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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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Wstêp

G³ównym celem badañ ekologii zbiorowisk ro�linnych (ang. vegetation ecology)
jest poznanie czynników, które kszta³tuj¹ strukturê gatunkow¹ zbiorowisk. Do
wyja�niania zró¿nicowania sk³adu gatunkowego zbiorowisk najczê�ciej
wykorzystywana jest teoria niszy ekologicznej gatunków (Hutchinson i in. 1973):
je¿eli gatunki ró¿ni¹ siê wymaganiami siedliskowymi, to zmieniaj¹ce siê cechy
siedliska powinny powodowaæ zmiany w sk³adzie gatunkowym zbiorowisk
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(Hubbell 2001; Leibold i in. 2004). Praktycznym narzêdziem umo¿liwiaj¹cym
testowanie hipotez opartych na koncepcji niszy ekologicznej s¹ wielowymiarowe
metody porz¹dkowe, polegaj¹ce na porównaniu matrycy (tabeli) zawieraj¹cej
informacjê o wystêpowaniu poszczególnych gatunków na poletkach badawczych
z matryc¹ zawieraj¹c¹ informacje o mierzonych lub oszacowanych cechach
siedliska. Wielowymiarowe metody porz¹dkowe (ordynacyjne) pozwalaj¹
wskazaæ, które cechy siedliska s¹ istotnie powi¹zane ze sk³adem gatunkowym
zbiorowisk, jaki procent zmienno�ci sk³adu gatunkowego mog¹ t³umaczyæ i które
gatunki reaguj¹ na okre�lone zmienne (Lep�, �milauer 2003; Legendre, Legendre 2012).
Zastosowanie takiego podej�cia skutkuje skupieniem uwagi na wewnêtrznych
cechach i procesach zachodz¹cych w danym p³acie ro�linno�ci, np. warunkach
glebowych, czy oddzia³ywaniach konkurencyjnych (Leibold i in. 2004).

Jednak nie zawsze g³ównym czynnikiem decyduj¹cym o sk³adzie gatunkowym
zbiorowisk s¹ cechy fizyko-chemiczne siedliska i ich wp³yw na mo¿liwo�æ
prze¿ycia i rozmna¿ania ro�lin. Runo lasów sztucznie posadzonych lub powsta³ych
poprzez spontaniczne zarastanie gruntów niele�nych, ró¿ni siê od runa lasów
trwaj¹cych w danym miejscu nieprzerwanie od wielu setek lat. Mo¿na mówiæ
o gatunkach wska�nikowych starych lasów i o gatunkach wystêpuj¹cych czê�ciej
w nowych lasach, porastaj¹cych grunty porolne (Orczewska 2010; De Frenne
i in. 2011). Wynika z tego, ¿e historia p³atu ro�linno�ci tak¿e mo¿e kszta³towaæ
sk³ad gatunkowy zbiorowisk. Pojawianie siê gatunków starych lasów na nowo
zalesionych gruntach porolnych jest zwi¹zane z mo¿liwo�ci¹ ich migracji,
zwi¹zan¹ z mechanizmami rozprzestrzeniania siê (dyspersji) tych gatunków
oraz odleg³o�ci¹ pomiêdzy nowym a starym lasem (Orczewska 2010; De Frenne
i in. 2011; Matuszkiewicz i in. 2013). Podobne zjawisko zachodzi tak¿e
w przypadku migracji gatunków z ³¹k bogatych florystycznie na zniszczone
siedliska ³¹kowe (K¹cki, Szymura 2010). Ogólnie mo¿na przyj¹æ, ¿e im mniejsza
odleg³o�æ pomiêdzy badanymi stanowiskami, tym wiêksze prawdopodobieñstwo,
¿e gatunki mog¹ migrowaæ miêdzy nimi. Wynika z tego tak¿e, ¿e p³aty zbiorowisk
po³o¿onych bli¿ej siebie s¹ bardziej podobne z uwagi na sk³ad gatunkowy ni¿
p³aty po³o¿one w wiêkszej odleg³o�ci od siebie (Necola, White 1999). Nie zawsze
jednak mo¿liwo�æ rozprzestrzeniania siê ro�lin zale¿y tylko od odleg³o�ci miêdzy
p³atami. Zgodnie z teoriami p³atów i korytarzy oraz biogeograficzn¹ teori¹ wysp
(McArthur, Wilson 1967; Forman, Godron 1986) migracjê osobników mog¹
u³atwiaæ po³¹czenia miêdzy p³atami, czyli korytarze ekologiczne, przyk³adem
jest ³atwa migracja wzd³u¿ brzegów cieków wodnych. Zgodnie z tymi modelami,
ryzyko losowego wymarcia populacji zasiedlaj¹cej ma³y p³at danego siedliska
jest wiêksze ni¿ wystêpuj¹cej w du¿ym p³acie. Je¿eli p³at jest izolowany
przestrzennie to prawdopodobieñstwo zasiedlenia go na nowo przez dany gatunek
jest bardzo niskie, w przeciwieñstwie to p³atu po³¹czonego z innymi (McArthur,
Wilson 1967; Forman, Godron 1986).
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Zjawisko migracji diaspor ro�lin mo¿e przyczyniæ siê do tego, ¿e populacje
niektórych gatunków mog¹ trwale egzystowaæ w warunkach niekorzystnych
dla siebie, gdzie wspó³czynnik umieralno�ci jest wiêkszy od wspó³czynnika
rozrodczo�ci (Shmida, Wilson 1985). Niektóre populacje mog¹ utrzymywaæ siê
dziêki ci¹g³emu dop³ywowi imigrantów z innych, du¿ych populacji. Mo¿na wiêc
mówiæ o populacji centralnej, rozwijaj¹cej siê w warunkach optymalnych
i produkuj¹cej du¿¹ ilo�æ diaspor oraz populacjach zale¿nych, istniej¹cych
w warunkach zbli¿onych do granicy tolerancji danego gatunku i utrzymuj¹cych
siê tylko dziêki ci¹g³ej dostawie diaspor z zewn¹trz (Shmida, Wilson 1985).
Zjawisko takie jest okre�lane terminem masowego przemieszczania siê osobników
(ang. spatial mass effect).

Podane przyk³ady sugeruj¹, ¿e na sk³ad gatunkowy zbiorowisk ro�linnych
wp³yw maj¹ nie tylko wewnêtrzne cechy danego p³atu ro�linno�ci, czyli te na
których koncentruj¹ siê badania prowadzone z perspektywy zró¿nicowania nisz
ekologicznych gatunków, ale tak¿e zjawiska zachodz¹ce poza p³atami np. dop³yw
osobników z zewn¹trz, na co wp³yw ma z kolei struktura przestrzenna otoczenia
p³atu ro�linno�ci.

Analizuj¹c zjawiska migracji i izolacji, a tak¿e procesów losowych zwi¹zanych
na przyk³ad z histori¹ danego p³atu zbiorowiska ro�linnego w wiêkszej
perspektywie przestrzennej i czasowej mo¿na tak¿e przypuszczaæ, ¿e wp³yw
na zró¿nicowanie sk³adu gatunkowego zbiorowisk mog¹ mieæ procesy specjacji
(Hubbell 2001). Na podstawie analizy procesów wp³ywaj¹cych na roz-
przestrzenianie siê gatunków oraz wystêpowanie zjawisk losowych jako
procesów wp³ywaj¹cych na strukturê gatunkow¹ zbiorowisk ro�linnych,
sformu³owana zosta³a teoria alternatywna do koncepcji niszy. Hubbell (2001)
przyj¹³ za³o¿enie, ¿e gatunki nie ró¿ni¹ siê od siebie wymaganiami siedliskowymi,
mo¿liwo�ciami migracji i prze¿ywalno�ci¹. Przy u¿yciu symulacji komputerowych
wykaza³, ¿e uwzglêdniaj¹c jako jedyne czynniki procesy losowe i przestrzenne
(migracja gatunków), mo¿na otrzymaæ wzorce rozprzestrzenienia gatunków
i struktury zbiorowisk podobne do tych, jakie obserwujemy w naturze. Teoria
powsta³a na podstawie tego modelu nazywana jest teori¹ neutraln¹. Daje ona
podstawy do stawiania hipotezy alternatywnej do hipotez testuj¹cych wp³yw
gradientów siedliskowych (Hubbell 2001). Podjête próby testowania teorii
neutralnej zasadniczo pozwalaj¹ j¹ odrzuciæ: wyniki wskazuj¹, ¿e gradienty
siedliskowe maj¹ jednak wp³yw na rozmieszczenie gatunków ro�lin (Gilbert,
Lechowicz 2004). Jednak znaczenie teorii neutralnej jest inne, podkre�la ona
rolê tak zwanych procesów neutralnych (wydarzeñ losowych i procesów
przestrzennych w kszta³towaniu sk³adu gatunkowego zbiorowisk) i wskazuje,
¿e powinny one zostaæ w³¹czone, razem z koncepcj¹ zró¿nicowania nisz, do
modeli teoretycznych oraz badañ praktycznych zbiorowisk ro�linnych.

Teori¹ ³¹cz¹c¹ procesy neutralne, efekt zró¿nicowania nisz siedliskowych
gatunków oraz wp³yw struktury przestrzennej jest teoria metazbiorowisk.
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Celem artyku³u jest przybli¿enie teorii metazbiorowisk, w odniesieniu
do zbiorowisk ro�linnych. Teoria ta jest syntez¹ kilku ró¿nych, aktualnych
paradygmatów opisuj¹cych procesy i czynniki kszta³tuj¹ce sk³ad gatunkowy
zgrupowañ organizmów. Po³¹czenie ró¿nych koncepcji daje teorii metazbioro-
wsk szersze mo¿liwo�ci badania, wyja�niania sk³adu gatunkowego oraz
modelowania zbiorowisk ro�linnych, przy jednoczesnym zachowaniu prostoty.
Z tych przyczyn jest ona obecnie coraz szerzej stosowana zarówno w pracach
teoretycznych jak i empirycznych, dotycz¹cych miêdzy innymi praktyki ochrony
przyrody. Teoria metazbiorowisk jest do�æ nowa, w u¿ywanym obecnie znaczeniu
opiera siê na koncepcji Leibolda i wspó³pracowników opublikowanej w postaci
artyku³u 10 lat temu (Leibold i in. 2004). Z uwagi na swoj¹ nowo�æ nie jest
ona opisywana w polskich podrêcznikach dotycz¹cych ekologii ro�lin.
W literaturze angielskojêzycznej istnieje wiele artyku³ów opisuj¹cych i komentuj¹-
cych za³o¿enia teoretyczne koncepcji metazbiorowisk, istniej¹ te¿ prace
do�wiadczalne prowadzone wed³ug metodologii zgodnej z teori¹ metazbiorowisk.
Celem artyku³u jest tak¿e praktyczne przybli¿enie podstaw analiz matematycznych
znajduj¹cych zastosowania w pracach empirycznych opartych na teorii
metazbiorowisk.

1. Koncepcja metazbiorowisk ro�linnych

Metazbiorowisko jest definiowane jako zbiór lokalnych zbiorowisk po³¹czonych
ze sob¹ mo¿liwo�ci¹ rozprzestrzeniania siê wielu, potencjalnie oddzia³ywuj¹cych
na siebie, gatunków (Leibold i in. 2004, ryc. 1). Teoria metazbiorowisk opisuje
procesy zachodz¹ce w metazbiorowiskach i wskazuje nowe sposoby poznania
interakcji pomiêdzy gatunkami (Leibold i in. 2004). Tak sformu³owana koncepcja
metazbiorowisk pozwala na wyja�nienie zmian w zbiorowiskach ro�linnych
w wielu ró¿nych skalach przestrzennych, a tak¿e zmian zachodz¹cych w czasie
(Newton i in. 2012).

Rozwa¿ania teoretyczne i badania praktyczne prowadzone na gruncie teorii
metazbiorowisk opieraj¹ siê na czterech podstawowych zbiorach pojêæ i teorii,
traktowanych w ekologii jako paradygmaty badawcze (Leibold i in. 2004). S¹ to:

1. dynamika p³atów
2. sortowanie gatunków z uwagi na zró¿nicowanie ich nisz ekologicznych
3. masowe przemieszczanie siê osobników
4. procesy neutralne
Dynamika p³atów (ang. patch dynamic, akronim PD, ryc. 2a) zak³ada

istnienie wielu p³atów ro�linno�ci, które s¹ poddane procesom losowego lub
deterministycznego zanikania niektórych gatunków. Lokalne (na poziomie
pojedynczego p³atu) zamieranie gatunku jest neutralizowane przez mo¿liwo�ci
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migracji gatunków. W najprostszym modelu zak³ada siê, ¿e pojedyncze p³aty
albo ju¿ s¹ zasiedlone przez dany gatunek albo oczekuj¹ dopiero na zasiedlenie.
W ten sposób lokalne zmiany sk³adu zbiorowisk s¹ zale¿ne od dynamiki zasiedlania
p³atów oraz lokalnego zanikania populacji w danym p³acie. W praktyce ³atwo
mo¿na to sobie wyobraziæ jako czasowe pojawianie siê osobników gatunków
jednorocznych, których rozmieszczenie zmienia siê z roku na rok.

Sortowanie gatunków (ang. species sorting, akronim SS, ryc. 2b) zak³ada,
¿e gatunki ró¿ni¹ siê od siebie niszami ekologicznymi, a badany obszar jest
heterogeniczny pod wzglêdem warunków siedliskowych. W efekcie zbiorowiska
ró¿ni¹ siê od siebie sk³adem gatunkowym. Paradygmat ten ma wiele wspólnego
z teori¹ niszy ekologicznej, jednak procesy zachodz¹ce w metazbiorowiskach
s¹ inne, np. na sk³ad gatunkowy zbiorowiska mo¿e wp³ywaæ równie¿ ograniczone
rozprzestrzenianie siê gatunków.

Masowe przemieszczanie siê osobników (ang. spatial mass effect, akronim
ME, ryc. 2c) zak³ada, ¿e poszczególne p³aty ro�linno�ci ró¿ni¹ siê warunkami
siedliskowymi, lecz istniej¹ce miêdzy nimi po³¹czenie pozwala na powstanie
populacji zale¿nych, zasilanych z populacji centralnych, które wytwarzaæ mog¹
wiele migruj¹cych diaspor. Mo¿liwo�ci migracji s¹ na tyle du¿e, by wywieraæ
wp³yw na sk³ad gatunkowy lokalnego zbiorowiska. Proces ten z jednej strony
mo¿e zwiêkszaæ lokaln¹ ró¿norodno�æ (mo¿liwo�æ migracji), z drugiej jednak
mo¿e wp³ywaæ na jej zmniejszenie poprzez homogenizacjê sk³adu gatunkowego
ró¿nych p³atów.

Ryc. 1. Schemat metazbiorowiska ro�linnego (kwadrat) jako grupy lokalnych zbiorowisk
(kó³ka) po³¹czonych mo¿liwo�ci¹ migracji gatunków (strza³ki)

Fig. 1. The outline of plant metacommunity (square) as a set of local communities
(circles) linked by potential species migration (arrows)
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Ryc. 2. Schemat czterech g³ównych typów procesów (paradygmatów) mog¹cych wp³ywaæ na dynamikê
metazbiorowisk

Obja�nienia: Metazbiorowisko sk³ada siê z dwóch gatunków (A i B), które mog¹ byæ takie same pod
wzglêdem cech ekologicznych (prostok¹ty) lub ró¿niæ siê (prostok¹ty i owale). Podobnie p³aty
mog¹ wystêpowaæ w takich samych warunkach siedliskowych (kwadraty) lub ró¿niæ siê nimi
(kwadraty i ko³a). Mo¿liwo�ci dyspersji pomiêdzy p³atami mog¹ byæ du¿e (pogrubione linie ³¹cz¹ce
p³aty) lub ma³e (linie przerywane). Rysunek (a) przedstawia dynamikê p³atów: pusty p³at mo¿e byæ
zasiedlony przez zarówno gatunek A, jak i gatunek B. Na ilustracji (b) p³aty s¹ zasiedlone przez
ró¿ne gatunki co wynika z zró¿nicowania ich nisz ekologicznych i warunków abiotycznych
w p³atach. Stosunkowo s³abe mo¿liwo�ci dyspersji nie modyfikuj¹ obserwowanego rozmieszczenia
gatunków. Rysunek (c) ilustruje masowe przemieszczanie siê osobników: sytuacja jest podobna
jak do tej na rysunku (b), jednak du¿e mo¿liwo�ci dyspersji obu gatunków pozwalaj¹ na powstawanie
niewielkich sub-populacji, zale¿nych od populacji centralnej, nawet na siedliskach odbiegaj¹cych
od optymalnych. Ilustracja (d) odzwierciedla rolê procesów neutralnych, gdzie gatunki s¹ aktualnie
obecne na wszystkich p³atach, jednak takie rozmieszczenie mo¿e siê stopniowo zmieniaæ w wyniku
zanikania niektórych gatunków i wolnej ich wymiany pomiêdzy p³atami (za Leibold i in. 2004, zmienione).

Fig. 2. Schematic representation of four main processes (paradigms) potentially influencing metacommunies
dynamics

Explanations: The metacommunity consists of two species (A and B) which can be 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 opiera³y siê na za³o¿eniu, ¿e gatunki
ró¿ni¹ siê miêdzy sob¹: niszami ekologicznymi, mo¿liwo�ciami rozprzestrzeniania
siê oraz poziomem prawdopodobieñstwa, ¿e zanikn¹ z lokalnego zbiorowiska.

Paradygmat procesów neutralnych (ang. neutral processes, akronim NM,
ryc. 2d) zak³ada, ¿e nawet przy braku takiego zró¿nicowania mo¿e istnieæ
zmienno�æ pomiêdzy zbiorowiskami wynikaj¹ca z bardzo powolnych, przypad-
kowych zmian w sk³adzie gatunkowym p³atów ro�linno�ci zarówno w przestrzeni
(pomiêdzy p³atami), jak i w czasie (w tym samym p³acie) (Hubbel 2001).

W zale¿no�ci od dominuj¹cych procesów mo¿na wyró¿niaæ modelowe
typy metazbiorowisk (Cottenie 2005). Przyk³adem jest metazbiorowisko typu
NM/PD, gdzie o sk³adzie zbiorowisk decyduj¹ procesy neutralne (NM) i zasiedla-
nie p³atów (PD), przy braku istotnego zró¿nicowania siedliskowego. Innym typem
mo¿e byæ metazbiorowisko typu SS + ME, gdzie o rozmieszczeniu gatunków
decyduje zró¿nicowanie siedliskowe (SS) oraz du¿a mo¿liwo�æ migracji gatunków
(ME) (Cottenie 2005). Przedstawiony podzia³ metazbiorowisk nie jest jedyny,
stosowane s¹ tak¿e inne typy klasyfikacji metazbiorowisk (Leibold, Mikkelson
2002; Presley i in. 2010). G³ównym celem badañ terenowych prowadzonych
na podstawie teorii metazbiorowisk jest okre�lenie, który z czterech procesów/
paradygmatów decyduje o strukturze badanej ro�linno�ci (Driscoll, Lindenmayer
2009; Pandit i in. 2009).

Teoria metazbiorowisk pozwala na uwzglêdnienie, ¿e struktura gatunkowa
danego zbiorowiska jest efektem zarówno procesów lokalnych, zachodz¹cych
wewn¹trz zbiorowiska, jak te¿ procesów o charakterze regionalnym, zachodz¹cych
w wiêkszej skali przestrzennej (Logue 2011). Umo¿liwia to tak¿e analizê uk³adów
hierarchicznych, zagnie¿d¿onych w ró¿nych skalach przestrzennych (Ng i in.
2009; Declerck i in. 2011). Przyk³adowo, poletka badawcze reprezentuj¹ce jakie�
stanowiska mog¹ byæ odleg³e od siebie o oko³o 100 metrów, natomiast poszczególne
stanowiska dziel¹ od siebie kilometry (ryc. 3). Poszczególne stanowiska tak¿e
mog¹ tworzyæ oddzielne grupy np. stanowiska z oddzielnych masywów górskich
(ryc. 3). W takiej sytuacji mo¿na za³o¿yæ, ¿e w ró¿nych skalach przestrzennych
(np. skala poletka, skala stanowiska, skala masywu górskiego) ró¿ne czynniki
mog¹ wp³ywaæ na sk³ad gatunkowy zbiorowiska (Leibold i in. 2004).

2. Metody analityczne w badaniach metazbiorowisk

Najpowszechniej stosown¹ w praktyce technik¹ analityczn¹ s³u¿¹c¹ do badañ
metzabiorowisk jest metoda rozdzielania zmienno�ci (ang. variation partition-
ing). Umo¿liwia ona analizy terenowe istniej¹cych zbiorowisk, bez odwo³ywania
siê do danych historycznych i stosowania zabiegów manipuluj¹cych cechami
siedliska. Jej wad¹ jest jednak to, ¿e pozwala ona jedynie na wyra�ne okre�lenie
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Ryc. 3. Schemat hierarchicznego systemu zagnie¿d¿enia zbiorowisk
Obja�nienia: Szare kó³ka reprezentuj¹ lokalne zbiorowiska ro�linne (np. poletka

badawcze, zdjêcia fitosocjologiczne), po³o¿one w obrêbie stanowisk (kwadraty)
bêd¹cych np. kompleksami le�nymi, rozmieszczone w dwóch oddzielnych obszarach
(owale), np. w dwóch pasmach górskich. Dla uproszczenia, migracja pomiêdzy
poszczególnymi lokalnymi zbiorowiskami w obrêbie kwadratów 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.

wp³ywu zró¿nicowania nisz siedliskowych na sk³ad gatunkowy, natomiast o roli
ograniczenia dyspersji gatunków mo¿na wnioskowaæ tylko po�rednio (Gilbert,
Bennett 2010; Logue i in. 2011).

W teorii metazbiorowisk ro�linnych zak³ada siê wp³yw zmiennych siedlisko-
wych, dlatego s¹ one niezbêdne do oszacowania ich wp³ywu na zbiorowiska.
W przypadku danych geograficznych, w warunkach powszechnej dostêpno�ci
nawigacji satelitarnej i dok³adnych map opartych na zdjêciach lotniczych
precyzyjne wyznaczenie po³o¿enia poletka badawczego reprezentuj¹cego dany
p³at ro�linno�ci nie sprawia wiêkszych problemów. Najpraktyczniejszym obecnie
narzêdziem matematycznym przydatnym do badania wp³ywu zmiennych na
strukturê gatunkow¹ zbiorowisk ro�linnych s¹ wielowymiarowe metody
ordynacyjne. Informacje koduj¹ce strukturê przestrzenn¹ analizowanych poletek
nale¿y wiêc przedstawiæ w taki sposób, aby mog³a ona byæ wykorzystana w
ordynacji. Najprostszym przypadkiem jest sytuacja, kiedy poletka badawcze
nale¿¹ do dwóch ró¿nych, wyra�nie oddzielonych przestrzenie grup, np.: dwa
pasma górskie czy kompleksy le�ne. Mo¿na wtedy stworzyæ zmienn¹ dwójkow¹
(binarn¹), gdzie warto�ci 0 oznaczaj¹ przynale¿no�æ poletka do jednego kompleksu
le�nego, a warto�æ 1 do drugiego. Wykorzystanie takiej zmiennej obja�niaj¹cej
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umo¿liwia proste testowanie hipotezy, czy przynale¿no�æ do danego kompleksu
le�nego istotnie wp³ywa na zmienno�æ sk³adu gatunkowego. W wypadku
uzyskania odpowiedzi pozytywnej, nie daje to jednak pewno�ci, czy wp³yw
przynale¿no�ci do kompleksu le�nego jest wynikiem procesów neutralnych
(losowych) i ograniczenia dyspersji, czy te¿ mo¿e wynika ze zró¿nicowania
parametrów fizyko-chemicznych siedliska pomiêdzy badanymi kompleksami.
Aby odpowiedzieæ na to pytanie, mo¿na zastosowaæ metodê rozdzielania wariancji.
Je¿eli, na przyk³ad, przynale¿no�æ jakiego� gatunku do danego kompleksu le�nego
t³umaczy jego rozmieszczenie w trzydziestu procentach, a oba kompleksy ró¿ni¹
siê np. warto�ci¹ pH, to zmiany pH równie¿ powinny t³umaczyæ oko³o 30%
rozmieszczenia gatunku. Stworzenie modelu rozmieszczenia gatunku, na który
sk³ada³yby siê zarówno pH jak i zmienna opisuj¹ca przynale¿no�æ poletka do
kompleksu le�nego, nie poprawi mo¿liwo�ci przewidywania modelu � dalej bêdzie
ona wynosiæ oko³o 30%. Je¿eli jednak model ³¹cz¹cy te dwie zmienne wyja�nia,
przyk³adowo 50% zmienno�ci, to oznacza, ¿e pH i przynale¿no�æ do kompleksu
le�nego s¹ zmiennymi w du¿ym stopniu od siebie niezale¿nymi. Sugeruje
to, ¿e rozmieszczenie danego gatunku zale¿y zarówno od pH, jak i od specyficz-
nej struktury przestrzennej badanej ro�linno�ci (podzia³ na dwa kompleksy).
Metoda rozdzielania wariancji pozwala oszacowaæ si³ê wp³ywu jednej zmiennej
po odrzuceniu wp³ywu drugiej (tzw. wspó³zmienna, ang. covariable) i okre�liæ
istotno�æ statystyczn¹ tego efektu. Dodatkowo umo¿liwia oszacowanie wiel-
ko�ci wariancji zale¿nej od ³¹cznego efektu kilku zmiennych jednocze�nie.
Zastosowanie tej metody mo¿na rozszerzyæ na analizy wielowymiarowe, czyli
na analizê wp³ywu zmiennych na sk³ad gatunkowy ca³ego zbiorowiska (wielu
gatunków jednocze�nie) oraz grupowaæ zmienne obja�niaj¹ce � przyk³adowo
okre�liæ wp³yw wielu zmiennych siedliskowych jednocze�nie. Metoda ta jest
opisana przystêpnie w opracowaniu Lep�a i �milauera (2003), a szczegó³y
obliczeniowe mo¿na znale�æ w artykule Peres-Neto i in. (2006).

Rozmieszczenie poletek badawczych nie zawsze jest proste. W sytuacjach
bardziej z³o¿onych mo¿na pos³u¿yæ siê w³¹czeniem do analiz wspó³rzêdnych
geograficznych poletka (X i Y), zamiast zmiennej binarnej. Wspó³rzêdne pozwalaj¹
uchwyciæ liniowe zmiany zachodz¹ce w przestrzeni. Aby zwiêkszyæ mo¿liwo�ci
wykrywania bardziej z³o¿onych struktur przestrzennych, mo¿na u¿ywaæ
pochodnych wspó³rzêdnych obliczonych wielomianem drugiego lub trzeciego
stopnia. W przypadku wielomianu trzeciego stopnia przyjmuj¹ one postaæ X,
Y, X*Y, X2, Y2, X*Y2, X2*Y, X3, Y3 (Legendre, Legendre 2012). Powstaje w ten
sposób do�æ du¿a liczba zmiennych opisuj¹cych strukturê przestrzenn¹. Aby
usun¹æ efekt ich nadmiarowo�ci, mo¿na przeprowadziæ typowe procedury
krokowe usuwanie/wprowadzania zmiennych do modelu ordynacyjnego. W ten
sposób w modelu znajd¹ siê tyko te wspó³rzêdne lub ich pochodne (np. kwadraty
czy iloczyny), które s¹ powi¹zane istotnie ze struktur¹ gatunkow¹ zbiorowiska
(Blanchet i in. 2008).



14 Szymura-T.H.,-Szymura-M. 14

Jeszcze lepsz¹ technik¹, jednak znacznie bardziej z³o¿on¹ matematycznie,
jest typ metod znanych pod akronimem MEM (map wektorów w³asnych Morana,
ang Moran�s eigenvector maps) (Dray i in. 2006). Obejmuje szersz¹ rodzinê
metod, wliczaj¹c w to stosowan¹ najczê�ciej metodê analizy wspó³rzêdnych
g³ównych macierzy s¹siedztwa (ang principal coordinate analysis of neighbour
matrices, akronim PCNM) (Borcard, Legendre 2002). PCNM mo¿e byæ u¿ywana
do charakteryzowania struktury przestrzennej rozk³adu poletek badawczych
w wielu skalach przestrzennych, niezale¿nie od tego, czy poletka s¹ rozmiesz-
czone w siatce regularnej, czy te¿ losowo. Analiza PCNM pozwala wygenerowaæ
seriê wektorów w³asnych, które w sposób syntetyczny opisuj¹ struktury
przestrzenne. Dzia³a to analogicznie do wektorów w³asnych w typowych
analizach ordynacyjnych ro�linno�ci, gdzie wektory w³asne charakteryzuj¹ g³ówne
gradienty zmienno�ci sk³adu gatunkowego. Wektory te s¹ uporz¹dkowane, co
znaczy, ¿e pierwszy wektor opisuje zmienno�æ w najwiêkszej skali przestrzennej,
a wektory kolejne zmienno�æ w coraz mniejszej skali przestrzennej. Wektory
te mog¹ byæ nastêpnie u¿ywane jako klasyczne zmienne obja�niaj¹ce w analizach
ordynacyjnych (Borcard, Legendre 2002; Borcard i in. 2004).

Przedstawione powy¿ej metody mo¿na stosowaæ tak¿e do uk³adów hierar-
chicznych w ró¿nych skalach przestrzennych: zmienne opisuj¹ce po³o¿enie
poletek (zmienne binarne, wspó³rzêdne geograficzne i ich pochodne lub wektory
MEM) mo¿na grupowaæ w odrêbne macierze odpowiadaj¹ce danym skalom
przestrzennym (Declerc i in. 2011).

Wad¹ techniki zwanej tutaj rozdzielaniem wariancji, jest to, ¿e o ile pozwala
ona bezpo�rednio wnioskowaæ o wp³ywie zmiennych siedliskowych, to ³¹czenie
wp³ywu struktury przestrzennej z ograniczeniem mo¿liwo�ci migracji i procesami
losowymi jest tylko hipotetyczne (Jacobson, Peres-Neto 2010). Przyk³adowo,
wykrycie istotnego wp³ywu jakie� zmiennej opisuj¹cej strukturê przestrzenn¹
badanych metazbiorowisk mo¿e byæ potencjalnie wynikiem wp³ywu innej, nie
mierzonej zmiennej siedliskowej (Gilbert, Bennett 2010). Precyzyjne wniosko-
wanie o wp³ywie procesów migracji wymaga bezpo�redniej analizy cech
odpowiedzialnych za dyspersjê albo eksperymentów manipulacyjnych np.
przesadzania pojedynczych gatunków na niezasiedlone poletka badawcze (Gilbert,
Bennett 2010). Niestety, nie istnieje do tej pory metoda pozwalaj¹ca na ilo�ciowy
opis procesów rozprzestrzeniania siê ro�lin dla ca³ych zbiorowisk ro�linnych
(Jacobson, Peres-Neto 2010).

Praktycznym przyk³adem analiz, s³u¿¹cych do oszacowanie wp³ywu
czynników abiotycznych i struktury przestrzennej na sk³ad gatunkowy zbiorowisk
ro�linnych, s¹ badania ro�linno�ci d¹brów pochodzenia odro�lowego na Dolnym
�l¹sku (Szymura, Szymura 2013). P³aty tych lasów rozmieszczone s¹ w kilku
pasmach górskich i oddzielone od siebie innymi typami ro�linno�ci. Poletka
badawcze, w liczbie 56, by³y rozmieszczone na 8 stanowiskach, w 3 pasmach
górskich. Na ka¿dym poletku mierzono pH gleby, obliczono potencjalny ³adunek
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cieplny (HL) i pomierzono g³êboko�æ gleby. Obliczono tak¿e przekszta³cenia
wspó³rzêdnych geograficznych poletek (X i Y), w oparciu o wielomian 3 stopnia,
uzyskuj¹c 9 zmiennych opisuj¹cych strukturê przestrzenn¹ po³o¿enia poletek.
Nastêpnie, z u¿yciem programu CANOCO, przeprowadzono klasyczne selekcje
krokowe postêpuj¹ce zmiennych, oddzielnie dla zmiennych siedliskowych i danych
przestrzennych. Selekcja zmiennych wskaza³a istotny wp³yw pH i HL na sk³ad
gatunkowy ro�linno�ci oraz zmiennych X2, Y, X*Y2, spo�ród zmiennych
opisuj¹cych strukturê przestrzenn¹ po³o¿enia poletek. Nastêpnie, aby oddzieliæ
wp³yw zmiennych opisuj¹cych strukturê przestrzenn¹ od zmiennych siedliskowych
(rozdzielanie zmienno�ci) przeprowadzono cztery oddzielne kanoniczne analizy
korelacji (CCA), wykorzystuj¹c tylko zmienne wybrane w procedurze selekcji
krokowej. W pierwszej analizie CCA (1) u¿yto tylko cech siedliska jako zmiennych
obja�niaj¹cych. T³umaczy³y one 14,7 % zmienno�ci sk³adu gatunkowego
ro�linno�ci. Drug¹ analizê (2) przeprowadzono tylko z wykorzystaniem
zmiennych opisuj¹cych strukturê przestrzenn¹. Frakcja zmienno�ci t³umaczona
przez nie wynosi³a 34,3%. W trzeciej analizie (3) jako zmienne wyja�niaj¹ce
zosta³y u¿yte zmienne siedliskowe, a zmienne przestrzenne by³y u¿yte jako
wspó³zmienne (covariables). W ten sposób mo¿na oszacowaæ wp³yw zmiennych
siedliskowych po wyeliminowaniu wp³ywu zmiennych przestrzennych. Analiza
ta t³umaczy³a 13,1% zmienno�ci sk³adu gatunkowego. W ostatniej czwartej analizie
(4) zmienne przestrzenne by³y obja�niaj¹cymi, a siedliskowe � wspó³zmiennymi.
Wyniki t³umaczy³y 32,7 % zmienno�ci sk³adu gatunkowego. Ca³o�æ zmienno�ci
sk³adu gatunkowego jest sum¹ analiz 1 i 4 (wp³yw zmiennych siedliskowych +
wp³yw przestrzeni po wyeliminowaniu wp³ywu siedliska, 14,7% + 32,7% = 47,4%)
i analiz 2 i 3 (wp³yw zmiennych przestrzennych + wp³yw zmiennych siedliskowych
po wyeliminowaniu wp³ywu zmiennych przestrzennych, 34,3% + 13,1% = 47,4%).
Frakcja t³umaczona tylko przez zmienne siedliskowe po eliminacji wp³ywu
zmiennych geograficznych to warto�æ analizy 3 (13,1%). Frakcja zmienno�ci
wyja�nianej przez cechy siedliska, które jednak wykazuj¹ specyficzn¹ struk-
turê przestrzenn¹, a wiêc nie mo¿na rozdzieliæ tych dwóch efektów, to wyniki
analizy 1 � 3 oraz 2 � 4 (14,7% � 13,1% = 1,6%, lub 34,3% � 32,7% = 1,6%).
Natomiast zmienno�æ powi¹zana ze struktur¹ przestrzenn¹ po oddzieleniu wp³ywu
zmiennych siedliskowych to wynik analizy 4 (32,7% zmienno�ci sk³adu
gatunkowego badanej ro�linno�ci). Wyniki te mo¿na przedstawiæ graficznie
(ryc. 4).

Wyniki wskazuj¹, ¿e rozk³ad przestrzenny poletek badawczych odgrywa istotny
wp³yw na sk³ad gatunkowy ro�linno�ci. Poniewa¿ frakcja wspólna jest niewielka,
wskazuje to, ¿e nie jest to powi¹zanie z przestrzennym zró¿nicowaniem warto�ci
pH i HL. Wyniki te sugeruj¹ wa¿n¹ rolê izolacji przestrzennej p³atów jako
czynnika kszta³tuj¹cego zró¿nicowanie gatunkowe badanej ro�linno�ci, gdzie
podstawowym mechanizmem mo¿e byæ ograniczenie migracji ro�lin (Szymura,
Szymura 2013).
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3. Praktyczne wykorzystanie teorii metazbiorowisk

Teoria metazbiorowisk jest u¿yteczn¹ koncepcj¹ umo¿liwiaj¹c¹ lepsze
poznanie procesów kszta³tuj¹cych strukturê gatunkow¹ zbiorowisk. Jak do tej
pory rozwija siê ona jednak bardziej teoretycznie, a liczba badañ empirycznych
jest ci¹gle ograniczona (Logue i in. 2011). W Europie prace badawcze
prowadzone na podstawie tej teorii dotyczy³y ro�linno�ci terenów rolnych (Kleyer
i in. 2007), piaszczystych wydm (Brunbjerg i in. 2012), zbiorowisk ³¹kowych
(Pärtel i in. 2005; Newton i in. 2012), zbiorowisk grzybów rozk³adaj¹cych drewno
(Panu i in. 2013), wrzosowisk (Diaz i in. 2012) i ro�linno�ci runa lasów (Keith
i in. 2012). Prace te, oprócz wk³adu w teoretyczny rozwój teorii metazbiorowisk,
przynosz¹ tak¿e konkretne efekty w dziedzinie ochrony przyrody. Teoria
metazbiorowisk stanowi istotne uzupe³nienie biogeograficznej teorii wysp
McArthura i Wilsona (1967), wed³ug której mo¿na przyj¹æ, ¿e ró¿norodno�æ
biologiczna du¿ych i dobrze po³¹czonych z innymi p³atów siedlisk powinna byæ
wiêksza od ró¿norodno�ci biologicznej ma³ych, izolowanych p³atów. Jednak
w przypadku zbiorowisk ³¹kowych nawet ma³e p³aty siedlisk mog¹ pe³niæ istotn¹
rolê w migracji gatunków, a liczba gatunków mo¿e byæ zwiêkszana przez zjawisko
masowego przemieszczania osobników (Pärtel i in. 2005). Studium przypadku
prowadzone w Anglii (Diaz i in. 2013) potwierdza, ¿e sukcesy lokalnych
(w skali pojedynczych p³atów) strategii ochrony ró¿norodno�ci biologicznej nie
przyczyni³y siê do zachowania regionalnego poziomu ró¿norodno�ci biologicznej
³¹k. Aby dzia³aæ skutecznie na tym polu, potrzebny jest system funkcjonuj¹cy

Ryc. 4. Udzia³ zmiennych siedliskowych (siedlisko), zmiennych geograficznych (przestrzeñ)
i frakcja zmienno�ci wspólnej dla obu grup zmiennych

Ryc. 4. Fraction of variation explained by environmental variables (siedlisko), spatial
variables (przestrzeñ) and fraction shared by these two group of variables
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w skali regionalnej, który umo¿liwi³by utrzymanie, odtworzenie i rozprzestrze-
nienia, siê populacji gatunków kluczowych dla badanych ekosystemów (Diaz
i in. 2013). Inaczej sytuacja przedstawia siê w przypadku ro�linno�ci nadmorskich
wydm (Brunbjerg i in. 2012). Du¿e mo¿liwo�ci migracji propagul wzd³u¿ brzegów
morskich powoduj¹ niewielkie zró¿nicowanie zbiorowisk w du¿ej skali
przestrzennej. Obserwuje siê natomiast du¿e zró¿nicowanie w skali pojedynczych
stanowisk, co bezpo�rednio wynika z ró¿norodno�ci siedlisk wydm w niewielkiej
skali przestrzennej (Brunbjerg i in. 2012). Analizy uwzglêdniaj¹ce wp³yw struktur
przestrzennych podkre�laj¹, ¿e obecno�æ pewnych odrêbnych zgrupowañ
gatunków mo¿e wynikaæ wy³¹cznie z izolacji przestrzennej p³atów, w której
jedne gatunki mog³y zanikn¹æ w wyniku procesów losowych, obecno�æ za� innych
jest efektem masowego przemieszczania osobników z s¹siednich p³atów
ro�linno�ci. W takich warunkach wnioskowanie o zró¿nicowaniu siedliskowym
na podstawie bioindykacji z wykorzystaniem liczb wska�nikowych Ellenberga
mo¿e prowadziæ do b³êdnych wniosków i wskazywania ró¿nic siedliskowych
tam, gdzie ich w rzeczywisto�ci nie ma (Dzwonko 2001; Zelený, Schaffers 2012).

Podziêkowania. Chcieliby�my podziêkowaæ dwóm anonimowym recen-
zentom, których uwagi poprawi³y jako�æ artyku³u. Praca powsta³a z �rodków
na dzia³alno�æ statutow¹ Uniwersytetu Wroc³awskiego i Uniwersytetu
Przyrodniczego w Wroc³awiu.
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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.


