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„Mraky dotáhly a padla mlha, teplota slezla a vítr se utišil, jenom ten krk bolí a bolí pořád 

víc – polykám šmirglpapír a dýchání mě pálí jak odpolední slunce. Nejsou ty prášky na 

jiný choroby? Čtení už přestává být zábavou, takže jsem přešel na koukání zdálky na 

prales. Jak tam ty ptáci vlastně fungují?“ 

       (z kamerunského terénního deníku) 
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Poděkování 
 

Díky doktorskému studiu zoologie se mi splnil dětský sen - živit se zkoumáním ptáků. 

Kdysi mě jako kluka na téhle profesi lákaly hlavně dobrodružné výpravy do 

neprobádaných krajů za atraktivními ptačími druhy. Ovšem když jsem je pak zažil (a 

opravdu jsme na vlastní kůži zakusili několik scén jako z akčních filmů i 

„attenboroughovská“ pozorování unikátních ptáků), uvědomil jsem si, že ve skutečnosti asi 

nebyly tím, co by mě na téhle práci nejvíce přitahovalo. Šlo sice o pěkný, ale přeci jen 

vedlejší produkt. Vedlejší produkt? A čeho vlastně? Řekl bych - ornitologické vědy. Přes 

všechnu radost z pobytu přírodě jsem totiž ty nejnapínavější chvíle prožil v pracovně u 

počítače. Když člověka náhle napadne něco, o čem si myslí, že není triviální, když to vyjde 

statisticky průkazně a když se to podaří krátce a jasně vystihnout v publikaci. Pak to 

mrazivé napětí při otevírání emailu s dopisem z redakce... A bouchnutí do stolu po přečtení 

jeho první věty! Ať už radostí, nebo zlobou... Všechny tyhle báječné věci spojené 

s ornitologickou vědou jsem mohl poznat jen díky svému školiteli, Davidu Storchovi, který 

mi doktorské studium zoologie umožnil. Pomohl mi nejen aktivním nasazením v terénu a 

konzultacemi ve všech fázích studia, ale i poskytnutím materiálních podmínek, bez kterých 

bych jednoduše nemohl pracovat. Nejvíce si však na Davidovi cením jiné věci - na rozdíl 

od mnoha jiných šéfů, kteří své studenty sveřepě nutí do práce na jediném vymezeném 

tématu v rámci výzkumného záměru svého týmu, mi poskytl tvůrčí svobodu. Mohl jsem se 

zabývat i tím, co mi připadalo zajímavé, ale co nebylo přesně v popisu mé týmové úlohy. 

Za tohle i vše ostatní mu velmi děkuji. 

 Dále můj upřímný dík patří všem členům jednotlivých výzkumných skupin, tedy 

skupiny „makroekologické“, „kamerunské“ a „monitorovací“, se kterými jsem měl 

možnost na tvorbě své dizertace spolupracovat. Zvlášť moji nejbližší kolegové a dobří 

kamarádi, David Hořák, Ondra Sedláček, Arnošt L. Šizling a Petr Voříšek, svými 

originálními přístupy k vědeckému řemeslu zásadně obohatili moje nahlížení na způsoby, 

jak se má příroda zkoumat. Výměna zkušeností neprobíhala jen v badatelně či v terénu, ale 

stejně důležité byly vespolek strávené chvíle po hospodách, na vandrech a v různých 

ubytovacích zařízeních. Za pochopení, trpělivost i věcnou podporu děkuji své rodině; 

kdyby mi táta nekoupil první letenku do Kamerunu a nepůjčil auto ke sběru dat 

v českomoravském pohraničí, moc příspěvků by dnes tato dizertační práce neměla. Nejvíce 

však děkuju Radce - za její lásku, za pevné přátelství a vůbec za to, že je. 
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Úvod 
 

Co je to habitat? 

 

Často se setkáváme s tvrzeními, že „se různé habitaty liší skladbou svých ptačích 

společenstev“ nebo že „každý druh má nějak vymezené habitatové nároky“. Habitat lze 

chápat jednak jako nějaký námi definovaný typ krajinného pokryvu (např. bukový les, 

louka, vesnice...), o němž se domníváme, že jej rozlišují i ptáci, a jednak jako část 

ekologické niky nějakého ptačího druhu, která je vymezena prostředím, v jakém prostředí 

tento druh žije. Termín „habitat“ zde budu používat v obou významech, protože při popisu 

nároků jednotlivých druhů na jejich prostředí vždy vycházíme z nějakých předem 

vymezených (tedy v podstatě umělých) kategorií, ale zároveň lze kvantitativní analýzou 

ukázat, že se jednotlivé druhy svými vztahy k těmto typům prostředí mezi sebou liší, a to 

nejspíš právě proto, že každý z nich má jiné habitatové nároky. Jak je vidět, oba významy 

slova „habitat“ zde splývají, a proto by bylo jejich důsledné rozlišování dosti násilné. 

„Habitat“ jsem upřednostnil před v češtině lépe zavedeným termínem „biotop“ proto, že 

druhý jmenovaný bývá používán spíše pro hrubší kategorizaci krajinného krytu, přičemž 

v této práci se naopak budou často zkoumat jemné mezidruhové rozdíly v nárocích na 

prostředí. Pojem „typ prostředí“ bude synonymem spíše k prvnímu významu slova 

„habitat“, pojem „nároky na prostředí“ bude naopak používán hlavně v kontextu druhého 

významu „habitatu“ a jeho synonymem budou „habitatové nároky“. Ono tajemné 

„prostředí“, se kterým již od začátku operuji,  zde bude oproti jeho tradičního použití 

v ekologii („souhrn všech faktorů, již na druh působí, včetně interakcí onoho druhu s 

jinými druhy“) významově poněkud okleštěno a budeme jím rozumět pouze vegetaci a 

různé lidmi vybudované krajinné prvky. Budu implicitně předpokládat, že se různé typy 

prostředí mohou pro různé druhy ptáků mezi sebou lišit potravní nabídkou, hnízdními 

příležitostmi a interakcemi mezi jedinci. Po přehlídce základních pojmů můžeme přejít 

k otázce, co tedy habitat pro ptáky vlastně znamená? Drobný příspěvek k jejímu 

zodpovězení přinášejí následující kapitoly. 
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Habitat a početnost a rozšíření ptáků v prostoru 

 

O tom, zda se daný druh bude na nějakém místě vyskytovat, rozhoduje více faktorů, 

přičemž vhodný habitat je pravděpodobně tím nejdůležitějším - v nevyhovujícím prostředí 

žádný druh nemůže dlouhodobě přežívat (Wiens 1989). Nicméně zrovna ptáci mají 

habitatové nároky poměrně plastické na rozdíl třeba od motýlů a dalších organismů, které 

jsou striktně vázány na určitý mikrohabitat tvořený i jediným druhem živné rostliny 

(Vanreusel & van Dyck 2007). S jejím zánikem pak mizí i celá lokální populace daného 

druhu (Konvička et al. 2005). Naopak ptáci mívají příznivé prostředí šířeji vymezené a 

složené z více vegetačních typů a druhů rostlin, což jim umožňuje pružněji reagovat na 

habitatové změny (Blondel 2008). Pro ilustraci obrovského rozdílu mezi ptáky a motýly 

(ale i mezi ornitologickým a entomologickým přístupem) může hezky posloužit následující 

příklad. 

V ptačím společenstvu lesosavanové mozaiky v Kamerunských horách existovalo 

velké procento druhů (včetně několika endemitů), které se nejpočetněji vyskytovaly 

v křovinných formacích mimo lesní fragmenty, případně žily jak ve zbytcích lesa, tak 

v savaně, nebo jim stačil k životu opravdu nepatrný podíl stromové vegetace (Reif et al. 

2006, 2007). „Ornitologická“ interpretace tohoto zjištění je v souladu s nyní převládající 

představou v tropické ochraně přírody (De Klerk et al. 2004): ‘Všude v horách (kromě 

nejvyšší poloh; v tomto případě pouze vrcholu hory Mount Cameroon) byl rozšířen 

zapojený horský les, občas s řidším stromovým patrem a s nějakými světlinami, který se 

v posledních desítkách let na mnoha místech smrsknul do menších fragmentů (Burgess et 

al. 2007). Ptáci však mají natolik elastické habitatové nároky, že mnoho druhů tuto situaci 

dovede zvládnout minimálně po několik generací. Je sice otázka, jak to ve skutečnosti 

funguje, ale někteří stromoví ptáci mohou bez problémů pendlovat mezi nepříliš 

vzdálenými malými fragmenty, druhy lesního podrostu mohou žít i v křoví mimo kryt 

stromů, přičemž více rozvinuté křoviny jim vyhovují ještě lépe než původní les. Nevíme 

sice, jak vypadají jejich reprodukční parametry a jestli tu nepůsobí jenom časové zpoždění, 

po němž bude následovat úbytek většiny druhů, ovšem zatím tomu jejich celková hojnost 

nenasvědčuje.’ Takto to tedy vidí ornitologové, nicméně entomologický pohled může být 

výrazně odlišný. Tropek (2008) zjistil na stejné studijní ploše, že nejhojnější druhy 

endemických motýlů preferují trávníky a křoviny (zejména pokud jsou v mozaikovitém 

uspořádání), zatímco lesním fragmentům se v podstatě vyhýbají. Jeho („entomologická“) 

interpretace svého i našeho zjištění je poněkud jiná: ‘Horské lesy v západní Africe asi 
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nikdy nebyly úplně zapojené (Maley & Brenac 1998). Zkoumané druhy motýlů by 

nemohly přežít jinde, než kde se vyskytují teď, takže původní krajina měla pravděpodobně 

charakter podobné mozaiky jako je ta na studijní ploše. Do tohoto obrázku zapadají i 

výsledky ze sčítání ptáků, kdy řada druhů preferuje různé nelesní habitaty.’ Není smyslem 

této práce zkoumat, jak skutečně vypadalo původní prostředí v kamerunském horském 

lese, ovšem nastíněná diskuse ukazuje, jak jsou pojmy jako „výběr prostředí“ nebo 

„příznivý habitat“ silně závislé na skupině organismů, která se zrovna zkoumá, a jaké to 

má důsledky pro vnímání přírody a krajiny obecně. V dalším textu se budu držet již pouze 

ptáků. 

 Proximátně ovlivňují plasticitu v ptačích nárocích na prostředí dva protichůdné 

faktory: fidelita a disperze. Fidelita způsobuje, že se jedinci mohou vracet hnízdit, zimovat 

či zastavovat na tahu na místo, které v minulosti pokrýval příznivý habitat, ale nyní se tam 

prostředí změnilo (Clark & Shulter 1999). Klasickým případem jsou rozorané louky a 

vysušené mokřady, které ještě několik dalších let přitahují pozornost na nich dříve 

hnízdících bahňáků (Balát 1986). Následkem disperze, ačkoliv jde o opačný proces, kdy se 

jedinci šíří jinam, než kde hnízdili nebo se narodili (Greenwood & Harvey 1982), také 

může být usídlení nějaké skupiny jedinců ve dříve neobývaném prostředí. Je otázka, který 

z obou faktorů způsobil, že mnoho druhů ptáků dnes obývá umělé, člověkem vytvořené 

habitaty (Kark et al. 2007). Pravděpodobnější je asi u většiny druhů disperzní vysvětlení, 

kdy se např. někteří jedinci druhů světlých lesů a lesních okrajů rozšířili do lidských sídel, 

protože ta mají podobný charakter dřevinné vegetace. Na druhou stranu si lze v dávnější 

minulosti představit i vliv fidelity, kdy po vyklučení lesa mohli někteří jedinci vzít za vděk 

hnízdišti v nově vzniklé vsi. 

 Ačkoliv se druh může vyskytovat tam, kde je pro něj prostředí nepříznivé a 

dokonce se může díky tomu nějaké nové prostředí jako příznivé naučit rozpoznávat, častěji 

se teoretizuje i empirizuje na případech opačných. Tedy druh někde chybí, i když tam má 

(v lidských očích) ideální podmínky k životu (Hansson et al. 2002). V globálním měřítku 

je tato situace triviální - mnohé palearktické druhy chybí v Nearktidě prostě proto, že se 

tam dosud nerozšířily přes bariéru tvořenou Atlantským oceánem nebo nedokázali 

překonat Beringovu úžinu (Brown & Lomolino 1998). Několika z těch, kterým přes tyto 

překážky pomohl člověk, se pak v nových podmínkách podařilo rozšířit po velké části 

kolonizovaného kontinentu (Robbins et al. 1983). V kontinentálním měřítku hraje 

významnou roli historie (Blondel & Aronson 1999). Mnoho druhů ptáků přečkávalo doby 

ledové ve zřejmě podstatně menších areálech, než kde se vyskytují dnes. K šíření z těchto 
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refugií docházelo postupně a dnešní obraz rozšíření ptáků v Evropě může ještě částečně 

odrážet toto historické omezení (Blondel 1997). Některé druhy se možná ještě nestačily 

rozšířit tam, kde by mohly bez problémů hnízdit: strakapoud prostřední (Dendrocopos 

medius) a datel černý (Dryocopus martius) chybí na Britských ostrovech, králíček ohnivý 

(Regulus ignicapillus) ve Skandinávii (Hagemeijer & Blair 1997). Podobně se spekuluje o 

nedávných šířeních rehka domácího (Phoenicurus ochruros) a zvonohlíka zahradního 

(Serinus serinus) z Mediteránu směrem na sever jako o znovuosidlování dříve obývaného 

areálu (Blondel 1997). 

 V krajinném měřítku omezuje ptáky populační početnost a schopnost disperze 

(Paradis et al. 1998). Vzácné druhy na vhodných lokalitách mohou chybět proto, že se 

jednoduše nedostávají jedinci, kteří by je osídlili (Gaston & Blackburn 2000). Představa 

nerovnovážné dynamiky se stabilními populacemi v centrech areálu a efemérními 

populacemi na periferii oblasti osídlení, které jsou z centrálních populací dotovány jedinci 

v závislosti na tom, jak se těm zdrojovým populacím právě daří, může pravděpodobně 

fungovat i ptáků - lze si to představit tak, že plochy na periferii se vyznačují jen omezenou 

rozlohu příznivého prostředí a velkou vzdáleností od oblasti kontinuálního rozšíření 

daného druhu. Zůstávají pak přechodně neobsazeny proto, že místní populace může 

nějakým nepříznivým výkyvem vymřít, přičemž nejbližší další osídlené místo, které by 

mohlo populaci dosytit, je příliš daleko (Gaston 2003). Na našem území můžeme o tomto 

jevu spekulovat třeba u vlhy pestré (Merops apiaster), volavky červené (Area purpurea) 

nebo kulíka hnědého (Charadrius morinellus) (Šťastný et al. 2006). Dále zde může 

fungovat rovnovážná metapopulační dynamika, kdy se ustavuje dynamická rovnováha 

mezi kolonizací a extinkcí v rámci více lokalit, přičemž některé lokality takto mohou zůstat 

přechodně neobsazené, ačkoliv jsou významné pro přežívání celé metapopulace 

(MacKenzie et al. 2003). Rovnováha se ustavuje pro dva různé stavy rozšíření, kdy 

rozeznáváme tzv. jádrové a satelitní druhy (Hanski 1982). Rozložení okupancí (tj. velikosti 

osídleného území) českých ptáků přitom opravdu sleduje dva píky - jeden sdružující 

vzácné druhy a druhý druhy hojné (Storch & Šizling 2002). Pokud by se rozšíření druhů 

řídilo pouze příznivostí prostředí, rozložení okupancí by vypadalo jinak (Storch & Šizling 

2002). Na druhou stranu všechny tyto analýzy mohou trpět příliš hrubým popisem 

příznivého habitatu jednotlivých ptačích druhů. Sčítání ptáků podél 400 km dlouhého 

transektu v jižní části České republiky ukázalo, že při detailním popisu prostředí lze 

rozšíření ptáků vysvětlit pomocí habitatového složení velmi dobře (Reif et al. 2008). 

Naopak geografické proměnné, které měly zachycovat právě vliv disperzních omezení a 
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populační dynamiky, se ukázaly jako neprůkazné (J. Reif & D. Storch, nepublikované 

výsledky). 

Příznivost prostředí se do značné míry odráží v početnosti daného ptačího druhu 

(Wiens 1989), která bývá obecně prostorově značně variabilní (Gaston & Blackburn 2000). 

Lokální početnost ovšem nemusí vždy pozitivně korelovat s vhodností obývaného 

prostředí (van Horne 1983). Jestli že se spolu s abundancí zaměříme na jinou 

charakteristiku, která lépe popisuje prosperitu druhu v daném habitatu, lze zjistit žádný 

nebo i opačný vztah mezi početností a kvalitou prostředí. Fluktuační asymetrie rýdovacích 

per u tyrana vidloocasého (Tyrannus forficatus) byla nízká v místech s jeho nižší denzitou, 

která se zároveň nacházela na okraji areálu. Jedinci s vyšší asymetrií byli v horší kondici a 

lze předpokládat, že měli nižší hnízdní úspěšnost i nižší celkovou fitness (González-

Guzmán & Mehlman 2002). Pěnice černohlavé (Sylvia atricapilla) v hanáckých listnatých 

lesích hnízdily početněji v akátinách než doubravách, ačkoliv v podrostu akátových lesíků 

trpěly výrazně vyšší predací na ptačích hnízdech (Remeš 2000). 

 Nicméně přijměme tyto příklady jako výjimky ze zavedeného pravidla a berme 

početnost coby ukazatel vhodnosti lokálního habitatu pro daný druh. Jak asi probíhá 

osidlování nějakého místa s příznivým prostředím nějakým ptačím druhem? Přesně 

nevíme. Jednotliví jedinci mají jistě evolucí či ranným vtištěním danou představu, co je pro 

ně vhodné, která je však ovlivňována dalšími vnějšími faktory: konspecifickou a 

heterospecifickou atrakcí a vnitrodruhovou a mezidruhovou kompeticí. Vlivem atrakce se 

ptáci usídlí v místě, na němž vidí nebo slyší další jedince (Green & Stamps 2001). Může jít 

o větší kusy habitatu, pro drobné teritoriální pěvce v řádu desítek hektarů. V tomto místě, 

které láká ptáky hlavně proto, že už jej dříve jiní osídlili, pak ovšem probíhá boj o 

jednotlivá teritoria a jedinci mezi sebou kompetují (Ward & Schlossberg 2004). Zatímco 

atrakce tedy způsobuje shlukovitou distribuci na krajinné škále, kompetice rozšíření 

individuí v lokálním měřítku zrovnoměrňuje a posunuje méně zdatné jedince do méně 

atraktivních mikrohabitatů. Atrahování a soupeření s příslušníky stejného druhu jsou 

většinou silnější než mezidruhové vztahy (Storch 1995), ovšem existují i příklady opačné. 

V boreálním lese se tažné pěnkavy obecné (Fringilla coelebs) usazují tam, kde obhajují 

svá teritoria místní stálé sýkory (Parus sp. div.) (Forsman et al. 1998). V drobných 

fragmentech amazonského pralesa chybí nejmenší druhy ptáků jen proto, že jsou odtamtud 

vytěsněny středně velkými druhy (Brown & Sullivan 2005). V obou případech k 

analogickým vnitrodruhovým interakcím téměř nedochází, protože jsou přebity 

mezidruhovými. 
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Habitat a vztah abundance a velikosti areálu  

 

Habitatové nároky jednotlivých druhů ptáků tvořících společenstvo nějakého území do 

značné míry formují jeden z hlavních empirických makroekologických vztahů - pozitivní 

souvislost lokální abundance a regionální distribuce (resp. velikosti areálu) (Wilson 2008). 

Pozitivní korelace abundance a distribuce je do jisté míry překvapivá, když u zájmových 

druhů uvažujeme o jejich specializovanosti na podmínky prostředí. Vtírala by se totiž 

myšlenka, že druhy lokálně hojné budou ty nejvíce specializované na místní podmínky, 

tedy ty, které dovedou lokální specifické zdroje využívat nejúčinněji, což jim zároveň brání 

dále se rozšířit mimo dosah těchto podmínek. Důsledkem by byla negativní korelace 

početnosti a distribuce, což však v přírodě většinou nevidíme, resp. pozorujeme pravý 

opak. Lokální generalisti jsou totiž zároveň hojní i široce rozšíření (Gaston et al. 1997). I 

tenhle jev má však logické vysvětlení - generalisti jsou zkrátka schopni lokálně využít více 

zdrojů, což jim jednak umožní snadněji se rozmnožit, a zároveň se díky tomu mohou lépe 

rozlézat po větším území (Brown 1984). Někteří autoři však zcela odmítají význam 

habitatových nároků pro vznik pozitivního vztahu abundance a distribuce (Holt et al. 

2002); např. u britských ptáků šířka habitatové niky vysvětlovala zanedbatelné procento 

mezidruhové variability v abundanci (Gregory & Gaston 2000). Hojnost a rozšířenost 

spolu totiž mohou souviset pozitivní zpětnou vazbou, kdy náhodou zvýšená lokální 

abundance vyústí ve vyšší počet dispergujících jedinců, kteří snadněji založí další 

subpopulace zvětšující tak druhový areál. Zároveň větší množství lokálních populací 

dotuje jedinci případné lokální populační výkyvy, a tak udržuje subpopulace na vyšší 

hladině abundance. Tato představa se však zcela nevylučuje s vlivem habitatu, protože 

pravděpodobněji se více rozšířenější či hojnější stanou habitatoví generalisti (Storch & 

Reif 2002). 

 Na druhou stranu je otázkou, do jaké míry jsou pojmy generalista-specialista 

z pohledu nároků na prostředí v tomto případě vhodné. Samotná vysoká abundance totiž 

definuje habitatového generalistu - kompetičně méně zdatní jedinci jsou u početného druhu 

vytěsněni do méně příznivých (a občas i zcela neobvyklých) habitatů, čímž rozšiřují 

habitatovou niku daného druhu (Storch 1999). Ve skutečnosti to však mohou být jedinci, 

jejichž reprodukční snahy vyjdou naprázdno a druh tak může doopravdy prosperovat pouze 

v několika málo typech prostředí (Saether et al. 1999). V našich podmínkách by takovým 

druhem mohla být třeba pěnkava obecná (Fringilla coelebs), která obsazuje rozmanité 
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stromové porosty od rozsáhlých lesů po ostrůvky zeleně v lidských sídlech či solitérní 

duby (Hudec 1983). Její hnízdní úspěšnost je však alespoň v některých habitatech (pásy 

zeleně podél vodotečí, listnaté lesíky) velmi nízká (K. Weidinger, ústní sdělení). Pěnkava, 

ač se to na první pohled nezdá, tedy může být skrytý habitatový specialista - úzce vázaný 

na dejme tomu jehličnaté a smíšené lesy, kterého však enormní populační hustota ve 

spojení s vnitrodruhovou kompeticí (pěnkavy jsou na rozdíl od většiny ostatních našich 

zástupců své čeledi silně teritoriální) postavila do role našeho nejhojnějšího ptáka, který se 

proto vyznačuje i širokou habitatovou nikou (Škorpilová 2004). 

 Vztah lokální abundance a velikosti areálu jsme zkoumali v ptačím společenstvu 

kamerunského horského lesa. Spočítali jsme všechny jedince jednotlivých druhů ptáků na 

jednom km2 horského prostředí a z mapek rozšíření v určovacím atlase jsme změřili 

velikost jejich areálů v subsaharské Africe (Příspěvek I.). Zjistili jsme, že zde lokální 

abundance a velikost areálu spolu nekorelují. Vysvětlujeme si to atypičností 

environmentálních podmínek a stálostí klimatu v Kamerunských horách v kontextu 

krajinného pokryvu celé Afriky. Hojné druhy ve zdejším ptačím společenstvu jsou totiž ty, 

které se nejlépe adaptovaly na specifické podmínky horského lesa, což je zároveň omezuje 

v možnostech rozšířit se jinam (Fjeldså & Lovette 1997). Obecně platí, že vztah abundance 

a velikosti areálu je tím pozitivnější, čím „obyčejnější“ prostředí zkoumáme (Gaston & 

Lawton 1990). Ptačí společenstvo listnatého lesa ve střední Evropě je tvořeno druhy, které 

mohou mít velké areály, protože toto prostředí pokrývá značné procento eurasijského 

kontinentu. Druhy v daném společenstvu nejhojnější pak mají vlivem v prvním odstavci 

popsaných mechanismů areály největší. Právě popsaná kamerunská výjimka ze 

zavedeného pravidla vlastně podtrhuje význam vlivu habitatu pro vztah abundance a 

velikosti areálu, protože ukazuje, že pro neobvyklá prostředí vztah neplatí. Nicméně naše 

zjištění poněkud devalvuje fakt, že sklon tohoto vztahu závisí i na velikosti ploch, k jakým 

se vztahují obě zkoumané proměnné. Jestliže měříme abundanci na lokalitě o rozsahu 

několika čtverečních kilometrů a zároveň jako míru rozšíření považujeme celý areál, vztah 

bude obecně slabší, než když se obě početnost a rozšíření zjišťují na podobnější prostorové 

škále (Freckleton et al. 2005). 

 

Habitat a složení ptačích společenstev 

 

Mezidruhová variabilita v habitatových nárocích podléhá i u ptáků jistým zákonitostem a 

druhy s podobným výběrem prostředí tak formují lokální ptačí společenstva (Wiens 1989). 
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Znalost hlavních environmentálních faktorů, které určují, jaké druhy můžeme na nějakém 

místě pravděpodobně potkat, je na jednu stranu triviální, protože jde snad o vůbec první 

charakteristiku, která každého ornitologa při kontaktu s nějakým druhem uhodí do očí, 

přičemž ve středoevropské přírodě jsou tyto charakteristiky pro v podstatě všechny druhy 

ptáků dávno známé (Tucker & Evans 1997). Na druhou stranu v méně probádaných 

oblastech může mít i povrchní popis lokálních habitatových nároků jednotlivých druhů 

ptáků svůj význam, někdy i s důležitými důsledky pro ochranu přírody (Stuart 1986, 

Fjeldså 1999, Naidoo 2004). V námi studovaném společenstvu ptáků v mozaikovité krajině 

Kamerunských hor se jednotlivé druhy rozmístily na gradientu „ze savany do lesa“, 

přičemž na zbytky lesních fragmentů byly nejsilněji vázané druhy endemické (Příspěvek 

II.). Druhy obývající i další africké hory se vyskytovaly také v úzkých pásech křovin mimo 

jednotlivé fragmenty a druhy s velkým areálem pokrývajícím africké nížiny i vysočiny 

byly většinou omezeny na bezlesá stanoviště. Zároveň však měly široce rozšířené druhy 

užší habitatovou niku než druhy horské a endemické (Příspěvek I.), protože nemohly 

osidlovat malé kousky bezlesí, naopak lesním druhům stačily i nepatrné lesní fragmenty či 

křoviny ve volné krajině (D. Hořák et al., nepublikovaný výsledek). Ve společenstvu 

chyběly některé endemické druhy ptáků, které jsme zjistili o několik desítek km severněji 

v souvislém horském lese. Z ochranářského hlediska je důležité zjištění, že fragmentace 

lesa tedy pravděpodobně nejtíživěji dopadá na některé endemity, jejichž existence závisí na 

udržení dostatečně velkých kusů horského lesa. To je však v hustě zalidněných 

Kamerunských horách velmi obtížný úkol, a proto je minimálně stejně důležitý náš další 

poznatek, a sice že mnohé horské druhy (včetně některých endemitů) snadno přežívají 

v silně narušené krajině (Příspěvek II.). Takových lokalit se v této oblasti nachází velké 

množství (Stuart 1986) a stávající podmínky se na nich mohou poměrně snadno zachovat 

jednoduchými a pro domorodce nijak drastickými ochrannými opatřeními jako je omezení 

vypalování okolo fragmentů, střídavé ponechávání části obdělávaných ploch ladem nebo 

nezbavování políček veškeré stromové vegetace (Thomas et al. 2000). 

 Zjišťování nároků na prostředí jednotlivých druhů ptáků však může přinést nové 

poznatky dokonce i v dosti dobře prozkoumaných regionech včetně např. střední Evropy. 

Ačkoliv jsou pro každý druh habitatové preference podrobně popsány v každém určovacím 

klíči, málokdo si uvědomuje, že je náš pohled na ně škálově a místně závislý (Allen & 

O’Connor 2000, MacFaden & Capen 2002). To je způsobeno několika faktory. Za prvé se 

obsazované habitaty v rámci areálu jednotlivých druhů často dost výrazně mění, ať už 

vlivem mezidruhové konkurence (v oblastech společného výskytu se lesňáček 
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oranžovokorunkatý Vermivora celata vyhýbá habitatům obsazeným lesňáčkem 

žlutavoprsým Vermivora virginiae, přičemž v alopatrických oblastech nikoliv (Martin & 

Martin 2001)), omezeností rozšíření jednotlivých habitatů (u nás striktně nerákosinný 

slavík obecný Luscinia megarhynchos je ve Středomoří jedním z nejhojnějších druhů 

hnízdících v rákosinách tvořených druhem Arundo donax (Paracuellos 2006)) nebo jinými, 

hůře odhalitelnými faktory (holub hřivnáč Columba palumbus je ve východní Evropě 

výlučně lesním druhem, naopak na Západě patří k běžným ptákům otevřené krajiny a 

lidských sídel (Tomiałojć 1999)). 

 Za druhé se habitaty obývané jednotlivými druhy mění s velikostí zkoumaného 

území - např. turako bělokorunkatý (Tauraco leucolophus), který žije v africké savanové 

zóně, je lokálně vázán na lesní porosty podél vodotečí (Borrow & Demey 2001). Zatímco 

v regionálním měřítku je tedy omezován rozšířením savany, lokálně jde vlastně o lesní 

druh (Sinclair & Ryan 2003). Zde vyvstává zásadní obecná otázka, do jaké míry lze 

meziškálové rozdíly v uspořádání druhů v ptačích společenstvech přičíst na vrub 

biologicky relevantním faktorům a do jaké míry jde pouze o artefakt různé jemnosti stupňů 

rozlišení, které v jednotlivých měřítkách používáme - příliš hrubé zrno používané ve 

větším měřítku může zamaskovat jemné, ale důležité habitatové faktory. Většina studií se 

soustředila na první možnost: má se za to, že ve větším měřítku význam habitatu pro 

formování rozšíření ptáků obecně upadá a nahrazují ho klimatické (teplota a srážky) a 

geografické faktory (historická omezení a současné překážky v šíření) (Holt & Keitt 2000, 

Tomiałojć 2000, Rodewald & Yahner 2001). V České republice byl popsán silný 

západovýchodní gradient v druhovém složení ptačích společenstev, který nebylo možné 

vysvětlit habitatovým gradientem (Storch et al. 2003). Tento výsledek by dobře zapadal do 

představy našeho území jako křižovatky, kde se při postglaciálním šíření stýkají druhy 

uchýlené během dob ledových do balkánských refugií s druhy pocházejícími z refugií 

západomediteránních (Hewitt 2000). Ovšem mapování ptáků a habitatů podél transektu 

vedoucího ze západu na východ jižní částí ČR ukázalo, že popsaný gradient lze dobře 

vysvětlit změnou složení prostředí - směrem na západ se zvyšovala nadmořská výška a 

zároveň rostl podíl jehličnatých a smíšených lesů, naopak směrem na východ vzrůstal podíl 

otevřené krajiny a listnatých lesů (Příspěvek III.). Tyto habitatové faktory pak určovaly, 

kde nastanou jaké změny v druhovém složení ptačích společenstev. Typickým příkladem 

bylo rozšíření bramborníčků, kdy bramborníček černohlavý (Saxicola torquata) vystřídal 

na bezlesé a suché jižní Moravě bramborníčka hnědého (Saxicola rubetra) hojného 

ve vlhčích a výše položených jižních Čechách, který ovšem zároveň opět dominoval dále 
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na východě v Bílých Karpatech (J. Reif & D. Storch, nepublikovaná data). Důkazy 

neklesajícího významu habitatových proměnných pro rozšíření ptáků se zvětšujícím se 

prostorovým měřítkem podporují teorii o hierarchičnosti prostorového uspořádání habitatů 

coby hlavní síly způsobující fraktálovitost distribuce ptáků a navazující makroekologické 

jevy (Storch et al. 2008). Jelikož je rozšíření ptáků v různých prostorových měřítkách 

soběpodobné (Šizling & Storch 2004), jako nejjednodušší vysvětlení se nabízí právě 

podobný charakter rozšíření jejich habitatů. 

 

Metodické problémy při zjišťování habitatových nároků ptačích druhů 

 

Změny početnosti či rozšíření ptáků v závislosti na různých parametrech prostředí se 

v lokálním či krajinném měřítku většinou zkoumají pomocí vzorkování na malých, jasně 

definovaných ploškách o rozloze v řádu hektarů, které bývají v krajině rovnoměrně či 

náhodně rozmístěny (Bibby et al. 2000). Plošky se nazývají sčítací body a na každém bodě 

se zjišťuje početnostní zastoupení jednotlivých druhů ptáků a pokryvnosti jednotlivých 

typů prostředí (Lepš & Šmilauer 2003). Pokud máme dostatečně velký počet bodů, 

můžeme zjistit gradient ve složení ptačích společenstev - jisté druhy se totiž většinou 

vyskytují na bodech pospolu a jejich početnost společně roste, jiné druhy se naopak 

vyskytují na jiných sčítacích bodech a jejich početnost je s početností těch prvních 

korelovaná negativně. Nejlépe se gradienty v druhovém složení zjišťují mnohorozměrnou 

analýzou - ptačí druhy, kterých je obvykle velký počet a jejichž abundance jsou více či 

méně vzájemně korelované, tato analýza (např. analýza hlavních komponent) nahradí 

stejným počtem nových proměnných, které postihují největší rozdíly v druhovém složení 

ptáků mezi jednotlivými body a které jsou na sobě nezávislé. Tyto nové proměnné tedy 

ukáží, které druhy ve studovaném prostoru „drží“ nejvíce pospolu oproti jiným skupinám 

druhů. Každá proměnná postihuje jeden gradient v druhovém složení ptačích společenstev; 

zpravidla se zabýváme několika málo nejsilnějšími gradienty, které mají nějakou 

smysluplnou interpretaci. Každý druh má na gradientu svoji polohu - od druhů tvořících 

protilehlé póly gradientu, které se zřídka kdy setkají na stejném bodě, po druhy, jejichž 

početnost s početností ostatních druhů příliš nekoreluje, takže na gradientu druhového 

složení zaujímají centrální pozici. 

 Dále se můžeme ptát, jestli gradient v druhovém složení ptačích společenstev nelze 

přičíst na vrub prostředí, tj. jestli druhy na jednom konci gradientu nepojí podobné 

habitatové nároky a neodlišují je od druhů na opačném konci. Zde přicházejí ke slovu námi 
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definované typy prostředí, které jsme popsali na sčítacích bodech. Zahrnutím jednotlivých 

typů prostředí do tzv. přímé gradientové analýzy najdeme gradienty ve složení ptačích 

společenstev, které vznikají jako odezva jednotlivých druhů ptáků na změny rozlohy oněch 

námi vymapovaných biotopů. Takto se zjistí, které typy prostředí rozhodují o tom, jak se 

mezi jednotlivými sčítacími body mění druhové složení společenstev ptáků. Ačkoliv 

matematicky nejde o korelace, v podstatě se hledají ty typy prostředí, jejichž rozloha na 

sčítacích bodech nejlépe koreluje s početností největšího množství ptačích druhů. Ve 

výsledku se ukáže, že nejsilnější habitatový gradient ve složení ptačích společenstev je 

tvořen mezi těmi typy prostředí, které se na sčítacích bodech vylučují a které zároveň hostí 

druhově odlišná seskupení ptačích druhů (Lepš & Šmilauer 2003). 

 Zastavme se nyní u těchto dvou podmínek. Pokud se námi vymezené habitaty 

nebudou lišit druhovým složením svých ptačích společenstev, nebude samozřejmě možné 

popsat žádný habitatový gradient v druhovém složení ptáků. Tato možnost nastává v 

případě, že naše prvotní intuice, která definovala nějaké habitaty, u nichž jsme 

předpokládali, že mezi nimi rozlišují i ptačí druhy, byla chybná a ptáci se ve skutečnosti 

řídí jinými typy prostředí, než nás napadlo vymapovat. V heterogenní krajině, kterou tvoří 

jak „naše“ habitaty, tak jiné námi nerozpoznané (avšak pro ptáky relevantní) typy 

prostředí, to může mít ten důsledek, že ačkoliv námi zkoumané habitatové gradienty 

neexistují, díky prostorové variabilitě v druhovém složení seskupení ptáků mezi 

jednotlivými sčítacími body, kterou způsobují habitaty námi nepopsané, budeme moci 

nějaký gradient ve složení ptačích společenstev mnohorozměrnou analýzou přeci jen 

prokázat. Jelikož však jde o přímou gradientovou analýzu, budeme schopní tento gradient 

přisoudit pouze a jedině vlivu „našich“ habitatů. Půjde tak o zcela falešné zjištění a 

dokonce jej budou podporovat jakási solidně vypadající čísla. 

 Ještě zajímavější je však otázka, jak bude vypadat habitatový gradient v druhovém 

složení ptačích společenstev na sčítacích bodech, které budou tvořeny pouze dvěma typy 

prostředí, přičemž každý z typů bude hostit jinou skupinu druhů. I zde přináší gradientová 

analýza jistá úskalí. Odpověď totiž závisí na tom, jak budou tyto habitaty mezi 

jednotlivými body rozmístěny. Jestliže bude každý bod obsahovat oba habitaty zároveň, 

výše popsanou analýzou nebudeme schopni odhalit žádný habitatový gradient ve složení 

ptačích společenstev. Pokud naopak budou sčítací body tvořeny pouze jedním nebo pouze 

druhým habitatem, zjistíme gradient velmi výrazný. V přírodě se setkáváme jak s efektem 

nepřesnosti v našem prvotním vymezení jednotlivých habitatů pro ptáky, tak s vlivem 

prostorové distribuce habitatů. Naše sčítání ptáků na 768 bodech podél transektu 
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vedoucího jižní částí České republiky ukázalo, že oba faktory silně ovlivňují výsledky 

analýzy hledající hlavní gradienty v druhovém složení ptačích společenstev (Příspěvek 

III.). Např. druhy horský luk se nacházely na podobné pozici na gradientu nároků na 

prostředí jako druhy jehličnatých lesů, protože sčítací body ve vyšších polohách hostí jak 

lesní, tak luční habitaty a jejich ptačí obyvatele. Naopak polní ptáci se k lučním druhům 

staví do jistého kontrastu, protože pole často tvoří velké celky bezezbytku pokrývající 

celou plochu sčítacích bodů. Jestliže ovšem pole a louky sloučíme do jediného habitatu 

(„otevřená krajina“) téměř žádná variabilita v druhovém složení ptačích společenstev se 

tím neztratí. 

 To, jak jsou jednotlivé habitaty v krajině (a tím pádem i na sčítacích bodech, které 

krajinu vzorkují) rozmístěny, tedy spoluurčuje, jaké habitatové gradienty ve složení ptačích 

společenstev najdeme. Rozmístění jednotlivých typů prostředí se však mění s velikostí 

našich vzorkovacích plošek - na sčítacím bodě o rozloze několika hektarů bude 

pravděpodobně pouze jeden či několik málo typů prostředí, přičemž některé marginální 

habitaty mohou mít tak malou rozlohu, že budou pro ptáky neobyvatelné. Když ovšem 

spojíme několik sousedních bodů dohromady do jednoho „maxibodu“, obraz krajinného 

pokryvu se rázem mění - jeden maxibod bude složen z bodů pokrytých různými typy 

prostředí. Ačkoliv každý typ prostředí může hostit unikátní soubor ptačích druhů, na 

jednom maxibodu budou tyto habitaty i jejich ptačí druhy pospolu. Co pak stane 

s gradientem v druhém složení ptačích společenstev? Přirozeně se změní - význam 

habitatů, které se ukázaly jako důležité pro tvorbu gradientu v měřítku jednotlivých bodů 

(např. lidská sídla a rozptýlená zeleň), může ustoupit do pozadí, pokud budou tyto habitaty 

na větší škále mozaikovitě uspořádány a na maxibodech se tak dostanou k sobě. Na druhou 

strany habitaty, které byly na sčítacích bodech zastoupeny marginálně a do žádného 

výrazného gradientu ve složení ptačích společenstev nepřispívaly, mohou být tím 

faktorem, který jednotlivé maxibody odliší. Např. jednotlivé krajinné celky se mohou lišit 

přítomností vodních ploch - proto význam habitatu „voda“ vzrostl, když jsme zjišťovali 

gradienty v druhovém složení ptačích společenstev na škále osmic sčítacích bodů 

(Příspěvek III.). 

 Ačkoliv je přímá gradientová analýza užitečným nástrojem pro hledání 

habitatových gradientů v druhovém složení ptačích společenstev, výsledky této analýzy je 

nutné interpretovat v kontextu prostorového uspořádání složek konkrétní krajiny, kde se 

společenstva zkoumala. Je pak ovšem možné popsat habitatové nároky jednotlivých druhů 

ptáků „objektivně“, tedy bez matoucího vlivu různého společného výskytu různých 
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habitatů na vzorkovacích ploškách? Pokusili jsme se o to mírnou modifikací bodové 

metody sčítání ptáků. Při běžné bodové metodě se na jednom sčítacím bodě jednoduše 

zapisují všichni vidění a slyšení ptáci, které rozeznáme do jednotlivých druhů, takže po 

uplynutí určitého časového intervalu dostaneme pro daný bod soupis všech druhů a jejich 

početností. Naše úprava spočívala v tom, že jsme zaznamenávali nejen počty jedinců a 

druhovou příslušnost, ale i habitat, kde se každý jedinec vyskytl. Na každém bodě jsme 

totiž během sčítání ptáků rozeznávali několik předem definovaných typů prostředí, což 

nám umožnilo přesně určit, v jakém habitatu byl ten který jedinec zjištěn. Následnou 

analýzu gradientů v druhovém složení ptačích společenstev jsme tedy mohli provést tak, že 

jsme hledali maximální rozdíly v druhém složení nikoliv mezi sčítacími body, ale rovnou 

mezi jednotlivými habitaty. Tímto byl odstraněn vliv společného výskytu jednotlivých 

typů prostředí - i kdyby byly na každém sčítacím bodě přítomny všechny habitaty, 

habitatové gradienty v druhovém složení ptačích společenstev bychom bez problémů našli. 

Jedině v tom případě, že by námi definované habitaty hostily identická druhová seskupení, 

žádný habitatový gradient by nalezen nebyl. Tato metoda ukázala, že nejsilnější gradient 

mezi ptačími společenstvy České republiky nevede mezi lesem a otevřenou krajinou, nýbrž 

mezi vodami a vším ostatním (Příspěvek III.). Výsledek je pravděpodobně dán velmi 

specifickými požadavky na přizpůsobení se akvatickému prostředí, která omezují možnosti 

vodních ptáků šířit se do jiných habitatů a zároveň brání ostatním druhům žít u vod a 

v mokřadech (Veselovský 2001). 

 Oba přístupy, tj. přímá gradientová analýza v různých prostorových měřítkách i 

zjišťování výskytu ptačích druhů v jednotlivých habitatech, jsou užitečné. Ten první ukáže, 

které ptačí druhy a které habitaty se vyskytují pospolu na různých prostorových škálách. 

Druhy s rozdílnými nároky na prostředí sice mohou mít podobné pozice na zjištěném 

habitatovém gradientu, pokud jsou i jejich habitaty v přírodě pospolu, nicméně i tento 

poznatek je důležitý, protože tím vlastně koukáme na to, jak jsou po krajině jednotlivé 

ptačí druhy rozesety. Druhý přístup lze použít pro účely objektivnějšího stanovení nároků 

jednotlivých druhů na jejich prostředí. Samozřejmě se nelze domnívat, že takto poznáme 

habitatové gradienty ve složení ptačích společenstev dokonale - vždy vycházíme pouze 

z těch typů prostředí, které jsme si předem vymezili jako pravděpodobné kandidáty, které 

mohou postihnout část variability v druhovém složení ptačích společenstev. Nicméně 

apriorní vymezení určitých typů prostředí většinou vypovídá o realitě poměrně věrohodně - 

zjistili jsme, že i při aplikaci různých přístupů ke klasifikaci habitatů se nakonec zjistí 
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velmi podobné gradienty v druhovém složení ptačích společenstev (J. Reif et al., 

nepublikované výsledky).  

 

Habitat a změna abundance v čase 

 

Jestliže je habitat nejvýznamnějším činitelem omezujícím ptačí populace v prostoru 

(Brown 1995, Reif et al. 2008), nepřekvapí nás, že podobně zásadní bude i pro vysvětlení 

časových změn početnosti (Newton 1998). Zkoumat zákonitosti v temporálním vývoji 

ptačích populací je však oproti hledání prostorových vztahů poněkud zapeklitější úkol 

(Storch & Reif 2002). Početnost jednotlivých druhů bývá totiž regulována vnitřními 

procesy, především negativní závislostí rychlosti růstu populace na hustotě (Greenwood & 

Baillie 1991). Dlouhodobý výzkum ptačích populací na lesní lokalitě Hubbard Brook u 

východního pobřeží Spojených států ukázal, že je to právě změna prostředí, která může 

přetnout zpětnou vazbu hustotní závislosti (Holmes 2007). Ta spolehlivě tlumila nejen 

důsledky experimentální manipulace s intenzitou predace na ptačích hnízdech, ale i výkyvy 

v mezisezónním přežívání dospělých jedinců během tahu a na zimovištích (Sillett & 

Holmes 2005), takže se ani jeden z těchto faktorů neprojevil ve změně početnosti 

hnízdících populací místních druhů ptáků (Holmes 2007). Naopak změna prostředí, 

konkrétně postupné stárnutí lesních porostů doprovázené vykácením části nejstarších 

stromů, způsobila výrazné a dlouhodobé změny v zastoupení jednotlivých druhů ve 

společenstvu (Holmes et al. 1986). Nicméně v lokálním měřítku jsou takovéto události 

triviální - je zjevné, že po vykácení nějakého lesa nebudou mít na tomto místě lesní ptáci 

kde hnízdit a jejich početnost zde tedy poklesne. Když však zaměříme pozornost na větší 

území, můžeme zjistit, že se jedinci z lokalit postižených zhoršováním kvality prostředí 

mohou přesunout na jiná, dosud neobsazená místa, takže přes lokální změny početnosti se 

celková populace druhu nezmění (Bart et al. 2007). V tomto kontextu je zajímavé, že 

nejvýrazněji přibývá početnost u druhů vzácných (Voříšek et al. 2008), protože využívají 

jen malou část svých potenciálně využitelných zdrojů; naopak druhy hojné spíše ubývají 

(Gregory et al. 2005) nebo jsou stabilní - pravděpodobně proto, že jejich populace dosáhly 

své nosné kapacity prostředí. 

Ovšem i přesto, že změny početnosti ve velkých prostorových měřítkách nebývají 

příliš výrazné, můžeme u některých druhů dlouhodobé populační trendy zaznamenat 

(Sauer et al. 2001, Gregory et al. 2005, Gaston & Fuller 2008). Podíváme-li se na 

mezidruhovou variabilitu trendů početnosti u nějakého rozsáhlejšího souboru druhů, 
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nároky jednotlivých druhů na prostředí budou velmi pravděpodobně vysvětlovat její 

největší část (Gregory et al. 2007, Seoane & Carrascal 20008). V České republice 

(Příspěvek IV.), ale i v dalších zemích Evropy a Severní Ameriky (Peterjohn & Sauer 

1994, Tellini Florenzano 2004, Gregory et al. 2007) je nápadný nárůst početnosti lesních 

ptáků, který zřejmě nastal v důsledku odklonu vyspělé euroatlantické civilizace od 

neolitického způsobu obhospodařování krajiny (Sádlo et al. 2005). Ten se vyznačoval 

využíváním lesů jako zdroje palivového dříví i pastvy pro dobytek, což spolu 

s extenzivním obděláváním prakticky veškerých ploch ve volné krajině udržovalo lesy 

relativně mladé, řídké, bez možnosti rozšiřování na úkor bezlesí (Konvička et al. 2004, 

Martin & McIntyre 2007). Během dvacátého století lesy zestárly, zastínily se a vzrostla 

jejich rozloha (Anonymus 2005). Tyto faktory zřejmě prospěly lesním ptákům, a to 

zejména lesním specialistům (Příspěvek IV.). Ovšem nárůst početnosti lesních ptáků nelze 

brát jako univerzální fenomén - na britských ostrovech, kde je podíl lesů velmi malý, jsou 

právě staré vzrostlé porosty poměrně zranitelné a lesní ptáci tam obecně snižují svoji 

početnost (Fuller et al. 2005). V celé Evropě pak některé druhy s vyhraněnými 

habitatovými nároky příliš neprofitují ze současného způsobu hospodaření v lesích 

(Devictor et al. 2007) a na většině kontinentu ubývají (např. tetřev hlušec Tetrao urogallus 

nebo orel královský Aquila heliaca) (Burfield & van Bommel 2004). 

 Poměrně uniformní obrázek poskytuje vývoj početnosti evropských polních ptáků. 

Ti už desítky let mizí prakticky všude v Evropě a místně se liší pouze načasování a 

intenzita poklesu populací (Donald et al. 2001, 2006). Zajímavější než samotné změny 

početnosti je hledání jejich příčin. Klasicky se má za to, že polní ptáky ohrožuje vzrůstající 

intenzita zemědělské výroby (Siriwardena et al. 1998, Chamberlain et al. 2000). Dokládají 

to studie ze západní Evropy, přičemž však pojem „intenzifikace zemědělství“ zahrnuje 

poměrně pestrou paletu faktorů působících na hnízdící i zimující populace (Moreby & 

Southway 1999, Hart et al. 2006, Beckerman et al. 2007, Siriwardena et al. 2007): přímé 

ničení hnízd zemědělskou technikou, úbytek potravy v hnízdní době kvůli použití 

pesticidů, nedostatek vhodného hnízdního prostředí kvůli rozorávání okrajových částí polí, 

vysoká míra predace hnízd postavených v traktorových brázdách, ozimové hospodaření 

způsobující vyšší porosty v hnízdní době představující suboptimální habitat pro druhy 

pocházející z krátkostébelných stepí, omezená nabídka potravy v zimě způsobená 

podzimním rozoráním strnišť a lepším zabezpečením sýpek atd. O tom, jak konkrétně 

působí každý z těchto faktorů na jednotlivé druhy ptáků, existují pouze kusé informace - 

relativně dobře prostudovaný skřivan polní (Alauda arvensis) v anglických nížinných 
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oblastech strádá hlavně kvůli změně hospodaření z jarního na ozimé (Donald 2004), vrabci 

domácí (Passer domesticus) taktéž v Anglii ubývají kvůli nedostatku potravy v zimě (Hole 

et al. 2002), čejky chocholaté (Vanellus vanellus) v České republice ohrožuje hlavně 

predace a polní práce (Šálek 1995). Ačkoliv různé ukazatele intenzifikace zemědělství 

dobře vysvětlují meziroční i prostorovou variabilitu ve změnách početnosti polních ptáků, 

některé práce z poslední doby ukazují, že polní ptáci ubývají i přes zastavení růstu (či 

dokonce i v případě poklesu) intenzity zemědělské výroby (Fox 2004, Wretenberg et al. 

2006, 2007, Příspěvek V.). Možná vysvětlení jsou dosti spekulativní - buď se může jednat 

pouze o opožděný účinek dřívější intenzifikace, protože faktor ovlivňující hnízdní 

úspěšnost omezí velikost populace nejdříve až v následující hnízdní sezóně, nebo do hry 

vstupuje další dosud nepopsaný činitel. V České republice, ale třeba i ve Švédsku jím může 

být právě úpadek zemědělství projevující se poklesem rozlohy obdělávané půdy 

(Wretenberg et al. 2006, Příspěvek V.). Plochy zarostlé křovinami a stromy jsou pro 

hnízdění druhů striktně vázaných na polní lány a travnaté meze nevhodné a toto snížení 

nabídky vhodného habitatu tak může omezovat jejich populace. V České republice by tuto 

hypotézu podporoval výrazný úbytek polních specialistů i v době, kdy celková intenzita 

zemědělské výroby razantně poklesla (po roce 1990) a držela se téměř 15 let na dosti nízké 

úrovni (Příspěvek V.). Naopak druhy, kterým zarůstání krajiny vyhovuje (ťuhýk obecný 

Lanius collurio, pěnice hnědokřídlá Sylvia communis), ve stejném období přibývaly 

(Příspěvek VI.). Nicméně na místní úrovni mohou být tyto vztahy složitější - v úrodných 

oblastech nížin nadále se hospodaří dosti intenzivně, takže příčiny úbytku polních ptáků 

tam mohou být jiné než na zanedbaných vysočinách. Obraz změn početnosti v regionálním 

měřítku tak může být ve skutečnosti mozaika složená z působení různých lokálních faktorů 

(Wretenberg et al. 2007). Obecně však platí, že v rámci Evropy je početnost i druhové 

bohatství polních ptáků daleko vyšší v její méně rozvinuté východní části než na vyspělém 

a intenzivněji hospodařícím Západě (H. Sierdsma et al., nepublikované výsledky). 

 Kromě lesních a polních ptáků je vliv habitatu na změnu početnosti pozorovatelný i 

u vodních a mokřadních ptáků (Reif et al. 2006), kteří se pokládají za jednu 

z nejohroženějších skupin živočichů kvůli omezenosti jimi obývaného prostředí a 

značnému tlaku na jeho změnu (de Juana 2004). Překvapivě však většina druhů vodních 

ptáků zhruba v posledním čtvrtstoletí přibývá (Reif et al. 2006, Lemoine et al. 2007, Bauer 

et al. 2008). Jak k tomu mohlo dojít? U některých druhů (volavka popelavá Ardea cinerea, 

orel mořský Haliaeetus albicilla, kormorán velký Phalacrocorax carbo, jeřáb popelavý 

Grus grus) za to zcela jistě může zastavení přímého pronásledování ze strany člověka 
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(Sedláček 1988). Jiné druhy profitují ze zintenzivnění hospodaření na umělých vodních 

plochách - např. kopřivka obecná (Anas strepera) nejhojněji obsazuje eutrofní rybníky 

s ostrůvky, které vznikly vybagrováním litorálních porostů rákosu, orobince a ostřic 

(Hudec 1994). Jistou roli může hrát i územní ochrana přírody v Evropě (Donald et al. 

2007), kdy se v mnoha členských státech Evropské unie chrání jednotlivé lokality hostící 

významné koncentrace vybraných zájmových druhů ptáků (ať už v době hnízdění nebo na 

tahu či v zimě), přičemž velké procento takových lokalit je tvořeno vnitrozemskými 

vodami a mokřady (Heath et al. 2000). Na druhou stranu je třeba podotknout, že obecný 

nárůst početnosti vodních a mokřadních ptáků má na rozdíl od polních a lesních druhů řadu 

výjimek a zejména mokřadní ptáci vázaní zaplavované louky (čírky Anas crecca a Anas 

querquedula, lžičák pestrý Anas clypeata, vodouš rudonohý Tringa totanus, břehouš 

černoocasý Limosa limosa) nebo na prostředí vyžadující specifický extenzivní 

management (rákosník ostřicový Acrocephalus paludicola) ubývají na většině území svých 

areálů (Hagemeijer & Blair 1997, Burfield & van Bommel 2004, Šťastný et al. 2006). 

 Jakkoliv je změna prostředí zásadním prediktorem změn početnosti ptáků v čase, 

značnou část mezidruhové variability v trendech početnosti mohou vysvětlit i další faktory, 

zejména vlastnosti jednotlivých druhů: tahové chování, množivost nebo velikost mozku 

(Shulz et al. 2005, Sanderson et al. 2006, Sol et al. 2007). Nicméně velmi často je i 

v těchto případech skrytý vliv habitatu: statisticky významný efekt tahové strategie na 

změnu početnosti ptáků může být způsoben dopadem změn prostředí v zimovišti na ptačí 

populace (např. výkyvy v časovém rozložením a velikosti srážkových úhrnů v Sahelu 

(Saether et al. 2006)); nárůst početnosti druhů s velkým mozkem může být důsledkem 

jejich schopnosti pružněji reagovat na nedávné (člověkem) způsobené změny prostředí 

(Shulz et al. 2005). Habitatovou povahu může mít i dnes hojně diskutovaný vliv globálních 

změn klimatu na ptačí populace (Jiguet et al. 2006, Lemoine et al. 2007, Huntley et al. 

2008, Seoane & Carrascal 2008). Částečně jde jistě o efekty na změnách prostředí 

nezávislé (např. vliv přímého působení tepla a srážek na mortalitu jedinců (Julliard et al. 

2004)). Klima však zároveň rozhoduje o původním vegetačním pokryvu v regionálním i 

lokálním měřítku (Gaston & Blackburn 2000). Změní-li se někde klimatické podmínky, 

velmi pravděpodobně se tam také změní zastoupení různých typů prostředí. Odseparovat 

vliv klimatu samotného od vlivu klimatem způsobené změny prostředí je tak velmi 

obtížné. Je samozřejmě nápadné, že druhy s výskytem v jižnější části Evropy, jejichž 

oblasti rozšíření charakterizují vyšší teploty, obecně přibývají, a zároveň ubývají druhy 

vyskytující se severněji, přičemž samotné nároky na prostředí vysvětlí méně variability ve 
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změnách početnosti než různě definovaná klimatická nika (Příspěvek VII.). Nicméně naše 

detailní analýza habitatových nároků u lesních ptáků v ČR ukázala, že druhy, které 

ubývají, jsou vázané na jehličnaté lesy, kdežto přibývající druhy hnízdí v lesích listnatých 

(Příspěvek VI.). Protože pás listnatých lesů leží v Evropě jižněji než pás jehličnatých lesů 

(Blondel & Aronson 1999), můžeme předpokládat, že ubývající „jehličnaté“ druhy budou 

mít severněji položené areály než přibývající „listnaté“. Interpretace z hlediska klimatické 

změny by zjištěný jev prezentovala jako doklad posunu klimatických pásem, ovšem 

jednodušší vysvětlení je prostá změna hospodaření v lesích, kdy v posledních desítkách let 

probíhá nahrazování jehličnatých porostů listnatými (Příspěvek VI.). Je samozřejmě 

možné, že samotná změna klimatu skutečně ptáky ovlivňuje více než člověkem přímo 

způsobená změna prostředí, pro její prokázání je však třeba provést důmyslnější odlišení 

vlivu obou proměnných a zamyslet se nad kauzálními vztahy mezi klimatickými faktory a 

početností ptáků, ve kterých by habitat nefiguroval. 

 

Závěr  

 

V různých ornitologických monografiích jsou poměrně detailně popsány nároky na 

prostředí jednotlivých zástupců světové avifauny. Víme, že habitat zásadně limituje 

rozšíření ptáků v prostoru a výrazně ovlivňuje i dlouhodobé změny jejich početnosti. 

V tomto kontextu je paradoxní, že vlastně nevíme, jak správně s habitatovými nároky 

různých druhů ptáků zacházet. Analýzy habitatových gradientů v druhovém složení ptačích 

společenstev České republiky ukázaly, že výsledky závisí na prostorovém měřítku i na 

metodě, jakou používáme ke vztahování výskytu ptáků k rozšíření jednotlivých habitatů. 

Krom toho má každý druh poněkud jiné habitatové nároky a naše omezené schopnosti 

neumožňují postihnout veškerou mezidruhovou variabilitu v těchto nárocích. Co z toho 

plyne pro studium rozšíření a početnosti ptáků v prostoru a čase? Vyvstává otázka, zda je 

vůbec možné zjistit, jaké další faktory kromě prostředí početnost a rozšíření ptáků 

ovlivňují, když kvantifikace habitatových nároků jednotlivých druhů provedená na základě 

analýzy jednoho datového souboru poskytla tři různé typy výsledků. Můžeme se vůbec 

zabývat tím, proč některé druhy chybí tam, kde by zdánlivě vhodný typ prostředí 

předpovídal jejich výskyt, když existuje reálná možnost, že jsme ve skutečnosti pouze 

neodhalili nějakou zásadní habitatovou vlastnost, která na daném místě oněm druhům 

chybí? Není nejprve nutné vynalézt dokonalou metodu popisu ptačích habitatových nároků 

a až poté se zabývat pokročilejšími otázkami? Má se za to, že alespoň v makroekologii to 
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příliš nutné není. Ve velkých prostorových měřítkách rozhodují o rozšíření ptáků hrubé 

krajinné typy (savana, les, hory...) a jemné rozdíly v habitatových nárocích jednotlivých 

druhů nejsou podstatné. Habitaty jakožto jednotlivé typy prostředí zde vlastně 

nepotřebujeme, protože značnou část variability ve složení ptačích společenstev na úrovni 

kontinentů postihnou základní environmentální proměnné související s produktivitou 

prostředí (teplota, vlhkost, aktuální evapotranspirace...). Tato práce ovšem ukazuje, že už 

na škále nižší než kontinentální, konkrétně v měřítku střední Evropy nebo západní Afriky, 

je situace poněkud odlišná. Popis habitatových nároků jednotlivých druhů ptáků hraje na 

této úrovni kruciální úlohu pro zkoumání různých zákonitostí v rozšíření a početnosti 

ptáků. Např. teprve poté, co jsme zjistili, jaké místo zaujímají jednotlivé druhy na 

gradientu „listnatý les - jehličnatý les“ v rámci české krajiny, bylo možné odhalit dvě 

skupiny lesních ptáků s opačnými dlouhodobými trendy početnosti. Tento výsledek pak 

umožnil rozproudit debatu, zda je vývoj početnosti českých ptáků více determinován 

změnami v krajině, nebo spíše globální změnou klimatu. Vyústění této debaty, které zatím 

neznáme, bude mít zásadní význam pro směřování naší ochrany přírody během 

několika dalších desetiletí. Bez popisu různých typů prostředí se tedy při výzkumu 

početnosti a rozšíření ptáků na krajinné úrovni neobejdeme. Teprve důkladná kvantifikace 

habitatových nároků jednotlivých ptačích druhů nám umožní hledat odpověď na otázku, 

jaké další faktory kromě těch habitatových rozšíření a početnost ptáků v čase a prostoru 

ovlivňují.
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Shrnutí poznatků dizertační práce 
 

Práce se z různých hledisek zabývá vlivem habitatového složení na ptačí společenstva. 

Zjistili jsme, že pozitivní vztah mezi lokální abundancí a velikostí areálu ptačích druhů 

není univerzální a že jeho síla závisí mimo jiné na míře neobvyklosti prostředí na 

zkoumané lokalitě vzhledem ke zbytku regionu. V našem konkrétním případě 

Kamerunských hor byly lokálně hojné ty druhy, které měly současně malé areály, protože 

byly zřejmě dobře adaptovány na specifické podmínky horského lesa, což jim bránilo 

rozšířit se do dalších oblastí. Zároveň izolace a neobvyklost afromontánního prostředí 

omezovala možnosti jeho kolonizace jinými, v Africe široce rozšířenými druhy ptáků, 

které, když už se na hory rozšířily, zůstávaly omezeny na bezlesá území. V rámci 

studovaného společenstva směřoval nejsilnější gradient v druhovém složení ptáků z lesa do 

bezlesí, což je pravděpodobně jeden z nejvýznamnějších habitatových gradientů vůbec. 

Silnou vazbu na les vykazovaly hlavně druhy horské a endemické, naopak bezlesá místa 

obsazovaly hlavně druhy s velkým areálem v subsaharské Africe. Mnoho horských a 

endemických druhů mělo zároveň relativně širokou habitatovou niku. Tyto výsledky na 

jednu stranu ukazují důležitost lesních fragmentů pro přežití původních zástupců 

afromontánní avifauny, na stranu druhou ilustrují značný potenciál místních druhů přežívat 

i v silně narušených krajinách. Snadný a pro místní obyvatele snesitelný ochranářský 

management takových lokalit by zajistil střednědobé přežití mnoha druhů ptáků 

Kamerunských hor. 

 Prostorovými gradienty v druhovém složení ptačích společenstev jsme se zabývali i 

v České republice. Zjistili jsme, že habitatové proměnné vysvětlí největší část variability 

ve struktuře společenstva v jemném i v hrubším prostorovém rozlišení. To znamená, že 

vliv geografických faktorů, implikující disperzní omezení nebo historické aspekty v 

rozšíření jednotlivých druhů v České republice, je slabý, pokud se prostředí vymapuje 

skutečně detailně. Nicméně zjištěné habitatové gradienty vysvětlující strukturu 

společenstva do značné míry závisí na měřítku (rozlišení), protože to ovlivňuje, jaké typy 

prostředí se na vzorkovacích ploškách vyskytují pospolu. Silný gradient z lesa do otevřené 

krajiny v hrubším měřítku slábne a naopak se projevuje vliv lokálně marginálních habitatů 

jako jsou mokřady a vodní plochy. Právě vody jsou z hlediska druhového složení svého 

společenstva ptáků od všech ostatních habitatů nejodlišnější, což lze však zjistit pouze 

pomocí zaznamenávání výskytu každého jedince do předem vymapovaných typů prostředí, 
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které odstraní nežádoucí efekt společného výskytu některých habitatů na vzorkovacích 

ploškách. 

 Rozmístění druhů podél habitatových gradientů ve společenstvu českých ptáků 

souviselo s trendem početnosti jednotlivých druhů. V rámci lesních ptáků, kteří celkově 

v ČR zvyšují za posledních více než 20 let svoji početnost, lze zjistit rozdílné trendy 

početnosti u druhů vázaných na různé typy lesa. Čím častěji se druh vyskytoval v listnatém 

lese, tím více v ČR přibýval, naopak čím více byl asociován s jehličnatým lesem, tím více 

ubýval. Může to souviset s nahrazováním jehličnatých porostů listnatými, které v našich 

lesích během posledních desetiletí probíhá. Nárůst početnosti byl nejpatrnější u druhů 

specializovaných na lesní prostředí, což může souviset se zvětšováním rozlohy lesní půdy i 

se stárnutím lesních porostů. Na rozdíl od lesních ptáků byl mezi polními ptáky zjištěn 

celkový úbytek početnosti, projevující se nejvíce u druhů nejsilněji na pole vázaných. 

Trendy početnosti polních ptáků asi ovlivňovaly různé činitele v různých obdobích. Do 

roku 1990 to byla intenzifikace zemědělství, jejíž následný rapidní pokles sice úbytek 

polních ptáků zmírnil, ale nezastavil. Máme za to, že do hry v té době vstoupil další faktor 

- úbytek obdělávané půdy, který škodí hlavně polním specialistům. Naopak zarůstání 

ladem ležících ploch může mít pozitivní vliv na populace druhů žijících v křovinách, což 

potvrzuje vzestup jejich početnosti během posledních patnácti let. 

 Změna prostředí může ve skutečnosti vysvětlit i náš poslední poznatek, a sice 

negativní vztah trendu početnosti druhu v ČR a střední zeměpisné šířky jeho evropského 

areálu. Statisticky průkazný vztah mezi takovými proměnnými se většinou považuje za 

důkaz vlivu globálních klimatických změn na rozšíření a početnost organismů. Ačkoliv na 

tak malém území, jako je naše republika, lze jen těžko pozorovat posuny areálů, k nimž 

v temperátní zóně dochází vlivem oteplování klimatu, mohla by vzrůstající teplota 

ovlivňovat prostorovou distribuci abundancí jednotlivých druhů v jejich areálech vlivem 

rozdílného přežívání jedinců v různých latitudinálních pásech. Předpokládali jsme, že 

druhy žijící severněji v Evropě by měly při růstu průměrných teplot v posledních desítkách 

let na našem území ubývat, naopak druhy s jižním rozšířením by měly být u nás početnější. 

Náš předpoklad se potvrdil, ale zároveň tento výsledek interpretujeme s jistou opatrností. 

Jak je uvedeno výše, v rámci lesních ptáků se svými trendy početnosti liší ptáci s různými 

habitatovými preferencemi. Druhy se severnějším evropským rozšířením mohou být totiž 

ty, které jsou více vázané na jehličnaté lesy, naopak jižnější druhy mohou být více vázané 

na lesy listnaté. Potom by byl vliv klimatické změny neodlišitelný od vlivu změny 

prostředí, ke které v českých lesích během posledních desetiletí dochází. 
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Summary of the thesis 
 

The thesis focuses on various aspects of bird-habitat relationships. We found that the 

positive correlation between local abundance and regional distribution of birds is not a 

universal pattern. Its strength and direction depends on the similarity of habitat cover at the 

locality where the species abundances are measured and habitat cover of the wider region 

where the species distribution is assessed. In the case of the Cameroon Mountains, many 

locally abundant species had relatively small ranges in subsaharan Africa. They were 

probably well-adapted to specific conditions of montane environment, and such tight 

habitat association precluded their occurrence in regions covered by savannah or humid 

lowland forest. At the same time, isolation and unusual environmental conditions of the 

montane forest in the Cameroon Mountains reduced possibilities of their colonization by 

species widespread within Africa. Such species were confined to deforested areas in the 

Cameroon Mountains. The strongest gradient in bird community structure was between 

birds of montane forest and birds of non-forest habitats, and this gradient is probably one 

of the most important bird-habitat gradients worldwide. Endemic species and species 

confined to afrotropical mountains had the highest association with montane forest and, at 

the same time, these species had also wider local niche breadth than species widely 

distributed in Africa. These results show the importance of forest remnants for local 

occurrence of afromontane bird species. On the other hand, these species can occupy 

strongly disturbed landscapes with high proportion of altered habitat. Sustainable 

management of such landscapes would enable persistence of many montane and endemic 

bird species in the Cameroon Mountains. 

 In the next step, we focused on gradients in species composition of bird 

communities in the Czech Republic. Habitat composition explained the highest proportion 

of variability in bird community structure at different scales of spatial resolution. This 

result implies that the effect of geographic factors connected with dispersal limitations or 

historical components of species distributions is rather weak in the Czech Republic if one 

applies a detailed habitat mapping. However, the observed habitat gradients are dependent 

on spatial scale which determines patterns of co-occurrence of particular habitats on 

sampling plots. The strongest gradient between forest and non-forest habitats becomes 

weaker at coarser scales of spatial resolution because most of larger plots contain mixture 

of forest and non-forest habitats. On the other hand, the effects of water and wetland 

 131


	reif_jiri_diz

