niky jednotliv˘ch dru-
hÛ – druhy nepfiíli‰ specializované doká-
Ïou Ïít na mnoha místech zemského po-
vrchu a pfiitom jejich lokální poãetnost
není omezována mnoÏstvím zdrojÛ tolik,
jako u druhÛ specializovan˘ch (Brown
1984). Gregory & Gaston (2000) ov‰em
ukazují, Ïe nejde ani tak o samotnou

specializovanost, jako o to, na jak vzác-
n˘ zdroj jsou druhy vázané: druhy po-
ãetné a zároveÀ ‰iroce roz‰ífiené na úze-
mí Velké Británie mohou b˘t i relativnû
specializované, musí b˘t ov‰em vázané
na zdroje, které jsou dostateãnû bûÏné.
Králíãek obecn˘ (Regulus regulus) je
u nás hojn˘ nikoli proto, Ïe je nespecia-
lizovan˘ (naopak, je velmi úzce vázan˘
v˘hradnû na jehliãnaté porosty), ale pro-
to, Ïe je specializovan˘ na nûco, co u nás
najde v‰ude.
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Obr. 5. Srovnání poãtu obsazen˘ch mapova-
cích kvadrátÛ v rámci âR a (A) prÛmûrné po-
pulaãní hustoty na jednom kvadrátu, respek-
tive (B) populaãní poãetnosti ptákÛ na
TfieboÀsku (viz text k obr. 2). Druhy obsazu-
jící vût‰í poãet kvadrátÛ dosahují i vy‰‰ích lo-
kálních populaãních poãetností.
Fig. 5.Comparison of the number of occupied
mapping squares within the Czech Republic
with (A) mean estimated density on the squares,
and (B) population abundance of birds
within the TfieboÀ region (see text in Fig. 2).
Widely distributed species have also higher
local population abundances.



Ne v‰echny mezidruhové rozdíly
v poãetnosti a roz‰ífiení ov‰em vysvûtlíme
prostfiedím. Porovnejme tfieba poãetnost
cvrãilky slavíkové (Locustella luscinioi-
des) a rákosníka obecného (Acrocepha-
lus scirpaceus) u nás. RákosníkÛ je nû-
kolikanásobnû více neÏ cvrãilek, a to jak
co do populaãních hustot, tak poãtu ob-
sazen˘ch mapovacích kvadrátÛ (rákos-
ník obecn˘ obsadil v letech 1985–1989
69 % kvadrátÛ, cvrãilka slavíková jen
15 % – ·Èastn˘ et al. 1997). Oba druhy
pfiitom vyhledávají témûfi v˘luãnû rákosi-
ny, a to bez ohledu na velikost porostÛ
i rybníka, extrémní potravní nároãnost
cvrãilek je nepravdûpodobná a mnoÏství
jejich nálezÛ z pozdního podzimu a brz-
kého jara (Hudec 1983) nesvûdãí o ome-
zení podnebím. Odli‰nou závislostí na

prostfiedí tedy rozdíly mezi tûmito druhy
nevysvûtlíme. O distribuci a poãetnosti
druhÛ ov‰em nerozhoduje jen prostfiedí;
záleÏí také na dynamice populací a hlav-
nû migraci jedincÛ mezi jednotliv˘mi
populacemi. Podle Hanskiho (1982) se
poãet osídlen˘ch lokalit a populaãní po-
ãetnost navzájem posilují prostfiednic-
tvím migrantÛ (obr. 6). Pokud druh osid-
luje mnoho lokalit a/nebo je na tûchto
lokalitách hojn˘, hodnû jedincÛ migruje,
a díky tomu dochází k osidlování nov˘ch
lokalit anebo aspoÀ k rychlé rekoloni-
zaci tûch star˘ch, pfiípadnû k nahrazení
náhodného úbytku poãetnosti na v‰ech
lokalitách. Ov‰em kdyÏ lokální poãet-
nosti nebo roz‰ífiení klesnou pod urãit˘
práh, poãet migrantÛ uÏ nestaãí do-
sycovat a rekolonizovat ostatní lokality,
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Obr. 6. Schéma teoretického vztahu mezi populaãní hustotou na jednotliv˘ch lokalitách a po-
ãtem osídlen˘ch lokalit. Pokud má druh v dané oblasti dostateãnû vysoké populaãní hustoty
a/nebo osidluje mnoho lokalit, staãí poãet migrujících jedincÛ kolonizovat ãi rekolonizovat ne-
obsazené lokality a dosycovat náhodné úbytky lokálních populací. KdyÏ se ale z nûjakého dÛ-
vodu celková velikost populace – a tedy i poãet migrantÛ – sníÏí, intenzita kolonizace a do-
sycení jiÏ nestaãí k trvalému osídlení v‰ech lokalit, coÏ mÛÏe vést je‰tû k dal‰ímu sníÏení
kolonizaãní rychlosti a následnû k vyhynutí na vût‰inû nebo dokonce v‰ech lokalitách.
Fig. 6. Schematic representation of the relationship between local abundance and number of
occupied sites. High abundances and/or numbers of occupied sites lead to high migration rate,
which results in avoiding local extinctions and continuous recolonisation of eventually
unoccupied sites. But when the total number of migrants declines below some threshold, the
colonisation rate remains insufficient for maintaining populations on all sites, eventually
leading to the global extinction.



takÏe pfiípadná lokální vymizení popula-
cí uÏ nejsou nahrazena a poãet osídle-
n˘ch lokalit stejnû jako populaãní poãet-
nost na nich klesá.

Ústup druhÛ z pÛvodní oblasti roz‰í-
fiení mÛÏe mít podle této pfiedstavy dra-
matickou dynamiku: Zniãení nûkolika lo-
kalit nebo i relativnû nev˘razné sníÏení
mnoÏství nûjakého zdroje povede k to-
mu, Ïe po ãase jiÏ nebudou jedinci z ne-
naru‰en˘ch ploch kr˘t ztráty na ostatních

lokalitách, takÏe druh vyhyne na velkém
území. Pak se bude jen tûÏko roz‰ifiovat
do dfiívûj‰ího areálu, protoÏe pfiíli‰ fiídká
distribuce zbyl˘ch osídlen˘ch ploch bu-
de komunikaci mezi jednotliv˘mi popu-
lacemi velmi ztûÏovat. Místa navrácená
do pÛvodního stavu mohou potom zÛ-
stat nadále neobydlena, protoÏe druh jiÏ
nemá dostatek jedincÛ k jejich rekoloni-
zaci. Je velmi pravdûpodobné, Ïe ústup
nûkter˘ch druhÛ ptákÛ u nás, jako je ãírka
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Obr. 7. Frekvenãní rozloÏení poãtu osídlen˘ch kvadrátÛ v rámci âR (A) a stfiední Evropy (B).
Vût‰ina druhÛ se vyskytuje buì na velmi malém poãtu kvadrátÛ, nebo naopak témûfi v‰ude.
Podle Storcha & ·izlinga (2002).
Fig. 7. Frequency distribution of the number of occupied squares for the Czech Republic (A)
and Central Europe (B), respectively. Species are mostly either widely distributed or very rare in
terms of occupied sites. According to Storch & ·izling (2002).



obecná (Anas crecca), bukáãek mal˘
(Ixobrychus minutus), rákosník velk˘
(Acrocephalus arundinaceus) ãi chocho-
lou‰ obecn˘ (Galerida cristata) mûl prá-
vû tuto povahu. Na první pohled se sice
nezdá, Ïe by právû u ptákÛ hrála tako-
vou roli migraãní omezení, která by jim
zabránila obsadit v‰echny pfiíznivé plo-
chy, ov‰em je tfieba si uvûdomit, Ïe ptá-
ci mohou b˘t do znaãné míry vûrní mís-
tÛm narození a hnízdûní, takÏe tfieba
lokality, které potkají na tahu, ãasto ne-
rozpoznávají jako vhodné (Hansson et
al. 2002). Ostatnû prÛmûrná vzdálenost
mezi místem vylíhnutí a pozdûj‰ího hníz-
dûní je u vût‰iny druhÛ pouh˘ch nûkolik
kilometrÛ (Paradis et al. 1998).

Pokud by takov˘to typ dynamiky pla-
til pro ptáky obecnû, dalo by se oãeká-
vat, Ïe druhy budou buì ‰iroce roz‰ífiené
(takzvané jádrové druhy), anebo – v pfií-
padû Ïe uÏ jsou pod prahem, kdy migra-
ce nestaãí k udrÏování lokálních popula-
cí – naopak velmi vzácné co do poãtu
osídlen˘ch lokalit (takzvané satelitní dru-
hy). V pfiípadû ptákÛ âeské republiky
i celé stfiední Evropy tomu tak skuteãnû
je (obr. 7). Podobné rozloÏení poãtu
osídlen˘ch kvadrátÛ by sice mohlo b˘t
teoreticky zpÛsobeno téÏ rozloÏením
vhodn˘ch typÛ prostfiedí, kdy by vhodné
typy prostfiedí pro jednotlivé druhy byly
buì pfiítomné na mnoha kvadrátech,
anebo naopak na velmi malém procentu,
ale tak to není. Poãet kvadrátÛ s pfiízni-
v˘m prostfiedím sice koreluje s poãtem
kvadrátÛ obsazen˘ch dan˘m druhem, ale
druhy, jejichÏ prostfiedí se vyskytuje na
ménû neÏ tfietinû kvadrátÛ, jsou ve sku-
teãnosti je‰tû mnohem vzácnûj‰í (obr. 8),
neÏ by odpovídalo poãtu kvadrátÛ s pfiíz-
niv˘m prostfiedím (Storch & ·izling 2002).
To svûdãí pro vliv v˘‰e popsané dynami-
ky aspoÀ v pfiípadû vzácnûj‰ích druhÛ.
Roz‰ífiení hojn˘ch druhÛ je ov‰em urãitû
do znaãné míry urãeno pfiítomností vhod-
ného prostfiedí (Duncan et al. 1999)

Proã je kaÏd˘ druh na vût‰inû 
lokalit vzácn˘
Pokud je druh celkovû vzácn˘, je vût‰i-
nou málo poãetn˘ na v‰ech lokalitách
svého v˘skytu. Ov‰em i celkovû hojné
druhy jsou ve skuteãnosti na vût‰inû lo-
kalit vzácné a jen na nûkolika málo do-
sahují vysok˘ch hustot (Gaston & Black-
burn 2000). U severoamerick˘ch ptákÛ
bylo napfiíklad v prÛmûru na 20 % z ob-
sazen˘ch lokalit soustfiedûno pfies 50 %
celkové populace jednotliv˘ch druhÛ
(Brown et al. 1995). Tomuto jevu pofiád-
nû nerozumíme. Jediná teorie, která ho
vysvûtluje, vychází z pfiedpokladu, Ïe
populaãní poãetnost druhu na rÛzn˘ch
místech je ovlivnûna kombinací nûkolika
faktorÛ prostfiedí, které se v prostoru mû-
ní nezávisle na sobû a víceménû náhod-
nû. Pak bude jen nízká pravdûpodobnost,
Ïe v‰echny parametry budou v urãitém
místû dosahovat optimálních hodnot,
takÏe na naprosté vût‰inû míst budou
podmínky suboptimální (Brown et al.
1995). To ov‰em pfiedpokládá aÏ nerea-
listicky tûsnou vazbu mezi podmínkami
prostfiedí v daném místû a populaãní
hustotou. Nic lep‰ího ale nemáme, ne-
poãítáme-li matematické modely zaloÏe-
né na náhodném kolísání vzájemnû se
vytlaãujících a ekologicky zamûniteln˘ch
druhÛ (Bell 2001, Hubbell 2001), jejichÏ
aplikace na ptáky je zjevnû je‰tû nerea-
listiãtûj‰í.

Obecnû se má za to, Ïe nejvy‰‰ích
poãetností dosahují druhy ve stfiedu své-
ho areálu roz‰ífiení, zatímco smûrem
k okraji se poãetnosti sniÏují (Hengeveld
& Haeck 1981, 1982, Brown et al. 1995,
Maurer 1999). PfiestoÏe je celkem jasné,
Ïe na okrajích areálu kaÏd˘ druh ub˘vá
uÏ proto, Ïe zde Ïije jen na omezeném
mnoÏství lokalit (napfi. Tellería & Santos
1993), doklady o maximálních poãetnos-
tech uprostfied areálu jsou pomûrnû ne-
pfiesvûdãivé. Blackburn et al. (1999) do-
konce ukazují, Ïe populaãní hustoty
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britsk˘ch ptákÛ nijak nesouvisejí s tím,
jak daleko od okraje areálu se pfiíslu‰né
populace nacházejí. Geografické areály
druhÛ mají zfiejmû o hodnû komplikova-
nûj‰í strukturu, neÏ pfiedstavuje jednodu-
ch˘ model poãetnosti ub˘vající na v‰ech-
ny strany od stfiedu. Jediné, co je celkem
nezpochybnitelné, je prostorová autoko-
relace: ptáci dosahují podobn˘ch poãet-
ností na lokalitách, které jsou si prosto-
rovû blízké.

Jak a proã populace kolísají v ãase
Kolísání populaãních poãetností je pfied-
mûtem populaãní biologie, takÏe je tro-
chu na okraji zájmu makroekologie. Ob-
rovské mnoÏství dat nasbíran˘ch v rámci
mapovacích akcí nicménû umoÏÀuje po-
rovnat populaãní zmûny velkého mnoÏ-
ství druhÛ v rozsáhl˘ch prostorov˘ch
mûfiítkách. Spí‰e neÏ porozumûní tûmto
zmûnám v‰ak tyto v˘sledky pfiesvûdãivû
ukázaly hloubku na‰ich neznalostí; aÏ na
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Obr. 8. Srovnání poãtu kvadrátÛ s prostfiedím vhodn˘m pro hnízdûní daného druhu a poãtu
kvadrátÛ, které jsou dan˘m druhem skuteãnû obsazeny. Druhy, jejichÏ prostfiedí se nachází jen
na malém poãtu kvadrátÛ, jsou je‰tû vzácnûj‰í, neÏ odpovídá tomuto poãtu, naopak druhy, je-
jichÏ prostfiedí je hojné, jsou na vût‰inû kvadrátÛ s vhodn˘m prostfiedím. Jedinû luãní druhy
jsou ãasto vzácné, aãkoli louky se nacházejí na mnoha kvadrátech; zfiejmû zde hraje roli také
kvalita tohoto prostfiedí. Diagonála znaãí horní mez, kdy poãet obsazen˘ch kvadrátÛ odpoví-
dá poãtu kvadrátÛ s vhodn˘m prostfiedím. Nejsou zde zahrnuti vodní ptáci. Podle Storcha & ·iz-
linga (2002).
Fig. 8. The relationship between number of squares with suitable habitat and number of
squares occupied by respective species. Forest and meadow species are marked. Species whose
habitat is rare are generally even rarer than predicted solely by their habitat presence, whereas
species whose habitat is widely distributed are mostly common in terms of occupied squares,
with the exception of meadow species that are rare regardless of the amount of suitable habitat
(probably because of their requirements for habitat quality). The diagonal line represents
a theoretical upper boundary, where no. of squares with suitable habitat = no. of occupied
squares. Triangles – forest species, squares – meadow species, circles – other species. According
to Storch & ·izling (2002).



pár v˘jimek prakticky nikdy nelze s jis-
totou urãit, proã nûjak˘ druh pfiib˘vá ne-
bo ub˘vá. To je ostatnû poznat uÏ z to-
ho, jak nepfiesvûdãivû a vágnû b˘vají
zmûny poãetnosti v ornitologické litera-
tufie pojednávány i objasÀovány (napfi.
Sedláãek 1988). Z makroekologick˘ch
studií plyne jedin˘ zásadní poznatek, to-
tiÏ Ïe nelze doloÏit, Ïe by v posledních
nûkolika desítkách let pfievaÏovalo zmen-
‰ování populací ptákÛ nad zvût‰ováním.
Bûhem témûfi ãtyfiicetiletého sãítání v‰ech
ptákÛ Severní Ameriky 51,5 % druhÛ pfii-
bylo a 48,5 % druhÛ ubylo (Sauer et al.
2001), coÏ nepfiedstavuje signifikantní
rozdíl. Dokonce rozsah zmûn je obdob-
n˘ – napfiíklad poãet druhÛ, které za rok
ubudou na polovinu pÛvodního poãtu,
odpovídá poãtu druhÛ, které za stejnou
dobu pfiibudou na dvojnásobek (Keitt &
Stanley 1998). Ov‰em pfiíbytky a úbytky
se net˘kají stejnou mûrou v‰ech skupin:
lesní ptáci dosud spí‰ pfiib˘vali, zatímco
ptáci prérií a otevfiené krajiny spí‰ ub˘vali.

Z podobn˘ch v˘sledkÛ rozhodnû ne-
plyne, Ïe se se souãasnou avifaunou nic
nedûje. Naopak, dûje se stále nûco, jen je
tûÏké odli‰it pfiirozenou dynamiku od
vlivu ãlovûka a civilizace. Zmûny, které
zpÛsobuje ãlovûk, pfiitom mohou vést
k poklesu poãetnosti nûkter˘ch druhÛ
a naopak k pfiib˘vání jin˘ch. Pro zhodno-
cení celkového v˘voje poãetnosti ptákÛ
je kaÏdopádnû nutné zkoumat dlouho-
dobá data z rozsáhl˘ch oblastí. A naopak
pro pfiijetí akãních lokálních ochranáfi-
sk˘ch opatfiení je vhodnûj‰í argumento-
vat místními záznamy o jednotliv˘ch dru-
zích, nikoliv nepodloÏen˘mi tvrzeními
o obecn˘ch trendech ve v˘voji poãetních
stavÛ ptákÛ.

Jak se li‰í avifauna rÛzn˘ch 
zemûpisn˘ch ‰ífiek

Makroekologie se hodnû zab˘vá rozdíly
mezi jednotliv˘mi oblastmi na povrchu
Zemû, a to nejen co se t˘ãe druhového

bohatství (o tom viz dále), ale i jin˘ch
charakteristik. Nejvût‰í rozdíly jsou mezi
rÛzn˘mi klimatick˘mi pásy. UÏ dlouho je
známo takzvané Bergmannovo pravidlo,
podle nûhoÏ se ve vy‰‰ích zemûpisn˘ch
‰ífikách setkáme s prÛmûrnû vût‰ími zví-
fiaty. Tradiãní vysvûtlení je fyziologické:
vût‰í zvífiata mají relativnû men‰í povrch,
a tím pádem men‰í tepelné ztráty (Berg-
mann 1847); dnes se v‰ak má za to, Ïe
vût‰í roli hraje spí‰ schopnost vydrÏet
dlouhá období hladovûní (Linstedt & Bo-
yce 1985). U ptákÛ je tento jev nápadn˘
i v men‰ím neÏ globálním mûfiítku: na
severu Velké Británie jsou ptáci v prÛ-
mûru dvakrát vût‰í neÏ na jihu (Cousins
1989). Do hry zde ov‰em vstupují i jiné
faktory, jako je vztah tûlesné velikosti
a typu ob˘vaného prostfiedí – obecnû
platí, Ïe tûlesná velikost se zmen‰uje
s ãlenitostí habitatu; lesní ptáci jsou
men‰í neÏ ptáci otevfiené krajiny (Polo &
Carrascal 1999).

Rozloha areálÛ roz‰ífiení se také mûní
se zemûpisnou ‰ífikou: od rovníku smû-
rem na sever se areály jednotliv˘ch dru-
hÛ zvût‰ují (Rapoport 1982). Není ov‰em
jasné, zda nûco podobného platí i pro
jiÏní polokouli a jak je to vÛbec s areály
tropick˘ch druhÛ. U vrubozob˘ch a dat-
lovit˘ch jsou areály tropick˘ch druhÛ
pomûrnû velké (Blackburn et al. 1998,
Gaston & Blackburn 1996) a je moÏné,
Ïe totéÏ platí i pro ostatní skupiny ptákÛ.
Nejlep‰í vysvûtlení vût‰í velikosti areálÛ
severnûji Ïijících druhÛ je zaloÏeno na
klimatické variabilitû (Stevens 1989): za-
tímco ve vy‰‰ích zemûpisn˘ch ‰ífikách
musí b˘t druhy pfiizpÛsobené drastick˘m
v˘kyvÛm podmínek dan˘m stfiídáním
roãních období, takÏe díky tomu mohou
mít velké areály, smûrem k rovníku uÏ
mohou b˘t nahrazeny druhy specializo-
vanûj‰ími a ménû tolerantními. V samot-
n˘ch tropech pak mohou b˘t uÏ úplnû
specializované, ale vzhledem ke klima-
tické homogenitû tropÛ zde nic neomezu-
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je velikost areálÛ ani velmi specializova-
n˘ch druhÛ. Tuto pfiedstavu podporuje
i skuteãnost, Ïe migranti, ktefií nepotfie-
bují b˘t pfiizpÛsobeni tak obrovskému
kolísání podmínek, mají v Británii men‰í
areály roz‰ífiení neÏ stálí ptáci (Gregory
& Blackburn 1998).

Zdá se, Ïe smûrem k rovníku se také
sniÏují populaãní hustoty (Currie & Fritz
1993). Na jednom ãtvereãním kilometru
tropického lesa zaznamenali Terborgh et
al. (1990) sice pfiibliÏnû stejné celkové
mnoÏství ptákÛ, jaké najdeme v lese mír-
ného pásma, jenÏe poãet druhÛ byl de-
setinásobn˘ a prÛmûrné populaãní hus-
toty jednotliv˘ch druhÛ desetinové
(ãemuÏ odpovídaly i jejich o fiád vût‰í ve-
likosti teritorií). Stejnû jako u rozlohy
areálÛ ale není jasné, do jaké míry je to
univerzální. Hlavní potíÏ je v tom, Ïe
o avifaunû tropÛ toho víme nesrovnatel-
nû ménû, neÏ o avifaunû mírného pásu.

Proã se rÛzná místa tolik li‰í sv˘m
druhov˘m bohatstvím

Poãet druhÛ v jakékoli oblasti je v˘sled-
kem imigrace, vymírání a vzniku nov˘ch
druhÛ. Zatímco v men‰ích oblastech hra-
jí hlavní roli procesy imigrace a lokální-
ho vymírání, v rozsáhl˘ch oblastech typu
cel˘ch svûtadílÛ ãi aspoÀ izolovan˘ch
velk˘ch ostrovÛ hraje roli vznikání a vy-
mírání cel˘ch druhÛ (Rosenzweig 1995).
ProtoÏe v‰echna místa na svûtû nejsou
stejnû dobfie dosaÏitelná ani stejnû vhod-
ná pro vznik nov˘ch druhÛ nebo jejich
zánik, nutnû musí b˘t rozloÏení druho-
vého bohatství na Zemi nerovnomûrné.
Nejnápadnûj‰í jev t˘kající se rozloÏení
druhového bohatství na povrchu Zemû
je takzvan˘ latitudinální gradient diverzi-
ty, tedy skuteãnost, Ïe druhové bohatství
klesá smûrem od rovníkÛ k pólÛm –
v ãeském listnatém lese najdeme ménû
druhÛ neÏ v Kolumbii, ale více neÏ v jeh-
liãnat˘ch lesích Skandinávie. Vût‰inu jevÛ
souvisejících s prostorovou distribucí

druhového bohatství vysvûtlujeme tfiemi
faktory, které diverzitu pozitivnû ovliv-
Àují: rozlohou, energií a stabilitou (Gas-
ton & Blackburn 2000).

Rozloha ovlivÀuje druhové bohatství
dvûma zpÛsoby. Za prvé vût‰í plochy
obsahují více typÛ prostfiedí, takÏe na
nich mÛÏe Ïít víc rÛznû specializovan˘ch
druhÛ. Heterogenita prostfiedí je urãitû
faktorem v˘raznû ovlivÀujícím koexi-
stenci druhÛ, na druhou stranu ale není
jasné, jestli mÛÏe pfiímo ovlivÀovat rych-
lost vzniku a zániku druhÛ, tedy tûch
procesÛ, které druhové bohatství vel-
k˘ch území pfiímo vytváfiejí (Rosenzweig
1995). V tomto ohledu je zfiejmû dÛleÏi-
tûj‰í skuteãnost, Ïe na vût‰í plo‰e mohou
mít druhy vût‰í areály roz‰ífiení, díky ãe-
muÏ mají men‰í pravdûpodobnost vy-
mfiení (Pimm et al. 1988). Jedna z teorií
vysvûtlujících latitudinální gradient diver-
zity dokonce pfiedpokládá, Ïe rozloha
tropÛ (tropy jsou nejvût‰í klimatick˘ pás)
je jedinou pfiíãinou jejich obrovského
druhového bohatství, ponûvadÏ umoÏÀu-
je existenci druhÛ s velk˘mi areály, kte-
ré ménû vymírají a snadnûji dávají vznik-
nout nov˘m druhÛm (Rosenzweig 1995,
Chown & Gaston 2000). Pokud jsou ale
v tropech prÛmûrné areály roz‰ífiení
a populaãní poãetnosti naopak men‰í
neÏ v jin˘ch podnebn˘ch pásech, tato te-
orie nefunguje (Storch 2000). Obecnû
ov‰em rozloha jednotliv˘ch podnebn˘ch
pásÛ dobfie koreluje s jejich druhov˘m
bohatstvím (Blackburn & Gaston 1997).

Energie, kterou mají organismy k dis-
pozici, by mûla druhové bohatství ovliv-
Àovat podobn˘m zpÛsobem jako plocha:
umoÏÀuje existenci druhÛm s vût‰ími po-
pulaãními poãetnostmi, které mají niÏ‰í
pravdûpodobnost vymfiení (Wright et al.
1993). Na tropy dopadá nejvíc sluneãní-
ho záfiení (a je tam zároveÀ dostatek vo-
dy), proto zde organismy mohou mít vût-
‰í populace a tedy i vût‰í poãty druhÛ –
ov‰em pokud ve skuteãnosti mají v tro-

13

SYLVIA 38 /2002



pech men‰í populace, tak asi ani toto vy-
svûtlení nebude dostateãné. KaÏdopádnû
pfiísun energie, nebo faktory, které s ním
souvisí (jako je primární produktivita
prostfiedí), jednoznaãnû pozitivnû ovliv-
Àují druhové bohatství. To se t˘ká tfieba
i ptákÛ Velké Británie, kde je druhové
bohatství úzce korelováno s prÛmûrnou
letní teplotou (Lennon et al. 2000).

Stabilita prostfiedí zaji‰Èuje, Ïe vymírá-
ní nebudou tak ãastá a k dokonãení
vzniku nov˘ch druhÛ bude dostatek ãa-
su. Latitudinální gradient druhové diver-
zity mÛÏe b˘t zpÛsoben prostou skuteã-
ností, Ïe tropy trpûly mnohem ménû
drastick˘mi zmûnami klimatu bûhem
stfiídání dob ledov˘ch a meziledov˘ch
(Dynesius & Jansson 2000). Podobnû
vût‰í druhové bohatství Severní Ameriky
oproti Evropû lze vysvûtlit posouváním
klimatick˘ch oblastí bûhem tûchto cyklÛ,
které v Severní Americe bylo neproble-
matické, vzhledem k severojiÏní orienta-
ci Kordiller, zatímco v Evropû pfii nûm
díky v˘chodozápadní orientaci Alp
a Stfiedozemního mofie docházelo k vût-
‰ímu vymírání (Mönkkönen 1994). Stabi-
litou prostfiedí se dají vysvûtlit i longitu-
dinální rozdíly v druhovém bohatství –
v Austrálii a v Africe Ïije více druhÛ ptá-
kÛ na v˘chodû, zatímco v obou Ameri-
kách na západû (Cotgreave & Harvey
1994), a zdá se, Ïe ve v‰ech tûchto pfiípa-
dech jsou bohat‰í ta prostfiedí, která byla
v dlouhodobém geologickém mûfiítku
stálej‰í. To platí i pro hory jako v˘znam-
ná centra svûtového druhového bohat-
ství: v horách se udrÏuje velké mnoÏství
endemitÛ, ponûvadÏ díky své ãlenitosti
a ekologické rozrÛznûnosti slouÏily jako
refugia bûhem klimatick˘ch zmûn, a na-
víc umoÏÀovaly i snadné vznikání no-
v˘ch druhÛ (Fjeldsa° & Lovett 1997). De‰t-
né lesy na v˘chodních svazích And jsou
díky tomu druhovû nejbohat‰í území na
svûtû (Fjeldsa° et al. 1999); chud‰í je napfi.
i avifauna níÏinn˘ch amazonsk˘ch pánví.

Jak plocha, tak pfiísun energie a sta-
bilita prostfiedí jednoznaãnû druhové bo-
hatství ovlivÀují. Pofiád ale není jasné, jak
je kter˘ z faktorÛ v jednotliv˘ch pfiípa-
dech dÛleÏit˘.

Jak ovlivÀují globální rozdíly v druho-
vém bohatství lokání diverzitu

RozloÏení druhového bohatství na povr-
chu Zemû na první pohled pfiímo nesou-
visí s jevy, které mÛÏeme pozorovat
v na‰í pfiírodû, snad kromû prosté sku-
teãnosti, Ïe u nás najdeme ménû ptákÛ
neÏ v niÏ‰ích zemûpisn˘ch ‰ífikách.
Ov‰em ve skuteãnosti mÛÏe b˘t mnoho
jevÛ, s nimiÏ má vlastní zku‰enost kaÏd˘
terénní ornitolog, vysvûtleno právû mak-
roekologick˘mi souvislostmi. Druhové
bohatství kaÏdého spoleãenstva totiÏ v prv-
ní fiadû závisí na druhovém bohatství pfií-
slu‰ného typu prostfiedí v celé oblasti.
V jehliãnat˘ch lesích najdeme prÛmûrnû
ménû druhÛ ptákÛ neÏ v listnat˘ch, coÏ
sice mÛÏe b˘t do jisté míry dáno odli‰-
nou produktivitou prostfiedí, ale velmi
pravdûpodobnû to souvisí s tím, Ïe ptaãí
fauna na‰ich jehliãnat˘ch lesÛ je odvoze-
na od fauny boreálních lesÛ, které se vy-
skytují v severnûj‰ích oblastech neÏ list-
naté lesy. Rozdíly v druhovém bohatství
rÛzn˘ch typÛ lesÛ tak mohou pfiímo souvi-
set s latitudinálním gradientem diverzity.

Jin˘ pfiíklad by pfiedstavovala spole-
ãenstva mokfiadÛ. Ta jsou nejen druhovû
bohatá, ale hlavnû velmi specifická. Do
jisté míry je tato specifiãnost opût dána
abiotick˘mi podmínkami, ov‰em ne úpl-
nû. Existuje totiÏ fiada druhÛ, která je
striktnû vázaná na mokfiady, aniÏ má nû-
jaké zvlá‰tní adaptace (tfieba nûktefií rá-
kosníci ãi cvrãilka slavíková) – tyto dru-
hy dokonce mají blízce pfiíbuzné, které
mokfiady neosídlují, nicménû jinak se od
nich biologicky vÛbec neodli‰ují. Spe-
cifiãnost a druhové bohatství mokfiadÛ
nejspí‰ vysvûtlíme dlouhou historií a sta-
bilitou tohoto typu prostfiedí v celoev-
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ropském mûfiítku (Storch & Koteck˘
1999): mokfiady pfietrvávaly nezmûnûné
bûhem celé dlouhé historie evoluce ev-
ropské ptaãí fauny, vût‰inou pfiitom
v nesrovnatelnû vût‰ím rozsahu neÏ dnes.
Díky tomu se zde mohla postupnû vyvi-
nout fiada druhÛ ob˘vajících v˘hradnû
toto prostfiedí.

ZÁVùR

Hlavní pfiínos makroekologického uva-
Ïování spoãívá v tom, Ïe pfii úvahách
o procesech, které se v pfiírodû kolem
nás odehrávají, uÏ nadále nemusíme brát
celkov˘ obraz pfiírody jako hotovou vûc,
pomocí níÏ vysvûtlujeme konkrétní jevy,
které nás zajímají. Místo toho se mÛÏeme
smysluplnû ptát, proã je celkov˘ obraz
pfiírody takov˘, jak˘ je. Makroekologick˘
pohled na sloÏení a druhové bohatství
ptaãích spoleãenstev, a vÛbec na v‰ech-
ny jevy, s nimiÏ se setkáme v pfiírodû,
pochopitelnû není jedin˘ moÏn˘. V pfií-
rodû hrají roli procesy ve v‰ech mûfiít-
kách a nepochybnû i jevy makroekolo-
gické jsou v˘raznû ovlivnûny tím, co se
dûje v mûfiítkách nám blízk˘ch. Makroe-
kologick˘ pohled nicménû umoÏÀuje
klást nové vzru‰ující otázky a odpovídat
na nû ponûkud jin˘m zpÛsobem.

SUMMARY

Macroecology is a young scientific dis-
cipline asking and answering the old
questions concerning large-scale pat-
terns in species abundance, distribution,
and diversity. Its development in the last
decade has been related to the increas-
ing availability of appropriate large-scale
data that enable testing of particular
hypotheses about the processes behind the
patterns. However, most of macroecology
is confined to studying birds, because
data of other taxa are much less easy to
obtain. In this review we are concerned
just by the achievements based on bird

distributional data, showing how much
of the ecological patterns that all field-
workers know from their common expe-
rience can be related to the macroecolog-
ical processes. Indeed, macroecological
issues are more important for under-
standing even small-scale ecological
phenomena than previously thought.

Most thoroughly studied macroeco-
logical patterns are those of interspecific
differences in abundance and distribu-
tion. Species abundances may be related
to many life-history features like body
sizes, but perhaps the most important
factor is resource availability: less spe-
cialised species, or those specialised
on common resources, are both more
abundant and more widely distributed.
On the other hand, species distribution
and abundance are also influenced by
spatial population dynamics affecting
particularly the rarer species, whose
migration rate is due to the lower popu-
lation sizes too low to recolonise unoc-
cupied localities if necessary. In such spe-
cies the number of occupied localities is
much lower than would be predicted on
the basis of suitable habitat. In conse-
quence, common species are distributed
in most suitable habitat patches, but the
rarer ones are even much rarer than
necessary.

Rare species have low population
densities everywhere, but more common
species are also rare on most sites and
reach high densities on only small pro-
portion of occupied sites. This pattern has
no equivocal explanation. There is very
limited evidence that the highest densi-
ties are in the centre of species range and
that densities decrease toward range
periphery, although at least the number
of occupied localities indeed decreases
toward the range boundary.

Population abundances are con-
stantly changing, but there is no evi-
dence based on large-scale spatiotemporal
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data of prevailing negative trends. Popu-
lation increases and decreases are gener-
ally approximately equal to each other
suggesting that human impact on bird
populations is not simple and unidirec-
tional. We have no idea of the causes of
most population changes.

Species composition and structure of
avifauna change with the latitude: body
sizes as well as range sizes and popula-
tion densities increase toward higher lati-
tudes. The pattern has been attributed to
larger climatic oscillations in higher lati-
tudes, which lead to adaptations promot-
ing higher environmental tolerance. On
the other hand, species richness decreases
toward higher latitudes. Species richness
is mostly related to available area and
energy (both these factors promoting larg-
er populations and thus lowering extinc-
tion probability), and to stability of the
environment that slows down extinction
rates and promotes coexistence. Mountains
are especially species-rich, because they
serve as refuges and create opportunities
for speciation.

Large-scale patterns of species rich-
ness are reflected in the species richness
of particular bird communities, because
community composition depends mainly
on species pool of respective environ-
ment. Thus even within small scale of
resolution the structure of communities
is driven by the processes that formed
species richness and features of fauna of
whole regions and biomes. Macroecology
enables to ask and answer questions
related just to these processes.
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