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Dynamika a
vnitřní struktura

areálu

Aspekt A

V přírodě není
skutečně spojité

(a stabilní)
 nic!

• Situace ostrovní bioty a poznatky
ostrovní biogeografie (rovnovážný

model, dynamika šíření a přežívání,
prostorové předpoklady přežívání apod.)

představují důležitý prediktivní model
pro

• Poměry suchozemských ostrovů (sic!)
• Metapopulační dynamiku a interpretaci

vnitroareálové struktury
• Mikroevoluční procesy uvnitř areálu a

vnitroareálovou proměnlivost taxonů

Areál je dynamický systém
• Osídlení areálu není takřka nikdy homogenní –
• každý taxon vykazuje jistou vnitroareálová

geografická proměnlivost , která odráží lokální
odlišnosti ekologických podmínek a historie, a je
základní charakteristikou příslušného taxonu a
výrazem spojitosti jeho areálu

• Stejně tak ovšem: areál lze nahlížet jako mozaiku
více či méně isolovaných ostrůvků.

Typicky:   situace na okraji areálu – aktuální ztráta
spojitosti – genetický drift atd. (srv. efekt okraje)

Metapopulační model
struktury areálu

(mozaika isolátů spojených
vikarianční dynamikou s
různým časovým a prostorovým
zrnem)

• Metapopulační mozaika
• Source-sink model: zdrojová

oblast a výsadky
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Serinus serinus
Streptopelia decaocto
Dendrocopos syriacus
Aythya ferina
Aythya fuligula
Netta rufina
Turdus pilaris
Bucephala clangula
Cygnus olor
Carpodacus erythrinus
Phalacrocorax carbo

Nápadné areálovéNápadné areálové
expanse v 20.stol.expanse v 20.stol.

(ptáci):(ptáci):

ze severu

z jihu

Příčiny ?
• Změny struktury krajiny a stylu

hospodaření ?
• Úbytek pesticidů ?
• Klimatické změny ?
• Jaksi se to moc neví ...

Většina z těchto přestaveb
proběhla nenápadně avšak
velmi rychle
jejich postup a počátky
nebyly v detailu  zachyceny

Chceme-li proniknout k anatomii
areálové dynamiky

a k jejím vnitřním příčinám
musíme vyměnit optiku

Varianta B:
Všechno v přírodě
je fakticky spojité!

-peripetie vnitroareálové
proměnlivosti

Geografická vzdálenost (log)
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Nulová hypotéza: isolation by distance

Teoretické aspekty proměnlivosti

• Proměnlivost: základní charakteristika taxonu
(populace), měřítko přirozené biodiversity, objekt
mezipopulačního srovnání

• Fenotypická proměnlivost a její faktory (věková,
pohlavní, geografická – po odfiltrování efektů
vnitropopulační proměnlivosti)

• Genotypická proměnlivost (geografie
genotypické podobnosti, alellická biogeografie
etc.)
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Zdroje geografické proměnlivosti

• geografická proměnlivost prostředí vs.
adaptivní plasticita lokálních populací

• Selekce: rozdílná adaptivní hodnota alel v
daných podmínkách – mění frekvenci alel v
následujících generacích

Selekce:
zdroj změny

proměnlivosti

• usměrňující

• stabilisující

• disruptivní

Selekce: usměrňující, stabilizující, disruptivní

• niche variation hypothesis (Van Valen 1969) -
stabilisace heterozygotnosti populace -
dynamika vnitrodruhového polymorfismu - ve
výběrových souborech z přirozené populace je
šíře proměnlivosti stabilní, střední hodnota (t.j.
optimalita fenotypu) se ad hoc plasticky mění:  z
tvaru frekvenčních křivek (vyšších statistických
momentů) lze usuzovat na charakter změn

• constraints vs. destabilisace fenotypické
struktury

• stabilisovaná situace
(normální distribuce) vs.
vývojové tendence

• Usměrňující (direkcionální)
selekce – zvýšení šikmosti
rozdělení (=skeweness)

• Stabilisující  - zvýšení
špičatosti (= kurtosis)

• Bimodální distribuce – doklad nespojité
proměnlivosti – t.j. přítomnosti dvou
odlišných entit

• není-li aspektem vnitropopulační
proměnlivost (věková, pohlavní, sezónní
– nutno testovat!):  pak důkaz
taxonomické odlišnosti příslušných entit
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Korelované  faktory Korelované  faktory spojité vs. nespojitéspojité vs. nespojité
promproměěnlivostinlivosti

•• SPOJITÁSPOJITÁ
SELEKCE *jeden taxon
Volný tok genů
vysoká vagilita,

generalismus, euryekie, r-
strategie,

dálkové šíření germinálních
stadií

panmiktická populace
 omezená alelická divergence

(stabilisující selekce,
fenotypové contraints

•• NESPOJITÁNESPOJITÁ
SORTING * různé taxony

Omezený tok genů
nízká vagilita, stenoekie, K-

strategie, specialisace
(potravní, stanovištní)

omezená disperse
rigidní populační struktury

(démy, trvalé rodiny
apod.)

Selekce vs. sorting

• Sorting – radikální přerušení volného toku genů –
typicky: rozdělení areálu barierami  - historický zdroj
nespojité proměnlivosti

• Teorém: sorting je základním mechanismem speciace:
trvá-li isolace dostatečně dlouho → nezáviská divergence
odělených populací (rozdílná konfigurace selekčních
faktorů resp. substrátu selekce - odlišnosti v alelických
frekvencích, mutace) vyústí v reprodukční
nekompatibilitu: vytvoření odlišných druhů - speciaci

Základní model speciace:
Sorting,

geografická (allopatrická) speciace:
geografická bariera -  nezávislá divergence -

vznik RIM (reprodukčně isolačních
mechanismů: prekopulačních, postkopulačních:

pre- ,postzygotických

speciace: vytvoření RIM (reprodukčně isolační
mechanismy) a SMRS (specific mate

recognition system)

Druhy
• Separátní vývojové jednotky (uvnitř –

kontinuum – reprodukční, selekční etc., vně
isolace) – vzájemně odděleny reprodukční
isolací  (geografická, genotypická,
behaviorální etc.)

• RIM – reprodukčně isolační mechanismy:
prekopulační / prezygotické   vs.
Postzygotické

• Speciace

Geografický aspekt speciace
dichopatrická geogr. speciace : postupná genetická

divergence (vč. postzygotické RIM v allopatrických
populacích) - klasický model

peripatrická speciace : divergence v periferních isolátech
parapatrická speciace : lokální přeryvy v toku genů ve

velkých areálech  (např. specialisace na různá prostředí,
lokální specifika apod.)- srv. „ekologická speciace“

sympatrická speciace : retikulátní speciace (např.
chromosomální přestavby s s výrazným dopadem na
životaschopnost hybridů)

Geografická speciace:

dichopatrická   peripatrická    parapatrická  sympatrická
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Allopatrie Peripatrie

Parapatrie

Sympatrie

Indicie druhové odlišnosti – nespojitost
fenotypické (resp. genotypické)

proměnlivosti: bimodální frekvenční křivka

• Ostré odlišnosti ve stavu znaků nebo
variační struktuře fenotypu : tradiční
klasifikační usus: allopatrie - geografické
rasy, sympatrie - druhy

• Sympatrie forem s nespojitou fenotypovou
proměnlivostí  = chorologické (areálové)
kriterium druhu

stav

znaku

.......  geografický gradient ........

Zóna sympatrie

Avšak …
• Ve většině případů u blízkých forem jednotlivé

případy obtížně rozlišitelné a – co s hodnocením
druhových relací allopatrických (vikariantních)
forem – nejaktuálnější problém (srv. SPAR –
malý počet druhů s velkými spojitými areály,
ostrůvkovitost výskytu atd.)

• Kryptická proměnlivost a kryptické druhy –
morfologicky nerozlišitelné formy s jasnou
(zpravidla geneticky doloženou) reprodukční
isolací –
srv. současná molekulární zjištění (např. savci
Evropa: téměř 25% druhů – kryptické
fenotypicky nerozlišitělné formy)

Vnitroareálová proměnlivost -
společný předmět biogeografie a taxonomie

• základní přístup:  distanční analýza
mezipopulačních rozdílů, včetně srovnání
variačních poměrů jednotlivých lokálních
populací (základní statistiky, faktory
variability, struktura fenotypu)

• Zohlednění specifik proměnlivosti
příslušného taxonu resp. znaku a
charakteristik – spojitost vs. nespojitost

Praktický postup:

• Pojednávání jednotlivých populací jako
samostatných jednotek (OTUs – operational
taxonomic units)

• Souběžná analýza jejich proměnlivosti se
vstupním předpokladem, že jde o
vnitrotaxonovou – vnitroareálovou proměnlivost

• Testování specifik spojitosti a nespojitosti
geografické proměnlivosti
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Základní kvantitativní technika
výzkumu geografické proměnlivosti

• Míra odlišnosti v souboru všech dvojic OTUs
(distanční/podobnostní matice)

• Různé distanční charakteristiky / metrika srovnávací
analýzy (např. Mannhattan distance, square distance,
Euclidovská, taxonomická, Mahalonobisova vzdálenost
apod., vs. metriky odvozené z kontingenční tabulky
(SMI…Jaccard atd.) aj.  podobnostní charakteristiky
(Renkonnen, korelační koeficienty …)

• Neiův index genetické identity
(I12=Spi1*p12(Spi1

2*Spi2
2)1/2,

kde    pi1,p12 .. frekvence alely i v populacích 1, 2
Neiova genetická distance D12= -ln (I) (cf.index
diversity), prip. dalsi indexy geneticke
vzdálenosti (např. d=1-I, apod.)

0,36
0,38

0,30

0,81

d   =  0, 19

• Totéž jako při kvantitativním srovnávání bioty lokalit - oblastí
• základní technika:  srovnání dvojic

• (1) Podobnost (druhového složení, aleleických frekvencí apod.) -
indexy podobnosti Si (0,1)  . ..

• *FRI-Simpson, *FCI-Wallin, *Jaccard, *Soerensen=Dice,
*Mkoeff.=Ssm=simple matching, *RR-koef.=positive matching,
*M(a,b) - korelační koeficient pro binární data) - srv. kontingenční
tabulka. Nei´s indetity index I, …atd - indexy odlišnosti:  Di=1-S

• (2) Podobnost  struktury (faunové, florální, ekologické, fenetické,
metrické apod.)

• faunová distance, metriky - metrické rozdíly
• (*city-block distance=Manhattan, *Czekanowski dist.- střední rozdíl

dominance, *Euclidovská distance, *MTD= mean taxonomic
distance, *Cabrera, *Coeff. of divergence,  *Renkonnenův index, *
kovariance, *Mahalonobisova distance, *parametrická korelace=
Pearson, *neparametrické korelace=Spearman, Kendal atd.)

Distanční analýza

Vstupní data: tabulka = matice (C/R - srv. C,R techniky analysy)

Multivariační analysa: analysa uspořádání datového souboru, jeho vnitřní
struktury. Výchozí krok: sestavení podobnostní / distanční matice (aplikací
vybraného kriteria sub 1, 2).

(a) shlukovací techniky: aglomerativní (např. SAHN) vs. divisivní (např.
metoda k-průměrů). SAHN= sekvenční aglomerativní hierarchické
nepřekryvévé metody: cluster analysa (shluková): shlukování volné (single,
complete linkage), vs. párové (UPGMA, WPGMA). Typický výsledek:
hierarchizovaný graf dichotomicky spojující jednotlivé prvky podle míry
podobnosti - dendrogram.

(b) ordinační techniky: maximalisace celkové variance rotací souřadnic =
zviditelnění skrytých odlišností, vykázání reálných /t.j. nikoliv jen

zákrytových/ podobností. Např. faktor.anal., PCA atd. *

Vs.

Genealogická analýza (vikarianční biogeografie, fylogeografie)

Techniky kvantitativního srovnání

• Multivariační analýza distančních matic
(shluková vs. ordinace - např. PCA, CCA,
DCA …)

• Testování proti předpokladu spojité lineární
proměnlivosti:  „divergence by distance“

• D fenet/genet (A,B) = D0 + k . D geogr (A,B)
• Geografické vymezení zón distační

homogenity a lokalisace jejich rozhraní Geografická vzdálenost (log)
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Nulová hypotéza: isolation by distance
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Vnitroareálová geografické
proměnlivosti:

• Spojitá:
• typická pro taxony s

velkými areály, zejm.
zonálními,

• graduální změny
kontextu (klima apod.)

• příkl. klinální
proměnlivost

• Nespojitá
• typická pro taxony s

nespojitými areály, s
nepohlavním
rozmnožováním

• nespojité změny
kontextu

• příkl. kategoriální
proměnlivost

Klinální proměnlivost

• graduální, plynulé, jednosměrné posuny
stavu znaku v prostoru - klasifikační
konvence: jediný taxon

• posuny v selekční hodnotě alel  / změny ve
frekvenci alel (škálované geografickým
faktorem, např. teplota apod.)

Spojitá promSpojitá proměěnlivostnlivost

Klinální proměnlivost

stav

znaku

.......  geografický gradient ........

“Klimatická pravidla”
(latitudinální gradienty u teplokrevných obratlovců)

• C. Bergmann (1847): tělesná velikost
• J.A. Allen (1877): proporční pravidlo
• C.W.L. Gloger (1833): zbarvení
• B.Rensch (1936): hustota ochlupení
• R.Hesse (1921): velikost srdce
•  a další (např. velikost snůšky atd.) – viz

též Rapoport

Klinální
proměnlivost

velikost těla

Srv.
Bergmannovo
pravidlo
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Klinální
proměnlivost

• Kyanogenese
u jetele

•Kyanogenese u
jetele

 – altitudinální
proměnlivost

• Frekvence různých
variant  polytenních
chromosomů u
Drosophila
pseudoobscura
(w-USA)

• Zastoupení
mitochondriálních
haplotypů v
populacích divoké
soji

• Leguánek Sclerophorus undulatus: klinální variabilita reprodukčních
parametrů

• Dtto   např.  Lacerta vivipara  : živorodost na severu, oviparie na jihu
areálu

jih             sever
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„Mikrogeografická
proměnlivost“

divergence na
suchozemských

(mikro)ostrovech

Ekotypická
proměnlivost:

barevné fáze veverky
(Sciurus vulgaris), dtto
Trichosurus vulpecula v

Tasmanii, apod.

Industriální melanismus

Frekvence melanistických Odontoptera
bidentata mezi Liverpoolem a Manchesterem

Ekotypická
proměnlivost

• Cepea nemoralis –
les tmavé a
nepáskované ulity,
otevřená stanoviště
– žluté, páskované
ulity  (sel. hodnota
krypse – srv.
absence v lesních
biotopech)

Kategoriální proměnlivost
nespojitá proměnlivost na větších prostorových

škálách

stav

znaku

.......  geografický gradient ........
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Kategoriální proměnlivost:
stupňovité (schodovité) kliny

stav

znaku

.......  geografický gradient ........

Kategoriální proměnlivost

stav

znaku

.......  geografický gradient ........

Zóna sympatrie

Geografické
kriterium

druhové
odlišnosti

Základní postup: Liší se poměry v zóně
sympatrie od poměrů v allopatrických

areálech?  Existují RIM a SMRS ?
RIM – reprodukčně isolační mechanismy
SMRS – specific mate recognition system

SympatrickýSympatrický výskyt : silná selekce  výskyt : silná selekce prezygotickýchprezygotických RIM RIM

I = isolační index:
I = (počet páření s vlastním druhem - počet

páření s cizím druhem) / celkový počet páření

Sympatrický posun

• Sympatrický posun (character
displacement) - divergenece znaků v zóně
sympatrie

• Behaviorální resp. ekologický
mechanismus omezení hybridisace a
snížení efektu kompetice



11

Sympatrický posun (character displacements)

Divergence v zóně sympatrie: snížení efektu kompetice

Sympatrický
posun:

Preference
odlišných
stanovišť

Příklad: 2 spp.
Čipmanků v

Nevadě

Sympatrický posun: RIM Kategoriální nebo klinální proměnlivost (srv. stupňovité
kliny)? Polytypický druh nebo druhový komplex?

Odpověd: většinou netriviální, specifická, mnohdy dosti
komplikované

• polytypické druhy vs.
• polytypické druhové komplexy s velkými

areály - superspecies (cf. Larus argentatus-
L. fuscus, Parus major-P. minor)

• Rensch (1929): geographische Rassenkreis
• problém RIM a geografické proměnlivosti

RIM
• přechodové (hybridní) zony a hybridisace

Rensch: Geographische Rassenkreis - „kruhová“ speciace

Parus minorParus m. bokharensis

Superspecies Superspecies Parus Parus majormajor

Stupňovitá klina

sympatrie

Poznámka: Genetické analýzy v dnes v podobných případech
obecně naznačují, že jde o komplexy kryptických druhů resp.

geneticky distantních alopatrických populací

Tradiční model „velkých druhů“ zde zjevně moc neříká

Parus major

Hranice mezi species /semispecies /subspecies
nejsou mnohdy nikterak jasné: Ensatina

(Plethodontidae)

Jasné peripatrické druhy

Klinální
přechod
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Problém polytypických komplexů s velkými
areály

Tradiční (klasifikační) usus: subspecie (cf.
tradiční představa speciační dynamiky:
alopatrické podruhy-semispecies-
alopatrické druhy se sympatrickými
přesahy - superspecies)

Současný akcent : komplexy samostatných
entit, jejichž status třeba bedlivě analysovat
(srv. genet. data: překvapivá úroveň
kryptické variability)

vstupní technické řešení:  (OTU=„druh“): test
RIM - selekce proti hybridisaci

Vnitroareálová proměnlivost vs. Speciační dynamika –
složitá mozaika různých situací a mezistavů

Tradiční představa „velkých“stabilních druhů moc neplatí

Kryptické allo- či parapatrické
chromosomální druhy u rodu

Vandiermenella (saranče:  Au) Chromosomální „rasy“ rejska obecného:

Allopatrické, parapatrické –
druhy?

Robertsonovské
(centromerické) translokace:
základní zdroj chromosomální
speciace

„Kategoriální proměnlivost u
rostlin“ – efekty polyploidisace, klonality,

agamospermie – donedávna: omezené na rostliny,
nyní:  rovněž u živočichů

• polyploidisace - většinou alloploidie (důsl.
hybridisace), někdy se specifickými
genetickými mechanismy (Oenothera)

• agamospermie (apomixis apod.)
• částá kombinace hybridisace +

agamospermie = agamní komplexy (příkl.
Crepis, Rubus, Taraxacum)

Polyploidie

• Auto- a alloploidie
• Typické u rostlin (95% kapraďorostů, 47%

vyšších rostlin zejm. jednoděložných), ale i
u živočichů (např. Isopoda, Lepidoptera,
Chelicerata, Actinopterygii etc.)

• U rostlin zřetelné geografické trendy – 70-
100%  v subarkt. a nivální zóně, 30-60% v
teplém mírném pásmu resp. v nížinách
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Úroveň polyploidisace
v různých

geografických šířkách

(stoupá směrem k
serveru)

Vyšsí u jednoděložných
než u dvouděložných

(max: kapraďorosty)

Distribuční efekt
polyploidisace

Svízel (Galium
anisophyllum):

areály 2n, 4n, 6n,
8n, 10n

Distribuční efekt polyploidisace

• Většinou: 2n- malé areály, nn – velké
(Fumaria, Erodium, Capsella : 4n
kosmopolitní)

• Taxonově a geograficky specifické situace:
např. puškvorec (Acorus calamus): pův. 2n
– jv Asie, Eu 3n sterilní, N Am 2n fertilní,
E As – 4-8n

• Čím mladší flóra, tím vyšší podíl
polyploidie

• Fixace allopoidních genotypů agamospermií

Oenothera
Otto Renner

(1917,1924, 1936,
1941)

• meiotické adaptace na sdílení genomů -
maximisace areálů

•Hybridogenní -
diploidi s dvěmi

haploidními genomy
(Rennerovy

komplexy) –

Homozygotní
diploidi

Stabilisovaná hybridogenese

• Hybridogenní - diploidi s dvěmi (více)
haploidními genomy (Rennerovy komplexy) –
Otto Renner (1917,1924, 1936, 1941)

• Areálový efekt: propagace genomu zúčastněných
druhů do oblastí, pro samostatné druhy
nepříhodné = celkové zvětšení areálu

• Avšak: snížená fitness hybridů – nekompatibilita
bivalentů: nutné specifické mechanismy
(agamospermie, gynogenese, úpravy meiotické
diakinese

Hybridogenní
multigenomické

komplexy
stabilisované

agamospermií:

hybridisace,
alloploidie,
aneuploidní

polyploidisace,
klonalita
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•Klasický příklad u obratlovců:
•Synklepton Rana esculenta: =
R.lessonae x R.ridibunda

Hybridogenese

• Genomická symbioza
• zvětšující areály jednotlivých symbiontních

genomů = genomických druhů
• Zahušťující pokrytí areálu a využívání

dostupné stanovištní mozaiky

 Hybridisace, kontaktní zóny
allopatrických druhů,

hybridogenetické mechanismy
speciace

biogeografický záznam
mikroevoluční dynamiky

Hybridní zóny – mikrobiogeografie
speciačních procesů

• území, kde se stýkají geneticky odlišné
populace, páří se a produkují hybridy

• úzké kliny udržované jako důsledek
snížené fitness hybridů

genotyp (taxon) A

genotyp (taxon) B

...................   geografický gradient ...................

šířkaHZ

Tok genů není přes hybridní zónu (a tedy: šířka a střed
hybridní zóny) nejsou stejné pro všechny lokusy

- šířka hybridní zóny pro jednotlivé genotypové lokusy charakterisuje jejich
selekční význam

geom. střed HZ
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Endler (1983): RW (poměrná šířka zóny) =
šířka zóny sympatrie(km) / aktuální

vzdálenost toku genů (km)
 RW = 4 (ostrá hranice) - 100 (klinální

přechod)

Hybridní zóny – strukturní typy

• tensní zóna - udržovaná rovnováha mezi
dispersí a selekcí proti hybridisaci (Mus)

• mozaiková zóna - odráží mozaikové
rozložení selekčně signifikantních zdrojů -
zóna ekologické diferenciace (Bombina)

• nárazníková (staggered) zóna - oblast se
specifickou lokálně stabilisovanou formou
(S.araneus - akrocentrická rasa UK)

Mozaiková hybridní zóna
v kontaktu Triturus
vulgaris a T.montandoni

Chromosomální „rasy“ rejska obecného:

Allopatrické, parapatrické –
druhy?

Robertsonovské
(centromerické) translokace:
základní zdroj chromosomální
speciace

Nárazníková hybridní zóna –
specifická akrocentrická rasa:

omezuje fatální dopad hybridogenese
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Hybridní zóny – historický aspekt

• stabilisované vs. dočasné (introgrese apod.)
• primární zóna (produkt stasipatrické

speciace)
• sekundární zóna (produkt allopatrické

speciace)

Geografická
dislokace

hybridních zón
a areálových

hranic
sesterských

druhů  -

„suture
zones“

zde:
Evropského

chorologického
prostoru

Závěr
• Areál je interaktivním produktem
geografie přírodních podmínek resp.

abiotické historie a adaptivní minulosti
taxonu resp. historie jeho genotypové

proměnlivosti
• Studiem vnitroareálové (genotypové

/fenotypové) proměnlivosti zohledňujeme
současně historii areálu a historickou

biogeografii příslušného taxonu


