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ABSTRACT: The metacommunity theory links neutral processes, species sorting
paradigm and spatial structures as factors shaping species composition of plant
communities. Metacommunity is defined as a set of local communities that are
linked by dispersal of multiple, potentially interacting species. Fundamental processes
influencing metacommunites are: a) patches dynamics, b) species sorting, c¢) spatial
mass effect and d) neutral processes. The metacommunity theory describes processes
occurring in metacommunites and shows a novel way of thinking about species
interactions. It allows to explain changes in metacommunity structure in multiple
spatial scales, as well as changes occurring in time. Apart from purely theoretical
meaning, the metacommunity theory also enables more effective planning and
implementation of biological conservations.
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Wstep

Glownym celem badan ekologii zbiorowisk roslinnych (ang. vegetation ecology)
jest poznanie czynnikow, ktore ksztattuja strukturg gatunkowa zbiorowisk. Do
wyjasniania zroznicowania sktadu gatunkowego zbiorowisk najczesciej
wykorzystywana jest teoria niszy ekologicznej gatunkow (Hutchinson iin. 1973):
jezeli gatunki r6znig si¢ wymaganiami siedliskowymi, to zmieniajace si¢ cechy
siedliska powinny powodowa¢ zmiany w sktadzie gatunkowym zbiorowisk

Szymura T.H., Szymura M. 2015. Podstawy teorii metazbiorowisk roslinnych. Acta Botanica
Silesiaca 11: 5-20.



6 Szymura T.H., Szymura M.

(Hubbell 2001; Leibold i in. 2004). Praktycznym narz¢dziem umozliwiajacym
testowanie hipotez opartych na koncepcji niszy ekologicznej sa wiclowymiarowe
metody porzadkowe, polegajace na porownaniu matrycy (tabeli) zawierajacej
informacj¢ o wystgpowaniu poszczegdlnych gatunkow na poletkach badawczych
z matryca zawierajaca informacje o mierzonych lub oszacowanych cechach
siedliska. Wielowymiarowe metody porzadkowe (ordynacyjne) pozwalaja
wskaza¢, ktore cechy siedliska sa istotnie powiazane ze sktadem gatunkowym
zbiorowisk, jaki procent zmiennosci sktadu gatunkowego moga thumaczy¢ i ktore
gatunki reaguja na okreslone zmienne (Leps, Smilauer 2003; Legendre, Legendre 2012).
Zastosowanie takiego podejscia skutkuje skupieniem uwagi na wewnetrznych
cechach i procesach zachodzacych w danym ptacie roslinnos$ci, np. warunkach
glebowych, czy oddziatywaniach konkurencyjnych (Leibold i in. 2004).

Jednak nie zawsze gtéwnym czynnikiem decydujacym o sktadzie gatunkowym
zbiorowisk sa cechy fizyko-chemiczne siedliska i ich wplyw na mozliwo$¢
przezycia i rozmnazania ro$lin. Runo laséw sztucznie posadzonych lub powstatych
poprzez spontaniczne zarastanie gruntow nielesnych, r6zni si¢ od runa lasow
trwajacych w danym miejscu nieprzerwanie od wielu setek lat. Mozna moéwic
o gatunkach wskaznikowych starych laséw i o gatunkach wystepujacych czesciej
w nowych lasach, porastajacych grunty porolne (Orczewska 2010; De Frenne
iin. 2011). Wynika z tego, ze historia platu roslinnosci takze moze ksztattowac
sktad gatunkowy zbiorowisk. Pojawianie si¢ gatunkow starych lasow na nowo
zalesionych gruntach porolnych jest zwiazane z mozliwoscia ich migracji,
zwiazana z mechanizmami rozprzestrzeniania si¢ (dyspersji) tych gatunkow
oraz odlegloscia pomiedzy nowym a starym lasem (Orczewska 2010; De Frenne
iin. 2011; Matuszkiewicz i in. 2013). Podobne zjawisko zachodzi takze
w przypadku migracji gatunkow z tak bogatych florystycznie na zniszczone
siedliska Iakowe (Kacki, Szymura 2010). Ogdélnie mozna przyjac, ze im mniejsza
odlegtos¢ pomigdzy badanymi stanowiskami, tym wigksze prawdopodobienstwo,
ze gatunki moga migrowac migdzy nimi. Wynika z tego takze, ze ptaty zbiorowisk
potozonych blizej siebie sa bardziej podobne z uwagi na sktad gatunkowy niz
platy potozone w wigkszej odlegtosci od siebie (Necola, White 1999). Nie zawsze
jednak mozliwos¢ rozprzestrzeniania sig roslin zalezy tylko od odlegto$ci migdzy
ptatami. Zgodnie z teoriami ptatow i korytarzy oraz biogeograficzna teoria wysp
(McArthur, Wilson 1967; Forman, Godron 1986) migracje osobnikow moga
utatwia¢ potaczenia migdzy ptatami, czyli korytarze ekologiczne, przyktadem
jest fatwa migracja wzdluz brzegoéw ciekéw wodnych. Zgodnie z tymi modelami,
ryzyko losowego wymarcia populacji zasiedlajacej maty ptat danego siedliska
jest wigksze niz wystepujacej w duzym placie. Jezeli ptat jest izolowany
przestrzennie to prawdopodobienstwo zasiedlenia go na nowo przez dany gatunek
jest bardzo niskie, w przeciwienstwie to ptatu potaczonego z innymi (McArthur,
Wilson 1967; Forman, Godron 1986).
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Zjawisko migracji diaspor ros$lin moze przyczynic si¢ do tego, ze populacje
niektérych gatunkéw moga trwale egzystowa¢ w warunkach niekorzystnych
dla siebie, gdzie wspolczynnik umieralnosci jest wigkszy od wspotczynnika
rozrodczosci (Shmida, Wilson 1985). Niektore populacje moga utrzymywac sig
dzigki ciaglemu doptywowi imigrantdw z innych, duzych populacji. Mozna wigc
mowi¢ o populacji centralnej, rozwijajacej si¢ w warunkach optymalnych
i produkujacej duza ilo$¢ diaspor oraz populacjach zaleznych, istniejacych
w warunkach zblizonych do granicy tolerancji danego gatunku i utrzymujacych
si¢ tylko dzigki ciagtej dostawie diaspor z zewnatrz (Shmida, Wilson 1985).
Zjawisko takie jest okre§lane terminem masowego przemieszczania si¢ osobnikow
(ang. spatial mass effect).

Podane przyktady sugeruja, ze na sktad gatunkowy zbiorowisk ros§linnych
wplyw maja nie tylko wewngetrzne cechy danego ptlatu roslinnosci, czyli te na
ktorych koncentruja sig¢ badania prowadzone z perspektywy zréznicowania nisz
ekologicznych gatunkow, ale takze zjawiska zachodzace poza ptatami np. doptyw
osobnikoéw z zewnatrz, na co wptyw ma z kolei struktura przestrzenna otoczenia
ptatu roslinnosci.

Analizujac zjawiska migracji i izolacji, a takze procesow losowych zwigzanych
na przyktad z historig danego ptatu zbiorowiska roslinnego w wigkszej
perspektywie przestrzennej i czasowej mozna takze przypuszczaé, ze wplyw
na zrdéznicowanie sktadu gatunkowego zbiorowisk moga mie¢ procesy specjacji
(Hubbell 2001). Na podstawie analizy proceséw wpltywajacych na roz-
przestrzenianie si¢ gatunkow oraz wystepowanie zjawisk losowych jako
procesow wplywajacych na strukture gatunkowa zbiorowisk roslinnych,
sformutowana zostata teoria alternatywna do koncepcji niszy. Hubbell (2001)
przyjat zatozenie, ze gatunki nie rdznig si¢ od siebie wymaganiami siedliskowymi,
mozliwos$ciami migracji i przezywalnoscia. Przy uzyciu symulacji komputerowych
wykazat, ze uwzgledniajac jako jedyne czynniki procesy losowe i przestrzenne
(migracja gatunkéw), mozna otrzymac wzorce rozprzestrzenienia gatunkow
i struktury zbiorowisk podobne do tych, jakie obserwujemy w naturze. Teoria
powstata na podstawie tego modelu nazywana jest teoria neutralna. Daje ona
podstawy do stawiania hipotezy alternatywnej do hipotez testujacych wptyw
gradientow siedliskowych (Hubbell 2001). Podjgte proby testowania teorii
neutralnej zasadniczo pozwalaja ja odrzuci¢: wyniki wskazuja, ze gradienty
siedliskowe maja jednak wptyw na rozmieszczenie gatunkéw roslin (Gilbert,
Lechowicz 2004). Jednak znaczenie teorii neutralnej jest inne, podkresla ona
rolg tak zwanych procesow neutralnych (wydarzen losowych i proceséw
przestrzennych w ksztattowaniu sktadu gatunkowego zbiorowisk) i wskazuje,
ze powinny one zosta¢ wiaczone, razem z koncepcja zréznicowania nisz, do
modeli teoretycznych oraz badan praktycznych zbiorowisk roslinnych.

Teoria taczaca procesy neutralne, efekt zréznicowania nisz siedliskowych
gatunkow oraz wpltyw struktury przestrzennej jest teoria metazbiorowisk.
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Celem artykutu jest przyblizenie teorii metazbiorowisk, w odniesieniu
do zbiorowisk roslinnych. Teoria ta jest synteza kilku réznych, aktualnych
paradygmatow opisujacych procesy i czynniki ksztattujace sktad gatunkowy
zgrupowan organizmow. Potaczenie roznych koncepcji daje teorii metazbioro-
wsk szersze mozliwos$ci badania, wyjasniania sktadu gatunkowego oraz
modelowania zbiorowisk roslinnych, przy jednoczesnym zachowaniu prostoty.
Z tych przyczyn jest ona obecnie coraz szerzej stosowana zarowno w pracach
teoretycznych jak i empirycznych, dotyczacych migdzy innymi praktyki ochrony
przyrody. Teoria metazbiorowisk jest dos¢ nowa, w uzywanym obecnie znaczeniu
opiera si¢ na koncepcji Leibolda i wspotpracownikéw opublikowanej w postaci
artykutu 10 lat temu (Leibold i in. 2004). Z uwagi na swoja nowos$¢ nie jest
ona opisywana w polskich podrecznikach dotyczacych ekologii ro$lin.
W literaturze angielskojezycznej istnieje wiele artykutow opisujacych i komentuja-
cych zatozenia teoretyczne koncepcji metazbiorowisk, istnieja tez prace
doswiadczalne prowadzone wedtug metodologii zgodnej z teoria metazbiorowisk.
Celem artykutu jest takze praktyczne przyblizenie podstaw analiz matematycznych
znajdujacych zastosowania w pracach empirycznych opartych na teorii
metazbiorowisk.

1. Koncepcja metazbiorowisk roslinnych

Metazbiorowisko jest definiowane jako zbidr lokalnych zbiorowisk potaczonych
ze soba mozliwos$cia rozprzestrzeniania si¢ wielu, potencjalnie oddziatywujacych
na siebie, gatunkow (Leibold i in. 2004, ryc. 1). Teoria metazbiorowisk opisuje
procesy zachodzace w metazbiorowiskach i wskazuje nowe sposoby poznania
interakcji pomigdzy gatunkami (Leibold i in. 2004). Tak sformulowana koncepcja
metazbiorowisk pozwala na wyjasnienie zmian w zbiorowiskach roslinnych
w wielu r6znych skalach przestrzennych, a takze zmian zachodzacych w czasie
(Newton i in. 2012).

Rozwazania teoretyczne i badania praktyczne prowadzone na gruncie teorii
metazbiorowisk opieraja sig na czterech podstawowych zbiorach pojec i teorii,
traktowanych w ekologii jako paradygmaty badawcze (Leibold i in. 2004). Sa to:

1. dynamika platow

2. sortowanie gatunkow z uwagi na zrdéznicowanie ich nisz ekologicznych

3. masowe przemieszczanie si¢ osobnikow

4. procesy neutralne

Dynamika platéw (ang. patch dynamic, akronim PD, ryc. 2a) zaklada
istnienie wielu ptatéw roslinnosci, ktore sa poddane procesom losowego lub
deterministycznego zanikania niektorych gatunkéw. Lokalne (na poziomie
pojedynczego ptatu) zamieranie gatunku jest neutralizowane przez mozliwosci
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lokalne zbiorowisko roslinne (reprezentowane przez poletko
badawcze czy, zdjecie fitosocjolgiczne)

Ryc. 1. Schemat metazbiorowiska roslinnego (kwadrat) jako grupy lokalnych zbiorowisk
(kotka) potaczonych mozliwos$cia migracji gatunkow (strzatki)

Fig. 1. The outline of plant metacommunity (square) as a set of local communities
(circles) linked by potential species migration (arrows)

migracji gatunkow. W najprostszym modelu zaktada sig, ze pojedyncze ptaty
albo juz sa zasiedlone przez dany gatunek albo oczekuja dopiero na zasiedlenie.
W ten sposob lokalne zmiany sktadu zbiorowisk sa zalezne od dynamiki zasiedlania
ptatow oraz lokalnego zanikania populacji w danym ptacie. W praktyce tatwo
mozna to sobie wyobrazi¢ jako czasowe pojawianie si¢ osobnikdéw gatunkow
jednorocznych, ktorych rozmieszczenie zmienia si¢ z roku na rok.

Sortowanie gatunkéw (ang. species sorting, akronim SS, ryc. 2b) zaktada,
ze gatunki roznia si¢ od siebie niszami ekologicznymi, a badany obszar jest
heterogeniczny pod wzgledem warunkow siedliskowych. W efekcie zbiorowiska
roznia si¢ od siebie sktadem gatunkowym. Paradygmat ten ma wiele wspolnego
z teoria niszy ekologicznej, jednak procesy zachodzace w metazbiorowiskach
sa inne, np. na sktad gatunkowy zbiorowiska moze wptywaé rowniez ograniczone
rozprzestrzenianie si¢ gatunkow.

Masowe przemieszczanie si¢ osobnikow (ang. spatial mass effect, akronim
ME, ryc. 2¢) zaktada, ze poszczegdlne platy roslinnosci r6znia si¢ warunkami
siedliskowymi, lecz istniejace migdzy nimi potaczenie pozwala na powstanie
populacji zaleznych, zasilanych z populacji centralnych, ktore wytwarza¢ moga
wiele migrujacych diaspor. Mozliwos$ci migracji sa na tyle duze, by wywierac
wplyw na sktad gatunkowy lokalnego zbiorowiska. Proces ten z jednej strony
moze zwigksza¢ lokalna réznorodno$¢ (mozliwo$¢ migracji), z drugiej jednak
moze wptywac na jej zmniejszenie poprzez homogenizacje sktadu gatunkowego
roznych platow.
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Ryc. 2. Schemat czterech gtéwnych typow procesow (paradygmatow) mogacych wpltywac na dynamike
metazbiorowisk

Objasnienia: Metazbiorowisko sktada si¢ z dwoch gatunkéw (A i B), ktore moga by¢ takie same pod
wzgledem cech ekologicznych (prostokaty) lub réznic sig (prostokaty i owale). Podobnie ptaty
moga wystgpowacé w takich samych warunkach siedliskowych (kwadraty) lub r6zni¢ si¢ nimi
(kwadraty i kota). Mozliwosci dyspersji pomigdzy ptatami moga by¢ duze (pogrubione linie taczace
platy) lub mate (linie przerywane). Rysunek (a) przedstawia dynamike ptatow: pusty ptat moze by¢
zasiedlony przez zardwno gatunek A, jak i gatunek B. Na ilustracji (b) platy sa zasiedlone przez
rozne gatunki co wynika z zréznicowania ich nisz ekologicznych i warunkow abiotycznych
w platach. Stosunkowo stabe mozliwosci dyspersji nie modyfikuja obserwowanego rozmieszczenia
gatunkow. Rysunek (c) ilustruje masowe przemieszczanie si¢ osobnikow: sytuacja jest podobna
jak dotejnarysunku (b), jednak duze mozliwosci dyspersji obu gatunkow pozwalajana powstawanie
niewielkich sub-populacji, zaleznych od populacji centralnej, nawet na siedliskach odbiegajacych
od optymalnych. Ilustracja (d) odzwierciedla rolg procesow neutralnych, gdzie gatunki sa aktualnie
obecne na wszystkich ptatach, jednak takie rozmieszczenie moze sig stopniowo zmienia¢ w wyniku
zanikanianiektorychgatunkowiwolnejichwymiany pomigdzy ptatami(za Leiboldiin. 2004, zmienione).

Fig. 2. Schematicrepresentation of fourmain processes (paradigms) potentially influencing metacommunies
dynamics

Explanations: The metacommunity consists of two species (A and B) which canbe ecologically equivalent
(rectangles) or different with respect to their ecology (rectangles and ovals). Similarly, the patches
can represent the same abiotic conditions (squares) or different (squares and circles). The disper-
sion between patches can be high (bold lines linking patches) or limited (thin lines). Figure (a)
shows the patch dynamics: the empty patch can be settled by species A or species B. On figure
(b) the patches are settled by different species due to their differentiation in terms of ecological
niches and environmental heterogeneity. The relatively low dispersal abilities do not modify
observed pattern of species distribution. Figure (c) shows spatial mass effect: the situation is
similar to Figure (b), however high dispersal abilities of both species allow to establish small sup-
populations dependent on central population, even in unsuitable sites. Figure (d) represents
neutral processes, where both species are recently present in all patches, but this pattern can
gradually change as a result of random species extinction and slow species turnover between
patches (after Leibold et al. 2004, changed).
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Trzy opisane wcze$niej paradygmaty opieraly si¢ na zatozeniu, ze gatunki
r6znia si¢ migdzy soba: niszami ekologicznymi, mozliwo$ciami rozprzestrzeniania
si¢ oraz poziomem prawdopodobienstwa, ze zanikng z lokalnego zbiorowiska.

Paradygmat procesow neutralnych (ang. neutral processes, akronim NM,
ryc. 2d) zaktada, ze nawet przy braku takiego zréznicowania moze istnie¢
zmienno$¢ pomiedzy zbiorowiskami wynikajaca z bardzo powolnych, przypad-
kowych zmian w sktadzie gatunkowym ptatow roslinno$ci zarowno w przestrzeni
(pomigdzy ptatami), jak i w czasie (w tym samym ptacie) (Hubbel 2001).

W zalezno$ci od dominujacych proceséw mozna wyroéznia¢ modelowe
typy metazbiorowisk (Cottenie 2005). Przyktadem jest metazbiorowisko typu
NM/PD, gdzie o sktadzie zbiorowisk decyduja procesy neutralne (NM) i zasiedla-
nie ptatow (PD), przy braku istotnego zr6znicowania siedliskowego. Innym typem
moze by¢ metazbiorowisko typu SS + ME, gdzie o rozmieszczeniu gatunkdéw
decyduje zroznicowanie siedliskowe (SS) oraz duza mozliwos$¢ migracji gatunkow
(ME) (Cottenie 2005). Przedstawiony podzial metazbiorowisk nie jest jedyny,
stosowane sa takze inne typy klasyfikacji metazbiorowisk (Leibold, Mikkelson
2002; Presley i in. 2010). Gtéwnym celem badan terenowych prowadzonych
na podstawie teorii metazbiorowisk jest okreslenie, ktory z czterech procesow/
paradygmatoéw decyduje o strukturze badanej roslinnos$ci (Driscoll, Lindenmayer
2009; Pandit i in. 2009).

Teoria metazbiorowisk pozwala na uwzglednienie, ze struktura gatunkowa
danego zbiorowiska jest efektem zarowno procesow lokalnych, zachodzacych
wewnatrz zbiorowiska, jak tez procesow o charakterze regionalnym, zachodzacych
w wigkszej skali przestrzennej (Logue 2011). Umozliwia to takze analiz¢ uktaddéw
hierarchicznych, zagniezdzonych w réznych skalach przestrzennych (Ng i in.
2009; Declerck i in. 2011). Przyktadowo, poletka badawcze reprezentujace jakie$
stanowiska moga by¢ odlegte od siebie o okoto 100 metréw, natomiast poszczegolne
stanowiska dziela od siebie kilometry (ryc. 3). Poszczegdlne stanowiska takze
moga tworzy¢ oddzielne grupy np. stanowiska z oddzielnych masywow gorskich
(ryc. 3). W takiej sytuacji mozna zatozy¢, ze w réznych skalach przestrzennych
(np. skala poletka, skala stanowiska, skala masywu gorskiego) rézne czynniki
moga wptywac na sktad gatunkowy zbiorowiska (Leibold i in. 2004).

2. Metody analityczne w badaniach metazbiorowisk

Najpowszechniej stosowng w praktyce technika analityczna stuzaca do badan
metzabiorowisk jest metoda rozdzielania zmiennos$ci (ang. variation partition-
ing). Umozliwia ona analizy terenowe istniejacych zbiorowisk, bez odwotywania
si¢ do danych historycznych i stosowania zabiegéw manipulujacych cechami
siedliska. Jej wada jest jednak to, Zze pozwala ona jedynie na wyrazne okreslenie
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Ryc. 3. Schemat hierarchicznego systemu zagniezdzenia zbiorowisk

Objasnienia: Szare kotka reprezentuja lokalne zbiorowiska roslinne (np. poletka
badawcze, zdjecia fitosocjologiczne), potozone w obrebie stanowisk (kwadraty)
bedacych np. kompleksami lesnymi, rozmieszczone w dwodch oddzielnych obszarach
(owale), np. w dwoch pasmach gorskich. Dla uproszezenia, migracja pomigdzy
poszczegdlnymi lokalnymi zbiorowiskami w obrebie kwadratéw nie jest pokazana.

Fig. 3. The scheme of hierarchically nested system of communities

Explanations: Grey circles represent local communities (e.g. sampling plots, reléves)
placed inside discrete sites (squares), e.g forest patches placed in two separated regions
(ovals), e.g. mountain ranges. For simplification, migration among local communities
within a site, is not shown.

wplywu zréznicowania nisz siedliskowych na sktad gatunkowy, natomiast o roli
ograniczenia dyspersji gatunkéw mozna wnioskowac¢ tylko posrednio (Gilbert,
Bennett 2010; Logue i in. 2011).

W teorii metazbiorowisk roslinnych zaktada si¢ wptyw zmiennych siedlisko-
wych, dlatego sa one niezbedne do oszacowania ich wptywu na zbiorowiska.
W przypadku danych geograficznych, w warunkach powszechnej dostgpnosci
nawigacji satelitarnej i doktadnych map opartych na zdjgciach lotniczych
precyzyjne wyznaczenie potozenia poletka badawczego reprezentujacego dany
ptat roslinnosci nie sprawia wigkszych problemow. Najpraktyczniejszym obecnie
narzg¢dziem matematycznym przydatnym do badania wplywu zmiennych na
strukture gatunkowa zbiorowisk roslinnych sa wielowymiarowe metody
ordynacyjne. Informacje kodujace strukturg przestrzenna analizowanych poletek
nalezy wigc przedstawi¢ w taki sposob, aby mogta ona by¢ wykorzystana w
ordynacji. Najprostszym przypadkiem jest sytuacja, kiedy poletka badawcze
naleza do dwoch roznych, wyraznie oddzielonych przestrzenie grup, np.: dwa
pasma gorskie czy kompleksy lesne. Mozna wtedy stworzy¢ zmienna dwojkowa
(binarng), gdzie wartos$ci 0 oznaczaja przynaleznosc¢ poletka do jednego kompleksu
lesnego, a wartos¢ 1 do drugiego. Wykorzystanie takiej zmiennej objasniajace;]
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umozliwia proste testowanie hipotezy, czy przynalezno$¢ do danego kompleksu
lesnego istotnie wplywa na zmienno$¢ sktadu gatunkowego. W wypadku
uzyskania odpowiedzi pozytywnej, nie daje to jednak pewnosci, czy wpltyw
przynaleznosci do kompleksu lesnego jest wynikiem proceséw neutralnych
(losowych) i ograniczenia dyspersji, czy tez moze wynika ze zréoznicowania
parametrow fizyko-chemicznych siedliska pomigdzy badanymi kompleksami.
Aby odpowiedzie¢ na to pytanie, mozna zastosowaé metodg rozdzielania wariancji.
Jezeli, na przyktad, przynaleznos¢ jakiego$ gatunku do danego kompleksu lesnego
thumaczy jego rozmieszczenie w trzydziestu procentach, a oba kompleksy roznia
si¢ np. wartoscia pH, to zmiany pH rowniez powinny ttumaczy¢ okoto 30%
rozmieszczenia gatunku. Stworzenie modelu rozmieszczenia gatunku, na ktéry
sktadatlyby si¢ zarowno pH jak i zmienna opisujaca przynaleznos$¢ poletka do
kompleksu lesnego, nie poprawi mozliwosci przewidywania modelu — dalej bedzie
ona wynosi¢ okoto 30%. Jezeli jednak model faczacy te dwie zmienne wyjasnia,
przyktadowo 50% zmiennosci, to oznacza, ze pH i przynalezno$¢ do kompleksu
lesnego sa zmiennymi w duzym stopniu od siebie niezaleznymi. Sugeruje
to, ze rozmieszczenie danego gatunku zalezy zarowno od pH, jak i od specyficz-
nej struktury przestrzennej badanej roslinnosci (podziat na dwa kompleksy).
Metoda rozdzielania wariancji pozwala oszacowac sil¢ wptywu jednej zmiennej
po odrzuceniu wplywu drugiej (tzw. wspdlzmienna, ang. covariable) i okresli¢
istotnos$¢ statystyczna tego efektu. Dodatkowo umozliwia oszacowanie wiel-
kosci wariancji zaleznej od tacznego efektu kilku zmiennych jednoczesnie.
Zastosowanie tej metody mozna rozszerzy¢ na analizy wielowymiarowe, czyli
na analiz¢ wplywu zmiennych na sktad gatunkowy catego zbiorowiska (wielu
gatunkow jednoczes$nie) oraz grupowaé zmienne objasniajace — przyktadowo
okresli¢ wptyw wielu zmiennych siedliskowych jednoczes$nie. Metoda ta jest
opisana przystepnie w opracowaniu Lepsa i Smilauera (2003), a szczegoly
obliczeniowe mozna znalez¢ w artykule Peres-Neto i in. (2006).

Rozmieszczenie poletek badawczych nie zawsze jest proste. W sytuacjach
bardziej ztozonych mozna postuzy¢ si¢ wlaczeniem do analiz wspotrzednych
geograficznych poletka (X 1Y), zamiast zmiennej binarnej. Wspolrzedne pozwalaja
uchwyci¢ liniowe zmiany zachodzace w przestrzeni. Aby zwigkszy¢ mozliwosci
wykrywania bardziej ztozonych struktur przestrzennych, mozna uzywac
pochodnych wspotrzednych obliczonych wielomianem drugiego lub trzeciego
stopnia. W przypadku wielomianu trzeciego stopnia przyjmuja one postac¢ X,
Y, X*Y, X2, Y2, X*¥Y?2, X?*Y, X3, Y3 (Legendre, Legendre 2012). Powstaje w ten
sposob dos¢ duza liczba zmiennych opisujacych strukturg przestrzenna. Aby
usuna¢ efekt ich nadmiarowos$ci, mozna przeprowadzi¢ typowe procedury
krokowe usuwanie/wprowadzania zmiennych do modelu ordynacyjnego. W ten
sposob w modelu znajda si¢ tyko te wspotrzedne lub ich pochodne (np. kwadraty
czy iloczyny), ktore sa powiazane istotnie ze struktura gatunkowa zbiorowiska
(Blanchet i in. 2008).
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Jeszcze lepsza technika, jednak znacznie bardziej ztozona matematycznie,
jest typ metod znanych pod akronimem MEM (map wektorow wtasnych Morana,
ang Moran’s eigenvector maps) (Dray i in. 2006). Obejmuje szersza rodzing
metod, wliczajac w to stosowana najczgsciej metode analizy wspotrzednych
gtownych macierzy sasiedztwa (ang principal coordinate analysis of neighbour
matrices, akronim PCNM) (Borcard, Legendre 2002). PCNM moze by¢ uzywana
do charakteryzowania struktury przestrzennej rozktadu poletek badawczych
w wielu skalach przestrzennych, niezaleznie od tego, czy poletka sa rozmiesz-
czone w siatce regularnej, czy tez losowo. Analiza PCNM pozwala wygenerowac
seri¢ wektoréw wtasnych, ktore w sposob syntetyczny opisuja struktury
przestrzenne. Dziala to analogicznie do wektorow wtasnych w typowych
analizach ordynacyjnych roslinnosci, gdzie wektory wlasne charakteryzuja gtéwne
gradienty zmiennosci sktadu gatunkowego. Wektory te sa uporzadkowane, co
znaczy, ze pierwszy wektor opisuje zmiennos¢ w najwigkszej skali przestrzenne;j,
a wektory kolejne zmienno$¢ w coraz mniejszej skali przestrzennej. Wektory
te moga by¢ nastgpnie uzywane jako klasyczne zmienne objasniajace w analizach
ordynacyjnych (Borcard, Legendre 2002; Borcard i in. 2004).

Przedstawione powyzej metody mozna stosowac takze do uktadow hierar-
chicznych w r6znych skalach przestrzennych: zmienne opisujace potozenie
poletek (zmienne binarne, wspotrzgdne geograficzne i ich pochodne lub wektory
MEM) mozna grupowaé¢ w odrgbne macierze odpowiadajace danym skalom
przestrzennym (Declerc i in. 2011).

Wada techniki zwanej tutaj rozdzielaniem wariancji, jest to, ze o ile pozwala
ona bezposrednio wnioskowac¢ o wplywie zmiennych siedliskowych, to taczenie
wplywu struktury przestrzennej z ograniczeniem mozliwo$ci migracji i procesami
losowymi jest tylko hipotetyczne (Jacobson, Peres-Neto 2010). Przyktadowo,
wykrycie istotnego wptywu jakie§ zmiennej opisujacej strukturg przestrzenna
badanych metazbiorowisk moze by¢ potencjalnie wynikiem wptywu innej, nie
mierzonej zmiennej siedliskowej (Gilbert, Bennett 2010). Precyzyjne wniosko-
wanie o wptywie procesOw migracji wymaga bezposredniej analizy cech
odpowiedzialnych za dyspersje albo eksperymentow manipulacyjnych np.
przesadzania pojedynczych gatunkow na niezasiedlone poletka badawcze (Gilbert,
Bennett 2010). Niestety, nie istnieje do tej pory metoda pozwalajaca na ilosciowy
opis proceséw rozprzestrzeniania si¢ roslin dla calych zbiorowisk roslinnych
(Jacobson, Peres-Neto 2010).

Praktycznym przyktadem analiz, stuzacych do oszacowanie wplywu
czynnikow abiotycznych i struktury przestrzennej na sktad gatunkowy zbiorowisk
roslinnych, sa badania roslinno$ci dabrow pochodzenia odros§lowego na Dolnym
Slasku (Szymura, Szymura 2013). Platy tych laséw rozmieszczone sa w kilku
pasmach gorskich i oddzielone od siebie innymi typami roslinnos$ci. Poletka
badawcze, w liczbie 56, byly rozmieszczone na 8 stanowiskach, w 3 pasmach
gorskich. Na kazdym poletku mierzono pH gleby, obliczono potencjalny tadunek
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cieplny (HL) i pomierzono gtebokos¢ gleby. Obliczono takze przeksztalcenia
wspotrzednych geograficznych poletek (X 1Y), w oparciu o wielomian 3 stopnia,
uzyskujac 9 zmiennych opisujacych strukturg przestrzenng potozenia poletek.
Nastgpnie, z uzyciem programu CANOCO, przeprowadzono klasyczne selekcje
krokowe postgpujace zmiennych, oddzielnie dla zmiennych siedliskowych i danych
przestrzennych. Selekcja zmiennych wskazata istotny wptyw pH i HL na sktad
gatunkowy roslinnos$ci oraz zmiennych X2, Y, X*Y?2, spo$réd zmiennych
opisujacych strukture przestrzenna potozenia poletek. Nastepnie, aby oddzieli¢
wplyw zmiennych opisujacych strukturg przestrzenng od zmiennych siedliskowych
(rozdzielanie zmiennosci) przeprowadzono cztery oddzielne kanoniczne analizy
korelacji (CCA), wykorzystujac tylko zmienne wybrane w procedurze selekcji
krokowej. W pierwszej analizie CCA (1) uzyto tylko cech siedliska jako zmiennych
objasniajacych. Ttumaczyly one 14,7 % zmiennos$ci sktadu gatunkowego
ro$linnosci. Druga analiz¢ (2) przeprowadzono tylko z wykorzystaniem
zmiennych opisujacych strukturg przestrzenna. Frakcja zmiennosci thumaczona
przez nie wynosita 34,3%. W trzeciej analizie (3) jako zmienne wyja$niajace
zostaly uzyte zmienne siedliskowe, a zmienne przestrzenne byly uzyte jako
wspotzmienne (covariables). W ten sposdéb mozna oszacowaé wplyw zmiennych
siedliskowych po wyeliminowaniu wptywu zmiennych przestrzennych. Analiza
ta ttumaczyta 13,1% zmiennosci sktadu gatunkowego. W ostatniej czwartej analizie
(4) zmienne przestrzenne byty objasniajacymi, a siedliskowe — wspotzmiennymi.
Wyniki thumaczyty 32,7 % zmiennosci sktadu gatunkowego. Cato§¢ zmiennosci
sktadu gatunkowego jest suma analiz 1 1 4 (wptyw zmiennych siedliskowych +
wplyw przestrzeni po wyeliminowaniu wpltywu siedliska, 14,7% + 32,7% = 47,4%)
ianaliz 2 i 3 (wplyw zmiennych przestrzennych + wptyw zmiennych siedliskowych
po wyeliminowaniu wptywu zmiennych przestrzennych, 34,3% + 13,1% = 47,4%).
Frakcja ttumaczona tylko przez zmienne siedliskowe po eliminacji wptywu
zmiennych geograficznych to wartos¢ analizy 3 (13,1%). Frakcja zmiennosci
wyjasnianej przez cechy siedliska, ktore jednak wykazuja specyficzna struk-
turg przestrzenna, a wig¢c nie mozna rozdzieli¢ tych dwoch efektéw, to wyniki
analizy 1 —3 oraz 2 — 4 (14,7% — 13,1% = 1,6%, lub 34,3% — 32,7% = 1,6%).
Natomiast zmienno$¢ powiazana ze struktura przestrzenna po oddzieleniu wpltywu
zmiennych siedliskowych to wynik analizy 4 (32,7% zmiennos$ci sktadu
gatunkowego badanej ros§linnosci). Wyniki te mozna przedstawic¢ graficznie
(ryc. 4).

Wyniki wskazuja, ze rozklad przestrzenny poletek badawczych odgrywa istotny
wplyw na sktad gatunkowy roslinno$ci. Poniewaz frakcja wspodlna jest niewielka,
wskazuje to, Ze nie jest to powiazanie z przestrzennym zréznicowaniem wartosci
pH i HL. Wyniki te sugeruja wazna role izolacji przestrzennej ptatow jako
czynnika ksztaltujacego zré6znicowanie gatunkowe badanej roslinnosci, gdzie
podstawowym mechanizmem moze by¢ ograniczenie migracji roslin (Szymura,
Szymura 2013).
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siedlisko przestrzen

1 ¥

1,6 % > 32,7 %

R® = 47,4%

Ryc. 4. Udziat zmiennych siedliskowych (siedlisko), zmiennych geograficznych (przestrzen)
i frakcja zmienno$ci wspoélnej dla obu grup zmiennych

Ryec. 4. Fraction of variation explained by environmental variables (siedlisko), spatial
variables (przestrzen) and fraction shared by these two group of variables

3. Praktyczne wykorzystanie teorii metazbiorowisk

Teoria metazbiorowisk jest uzyteczna koncepcja umozliwiajaca lepsze
poznanie procesOw ksztattujacych strukturg¢ gatunkowa zbiorowisk. Jak do tej
pory rozwija si¢ ona jednak bardziej teoretycznie, a liczba badan empirycznych
jest ciagle ograniczona (Logue i in. 2011). W Europie prace badawcze
prowadzone na podstawie tej teorii dotyczyly roslinnosci terenow rolnych (Kleyer
iin. 2007), piaszczystych wydm (Brunbjerg i in. 2012), zbiorowisk takowych
(Partel i in. 2005; Newton i in. 2012), zbiorowisk grzybow rozktadajacych drewno
(Panu iin. 2013), wrzosowisk (Diaz i in. 2012) i roslinnosci runa laséw (Keith
1in. 2012). Prace te, oprocz wktadu w teoretyczny rozwoj teorii metazbiorowisk,
przynosza takze konkretne efekty w dziedzinie ochrony przyrody. Teoria
metazbiorowisk stanowi istotne uzupeinienie biogeograficznej teorii wysp
McArthura 1 Wilsona (1967), wedtug ktérej mozna przyjac, ze réznorodnosé
biologiczna duzych i dobrze potaczonych z innymi ptatow siedlisk powinna by¢
wigksza od réznorodnosci biologicznej matych, izolowanych ptatow. Jednak
w przypadku zbiorowisk takowych nawet mate ptaty siedlisk moga petni¢ istotna
role w migracji gatunkow, a liczba gatunkdéw moze by¢ zwigkszana przez zjawisko
masowego przemieszczania osobnikow (Pértel 1 in. 2005). Studium przypadku
prowadzone w Anglii (Diaz i in. 2013) potwierdza, ze sukcesy lokalnych
(w skali pojedynczych ptatow) strategii ochrony réznorodnos$ci biologicznej nie
przyczynity si¢ do zachowania regionalnego poziomu réznorodnosci biologicznej
tak. Aby dziata¢ skutecznie na tym polu, potrzebny jest system funkcjonujacy
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w skali regionalnej, ktory umozliwitby utrzymanie, odtworzenie i rozprzestrze-
nienia, si¢ populacji gatunkow kluczowych dla badanych ekosystemow (Diaz
1in. 2013). Inaczej sytuacja przedstawia si¢ w przypadku roslinno$ci nadmorskich
wydm (Brunbjerg i in. 2012). Duze mozliwosci migracji propagul wzdtuz brzegoéw
morskich powoduja niewielkie zré6znicowanie zbiorowisk w duzej skali
przestrzennej. Obserwuje si¢ natomiast duze zroznicowanie w skali pojedynczych
stanowisk, co bezposrednio wynika z r6znorodnosci siedlisk wydm w niewielkiej
skali przestrzennej (Brunbjerg i in. 2012). Analizy uwzglgdniajace wptyw struktur
przestrzennych podkreslaja, ze obecnos¢ pewnych odrebnych zgrupowan
gatunkow moze wynika¢ wylacznie z izolacji przestrzennej ptatow, w ktorej
jedne gatunki mogly zanikna¢ w wyniku procesow losowych, obecnos¢ zas innych
jest efektem masowego przemieszczania osobnikow z sasiednich ptatow
roslinnosci. W takich warunkach wnioskowanie o zréznicowaniu siedliskowym
na podstawie bioindykacji z wykorzystaniem liczb wskaznikowych Ellenberga
moze prowadzi¢ do blgdnych wnioskéw i wskazywania roéznic siedliskowych
tam, gdzie ich w rzeczywisto$ci nie ma (Dzwonko 2001; Zeleny, Schaffers 2012).

Podzigkowania. Chcielibysmy podzigkowa¢ dwém anonimowym recen-
zentom, ktorych uwagi poprawily jakos$¢ artykutu. Praca powstata z srodkow
na dziatalno$¢ statutowa Uniwersytetu Wroctawskiego i Uniwersytetu
Przyrodniczego w Wroctawiu.
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Summary

The fundamental goal of vegetation ecology is recognition of factors shaping
species composition of plants communities. The ecological niche theory allows to
predict that: if species differ according to their ecological niches, the changing
environmental gradiends should lead to differences in species composition of communities.
This approach focuses on internal processes and interactions in a given patch of
vegetation. The potential effect of spatial structure e.g. patch size and species
dispersion, as well as neutral processes on species composition is neglected. The
idea which links all the processes is metacommunity theory. The metacommunity is
defined as a set of local communities that are linked by dispersal of multiple
potentially interacting species. Fundamental processes influencing metacommunites
are: a) patch dynamics, b) species sorting, c) spatial mass effect and d) neutral
processes. The metacommunity theory allows to take into account that species
composition of given patch is influenced by both local processes occurring inside
the patch, as well as processes acting at larger, regional scale. It provides a better
insight into processes shaping species composition of vegetation and allows to
improve methods of biological conservation. Recently available analytical techniques
enable to partialling out effect of environmental niches and spatial structures. It
allows indirect inference about limitation of species distribution. The variation
partitioning method also allows to examine that in different spatial scales operate
the same environmental factors.



