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Abstrakt

Cilem této diplomové prace je na zdkladé klimatického modelovani
porozumét postglacialni historii olse lepkavé Alnus glutinosa a olse Sedé Alnus
incana, jejich soucasné distribuci a mechanizmum jejich vnitrodruhové genetické

diverzifikace.

A. glutinosa i A. incanabyly rozdéleny na 9, respektive na 4 zakladni
fylogenetické (haplotypové) linie. Pro kazdy druh a kazdou fylogenetickou linii byly
vytvoteny modely druhové distribuce, které byly projektovany jak do soucasnych
klimatickych podminek, tak do klimatu posledniho glacidlniho maxima (LGM - Last
Glacial Maximum). V prostfedi ArcGIS byla provedena analyza piekryvu
jednotlivych potencidlnich areélii a jejich naplnéni skuteCnym aredlem vyskytu. Pro
oddéleni ucinku klimatickych podminek a geografickych procesi na fylogenetické
vzdalenosti mezi jednotlivymi liniemi byla provedena analyza vzdalenosti
prostfednictvim vicendsobné mantelovy regrese. Dale byly porovnany vysledky
modelll druhové distribuce pro cely druh s modely pro jednotlivé fylogenetické

vétve.

Z vysledk vyplynulo, Ze oblasti vyS§i potencialni diverzity zietelné
koresponduji s vymodelovanymi aredly glacidlnich refugii. Klimatické a geografické
vzdalenosti vysvétlily 88% variace fylogenetickych vzdalenosti u A. incana a 0,5% u
A. glutinosa. Vyznamné rozdily pak byly zjistény mezi modely pro jednotlivé
fylogenetické linie a modely pro cely druh. Refugia modelovana pro cely druh

zaujimaji jen malou ¢ast plochy z refugii modelovanych pro jednotlivé linie zvIast’.

Vnitrodruhova genetickd diverzifikace a soucasna prostorova distribuce
druhti rodu Alnus v Evrop¢ je pravdépodobné vysledkem puisobeni celé fady faktord.
Vyznamnou roli zde pravdépodobné hraly nejen klimatické faktory a geograficka
izolace jednotlivych skupin (A. incana), ale také holocénni migrace a pozice
glacialnich refugii (A. glutinosa). Zahrnuti molekularnich dat do klimatického

modelovani miize vyznamné zpiesnit modely potencidlné vhodnych nik druhi.

Klicova slova: modely druhové distribuce; SDM; posledni glacialni maximum;

refugium; nikovy 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 Uvod

Soucasné rozSifeni druhli na severni polokouli je vyznamné ovlivnéno
cyklickym stfidanim klimatickych zmén béhem kvartéru (Taberlett 1998, Hewitt
refugii a po nasledném otepleni obsazovaly nové aredly. Pro pochopeni soucasné
distribuce druh, je tedy nezbytné porozumét jejich historii a postglacialnimu vyvoji.
Pro tyto ucely nam mohou slouzit, dnes stale Castéji pouzivané, modely druhové
distribuce (SDM - species distribution modeling). Ty pracuji s daty o pozorovani
vyskytu nebo hojnosti danych organismi, které kombinuji s odhady podminek
zivotniho prostfedi a dokazou tak odhadnout vyskyt do minulosti nebo ve stejném
Casovém ramci (Elith et Leathwick, 2009). Tak miZzeme ziskat informace o

pravdépodobném vyskytu glacidlnich refugii, nebo o areédlech potencidlné¢ vhodnych

nik.

Tato priace se zabyva postglacidlni historii dvou evropskych hojné
roz§ifenych stromu, temperatni A. glutinosy a borealni A. incany. Za pouziti modelt
druhové distribuce se pokousi odhalit mista glacidlnich refugii a souc¢asné potencialni
diverzity obou druhii. Dale se zabyva ulohou zivotniho prostiedi a geografické

izolace v jejich vnitrodruhové genetické diverzifikaci.
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2. Cile prace

Rod Alnus je klicovym druhem aluvialnich a podmacenych habitatt, v Evropé
jej nachazime od severni hranice lesa aZ po mediteran. A. incana je mozné zatadit

......

ptredstavitelem temperatnich druhti. (Hejny a Slavik, 1990).

Evropské populace obou druhti jsou pro ucely prace rozdéleny do nckolika

molekularné definovanych podskupin. A. gutinosa na 9 a A. incana na 4 podskupiny.

Cilem prace je za pouziti modelt druhové distribuce wurcit mista
pravdépodobnych refugii v poslednim LGM (Last Glacial Maximum) a zaroven
odhalit mista soucasného potencidlniho rozsifeni pro oba druhy. A to jak na zakladé
rozsifeni celych druhi, tak i jednotlivych fylogenetickych linii. Na zadklad¢ téchto
modeld pak porovnat, jak se lisi role klimatickych faktorti a izolace mezi obéma

druhy.

Diplomova prace si klade za cil odpoveédét na tyto otazky:

1. Lze pomoci SDM odhalit historicka a soucasna potencialni refugia?
-existovalo néjaké "superrefugium" kam se mohly uchylit vSechny haplotypy?

Vzhledem k velkému poctu haploskupin u A. glutinosa a jejich distribuci na
velkéem uzemi Evropy neni pravdépodobné, Ze by se behem glacialu mohly vSechny
tyto skupiny uchylit do jednoho refugia. U A. incana, kde jsou haploskupiny pouze 4,

by takovy vysledek bylo mozné ocekavat.

-jak oba druhy, resp. jejich fylogenetické linie napliiuji sva potencialni refugia, je

mozné pozorovat rozdily mezi severem a jihem?

Vzhledem k tomu, ze je modelovani zaloZeno pouze na klimatickych faktorech
a nezahrnuje jiné distribucni limity, da se ocekavat, ze jednotlivé skupiny nenapliuji
zcela své potencialni arealy. Vzhledem k odlisnym klimatickym podminkam a
rychlosti probihajici sukcese V severni casti Evropy ocekavam mensi naplnéni

potencialniho aredlu severnimi haplotypy.
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2. Jak se lisi vysledky modelii pro cely druh a pro jednotlivé fylogenetické linie?
- piinaseji modely pro jednotlivé fylogenetické linie piesnéjsi vysledky?

Vzhledem Kk poznatkiim z dostupné literatury (Serra-Varela et al., 2015; Benito-
Garzon et al., 2011) ocekavam presnejsi vysledky od modelii koncipovanych

samostatné pro jednotlivé fylogeneticke linie zvlast.
3. Lisi se role klimatickych faktoru a izolace pro A. incana a A. glutinosa?

-vysvétluje fylogenetickou vzdalenost mezi jednotlivymi liniemi lépe geograficka,
nebo klimatickd vzdalenost? (Klimatickou vzdalenosti je mySlen rozdil

v prumérnych hodnotach klimatickych faktorit)

Co ovlivnilo soucasnou distribuci druhii, a co stalo za jejich genetickou diverzifikaci,
by mohla pomoci objasnit analyza vyse uvedenych faktorii. Vzhledem k vyznamnym
klimatickym zméndam od posledniho glacialniho maxima predpokladam, Ze

fylogenetickou variabilitu budou lépe vysvétlovat klimatické vzdalenosti.

- kde jsou mista vysoké potencialni diverzity, jak se jednotlivé linie specializuji na

své niky?

Tato analyza by mohla pomoci odpovédeét na otdzku, jak moc jsou jednotlivé

fylogenetické linie specializované na své niky.
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3. Literarni reSerse
3.1 Vliv pleistocenniho zalednéni na vyskyt druht

De Candolle (1820) byl prvni autor, ktery piisel s myslenkou, Ze soucasné
rozSifeni zivych organismu zavisi jak na stavajicich ekologickych podminkach, tak i
na historické distribuci druhti. Na severni polokouli je soucasné rozsifeni druht
vyznamné ovlivnéno cyklickym stfiddnim klimatickych zmén b&hem kvartéru
(Taberlett 1998; Hewitt, 1999; 2000). Kvartér je, i pres své kratké trvani, obdobim
velmi dynamickym. Jeho zakladnim znakem je stfidani chladnych glaciald,
doprovazenych mohutnym rozsifenim ledovcli, s mnohem teplejSimi a vlh¢imi
interglacialy (Kostak et Mazuch, 2011). Clenime jej na 2 oddéleni: starsi pleistocén a
mlads$i holocén (http://www.stratigraphy.org/GSSP/).  Pro soucasnou distribuci
druhii bylo obzvlasté¢ vyznamné obdobi posledniho glacidlniho maxima (svrchni
pleistocén, 26,519 tisic let pied soucasnosti (Clark et al., 2009)). Tato perioda je
charakteristickd extrémné suchymi a chladnymi podminkami (Kohler et al., 2010),
ledovec pokryval rozsdhld uizemi severni hemisféry a hladina mofi klesla v priméru
0 120 m (Peltier, 2007). Odpovédi druhti na tyto probihajici zmény byla predevsim
migrace (Svenning, 2008b). Né¢které druhy vsak dokazaly preckat tyto extrémné
neptiznivé podminky v nékterém z refugii. Mimo migraci se v charakteru tehde;jsi
vegetace siln€é projevil také takzvany efekt hrdla ldhve — ten je charakteristicky
prudkym poklesem poctu jedincti v populaci a spolu s nim také poklesem genetické
diverzity. To je dolozeno nizkou pylovou abundanci mnoha temperatnich druh
behem pleistocénu (Soltis et al., 2006). Tyto zmény vyustily v masivni Ubytky v

evropské stromové flofe (Svenning, 2008a).

Dle vychodné-zépadni orientace evropskych hlavnich pohoti 1ze usuzovat, ze
se zde nachézelo pouze nékolik moZznych migracnich tras a refugii béhem posledniho
glacidlniho maxima. V poslednich desetiletich se vychéazelo ptedev§im z hypotézy
takzvanych jiZnich refugii, tedy ze temperatni druhy evropskych stroml se béhem
glaciali uchylovaly do jizné¢ polozenych refugii. Za hlavni refugium byla
povazovéana zapadni ¢ast Balkanského poloostrova spole¢né s Alpami a italskymi
pohofimi. Méné vyznamné refugium se podle této hypotézy nachazelo v Pyrenejich —
pravdépodobné je zde horsky masiv pfili§ maly a podnebi piili§ suché k udrzeni

zivotaschopné populace (Bennett et al., 1991).

13



Nov¢gjsi studie nicméné ukazuji na moznost mnohem S$ir§iho arealu vyskytu
nékterych druhti stromt béhem posledniho glacialu. Podle Svenninga (2008a) se s
velkou pravdépodobnosti lesni druhy nachazely v ,tradicnich® jiznich refugiich.
Mnoho borealnich druhi vSak nemuselo byt rozsifeno pouze v téchto jiznich
oblastech, ale také ve stfedni a zapadni Evropé, véetn¢ vychodoevropské roviny.
Tato zjisténi vychéazeji z pouziti distribu¢nich modelt, ale shoduji se také s
paleockologickymi a fylogeografickymi dikazy. Stale piibyvaji paleoekologické
dikazy o vyskytu borealnich stromu, jakymi jsou smrk (Picea), borovice (Pinus),
modiin (Larix) a btiza (Betula) ve stfedni a vychodni Evropé béhem pleistocénu
(Willis et van Andel 2004).

Binney et al. (2017) na zaklad¢ velkého mnozstvi sesbiranych pylovych dat
potvrdili, Ze v nezalednénych severnich oblastech se nejpozdéji od 17 tisic let BP
dale lesni biomy vyskytovaly alespoil lokaln€. To potvrzuji také ndlezy makrofosilii
Picea a Larix napti¢ Eurasii (Binney et al., 2009). Hutley et al. (2013) pomoci
simulaci ukdazali, ze kratkodobé interstadialy, které ptrerusovaly ledovcova obdobi,
umoziovaly docasné rozsifeni populaci stromt. Zda byly tyto populace pfitomny i
béhem LGM, je z paleoekologickych ditkazli jasné méné€. Vzhledem k Siroké skale
mistnich klimatickych podminek napfi¢ kontinentem je ale pravdépodobné, ze
drobné populace navzdory obecné chladnému a suchému pocasi ptezivaly (Binney et
al., 2017). Vyskyt stromli béhem LGM v Evropé také potvrdily vysledky nckolika
ekologickych simulaci (Huntely et al., 2013; Janska et al., 2017)

To, jaky byl charakter evropské vegetace/krajiny béhem LGM, Ize do jisté
miry modelovat na zdklad¢ podobnosti s klimatickymi podminkami dne$ni Sibife. Na
zéklad¢ této analogie navrhla Janska et al. (2017) pravdépodobné uspoiadani tehdejsi
vegetace. Podle této studie byl ve vychodni Evropé patrny severné—jizni gradient,
reprezentovany tundrou, lesni tundrou, boredlnim lesem, lesostepi a stepi, stejné jako
na Uzemi dnesni Sibife. S tim se shoduji i vysledky Simakové (2006), ktera dolozila
vyskyt borealnich stroml, zejména rodd Pinus, Betula a Picea v oblasti
vychodoevropské roviny béhem LGM, a navrhla ekosystém reprezentovany stejnym
gradientem: tundra — les — step. | pies nizké zastoupeni Larix v pylovych analyzach,
byla tato oblast pravdépodobné vhodné i pro tento druh. Vysledky pylovych analyz
mohou byt totiz zkresleny obecné nizkou produkci pyla u tohoto druhu (Janska et al.,

2017).
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Na vegetaci stfedni Evropy béhem pleistocénu dnes pievazuje pohled jako na
mozaiku tvofenou tundrou, stepi a lesem (Willis et van Adel, 2004; Birks et Willis,
2008). Nezalednéné oblasti Alp a Karpat pokryvala béhem LGM bezlesa arkticka
rozprostirala step (Janska et al., 2017). Dikazy o vyskytu stromti, jakymi jsou Pinus,
Betula, Larix a Picea, se dochovaly nejen ve formé pylt a uhli (Willis et van Adel,
2004), ale také jako fosilie lesnich druhti m¢kkysu (Jufickova et al., 2014).

S rozvojem molekularnich metod je mozné zkoumat geografické rozdily také
pomoci molekularnich marker (Avise et al., 1987; Hewitt 2000, 2001; Taberlet et
al., 1998). Je ziejmé, ze tradi¢ni pohled na Evropu v poslednim glacialnim maximu
bez stromt, zejména severné od Alp, je tfeba piehodnotit, nebot’ stromy byly

pravdépodobné mnohem rozsifenéjsi, nez se piivodné predpokladalo.
3.2 Rod Alnus

Rod Alnus Mill. (Betulaceae) je rozsifen zejména na severni polokouli.
Vyjimku tvofi A. acuminata Kunth a A. jorullensis Kunth, jejichz vyskyt je omezen
na uzemi And (Chen, 2004). Jen jediny druh, Alnus glutinosa (L.) Gaetrn., se
vyskytuje v Africe (Chen, 1999). Nejstar§i nadlezy makrofosilii této Celedi jsou
datovany do eocénu, ale palynologicka data naznacuji vyskyt jiZ od santonu svrchni
kfidy (Chen, 1999). Prvni fosilni nalez v Evropé je datovan do eocénu a pochazi z
Anglie (Chandler, 1963). Jiz v pribehu terciéru byl tento rod bohaté rozsifen na
severni polokouli. Podle soucasnych studii je do rodu Alnus fazeno pfiblizné 35
druhti, které je na zédklad€ molekularnich analyz mozné rozdélit do 3 hlavnich linii

(Furlow, 1979).

Na evropském tzemi nachazime tyto druhy, které se 1i$i svymi ekologickymi
naroky: montanni a borealni A. incana; temperatni A. glutionosa; A. alnobetula —
charakteristického kolonistu lavinovych horskych drah a A. cordata — endemicky
druh, piivodni v Apenindch a severovychodnich pohotich Korsiky (Walters, 1993;
Nilsson, 2000; Chen, 2004). Vit et al. (2017) rozsitili tento vycet evropskych druhti o
dva nové tetraploidni druhy, A. lusticana a A. rohlenae, druhy morfologicky velmi

podobné A. glutinosa, lisici se v§ak vyznamné na genetické urovni.
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Distribuce A. incana a A. glutinosa se vyznamn¢ lisi (Jalas et Suominen,
1976). A. glutinosa roste v nizinach a stfednich polohach po celé Evropé s vyjimkou
dalného severu, jeji areal se rozprostird az na zapadni Sibif, do Turecka a severni
Afriky (McVean, 1953). Bézné roste v jizni Skandinavii a na severu je jeji vyskyt
vazan na pobiezni oceanské podnebi (Tallantire, 1974). Rozsifeni A. incana je
rozdéleno na severni a jizni Cast (Jalas a Suominen, 1976). Na severu jeji areal
pokryva celou Fennoskandinavii a pies evropskou cast Ruska zasahuje az do severni
Asie. Pro jizni Cast je typicky ostrivkovity vyskyt, ktery je omezen Alpami,
Hercynskym lesem, Karpaty a Dinarskymi alpami. Distribu¢ni rozsah druhi béhem
LGM byl vSak pravdépodobné vyrazné SirSi, a to i v zapadni Evropé a casti
Pyrenejského poloostrova, jak ukazal Svenning et al. (2008a) pomoci modelovani
druhové distribuce. Oba druhy byly pravdépodobné v kontaktu v celé Evropé po

celou posledni dobu ledovou.

3.3 Glacialni historie rodu Alnus

Tradicni studie o postglacidlni kolonizaci Evropy olSemi tvrdi, ze vétSina
soucasnych evropskych populaci ma svlij pivod v refugiu lezicim v Karpatech — na
uzemi dne$niho Mad’arska a Rumunska (Huntley et Birks 1983, King et Ferris 1998).
Prezivani A. glutinosa v této oblasti je zaroven podpoifeno paleoekologickymi daty
(Douda et al., 2014). Huntley a Birks (1983) uvadéji, Ze holocenni migrace olsi
zacala pravdépodobné nékde ve vychodni Evropé a pokracovala na sever
roz§ifovanim A. glutinosa a A. incana smérem k Baltskému mofi a do Skandinavie.

V dnesni dobé¢ existuje jiz fada studii, kterym se toto paradigma podaftilo zpochybnit.

Klicovym dikazem pro vyskyt vicero jiznich refugii A. glutinosa je jeji
haplotypova divergence. Zatimco pro severni ¢ast Evropy je typicka pfitomnost
skupiny reprezentované pfedevsim jednim haplotypem, v jiznich oblastech Evropy a
v severni Africe se v soucasnosti vyskytuji populace A. glutinosa s né¢kolika
rozdilnymi haplotypy, diverzifikace téchto skupin miize byt velmi stard a odraZet
historické biogeografické udalosti (Petit et al., 2005; Medail et Diadema, 2009). A
pravé tato divergence sv&d¢i o existenci n€kolika refugii, vcetné jiz zminéného
karpatského. Jedna se o refugia na Pyrenejském, Apeninském a Balkadnském
poloostrove, na Korsice, v severni Africe a v Malé Asii (King et Ferris, 1998; Lepais

et al., 2013). VSechny tfi jizni poloostrovy pravdépodobné slouzily jako zdrojové
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oblasti pro postglacialni kolonizaci. Na to poukazuje jasnad diferenciace téchto
skupin, jez byla prokdzana na zakladé¢ zkoumdni mikrosatelitd (Havrdova et al.,
2015). Podle Havrdové et al. (2015) existovaly 3 nejpravdépodobnéjsi smeéry, ve
kterych migrace probihala: a) ze severni ¢asti Pyrenejského poloostrova do zapadni a
sttedni Evropy a nésledné na Britské ostrovy, b) od Apeninského poloostrova po
Alpy a c) od vychodni ¢asti Balkdnského poloostrova po Karpaty, nasledovana
expanzi smérem k vychodoevropské roviné. Béhem této kolonizace pravdépodobné
vznikly dvé sekundéarni kontaktni zoény, tedy mista, kde se populace setkdvaly a
mohlo zde dochazet k nahromadéni vysoké genetické variability: a) migracni cesty
ze zapadni Evropy na jedné stran¢ a Karpaty na strané¢ druhé se setkaly ve stfedni
Evrop€ a b) prinik zapadni a vychodni evropské populace dal vzniknout
skandindvskym populacim. Nelze vyloucit ani moznost, Ze balkdnska populace
slouzila jako zdrojové refugium pro kolonizaci Karpat jest¢ pied LGM. V tom

ptipad¢ by Karpaty nebyly refugiem v pravém slova smyslu (Havrdova et al., 2015).

To, Ze ani Pyrenejsky poloostrov ani zépadni ¢ast Balkanského poloostrova
nepiedstavovaly ucinné refugium pro postglacialni expanzi do severni Evropy,
doklada, mimo jiné, existence nové objevenych tetraploidnich populaci (Mandak et
al., 2016b; Lepais et al., 2013). Ty byly popsany na tzemi Maroka a dale na
Pyrenejském a Balkanském poloostrové. Jedna se pravdépodobné o autopolyploidy,
bez znamky toho, ze by A. incana (nejpiibuznéjsi druh) byla zapojena do jejich
evoluce. Populace z Pyrenejského poloostrova a severni Afriky se pravdépodobné
propojily béhem posledniho glacidlniho maxima. Tyto nové objevené tetraploidni
populace nesou specifické haplotypy, které ukazuji na jedine¢né a velmi reliktni
populace nachazejici se v piredpoklddanych hlavnich ledovcovych refugiich.
Vzhledem k tomu, Ze tato refugia uchovavala tetraploidni cytotyp, nemohly tyto
oblasti slouzit jako efektivni refugia pro diploidy A. glutinosa rostouci ve zbytku
Evropy (Mandak et al., 2016Db).

Jak ukézala radiokarbonové datace pylti a makrofosilii, nékterym stromim
rodu Alnus se dokonce podafilo preckat posledni glacidlni maximum v zapadni
Evropé, severnim podhiifi Alp, v Rumunskych Karpatech a ve velké oblasti
severovychodni Evropy (Douda et al., 2014). Z toho vyplyva, Ze po staZzeni ledovct

se rod Alnus mohl rychle rozsifit do jizniho Svédska a postupné dale na sever,
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pravdépodobné prevazné z refugia v Bélorusku a zapadnim Rusku (Douda et al.,

2014).

Pro A. incana plati podobny vzor jako pro A. glutinosa, tedy ze populace z
Karpat a Balkanského poloostrova se nemohly rozsifit na sever a neslouzily tedy
jako zdroj postglacidlni rekolonizace Evropy. Kolonizace Fennoskandinavie a
vychodni Evropy meéla svlij ptvod ve stfedni Evropé. Fennoskandinavské a
vychodoevropské populace sice nemaji jedineény geneticky klastr, ale predstavuji
smés s prevladajicim klastrem typickym pro stiedni Evropu. To je mimo jiné
dikazem existence relativné severné polozeného refugia borealnich stroma v Evropé
(Mandak et al., 2016a). Vyskyt A. incana béhem LGM ve vychodni Evropé nebyl
dolozen ani distribu¢nim modelovanim (Svenning et al., 2008) ani ve fosilnim

zaznamu nebo fylogeografickou studii (Mandak et al., 2016a).

Vzhledem k tomu, ze na zdklad¢ téchto poznatki lze vyloucit Karpatské
refugium jako hlavni zdroj postglacidlni migrace, je tfeba dikazy, které¢ svédcily ve
prospéch tohoto paradigmatu, objasnit jinak. Naptiiklad pfitomnost piedev§im
jednoho haplotypu v severni Evropé muze sice poukazovat na postglacialni
kolonizaci z Karpat (King a Ferris, 1998), ale miize byt také dikazem o fragmentaci
kontinualniho rozsifeni A. glutinosa béhem posledni doby ledové (Douda et al.,
2014). Stejné tak opozdéna expanze do zapadni Evropy byla zptsobena spiSe jinymi
faktory nez vzdalenou polohou od ledovcovych refugii v zdpadni Evropé (Huntley et
Birks, 1983; King et Ferris, 1998). Ke zpozdéné kolonizaci zapadoevropskych
regionli mohlo dojit v disledku neptiznivych klimatickych podminek (Douda et al.,
2014). Dalsi z moznosti, jak vysvétlit toto zpozdéni, je pfitomnost kompeticnich
interakci s jinymi druhy, jak ukazal napt. Watson (1996) na buku (Fagus), jehoz
opozdéna migrace byla zplsobena konkurenci jedle. I dalSi paleoekologicka data
ukazuji, ze konkurence mezi rody Alnus, Betula, Quercus a Pinus poskytuje lepsi
vysvétleni pro sledovanou populac¢ni dynamiku nez teplota vegetacniho obdobi nebo
napt. dostupnost dusiku béhem holocenniho obdobi v zapadni Evropé (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 nastroje, které kombinuji znalosti
z ekologie a ptirodnich véd s novéjSimi poznatky ze statistiky a informacnich
technologii (Austin, 2007). Nejenze jsou uzitecnym nastrojem pro feseni praktickych
otazek v aplikované ekologii a biologii ochrany ptirody, ale jsou také relevantni pro
nékteré zékladni védecké discipliny (biogeografie, fylogeografie), a to diky

ekologickym a evoluénim teoriim, ze kterych vychazeji (Guisan et Thuiller, 2005).

Pracuji s daty o pozorovani vyskytu nebo hojnosti danych organismi, které
kombinuji s odhady podminek Zivotniho prostiedi. V dneSni dobé jsou hojné
vyuzivany pro suchozemské, motské i sladkovodni prostiedi. SDM mohou byt
pouzity dvéma zpusoby: k odhadovani mozné distribuce na nevzorkovana mista s
podobnymi environmentalnimi podminkami ve stejném cCasovém ramci nebo jako
odhad vyskytu do minulosti ¢i budoucnosti (Elith et Leathwick, 2009). Tato prace se
zabyva jak modelovdnim do potenciidlni soucasné krajiny, tak i do minulosti,

konkrétn€ do posledniho glacidlniho maxima (LGM).

3.4.2 Modely historické distribuce druhii

Tradicné jedinym zdrojem informaci o historické distribuci druhti byly fosilni
dikazy o pfitomnosti organisml na daném misté¢ a v daném case. Tyto pozlstatky
jsou ovsem casto velmi vzacné a poskytuji pouze netplné informace o historickych
distribucich. ~ Ackoliv byvaji tato data dopliovana znalostmi z kladistiky,
fylogeografie nebo fylogenetiky, maji tyto metody zna¢na omezeni (Svenning et al.,
2011). Pii studiu historické distribuce druhli pfinasi pouziti distribu¢nich modela
vedle fosilnich a genetickych nalezii zcela nové moznosti. Dopliiuje fosilni dikazy
tim, Ze poskytuje a) kvantitativni a potencialné¢ vysoce ucinné predpovédi historické
distribuce organismlii — to miZze slouzit nejen v teoretické roving, ale také jako
prakticky néstroj pro urcovani novych paleontologickych lokalit, b) statisticky
formulované a testovatelné ekologické hypotézy tykajici distribuce druhii nebo
spolecCenstev v minulosti a jejich dynamiky a c) statistické vyhodnoceni rozsahu

determinantl (Svenning et al., 2011).
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Vzhledem k tomu, Ze SDM umoziuji vyuzivat stile se zvétSujici mnozstvi
dat o zivotnim prostfedi, jeho pouzivani v poslednich letech velmi narostlo. A
neomezuje se jen na modely o distribuci druhi, ale také jinych taxonomickych entit
¢1 ekosystémovych typt, jako je napft. tropicky vlhky les ad. (napt. Carnaval et
Moritz, 2008).

Vyznam SDM odréazi v§eobecny nartst studii, které kombinuji SDM spolu s
genetikou a paleobiologii a poskytuji tak nové poznatky o kvartérni biogeografii,
zejména o dopadech klimatickych zmén, jakymi byly néstupy a Gstupy dob ledovych,
na biogeografickou dynamiku, evolu¢ni zmény a soucasnou distribuci organismt

(Elith et Leathwick, 2009).

3.4.3 Koncept ekologické niky

Navzdory stale se zlepSujicim metodam teoretickd omezeni ziistdvaji, a to
zejména v piipadé, kdy ekologicka teorie neni plné€ integrovana do modelovaciho
procesu (Austin, 2002; Huston, 2002). Pro spravné pochopeni distribu¢niho
modelovani je tfeba o vyskytu druhli neuvazovat pouze v geografickém prostoru,
tedy v ramci vzniklych predikénich map, ale také jako o prostoru environmentalnim.

Tento pojem ma svij zaklad v ekologickém pojeti niky.

Pro SDM je charakteristické, Ze vychdzeji z hypotézy ekologické niky
(Guisan et Zimmermann, 2000). Pro G¢ely modelovani se o ekologické nice uvazuje
jako koncepci pozadavkt druhl na prostiedi, které obyvaji. Pulliam (2000) dale
rozliSuje mezi nazory Grinella, tedy Ze druhy zaujimaji vSechna pro né¢ vhodna
prostiedi, tzv. fundamentélni niku, a Hutchinsona, kde jsou druhy vylou€eny z ¢asti
své fundamentéalni niky biotickymi interakcemi, coZz vede ke vzniku realizované
niky. Tu je mozné v pfirod¢ skutecné¢ pozorovat. Pokud do modelti druhové
distribuce nejsou zahrnuty parametry jako napt. disperze ¢i popula¢ni dynamika,
SDM je zaloZeno vyhradné¢ na pfedpokladu téchto dvou nikovych konceptu.
NejcastéjSim  zjednoduSenim pouzivanym v literatufe tykajici se SDM je
konstatovani, Ze pozorovana distribuce je jiZ omezena biotickymi interakcemi a
limitovana zdroji. Jedna se tedy v podstaté¢ o Hutchinsonovu realizovanou niku.
Pouze pii pouziti dat zalozenych na pozorovani ex situ (sklenik, botanicka zahrada)

mohou druhy dosahovat své fundamentélni niky (Austin, 2007).
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Vhodnym postulatem pro SDM je piedpokladat, Ze modelovany druh je se
svym prostiedim v rovnovazném stavu (Guisan et Theurillat, 2000). Objevuji se
ovSem 1 kritické uvahy o tom, do jaké miry je takovyto vztah mozny a jak dlouho
muze dosazeni rovnovahy trvat, napt. po zmén¢ podminek prostfedi (Davis et al.,
1998). Svennig et Skov (2004) pocitali, jak nekteré evropské dieviny napliuji své
potencialni aredly rozsifeni. Na zdkladé vypocti dosli k zavéru, ze mnohé z téchto
druhti se stale zdaji byt kontrolovany distribuénim omezenim po postglacialni
expanzi, a proto nemusi byt v rovnovaze se svym prostiedim v plném rozsahu.
Nicméné¢ Svenning et Skov (2004) pouzivali pouze velmi jednoduché bioklimatické
modely za pouziti pouze 3 klimatickych proménnych (primérnd denni teplota,
minimalni teplota a bilance vody) a ignorovali konkurenci a disperzi, proto je k

upevnéni této hypotézy potieba jesté dalsiho testovani (Austin, 2007).

Obecné lze fici, Zze je dulezité, aby nika byla definovdna na zékladé
empirického pozorovani jedinci, ktefi se uspéSné reprodukuji a podporuji tak rist
populace. Z biogeografickych studii rostlin je znamo, Ze vétSina pozorovanych
jedinct nad rdmec urcitych klimatickych praht jiz nevykazuje sexuélni reprodukci,
pro ucely SDM je proto vhodnéjsi, aby takovito jedinci nebyli pro sbér dat pouZivani,

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

3.4.4 Data pro SDM

Vstupnimi daty pro modely druhové distribuce byvaji jednoducha data o
pfitomnosti, pfitomnosti/nepfitomnosti nebo pozorovani o hojnosti druhli (Austin,
2007; Guisan et Thuiller, 2005; Graham et al., 2004). Dalsimi daty, ktera vstupuji do
SDM, jsou environmentalni prediktory, jez mohou na data o druzich vyvijet pfimé
nebo nepiimé ucCinky (Austin, 2002). Prediktory musi byt optimalné zvoleny, aby
odrazely tfi hlavni typy vlivi na distribuci druhti: a) omezujici faktory (regulétory),
tedy takové, které kontroluji druhovou ekofyziologii — teplota, voda, slozeni ptdy, b)
vSechny typy disturbanci ovliviiujici environmentalni systémy (pfirodni nebo
vyvolané ¢lovékem) a c¢) zdroje, tedy vSechny slozky, které mohou byt asimilovany
organismy — energie, voda (Guisan et Thuiller, 2005). Pro spravny vybér
environmentalnich proménnych je tfeba provést analyzy jejich citlivosti a vyloucit

tak napfiklad takové proménné, které jsou vzijemné propojeny s jinymi. Tyto
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analyzy by mély byt provadény spolecné s vybérem modelli (Alvarado-Serrano,
2014).

Dutlezitym teoretickym mechanismem, ktery je opomijen ve vétsiné piipadi SDM,
jsou biotické interakce. Nékteré prace vychazeji z Eltonian noise hypothesis, tedy ze
biotické interakce neovlivituji druhovou distribuci ve velkych zemépisnych
meéftitkach. Aratjo et al. (2014) testoval tuto hypotézu a souvislost mezi prostorovym
rozliSenim a kvalitou modelu nenasel. Také Atauchi et al. (2018) ve své praci o
ptacich Phytotoma raimondi tuto hypotézu odmita. Analyzy ukazuji, ze zahrnuti
dalSich prediktorovych proménnych predstavujicich naptiklad pfitomnost a absenci
znamych konkurentdi nebo potravnich zdrojii mize vyznamné zvysit prediktivni silu
modelt (Leathwick et Austin, 2001; Anderson et al., 2002; Araujo et al., 2014). Aby
bylo zahrnuti biotickych faktorii do modelt druhové distribuce funkéni, musi
spliiovat predpoklad, ze ucinky biotickych interakci jsou konzistentni v celé
studované oblasti (Anderson et al., 2017). Leathwick et Austin (2001) modelovaly
distribuci stromi na Novém Zélandu, silu téchto modelit vyznamné zvysily
zahrnutim hustoty stromti rodu pabuk (Nothfagus), jako kompeti¢niho faktoru.
Aratjo et al. (2014) také zvysil silu modelu ptfidanim biotickych proménnych
(potravnich zdroji) pti modelovani distribuce 11 druhli papouskt Zijicich v Cerrado.
Tato zjisténi ale neposkytuji dikaz o tom, Ze pozorovany kompeticni efekt skute¢né
vznikd v prirod¢€. Je stejné¢ tak mozné, ze zahrnuti jinych druht jako prediktor by
mohlo jednoduSe poskytovat informace o fyzikalnich podminkach prostfedi, které
nejsou zahrnuty v ostatnich deskriptorech o Zivotnim prostfedi (Austin et

Cunningham, 1981; Austin, 2007).

3.4.5 Modelovaci néstroje

Pfi samotném modelovani jsou data o environmentalnich proménnych a data
o vyskytu druhil vlozena do algoritmu, pomoci n¢hoz jsou identifikovany podminky
vhodné pro vyskyt druht. Standardni postup je rozdélit data na dvé sady: jednu pro
kalibraci modelu a jednu pro jeho validaci. Aby bylo mozné poskytnout komplexni
obraz o environmentdlnich podminkach vhodnych pro dany druh, je nutné hledat
takové algoritmy, které jsou schopny =zahrnout do svych vypocti vice
environmentalnich proménnych a zaroven vzajemné interakce mezi nimi (Elith et al.,

2006). Volba konkrétniho algoritmu pak zavisi na charakteru vstupnich dat a cili
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studie (algoritmy se 1isi napiiklad mezi kontinudlni a diskrétni predikci (Alvarado-
Serrano, 2014). Ackoliv pro vybér algoritmu neexistuji jasna pravidla, jsou k
dispozici obecné pokyny, jak pfi tomto rozhodovani postupovat (viz Thuiller et al.,

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

Mezi Casto pouzivanymi algoritmy nalézadme jak statistické modely zalozené
na prizpusobeni dat teoretickym vztahiim mezi vyskytem druhti a prostfedim (napf.
GLM — Generalized Linear Models a GAMs — Generalized Aditiv Models), tak i
piistupy zalozené na strojovém uceni (napf. Maxent.Phillips — Maximum Entropy).
GAMs jsou ve velké mife vyuzivany v SDM kvuli své silné statistické zakladné a
schopnosti realisticky modelovat ekologické vztahy (Austin, 2002). GAMs pouzivaji
neparametrické, datové definované ,,vyhlazovace® pro pfizpisobeni nelinearnich
funkci, zatimco GLM vyhovuji parametrickym vyrazim. Diky vétsi flexibilité jsou

vvvvvv

Mitchell, 1991).

Jednim z klicovych faktorti pro vybér spravného algoritmu je pfitomnost
prezenénich a absen¢nich dat. Paklize existuji kvalitni, systematicky sesbirana data
nesouci informace o pritomnosti i nepfitomnosti druhu, respektive o jejich hustoté, je
vhodné zvolit regresivni metody, jakymi jsou GLM ¢ GAM (Elith et al., 2011).
Ziskat data o absenci ale byva problematické, protoZe je tézké odlisit skute¢nou
absenci od nedostatku informaci, nebo je absence zpisobena neekologickymi
faktory, které lze téZko zahrnout do procesu modelovani (Varela et al., 2011).
Neptitomnost absencnich dat Ize fesit zaclenénim tzv. pseudoabsenci, ty ale musi byt
pouzivany s velkou opatrnosti, nebot’ maji velky vliv na konecné vysledky modelu
(Lobo et al., 2010). S pseudoabsencemi pracuje napiiklad velmi popularni a Casto
vyuzivana metoda maximalni entropie (Maxent); (Phillips et al., 2006; Phillips et
Dudik, 2008). Maxent je univerzalni strojova ucebni metoda s jednoduchou a
pfesnou matematickou formulaci a ma fadu aspektii, které ji ¢ini vhodnou pro
modelovani distribuce druhi. Maxent odhaduje distribuci druhli tim, Zze najde
distribuci maximalni entropie s tim, ze o¢ekdvana hodnota kazdé environmentalni
proménné (nebo jeji transformace a/nebo interakce) v ramci této odhadované
distribuce odpovidad jejimu empirickému priméru (Phillips et al., 2006). Dalsi
problém, ktery s sebou pouzivani absencnich dat pfindsi, je, ze paklize jsou tyto

udaje o absenci promitany do riznych c¢asovych ramci oddélenymi mnoha

23



generacemi, v kazdém z nich se ukdze jind realizovanad distribuce zplisobena
neenvironmentalnimi faktory, které zabranuji populaci udrzet se na jinak vhodnych
stanoviStich — 1 kdyz tyto faktory mohou byt pouzity pro dany casovy usek,
neexistuje zaruka, ze stejné by pusobily i v jiném obdobi (Varela et al., 2011). Z toho
vyplyvéa, ze pifi modelovani historické distribuce druhti je dobré se vyhnout
diskrimina¢nim technikdm, protoze je pravdépodobné, Zze podhodnocuji jejich
potencialni distribuci (Jiménez-Valverde et al., 2013). Refenim je tedy pouZit
algoritmus, ktery nevyzaduje oba typy téchto dat. Techniky SDM, které vyuzivaji
data pouze o pfitomnosti, vychazeji z odhadl rozptylu tolerance druhii a optimalnich
podminek na zéklad¢ vybranych environmentélnich prediktord. Jednim z algoritma,
ktery pracuje pouze s prezen¢nimi daty, je BIOCLIM. Ten ze vstupnich klimatickych
parametri vytvaii nové bioklimatické parametry, které urcuji tzv. klimatické obalky
pro dané druhy. Klimatické obalky tvofi zpravidla vicerozmérny prostor, ktery je

urcen klimatickymi proménnymi (Elith, 2006).

Pro dosazeni kvalitnich vysledki je dobré pouzit vice algoritmi. Nékteré tyto
modely byly implementovany do uzivatelsky ptivétivych softwartl, jakym je napft.
BIOMOD (Pearson, 2010). BIOMOD vyuziva rtzné techniky pouzivané pfi
statickém modelovani pro poskytnuti prostorovych piedpovédi. Vypocitava pro
kazdy druh a ve stejném balicku Ctyfi nejpouzivangjsi techniky modelovéni, tj.
generalizované linearni modely (GLM), generalizované aditivni modely (GAM),
analyzu klasifikace a regresniho stromu (CART) a umélé neuronové sit¢ (ANN);
(Thuiller, 2003). Thuiler (2003) pouzil BIOMOD k modelovani distribuce 61
evropskych druht stromli na zaklad¢ klimatickych velicin jako vysvétlujicich
proménnych. Obecné lze fici, ze v§echny metody modelovani ptinesly velmi dobrou
shodu mezi pozorovanymi a piedpokladanymi distribucemi. Relativni vykon
jednotlivych modelt byl ale pro jednotlivé druhy odlisny, z toho tedy vyplyva, ze pro
modelovani distribuce vice druhli je tfeba pro kazdy druh posoudit vysledky
jednotlivych modelt zvIast’ a na zédklad€ hodnoticich metod a odbornych znalosti se

rozhodnout pro jednu z metod.

3.4.6 Omezeni SDM

Je tfeba si uvédomit, Ze paklize vytvaiime modely historické distribuce

druhtl, existuje celd fada faktorti, které brani vytvoreni pfesné predikce. Varela et al.
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(2011) dokonce uvadi, ze modelovani do jinych casovych jednotek je nekonzistentni
a nedoporucuje k modelovani historické distribuce pouzivat diskriminaéni nebo
korelacni SDM techniky. Jedinym spolehlivym zdrojem informaci jsou podle n¢j
fosilni data. D4 se fici, Ze modelovanim ziskavame jen mista potencialn€ vhodna pro
distribuci druhu v pfipad¢€, Ze by neexistovala zddnd omezeni pro disperzi, lokalni
extinkce, kompeti¢ni vylouceni nebo zkresleni studie (Jimenez-Valverde et al.,

2008).

Jedno z omezeni spoc¢iva naptiklad v tom, ze distribuce druhli nezavisi pouze
na klimatickych proménnych, jakymi jsou teplota ¢i srazky, ale také na koncentraci
CO,, jez byla béhem glaciali vyrazné niz§i (Monin et al., 2001). Pro takovéto
hodnoty neexistuje soucasnd analogie, na zakladé které by bylo mozné modely
zpiesnit (Janska et al., 2017). Paklize je v atmosféfe niz§i koncentrace CO,, musi
rostliny pro absorpci dostatecného mnozstvi CO; oteviit priduchy na del§i dobu,
¢imz dochazi k vétSim ztratam vody prostfednictvim transpirace (Field et al., 1992).
Z toho vyplyva, ze v ekosystémech LGM, se stejnou humiditou jako dnes, se
vyskytovala vegetace adaptovana na su$si podminky (Janska et al., 2017). Tento
efekt mize zmeénit také vztahy mezi rostlinami, jejich konkurenceschopnost a tim
ovlivnit vegetacni strukturu (Svennig et al., 2011). To mize byt divodem, proc¢
modely zaloZené na paleoklimatickych scénafich (napt. Allen et al., 2010) maji
tendenci ptredpovidat vice lesnich porostl, nez je tomu v piipadé rekonstrukci

zalozenych na palynologickych datech (napf. Binney et al., 2017).

K ziskani realistickych vysledkl je nezbytné, aby distribuce druhu byla v
rovnovaze s podminkami prostiedi (Nogués-Bravo et al., 2009). Dnes napiiklad
vime, Zze mnoho druht evropskych dievin se v této rovnovaze nenachazi (Svenning et
Skov, 2004). Pficinou jejich omezen¢ho rozptyleni byla pravdépodobné
postledovcova omezeni (Svenning et al., 2008b). Skrze biotické interakce ovliviiuje

toto omezeni také druhové bohatstvi dalSich evropskych taxoni (Aragjo et al., 2008).

Klicovym predpokladem pro modelovani historické distribuce druhl je
neménna nika v pribehu studovaného obdobi. Evoluce niky, respektive studovaného
druhu, snizuje ptrevoditelnost modelu do jiného c¢asového ramce. V pripadé
modelovani do LGM jsou evolu¢ni zmény méné pravdépodobné, neni ale vylouceno,

Ze by se nemohly vyskytnout (Bradshaw et al., 2006). Ke zménam v realizované nice
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muze dojit z rznych davodd, jakymi jsou napiiklad zmény biotickych interakci
(v€etné vlivu ¢loveka); (Svennig et al., 2011). Piikladem miize byt studie endemické
hyeny skvrnité (Crocuta crocuta). Ackoliv existuji bohaté fosilni diikkazy o jeji
pritomnosti béhem pleistocénu v Evropé, ve vysledcich SDM vychézi Evropa jako

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

DalSim dilezitym faktorem, ktery muze ve vysoké mife ovlivnit hodnotu a
ptresnost vysledného modelu, je kvalita distribu¢nich dat. Nicméné€ i za piedpokladu,
Ze mame nasbirand pfesna a spravna data, existuji skutecnosti, které mohou vysledky
modelu zkreslit. Tak naptiklad zaznamy, které se vyskytuji na okrajich arealt
vyskytu druhti, mohou vést k vyznamnému nadhodnocovéani potencidlnich nik.
Ackoliv tyto zdznamy ptedstavuji pravdiva data, mohou vést k zaclenéni takovych
environmentalnich hodnot, které charakterizuji spiSe okolni stanovist¢ (Soley-
Guardia et al., 2014). M. Souley-Guardia (2016) testoval, zda toto nadhodnoceni
muze byt natolik velké, aby neodhalilo nékteré silné bariéry prostiedi. V posledné
zminéné studii, zabyvajici se 4 skupinami hlodavct, byly vSechny vyznamné bariéry
prostiedi odhaleny, nicméné i tak se tento efekt projevil. Je tedy jasné, ze k
vysledkim SDM nelze pfistupovat zcela nekriticky a je tfeba hodnotit, zda jsou
vysledky biologicky realistické, ptipadné€ odhalit problematické okrajové zony. To je

ale v pfipad€ modeltl do minulosti v podstaté nemozZné.

3.4.7 Hodnoceni vysledkt SDM

Ditlezitou soucasti SDM je posouzeni piesnosti modelu, to muze byt
provedeno ruznymi zpusoby (Liu et al., 2009; Jimenez-Valverde, 2012), podle
pouzitétho modelu a vstupnich dat. Ovéfeni presnosti vysledki by mélo byt
provadéno pomoci nékolika alternativnich méfeni na nezavislych datech (napt. na
pseudoreplikovanych oddilech dat); (Alvardo-Serrano et al., 2014). DalS§i moznou
variantou je ovéfeni presnosti vysledkli pomoci historickych dat. Paklize ale
nemuzeme vysledky testovat pomoci fosilniho zaznamu, coz je Casté, nebot’ fosilni
data byvaji Casto omezena, je tézké spravnost vysledkli ovéfit (Svenning et al.,
2011).

V literature tykajici se SDM je Siroce roz$ifeno hodnoceni metodou AUC
(Area Under the ROC Curve). M¢fi schopnost modelu rozliSovat mezi misty, kde je

druh pfitomen, oproti tém, kde chybi (Hanley et McNeil, 1982). AUC nabyva hodnot
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od 0 do 1, kde skore 1 znamena dokonalou diskriminaci, skore 0,5 znamena
predpovéd’, ktera neni lepsi nez ndhodny odhad, a hodnoty < 0,5 ukazuji vykon horsi

nez nahodny (Elith et al., 2006).

Tyto vysledky je vSak potieba interpretovat s jistou opatrnosti, nebot’ toto
hodnoceni ma i své nedostatky. Napt. vypocet vysledkli probiha ze vSech moznych
pravdépodobnosti, tedy i z extrémnich pozic pravého a levého prostoru ROC. Ty
jsou ale casto spojeny s prili§ vysokou mirou fale$né prezence a falesné absence

(Baker et Pinsky, 2001).

Dalsi vyznamnou hodnotici statistikou je TSS (True Skill Statistic). TSS je
definovana jako primér uspésnosti Cisté predikce pro oblasti presence a absence (Liu
et al., 2009), jinak feCeno, pocita pocet pravdivych a falesné pozitivnich a
pravdivych a falesné negativnich. Jeji vyhodou je, Ze nedochazi ke zkresleni
vysledkt uc¢inkem prevalence (Allouche et al., 2006). Na druhou stranu ale Spatné

pracuje s daty o vzacnych vyskytech (Doswell et al., 1990).

Je dulezité si uvédomit, Ze kvalita modelu je uzce spjata s jeho zamySlenou

aplikaci, a proto je tedy tfeba hodnotit jednotlivé modely ptipad od ptipadu.
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4 Metodika
4.1 Molekularni data

Pro A. incana bylo pouzito ¢lenéni podle Mandaka et al. (2016a). Ten, na
zéklad¢ analyzy variace cpDNA sekvenci, rozd¢€lil druh na tii fylogenetické linie a
jeden nezatazeny haplotyp, ktery byl pro ucely diplomové prace klasifikovan jako
samostatna skupina. Jednotlivé fylogenetické linie vykazuji odlisna distribu¢ni
rozmezi. Analyza chloroplastové DNA ukézala podobné rozlozeni haplotypové
rozmanitosti jako u jinych evropskych druha (King et Ferris, 1998; Havrdova et al.,
2015), tedy ze haplotypy soustfedéné v jihovychodni Evropé se vyznamné lisi od

haplotypti nachézejicich se ve zbytku Evropy.

Z fylogenetického pohledu se populace A. incana déli _
na 3 hlavni linie. Z toho jednu vétev tvofi samostatny
haplotyp Balkanského poloostrova 12, dalsi linie je zastoupena
skupinou 13, vyskytujici se na jihu Balkanského poloostrova a

posledni linie pak shlukuje rumunskou skupinu I1 a

nejbézngjsi linii 14. Na obrazku ¢. 1 je zobrazeno B
zjednodusené schéma  fylogenetickych  vztahi mezi
jednotlivymi haplotypy. Linie I4, zastoupena piedevS§im
jednim, nejbéznéjSim typem haplotypu, je Siroce rozsifena po
celé jizni, stfedni, severni a ¢astecné 1 vychodni Evropé, ale v O

jihovychodni Evropé je pomérné vzacna. Fylogenetické linie

Obrazek 1 Zjednodusené
schéma fylogenetickych
vztahit mezi jednotlivymi

haplotypy A. incana.

I3 nachazime na jihu Balkanského poloostrova a I1 zejména
na Uzemi Rumunska. Samostatny haplotyp 12 je rozSifen
predevsim ve stiedu Balkanského poloostrova (viz obrazek ¢.

3).

Podle analyzy v BEAST byl ¢as divergence mezi liniemi 13 a 14 + 11
odhadnut na 2 219 000 B. P. (95% CI), a mezi liniemi 14 a 11 na 1 573 000 B. P
(95% CI). (Mandak et al., 2016a).

A. glutinosa byla podle Havrdové et al. (2015) rozdélena na 9
fylogenetickych linii, také na zdklad¢ analyzy cpDNA. I zde fylogenetické linie

vykazuji silnou geografickou strukturu. Pro jizni Evropu je charakteristicka vysoka
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variace cpDNA a velké mnozstvi odlidnych fylogeneteciskych linii. Ctyfi z t&chto
skupin patii do populace tetraploidd, a to populace v Maroku (GS8), na Pyrenejském
poloostrové (G1) a na zipadé¢ Balkanského poloostrova (G7, G5). Dalsi linie
nachazime v Rumunsku (G3), Bulharsku (G4), v Mal¢ Asii (G2) a v mediteranu (G6)
- tato skupina spojuje populace v jizni Italii a na Korsice s populacemi v severnim
Tunisku a Alzirsku. Posledni a jedina diploidni linie pokryva zbytek Evropy (G9), je

tvofena z 69% pouze jednim haplotypem.

Evropské populace A. glutinosa se na
déli na dvé hlavni linie. Prvni zahrnuje populace
Bulharska (G4) a Balkanského poloostrova (G7,
G5), druha pak ty zbylé. Populace Maroka (G8),
mediteranu (G6) a Pyrenejského poloostrova
(G1) se shlukuji do jednoho klastru, zatimco
populace Malé Asie (G2), Rumunska (G3) a
zbytku Evropy (G9) se v této linii vyskytuji
samostatné. Na obrazku ¢. 2 je zobrazeno

zjednoduSené schéma fylogenetickych vztaht

mezi jednotlivymi haplotypy.

170 60 0 70

Obrazek 2 Zjednodusené schéma
fvlogenetickych vztahii mezi jednotlivymi

haplotypy A. glutinosa.
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4.2 Mapové vrstvy

Na bodové mapé s vyskytem jednotlivych haplotypt (pievzato od Mandaka et
al. (2016a) a Havrdové et al. (2015)) byly pro jednotlivé body spo¢itany Thissenovy
polygony a na jejich zdkladé byly vytvofeny samostatné polygony pro kazdou ze

skupin. Ty pak byly ofiznuty vrstvou aredlu rozsiteni jednotlivych druht (obr. 3 a 4).

Pro vyjadieni primarniho aredlu byla pouzita data ze dvou zdrojii. 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 viceméné
shoduji, pouze ve vyskytu na tizemi Ruska jsou data mirn€ odli$na, pravdépodobné z
duvodu absence nékterych dat. Pro A. incana jsou zdroje omezené, proto byl pouzit

pouze European Atlas of Forest Tree Species (Houston Durrant et al., 2016).

Alnus incana
skupina 14
skupina 13 j

skupina 12

skupina 11

Obrazek 3 Aredly vyskytu jednotlivych fylogenetickych linii A. incana, vytvorené prunikem bodového
rozsireni fylogenetickych linii a aredlu rozsireni celého druhu.
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Alnus glutinosa

skupina G9
skupina G8

skupina G7

B scupinace
[: skupina G5

Obrazek 4 Aredly vyskytu jednotlivych fylogenetickych linii A. glutinosa, vytvorené prinikem bodového
rozsirent fylogenetickych linii a aredlu rozsireni celého druhu.

4.3 Bioklimaticka data

Bioklimatické proménné byly pouzity V rozliSeni 2,5 min (cca 4 km) z dat
dostupnych v databazi WorldClim (Hijmans et al., 2005). Tyto datové vrstvy byly
vytvofeny pomoci interpolace primérnych mési¢nich dat meteorologickych stanic,
jsou v nich zahrnuty mési¢ni thrny srazek a jejich primér, minimalni a maximalni
teplota a 19 odvozenych bioklimatickych proménnych. Data reprezentuji obdobi
mezi roky 1950 — 2000 (Hijmans, 2005).

Dale byla pouzita data simulujici posledni glacidlni maximum (cca 22 000
let) (Hijmans, 2005). Pro projekci byly vybrany globalni klimatické modely MIROC
(Model for Interdisciplinary Research on Climate; Hasumi et Emori, 2004) a CCSM
(Community Climate System Model; Collins et al., 2006).

Podle Mandéka et al. (2016a) bylo vybrano 9 biologicky relevantnich a

vzajemné relativné nekorelovanych (r < 0.7) bioproménnych:
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BIO1 = Ro¢ni primérna teplota

BIO4 = Sezénni teplota (standardni odchylka *100)
B106 = Min teplota nechladné&jSiho mésice

BIO8 = Prtimérna teplota nejvlhcejsiho Ctvrtleti
BIO10 = Primérna teplota nejteplejsiho Ctvrtleti
BIO11 = Primérna teplota nejchladnéjsiho Ctvrtleti
BIO12 = Ro¢ni uhrn srazek

BIO15 = Sezo6nni srazky (koeficient variace)

BIO18 = Uhrn srazek v nejteplej$im &tvrtleti

4.4 Modely druhové distribuce

Pro kalibraci modelt byly pouzity 3 rizné statistické metody: Generalized
Boosted Regression Models (GBM; Ridgeway, 2017), Random Forest (RF; Breiman,
2001) a MaxEnt.Phillips (Phillips et al., 2006). Podle Araujo et New (2007) je
pouziti nekolika statistickych metod jako celku silnéjSim pfistupem neZz pouZiti
pouze jednoho vybraného modelu. VSechny modely byly zpracovany pomoci
algoritmu BIOMOD (Thuiller et al., 2009) za pouziti balicku ,,biomod2* v prostredi
statistického softwaru R (R Development Core Team, 2013). Metrikou pro
hodnoceni ptesnosti modelu byly AUC (Area Under the ROC Curve), TSS (True
Skill Statistic), ROC (Receiver Operating Characteristic). Pro tvorbu modeli byla
zvolena ktizova validace s 10 opakovanimi. Vysledky modelovéni, zalozené na
soucasnych klimatickych podminkdch a na podminkich posledniho glacidlniho
maxima (MIROC a CSSM), byly pfevedeny na binarni mapy sdaty o
prezenci/absenci a rastrové vrstvy s hodnotami od 0 do 1000 zobrazujici miru
vhodnosti prostiedi. Pro dal$i analyzy byly pouzivany ptfedev§im binarni mapy
optimalizovany TSS hodnotami- ty pocitaji pocet pravdivych a faleSn€ pozitivnich a

pravdivych a faleSn€ negativnich.
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Podkladem pro dal$i analyzy tedy bylo 10 mapovych vrstev u kazdé projekce
pro A. glutinosa (9 modell pro jednotlivé fylogenetické linie a 1 na Grovni celého
druhu) a 5 mapovych vrstev pro A. incana (4 modely pro jednotlivé fylogenetické

linie a 1 na Grovni celého druhu).

4.5 Geograficky ptrekryv nik

Pro zobrazeni piekryvu jednotlivych potencidlnich nik byly vytvofeny mapy
zobrazujici prekryv klimaticky vhodnych aredli pro jednotlivé fylogenetické vétve.
Pro A. glutinosa mohou nabyvat hodnot od nuly (areal neni/nebyl potencialné
vhodny pro zadnou z fylogenetickych vétvi) az po 9 (areal je/byl potencialné vhodny
pro vsechny fylogenetické vétve). Pro A. incana mohou nabyvat hodnot od nuly
(areal neni/nebyl potencialné vhodny pro Zadnou z fylogenetickych vétvi) az po 4

(aredl je/byl potencialné vhodny pro vSechny fylogenetické vétve).
4.6 Projekce modelu pro cely druh

Jako protivaha k projekcim pro jednotlivé molekularné definované skupiny,
byly vytvofeny také modely pro cely druh. Tyto modely byly vzajemné porovnany
ve vyslednych mapach, které obsahuji data o a) shodé v projekci klimaticky

vhodnych oblasti b) shod¢ v projekci klimaticky nevhodnych oblasti.

4.7 Analyza fylogenetickych, geografickych a klimatickych vzdalenosti

K objasnéni uinkl geografickych a environmentélnich procesi, které vedly

K rozriznéni mezi fylogenetickymi liniemi, byly analyzovany jednotlivé vzdalenosti:

Na zaklad¢ dat ziskanych z praci Havrdové et al. (2015) o genetické
rozmanitosti A. glutinosa a z fylogeografické studie o A. incana od Mandéka et al.
(2016) byly zjistény fylogenetické vzdalenosti mezi jednotlivymi molekularné

definovanymi skupinami.

Geograficka vzdalenost mezi jednotlivymi skupinami byla zjiStovana
Vv prostifedi ArcGIS a je dana hodnotou (v km) od geometrického stiedu arealu (jako
jeho reprezentativni pozice) dané skupiny ke stfedu aredlu druhé. Vzdalenosti byly
ur¢ovany metodou vazené vzdalenosti - aby se zabranilo zkresleni snadnym Sifenim
pies Stiedozemni a Jadranské mote, byly tyto vzdalenosti vaZzeny jako stonasobné

vEtsi.
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K vypoctu klimatickych vzdalenosti byly pouZzity bioproménné, které pii
distribu¢nim modelovani vychazely jako ty, které nejvice ovliviiuji vysledné modely.
Pro jejich urceni byl proveden test variance pro kazdy vytvoreny model.
Bioproménné, které v testech vychazely jako relativné nejvyznamnéjs$i proménné,
byly pro jednotlivé aredly zpriimérovany a na zéklad¢ euklidovské vzdalenosti mezi

nimi byly stanoveny klimatické vzdalenosti mezi jednotlivymi skupinami.

Pro vyse uvedené vzdalenosti byly vytvofeny distancni matice pouzité pro
dalsi analyzu. Hodnoty v téchto maticich nejsou nezavislé, proto byl pouzit
multi.mantel test, ktery koriguje dil¢i hodnoty jednotlivych matic. K vysvétleni
fylogenetické vzdalenosti prostfednictvim geografické a klimatické vzdalenosti mezi
jednotlivymi vétvemi byl pouzit piikaz ,,multi.mantel* v balicku ,,phytools*. Pocet

permutaci byl nastaven na n=9999.

K oddéleni vlivu jednotlivych proménnych (geografické a klimatické
vzdéalenosti) na fylogenetické vztahy byl pouzit manteliv test piikazem

,mantel.rtest” v balicku ,,ade4.“ Pocet permutaci byl nastaven na n=9999.
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5 Vysledky

5.1 Zobrazeni ptekryvu jednotlivych aredlu s jejich potencialnimi areély:

skutecny areal

- potencialni areal
«

skutecny areal

[ potenciaini areal

Alnus incana:
fylogeneticka
linie 11

Geograficky
prekryv
potencialniho
recentniho
arealu (zelené
pole) se
skute¢nym
arealem
vyskytu
(oranzové

pole).

Alnus incana:
fylogeneticka
linie 12

Geograficky
prekryv
potencialniho
recentniho
arealu (zelené
pole) se
skutecnym
aredlem
vyskytu
(oranzové

pole).

Obrazek 5 Geograficky prekryv potencialnich a skutecnych arealii u skupin 11 a 12
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Alnus incana:
fylogeneticka
linie 13

Geograficky
prekryv
potencialniho
recentniho
arealu (zelené
pole) se
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Obrdzek 6 Geograficky prekryv potencidlnich a skutecnych aredlii u skupin 13 a 14
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Obrdzek 7 Geograficky prekryv potencialnich a skutecnych arealit u skupin GI1 a G2
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Obrdzek 8 Geograficky prekryv potencialnich a skutecnych arealit u skupin G3 a G4
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Obrdzek 9 Geograficky prekryv potencidalnich a skutecnych arealit u skupin G5 a G6
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Obrdzek 10 Geograficky prekryv potencialnich a skutecnych aredlii u skupin G7 a G8
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Obrdzek 11 Geograficky prekryv potencidlniho a skutecného aredlu u skupiny G9

5.2 Do jaké miry jednotlivé skupiny napliiuji svlij recentni potencidlni areal? Chovaji

se skupiny jinak v severni a jizni ¢asti Evropy?

Aredly vymodelované jako potencialné vhodné pro vyskyt jednotlivych
fylogenetickych linii zaujimaji urgitou rozlohu (v km?). Tato hodnota je do urgité
miry naplnéna velikosti skute¢ného arealu vyskytu. Na obrazku ¢. 12 (pro A.
inacana) a ¢. 13 (pro A. glutinosa) je zobrazeno procentualni zastoupeni velikosti
skutecného aredlu k aredlu potencidlnimu. U obou druhit miiZeme pozorovat
podobny trend, kdy skutecny areal vyskytu u severné polozenych haplotypt vyrazné
prevysuje areal potencialné vhodnych oblasti. Lisi se tak od haplotypt, které obyvaji
jizng€ji polozené oblasti. Od vysledkli se odchyluje také aredl G8, i ptes silu testu —

AUC: 0.9721, zde vychéazi velmi maly potencidlné vhodny areal.

Geografické piekryvy téchto aredll jsou zobrazeny na obréazcich ¢. 5-11.
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Alnus incana: obsazeni potencidlné vhodného arealu
jednotlivymi skupinami (v tisicich km?)

6000 178%
4000
44%
2000 ° 49% 58%
0 - A A

1 2 3 4

W Aredl potencialniho vyskytu M Areal skute¢ného vyskytu

Obrdazek 12 Alnus incana: Obsazeni potencialné vhodného aredlu jednotlivymi
fvlogenetickymi liniemi. Fialové sloupce zndzornuji velikost modelovaného klimaticky
vhodného aredlu a zelené sloupce velikost skutecného aredlu vyskytu (v tisicich km?).

Alnus glutinosa: obsazeni potencidlné vhodného

aredlu jednotlivymi skupinami (v tisicich km?)
144%
4000
2000 g6% 48% 53% 37% 71%  92% 47% 1300%
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B Areal potencialniho vyskytu M Aredl skute¢ného vyskytu

Obrazek 13 Alnus glutinosa: Obsazeni potencidalné vhodného aredlu jednotlivymi
flogenetickymi liniemi, Fialové sloupce zndzornuji velikost modelovaného klimaticky
vhodného aredlu a zelené sloupce velikost skutecného aredlu vyskytu (v tisicich km®).
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5.3 Jak se ptekryvaji jednotlivé potencialni arealy?

Geograficky prekryv jednotlivych vymodelovanych nik je nizky. Z celkového
arealu vhodného pro A. incana bylo 79,2% plochy vhodnych pouze pro jednu
z fylogenetickych linii a 20,8% pro dvé z nich. Zadna &ast arealu neni v hodna pro
vice jak dvé fylogenetické linie. Nejvétsi plochu vhodnou pro dvé fylogenetické linie
tvofi piekryv areali nejbéznéjsiho haplotypu stfedni a severni Evropy s rumunskou
skupinou nachézejici se na rozmezi Slovenska, Ukrajiny a Polska. Dal$i vyznamnou
plochu tvoifi piekryv areali skupin Balkdnského poloostrova rozprostirajici se
pfedevsim na uzemi Srbska. Na uzemi Chorvatska se nachazi malé izemi vhodné pro
skupiny Balkanského poloostrova a haplotypu stiedni a severni Evropy. Z Bulharska
na Slovensko se tahne pferuSovany pas vhodnych Gzemi pro skupiny Rumunska a

jihu Balkanského poloostrova (obr. 14).

Alnus incana
- vhodné pro 2 skupiny o S

- vhodné pro 1 skupinu _

° e

Obrdazek 14 Geograficky prekryv projekci pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana, hodnota vhodnosti udava
pocet fylogenetickych linit, pro které je zndzornénd oblast klimaticky vhodna. Zadna oblast neni vhodna pro vice
nez 2 fylogenetické linie.
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Pro A. glutinosa je mira piekryvu jesté nizsi nez pro A. incana. Z celkové
plochy vymodelovanych potencidlnich areali je 5,8% plochy vhodnych pro 2
skupiny, 1,1% pro 3 skupiny a 0,05% pro 4 skupiny. Zadna ¢ast arealu neni vhodna
pro vice jak 4 fylogenetické linie. Nejvétsi aredl, vhodny pro 3 fylogenetické linie, se
nachdzi v severni polovin¢ Portugalska a je tvofen pirekryvy aredlli Pyrenejského
poloostrova, Balkénského poloostrova a Rumunska. Aredl vhodny pro Cctyii
fylogenetické linie je tvofen pifekryvem skupin Pyrenejského poloostrova,
mediterdnu, Rumunska a Balkénského poloostrova a nachazi se v jihovychodni ¢asti
Albanie, dal$i cast tohoto aredlu je polozena v severnim cipu Portugalska. U A.

glutinosa miZeme pozorovat, ze mista s vyssi potencialni diverzitou se do jisté miry

protinaji s evropskymi horskymi pasmy (viz obr. 15).

Alnus glutinosa

vhodné pro 4 skupiny
- vhodné pro 3 skupiny

- vhodné pro 2 skupiny
vhodné pro 1 skupinu

Obrazek 15 Geograficky prekryv projekci pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa, hodnota vhodnosti
udava pocet fylogenetickych linii, pro které je znazornénd oblast klimaticky vhodnad. Zadna oblast neni vhodna
pro vice nez 4 fylogenetické linie.
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5.4 Jak koreluji modely pro jednotlivé vétve s modely pro cely druh?

Presnost predikénich modelti byla urovana na zékladé hodnoty AUC.
Modely vyhodnocované individualné, pro kazdou z fylogenetickych linii, dosahovaly
vys$$ich hodnot AUC nez modely pro cely druh. Pro A. incana jsou hodnoty AUC v
rozmezi od 0.8257 u skupiny 14 az po 0,9729 u skupiny I1. Primérnd hodnota pro
vSechny jednotlivé modely je 0.9324. Podle Manela et al (2001) Ize hodnoty nad 0,9
povazovat za excelentni s vysokou veérohodnosti predikce. Hodnota AUC pro cely
druh dosahuje hodnoty 0,8055. Hodnoty od 0,7 po 0,9 Ize podle Manela et al. (2001)
povazovat za sttedni az dobrou predikci modelu. Hodnotime-li pfesnost modelu na
zaklad¢ hodnoty AUC, mizeme tedy fici, Ze vztah mezi distribuci A. incana a
klimatickymi proménnymi je lépe zachycen v modelech pro samostatné genetické

skupiny, nez v modelu pro cely druh.

Rozdily mezi jednotlivymi modely jsou zndzornény na obrazku ¢. 16. Areél
vymodelovany pro jednotlivé skupiny zaujimd celkové vétsi plochu, nez aredl

modelu vytvofeny pro cely druh.

Alnus incana

- shoda v prezenci

- model pro cely druh
- model pro jednotlivé skupiny
\:’ shoda v absenci i

_,.,?_\,/\r\.(‘tg o l W =
Obrazek 16 Srovnani projekci modelu na urovni druhu a modelii pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa.

Rozlisujeme 4 mozné oblasti: shoda v prezenci, shoda v absenci, potencidlni vhodnost pouze pro cely druh a
potencialni vhodnost pouze pro nékterou, respektive nékteré z fylogenetickych linii.
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Pro A. glutinosa nabyvalo AUC hodnot od 0.8546 u skupiny G9 az po 0,9829
u skupiny G1. Primérnd hodnota AUC pro vsechny jednotlivé modely ¢ini 0,9613.
Hodnota AUC pro model celého druhu ¢ini 0,8295. Stejné jako u A. incana lze tedy
fici, ze vztah mezi distribuci a klimatickymi poméry je 1épe vyjadien v modelech pro

samostatné genetické skupiny.

Rozdily mezi jednotlivymi modely jsou zndzornény na obrazku ¢. 17. Areél
vymodelovany pro jednotlivé skupiny zaujiméd celkové vétsi plochu, nez areal

modelu vytvoteny pro cely druh.

Alnus glutinosa

- shoda v prezenci

I model pro cely druh

- model pro jednotlivé skupiny
:’ shoda v absenci

Obrdazek 17 Srovnani projekci modelu na vrovni druhu a modelii pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana.
Rozlisujeme 4 mozné oblasti: shoda v prezenci, shoda v absenci, potencidlni vhodnost pouze pro cely druh a
potencialni vhodnost pouze pro nékterou, respektive nékteré z fylogenetickych linii.
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5.5 Existovalo néjaké ,,superrefugium® vhodné pro vsechny skupiny u obou druhti
béhem posledniho glacialniho maxima?

Model vytvoteny pro jednotlivé fylogenetické skupiny A. incana piinesl tyto
vysledky: Pro skupinu 12 nebyla Zadnd cast aredlu vymodelovana jako vhodna.
Vysledky téchto projekci jsou znazornény na obrazku & 18. Zadna &ast arealu
nevysla jako vhodné pro vice nez dvé skupiny - vétSinu tohoto aredlu tvofi prekryv
skupiny nejbéznéjsiho severniho haplotypu I4 se skupinou jihu Balkanského
poloostrova I3.

Alnus incana ﬁE

- vhodné pro 1 skupinu
I vhodné pro 2 skupiny

Obrazek 18 Geograficky prekryv glacidlnich refugii pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana, hodnota
vhodnosti udava pocet fylogenetickych linii, pro které byla znazornéna oblast klimaticky vhodna. Zadna oblast
neni vhodna pro vice nez 2 fylogenetické linie.

Uplné jiné vysledky pak vychazi z projekce pro cely druh. Jejich srovnani je
zobrazeno na obrazku 19. Sila testu zde vychdzi o néco nizs$i nez u modeli pro
jednotlivé skupiny — AUC: 0.8055. Vymodelovany aredl zabira jen malou cast
rozlohy areélti vhodnych pro jednotlivé skupiny. Na vétSiné své plochy se prekryva

s aredly vhodnymi pouze pro jednu ze skupin.
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Alnus incana ﬁL
f

[ vhodné pro 1 skupinu
I vhodné pro 2 skupiny

model pro cely druh

Obrazek 19 Geograficky prekryv glacidalnich refugii pro jednotlivé fylogenetické linie s refugiem
vymodelovanym pro cely druh A. inacana. Aredly vhodné pro vice fylogenetickych linii nekoresponduji
S refugiem pro cely druh.

Vysledky modelu pro A. glutinosa vypadaji takto: Pro skupiny G4 a G5 nebyl
zadny areal vymodelovan jako vhodny. U skupin G1 a G6 byl, i pres silu testu AUC:
0,9829 a 0,9326, spocitan aredl s pfesahem na tUzemi pokryvané béhem LGM
ledovcem. Tato uzemi byla z vysledné mapy odstranéna. Na obrazku ¢. 20 je
znédzornén piekryv jednotlivych modelovanych refugii. Zadna z oblasti nebyla
vypocitana jako vhodna pro vice nez 4 skupiny - tato mala oblast, tvofena prinikem

skupin G1, G6, G7 a G8, se nachazi na izemi dnesniho Portugalska.
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Alnus glutinosa F
Ij vhodné pro 1 skupinu

- vhodné pro 2 skupiny
- vhodné pro 3 skupiny
l:| vhodné pro 4 skupiny

Obrazek 20 Geograficky prekryv glacialnich refugii pro jednotlivé fylogenetické linie A. glutinosa, hodnota
vhodnosti udava pocet fylogenetickych linii, pro které byla zndazornénd oblast klimaticky vhodnad. Zadna
oblast neni vhodna pro vice nez 4 fylogenetické linie.

Odlisné vysledky vychazeji opét pro model celého druhu. I zde vychazi sila
testu nizsi nez pro jednotlivé skupiny - AUC: 0.8295. Vymodelovany aredl zabira jen
malou ¢ast rozlohy arealii vhodnych pro jednotlivé skupiny. Na vétsin€ své plochy se

prekryva s arealy vhodnymi pouze pro jednu ze skupin (obr. 21).

Vysledna data tedy nepoukazuji na to, Ze na uzemi Evropy existovalo n&jaké

»superrefugium® vhodné pro vSechny fylogenetické linie ani u jednoho z druhd.
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\: vhodné pro 1 skupinu

- vhodné pro 2 skupiny
- vhodné pro 3 skupiny
|:] vhodné pro 4 skupiny
model pro cely druh

~& S

Obrazek 21 Geograficky piekryv glacidalnich refugii pro jednotlivé fylogenetické linie s refugiem
vymodelovanym pro cely druh A. glutinosa Aredly vhodné pro vice fylogenetickych linii nekoresponduji
S refugiem pro cely druh.

5.6 Jak koreluji fylogeneticka, geograficka a klimatickéa vzdalenost?

K objasnéni vztahu mezi fylogenetickou, geografickou a klimatickou
vzdalenosti byla pouzita mnohnisobnéd regrese (,,multi.mantel” test). Tento test
vysvétlil 88% variace fylogenetickych vzdalenosti mezi 4 liniemi A. incana: linearni
vztah nevysel jako signifikantni ani pro geografickou vzdalenost (P=0,086) ani
pro klimatickou vzdalenost (P=0,174). Vysledky korelace (,,mantel.rtest”), ackoliv
nejsou signifikantni, poukazuji na silnou korelaci mezi geografickou a
fylogenetickou vzdalenosti (P=0,079; r=0,77) a o néco slabsi mezi klimatickou a
fylogenetickou (P=0,082; r=0,67). U A. glutinosa vysvétlil ,,multi.mantel* test pouhé
0,5% variace fylogenetickych vzdalenosti mezi 9 liniemi: linedrni vztah neni ani pro
jednu ze vzdalenosti signifikantni: geograficka (P=0,943) a klimaticka (P=0,283).
Stejn¢ tak vysledky korelace nevychdzi jako vyznamné mezi fylogenetickou a
klimatickou (P=0,106; r=0,239) a mezi fylogenetickou a geografickou (P=0,28;

r=0,091) vzdalenosti.
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6. Diskuze

Existence nékolika glacidlnich refugii (vychodni Alpy, Karpaty, Ukrajinska
nizina Korsika, zapadni Francie, severni Spanélsko a severovychodni Rusko)
spole¢n¢ s jejich historickou izolaci ma patrné za nasledek vytvoteni odlisnych
genetickych skupin u A. glutinosa i A. incana (Douda et al., 2014; Havrdova et al.,
2015; Mandak et al., 2016b). Diferenciace obou druht probihala pravdépodobné pied
2005; Médail et Diadema 2009). Pro oba druhy plati, Ze v jiznich ¢astech Evropy je
haplotypova diverzita bohatsi nez ve zbylych ¢astech Evropy (Havrdova et al., 2015;
Mandék et al., 2016a). Stejné vysledky byly zjistény i pro jiné rody a druhy stromi,
jakymi jsou naptiklad habr (Carpinus), dub bily (Quercus alba) nebo krusina olSova
(Frangula alnus) (Petit et al., 2002; Grivet et Petit, 2003; Hampe et al., 2003).

Jasné hranice a nizkd mira prostorového piekryvu mezi jednotlivymi
fylogenetickymi liniemi poukazuji na evoluci na vnitrodruhové Grovni u obou druhd.
U A. incana piipada z celkové vymodelované plochy pouze 20,8% vhodnych pro
vice nez jednu haploskupinu. Tyto oblasti vyssi potencidlni diverzity se zdroven
shoduji s polohou areédlti glacialnich refugii (Douda et al., 2014; Havrdova et al.,
2015; Mandak et al., 2016b) vymodelovanych pro A. incana. I u A. glutinosa
muizeme pozorovat stejny trend, z celkové plochy potencialniho aredlu zde ptipada
pouze 6,95% pro vice nez jednu haploskupinu. Zarovein zde mizeme pozorovat, Ze
mista souCasné vysoké potencidlni diverzity se rozprostiraji pfedev§im v horskych
oblastech. Do téchto oblasti se A. glutinosa piesunula pravdépodobné béhem
holocénu, po ustupu ledovcii. V obdobi glacidli se musela vyskytovat pouze

V nizinach (Douda et al., 2014).

Vysledky modelovéni tedy pro kazdy z druhii definovaly oblasti, kde mizeme
najit potencialni refugia pii soucasnych klimatickych podminkach (tj. oblasti, kam se
mohly reliktni haplotypy uchylit po holocénnim otepleni) a kde se nachazela
opravdova refugia, tedy mista pravdépodobného vyskytu béhem posledniho
glacidlniho maxima — tyto oblasti zfeteln¢ koresponduji s vysokou potencidlni

diverzitou haploskupin.

Predikce rozmisténi glacialnich refugii pro A. glutinosa odpovida vysledkim

prace Svenninga et al. (2008a), tedy Ze tento temperatni druh obsazuje piedevs§im
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tradi¢ni jizni refugia. Také predikce pro jednotlivé fylogenetické linie ukazuje mista
vys$i diverzity v tradicné uvazovanych refugiich, jakymi jsou Dinarské hory, ¢i
podhuii Alp (King et Ferris 1998, Lepais et al., 2013). Je tedy pravdépodobné, ze
tato refugia uchovavala béhem LGM vice haplotypu. U boredlni A. incana se
vysledky s praci Svenninga et al. (2008a) rozchazeji. Hlavni rozdil je piedev$im v
predikci v zapadni a jihozapadni Evropé. Na rozdil od Svenninga vysledky této prace
ve vySe uvedenych oblastech vyskyt A. incana neptfedpokladaji. Také ve fosilnim
zaznamu je patrny ubytek pylt rodu Alnus béhem LGM na Pyrenejském poloostrové
(Douda et al., 2014). To by mohlo pfinést vysvétleni absence souc¢asného vyskytu A.
incana v Pyrenejich. Predikce pro jednotlivé fylogenetické linie A. incana ukazala
mimo jiné refugium vhodné pro 2 haploskupiny V severni casti sttedni Evropy, o
takto polozeném refugiu piSe také Mandak et al. (2016b) ve své fylogeografické
studii o A. incana.

Vétsina z areald (79,2% u A. incana a 93,5% u A. glutinosa) modelovanych
jako recentni potencidlni refugia, byla vhodnd pouze pro jednu z molekuldrné
definovanych vétvi. Podobné vysledky uvadeji ve svych pracich také napt. D’ Amen
et al. (2013) ve své studii africkych savcu nebo Serra-Varela et al. (2015) u borovice
ptimoiské (Pinus pinaster). Ti tento vzor rozlozeni jednotlivych refugii interpretuji
tak, Ze kazda z téchto vétvi je specializovana na specifické klimatické podminky,
které obsazuje. Tedy, Ze regiondlni adaptace na klimatické podminky pfispély k
procesu genetické diverzifikace druhli. Podobné vysledky pfinesla korelace
fylogenetické, geografické a klimatické vzdalenosti u A. incana. Ackoliv testy
nevysSly jako signifikantni, poukazuji na silnou korelaci mezi fylogenetickou a
geografickou vzdalenosti, o néco méné pak koreluje fylogeneticka vzdalenost se
vzdalenosti klimatickou. Pro A. incana tedy pfichazi v uvahu varianta, Zze regionalni

adaptace a klimatické podminky piispé€li k procesu diverzifikace.

Jinak je tomu u A. glutinosa, tady Ize na zaklad¢ mnohanasobné regrese a
mantelova testu téchto vztaht fici, Ze ani geografickd a ani klimaticka vzdalenost
neovlivituji fylogenetické vztahy. Miizeme tedy ptedpokladat, ze klima hrélo
v procesu genetické diferenciace jen malou ulohu a fylogenetické linie jsou
pravdépodobné vysledkem izolace jednotlivych populaci. To, ze s fylogenetickou
vzdalenosti nekoreluje ani ta geografickd, by mohlo byt zaptic¢inéno tim, Ze vétSina

haplotypti A. glutinosa ma svij areal vyskytu v oblasti mediteranu. Tato oblast je
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siln¢ fragmentovana a proto vétsi roli nezli vzdalenost hraje mira izolace aredlu,
kterd se vzdalenosti nemusi vzdy souviset a miize byt ovlivnéna geografickymi
bariérami. Tyto vysledky je tedy mozné shrnout tak, Ze jednotlivé haploskupiny A.
glutinosa vznikaly spiSe ndhodnymi neutralnimi procesy (izolaci, migraci), nez
adaptacemi na klimatické podminky daného prostfedi. To je ve shod¢ s hypotézou,
ze vsechny molekularn¢é definované vétve maji jednu zékladni niku, tedy abiotické
podminky, v nichZ mohou piezivat (Hutchinson, 1957). Limitovana disperze a mistni
ekologické interakce mohou branit v obsazovani vSech dostupnych prostredi, coz

mize vést k obsazeni riznych realizovanych nik.

Presnéjsi vysledky by poskytla studie zahrnujici vice faktorG ovliviiujici
distribuci rodu Alnus. Z abiotickych faktorti naptiklad data o ptdnich podminkach
nebo topografické mapy, ale také biotické interakce jako kompetice, ta mize mit
zasadni vliv na prib&éh migrace, jak tomu bylo napiiklad u buku (Fagus), jehoz
migraci zpozdila konkurence jedle (Watson, 1996). Tato data bohuzel nebyla pro

ucely prace dostupna.

Rod Alnus je vazan piedevs§im na vodni biotopy, ackoliv A. glutinosa muze
snaset ob¢asné sucho, oba druhy, A. glutinosa i A. incana jsou velmi citlivé na
zmény vodniho rezimu. Mokfadni olSiny jsou ohroZeny zejména odvodiovanim a
naslednou vysadbou smrku na odvodnéné plochy, z €asti téZ zavdZenim terénnich
depresi, vystavbou vodnich piehrad ad. Maloplo$ny liniovy vyskyt s sebou nese vetsi
riziko ohroZeni externimi vlivy (Chytry et al., 2010). Vzhledem k témto omezenim a
skutecnosti, Ze je tato prace zaméfena pouze na klimatické faktory se dalo ocekavat,
ze vymodelované potencialni aredly budou pifesahovat aredly souc¢asného vyskytu,
nicméné, modely vytvatené pro cely druh jen velmi madlo pfesahovaly aredly
souCasnych vyskyti obou druhd. Zatimco modely projektované pro jednotlivé
fylogenetické linie aredly soucasnych vyskytli piekracovaly. Z vysledki tedy
vyplyva, Ze pokud modelujeme klimaticky vhodné aredly pro samostatné skupiny
s uzsi ekologickou valenci, vysledné niky zaujimaji vétsi prostor, nez niky vzniklé
z modelu pro cely druh. Vzhledem k tomu, Ze A. incana i A. glutinosa maji pomérné
Sirokou ekologickou niku, lze usuzovat, Zze modely vytvafené pro kazdou
z fylogenetickych linii zv1ast’, vykazuji pfesnéjsi vysledky nez modely koncipovany
pro cely druh. Tento vysledek potvrzuji také hodnoty AUC, vygenerované pro kazdy
model. K podobnym vysledkt doSel i Serra-Varela et al. (2015) ve své praci o P.
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pinaster. Také Benito-Garzon et al. (2011), ktery ve své praci do distribu¢nich
modelll zahrnul plasticitu druhi a jejich mistni adaptace, tim rozsifil velikost

predikovanych aredlti druhd.

Modely pro jednotlivé fylogenetické linie se lehce lisi. Vysledné recentni
modely pro severni haplotypy u obou druhli pievySuji svou rozlohou aredly
skutecného vyskytu. To muze poukazovat na nekvalitni modely distribu¢nich map,
zejména pro A. incana jsou zdroje téchto dat velmi omezené. Obecné lze fici, ze
arealy fylogenetickych linii na severu koresponduji s klimatickou nikou, zatimco ty

na jihu méng¢.
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7. Zaver

Zavérem lze tedy fici, ze geneticka diferenciace obou druhd, A. incana i A.
glutinosa, probihala pravdépodobné pied velmi dlouhou dobou. Z vysledk prace
vyplyva, Ze oblasti vySsi potencidlni diverzity zfeteln¢ koresponduji
s vymodelovanymi aredly glacidlnich refugii a definuji tak mista potencidlnich
recentnich refugii. Maly ptekryv potencialnich aredlti a vysledky mantelovy regrese
naznacuji, ze vnitrodruhova diverzifikace A. incana byla fizena geografickou izolaci
a odlisnosti klimatu. Zatimco u A. glutinosa pravdépodobné sehraly roli nahodné

neutralni procesy, jakymi jsou migrace ¢i pozice glacialnich refugii.

Projekce glacialnich refugii se pro A. glutinosa shodovala s vysledky podle
Svenninga et al. (2008a). Odlisnou projekci pak ptinesl model glacialnich refugii pro
A. incana, které se narozdil od Svenningova modelu nevyskytovaly v zapadni

Evropé. To by mohlo vysvétlovat soucasnou absenci A. incana v Pyrenejich.

Déle byly v ramci prace porovnany vysledky mezi modely pro jednotlivé
fylogenetické linie s modely pro cely druh. Modelovani pro jednotlivé linie se
ukazalo jako presnéjsi a spolehlivéjsi metoda nez modelovani pro cely druh. Tyto
vysledky potvrzuji nejen vysledky ostatnich uvedenych praci, ale také hodnoty AUC

dokladajici spolehlivost jednotlivych modelt.

Distribu¢ni modely zalozené na proménnych prostfedi slouzi v mnoha
ptipadech jako klicovy nastroj pro rozhodovani o managementu ochrany druhd.
Geneticka diverzita je kli¢ovym komponentem biodiverzity (Umluva o biologické
rozmanitosti, http://www.cbd.int/convention/text) (Serra-Varela et al., 2015). Tato
prace doklada, ze zahrnuti molekularnich informaci do téchto modeld muze

vyznamné zvysit pfesnost téchto modell a zlepsit tak jejich vyuziti v praxi.
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