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Abstrakt 

Cílem této diplomové práce je na základě klimatického modelování 

porozumět postglaciální historii olše lepkavé Alnus glutinosa a olše šedé Alnus 

incana, jejich současné distribuci a mechanizmům jejich vnitrodruhové genetické 

diverzifikace. 

A. glutinosa i A. incana byly rozděleny na 9, respektive na 4 základní 

fylogenetické (haplotypové) linie. Pro každý druh a každou fylogenetickou linii byly 

vytvořeny modely druhové distribuce, které byly projektovány jak do současných 

klimatických podmínek, tak do klimatu posledního glaciálního maxima (LGM - Last 

Glacial Maximum). V prostředí ArcGIS byla provedena analýza překryvu 

jednotlivých potenciálních areálů a jejich naplnění skutečným areálem výskytu. Pro 

oddělení účinku klimatických podmínek a geografických procesů na fylogenetické 

vzdálenosti mezi jednotlivými liniemi byla provedena analýza vzdáleností 

prostřednictvím vícenásobné mantelovy regrese. Dále byly porovnány výsledky 

modelů druhové distribuce pro celý druh s modely pro jednotlivé fylogenetické 

větve. 

Z výsledků vyplynulo, že oblasti vyšší potenciální diverzity zřetelně 

korespondují s vymodelovanými areály glaciálních refugií. Klimatické a geografické 

vzdálenosti vysvětlily 88% variace fylogenetických vzdáleností u A. incana a 0,5% u 

A. glutinosa. Významné rozdíly pak byly zjištěny mezi modely pro jednotlivé 

fylogenetické linie a modely pro celý druh. Refugia modelovaná pro celý druh 

zaujímají jen malou část plochy z refugií modelovaných pro jednotlivé linie zvlášť. 

 Vnitrodruhová genetická diverzifikace a současná prostorová distribuce 

druhů rodu Alnus v Evropě je pravděpodobně výsledkem působení celé řady faktorů. 

Významnou roli zde pravděpodobně hrály nejen klimatické faktory a geografická 

izolace jednotlivých skupin (A. incana), ale také holocénní migrace a pozice 

glaciálních refugií (A. glutinosa). Zahrnutí molekulárních dat do klimatického 

modelování může významně zpřesnit modely potenciálně vhodných nik druhů. 

 

Klíčová slova: modely druhové distribuce; SDM; poslední glaciální maximum; 

refugium; nikový konzervatismus  



 
 

Abstract 

The aim of the diploma thesis was to understand the postglacial history of the 

black alder (Alnus glutinosa) and grey alder (Alnus incana), their current distribution 

and the mechanisms of their intraspecific genetic diversification based on the species 

distribution modelling (SDM). 

A. glutinosa and A. incana were assigned into 9, respectively 4 genetically 

defined clades. SDMs for each species and each phylogenetic group were projected 

for the current climatic conditions as well as the Last Glacial Maximum (LGM). The 

analysis of the overlapping of potential and real occurrence was performed using 

ArcGIS software. The Mantel regression was used to estimate the effect of 

environmental and geographical distances to phylogenetic distance between the 

individual phylogenetic clades. In addition, the projection obtained from SDMs fitted 

from the species levels were compared to those composed from the clade-levels. 

The results showed that areas of higher potential diversity clearly correspond 

to the projection of glacial refugia. Environmental and geographical distances 

explained 88% of the phylogenetic distance variation in A. incana and 0.5% in A. 

glutinosa. Large differences were detected between SDMs fitted from the species 

levels and SDMs fitted from the clade-levels – those covers larger areas than the first 

ones. 

Intraspecific genetic structure and current spatial distribution of Alnus genus 

in Europe seems to be consequence of wide range of factors. Environmental 

conditions and geographic isolation have played important role in this process (A. 

incana). However, also holocene migration patterns and location of glacial refugia 

were key factors (A. glutinosa). Inclusion of molecular information can significantly 

improve projection of fundamental niche of the species.  

 

Key words: species distribution models; SDM; last glacial maximum; refugium; 

niche conservatism 
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1 Úvod 

 

Současné rozšíření druhů na severní polokouli je významně ovlivněno 

cyklickým střídáním klimatických změn během kvartéru (Taberlett 1998, Hewitt 

1999, 2000). Během chladných období se druhy uchylovaly do jižněji položených 

refugií a po následném oteplení obsazovaly nové areály. Pro pochopení současné 

distribuce druhů, je tedy nezbytné porozumět jejich historii a postglaciálnímu vývoji. 

Pro tyto účely nám mohou sloužit, dnes stále častěji používané, modely druhové 

distribuce (SDM - species distribution modeling). Ty pracují s daty o pozorování 

výskytu nebo hojnosti daných organismů, které kombinují s odhady podmínek 

životního prostředí a dokážou tak odhadnout výskyt do minulosti nebo ve stejném 

časovém rámci (Elith et Leathwick, 2009). Tak můžeme získat informace o 

pravděpodobném výskytu glaciálních refugií, nebo o areálech potenciálně vhodných 

nik.  

Tato práce se zabývá postglaciální historií dvou evropských hojně 

rozšířených stromů, temperátní A. glutinosy a boreální A. incany. Za použití modelů 

druhové distribuce se pokouší odhalit místa glaciálních refugií a současné potenciální 

diverzity obou druhů. Dále se zabývá úlohou životního prostředí a geografické 

izolace v jejich vnitrodruhové genetické diverzifikaci.  
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2. Cíle práce 

 

Rod Alnus je klíčovým druhem aluviálních a podmáčených habitatů, v Evropě 

jej nacházíme od severní hranice lesa až po mediterán. A. incana je možné zařadit 

mezi boreální druhy, zatímco A. glutinosa obsazuje jižněji položené biotopy a je 

představitelem temperátních druhů. (Hejný a Slavík, 1990). 

Evropské populace obou druhů jsou pro účely práce rozděleny do několika 

molekulárně definovaných podskupin. A. gutinosa na 9 a A. incana na 4 podskupiny.   

Cílem práce je za použití modelů druhové distribuce určit místa 

pravděpodobných refugií v posledním LGM (Last Glacial Maximum) a zároveň 

odhalit místa současného potenciálního rozšíření pro oba druhy. A to jak na základě 

rozšíření celých druhů, tak i jednotlivých fylogenetických linií. Na základě těchto 

modelů pak porovnat, jak se liší role klimatických faktorů a izolace mezi oběma 

druhy. 

Diplomová práce si klade za cíl odpovědět na tyto otázky: 

1. Lze pomocí SDM odhalit historická a současná potenciální refugia? 

-existovalo nějaké "superrefugium" kam se mohly uchýlit všechny haplotypy? 

Vzhledem k velkému počtu haploskupin u A. glutinosa a jejich distribuci na 

velkém území Evropy není pravděpodobné, že by se během glaciálu mohly všechny 

tyto skupiny uchýlit do jednoho refugia. U A. incana, kde jsou haploskupiny pouze 4, 

by takový výsledek bylo možné očekávat. 

-jak oba druhy, resp. jejich fylogenetické linie naplňují svá potenciální refugia, je 

možné pozorovat rozdíly mezi severem a jihem? 

Vzhledem k tomu, že je modelování založeno pouze na klimatických faktorech 

a nezahrnuje jiné distribuční limity, dá se očekávat, že jednotlivé skupiny nenaplňují 

zcela své potenciální areály. Vzhledem k odlišným klimatickým podmínkám a 

rychlosti probíhající sukcese v severní části Evropy očekávám menší naplnění 

potenciálního areálu severními haplotypy. 
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2. Jak se liší výsledky modelů pro celý druh a pro jednotlivé fylogenetické linie?  

- přinášejí modely pro jednotlivé fylogenetické linie přesnější výsledky? 

Vzhledem k poznatkům z dostupné literatury (Serra-Varela et al., 2015; Benito-

Garzón et al., 2011) očekávám přesnější výsledky od modelů koncipovaných 

samostatně pro jednotlivé fylogenetické linie zvlášť. 

3. Liší se role klimatických faktorů a izolace pro A. incana a A. glutinosa? 

-vysvětluje fylogenetickou vzdálenost mezi jednotlivými liniemi lépe geografická, 

nebo klimatická vzdálenost? (Klimatickou vzdáleností je myšlen rozdíl 

v průměrných hodnotách klimatických faktorů) 

Co ovlivnilo současnou distribuci druhů, a co stálo za jejich genetickou diverzifikací, 

by mohla pomoci objasnit analýza výše uvedených faktorů. Vzhledem k významným 

klimatickým změnám od posledního glaciálního maxima předpokládám, že 

fylogenetickou variabilitu budou lépe vysvětlovat klimatické vzdálenosti. 

- kde jsou místa vysoké potenciální diverzity, jak se jednotlivé linie specializují na 

své niky? 

Tato analýza by mohla pomoci odpovědět na otázku, jak moc jsou jednotlivé 

fylogenetické linie specializované na své niky. 
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3. Literární rešerše 

3.1 Vliv pleistocenního zalednění na výskyt druhů  

De Candolle (1820) byl první autor, který přišel s myšlenkou, že současné 

rozšíření živých organismů závisí jak na stávajících ekologických podmínkách, tak i 

na historické distribuci druhů. Na severní polokouli je současné rozšíření druhů 

významně ovlivněno cyklickým střídáním klimatických změn během kvartéru 

(Taberlett 1998; Hewitt, 1999; 2000). Kvartér je, i přes své krátké trvání, obdobím 

velmi dynamickým. Jeho základním znakem je střídání chladných glaciálů, 

doprovázených mohutným rozšířením ledovců, s mnohem teplejšími a vlhčími 

interglaciály (Košťák et Mazuch, 2011). Členíme jej na 2 oddělení: starší pleistocén a 

mladší holocén (http://www.stratigraphy.org/GSSP/).  Pro současnou distribuci 

druhů bylo obzvláště významné období posledního glaciálního maxima (svrchní 

pleistocén, 26,519 tisíc let před současností (Clark et al., 2009)). Tato perioda je 

charakteristická extrémně suchými a chladnými podmínkami (Kohler et al., 2010), 

ledovec pokrýval rozsáhlá území severní hemisféry a hladina moří klesla v průměru 

o 120 m (Peltier, 2007). Odpovědí druhů na tyto probíhající změny byla především 

migrace (Svenning, 2008b). Některé druhy však dokázaly přečkat tyto extrémně 

nepříznivé podmínky v některém z refugií. Mimo migraci se v charakteru tehdejší 

vegetace silně projevil také takzvaný efekt hrdla láhve – ten je charakteristický 

prudkým poklesem počtu jedinců v populaci a spolu s ním také poklesem genetické 

diverzity. To je doloženo nízkou pylovou abundancí mnoha temperátních druhů 

během pleistocénu (Soltis et al., 2006). Tyto změny vyústily v masivní úbytky v 

evropské stromové floře (Svenning, 2008a).  

Dle východně–západní orientace evropských hlavních pohoří lze usuzovat, že 

se zde nacházelo pouze několik možných migračních tras a refugií během posledního 

glaciálního maxima. V posledních desetiletích se vycházelo především z hypotézy 

takzvaných jižních refugií, tedy že temperátní druhy evropských stromů se během 

glaciálů uchylovaly do jižně položených refugií. Za hlavní refugium byla 

považována západní část Balkánského poloostrova společně s Alpami a italskými 

pohořími. Méně významné refugium se podle této hypotézy nacházelo v Pyrenejích – 

pravděpodobně je zde horský masiv příliš malý a podnebí příliš suché k udržení 

životaschopné populace (Bennett et al., 1991). 
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Novější studie nicméně ukazují na možnost mnohem širšího areálu výskytu 

některých druhů stromů během posledního glaciálu. Podle Svenninga (2008a) se s 

velkou pravděpodobností lesní druhy nacházely v „tradičních“ jižních refugiích. 

Mnoho boreálních druhů však nemuselo být rozšířeno pouze v těchto jižních 

oblastech, ale také ve střední a západní Evropě, včetně východoevropské roviny. 

Tato zjištění vycházejí z použití distribučních modelů, ale shodují se také s 

paleoekologickými a fylogeografickými důkazy. Stále přibývají paleoekologické 

důkazy o výskytu boreálních stromů, jakými jsou smrk (Picea), borovice (Pinus), 

modřín (Larix) a bříza (Betula) ve střední a východní Evropě během pleistocénu 

(Willis et van Andel 2004).   

Binney  et al. (2017) na základě velkého množství sesbíraných pylových dat 

potvrdili, že v nezaledněných severních oblastech se nejpozději od 17 tisíc let BP 

dále lesní biomy vyskytovaly alespoň lokálně. To potvrzují také nálezy makrofosílií 

Picea a Larix napříč Eurasií (Binney et al., 2009). Hutley et al. (2013) pomocí 

simulací ukázali, že krátkodobé interstadiály, které přerušovaly ledovcová období, 

umožňovaly dočasné rozšíření populací stromů. Zda byly tyto populace přítomny i 

během LGM, je z paleoekologických důkazů jasné méně. Vzhledem k široké škále 

místních klimatických podmínek napříč kontinentem je ale pravděpodobné, že 

drobné populace navzdory obecně chladnému a suchému počasí přežívaly (Binney et 

al., 2017). Výskyt stromů během LGM v Evropě také potvrdily výsledky několika 

ekologických simulací (Huntely et al., 2013; Janská et al., 2017) 

To, jaký byl charakter evropské vegetace/krajiny během LGM, lze do jisté 

míry modelovat na základě podobnosti s klimatickými podmínkami dnešní Sibiře. Na 

základě této analogie navrhla Janská et al. (2017) pravděpodobné uspořádání tehdejší 

vegetace. Podle této studie byl ve východní Evropě patrný severně–jižní gradient, 

reprezentovaný tundrou, lesní tundrou, boreálním lesem, lesostepí a stepí, stejně jako 

na území dnešní Sibiře. S tím se shodují i výsledky Simakové (2006), která doložila 

výskyt boreálních stromů, zejména rodů Pinus, Betula a Picea v oblasti 

východoevropské roviny během LGM, a navrhla ekosystém reprezentovaný stejným 

gradientem: tundra – les – step. I přes nízké zastoupení Larix v pylových analýzách, 

byla tato oblast pravděpodobně vhodná i pro tento druh. Výsledky pylových analýz 

mohou být totiž zkresleny obecně nízkou produkcí pylů u tohoto druhu (Janská et al., 

2017).  
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Na vegetaci střední Evropy během pleistocénu dnes převažuje pohled jako na 

mozaiku tvořenou tundrou, stepí a lesem (Willis et van Adel, 2004; Birks et Willis, 

2008). Nezaledněné oblasti Alp a Karpat pokrývala během LGM bezlesá arktická 

vegetace, v jižnějších částech střední Evropy, v oblasti Panonské pánve, se 

rozprostírala step (Janská et al., 2017). Důkazy o výskytu stromů, jakými jsou Pinus, 

Betula, Larix a Picea, se dochovaly nejen ve formě pylů a uhlí (Willis et van Adel, 

2004), ale také jako fosílie lesních druhů měkkýšů (Juřičková et al., 2014).  

S rozvojem molekulárních metod je možné zkoumat geografické rozdíly také 

pomocí molekulárních markerů (Avise et al., 1987; Hewitt 2000, 2001; Taberlet et 

al., 1998). Je zřejmé, že tradiční pohled na Evropu v posledním glaciálním maximu 

bez stromů, zejména severně od Alp, je třeba přehodnotit, neboť stromy byly 

pravděpodobně mnohem rozšířenější, než se původně předpokládalo. 

3.2 Rod Alnus  

Rod Alnus Mill. (Betulaceae) je rozšířen zejména na severní polokouli. 

Výjimku tvoří A. acuminata Kunth a A. jorullensis Kunth, jejichž výskyt je omezen 

na území And (Chen, 2004). Jen jediný druh, Alnus glutinosa (L.) Gaetrn., se 

vyskytuje v Africe (Chen, 1999). Nejstarší nálezy makrofosílií této čeledi jsou 

datovány do eocénu, ale palynologická data naznačují výskyt již od santonu svrchní 

křídy (Chen, 1999). První fosilní nález v Evropě je datován do eocénu a pochází z 

Anglie (Chandler, 1963). Již v průběhu terciéru byl tento rod bohatě rozšířen na 

severní polokouli.  Podle současných studií je do rodu Alnus řazeno přibližně 35 

druhů, které je na základě molekulárních analýz možné rozdělit do 3 hlavních linií 

(Furlow, 1979).   

Na evropském území nacházíme tyto druhy, které se liší svými ekologickými 

nároky: montánní a boreální A. incana; temperátní A. glutionosa; A. alnobetula – 

charakteristického kolonistu lavinových horských drah a A. cordata – endemický 

druh, původní v Apeninách a severovýchodních pohořích Korsiky (Walters, 1993; 

Nilsson, 2000; Chen, 2004). Vít et al. (2017) rozšířili tento výčet evropských druhů o 

dva nové tetraploidní druhy, A. lusticana a A. rohlenae, druhy morfologicky velmi 

podobné A. glutinosa, lišící se však významně na genetické úrovni. 
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Distribuce A. incana a A. glutinosa se významně liší (Jalas et Suominen, 

1976). A. glutinosa roste v nížinách a středních polohách po celé Evropě s výjimkou 

dálného severu, její areál se rozprostírá až na západní Sibiř, do Turecka a severní 

Afriky (McVean, 1953). Běžně roste v jižní Skandinávii a na severu je její výskyt 

vázán na pobřežní oceánské podnebí (Tallantire, 1974). Rozšíření A. incana je 

rozděleno na severní a jižní část (Jalas a Suominen, 1976). Na severu její areál 

pokrývá celou Fennoskandinávii a přes evropskou část Ruska zasahuje až do severní 

Asie. Pro jižní část je typický ostrůvkovitý výskyt, který je omezen Alpami, 

Hercynským lesem, Karpaty a Dinárskými alpami. Distribuční rozsah druhů během 

LGM byl však pravděpodobně výrazně širší, a to i v západní Evropě a části 

Pyrenejského poloostrova, jak ukázal Svenning et al. (2008a) pomocí modelování 

druhové distribuce. Oba druhy byly pravděpodobně v kontaktu v celé Evropě po 

celou poslední dobu ledovou. 

3.3 Glaciální historie rodu Alnus 

Tradiční studie o postglaciální kolonizaci Evropy olšemi tvrdí, že většina 

současných evropských populací má svůj původ v refugiu ležícím v Karpatech – na 

území dnešního Maďarska a Rumunska (Huntley et Birks 1983, King et Ferris 1998). 

Přežívání A. glutinosa v této oblasti je zároveň podpořeno paleoekologickými daty 

(Douda et al., 2014). Huntley a Birks (1983) uvádějí, že holocenní migrace olší 

začala pravděpodobně někde ve východní Evropě a pokračovala na sever 

rozšiřováním A. glutinosa a A. incana směrem k Baltskému moři a do Skandinávie. 

V dnešní době existuje již řada studií, kterým se toto paradigma podařilo zpochybnit. 

Klíčovým důkazem pro výskyt vícero jižních refugií A. glutinosa je její 

haplotypová divergence. Zatímco pro severní část Evropy je typická přítomnost 

skupiny reprezentované především jedním haplotypem, v jižních oblastech Evropy a 

v severní Africe se v současnosti vyskytují populace A. glutinosa s několika 

rozdílnými haplotypy, diverzifikace těchto skupin může být velmi stará a odrážet 

historické biogeografické události (Petit et al., 2005; Medail et Diadema, 2009). A 

právě tato divergence svědčí o existenci několika refugií, včetně již zmíněného 

karpatského. Jedná se o refugia na Pyrenejském, Apeninském a Balkánském 

poloostrově, na Korsice, v severní Africe a v Malé Asii (King et Ferris, 1998; Lepais 

et al., 2013). Všechny tři jižní poloostrovy pravděpodobně sloužily jako zdrojové 
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oblasti pro postglaciální kolonizaci. Na to poukazuje jasná diferenciace těchto 

skupin, jež byla prokázána na základě zkoumání mikrosatelitů (Havrdová et al., 

2015). Podle Havrdové et al. (2015) existovaly 3 nejpravděpodobnější směry, ve 

kterých migrace probíhala: a) ze severní části Pyrenejského poloostrova do západní a 

střední Evropy a následně na Britské ostrovy, b) od Apeninského poloostrova po 

Alpy a c) od východní části Balkánského poloostrova po Karpaty, následovaná 

expanzí směrem k východoevropské rovině. Během této kolonizace pravděpodobně 

vznikly dvě sekundární kontaktní zóny, tedy místa, kde se populace setkávaly a 

mohlo zde docházet k nahromadění vysoké genetické variability: a) migrační cesty 

ze západní Evropy na jedné straně a Karpaty na straně druhé se setkaly ve střední 

Evropě a b) průnik západní a východní evropské populace dal vzniknout 

skandinávským populacím. Nelze vyloučit ani možnost, že balkánská populace 

sloužila jako zdrojové refugium pro kolonizaci Karpat ještě před LGM. V tom 

případě by Karpaty nebyly refugiem v pravém slova smyslu (Havrdová et al., 2015). 

To, že ani Pyrenejský poloostrov ani západní část Balkánského poloostrova 

nepředstavovaly účinné refugium pro postglaciální expanzi do severní Evropy, 

dokládá, mimo jiné, existence nově objevených tetraploidních populací (Mandák et 

al., 2016b; Lepais et al., 2013). Ty byly popsány na území Maroka a dále na 

Pyrenejském a Balkánském poloostrově. Jedná se pravděpodobně o autopolyploidy, 

bez známky toho, že by A. incana (nejpříbuznější druh) byla zapojena do jejich 

evoluce. Populace z Pyrenejského poloostrova a severní Afriky se pravděpodobně 

propojily během posledního glaciálního maxima. Tyto nově objevené tetraploidní 

populace nesou specifické haplotypy, které ukazují na jedinečné a velmi reliktní 

populace nacházející se v předpokládaných hlavních ledovcových refugiích. 

Vzhledem k tomu, že tato refugia uchovávala tetraploidní cytotyp, nemohly tyto 

oblasti sloužit jako efektivní refugia pro diploidy A. glutinosa rostoucí ve zbytku 

Evropy (Mandák et al., 2016b).  

Jak ukázala radiokarbonová datace pylů a makrofosilií, některým stromům 

rodu Alnus se dokonce podařilo přečkat poslední glaciální maximum v západní 

Evropě, severním podhůří Alp, v Rumunských Karpatech a ve velké oblasti 

severovýchodní Evropy (Douda et al., 2014).  Z toho vyplývá, že po stažení ledovců 

se rod Alnus mohl rychle rozšířit do jižního Švédska a postupně dále na sever, 
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pravděpodobně převážně z refugia v Bělorusku a západním Rusku (Douda et al., 

2014). 

Pro A. incana platí podobný vzor jako pro A. glutinosa, tedy že populace z 

Karpat a Balkánského poloostrova se nemohly rozšířit na sever a nesloužily tedy 

jako zdroj postglaciální rekolonizace Evropy. Kolonizace Fennoskandinávie a 

východní Evropy měla svůj původ ve střední Evropě. Fennoskandinávské a 

východoevropské populace sice nemají jedinečný genetický klastr, ale představují 

směs s převládajícím klastrem typickým pro střední Evropu. To je mimo jiné 

důkazem existence relativně severně položeného refugia boreálních stromů v Evropě 

(Mandák et al., 2016a). Výskyt A. incana během LGM ve východní Evropě nebyl 

doložen ani distribučním modelováním (Svenning et al., 2008) ani ve fosilním 

záznamu nebo fylogeografickou studií (Mandák et al., 2016a). 

Vzhledem k tomu, že na základě těchto poznatků lze vyloučit Karpatské 

refugium jako hlavní zdroj postglaciální migrace, je třeba důkazy, které svědčily ve 

prospěch tohoto paradigmatu, objasnit jinak. Například přítomnost především 

jednoho haplotypu v severní Evropě může sice poukazovat na postglaciální 

kolonizaci z Karpat (King a Ferris, 1998), ale může být také důkazem o fragmentaci 

kontinuálního rozšíření A. glutinosa během poslední doby ledové (Douda et al., 

2014).  Stejně tak opožděná expanze do západní Evropy byla způsobena spíše jinými 

faktory než vzdálenou polohou od ledovcových refugií v západní Evropě (Huntley et 

Birks, 1983; King et Ferris, 1998). Ke zpožděné kolonizaci západoevropských 

regionů mohlo dojít v důsledku nepříznivých klimatických podmínek (Douda et al., 

2014). Další z možností, jak vysvětlit toto zpoždění, je přítomnost kompetičních 

interakcí s jinými druhy, jak ukázal např. Watson (1996) na buku (Fagus), jehož 

opožděná migrace byla způsobena konkurencí jedle. I další paleoekologická data 

ukazují, že konkurence mezi rody Alnus, Betula, Quercus a Pinus poskytuje lepší 

vysvětlení pro sledovanou populační dynamiku než teplota vegetačního období nebo 

např. dostupnost dusíku během holocenního období v západní Evropě (Jeffers et al., 

2014). 
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3.4 Modely druhové distribuce (SDM – species distribution modeling) 

3.4.1 Co jsou SDM? 

Modely druhové distribuce jsou numerické nástroje, které kombinují znalosti 

z ekologie a přírodních věd s novějšími poznatky ze statistiky a informačních 

technologií (Austin, 2007). Nejenže jsou užitečným nástrojem pro řešení praktických 

otázek v aplikované ekologii a biologii ochrany přírody, ale jsou také relevantní pro 

některé základní vědecké disciplíny (biogeografie, fylogeografie), a to díky 

ekologickým a evolučním teoriím, ze kterých vycházejí (Guisan et Thuiller, 2005). 

Pracují s daty o pozorování výskytu nebo hojnosti daných organismů, které 

kombinují s odhady podmínek životního prostředí. V dnešní době jsou hojně 

využívány pro suchozemské, mořské i sladkovodní prostředí. SDM mohou být 

použity dvěma způsoby: k odhadování možné distribuce na nevzorkovaná místa s 

podobnými environmentálními podmínkami ve stejném časovém rámci nebo jako 

odhad výskytu do minulosti či budoucnosti (Elith et Leathwick, 2009). Tato práce se 

zabývá jak modelováním do potenciální současné krajiny, tak i do minulosti, 

konkrétně do posledního glaciálního maxima (LGM). 

3.4.2 Modely historické distribuce druhů 

Tradičně jediným zdrojem informací o historické distribuci druhů byly fosilní 

důkazy o přítomnosti organismů na daném místě a v daném čase. Tyto pozůstatky 

jsou ovšem často velmi vzácné a poskytují pouze neúplné informace o historických 

distribucích.  Ačkoliv bývají tato data doplňována znalostmi z kladistiky, 

fylogeografie nebo fylogenetiky, mají tyto metody značná omezení (Svenning et al., 

2011). Při studiu historické distribuce druhů přináší použití distribučních modelů 

vedle fosilních a genetických nálezů zcela nové možnosti. Doplňuje fosilní důkazy 

tím, že poskytuje a) kvantitativní a potenciálně vysoce účinné předpovědi historické 

distribuce organismů – to může sloužit nejen v teoretické rovině, ale také jako 

praktický nástroj pro určování nových paleontologických lokalit, b) statisticky 

formulované a testovatelné ekologické hypotézy týkající distribuce druhů nebo 

společenstev v minulosti a jejich dynamiky a c) statistické vyhodnocení rozsahu 

determinantů (Svenning et al., 2011).  
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Vzhledem k tomu, že SDM umožňují využívat stále se zvětšující množství 

dat o životním prostředí, jeho používání v posledních letech velmi narostlo. A 

neomezuje se jen na modely o distribuci druhů, ale také jiných taxonomických entit 

či ekosystémových typů, jako je např. tropický vlhký les ad. (např. Carnaval et 

Moritz, 2008). 

Význam SDM odráží všeobecný nárůst studií, které kombinují SDM spolu s 

genetikou a paleobiologií a poskytují tak nové poznatky o kvartérní biogeografii, 

zejména o dopadech klimatických změn, jakými byly nástupy a ústupy dob ledových, 

na biogeografickou dynamiku, evoluční změny a současnou distribuci organismů 

(Elith et Leathwick, 2009). 

3.4.3 Koncept ekologické niky 

Navzdory stále se zlepšujícím metodám teoretická omezení zůstávají, a to 

zejména v případě, kdy ekologická teorie není plně integrována do modelovacího 

procesu (Austin, 2002; Huston, 2002). Pro správné pochopení distribučního 

modelování je třeba o výskytu druhů neuvažovat pouze v geografickém prostoru, 

tedy v rámci vzniklých predikčních map, ale také jako o prostoru environmentálním. 

Tento pojem má svůj základ v ekologickém pojetí niky.  

Pro SDM je charakteristické, že vycházejí z hypotézy ekologické niky 

(Guisan et Zimmermann, 2000). Pro účely modelování se o ekologické nice uvažuje 

jako koncepci požadavků druhů na prostředí, které obývají. Pulliam (2000) dále 

rozlišuje mezi názory Grinella, tedy že druhy zaujímají všechna pro ně vhodná 

prostředí, tzv. fundamentální niku, a Hutchinsona, kde jsou druhy vyloučeny z části 

své fundamentální niky biotickými interakcemi, což vede ke vzniku realizované 

niky. Tu je možné v přírodě skutečně pozorovat. Pokud do modelů druhové 

distribuce nejsou zahrnuty parametry jako např. disperze či populační dynamika, 

SDM je založeno výhradně na předpokladu těchto dvou nikových konceptů. 

Nejčastějším zjednodušením používaným v literatuře týkající se SDM je 

konstatování, že pozorovaná distribuce je již omezena biotickými interakcemi a 

limitována zdroji. Jedná se tedy v podstatě o Hutchinsonovu realizovanou niku. 

Pouze při použití dat založených na pozorování ex situ (skleník, botanická zahrada) 

mohou druhy dosahovat své fundamentální niky (Austin, 2007).  
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Vhodným postulátem pro SDM je předpokládat, že modelovaný druh je se 

svým prostředím v rovnovážném stavu (Guisan et Theurillat, 2000). Objevují se 

ovšem i kritické úvahy o tom, do jaké míry je takovýto vztah možný a jak dlouho 

může dosažení rovnováhy trvat, např. po změně podmínek prostředí (Davis et al., 

1998). Svennig et Skov (2004) počítali, jak některé evropské dřeviny naplňují své 

potenciální areály rozšíření. Na základě výpočtů došli k závěru, že mnohé z těchto 

druhů se stále zdají být kontrolovány distribučním omezením po postglaciální 

expanzi, a proto nemusí být v rovnováze se svým prostředím v plném rozsahu. 

Nicméně Svenning et Skov (2004) používali pouze velmi jednoduché bioklimatické 

modely za použití pouze 3 klimatických proměnných (průměrná denní teplota, 

minimální teplota a bilance vody) a ignorovali konkurenci a disperzi, proto je k 

upevnění této hypotézy potřeba ještě dalšího testování (Austin, 2007). 

Obecně lze říci, že je důležité, aby nika byla definována na základě 

empirického pozorování jedinců, kteří se úspěšně reprodukují a podporují tak růst 

populace. Z biogeografických studií rostlin je známo, že většina pozorovaných 

jedinců nad rámec určitých klimatických prahů již nevykazuje sexuální reprodukci, 

pro účely SDM je proto vhodnější, aby takovíto jedinci nebyli pro sběr dat používáni, 

to je ale v terénní praxi velmi problematické (Austin, 2007). 

3.4.4 Data pro SDM 

Vstupními daty pro modely druhové distribuce bývají jednoduchá data o 

přítomnosti, přítomnosti/nepřítomnosti nebo pozorování o hojnosti druhů (Austin, 

2007; Guisan et Thuiller, 2005; Graham et al., 2004). Dalšími daty, která vstupují do 

SDM, jsou environmentální prediktory, jež mohou na data o druzích vyvíjet přímé 

nebo nepřímé účinky (Austin, 2002). Prediktory musí být optimálně zvoleny, aby 

odrážely tři hlavní typy vlivů na distribuci druhů: a) omezující faktory (regulátory), 

tedy takové, které kontrolují druhovou ekofyziologii – teplota, voda, složení půdy, b) 

všechny typy disturbancí ovlivňující environmentální systémy (přírodní nebo 

vyvolané člověkem) a c) zdroje, tedy všechny složky, které mohou být asimilovány 

organismy – energie, voda (Guisan et Thuiller, 2005). Pro správný výběr 

environmentálních proměnných je třeba provést analýzy jejich citlivosti a vyloučit 

tak například takové proměnné, které jsou vzájemně propojeny s jinými. Tyto 
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analýzy by měly být prováděny společně s výběrem modelů (Alvarado-Serrano, 

2014). 

Důležitým teoretickým mechanismem, který je opomíjen ve většině případů SDM, 

jsou biotické interakce. Některé práce vycházejí z Eltonian noise hypothesis, tedy že 

biotické interakce neovlivňují druhovou distribuci ve velkých zeměpisných 

měřítkách. Araújo et al. (2014) testoval tuto hypotézu a souvislost mezi prostorovým 

rozlišením a kvalitou modelu nenašel. Také Atauchi et al. (2018) ve své práci o 

ptácích Phytotoma raimondi tuto hypotézu odmítá. Analýzy ukazují, že zahrnutí 

dalších prediktorových proměnných představujících například přítomnost a absenci 

známých konkurentů nebo potravních zdrojů může významně zvýšit prediktivní sílu 

modelů (Leathwick et Austin, 2001; Anderson et al., 2002; Araújo et al., 2014). Aby 

bylo zahrnutí biotických faktorů do modelů druhové distribuce funkční, musí 

splňovat předpoklad, že účinky biotických interakcí jsou konzistentní v celé 

studované oblasti (Anderson et al., 2017). Leathwick et Austin (2001) modelovaly 

distribuci stromů na Novém Zélandu, sílu těchto modelů významně zvýšily 

zahrnutím hustoty stromů rodu pabuk (Nothfagus), jako kompetičního faktoru. 

Araújo et al. (2014) také zvýšil sílu modelu přidáním biotických proměnných 

(potravních zdrojů) při modelování distribuce 11 druhů papoušků žijících v Cerrado. 

Tato zjištění ale neposkytují důkaz o tom, že pozorovaný kompetiční efekt skutečně 

vzniká v přírodě. Je stejně tak možné, že zahrnutí jiných druhů jako prediktorů by 

mohlo jednoduše poskytovat informace o fyzikálních podmínkách prostředí, které 

nejsou zahrnuty v ostatních deskriptorech o životním prostředí (Austin et 

Cunningham, 1981; Austin, 2007). 

3.4.5 Modelovací nástroje 

Při samotném modelování jsou data o environmentálních proměnných a data 

o výskytu druhů vložena do algoritmu, pomocí něhož jsou identifikovány podmínky 

vhodné pro výskyt druhů. Standardní postup je rozdělit data na dvě sady: jednu pro 

kalibraci modelu a jednu pro jeho validaci. Aby bylo možné poskytnout komplexní 

obraz o environmentálních podmínkách vhodných pro daný druh, je nutné hledat 

takové algoritmy, které jsou schopny zahrnout do svých výpočtů více 

environmentálních proměnných a zároveň vzájemné interakce mezi nimi (Elith et al., 

2006). Volba konkrétního algoritmu pak závisí na charakteru vstupních dat a cíli 
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studie (algoritmy se liší například mezi kontinuální a diskrétní predikcí (Alvarado-

Serrano, 2014). Ačkoliv pro výběr algoritmu neexistují jasná pravidla, jsou k 

dispozici obecné pokyny, jak při tomto rozhodování postupovat (viz Thuiller et al., 

2003; Peterson et al., 2007; Elith et Graham, 2009). 

Mezi často používanými algoritmy nalézáme jak statistické modely založené 

na přizpůsobení dat teoretickým vztahům mezi výskytem druhů a prostředím (např. 

GLM – Generalized Linear Models a GAMs – Generalized Aditiv Models), tak i 

přístupy založené na strojovém učení (např. Maxent.Phillips – Maximum Entropy). 

GAMs jsou ve velké míře využívány v SDM kvůli své silné statistické základně a 

schopnosti realisticky modelovat ekologické vztahy (Austin, 2002). GAMs používají 

neparametrické, datově definované „vyhlazovače“ pro přizpůsobení nelineárních 

funkcí, zatímco GLM vyhovují parametrickým výrazům. Díky větší flexibilitě jsou 

GAM schopny modelovat složitější tvary ekologické odpovědi než GLM (Yee et 

Mitchell, 1991). 

Jedním z klíčových faktorů pro výběr správného algoritmu je přítomnost 

prezenčních a absenčních dat. Pakliže existují kvalitní, systematicky sesbíraná data 

nesoucí informace o přítomnosti i nepřítomnosti druhu, respektive o jejich hustotě, je 

vhodné zvolit regresivní metody, jakými jsou GLM či GAM (Elith et al., 2011). 

Získat data o absenci ale bývá problematické, protože je těžké odlišit skutečnou 

absenci od nedostatku informací, nebo je absence způsobena neekologickými 

faktory, které lze těžko zahrnout do procesu modelování (Varela et al., 2011). 

Nepřítomnost absenčních dat lze řešit začleněním tzv. pseudoabsencí, ty ale musí být 

používány s velkou opatrností, neboť mají velký vliv na konečné výsledky modelu 

(Lobo et al., 2010). S pseudoabsencemi pracuje například velmi populární a často 

využívaná metoda maximální entropie (Maxent); (Phillips et al., 2006; Phillips et 

Dudík, 2008). Maxent je univerzální strojová učební metoda s jednoduchou a 

přesnou matematickou formulací a má řadu aspektů, které ji činí vhodnou pro 

modelování distribuce druhů. Maxent odhaduje distribuci druhů tím, že najde 

distribuci maximální entropie s tím, že očekávaná hodnota každé environmentální 

proměnné (nebo její transformace a/nebo interakce) v rámci této odhadované 

distribuce odpovídá jejímu empirickému průměru (Phillips et al., 2006).  Další 

problém, který s sebou používání absenčních dat přináší, je, že pakliže jsou tyto 

údaje o absenci promítány do různých časových rámců oddělenými mnoha 
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generacemi, v každém z nich se ukáže jiná realizovaná distribuce způsobená 

neenvironmentálními faktory, které zabraňují populaci udržet se na jinak vhodných 

stanovištích – i když tyto faktory mohou být použity pro daný časový úsek, 

neexistuje záruka, že stejně by působily i v jiném období (Varela et al., 2011). Z toho 

vyplývá, že při modelování historické distribuce druhů je dobré se vyhnout 

diskriminačním technikám, protože je pravděpodobné, že podhodnocují jejich 

potenciální distribuci (Jiménez-Valverde et al., 2013). Řešením je tedy použít 

algoritmus, který nevyžaduje oba typy těchto dat. Techniky SDM, které využívají 

data pouze o přítomnosti, vycházejí z odhadů rozptylu tolerance druhů a optimálních 

podmínek na základě vybraných environmentálních prediktorů. Jedním z algoritmů, 

který pracuje pouze s prezenčními daty, je BIOCLIM. Ten ze vstupních klimatických 

parametrů vytváří nové bioklimatické parametry, které určují tzv. klimatické obálky 

pro dané druhy. Klimatické obálky tvoří zpravidla vícerozměrný prostor, který je 

určen klimatickými proměnnými (Elith, 2006).  

Pro dosažení kvalitních výsledků je dobré použít více algoritmů. Některé tyto 

modely byly implementovány do uživatelsky přívětivých softwarů, jakým je např. 

BIOMOD (Pearson, 2010). BIOMOD využívá různé techniky používané při 

statickém modelování pro poskytnutí prostorových předpovědí. Vypočítává pro 

každý druh a ve stejném balíčku čtyři nejpoužívanější techniky modelování, tj. 

generalizované lineární modely (GLM), generalizované aditivní modely (GAM), 

analýzu klasifikace a regresního stromu (CART) a umělé neuronové sítě (ANN); 

(Thuiller, 2003). Thuiler (2003) použil BIOMOD k modelováni distribuce 61 

evropských druhů stromů na základě klimatických veličin jako vysvětlujících 

proměnných. Obecně lze říci, že všechny metody modelování přinesly velmi dobrou 

shodu mezi pozorovanými a předpokládanými distribucemi. Relativní výkon 

jednotlivých modelů byl ale pro jednotlivé druhy odlišný, z toho tedy vyplývá, že pro 

modelování distribuce více druhů je třeba pro každý druh posoudit výsledky 

jednotlivých modelů zvlášť a na základě hodnoticích metod a odborných znalostí se 

rozhodnout pro jednu z metod. 

3.4.6 Omezení SDM 

Je třeba si uvědomit, že pakliže vytváříme modely historické distribuce 

druhů, existuje celá řada faktorů, které brání vytvoření přesné predikce. Varela et al. 
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(2011) dokonce uvádí, že modelování do jiných časových jednotek je nekonzistentní 

a nedoporučuje k modelování historické distribuce používat diskriminační nebo 

korelační SDM techniky. Jediným spolehlivým zdrojem informací jsou podle něj 

fosilní data. Dá se říci, že modelováním získáváme jen místa potenciálně vhodná pro 

distribuci druhu v případě, že by neexistovala žádná omezení pro disperzi, lokální 

extinkce, kompetiční vyloučení nebo zkreslení studie (Jimenez-Valverde et al., 

2008). 

Jedno z omezení spočívá například v tom, že distribuce druhů nezávisí pouze 

na klimatických proměnných, jakými jsou teplota či srážky, ale také na koncentraci 

CO2, jež byla během glaciálů výrazně nižší (Monin et al., 2001). Pro takovéto 

hodnoty neexistuje současná analogie, na základě které by bylo možné modely 

zpřesnit (Janská et al., 2017). Pakliže je v atmosféře nižší koncentrace CO2, musí 

rostliny pro absorpci dostatečného množství CO2 otevřít průduchy na delší dobu, 

čímž dochází k větším ztrátám vody prostřednictvím transpirace (Field et al., 1992). 

Z toho vyplývá, že v ekosystémech LGM, se stejnou humiditou jako dnes, se 

vyskytovala vegetace adaptovaná na sušší podmínky (Janská et al., 2017). Tento 

efekt může změnit také vztahy mezi rostlinami, jejich konkurenceschopnost a tím 

ovlivnit vegetační strukturu (Svennig et al., 2011). To může být důvodem, proč 

modely založené na paleoklimatických scénářích (např. Allen et al., 2010) mají 

tendenci předpovídat více lesních porostů, než je tomu v případě rekonstrukcí 

založených na palynologických datech (např. Binney et al., 2017).  

K získání realistických výsledků je nezbytné, aby distribuce druhu byla v 

rovnováze s podmínkami prostředí (Nogués-Bravo et al., 2009). Dnes například 

víme, že mnoho druhů evropských dřevin se v této rovnováze nenachází (Svenning et 

Skov, 2004). Příčinou jejich omezeného rozptýlení byla pravděpodobně 

postledovcová omezení (Svenning et al., 2008b). Skrze biotické interakce ovlivňuje 

toto omezení také druhové bohatství dalších evropských taxonů (Araújo et al., 2008). 

Klíčovým předpokladem pro modelování historické distribuce druhů je 

neměnná nika v průběhu studovaného období. Evoluce niky, respektive studovaného 

druhu, snižuje převoditelnost modelu do jiného časového rámce. V případě 

modelování do LGM jsou evoluční změny méně pravděpodobné, není ale vyloučeno, 

že by se nemohly vyskytnout (Bradshaw et al., 2006). Ke změnám v realizované nice 
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může dojít z různých důvodů, jakými jsou například změny biotických interakcí 

(včetně vlivu člověka); (Svennig et al., 2011). Příkladem může být studie endemické 

hyeny skvrnité (Crocuta crocuta). Ačkoliv existují bohaté fosilní důkazy o její 

přítomnosti během pleistocénu v Evropě, ve výsledcích SDM vychází Evropa jako 

nevhodné stanoviště (Varela et al., 2009; 2010).  

Dalším důležitým faktorem, který může ve vysoké míře ovlivnit hodnotu a 

přesnost výsledného modelu, je kvalita distribučních dat. Nicméně i za předpokladu, 

že máme nasbíraná přesná a správná data, existují skutečnosti, které mohou výsledky 

modelu zkreslit. Tak například záznamy, které se vyskytují na okrajích areálů 

výskytu druhů, mohou vést k významnému nadhodnocování potenciálních nik. 

Ačkoliv tyto záznamy představují pravdivá data, mohou vést k začlenění takových 

environmentálních hodnot, které charakterizují spíše okolní stanoviště (Soley-

Guardia et al., 2014). M. Souley-Guardia (2016) testoval, zda toto nadhodnocení 

může být natolik velké, aby neodhalilo některé silné bariéry prostředí. V posledně 

zmíněné studii, zabývající se 4 skupinami hlodavců, byly všechny významné bariéry 

prostředí odhaleny, nicméně i tak se tento efekt projevil. Je tedy jasné, že k 

výsledkům SDM nelze přistupovat zcela nekriticky a je třeba hodnotit, zda jsou 

výsledky biologicky realistické, případně odhalit problematické okrajové zóny. To je 

ale v případě modelů do minulosti v podstatě nemožné. 

3.4.7 Hodnocení výsledků SDM 

Důležitou součástí SDM je posouzení přesnosti modelu, to může být 

provedeno různými způsoby (Liu et al., 2009; Jimenez-Valverde, 2012), podle 

použitého modelu a vstupních dat. Ověření přesnosti výsledků by mělo být 

prováděno pomocí několika alternativních měření na nezávislých datech (např. na 

pseudoreplikovaných oddílech dat); (Alvardo-Serrano et al., 2014). Další možnou 

variantou je ověření přesnosti výsledků pomocí historických dat. Pakliže ale 

nemůžeme výsledky testovat pomocí fosilního záznamu, což je časté, neboť fosilní 

data bývají často omezená, je těžké správnost výsledků ověřit (Svenning et al., 

2011).  

V literatuře týkající se SDM je široce rozšířeno hodnocení metodou AUC 

(Area Under the ROC Curve). Měří schopnost modelu rozlišovat mezi místy, kde je 

druh přítomen, oproti těm, kde chybí (Hanley et McNeil, 1982). AUC nabývá hodnot 
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od 0 do 1, kde skóre 1 znamená dokonalou diskriminaci, skóre 0,5 znamená 

předpověď, která není lepší než náhodný odhad, a hodnoty < 0,5 ukazují výkon horší 

než náhodný (Elith et al., 2006). 

Tyto výsledky je však potřeba interpretovat s jistou opatrností, neboť toto 

hodnocení má i své nedostatky. Např. výpočet výsledků probíhá ze všech možných 

pravděpodobností, tedy i z extrémních pozic pravého a levého prostoru ROC. Ty 

jsou ale často spojeny s příliš vysokou mírou falešné prezence a falešné absence 

(Baker et Pinsky, 2001). 

Další významnou hodnotící statistikou je TSS (True Skill Statistic). TSS je 

definována jako průměr úspěšnosti čisté predikce pro oblasti presence a absence (Liu 

et al., 2009), jinak řečeno, počítá počet pravdivých a falešně pozitivních a 

pravdivých a falešně negativních. Její výhodou je, že nedochází ke zkreslení 

výsledků účinkem prevalence (Allouche et al., 2006). Na druhou stranu ale špatně 

pracuje s daty o vzácných výskytech (Doswell et al., 1990).  

Je důležité si uvědomit, že kvalita modelu je úzce spjata s jeho zamýšlenou 

aplikací, a proto je tedy třeba hodnotit jednotlivé modely případ od případu. 
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4 Metodika 

4.1 Molekulární data  

Pro A. incana bylo použito členění podle Mandáka et al. (2016a). Ten, na 

základě analýzy variace cpDNA sekvencí, rozdělil druh na tři fylogenetické linie a 

jeden nezařazený haplotyp, který byl pro účely diplomové práce klasifikován jako 

samostatná skupina. Jednotlivé fylogenetické linie vykazují odlišná distribuční 

rozmezí. Analýza chloroplastové DNA ukázala podobné rozložení haplotypové 

rozmanitosti jako u jiných evropských druhů (King et Ferris, 1998;  Havrdová et al., 

2015), tedy že haplotypy soustředěné v jihovýchodní Evropě se významně liší od 

haplotypů nacházejících se ve zbytku Evropy.  

Z fylogenetického pohledu se populace A. incana dělí 

na 3 hlavní linie. Z toho jednu větev tvoří samostatný 

haplotyp Balkánského poloostrova I2, další linie je zastoupena 

skupinou I3, vyskytující se na jihu Balkánského poloostrova a 

poslední linie pak shlukuje rumunskou skupinu I1 a 

nejběžnější linii I4. Na obrázku č. 1 je zobrazeno 

zjednodušené schéma fylogenetických vztahů mezi 

jednotlivými haplotypy. Linie I4, zastoupena především 

jedním, nejběžnějším typem haplotypu, je široce rozšířena po 

celé jižní, střední, severní a částečně i východní Evropě, ale v 

jihovýchodní Evropě je poměrně vzácná. Fylogenetické linie 

I3 nacházíme na jihu Balkánského poloostrova a I1 zejména 

na území Rumunska. Samostatný haplotyp I2 je rozšířen 

především ve středu Balkánského poloostrova (viz obrázek č. 

3). 

Podle analýzy v BEAST byl čas divergence mezi liniemi I3 a I4 + I1 

odhadnut na 2 219 000 B. P. (95% CI), a mezi liniemi I4 a I1 na 1 573 000 B. P 

(95% CI). (Mandák et al., 2016a).  

A. glutinosa byla podle Havrdové et al. (2015) rozdělena na 9 

fylogenetických linií, také na základě analýzy cpDNA. I zde fylogenetické linie 

vykazují silnou geografickou strukturu.  Pro jižní Evropu je charakteristická vysoká 

Obrázek 1 Zjednodušené 

schéma fylogenetických 

vztahů mezi jednotlivými 

haplotypy A. incana. 
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variace cpDNA a velké množství odlišných fylogeneteciských linií.  Čtyři z těchto 

skupin patří do populace tetraploidů, a to populace v Maroku (G8), na Pyrenejském 

poloostrově (G1) a na západě Balkánského poloostrova (G7, G5). Další linie 

nacházíme v Rumunsku (G3), Bulharsku (G4), v Malé Asii (G2) a v mediteránu (G6) 

- tato skupina spojuje populace v jižní Itálii a na Korsice s populacemi v severním 

Tunisku a Alžírsku. Poslední a jediná diploidní linie pokrývá zbytek Evropy (G9), je 

tvořena z 69% pouze jedním haplotypem. 

 

Evropské populace A. glutinosa se na 

dělí na dvě hlavní linie. První zahrnuje populace 

Bulharska (G4) a Balkánského poloostrova (G7, 

G5), druhá pak ty zbylé. Populace Maroka (G8), 

mediteránu (G6) a Pyrenejského poloostrova 

(G1) se shlukují do jednoho klastru, zatímco 

populace Malé Asie (G2), Rumunska (G3) a 

zbytku Evropy (G9) se v této linii vyskytují 

samostatně. Na obrázku č. 2 je zobrazeno 

zjednodušené schéma fylogenetických vztahů 

mezi jednotlivými haplotypy. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obrázek 2 Zjednodušené schéma 

fylogenetických vztahů mezi jednotlivými 

haplotypy A. glutinosa. 
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Obrázek 3 Areály výskytu jednotlivých fylogenetických linií A. incana, vytvořené průnikem bodového 

rozšíření fylogenetických linií a areálu rozšíření celého druhu. 

4.2 Mapové vrstvy 

Na bodové mapě s výskytem jednotlivých haplotypů (převzato od Mandáka et 

al. (2016a) a Havrdové et al. (2015)) byly pro jednotlivé body spočítány Thissenovy 

polygony a na jejich základě byly vytvořeny samostatné polygony pro každou ze 

skupin. Ty pak byly oříznuty vrstvou areálu rozšíření jednotlivých druhů (obr. 3 a 4).  

Pro vyjádření primárního areálu byla použita data ze dvou zdrojů. Pro A. 

glutinosa z European Forest Genetic Resources Programme (EUFORGEN: 

http://www.euforgen.org/distribution _maps.html) v kombinaci s European Atlas of 

Forest Tree Species (Houston Durrant et al., 2016).  Tyto dva zdroje se víceméně 

shodují, pouze ve výskytu na území Ruska jsou data mírně odlišná, pravděpodobně z 

důvodů absence některých dat. Pro A. incana jsou zdroje omezené, proto byl použit 

pouze European Atlas of Forest Tree Species (Houston Durrant et al., 2016). 
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Obrázek 4 Areály výskytu jednotlivých fylogenetických linií A. glutinosa, vytvořené průnikem bodového 

rozšíření fylogenetických linií a areálu rozšíření celého druhu. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4.3 Bioklimatická data 

Bioklimatické proměnné byly použity v rozlišení 2,5 min (cca 4 km) z dat 

dostupných v databázi WorldClim (Hijmans et al., 2005). Tyto datové vrstvy byly 

vytvořeny pomocí interpolace průměrných měsíčních dat meteorologických stanic, 

jsou v nich zahrnuty měsíční úhrny srážek a jejich průměr, minimální a maximální 

teplota a 19 odvozených bioklimatických proměnných. Data reprezentují období 

mezi roky 1950 – 2000 (Hijmans, 2005). 

Dále byla použita data simulující poslední glaciální maximum (cca 22 000 

let) (Hijmans, 2005). Pro projekci byly vybrány globální klimatické modely MIROC 

(Model for Interdisciplinary Research on Climate; Hasumi et Emori, 2004) a CCSM 

(Community Climate System Model; Collins et al., 2006).  

Podle Mandáka et al. (2016a) bylo vybráno 9 biologicky relevantních a 

vzájemně relativně nekorelovaných (r < 0.7) bioproměnných: 
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BIO1 = Roční průměrná teplota 

BIO4 = Sezónní teplota (standardní odchylka *100) 

BIO6 = Min teplota nechladnějšího měsíce 

BIO8 = Průměrná teplota nejvlhčejšího čtvrtletí 

BIO10 = Průměrná teplota nejteplejšího čtvrtletí  

BIO11 = Průměrná teplota nejchladnějšího čtvrtletí 

BIO12 = Roční úhrn srážek 

BIO15 = Sezónní srážky (koeficient variace) 

BIO18 = Úhrn srážek v nejteplejším čtvrtletí 

 

4.4 Modely druhové distribuce 

Pro kalibraci modelů byly použity 3 různé statistické metody:  Generalized 

Boosted Regression Models (GBM; Ridgeway, 2017), Random Forest (RF; Breiman, 

2001) a MaxEnt.Phillips (Phillips et al., 2006). Podle Araújo et New (2007) je 

použití několika statistických metod jako celku silnějším přístupem než použití 

pouze jednoho vybraného modelu.  Všechny modely byly zpracovány pomocí 

algoritmu BIOMOD (Thuiller et al., 2009) za použití balíčku „biomod2“ v prostředí 

statistického softwaru R (R Development Core Team, 2013). Metrikou pro 

hodnocení přesnosti modelu byly AUC (Area Under the ROC Curve), TSS (True 

Skill Statistic), ROC (Receiver Operating Characteristic). Pro tvorbu modelů byla 

zvolena křížová validace s 10 opakováními. Výsledky modelování, založené na 

současných klimatických podmínkách a na podmínkách posledního glaciálního 

maxima (MIROC a CSSM), byly převedeny na binární mapy s daty o 

prezenci/absenci a rastrové vrstvy s hodnotami od 0 do 1000 zobrazující míru 

vhodnosti prostředí. Pro další analýzy byly používány především binární mapy 

optimalizovány TSS hodnotami- ty počítají počet pravdivých a falešně pozitivních a 

pravdivých a falešně negativních. 
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Podkladem pro další analýzy tedy bylo 10 mapových vrstev u každé projekce 

pro A. glutinosa (9 modelů pro jednotlivé fylogenetické linie a 1 na úrovni celého 

druhu) a 5 mapových vrstev pro A. incana (4 modely pro jednotlivé fylogenetické 

linie a 1 na úrovni celého druhu). 

4.5 Geografický překryv nik 

Pro zobrazení překryvu jednotlivých potenciálních nik byly vytvořeny mapy 

zobrazující překryv klimaticky vhodných areálů pro jednotlivé fylogenetické větve. 

Pro A. glutinosa mohou nabývat hodnot od nuly (areál není/nebyl potenciálně 

vhodný pro žádnou z fylogenetických větví) až po 9 (areál je/byl potenciálně vhodný 

pro všechny fylogenetické větve). Pro A. incana mohou nabývat hodnot od nuly 

(areál není/nebyl potenciálně vhodný pro žádnou z fylogenetických větví) až po 4 

(areál je/byl potenciálně vhodný pro všechny fylogenetické větve). 

4.6 Projekce modelu pro celý druh 

Jako protiváha k projekcím pro jednotlivé molekulárně definované skupiny, 

byly vytvořeny také modely pro celý druh. Tyto modely byly vzájemně porovnány 

ve výsledných mapách, které obsahují data o a) shodě v projekci klimaticky 

vhodných oblastí b) shodě v projekci klimaticky nevhodných oblastí.  

4.7 Analýza fylogenetických, geografických a klimatických vzdáleností 

K objasnění účinků geografických a environmentálních procesů, které vedly 

k rozrůznění mezi fylogenetickými liniemi, byly analyzovány jednotlivé vzdálenosti: 

Na základě dat získaných z prací Havrdové et al. (2015) o genetické 

rozmanitosti A. glutinosa a z fylogeografické studie o A. incana od Mandáka et al. 

(2016) byly zjištěny fylogenetické vzdálenosti mezi jednotlivými molekulárně 

definovanými skupinami. 

Geografická vzdálenost mezi jednotlivými skupinami byla zjišťována 

v prostředí ArcGIS a je dána hodnotou (v km) od geometrického středu areálu (jako 

jeho reprezentativní pozice) dané skupiny ke středu areálu druhé. Vzdálenosti byly 

určovány metodou vážené vzdálenosti - aby se zabránilo zkreslení snadným šířením 

přes Středozemní a Jadranské moře, byly tyto vzdálenosti váženy jako stonásobně 

větší. 
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K výpočtu klimatických vzdáleností byly použity bioproměnné, které při 

distribučním modelování vycházely jako ty, které nejvíce ovlivňují výsledné modely. 

Pro jejich určení byl proveden test variance pro každý vytvořený model.  

Bioproměnné, které v testech vycházely jako relativně nejvýznamnější proměnné, 

byly pro jednotlivé areály zprůměrovány a na základě euklidovské vzdálenosti mezi 

nimi byly stanoveny klimatické vzdálenosti mezi jednotlivými skupinami.  

Pro výše uvedené vzdálenosti byly vytvořeny distanční matice použité pro 

další analýzu. Hodnoty v těchto maticích nejsou nezávislé, proto byl použit 

multi.mantel test, který koriguje dílčí hodnoty jednotlivých matic. K vysvětlení 

fylogenetické vzdálenosti prostřednictvím geografické a klimatické vzdálenosti mezi 

jednotlivými větvemi byl použit příkaz „multi.mantel“ v balíčku „phytools“. Počet 

permutací byl nastaven na n=9999.  

K oddělení vlivu jednotlivých proměnných (geografické a klimatické 

vzdálenosti) na fylogenetické vztahy byl použit mantelův test příkazem 

„mantel.rtest“ v balíčku „ade4.“ Počet permutací byl nastaven na n=9999. 
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Obrázek 5 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin I1 a I2 

5 Výsledky 

5.1 Zobrazení překryvu jednotlivých areálu s jejich potenciálními areály: 
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Obrázek 6 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin I3 a I4 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Alnus incana: 

fylogenetická 

linie I3 
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Alnus 

glutinosa: 

fylogenetická 

linie G1 

Geografický 

překryv 

potenciálního 

recentního 

areálu (zelené 

pole) se 

skutečným 

areálem 

výskytu 

(růžové pole). 

 

 

Alnus 

glutinosa: 

fylogenetická 

linie G2 

Geografický 

překryv 

potenciálního 

recentního 

areálu (zelené 

pole) se 

skutečným 

areálem 

výskytu 

(růžové pole). 

 

Obrázek 7 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin G1 a G2 
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Obrázek 8 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin G3 a G4 
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(růžové pole). 
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Obrázek 9 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin G5 a G6 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Alnus 

glutinosa: 

fylogenetická 

linie G5 
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recentního 
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areálem 

výskytu 
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(růžové pole). 
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Obrázek 10 Geografický překryv potenciálních a skutečných areálů u skupin G7 a G8 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Alnus 

glutinosa: 

fylogenetická 

linie G7 
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recentního 
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(růžové pole). 
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Obrázek 11 Geografický překryv potenciálního a skutečného areálu u skupiny G9 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

5.2 Do jaké míry jednotlivé skupiny naplňují svůj recentní potenciální areál? Chovají 

se skupiny jinak v severní a jižní části Evropy? 

Areály vymodelované jako potenciálně vhodné pro výskyt jednotlivých 

fylogenetických linií zaujímají určitou rozlohu (v km
2
). Tato hodnota je do určité 

míry naplněna velikostí skutečného areálu výskytu. Na obrázku č. 12 (pro A. 

inacana) a č. 13 (pro A. glutinosa) je zobrazeno procentuální zastoupení velikosti 

skutečného areálu k areálu potenciálnímu.  U obou druhů můžeme pozorovat 

podobný trend, kdy skutečný areál výskytu u severně položených haplotypů výrazně 

převyšuje areál potenciálně vhodných oblastí. Liší se tak od haplotypů, které obývají 

jižněji položené oblasti.  Od výsledků se odchyluje také areál G8, i přes sílu testu – 

AUC: 0.9721, zde vychází velmi malý potenciálně vhodný areál.  

Geografické překryvy těchto areálů jsou zobrazeny na obrázcích č. 5-11. 

Alnus incana: 

fylogenetická 
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potenciálního 

recentního 
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pole) se 
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(oranžové 

pole). 
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Obrázek 13 Alnus glutinosa: Obsazení potenciálně vhodného areálu jednotlivými 

fylogenetickými liniemi, Fialové sloupce znázorňují velikost modelovaného klimaticky 

vhodného areálu a zelené sloupce velikost skutečného areálu výskytu (v tisících km2). 

Obrázek 12 Alnus incana: Obsazení potenciálně vhodného areálu jednotlivými 

fylogenetickými liniemi. Fialové sloupce znázorňují velikost modelovaného klimaticky 

vhodného areálu a zelené sloupce velikost skutečného areálu výskytu (v tisících km2). 
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Obrázek 14 Geografický překryv projekcí pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana, hodnota vhodnosti udává 

počet fylogenetických linií, pro které je znázorněná oblast klimaticky vhodná. Žádná oblast není vhodná pro více 

než 2 fylogenetické linie. 

5.3 Jak se překrývají jednotlivé potenciální areály? 

Geografický překryv jednotlivých vymodelovaných nik je nízký. Z celkového 

areálu vhodného pro A. incana bylo 79,2% plochy vhodných pouze pro jednu 

z fylogenetických linií a 20,8% pro dvě z nich. Žádná část areálu není v hodná pro 

více jak dvě fylogenetické linie. Největší plochu vhodnou pro dvě fylogenetické linie 

tvoří překryv areálů nejběžnějšího haplotypu střední a severní Evropy s rumunskou 

skupinou nacházející se na rozmezí Slovenska, Ukrajiny a Polska. Další významnou 

plochu tvoří překryv areálů skupin Balkánského poloostrova rozprostírající se 

především na území Srbska. Na území Chorvatska se nachází malé území vhodné pro 

skupiny Balkánského poloostrova a  haplotypu střední a severní Evropy. Z Bulharska 

na Slovensko se táhne přerušovaný pás vhodných území pro skupiny Rumunska a 

jihu Balkánského poloostrova (obr. 14). 
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Obrázek 15 Geografický překryv projekcí pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa, hodnota vhodnosti 

udává počet fylogenetických linií, pro které je znázorněná oblast klimaticky vhodná. Žádná oblast není vhodná 

pro více než 4 fylogenetické linie. 

Pro A. glutinosa je míra překryvu ještě nižší než pro A. incana. Z celkové 

plochy vymodelovaných potenciálních areálů je 5,8% plochy vhodných pro 2 

skupiny, 1,1% pro 3 skupiny a 0,05% pro 4 skupiny. Žádná část areálu není vhodná 

pro více jak 4 fylogenetické linie. Největší areál, vhodný pro 3 fylogenetické linie, se 

nachází v severní polovině Portugalska a je tvořen překryvy areálů Pyrenejského 

poloostrova, Balkánského poloostrova a Rumunska. Areál vhodný pro čtyři 

fylogenetické linie je tvořen překryvem skupin Pyrenejského poloostrova, 

mediteránu, Rumunska a Balkánského poloostrova a nachází se v jihovýchodní části 

Albánie, další část tohoto areálu je položena v severním cípu Portugalska. U A. 

glutinosa můžeme pozorovat, že místa s vyšší potenciální diverzitou se do jisté míry 

protínají s evropskými horskými pásmy (viz obr. 15). 
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Obrázek 16 Srovnání projekcí modelu na úrovni druhu a modelů pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa. 

Rozlišujeme 4 možné oblasti: shoda v prezenci, shoda v absenci, potenciální vhodnost pouze pro celý druh a 

potenciální vhodnost pouze pro některou, respektive některé z fylogenetických linií. 

5.4 Jak korelují modely pro jednotlivé větve s modely pro celý druh? 

Přesnost predikčních modelů byla určována na základě hodnoty AUC. 

Modely vyhodnocované individuálně, pro každou z fylogenetických linií, dosahovaly 

vyšších hodnot AUC než modely pro celý druh. Pro A. incana jsou hodnoty AUC v 

rozmezí od 0.8257 u skupiny I4 až po 0,9729 u skupiny I1. Průměrná hodnota pro 

všechny jednotlivé modely je 0.9324.  Podle Manela et al (2001) lze hodnoty nad 0,9 

považovat za excelentní s vysokou věrohodností predikce. Hodnota AUC pro celý 

druh dosahuje hodnoty 0,8055. Hodnoty od 0,7 po 0,9 lze podle Manela et al. (2001) 

považovat za střední až dobrou predikci modelu. Hodnotíme-li přesnost modelu na 

základě hodnoty AUC, můžeme tedy říci, že vztah mezi distribucí A. incana a 

klimatickými proměnnými je lépe zachycen v modelech pro samostatné genetické 

skupiny, než v modelu pro celý druh. 

Rozdíly mezi jednotlivými modely jsou znázorněny na obrázku č. 16. Areál 

vymodelovaný pro jednotlivé skupiny zaujímá celkově větší plochu, než areál 

modelu vytvořený pro celý druh. 
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Obrázek 17 Srovnání projekcí modelu na úrovni druhu a modelů pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana. 

Rozlišujeme 4 možné oblasti: shoda v prezenci, shoda v absenci, potenciální vhodnost pouze pro celý druh a 

potenciální vhodnost pouze pro některou, respektive některé z fylogenetických linií. 

Pro A. glutinosa nabývalo AUC hodnot od 0.8546 u skupiny G9 až po 0,9829 

u skupiny G1. Průměrná hodnota AUC pro všechny jednotlivé modely činí 0,9613. 

Hodnota AUC pro model celého druhu činí 0,8295. Stejně jako u A. incana lze tedy 

říci, že vztah mezi distribucí a klimatickými poměry je lépe vyjádřen v modelech pro 

samostatné genetické skupiny. 

Rozdíly mezi jednotlivými modely jsou znázorněny na obrázku č. 17. Areál 

vymodelovaný pro jednotlivé skupiny zaujímá celkově větší plochu, než areál 

modelu vytvořený pro celý druh. 
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5.5 Existovalo nějaké „superrefugium“ vhodné pro všechny skupiny u obou druhů 

během posledního glaciálního maxima?  

Model vytvořený pro jednotlivé fylogenetické skupiny A. incana přinesl tyto 

výsledky: Pro skupinu I2 nebyla žádná část areálu vymodelována jako vhodná. 

Výsledky těchto projekcí jsou znázorněny na obrázku č. 18. Žádná část areálu 

nevyšla jako vhodná pro více než dvě skupiny - většinu tohoto areálu tvoří překryv 

skupiny nejběžnějšího severního haplotypu I4 se skupinou jihu Balkánského 

poloostrova I3.  

Obrázek 18 Geografický překryv glaciálních refugií pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana, hodnota 

vhodnosti udává počet fylogenetických linií, pro které byla znázorněná oblast klimaticky vhodná. Žádná oblast 

není vhodná pro více než 2 fylogenetické linie. 

 

Úplně jiné výsledky pak vychází z projekce pro celý druh. Jejich srovnání je 

zobrazeno na obrázku 19. Síla testu zde vychází o něco nižší než u modelů pro 

jednotlivé skupiny – AUC: 0.8055. Vymodelovaný areál zabírá jen malou část 

rozlohy areálů vhodných pro jednotlivé skupiny. Na většině své plochy se překrývá 

s areály vhodnými pouze pro jednu ze skupin.  
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Obrázek 19 Geografický překryv glaciálních refugií pro jednotlivé fylogenetické linie s refugiem 

vymodelovaným pro celý druh A. inacana. Areály vhodné pro více fylogenetických linií nekorespondují 
s refugiem pro celý druh. 

 

Výsledky modelu pro A. glutinosa vypadají takto: Pro skupiny G4 a G5 nebyl 

žádný areál vymodelován jako vhodný. U skupin G1 a G6 byl, i přes sílu testu AUC: 

0,9829 a 0,9326, spočítán areál s přesahem na území pokrývané během LGM 

ledovcem. Tato území byla z výsledné mapy odstraněna. Na obrázku č. 20 je 

znázorněn překryv jednotlivých modelovaných refugií. Žádná z oblastí nebyla 

vypočítána jako vhodná pro více než 4 skupiny - tato malá oblast, tvořena průnikem 

skupin G1, G6, G7 a G8, se nachází na území dnešního Portugalska.  
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Obrázek 20 Geografický překryv glaciálních refugií pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa, hodnota 

vhodnosti udává počet fylogenetických linií, pro které byla znázorněná oblast klimaticky vhodná. Žádná 

oblast není vhodná pro více než 4 fylogenetické linie. 

Odlišné výsledky vycházejí opět pro model celého druhu. I zde vychází síla 

testu nižší než pro jednotlivé skupiny - AUC: 0.8295. Vymodelovaný areál zabírá jen 

malou část rozlohy areálů vhodných pro jednotlivé skupiny. Na většině své plochy se 

překrývá s areály vhodnými pouze pro jednu ze skupin (obr. 21). 

Výsledná data tedy nepoukazují na to, že na území Evropy existovalo nějaké 

„superrefugium“ vhodné pro všechny fylogenetické linie ani u jednoho z druhů. 
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Obrázek 21 Geografický překryv glaciálních refugií pro jednotlivé fylogenetické linie s refugiem 

vymodelovaným pro celý druh A. glutinosa Areály vhodné pro více fylogenetických linií nekorespondují 

s refugiem pro celý druh. 

 

5.6 Jak korelují fylogenetická, geografická a klimatická vzdálenost? 

K objasnění vztahu mezi fylogenetickou, geografickou a klimatickou 

vzdáleností byla použita mnohnásobná regrese („multi.mantel“ test). Tento test 

vysvětlil 88% variace fylogenetických vzdáleností mezi 4 liniemi A. incana: lineární 

vztah nevyšel jako signifikantní ani pro geografickou vzdálenost (P=0,086) ani 

pro klimatickou vzdálenost (P=0,174). Výsledky korelace („mantel.rtest“), ačkoliv 

nejsou signifikantní, poukazují na silnou korelaci mezi geografickou a 

fylogenetickou vzdáleností (P=0,079; r=0,77) a o něco slabší mezi klimatickou a 

fylogenetickou (P=0,082; r=0,67). U A. glutinosa vysvětlil „multi.mantel“ test pouhé 

0,5% variace fylogenetických vzdáleností mezi 9 liniemi: lineární vztah není ani pro 

jednu ze vzdáleností signifikantní: geografická (P=0,943) a klimatická (P=0,283). 

Stejně tak výsledky korelace nevychází jako významné mezi fylogenetickou a 

klimatickou (P=0,106; r=0,239) a mezi fylogenetickou a geografickou (P=0,28; 

r=0,091) vzdáleností. 
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6. Diskuze 

Existence několika glaciálních refugií (východní Alpy, Karpaty, Ukrajinská 

nížina Korsika, západní Francie, severní Španělsko a severovýchodní Rusko) 

společně s jejich historickou izolací má patrně za následek vytvoření odlišných 

genetických skupin u A. glutinosa i A. incana (Douda et al., 2014; Havrdová et al., 

2015; Mandák et al., 2016b). Diferenciace obou druhů probíhala pravděpodobně před 

velmi dlouhou dobou a reflektovala dřívější biogeografické události (Petit et al. 

2005; Médail et Diadema 2009). Pro oba druhy platí, že v jižních částech Evropy je 

haplotypová diverzita bohatší než ve zbylých částech Evropy (Havrdová et al., 2015; 

Mandák et al., 2016a). Stejné výsledky byly zjištěny i pro jiné rody a druhy stromů, 

jakými jsou například habr (Carpinus), dub bílý (Quercus alba) nebo krušina olšová 

(Frangula alnus) (Petit et al., 2002; Grivet et Petit, 2003; Hampe et al., 2003). 

Jasné hranice a nízká míra prostorového překryvu mezi jednotlivými 

fylogenetickými liniemi poukazují na evoluci na vnitrodruhové úrovni u obou druhů. 

U A. incana připadá z celkové vymodelované plochy pouze 20,8% vhodných pro 

více než jednu haploskupinu. Tyto oblasti vyšší potenciální diverzity se zároveň 

shodují s polohou areálů glaciálních refugií (Douda et al., 2014; Havrdová et al., 

2015; Mandák et al., 2016b) vymodelovaných pro A. incana. I u A. glutinosa 

můžeme pozorovat stejný trend, z celkové plochy potenciálního areálu zde připadá 

pouze 6,95% pro více než jednu haploskupinu. Zároveň zde můžeme pozorovat, že 

místa současné vysoké potenciální diverzity se rozprostírají především v horských 

oblastech. Do těchto oblastí se A. glutinosa přesunula pravděpodobně během 

holocénu, po ústupu ledovců. V období glaciálů se musela vyskytovat pouze 

v nížinách (Douda et al., 2014). 

Výsledky modelování tedy pro každý z druhů definovaly oblasti, kde můžeme 

najít potenciální refugia při současných klimatických podmínkách (tj. oblasti, kam se 

mohly reliktní haplotypy uchýlit po holocénním oteplení) a kde se nacházela 

opravdová refugia, tedy místa pravděpodobného výskytu během posledního 

glaciálního maxima – tyto oblasti zřetelně korespondují s vysokou potenciální 

diverzitou haploskupin.  

Predikce rozmístění glaciálních refugií pro A. glutinosa odpovídá výsledkům 

práce Svenninga et al. (2008a), tedy že tento temperátní druh obsazuje především 
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tradiční jižní refugia. Také predikce pro jednotlivé fylogenetické linie ukazuje místa 

vyšší diverzity v tradičně uvažovaných refugiích, jakými jsou Dinárské hory, či 

podhůří Alp (King et Ferris 1998, Lepais et al., 2013). Je tedy pravděpodobné, že 

tato refugia uchovávala během LGM více haplotypů. U boreální A. incana se 

výsledky s prací Svenninga et al. (2008a) rozcházejí. Hlavní rozdíl je především v 

predikci v západní a jihozápadní Evropě. Na rozdíl od Svenninga výsledky této práce 

ve výše uvedených oblastech výskyt A. incana nepředpokládají. Také ve fosilním 

záznamu je patrný úbytek pylů rodu Alnus během LGM na Pyrenejském poloostrově 

(Douda et al., 2014). To by mohlo přinést vysvětlení absence současného výskytu A. 

incana v Pyrenejích.  Predikce pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana ukázala 

mimo jiné refugium vhodné pro 2 haploskupiny v severní části střední Evropy, o 

takto položeném refugiu píše také Mandák et al. (2016b) ve své fylogeografické 

studii o A. incana. 

Většina z areálů (79,2% u A. incana a 93,5% u A. glutinosa) modelovaných 

jako recentní potenciální refugia, byla vhodná pouze pro jednu z molekulárně 

definovaných větví. Podobné výsledky uvádějí ve svých pracích také např. D’Amen 

et al. (2013) ve své studii afrických savců nebo Serra-Varela et al. (2015) u borovice 

přímořské (Pinus pinaster). Ti tento vzor rozložení jednotlivých refugií interpretují 

tak, že každá z těchto větví je specializována na specifické klimatické podmínky, 

které obsazuje. Tedy, že regionální adaptace na klimatické podmínky přispěly k 

procesu genetické diverzifikace druhů. Podobné výsledky přinesla korelace 

fylogenetické, geografické a klimatické vzdálenosti u A. incana. Ačkoliv testy 

nevyšly jako signifikantní, poukazují na silnou korelaci mezi fylogenetickou a 

geografickou vzdáleností, o něco méně pak koreluje fylogenetická vzdálenost se 

vzdáleností klimatickou. Pro A. incana tedy přichází v úvahu varianta, že regionální 

adaptace a klimatické podmínky přispěli k procesu diverzifikace.  

Jinak je tomu u A. glutinosa, tady lze na základě mnohanásobné regrese a 

mantelova testu těchto vztahů říci, že ani geografická a ani klimatická vzdálenost 

neovlivňují fylogenetické vztahy. Můžeme tedy předpokládat, že klima hrálo 

v procesu genetické diferenciace jen malou úlohu a fylogenetické linie jsou 

pravděpodobně výsledkem izolace jednotlivých populací. To, že s fylogenetickou 

vzdáleností nekoreluje ani ta geografická, by mohlo být zapříčiněno tím, že většina 

haplotypů A. glutinosa má svůj areál výskytu v oblasti mediteránu. Tato oblast je 
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silně fragmentována a proto větší roli nežli vzdálenost hraje míra izolace areálu, 

která se vzdáleností nemusí vždy souviset a může být ovlivněna geografickými 

bariérami. Tyto výsledky je tedy možné shrnout tak, že jednotlivé haploskupiny A. 

glutinosa vznikaly spíše náhodnými neutrálními procesy (izolací, migrací), než 

adaptacemi na klimatické podmínky daného prostředí.  To je ve shodě s hypotézou, 

že všechny molekulárně definované větve mají jednu základní niku, tedy abiotické 

podmínky, v nichž mohou přežívat (Hutchinson, 1957). Limitovaná disperze a místní 

ekologické interakce mohou bránit v obsazování všech dostupných prostředí, což 

může vést k obsazení různých realizovaných nik. 

Přesnější výsledky by poskytla studie zahrnující více faktorů ovlivňující 

distribuci rodu Alnus. Z abiotických faktorů například data o půdních podmínkách 

nebo topografické mapy, ale také biotické interakce jako kompetice, ta může mít 

zásadní vliv na průběh migrace, jak tomu bylo například u buku (Fagus), jehož 

migraci zpozdila konkurence jedle (Watson, 1996).  Tato data bohužel nebyla pro 

účely práce dostupná.  

Rod Alnus je vázán především na vodní biotopy, ačkoliv A. glutinosa může 

snášet občasné sucho, oba druhy, A. glutinosa i A. incana jsou velmi citlivé na 

změny vodního režimu. Mokřadní olšiny jsou ohroženy zejména odvodňováním a 

následnou výsadbou smrku na odvodněné plochy, z části též zavážením terénních 

depresí, výstavbou vodních přehrad ad. Maloplošný liniový výskyt s sebou nese větší 

riziko ohrožení externími vlivy (Chytrý et al., 2010). Vzhledem k těmto omezením a 

skutečnosti, že je tato práce zaměřena pouze na klimatické faktory se dalo očekávat, 

že vymodelované potenciální areály budou přesahovat areály současného výskytu, 

nicméně, modely vytvářené pro celý druh jen velmi málo přesahovaly areály 

současných výskytů obou druhů. Zatímco modely projektované pro jednotlivé 

fylogenetické linie areály současných výskytů překračovaly. Z výsledků tedy 

vyplývá, že pokud modelujeme klimaticky vhodné areály pro samostatné skupiny 

s užší ekologickou valencí, výsledné niky zaujímají větší prostor, než niky vzniklé 

z modelů pro celý druh. Vzhledem k tomu, že A. incana i A. glutinosa mají poměrně 

širokou ekologickou niku, lze usuzovat, že modely vytvářené pro každou 

z fylogenetických linií zvlášť, vykazují přesnější výsledky než modely koncipovány 

pro celý druh. Tento výsledek potvrzují také hodnoty AUC, vygenerované pro každý 

model. K podobným výsledků došel i Serra-Varela et al. (2015) ve své práci o P. 
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pinaster. Také Benito-Garzón et al. (2011), který ve své práci do distribučních 

modelů zahrnul plasticitu druhů a jejich místní adaptace, tím rozšířil velikost 

predikovaných areálů druhů.  

Modely pro jednotlivé fylogenetické linie se lehce liší. Výsledné recentní 

modely pro severní haplotypy u obou druhů převyšují svou rozlohou areály 

skutečného výskytu. To může poukazovat na nekvalitní modely distribučních map, 

zejména pro A. incana jsou zdroje těchto dat velmi omezené. Obecně lze říci, že 

areály fylogenetických linií na severu korespondují s klimatickou nikou, zatímco ty 

na jihu méně. 
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7. Závěr 

Závěrem lze tedy říci, že genetická diferenciace obou druhů, A. incana i A. 

glutinosa, probíhala pravděpodobně před velmi dlouhou dobou. Z výsledků práce 

vyplývá, že oblasti vyšší potenciální diverzity zřetelně korespondují 

s vymodelovanými areály glaciálních refugií a definují tak místa potenciálních 

recentních refugií. Malý překryv potenciálních areálů a výsledky mantelovy regrese 

naznačují, že vnitrodruhová diverzifikace A. incana byla řízena geografickou izolací 

a odlišností klimatu. Zatímco u A. glutinosa pravděpodobně sehrály roli náhodné 

neutrální procesy, jakými jsou migrace či pozice glaciálních refugií. 

Projekce glaciálních refugií se pro A. glutinosa shodovala s výsledky podle 

Svenninga et al. (2008a). Odlišnou projekci pak přinesl model glaciálních refugií pro 

A. incana, které se narozdíl od Svenningova modelu nevyskytovaly v západní 

Evropě. To by mohlo vysvětlovat současnou absenci A. incana v Pyrenejích. 

Dále byly v rámci práce porovnány výsledky mezi modely pro jednotlivé 

fylogenetické linie s modely pro celý druh. Modelování pro jednotlivé linie se 

ukázalo jako přesnější a spolehlivější metoda než modelování pro celý druh. Tyto 

výsledky potvrzují nejen výsledky ostatních uvedených prací, ale také hodnoty AUC 

dokládající spolehlivost jednotlivých modelů.  

Distribuční modely založené na proměnných prostředí slouží v mnoha 

případech jako klíčový nástroj pro rozhodování o managementu ochrany druhů. 

Genetická diverzita je klíčovým komponentem biodiverzity (Úmluva o biologické 

rozmanitosti, http://www.cbd.int/convention/text) (Serra-Varela et al., 2015). Tato 

práce dokládá, že zahrnutí molekulárních informací do těchto modelů může 

významně zvýšit přesnost těchto modelů a zlepšit tak jejich využití v praxi.  
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