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CO TO JEST ,PRAWDZIWA ROZNORODNOSC” ORAZ PARTYCJONOWANIE
ROZNORODNOSCI?

WSTEP

Porownywanie obiektow danych katego-
rii, osOb, przedmiotow, zdarzen czy zjawisk,
to zapewne jedna z istotnych potrzeb czto-
wieka od poczatku ludzkoSci. Staramy sic w
ten, mniej lub bardziej Swiadomy, sposob
okresli¢ réznorodnos¢ danych kategorii. Na
poczatku sa to na ogol poréwnania powierz-
chowne, przypadkowe i emocjonalne, i nie
zastanawiamy si¢ nad ich miarodajnoscia.
Zajawszy si¢ nimi bardziej powaznie, a szcze-
go0lnie w badaniach naukowych, napotykamy
natychmiast na trudnoSci metodologiczne.
Pomimo bowiem ograniczania si¢ do jakich$
konkretnych typéw, wieloS¢ aspektow po-
rownywanych obiektow sprawia, ze nie je-
steSmy pewni naszych wnioskow.

Podobnie jest w przypadku obiektow
biologicznych takich jak zespoty/biocenozy,
czyli zbiorowiska gatunkow wystepujace na
jakim$ obszarze w jakim$ przedziale czasu.
NajczeSciej porownujemy zbiorowiska tych
samych grup zwierzat: ryb, ptakOw, czy ssa-
kow, i to znajdujacych si¢ w dos¢ podobnych
warunkach: ryby w tej samej rzece lub kilku
rzekach, ptaki w tym samym lesie lub kilku
lasach, itp., bowiem w przeciwnym razie od-
miennoS¢ grup zwierzat lub ich Srodowisk
powodowataby na ogot trudne do przekro-
czenia trudnosci metodologiczne i logiczne.
Miarodajne poréwnanie mrowki ze stoniem
jest chyba w jakikolwiek sposOb niewyko-
nalne nawet dla najwybitniejszych ekologow
czy biologow.

Nawet przy takim podejSciu ogranicza-
my sie do pewnych aspektow, ktore wydaja

si¢ nam najwazniejsze, czy tez raczej Spro-
wadzamy porOwnywane obiekty do pewnej
pojedynczej kategorii pojeciowej. Tak wiec,
zarowno gatunki traktowane sa jako jedna-
kowowazne w stosunku do siebie, jak i ich
osobniki w stosunku do siebie (PEET 1974).
Wydaje si¢ to znacznym ograniczeniem i jest
tak w istocie, ale inaczej nie bylibySmy w
stanie przedstawi¢ roznorodnoSci w formie
wartosci liczbowej, czyli w jezyku matema-
tycznym skalaru, a tylko taka daje mozliwoS¢
porownan.

Metody badania i porownywania ro0z-
norodnoSci rozwijane sa od kilkudziesieciu
lat, ale kilkanaScie ostatnich roéznito sie od
dwoch wczesSniejszych dekad wzmozonym
postepem w tej dziedzinie. Nie stworzono w
tym najnowszym okresie co prawda catkowi-
cie nowych koncepgcji, ale wyjasniono czesS¢
zagadnien, ktore wczesniej byly pogmatwane
i logicznie niespojne. Niniejszy artykul sta-
ra si¢ przedstawi¢ ten postep i ilustruje go
praktycznymi przyktadami zastosowan. W
tym celu opisz¢ najpierw podstawy badania
roznorodnosci i wczeSniejsze dokonania w
tej dziedzinie, bowiem inaczej wywody byty-
by zrozumiate tylko dla osob zajmujacych si¢
zawodowo tematem roznorodnoSci biologicz-
ne;j.

W artykule mowie o probach, cho¢ bar-
dziej zainteresowani jesteSmy zespotami lub
zbiorowiskami [postugujac si¢ nowsza ter-
minologia, np. podrecznika ekologii WEINERA
(2005), czy biocenozami (postugujac sie star-
sza terminologia, np. w polskim ttumaczeniu
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podrecznika KREBSA (1997)], z ktorych te
proby zostaly pobrane, i dla ktorych sa mniej
lub bardziej reprezentatywne (GLOWACKI i
PENCZAK 2005). Rozréznienie na proby i ze-
spoty/zbiorowiska/biocenozy jest jednak od-
rebnym problemem, ktory nie jest dla poniz-
szych rozwazan istotny i dlatego nie bede sie
nim zajmowal.

Jak poréwnac¢ réznorodnos¢ prob Bl i
B2 z Tabeli 1. Prawdopodobnie wielu czytel-
niko6w zwroci uwage na fakt, ze liczba gatun-
kow jest w nich taka sama. Te identycznoSc
wyraza najprostsza kategoria réznorodnosci
i jej porownan: bogactwo gatunkowe, czyli
po prostu liczba gatunkéw. Niezaleznie od
pogladu na pochodzenie, natur¢ i struktu-
re zespolow/biocenoz (KREBS 1997, MCcIN-
TOSH 1967), moze ona zawsze by¢ uzyteczna.

Mimo prostoty dostarcza niemato informaciji,

a indeks podobienstwa gatunkowego:
2c
a+b

gdzie a i b to gatunki w poszczegdlnych
probach, a ¢ to ich gatunki wspdlne, stano-
wi najstarsza metode ich porownan. Nasze
proby Bl i B2 z Tabeli 1 maja podobienstwo
(2x5)/(5+5), a wiec rowne 1. Wzor nie wy-
maga chyba wyjasSnien poza jednym: dlaczego
w liczniku znajduje si¢ podwojona liczba ga-
tunkéw wspolnych? Jest ono proste i bardzo
pragmatyczne. Dzieki podwojeniu liczby ga-
tunkéw wspolnych indeks wyskalowany jest
od zera (przy zupelnym braku podobienstwa)
do jednosci (przy pelnym podobienstwie),
w przeciwnym razie bylby wyskalowany od
zera do 0,5, co bytoby dos¢ dziwne.

CO SKEADA SIE NA ROZNORODNOSC?

Wzor powyzszy jest jednak catkowicie
poprawny tylko wtedy, kiedy liczebnoSci
osobnikow reprezentujacych poszczegolne
gatunki w dowolnej probie sa takie same, a
dostatecznie poprawny, kiedy sa one przy-
najmniej podobne. Niestety, nawet to drugie
zdarza si¢ rzadko, a pierwsze zupelnie wyjat-
kowo. Czym si¢ wobec tego nalezy kierowac
przy podejmowaniu decyzji, czy wystarczy
bogactwo gatunkowe czy nie? Jedynie naj-
wazniejsza metoda w badaniach naukowych:
zdrowym rozsadkiem. Jest to niestety metoda
tak subtelna i wyrafinowana, ze umyka jakim-
kolwiek definicjom.

Kiedy liczebnoSci poszczegdlnych gatun-
kéw zdecydowanie sie roznia, porownywa-
nie bogactwa gatunkowego moze przynies¢
wiecej szkody niz pozytku. Ilustruje to pro-
sty przyktad (PURrvis i HECTOR 2000). Gdy
jedna proba sklada si¢ z gatunkéw A, B, i C
w liczebnoSciach 6, 1, 1 osobnikéw, a druga
z gatunkow D i E po cztery osobniki kazdy,
bogactwo gatunkowe pierwszej jest wicksze.
Wydaje si¢ nam jednak, ze wynik ten nie
bardzo pokrywa si¢ z naszym poczuciem roz-
norodnosci. Mamy zupelna racje. Wkroczyt
tutaj bowiem drugi czynnik: rownomiernos¢
rozktadu liczebnoSci. Jest ona wyzsza w dru-
giej probie i stad proba ta jest bardziej roz-
norodna (co mozna potwierdzi¢ wickszoScia
dostepnych do tego celu miar) od pierwszej,
mimo iz posiada mniej gatunkow.

Polaczenie informacji o obu powyzszych
czynnikach, bogactwie gatunkowym i rOwno-

miernosci rozkladu liczebnosci gatunkéw w
jednym skalarze, tworzy nowy rodzaj miary:
miar¢ roznorodnoSci lub heterogenicznosci
lub dominacji lub rownomiernosci (choc¢ ta
ostatnia nazwa jest szczegOlnie mylaca, bo-
wiem dotyczy w istocie obu czynnikow)
(MAGURRAN 2004). Niejasnos¢ uzywanych ter-
minOw jest tutaj niestety bardzo duza.

Rozktad liczebnoSci gatunkéw przedsta-
wiany jest symbolicznie jako:

(pp pg’ pg’ p4a’ pM),
gdzie p, to udzialy poszczegolnych gatunkow,
a M ich liczba. W postaci bezwzglednej, czy
tez mowiac jezykiem matematycznym, wek-
torowej, bedzie on wygladac¢ na przyktad na-
stepujaco:

(164;123;92;69;52)

gdzie poszczegolne liczby sa osobnikami da-
nego gatunku, ale réwnie dobrze mozemy
ten wektor liczebnosci przedstawi¢ w postaci
liczebnosci wzglednych (WHITTAKER 1965):

(0,328;0,246;0,184;0,138;0,104),

ktory powstaje po podzieleniu liczebnosci
bezwzglednej kazdego gatunku przez ich
sume. Podany tu wektor jest przypadkiem
tzw. ciagu geometrycznego, czyli takiego, w
ktorym stosunek danej liczebnosci do po-
przedniej (za wyjatkiem oczywiScie pierw-
szej) jest staly. Ciag tego typu doSC rzadko
wystepuje w przyrodzie, ale ze wzgledu na
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Tabela 1. Symulowane proby gatunkéw oraz policzone dla nich miary réznorodnosci.

Proby i ich liczebnoSci

A Gatunki oraz miary réznorodnosci B1 B2 B3 B4(1+2) B5(1x2)
1 164 69 274 233 328
2 123 123 163 246 246
3 92 52 42 144 184
4 69 164 19 233 138
5 52 92 2 144 104
Suma osobnik6w 500 500 500 1000 1000
Shannon 1,531 1,531 1,049 1,582 1,531
Shannon maksymalny 1,609 1,609 1,609 1,609 1,609
Shannon / Shannon maksymalny 0,951 0,951 0,652 0,983 0,951
Simpson 0,232 0,232 0,415 0,211 0,232
1-Simpson 0,768 0,768 0,585 0,789 0,768
N2 (1/Simpson) 4314 4314 2,409 4,749 4314
N1 alfa/gamma 4,622 4,622 2856 4,864 4,622
N1 beta (dla B1-B2 oraz B1-B1) 1,052 1,000
N1 gamma (dla B1-B2 oraz B1-B1) 4,864 4,622

B NI alfa/gamma (dla B1-B2-B3-B4-B5) 4,378
NI beta (dla B1-B2-B3-B4-B5) 1,072
NI gamma (dla B1-B2-B3-B4-B5) 4,694

C Gatunki B1 B(2+3+4) B5
1 164 576 328
2 123 532 246
3 92 238 184
4 69 416 138
5 52 238 104
N1 alfa/gamma (dla B(2+3+5)) 4,683
N1 alfa (dla B1-(B2+B3+B4)-B5) 4,657
N1 beta (dla B1-(B2+B3+B4)-B5) 1,008
N1 gamma (dla B1-(B2+B3+B4)-B5) 4,694

D Gatunki B(1+2+4+5) B3
1 794 274
2 738 163
3 472 42
4 604 19
5 392 2
N1 alfa/gamma (dla B(1+2+4+5)) 4,838
N1 alfa (dla B(1+2+4+5)-B3) 4,487
N1 beta (dla B(1+2+4+5)-B3) 1,046
N1 gamma (dla B(1+2+4+5)-B3) 4,694

E Gatunki B(1+2+3+4) B5
1 740 328
2 655 246
3 330 184
4 485 138
5 290 104
N1 alfa/gamma (dla B(1+2+3+4)) 4,695
N1 alfa (dla B(1+2+3+4)-B5) 4,674
N1 beta (dla B(1+2+3+4)-B5) 1,004

N1 gamma (dla B(1+2+3+4)-B5) 4,694
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swoja strukturalna prostote dobrze nadaje
si¢ do celow ilustracyjnych.

RoOznica pomiedzy wartoSciami bez-
wzglednymi i wzglednymi ma (w przypadku
prawie wszystkich miar réznorodnosci) cha-
rakter czysto techniczny, bowiem kazdy pro-
gram liczacy zamienia pierwsze na drugie.
Nalezy rowniez pamietac, ze wielkoS¢ proby
w zaden bezposredni sposob (za wyjatkiem,
z posrod tych czeSciej uzywanych, indeksu
Brilloin (BRILLOUIN 1962)) nie wplywa na
wartoS¢ jakiejkolwiek miary réznorodnosci
czy rownomiernosci (jeSli uzywamy go do
pojedynczej proby, o czym za chwile), bo-
wiem identyczne zwielokrotnienie liczebno-
Sci kazdego gatunku daje takie same wartoSci
danej miary (HILL 1973).

Cho¢ przez kilkadziesiat lat rozwoju
ekologii wymyslono wielka liczbe miar roz-
norodnoSci, a wymyslic mozna nieskoncze-
nie wielka (PEET 1974, MAGURRAN 2004), to
pierwsze dwie, SIMPSONA(1949) i SHANNONA
(1949) (kazda w kilku odmianach), sa naj-
popularniejsze od poczatku do dzi§ [mia-
ra Shannona jest w istocie miara informacji
(LANDE 1996), badz entropii (KEYLOCK 2005),
zastosowana jedynie jako miara réznorodno-
Sci; odnosne rozroznienie jest jednak odreb-
nym zagadnieniem, ktérego nie bede tutaj
omawial]. Miarom tym pos$wiecono mnostwo
prac badawczych oceniajacych zalety i wady
(MAGURRAN 2004). Nie bede ich tutaj przyta-
czaé, lecz zajme si¢ problemami najogolniej-
szymi. Czy zamiana miary bogactwa na miary
roznorodnosci jest tylko korzyScia? Zwrocmy
uwage, ze danymi ,wejSciowymi”, mowiac je-
zykiem komputerowym, stal si¢ zamiast jed-
nowymiarowego skalaru (czyli iloSci gatun-
kow) wektor, jednostka wielowymiarowa o
takiej iloSci wymiarow jak liczba gatunkow,
co obok korzySci jest niestety jednoczeSnie
rowniez przystowiowym otworzeniem ,pusz-
ki Pandory”. Otworzeniem dlatego, ze zredu-
kowanie wielowymiarowej struktury do jed-
nowymiarowego skalaru, co jest konieczne
do dokonywania poréwnaf, jest zadaniem

zawsze w pewnym stopniu subiektywnym,
bowiem kazdemu wymiarowi musimy nadac
jakas wage.

Innym ograniczeniem miar roéznorod-
nosci jest to, ze nie biora one pod uwage,
ktore gatunki sa ktorymi. W rezultacie takie
same wektory liczebnoSci réznych gatunkow
dawac¢ beda takie same wartoSci dowolnego
indeksu. Proby o rdznej strukturze gatunko-
wej, czyli o innych gatunkach, beda wiec z
punktu widzenia réznorodnosSci identyczne.
Inaczej mowiac, wymiana gatunkoéw zostanie
calkowicie zamaskowana, co ma duze znacze-
nie przy formalnym poréwnywaniu prob — o
czym za chwile.

Kolejnym ograniczeniem jest fakt, ze mia-
ry roéznorodnoSci stosowane sa tradycyjnie
w taki sposob, ze gatunki taksonomicznie
bliskie, np. z tego samego rodzaju, traktowa-
ne sa tak samo jak gatunki z roznych rodzin
czy nawet rzedow. W ostatnich kilkunastu la-
tach powstato szereg koncepcji probujacych
to ograniczenie przezwyciezyC poprzez two-
rzenie miar uwzgledniajacych czynniki tak-
sonomiczne (WARRICK i CLARKE 1995), filo-
genetyczne (WEBB 2000), morfologiczne czy
funkcjonalne (IzsAk i Papp, 1995), a ostatnio
pojawily sie nawet proby partycjonowania
takich miar na réznorodnoS¢ alfa i beta w
uktadach wielu prob, o ktorym bedzie mowa
w dalszej czeSci artykutu, w polaczeniu z in-
deksem roznorodnoSci kwadratowej Rao (RI-
COTTA 2005). Proby ich zastosowania koncza
si¢ jednak umiarkowanym sukcesem. Jednym
z problemow dotyczacych zastosowania na
przyktad u ryb jest fakt, ze podziaty taksono-
miczne przebiegaja u ryb w poprzek podzia-
16w na ich najwazniejsze gildie (rozrodcze i
troficzne). Autor niniejszego artykutu, ktory
zajmuje si¢ zawodowo rybami stodkowodny-
mi, nie probowal dotad stosowac tych miar
do ryb, podejrzewa jednak ze uwzglednienie
nawet dwoch czy trzech takich czynnikow
moze spowodowac duza ilos¢ ,szumu infor-
macyjnego” w uzyskanych rezultatach.

FORMULA HILLA

Nie postuzyliSmy si¢ do tej pory zadna
miara réznorodnoSci taczaca bogactwo i row-
nomiernosci liczebnoSci gatunkéw. Kazda
databy oczywiScie inne wyniki po zastoso-
waniu do naszej proby, ale powyzsze uwagi
stosuja si¢ do wszystkich. Nie bedzie chyba
zaskoczeniem, ze réznorodnos$¢ samych miar

roznorodnoSci sklaniata od dawna badaczy
do poszukiwania miary uogolnionej, ktora 1a-
czyla by ich wtasciwosci. Tylko jedna proba
i to sprzed wielu lat okazata si¢ trwala. HILL
(1973) opracowal formute:

1

N:(plq +p2q +p3q +p4q +--~+qu)17q .
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Zwrocmy uwage, Ze jest to niewiele zmo-
dyfikowany wektor liczebnoSci wzglednych.
Ro6zni go dodanie podniesienia udziatow do
potegi g oraz dodanie wykladnika potegi,
do ktorej nalezy podnies¢ ich sume. Doszedt
wiec tylko jeden parametr. Tworzy on rodzi-
ne¢ wartoSci o przebiegu od minus do plus
nieskonczonosci. Dla os6b nie lubiacych ma-
tematyki wzor moze wydawac sie skompliko-
wany, ale tak nie jest. Zauwazmy ze wartoS¢
wykladnika potegi zmienia si¢ od wartoSci
zZero przy g = -oo, poprzez 1 przy g = 0, war-
tosci nieokreSlonej przy g = 1 (bowiem w
mianowniku wystepuje wowczas zero) do
zera przy q = «. PrzeSledzmy jak zmienia si¢
wartoS¢ samej formuly N, podstawiajac kil-
ka specyficznych (dlaczego, o tym za chwi-
le) wartosci g do naszych danych. Przy g=0
otrzymujemy:

1
NO=(0,328"+0,246" +0,184° +0,138° +0,104°) -0,

gdzie liczba dodana do N to symbol wartoSci
q. Poniewaz wartos¢ dowolnej liczby pod-
niesiona do potegi 0 wynosi 1, nasza suma
rowna si¢ sumie gatunkow. Z kolei warto$¢
wykladnika, do ktorej te sume nalezy pod-
nie$¢, wynosi rOwniez 1, a poniewaz dowol-
na liczba podniesiona do potegi 1 jest nia
sama, wiec wykladnik nic w naszej sumie nie
zmienia. Ostatecznie otrzymujemy wi€c:

NO=(1+1+1+1+1).

Wzor Hilla (1973) przy wartosci g=0
daje wiec liczbe gatunkow. Innymi stowy bo-
gactwo gatunkowe jest wOwczas jego szcze-
g0lnym przypadkiem (co czesto nazywa sie
indeksem Hilla rzedu zerowego).

Sprawa wyglada zupelnie inaczej przy
wartoSci g = 1. WartoS¢ NI jest nieokresSlona,
bowiem w mianowniku wykladnika potegi
pojawia si¢ zero. Istnieje jednak granica (HILL
1973), do ktoérej dazy ciag wartoSci N przy g
zblizajacym sie do jednoSci, o wartosci e”,
gdzie H jest miarg r6znorodnoSci SHANNONA
(1949):

M
H = _zpi *Inp,,
i=1
a In p, jest logarytmem naturalnym liczeb-
noSci wzglednej gatunku 7. Z kolei, gdy g=2
otrzymujemy indeks, ktory jest odwrotnoscia
miary Simpsona, czyli:

szl/i(pf).

i=l1

Uogolnienie Hilla wigze wiec kilka miar
roznorodnoSci poprzez zmiane wartosSci ¢,
cho¢ w sposob idealny jedynie dla warto-
sci g = 0. W przypadku innych miar prosta
transformacja algebraiczna pozwala jednak
przeksztalci¢ odnoS$ne miary na warianty
identyczne z N (Jost 2006, 2007). Indeksy
oparte na danej wartoSci g nazywane sa cz¢-
sto punktowymi miarami ré6znorodnosci.

Wzor Hilla posiada jeszcze jedna ceche,
ktora tak naprawde jest najbardziej istotna.
Dla kazdej proby, w ktorej wszystkie liczeb-
noSci gatunkow sa identyczne, daje te sama
wartoS¢, rowna liczbie gatunkow, obojetne
przy jakiej wartoSci parametru g wykonamy
obliczenia (Ryc. 1). Jest to tzw. ,odpowiednik
liczbowy standardowej miary roznorodno-
sci” (HiLL 1973). Jest to tak wazne, bowiem
umozliwia stworzenie spdjnego systemu par-
tycjonowania réznorodnosci, ktory przedsta-
wiony jest ponizej (JOST 2000).

Wydawac by sie moglo, ze krzywa warto-
Sci N jako funkcji argumentu g jest skompli-
kowana. Nic bardziej mylnego (Ryc. 1), bo-
wiem jest ona jednostajnie rosnaca od warto-
Sci rOwnej zero przy q = -, poprzez liczbe
gatunkOow przy g = 0, a potem jednostajnie
malejaca do zera przy q = «. Krzywa ta to
profil roznorodnosci, a kazda proba ma swo-
ja unikalna, o nieco innym przebiegu, ktora
zawiera praktycznie cala informacje dotycza-
ca roznorodnosci danej proby. Ryc. 1 zawiera
jej fragment od g = 0 do g = 5, bowiem jedy-
nie fragment dla niskich dodatnich warto$ci
q jest wazny dla badania réznorodnosci.

Krzywa ta odzwierciedla bardzo istotna
ceche formuly Hilla. Wraz ze zmiana warto-
Sci g zmienia sie waga przypisywana gatun-
kom rzadkim i pospolitym. Nie jest to moze

5 - e e e e e e e e e e e e
4,5 1
4 4
3,5
3 4
2,5 -
2 4
1,5
1 4
05 -
0

Réznorodnosé Hilla

T T T T T T T T T T
0o 0510 15 20 25 30 35 40 45 50

q

Ryc. 1. Przebieg zmiennoS$ci wartosci réznorod-
noSci otrzymanych z formuly Hilla (,prawdziwe;j
roznorodnosci”) jako funkcja parametru g tej
formuly (proba B1 z Tabeli 1). Efektywna liczba
gatunkOw zaznaczona jest linia przerywana.
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0,7 -
3
e 06
Ry
58%°]
— 0
o
W 0’4_
°3
S “::’03
N o Y2
=g
2202
2 70,11
=
0 T T T T 1
1 2 3 4 5
Gatunki

Ryc. 2. Zmiana wartoSci jakie nadawane sa po-
szczegOlnym gatunkom przez formute Hilla w
przykladowej probie (B1 z Tabeli 1) w zalezno-
Sci od wartoSci parametru q.

oczywiste na Ryc. 1, ale mam nadzieje, ze
bardziej widoczne na Ryc. 2, na ktorym po-
kazalem przebiegi zmian wzglednej liczebno-
Sci gatunkOw naszej przykladowej proby Bl
jako funkcji g. Na osi odcietych gatunki usze-
regowane sa tam w kolejnoSci od najliczniej-
szego do najmniej licznego. Mozemy zakwali-
fikowa¢ wiec gatunki 1 i 2 jako liczne, a 4 i
5 jako pospolite. Jest to podzial doS¢ umow-
ny, bowiem ksztalt krzywej zmienia si¢ nie-
Cco wraz ze zmiana argumentu, ale caly czas
obraca si¢ ona jakby wokol pewnej wyima-
ginowanej osi przebiegajacej gdzieS pomie-
dzy gatunkiem nr 3 i 4. Ten obrot unaocznia
wlasnie zmieniajaca sie wage przypisywana

roznym kategoriom gatunkOw przez wzrasta-
jaca wartos¢ q.

Przy wartoSci g=0 liczebnoSci gatunkoéw
nie sa wiec w ogole brane pod uwage. Poz-
niej jednak (dla kazdego ¢>0) waga gatun-
kow licznych rosnie, a pospolitych maleje.
Pomiedzy g = 0 a g = 1 waga gatunkOw po-
spolitych jest jednak wciaz mniejsza, a rzad-
kich wciaz wieksza od wartoSci empirycz-
nych, a wiec formuta Hilla przypisuje pospo-
litym relatywnie mniejsza wage niz rzadkim.
Przy wartosSci g = 1 (krzywa wytluszczona)
przypisywana waga jest taka, ze gatunki maja
identyczna relatywna waznoS¢ jak w probie
empirycznej. Od g>1 zaleznoS¢ zmienia si¢
na odwrotna w stosunku do <1, bowiem
gatunkom pospolitym zaczyna by¢ przypisy-
wana waga wicksza od empirycznej (i coraz
bardziej rosnaca) a rzadkim mniejsza (i coraz
bardziej malejaca).

To, jaka wartoS¢ g przyjmiemy do po-
rownywania réznych prob zalezy od tego,
jakiemu przedziatlowi liczebnosSci gatunkow
chcemy nadac¢ najwicksza wage. Dla celow
ochrony przyrody, na przyktad, bardziej zain-
teresowani mozemy byc¢ gatunkami rzadkimi,
z kolei dla celow maksymalizacji poglowia
zwierzyny townej gatunkami licznymi. Nie
ma tutaj zadnej reguly i nie sposob stwier-
dzi¢, ze ktorykolwiek indeks punktowy, tzn.
przy danej wartoSci ¢, jest lepszy do porow-
nan od innych, a tym bardziej ze istnieje in-
deks idealny. Jednakze przy g = 1 otrzymu-
jemy taki, ktory jest najbardziej ,neutralny”,
bowiem zaré6wno gatunkom rzadkim jak i
pospolitym przypisuje (jak to wykazaliSmy
powyzej) taka sama wage jaka posiadaja w
probie empiryczne;j.

ALFA ORAZ BETA STANOWI GAMME

Caly czas do tej pory zajmowaliSmy si¢
roznorodnosScia wewnatrz pojedynczej pro-
by. Jest to roznorodnos$¢ alfa. Tymczasem
bardziej interesuje nas na ogoét porownywa-
nie réznorodnoSci pomiedzy probami. Mo-
zemy oczywiScie poroéwnywac proby tylko
pod wzgledem roznorodnoSci alfa. Tracimy
jednak wowczas czeS¢ informacji dotycza-
cej roznorodnosci. Unaoczni nam to ekspe-
ryment z Tabeli 1. Proby B1 i B2 maja tam
takie same liczebnoSci, tyle ze dla innych
gatunkow. Ich roznorodnoSci alfa mierzone
dowolna miara réznorodnosci sa takie same
(patrz dolny fragment czeSci A tej tabeli). Po-
taczmy probe B1 raz z proba B2, co da nam

probe B4, a potem probe Bl z jej kopia, co
da nam probe B5, i obliczmy te same co po-
przednio indeksy. Zauwazmy, ze pomimo
tego, iz wszystkie laczone proby mialy takie
same wartoSci indeksow przed potlaczeniem,
otrzymaly inne po potaczeniu. Pojawia si¢ tu
wiec jakby ,sprzecznoS¢” pomiedzy traktowa-
niem prob oddzielnie i facznie.

Dzieje sie tak dlatego, ze przestawienie
liczebnosSci gatunkow w probie B2 stwarza
roznice pomiedzy gatunkami prob Bl i B2,
podczas gdy roznica pomiedzy proba Bl i
jej kopia wynosi oczywiScie zero. Ta réznica
nazywana jest roznorodnoscia beta, wymiana
(ang. turnover) gatunkOw pomiedzy proba-
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mi. Przesuniecia w liczebnoSciach pomiedzy
B1 i B2 nie mogly ujawnic¢ si¢ przy oblicza-
niu réznorodnosci alfa dla tych prob oddziel-
nie, dlatego roéznorodnos¢ alfa dla B1 i B2
jest identyczna, ale pojawily sie przy liczeniu
roznorodnosci alfa dla polaczonych prob Bl
i B2. Zauwazmy, ze te ,wymian¢” gatunkOow
rozumiemy szeroko: jest nia nie tylko calko-
wity zanik lub pojawienie si¢ gatunku po-
miedzy probami lecz rowniez same zmiany
w liczebnoSciach gatunkow wspolnych dla
obu prob.

Che¢ uwzglednienia tej dodatkowej in-
formacji oraz przezwyci¢zenia powyzszej
»Sprzecznosci” legta prawdopodobnie u pod-
staw Kklasyfikacji roznorodnosci na alfa, beta i
gamma (WHITTAKER 1960, 1972). Gamma jest
globalna (regionalng) roéznorodnoScia wielu
(czy moze raczej wielokrotnych) prob oraz
moze bycC partycjonowana na réznorodnosc
alfa i beta. Ten intuicyjny podzial zostal szyb-
ko i powszechnie przyjety przez ekologow,
ale jego realizacja, a szczegOlnie matema-
tyczna formalizacja, stala si¢ polem sporow
na kilka dekad. Od lat 60. pojawily si¢ dwie
szkoly: jedna twierdzaca, ze gamma powinna
by suma (MACARTHUR i wspoélaut. 1966, LE-
VINS 1968), a druga iloczynem (WHITTAKER
1960) alfy i bety. Zadna jednak nie byta w
stanie przedstawic¢ spdjnego systemu, ani w
okresie burzliwego rozwoju ekologii do lat
siedemdziesiatych, ani w okresie mniejszego
nia zainteresowania w latach poézniejszych.
Jedna badZz druga koncepcja wydawala sie
pasowaé do poszczegélnych miar réznorod-
nosci, ale zadna do wszystkich naraz.

Jak bardzo trudno znalez¢ tutaj wlaSciwe
rozwiazanie potwierdza praca KOLEFF i wspol-
aut. (2003), ktorzy przeanalizowali réznorod-
nos$¢ beta w odniesieniu do danych dotycza-
cych (jedynie) obecnoSci, a nie liczebnoSci
gatunkow. Zebrali oni 18 takich miar, ktore
stosowane byly w literaturze na przestrzeni
kilku dziesiatkow lat i stosujac rozbudowane
symulacje rozpatrywali ich rézne wiasciwo-
Sci. Zadna miara nie byta jednak w pehi ad-
dytywna we wszystkich analizowanych przy-
padkach, a wiekszoS¢ miar nie przeszla testu
addytywnosci w wiekszoSci przypadkow.
Dodajmy, ze analiza addytywnoSci miar alfa i
beta nie byla nawet gtownym celem KOLEFF
i wspotaut. (2003), a jedynie efektem ubocz-
nych ich badan. Nikt chyba nie zebral do tej
pory i przeanalizowal wszystkich wersji obli-
czania réznorodnosSci beta dla wektorow li-
czebnosci.

Jezykowi purySci moga si¢ tutaj poczud
urazeni terminem ,partycjonowanie”, po-
dobnie jak, ponizej uzytymi, ,dekompozy-
cja”, ,addytywna”, i ,multiplikatywna”. Mnie
terminy te rowniez nie specjalnie si¢ podo-
baja. Pozostan¢ jednak przy nich, bo sa pra-
wie ze homofonami oryginalnych terminow
angielskich, co ma t¢ przynajmniej zalete, ze
zmniejsza mozliwoS¢ nieporozumien, a ma-
drzejsi od mnie beda mogli je sobie zamie-
ni¢ na lepsze, bo bardziej polskie, jeSli takie
znajda. Wydaje mi si¢, ze dobrym odpowied-
nikiem terminu ,multiplikatywna” mogloby
by¢ stowo ,mnoznikowa”. Gorzej bedzie z
terminem ,addytywna”: narzucajacy si¢ pol-
ski odpowiednik ,dodawcza” dla mnie brzmi
sztucznie. ,Partycjonowanie” z kolei musi
swoim zakresem znaczeniowym obejmowac
zarowno odejmowanie. jak i dzielenie: narzu-
cajacy sie ,rozklad” bylby dobry, bo jest uzy-
wany w matematyce w podobnym znaczeniu
w wyrazeniu ,rozklad na czynniki’, gdyby
nie to, ze chyba tylko w tym kontekScie. W
innych kontekstach naukowych kojarzy sie
z tym, co po angielsku nazywa si¢ ,distribu-
tion”. Z kolei w polskim znaczeniu potocz-
nym stowo to kojarzy si¢ chyba bardziej z
yrozkladaniem na lopatki”’, wiec zdecydowa-
nie nie pasuje.

Wracajac do meritum, proby addytywne-
go i hierarchicznego partycjonowania roz-
norodnosSci pomiedzy wiele prob/zespotow
(ang. multiple samples/communities) pod-
jeto, z czeSciowo pozornym, jak si¢ pozniej
przekonamy, sukcesem wiele lat wczeSniej.
LEWONTIN (1972) przedstawil odnos$na kon-
cepcje, cho¢ zastosowal ja do problemow
genetyki, a ALLAN (1975) zaadaptowal to
partycjonowanie do celow ekologicznych
[opierajac sie czeSciowo na pomystach, kto-
rych autorami byli LEVINS (1968) oraz PIE-
LOU (1967)], oraz podajac przyklady jej za-
stosowania do hierarchicznej klasyfikacji
kilku fikcyjnych zbiorow danych o réznych
wektorach liczebnoSci. Wszystkie te koncep-
cje oparte byly wylacznie na mierze rozno-
rodnoSci Shannona i formalnie przypomina-
ty analize wariancji. Z trudnych do ustalenia
przyczyn nie wzbudzily one wsréd ekolo-
gow wieckszego zainteresowania. Dodac¢ wy-
pada, ze ani ALLAN (1975), ani LEVINS (1968)
ani PIELOU (1967) nie odnosili swoich roz-
wazan do paradygmatu réznorodnosci alfa,
beta i gamma, lecz postugiwali sie terminem
hierarchicznego porcjowania (ang. appor-
tionment) réznorodnosSci.
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Dokonania ALLANA (1975) odkryte zostaty
na nowo dwie dekady pozniej, w pracy kto-
rej autorem byl LANDE (1996). LANDE (1996)
przeanalizowal miary réznorodnoSci z punk-
tu widzenia takich cech jak wklestoS¢ (ang.
concavity) (LEWONTIN 1972), partycjonowanie
roznorodnoSci (ang. partitioning of diversi-
ty) oraz wlasciwosci probkowania (sampling
properties)(SMITH i GRASSLE 1977). Wklestosc,
to wlasciwos$¢ miar réznorodnosci polegajaca
na nieprzekraczaniu przez réznorodnosc¢ alfa
roznorodnoSci gamma, co moze zachodzi¢
w przypadku wielu indekséw przy liczeniu
Sredniej roznorodnosci dla wielu prob, a wia-
Sciwosci probkowania to reprezentatywnosc
miary obliczona na podstawie proby w sto-
sunku do badanego zespotu/biocenozy, glow-
nie rozpatrywana z punku widzenia wielko-
Sci proby. LANDE (1996) rozwazal te czynniki
dla trzech miar: bogactwa gatunkowego, mia-
ry réoznorodnos$ci SHANNONA (1948)(z warian-
tami) i miary r6znorodnosci SIMPSONA (1949)
(z wariantami). LANDE (1996) najwyzej ocenit
indeks Simpsona, a dokladniej jego wariant
Gini-Simpson o wzorze:

S
l—z p[2

i=1
i wykazat wklestos¢ tych trzech miar w prze-
ciwiefistwie do innych miar réznorodnoSci.
Opowiedzial si¢ takze zdecydowanie po stro-
nie addytywnego partycjonowania réznorod-
nosSci, co bylo wedlug Landego szczegélnie
korzystne w hierarchicznych ukladach ba-
dawczych (ang. hierarchical experimental de-
signs) (KREBS 1989).

LANDE (1996) oraz wspierajacy jego kon-
cepcje VEECH i wspolaut. (2002) oraz KEy-
LOCK (2005) wywarli bardzo znaczny wplyw
na ekologéw, bowiem na przelomie stuleci
pojawilo sie¢ wiele studiow stosujacych ad-
dytywne partycjonowanie réznorodnosSci w
hierarchicznych uktadach badawczych, naj-
czeSciej przy uzyciu trzech powyzej wspo-
mnianych miar (WAGNER i wspotaut. 2000,
FOURNIER i LOREAU 2001, CRIST i wspoOlaut.
2003, CRIST i VEECH 2006; i inni). Stosowa-
no je glownie do roslinnoSci i bezkregow-
coOw. Wydawalo sie, ze znaleziono w koncu
ostateczny sposOb na badanie i hierarchiczne
partycjonowanie réznorodnosci.

,PRAWDZIWA ROZNORODNOSC” I NIEZALEZNOSC BETA OD ALFA

Analiza, ktora wykonat Jost (2006, 2007)
okazala sie dla tych autoréw doS¢ ,zimnym
prysznicem”. Jost nie kwestionowal wick-
szoSci ustalen, ktorych autorem byt LANDE
(1996). Skoncentrowal sic natomiast na za-
leznoSci réznorodnosci beta od alfa, ktora
LANDE (1996) zignorowal. JosT (2006, 2007)
wykazal, ze chociaz miary takie jak réznorod-
noS¢ SHANNONA (1948) czy SIMPSONA (1949)
formalnie umozliwiaja spojne (i addytywne)
partycjonowanie roznorodnoSci, to cz€sto
prowadza do sprzecznych z intuicja rezulta-
tow. Jest tak dlatego, ze réznorodnosc¢ alfa
wplywa na roznorodnoSC¢ beta, a wplywa
tym bardziej im wyzsza jest liczba gatunkow.
Musi tak by¢ chociazby dlatego, ze w addy-
tywnej definicji roznorodnosci réznorodnosc
beta definiowana jest jako gamma minus alfa,
z kolei alfa na ogot jest wysoka jesli liczba
gatunkow jest wysoka. Inaczej mowiac jesli
alfa ma wysoka warto$S¢ to beta bedzie mia-
lo niska, mimo ze moze to by¢ sprzeczne z
intuicyjnym odczuciem kazdego ekologa. W
skrajnych sytuacjach prowadzi to do absur-
dow. Np. roznorodnos¢ beta obliczona przy
pomocy indeksu Gini-Simpson pomiedzy
dwoma biocenozami arktycznymi posiadaja-
cymi po dwa te same gatunki kazdy (jedna

w proporcjach 40 i 60%, a druga 20 i 80%)
okaze si¢ trzy razy wyzsza niz ta obliczona
pomiedzy dwoma lasami tropikalnymi posia-
dajacymi po 500 gatunkow i ani jednego ga-
tunku wspolnego.

Jost (2006, 2007) udowodnil wiec, ze ani
miara SHANNONA (1948) ani SIMPSONA (1949)
nie sa odpowiednie dla zgodnego z intuicja
obliczania i partycjonowania roznorodnosci.
Nie ograniczyt si¢ jednak do krytyki. Udo-
wodnil mozliwoSC spojnego partycjonowania
roznorodnoSci, tyle ze w inny sposob. Jego
logiczno-matematyczng podstawa sa wiasnie
»>odpowiedniki liczcbowe standardowych miar
roznorodnosci”, czyli wartoSci wzoru, ktory
podal HiLL (1973), przy odpowiednich war-
toSciach g. JosT (2007) nadal tej koncepcji
nazwe ,prawdziwa roznorodnosSc¢” (ang. true
diversity). Partycjonowanie to musi by¢ jed-
nak multiplikatywne (a nie addytywne), czy-
li réznorodnoS¢ gamma jest wowczas ilo-
czynem roznorodnoSci alfa i beta, a nie ich
suma. Takie partycjonowanie moze byC spoj-
ne i intuicyjnie poprawne przynajmniej dla
q=0,qg=11igq = 2. Jednakze pami¢tajmy,
ze przy q = 0 mamy do czynienia z bogac-
twem gatunkowym, czyli bardzo uboga wer-
sja roznorodnosci. Z kolei przy q = 2 spojne



Co to jest ,prawdziwa roznorodnos¢” oraz partycjonowanie réznorodnosci?

105

i intuicyjnie poprawne partycjonowanie jest
mozliwe jedynie dla prob o rownej wadze.
Trzeba jeszcze dodaé, ze multiplikatywne
partycjonowanie nie wykorzystuje tej samej
jednostki miary dla roznorodnoSci beta co
dla alfa (ktora jest liczba gatunkoéw), podczas
gdy tej samej jednostki uzywa partycjonowa-
nie addytywne.

Jedynie roznorodno$¢ NI (czyli rzedu
pierwszego, przy g=1), umozliwia, po pierw-
sze, spojne i intuicyjnie poprawne partycjo-
nowanie roznorodnosci prob o roznej wadze,
a po drugie nadanie gatunkom rzadkim i licz-
nym tego samego znaczenia. Réznorodnosé
ta to tzw. wykladniczy Shannon, czyli miara
ktora jest podstawa logarytmOw naturalnych
podniesiona do potegi miary réznorodnosci
SHANNONA (1948). Wynika z tego uprzywile-
jowana pozycja tej miary w odnos$nych bada-
niach. R6zna waga prob jest najczeSciej in-

terpretowana jako rozna liczebnoS¢ poszcze-
g0lnych prob, ale mozliwe sa i inne kryteria.
Przede wszystkim jednak partycjonowanie to
moze by¢ takze hierarchicznie, czyli na wielu
poziomach (cho¢ nie jednoczesnie, jak jest
to mozliwe w addytywnej wersji LEWONTINA
(1972) i ALLANA (1975)). Wzory, ktére podat
Jost (2007), umozliwiaja obliczanie réznorod-
nosci alfa, beta i gamma dla dowolnej liczby
prob i pogrupowanych w dowolny sposob.
Alfa i beta s3 wowczas Srednimi ich warto-
Sciami pomiedzy grupami. Interpretacja bio-
logiczna miary N1 jest taka, ze jest to liczba
gatunkow licznych (czyli o wysokich liczeb-
noSciach), natomiast miary N2 taka, ze jest to
liczba gatunkéw bardzo licznych (HiLL 1973)
w probie. Na koniec zaznaczmy, ze rozdziele-
nie réznorodnosci alfa od beta ma charakter
formalny, a nie przyczynowo-skutkowy, kto-
rego istnienia nie mozna wykluczy¢.

ROZNORODNOSC PARTYCJONOWANIA ROZNORODNOSCI

Rozwazmy mozliwosci partycjonowania
na przykladzie, ktorego dane znajduja sic w
Tabeli 1A. Zat6zmy, ze nasze proby Bl do B5
sa rezultatami na przyklad polowOw ryb prze-
prowadzonych w dorzeczu skladajacym si¢ z
trzech rzek: proba Bl to wynik polowu na
stanowisku na rzece I, podczas gdy B2, B3 i
B4 na trzech stanowiskach na rzece II, a B5
stanowiska na rzece III. Jednym ze sposobow
porOwnania réznorodnosci bedzie potrakto-
wanie prob na tym samym poziomie. Tabe-
la 1B pokazuje otrzymane wyniki. N/ alfa to
Srednia roznorodnos¢ alfa dla kazdej z tych
pieciu prob, N1 beta to Srednia réznorodnosé
beta pomiedzy nimi, a N/ gamma to globalna
(regionalna) biordznorodnos¢. Takie podej-
Scie moze mie¢ sens np. gdy stanowiska na
rzece II rozmieszczone sa w goérnym, Srodko-
wym oraz dolnym biegu rzeki, a wiec wszyst-
kie proby reprezentuja zupelnie odmienne
jej fragmenty, z kolei rzeki I i III to doptywy
potozone pomiedzy tymi stanowiskami. Takie
pogrupowanie bedzie wlaSciwe jesli testowa-
na hipoteza badawcza zaktada, ze kazde zba-
dane stanowisko reprezentuje odmienne Sro-
dowisko w ramach tej zlewni rzek.

Nasze proby mozemy jednak potrakto-
waé rowniez jakby byly na réznym pozio-
mie. To znaczy mozemy chciec¢ stwierdzic
jak réznorodnos¢ wyglada pomiedzy caltymi
rzekami, a nie poszczegllnymi probami. Ta-
kie podejScie byloby korzystne, gdyby pro-
by B2, B3 i B4 byly przyleglymi czy pobli-

skimi odcinkami, a wiec gdybySmy chcieli
przetestowac hipoteze, ze sa one jakoScio-
wo odrebne od stanowisk na doptywach.
Aby tego dokonac¢ musielibySmy potaczyc
B2 z B3 i B4 w jedna probe (bowiem po-
chodza one z jednej rzeki) i porownac z
pozostatymi dwoma (niepolaczonymi) z
dwoch pozostatych rzek. Wyniki tej opera-
cji przedstawia Tabela 1C. Zauwazmy, ze
N1 alfa i NI beta jest wowczas inne (od-
zwierciedlajac podzial na innym poziomie),
ale N1 gamma (czyli réznorodnos¢ regio-
nalna) jest taka sama. Przy tym podziale
roznorodnosci system partycjonowania jest
wiec catkowicie spdjny z poprzednim po-
dzialem.

Zat6zmy dalej, ze chcemy stwierdzic¢ jak
ma si¢ roznorodnos¢ pojedynczego stano-
wiska, dajmy na to B3, do catej r6znorodno-
Sci regionalnej, a wiec wykonaé¢ porowna-
nie na znowu innym poziomie. Musimy w
tym celu polaczy¢ w jedna nasze proby Bl,
B2, B4 i B5 i ich sume¢ poréownac z B3. Wy-
niki przedstawia Tabela 1D. Znowu otrzy-
maliSmy inne wartoSci NI alfa i NI beta,
ale te sama wartoS¢ NI gamma. W koficu
mozemy porownacl rzeke III z rzekami I i
II potraktowanymi lacznie. Wyniki przed-
stawia Tabela 1E. To ostatnie podejScie by-
loby podobne do siebie, ale odmienne od
doptywu III, a wiec testowalibySmy hipote-
ze o odmiennosSci ichtiofauny doptywu III
od reszty zlewni.
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Nasz przyklad jest typem tzw. niezbalan-
sowanego hierarchicznego uktadu badawcze-
go (KREBS 1989), tj. takiego, ktory posiada
rozne liczby elementow (tutaj prob) w gru-
pach (za grupy przyjmuje rzeki). Multiplika-
tywne partycjonowanie réwnie dobrze nada-
je sie oczywiScie do hierarchicznego ukltadu
zbalansowanego (KREBS 1989). W hierar-
chicznym ukladzie badawczym zainteresowa-
ni jesteSmy gtownie statyczna roznica na roz-
nych poziomach, a nie zmiennoScia wzdtuz
jakiego$ gradientu. Uogodlniajac mozna po-
wiedzie¢, ze stosujac ,prawdziwa roznorod-
nos¢” mozemy laczy¢ proby na dowolne
sposoby na dowolnym poziomie (cho¢ nie
na réznych poziomach jednoczes$nie). Mimo
to za kazdym razem zachowana zostanie ta
sama réznorodnoS¢ regionalna. Jest to pierw-
szy system umozliwiajacy przeprowadzenie
partycjonowania réznorodnoSci gamma na
roznorodnos¢ alfa i beta w spodjny a jedno-
czeSnie intuicyjnie poprawny sposob.

By¢ moze czytelnika zaskakuje niska war-
toS¢ roznorodnosci beta, zawsze niewiele
wyzsza od jednoSci, w naszych przykltadach.
Wynika ona z tego, ze wszystkie omawiane

proby maja te sama liczbe i takich samych
gatunkow. Kiedy wymiana gatunkow jest
bardzo duza, to znaczy wiele gatunkow jest
specyficznych dla danych prob oraz gdy na
przyktad wystepuja duze rdéznice w liczeb-
noSciach gatunkow, beta przyjmuje rowniez
duze wartoSci. WartoS¢ beta mieSci sie w
przedziale od jednosci (jeSli proby sa iden-
tyczne) do wartosci rownej iloSci prob, kiedy
sa one calkowicie rozne, czyli zadne nie maja
gatunkow wspolnych. Tak wiec dwie proby
bez gatunkow wspolnych maja réznorodnosc
beta rowna 2, trzy bez gatunkow wspolnych
maja rowna 3, itp.

Natomiast zastosowanie naszej koncepcji
badania ro6znorodnosci jest mniej odpowied-
nie dla gradientowego ukladu badawczego
(KrReBS 1989). Dlaczego? Ot6z w uktadach
takich zainteresowani jesteSmy tym, jak roz-
norodno$¢ zmienia si¢ z proby na probe, w
czasie lub w przestrzeni. Poniewaz réznorod-
nosc¢ alfa i beta sa jedynie Srednimi ich war-
toSciami dla prob (czy grup prob) badanej
grupy (podobnie zreszta jak w addytywnej
koncepcji partycjonowania réznorodnosci),
charakter zmiennosci wzdluz gradientu moze

Tabela 2. Symulowane proby ilustrujace kierunkowe (I, II) oraz okrezne (III, IV) schematy roz-
mieszczenia gatunkow w probach, ktorych réznorodnos¢ byta obliczona przy uzyciu miar rézno-
rodnoSci Hilla (V7). I i III to grupy prob, podczas gdy II i IV to skrajne pary prob grup I i IIL

Gatunek 1 2 3 4 5 6 N1 NI N1
Liczebno$¢ proby

Proba alfa beta gamma
I Liczebnosci gatunkow
a 3 3 0 0 0 0 6
b 0 3 3 0 0 0 6
c 0 0 3 3 0 0 6 2 2,872 5,743
d 0 0 0 3 3 0 6
e 0 0 0 0 3 3 6
11

0 0 0 0 6
a 3 3 ) 2 4
e 0 0 0 0 3 3 6
111
A 3 3 0 0 0 0 6
B 0 0 3 3 0 0 6
C 0 0 0 0 3 3 6 2 2,872 5,743
D 0 0 3 3 0 0 6
E 3 3 0 0 0 0 6
1A%
A 0 0 0 0 6

3 3 2 1 2

E 3 3 0 0 0 0 6
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zosta¢ znacznie zamaskowany, bowiem jed-
na wartoS¢ beta moze odpowiada¢ roznym
typom tej zmiennoSci. Ilustruje to przyklad
podany w Tabeli 2. Zwr6¢my uwage, ze obie
grupy prob (czyli czeSci I i III Tabeli 2) maja
taka sama réznorodnos$¢ N1 alfa, beta i gam-
ma. Mimo to sa to zupetlnie rézne uktady, bo-
wiem w przypadku I (proby a-e) nastepuje
kierunkowa wymiana gatunkéw, natomiast
w III (proby A-E) wymiana okrezna, czyli
rozktad liczebnoSci wraca na koniec do sta-
nu poczatkowego. Obliczenie réznorodnosci
dla tych duzych grup catkowicie ukryje ich
odmienny charakter zmiennosSci wzdhuz gra-
dientu. Charakter ten ujawnia jedynie obli-
czenie wartoSci roznorodnosci NI dla préb

skrajnych kazdej grupy (Tabela 2, czeSci II
iIv).

Zjawisko powyzsze wystepuje miedzy in-
nymi z powodu trudnoSci okreSlenia infor-
macji dzielonej przez wi¢cej niz dwie proby
przez ,prawdziwa réznorodnos$¢”. Wydawacd
by sie moglo ze jest to problem banalny, ale
dopiero w 2008 r. CHAO i wspotaut. (m.in.
Jost) zaproponowali pewien sposob jego
przezwyciezenia. Ich propozycja jest jednak
skomplikowana, dwustopniowa, wymagajaca
wpierw przeprowadzenia symulacji i oddziel-
nych obliczen dla kazdej iloSci prob. Obli-
czenia stuza wowczas okreSleniu informacji
wspolnej dla wiecej niz dwoch prob dla wy-
branej wartosci g.

PARTYCJONOWANIE PRAWDZIWYCH DANYCH

To, jak ,prawdziwa réznorodnos¢” wygla-
da w zastosowaniu do konkretnych danych,
przedstawia Tabela 3. Zawiera ona dane, ob-
liczenia roznorodnoSci gamma rzedu pierw-
szego, oraz partycjonowanie tej réznorodno-
Sci na alfa i beta u ryb rzeki Czarnej Orawy
oraz jej czterech bezposrednich doplywow.
W czesci A Tabeli 3 obliczono Srednie war-
toSci roznorodnosci alfa i beta dla 22 préb z
dorzecza. Zwro¢my uwage ze mozliwy prze-
dzial réznorodnosSci beta jest pomiedzy 1 a
22. Ta druga wartoS¢ wystepowalaby tylko
wtedy, gdyby kazda proba zawierala tylko
jeden gatunek i w takiej samej liczebnoSci.
Inaczej moéwiac beta dla NI to tak naprawde
0,744/21 (bowiem dolna granica jest jeden, a
nie zero).

W czesci B Tabeli 3 dane zsumowano dla
kazdej rzeki oddzielnie. Obliczenie miar Hilla
dla tak uzyskanych pieciu prob obrazuje, ze
rzeki mniej roznia si¢ Srednio pod wzgledem
wystepujacych w nich gatunkéw niz proby
od siebie, jednak wymiana gatunkow pomie-
dzy rzekami jest relatywnie wieksza (0,248/4
vs. 0,744/21). Zwr6émy uwage, ze rozno-

rodnoS¢ gamma jest caly czas taka sama, bo-
wiem te same proby byly brane pod uwage,
tyle ze zsumowane w inny sposob. Z kolei
zsumowujac dane prob ze wszystkich dopty-
wOw i poréwnujac ze zsumowanymi proba-
mi z glownej rzeki otrzymamy informacje jak
glowny ciek r6zni sic od swoich glownych
doptywow (czes¢ C Tabeli 3). Widzimy, ze
roznica w réznorodnosci jest znacznie wiek-
sza niz w przypadku potraktowania rzek od-
dzielnie, bowiem réznorodnosS¢ beta wynosi
0,128/1, czyli Czarna Orawa bardziej rozni
siec od swoich doplywow (potraktowanych
lacznie) niz rzeki tej zlewni od siebie nawza-
jem, kiedy potraktowane zostaly oddzielnie.
W koncu mozemy poszuka¢ odpowiedzi
na pytanie, czy poszczegolne doplywy roéznia
sie od pozostalych rzek zlewni (czyli od roz-
norodnoSci regionalnej). OdpowiedZ na to
pytanie znajduje sie¢ w czeSciach D-G Tabe-
li 3. Widzimy tam, Ze ryby stanowisk na rze-
ce Zubrzycy najbardziej r6znia si¢ pod wzgle-
dem réznorodnosci od catego regionu/dorze-
cza (NI beta = 0,123/1), a stanowiska rzeki
Piekielnik najmniej (NZ beta = 0,007/1).

PODSUMOWANIE

1) Zagadnienie zaleznoSci pomiedzy ba-
danym obszarem a wystepujaca na nim roz-
norodnoScia gatunkowa zwierzat i roslin byto
aktualne od dziesigtkéw lat, ale w ostatnich
dwoch dekadach stato sie jednym z central-
nych probleméw ekologii (MAGURRAN 2004);

2) Logiczna formalizacja tego zagadnie-
nia stal si¢ podzial, powszechnie zaakcepto-

wany przez ekologow w potowie XX w., na
roznorodno$¢ wewnatrz proby/biocenozy/ze-
spotu (réznorodnos¢ alfa), roznorodnos¢ po-
miedzy nimi (r6znorodnoS$¢ beta), oraz roz-
norodno$¢ regionalna, innymi stowy laczng
roznorodno$¢ z danego regionu (réznorod-
nos¢ gamma);
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3) Matematyczna formalizacja tego zagad-
nienia wytworzyla z jednej strony dwie prze-
ciwstawne koncepcje: addytywnego (suma
alfy i bety) oraz multiplikatywnego (iloczyn
alfy i bety) partycjonowania rdéznorodnosci
gamma pomiedzy probami/zespotami/bioce-
nozami, a z drugiej strony propozycje niezli-
czonych miar réznorodnosci alfa i beta;

4) Zadna z powyiszych koncepcji nie
byla formalnie spdjna do czasu kiedy LEVINS
(1968), PIELOU (1967) oraz LEWONTIN (1972)
i ALLAN (1975) stworzyli metody addytywne-
go i hierarchicznego partycjonowania rézno-
rodnoSci w oparciu o miare réznorodnosci
SHANNONA (1948);

5) Addytywne partycjonowanie umozli-
wialo matematycznie spdjna dekompozycje
roznorodnoSci na réznych hierarchicznych
poziomach dla wielokrotnych prob/zespo-
low/biocenoz (szczegbdlnie w postaci ich
Srednich wartoSci alfa i beta (wariant Le-
wontina i Allana)); metody te okazaly sie
jednak niezdolne do jednoznacznego od-
dzielania alfy i bety, co prowadzi do nie-
jasnych wynikow, szczegollnie przy duzych
roznicach w liczbie poroOwnywanych gatun-
kow.

6) Koncepcja HILLA (1973) byla najistot-
niejsza proba uogolnienia miar roéznorod-
nosSci oraz otworzyla droge do pozniejszej

glebokiej syntezy partycjonowania réznorod-
noSci dzieki koncepcji ,odpowiednikow licz-
bowych standardowych miar réznorodnosci”
wykonanej przez JOSTA (20006, 2007).

7) Multiplikatywna metoda partycjono-
wania réznorodnosSci jest na razie jedyna,
ktora zapewnia calkowite oddzielenie r6z-
norodnosci alfa od beta (w postaci ich Sred-
nich wartoSci dla badanych prob), oraz nie
prowadzi do paradokséw. Oddzielenie to ma
charakter formalny, a nie przyczynowo-skut-
kowy.

8) Multiplikatywna metoda partycjono-
wania réznorodnoSci moze rOéwniez prowa-
dzi¢ do maskowania réznych typow zmien-
nosci wektorow liczebnosci prob/zespotow/
biocenoz przez t¢ sama wartoS¢ beta, np.
wzdtuz gradientu Srodowiskowego kiedy pro-
by zmieniaja si¢ w sposOb okrezny (czyli taki
w ktorym nastepuje powrot wektora liczeb-
nosSci gatunkéw do stanu poczatkowego).

9) Multiplikatywna metoda partycjono-
wania roznorodnosci nie wykorzystuje tej sa-
mej miary dla r6znorodnosci alfa i beta.

Serdecznie dzickuje prof. Mirostawowi Przy-
bylskiemu z Katedry Ekologii i Zoologii Kre-
gowcow Uniwersytetu Lodzkiego za udostep-
nienie mi danych dotyczacych populacji ryb w
rzece Czarnej Orawie oraz jej doptywach.

WHAT IS “TRUE DIVERSITY” AND DIVERSITY PARTITIONING?

Summary

The present paper describes and discusses the
development in species richness and diversity meas-
ures research that has taken place mostly in the re-
cent decade. The application of “number equivalents
of standard diversity measures” (HILL 1973) enabled
the first coherent and intuitively correct partition-
ing of gamma diversity into alpha and beta compo-

nents at any desired level for multicommunity data-
sets (JOsT 2006, 2007), this being particularly useful
in hierarchical experimental designs (KREBS, 1989).
The formerly used additive partitioning of diversity,
particularly into hierarchical components (LANDE
1996), is counterintuitive because beta diversity is
confounded with alpha diversity (JosT 2006, 2007).
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