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1. Uvod

Fylogeografia je odvetvim biogeografie, ktoré salmaa geografickym rozmiestnenim
genealogickych linii medzi blizko pribuznymi taxamgAvise et al. 1987, Avise, 2000).
Casto byva uvadzana aj ako most medzi mikro- a neaiaiocnymi pot’admi waka
tomu, Ze spaja popual genetiku, ekolégiu a demografiu s fylogenetikou,

paleontoldgiou a historickou biogeografiou (Kucatel Meyer, 2001).

1.1. Metody fylogeografie

Fylogeografia a rézne fylogeografické metody magiuhu zisti a vysvetli’ sitastné
rozSirenie organizmov, aké historickécpry viedli k ich s&¢éastnému rozSireniu a ako sa
dané organizmy (n&hstejSie druhy) vyvijali ¥ase a v priestore. Informéacie potrebné na
zodpovedanie tychto otazalerpa z roznych DNA markerov. Mitochondrialna DNA sa
hlavhe od z&atku devadesiatych rokov z@mla pouzivd (dnes uz v tisickach
fylogeografickych prac) a nahradila tak dovtedyvpadajuce allozymy (nuDNA), ktoré
¢asto u vtakov neukazovali Ziadnu vnutrodruhovu kénu (Avise, 2000). Pre
fylogeografiu sa zdala ideélnou hlavne kvéli jeasthostiam (dedi sa matrilinearne, je
nerekombinujlica a evoluje az 4x rychlejSie akogadrgéeny), ale aj kvoli nenanoosti

jej pouzivania {asto sa v bunkach nachadza v mnohych kdépiach, sejerea pomerne
l'ahko, rychlo a lacno). Neskor sa vSakata pochybové o spravnosti vysvébvania
histérie celého druhu iba na zaklade jedného gérmmefromu. NavySe sa zistilo, Ze ku
rekombinacii u mtDNA v skutmosti dochadza a to pomer&asto (Piganeau et al., 2004
zistili rekombinacie az v 14% z 279 testovanychasav u Ziv@ichov). V s@astnosti su
vSak stale najviac pouzivanymi markermi vo fylogedigkych pracach mtDNA markery
(Beheregaray, 2008). NajnovSie prace aléSwibu kombinuju data ziskané z mtDNA
sekvencii s datami z mikrosatelitov (nuDNA), a tjch robia ovéa doéveryhodnejSimi
ako tie predoslé, zaloZzené len na skimani jednéitoghondrialneho) génu.

Na druhu stranu vSak v praci Zink and Barrowglou2008 porovnali prace robené na
MtDNA a na nuklearnych génoch (prevazne mikrosgjed zistili, Ze véSina vysledkov
zalozenych na mtDNA je spahlivym indikdtorom populmej Struktdry,
fylogeografickych patternov a charakteristik, n&lade ktorych mézeme vymedzava
jednotlivé genetické linie. \fra nimi zahrnutych prac malo zhodné patterny pamép

Struktiry u mitochondridlnej DNA aj u mikrosatelitoU tych par druhov, kde sa



vysledky medzi nuklearnymi a mitochondridlnymi gémanezhodovali sa daju tieto
rozdiely vysvetli napriklad r6znymi disperznymi schoprasi u réznych pohlavi. Je
v8eobecne zname, Ze ak su titého druhu filopatrické samice (alebo je tok génov
samic obmedzeny inym spdsobom) a tok génov medail@cami zabezpeija hlavne
samci, tak na mtDNA dlaka matrilinearnej de¢iosti ndjdeme ova va&siu genetickd
Struktaru ako u jadrovych génov (Van Wagner andeBak990; Shields, 1990) a vice
versa.

VyraznejSia geneticka Struktura zistend u mtDINWE mdZe vSak by spbsobend az 4x
rychlejSou evoluciou u mtDNA ako u nuklearnych géfavise and Walker, 1998; Avise
et al., 1998). Naopak chybanie Struktiry u mtDNAiIi]i m6ze by spbsobené
zafixovanym mtDNA haplotypom, ktory rychlo nahragizuostatné haplotypy na
rovnakom lokuse, tzv. ,selective sweep* (Zink, 198arrowclough et al., 1999; Zink
and Barrowclough, 2008§i NUMT (nuklearne képie mitochondrialneho genomitie
sa mo6zu vyskytn{) ale si pomerne vzacn&asto pozostavaju iba z malych fragmentov
(Pereira and Baker, 2004).

Dalsim moznym vysvetlenim pre chybanie genetickejk&iry u mtDNA méze by u
novo vznikajucich druhov aj ,incomplete lineagetsw” (Avise and Walker, 1998; Topp
and Winker, 2008), ke fylogeneticky status druhu je réznyase. Proces ako sa z
jedného ancestrdlneho druhu stavaju dva méZemeovstedcez jednotlivé druhy
fylogenetickych stromov - od polyfylie, cez parafiylaZ po reciprént monofyliu (Avise,
2000.

Na zéaklade vzniknutych fylogeografickych patternay jednotlivych druhov
organizmov, Avise et al., 1987 a Avise, 2000 roidgdnotlivé druhy do piatich
zékladnych kategérii: 1.) Druhy so skupinami hagot/, ktoré su od seba hlboko
oddelené a su alopatrické, 2.) Druhy so skupinaapidtypov, ktoré su od seba hlboko
oddelené a su sympatrické. 3.) Druhy so skupinaapidiypov, ktoré su od seba len
nevyrazne oddelené a su alopatrické, 4) Druhykspisami haplotypov, ktoré su od
seba len nevyrazne oddelené a su sympatrické, GhyDs plytkou genetickou aj
geografickou Struktirou. Tieto kategorie vzniklawhe ako utity kI'd¢ k vysvetleniu
hlavnych historickych udalosti, ktoré predchadzitiesSnej fylogeografickej Struktare
(napriklad druhy z piatej kategorie pravdepodobresipnedavnym bottleneckom, alebo
je u nich vysoky tok génov, zafigo druhy z prvej kategérie boli v mnulosti alopatsic

rozdelené) a maju mnoho prechodov.



1.2. Komparativna fylogeografia

Porovnavanim takto vzniknutych fylogeografickychitpanov medzi druhmi s rovnakym
arealom rozSirenia m6zeme zistilavné historické udalosti, ktoré formovali dnesné
rozSirenie druhov a ich geneticka Struktaru. Obkigry sa zaobera toutdas’ou
fylogeografie sa nazyva Komparativna fylogeogréfisacraft, 1989; Zink, 1996; Avise,
2000). Ubera sa podobnym smerom ako vik&nanbiogeografia - Ilad4 jednotlivé
genetické linie, ktoré zodpovedaju rovnakej sadanarcnych udalosti (Abrogast and
Kenagy, 2001). Medzi jednotlivymi druhami sa moé&anegalogické linie zhodovaalebo
si odporovd. Pre zhodnasgenealogickych linii medzi druhmi su vyznamnéi&igtisné
aspekty (Avise, 2000; Kuchta and Meyer, 2001): Zhbda medzi charakteristikami v
ramci jedného génu (napr. vysoka bootstrap podpemtaotlivych linii), 2.) Zhoda vo
vzniknutom patterne u viacerych génov v ramci jéadnéruhu, 3.) Zhoda v geografickom
rozmiestneni genetickych linii u viacerych druhdv) Rozdelenie linii sa zhoduje s
tradiéne rozpoznavanymi biogeografickymi provinciar@im je v zh#ujlcich pracach
komparativnej fylogeografie viac ré6znych druhov argmov, tym sa tato praca stava
robustnejSou a moézu sa z nej vyvodzb\rSie historické suvislosti (Avise, 1992;
Brunsfeld et al., 2001; Soltis et al., 2006). Tyddpm sa vSak mézu strdcdblezité
informacie o charakteristike jednotlivych fylogeafickych patternov.

Vzniknuté fylogeografické patterny by mali odeoa&’ aj rovnakej¢asovej udalosti.
Cas koalescencie (a divergencie) sa odhaduje pomémau molekularnych hodin,
ktorych presnasnie je Uplne prekazatelna. Problematikou okoloekalarnych hodin sa

zaoberdm v nasledujlcej kapitole.

1.3. Datovanie vzniku dnesnych druhov vtakov, molakarne hodiny

Datovaniecasov koalescencie, alebo divergencie jednotlivyehegickych linii je vEmi
kontroverzné, a ki¥e v tejto praci uvadzam Kmi c¢asto ¢as divergencie dvoch
sesterskych linii, chcel by som sa teraz zathétavne na togo su to molekularne
hodiny a aka ulohu hraju v ramci evohych procesov vtakov. Molekularne hodiny
predstavuju ¢as rozchodu dvoch sesterskych fylogenetickych lipgd’a patu
molekularnych rozdielov meranych u druhovej DNA \s&icie, alebo u proteinov
(Kumar, 2005). Ké'Ze prace, z ktorych neskor vychadzam, su robeng skduéne na

MtDNA a ta ma priblizne 4x vysSiu mdétal rychlog ako nuklearna DNA (Avise, 1986),



budem sa dalej zaoberd iba datovanim u mitochondrialnej DNA. Pouzitie
molekularnych hodin na datovanie mitochondrialniii je zaloZzené na predpoklade, Ze
mutécie v mitochondridlnom genéme su akumulovanase konStantnou rychitsu a v
idealnom pripade mdzu bykalibrované na zaklade fosilnych zaznaméivznamych
geologickych udalosti (Lovette, 2004). Medzi potéhe zdroje chyb pri vypie
molekularnych hodin sa zafaje rozdiel v muténej rychlosti medzi réznymi
fylogenetickymi skupinami,¢i medzi jednotlivymi génmi (Abrogast et al., 2002).
Molekularne hodiny su négstejSie udavané ako percenttalkvanych parovych baz,
ktoré sa zmenia kazdych milion rokov. Shields anitsdv, 1987 ako prvy argumentujd,
Ze kalibrovanie molekularnych hodin u cicavcov — @¥Mergencie sekvencii, sedi aj na
vtaky. Toto kalibrovanie molekularnych hodin u \dake v si@astnosti Siroko rozSirené,
hoci do roku 2004 bolo podporené iba piatimi katiami (Lovette et al., 2004). V roku
2008 vsak Weir and Schluter uvadzaju novych 74okadii u dvanastich radov vtakov u
cytochromub s priemernou molekularnou rychtosl 2,1% divergencie sekvencii. Zda sa
teda, Ze vSeobecne uznavané ,pravidlo 2%" je uoxtdk/soko konzervativne aj medzi
tak odliSnymi vtakami ako su spevavdeagseriformes ¢i zubkozobce Anseriformek
Treba vSak brav Uvahu, Ze aj pri najlepSej kalibracii molekulahn hodin, je tato
metoda v&mi nachylna na nahromadenie moznych chyb (Abrogasal., 2002). V
sltastnosti vSak neexistuje ina mozheko datové historické udalosti a mapowéch na
genealogicke linie.

Autory zo Sedesiatych a sedemdesiatych rokov minulého staravadzaju ako
hlavné obdobia, v ktorych sa sformovali dnesné yrutékov v Severnej Amerike
posledné dva glacidly, Ris a Wirm (Savage, 1960m®»n and Murphy, 1997; Hubbard,
1973 ex Zink and Blackwell, 1998). Tento konceptzasl spochykiova’ hnel’ ako sa
zistilo, Ze glacialov bolo ziae viac ako ako do vtedy rozoznavané Styri (Pofit@89).

V devedesiatych rokoch, prave’aka molekularnym hodinam pouzitych na molekularne
(mtDNA) udaje, posuvaju hlavné Spesria procesyd’alej do minulosti, niekedy az na
koniec Pliocénu a z@tok Pleistocénu (Zin and Slowinski, 1995; Klickad Zink, 1997;
Klicka and Zink, 1999). Zink and Slowinski, 1995 kdmca uvadzaju, Ze procesy
dverzifikacie druhov sa v neskorom Pleistocéne spitimzatia’ co vymieranie hralo v
tomto obdobi vyznamnejSiu Ulohu. V obdobi PleistaceéSak vymieranie pravdepodobne
iSlo u vtakov ruka v ruke so Spe@mymi procesmi (Zink et al, 2004). NavySe sa zda, Ze
tempo diverzifikhcie sa meni s meniacou sa zemepissirkou (Weir and Schluter,

2004). Druhy na severe boli viac ovplyvndiaglovymi dobami, ako druhy na juhu a su
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.,mladsSie” ako druhy z mierneho a tropického pasmato moézZze by spdsobené
rychlejSou evoluciou u borealnych druhov vtakov {f\&ad Schluter, 2004). Toto vSak
modZze by len illzia, pretoZze dané vysledky moézut byvplyvnené aj vySSou mierou

extinkcie u druhov Zijucich viac na severe.

1.4. Ciele prace

Vtaky su kvéli ich disperznym schopnostiam, vynimou skupinou medzi stavovcami
(Ball et al., 1988). Pravediaka ich vysokej vagilite sa u nich neda predpoklagmazna
fylogeograficka Struktura (Avisove kategorie 1 a Blaopak, ak aj doslo k nejakym
historickym udalostiam, ktoré spdsobili alopatriakzdelenie populécii v ramci druhu,
tak tieto populacie sadiaka vysokému toku génowj velkej vagilite v budulcnosti
vysoko pravdepodobne premieSaju a ich historiaebaice dé geograficky interpretova
(Ball et a., 1988; Zink, 1996a). Mnoho ¥itéh druhov na Uzemi Severnej Ameriky je
navyse rozdelenych na mnoZzstvo poddruhov. Igiefpsa neustéle meni a aj wastnosti
sa opisuje kvantum novych poddruhov, ktoré sa ktoigch druhov daju potat’ v
desiatkach.

V tejto praci som sa snazil poro¥néylogeografickl Struktaru u vtakov Severnej
Ameriky a naji$ odpovede na nasledujlce otazky:
1.) Aku fylogeograficku Struktaru maju vtaky na GreSevernej Ameriky?
2.) Presli severoamerické druhy vtakov s rovnakutastnym arealom vyskytu rovnakou
evolwnou hstériou?
3.) Sedi poet poddruhov opisanych na zaklade morfologie néetpatDNA linii u
jednotlivych druhov severoamerickych vtakov?

2. Komparativna fylogeografia vtakov Severnej Ametky

Komparativna fylogeografia sa zaobera porovnavagémealogickych linii druhov s
rovnakymi arealmi vyskytu (Cracraft, 1989; Zink,982; Avise, 2000). Zink, 1996a
porovnaval zistené fylogeografické patterny u platiSiroko rozSirenych druhov
nearktickych vtakov. Moja praca sa od tej jeho tiigivne tym, Ze v ramci celej Severnej
Ameriky porovnavam vy3Se Sdesiat nearktickych druhov vtakobalej sa snaZim
odpovedd na otazky typu: Pt® maju dnesné druhy nearktickych vtakov distribdeaki

ako maju a akud ju mali v minulosti? Aké procesydlii&ku vzniku a tvarovaniu arealov



dneSnych vt&ich druhov na Uzemi Severnej Ameriky? Na aké hitérobdobia sa
datujua hlavné procesy vzniku druhov vtakov SeveAragriky?

Zink, 1996a vo svojej praci zata druhy vtadkov, ktoré su rozSirené v ramci celého
kontinentu. Podobne moja pracaira logicky u druhov, ktorych aredl rozSirenia zdbe
prakticky celt Severnd Ameriku. Mnoho druhov vtakeaka vysokej vagilite, obyva
prakticky celé uzemie Nearktidy, ako je tomu ndpdku strnadlika spevavéhdl¢lospza
melodig vid’ obr. 1.A.)

Za vznik mnohych sesterskych druhov nearktickgoiocichov, vratane vtakov su z
velkej casti zodpovedné Pleistocéniiadové doby, p&as ktorych vznikli zapadné a
vychodné lesné refugia oddelené kontinentalnjadovcom a aridnymi biotopmi vo
vnatrozemi (Mengel, 1964; Mengel, 1970 ex Bermimghet al., 1992; Pielou, 1991;
Hewitt, 2000).

Obr. 1.: A) Areal rozSirenia strnadlika spevavélielpspiza melodipa sampling pouzity v praci Zink and
Dittmann, 1993. B) Areal rozSirenia diei obojkove] @ix spons® 1 — geneticka linia na zapad od
Skalnatych vrchov, 2 — genetickd linia na vychodsédlnatych vrchov. Sampling pouzity v praci Petrs

al., 2005.

Rozdelenie ancestralnej populacie do réznychgiefpo oboch stranach Skalnatych
vrchov vysveluje Speciaciu a rozdelenie genetickych linii u diéeh Siroko rozSirenych
druhov vtakov, horarika zlatéh@é¢ndroica petechiaKlein and Brown, 1994; Milot et
al., 2000; Gibbs et al., 2000; Boulet and Gibb)&)0 ka&ici obojkovej @Aix sponsa
Peters et al., 2005, d’iobr. 1.B.),dat’a zlatého Colaptes auratusMoore et al., 1991),
strnadlika ¢ervenookého Fipilo erythrophthalme, Ball and Avise, 1992), horarika
pastvinového Geothlypis trichasBall and Avise, 1992; Lovette et al., 2004), tél@
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Zltoprsého Icteria virens Lovette et al., 2004) a u horarika hustinovéNer(nivora
ruficaplla, Lovette et al., 2004), mySiaka hrdzavokridleButéo lineatusHull et al.,
2008) a u poddruhu jastrabarkavého Accipiter striatus veloxHull and Girman, 2005).
Tieto druhy sa liSia ekologickymi narokmi, spojitos arealu vyskytu, migéaym
chovanim, ale aj ibkou koalescencie medzi jednotlivymi liniami, a jereto
nepravdepodobné, Ze pre ne budu jednotlivé reldgalizované v rovnakych oblastiach,
a Ze ich vznik bude rovnako datovanyase.

Disjunktné aredly vyskytu maju z vysSie uvedéngrmuhov napriklad kaca obojkova a
horéarik hastinovy. U horérika uvadzaju Lovette &t 2004 divergenciu sekvencii u
mtDNA na 1,7-2,3 %, k rozStiepeniu jednotlivychiilitak doSlo pravdepodobne pred 1
milionom rokov. U kadici obojkovej jec¢as divergencie rozdielny a Peters et al., 2005 ho
datuju len 34 000 rokov p. n. |. Tietasy sa markantne liSia a je pravdepodobné, Ze tieto

druhy presli rovnakou vikarignou historiou (w’. obr. 2.), ale v inondase.

>

——

Obr. 2.: Predpokladany scenar kolonizacie severuer@ej Ameriky z vychodného a zapadného
pleistocénneho reflgia pre viacero druhov nearikthkvtdkov, vratane horarika pastvinového a hosarik
zlatého. 1 — Skalnaté vrchy, 2 —1¥é prérie, 3 — Zapadné refagium a rekolonizaciesew — Vychodné
refugium a rekolonizacia severGiarkovane je naziané juzné ohradénie kontinentalnehdadovca

podla Barendregt and Irving, 1998.



Ostatné druhy maju v &istnosti viac¢i menej spojity areal vyskytdas divergencie u
nich rovnako koliSe, ale vzdy je to v ramci Pleigiou (od 85 000 rokov p. n. I. u
horarika zlatého, po viac ako 1 milion rokov u hik@ cervenookého a horarika
pastvinového). Horarikervenooky Pipilo erythrophthalmugje v sitastnosti dokonca
rozdeleny do dvoch druhov a to na zapad od Skathatyrchov Zjuceho horéarika
cervenookéhoHR. erythrophthalmysa na vychod od Skalnatych vrchov Zijuceho hogarik
Skvrnitého P. maculatus Oba druhy sa liSia aj morfologicky hlavne vorkéni peria.

U tychto druhov sa da vypozoravaste jeden trendim maju jednotlivé druhy areal
vyskytu siahajuci viac na sever, tym skor u nichchdmlza k hybridizacii medzi
jednotlivymi liniami. Tak je tomu napriklad u hoié zlatého a horarika pastvinového.
Oba druhy su viazané na podraaé biotopy. Spojenie medzi vychodnou a zapadnou
liniou je u nich sprostredkované Kanadskymi prérjaktoré ponukaju dostatok
vhodného biotopu k zahniezdeniu (Boulet and GiBb86).

Scenaru s dvomi rozdielnymi pleistocénnymi redadyg na zapad a na vychod od
Skalistych vrchov zodpoveda aj mnozstvo sesterskifghov severoamerickych vtakov —
daarovnik Vauxov Chaetura vauxji Zijuci na zapad od Skalnatych vrchov adigmik
kominovy Chaetura pelagicaobyvajuci vychod USA, kapuciarkf{anocitta stelle)ia
(Cyanaocitta cristaty, ¢i kardinaly Passerina amoena (Passerina cyanga

U mnohych druhov vtékov, ktoré su Siroko rozaséres rdmci nearktidy vSak neboli
ngjdené Ziadne fylogeografické divizie. Je tomu nakriklad u strnadlika spevavého
(Melospiza melodiazZink and Dittmann, 1993a; Fry and Zink, 19984 wbr. 1.A.),
trupiéla cervenokridleho Agelaius phoeniceysBall et al., 1988), trupialovcéierneho
(Molothrus ater Ball and Avise, 1992), hrdky smut@nej Zenaida macrouraBall and
Avise, 1992),d’at’a ozdobnéhoRicoides pubescen®all and Avise, 1992), strnadlika
vraktieho Spizella passernaZink and Dittmann, 1993b). Ball and Avise, 1992dza
dve mozné vysvetlenia chybania fylogeografickejidtiry udat’a ozdobnéhoRicoides
pubescenjs- 1.) Populacia presla nedavnym bottleneckomséedée sa rozSirila do celej
Severnej Ameriky, 2.) ,Selective sweep” (favorizaumtDNA mutéacia sa rychlo rozSirila
v populéacii Waka vysokému toku génov).

Zink and Dittmann, 1993 uvadzaju bazalne haplptpre strnadlika spevaveho u
jedincov z Newfoundlandu a z ostrovov Ko&nej Sarloty,éo by mohlo naznsvat
rozSirenie druhu minimalne z dvoch pleistocénnyefugii, ¢o podporuje aj praca na
mikrosatelitoch (Fry and Zink, 1998). Rovnako prekipdaju Gill et al., 1993 oblés/

okoli Newfoundlandu ako mozné refugium pre sykoskuerskiu RPoecile hudsonic)sa
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sykorku ciapatkati (Poecile atricapillu3. Zink and Dittmann, 1993 u strnadlika
spevavéhodalej naznauju expandovanie arealu vyskytu po poslednom dlamma
maxime a recentny vysoky tok génov medzi populécidgovnako uvadzaja Ball and
Avise, 1988, pre trupialacervenokridleho, nedavne 2&enie arealu vyskytu,
pravdepodobne z jedného refugia. Oba druhy, a z\d&hadlik spevavy, su zname
vysokou morfologickou variabilitou, ktora sa prigjs rychlej prirodzenej selekcii.
V&sina nearktickych druhov vtakov sa vSak vyskyteje ha u¢éitom GUzemi Severnej
Amerky. V nizSie uvedenych kapitolach som Severmaefiku rozdelil do viacerych
oblasti, ktoré obyvaju rézne druhy vtakov a tiecshseba liSia okrem iného svojou

ekologiou a historiou.

2. 1. Seversky borealny les a lesy na zapade SewarAmeriky

Ihli¢naty borealny les sa v Severnej Amerike nachadzsenare Kanady, na Aljaske a
popri zapadnom pobrezi USA az po Kaliforniu, kd@ikaje hlavne vy3Sie pohoria, ako
su napriklad Skalisté vrchy, Sierra Nevada a Psk#vrchy.

Aby sme pochopili vzniknuté fylogeografické gaity na zapade Severnej Ameriky, je
treba sa pozrig ¢o vSetko mohlo v minulosti ovplyvihdnesné rozsirenie borealneho lesa
a evol&nu histériu avifauny na tomto Uzemi. Borealny les severe Ameriky je
kontinualny, nevyskytuju sa tu Ziadne vyznamné reegdz habitate, a to spdsobuje
vysoky tok génov v danej oblasti. NavySe severskgdéiny les, tak ako ho vidime dnes
eSte pred 20 000 rokmi neexistoval. Skoro cely s&eyernej Ameriky az po severske
Staty USA bol pokryty kontinentalnym a kordilerskyadovcom (Barendregt and Irving,
1998; Hewitt, 2000; Weir and Schluter, 2004). Teatl&il zvysky pleistocénneho
severského ihthatého lesa do vychodného refugia s neistym uneagim odkid
z&iatkom Holocénu expandoval az do dneSnej podobgld®j 1991). Oproti tomu
ihlicnaté lesy na zapade USA su viac fragmentované, engdz habitate su ova
castejSie a wie (napr. Great Basin desert, Central Valley, Mska pus, vid’ obr. 6.).
Populacie maju ostrovkovité rozSirenie, tok gérmwlpmedzeny a geneticky drift hral a
hra vyznamnu udlohu v jednotlivych oddelenych sulyt@dgiach. NavySe p@as
Pleistocénu bolo na danom Uzemi, ako viacero pofotzrefugii na severozapade, tak
viacero refugii hlboko pod juznou hranicou kontiténeho 'adovca (Pielou, 1991;
Hewitt, 2000; Brunsfeld et al., 2001; Jacobs et24l04; Swenson and Howard, 2005).

Spomenuta histéria sa prejavila u obrovskéh&yodznorodych druhov organizmov
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od hub, cez liSajniky, rastliny, chrobaky, parazitgojzivelniky, plazy az po cicavce
(Brunsfeld et al., 2001; Abrogast and Kenagy, 2@@4lsbeek et al., 2003; Shafer et al.,
2010). K najastejSim diviziam u tychto druhov patria: 1.) Skédnvrchy, 2.) Kaskadové
vrchy, 3.) Sierra Nevada, 4.) Transverse Rangg@sP®dmorské a Pobrezné vrchy. Pre
niektoré druhy (hlavne rastlin a cicavcov) st tdiéované aj pobrezné refagia na sever
od juznej hranic&adovca pdas maximalneho Zadnenia a to hlavne v oblastiach okolo
Vancouverovho ostrova, ostrovov Ko&nej Sarloty, Alexandrovho stostrovisi z
pobreza Aljasky (Shafer et al., 2010).

Na danom Uzemi prebieha aj slusny fylogeograficgskum vtakov. V navaznosti na
vysSie spominanu histériu Uzemia je u mnohych druniéakov severska populacia viac,
¢i menej geneticky homogénna, z#tigo populacia zo “Zapadu” je geneticky dae
bohatSia a rdznorodejSia. Jedné sa napriklad oydrkib strnadlik gaStanovyrésserella
iliaca, Zink, 1994; Zink and Weckstein, 2003; Zink, 200Bbrarik \tbovy (Wilsonia
pusilla, Kimura et al., 2002), drozd olivov{atharus ustulatusRuegg and Smith, 2002;
Ruegg et al., 2006§j kérovnik lesny Certhia americanaManthey et al., 2011).

Modelovym organizmom pre ikhaté lesy zapadu Severnej Ameriky jéiter strnadlik
gaStanovy Rasserella iliack Ako na mtDNA (Zink, 1994; Zink and Weckstein,(3),
tak na mikrosatelitoch (Zink, 2008) boli u nehoteme Styri geneticky rozdielne
populacie — 1.) Primorské vrchy, Kaskadové vrchyierra Nevada, 2.) Severozapadné
pobrezie, 3.) Skalnaté vrchy, 4.) Boredlny lesevers Kanady a v Aljaske @iobr. 3.).
Tieto populacie su v sastnosti rozoznavané ako poddruhymé€garhyncha;

“unalaschensis” “schistacea’a ‘iliaca”), ¢i druhy v ramci “superdruhuPasserella
iliaca. Fylogeneticky su si najpribuznejSie formy 1 &t®rym je sesterskou skupinou 3 a
najbazalnejSou je forma z Kanady. V kontaktnychaobnv sdastnosticasto dochadza ku
spatnému krizeniu¢o by mohlo vysvdova® menej vyrazny pattern najdeny na
mikrosatelitoch. Tie nepodporuju hlavne formu “sthcea” zo Skalistych vrchov.
MozZznym vysvetlenim pre populéciu zo Skalistych wechv/S8ak mbéze Iy aj izolacia
vzdialenosou a incomplete lineage sorting (Zink, 2008). Zink994 predpolada
parapatricki Speciaciu u strnadlika gasStanovéhozimgdhoriami na zapade Severnej

Ameriky.
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Obr. 3.: Areal rozSirenia a fylogenetické tahy jednotlivych populacii u strnadlika gasStanového

(Passerella iliacy, 1 — Primorské vrchy, Kaskadové vrchy a Sierradda, 2 — Severozapadné pobrezie, 3
— Skalisté vrchy, 4 — borealny les na severe KarmdyAljaske, sampling z prace Zink, 2008, WM —

populacia z White Mountains.

Podobny pattern zdiaju so strnadlikom aj iné vtaky ibhatych lesov. Su to
superspecies so samostatnymi druhmi v troch obtdsti 1.) Skalisté vrchy, 2.)
Severozapadné pobrezie, vratane Primorskych a Hagiéh vrchov a 3.) Kanada a
AljaSka. Konkrétne sa jednd o “superdruhy” - migedy (Sphyrapicus nuchalis
Sphyrapicus ruber Sphyrapicus varigs horariky Dendroica townsengdiDendroica
occidentalis Dendroica vireny horariky §ermivora virginiag Vermivora ridgway;i
Vermivora ruficapilld, vireovia {ireo plumbeusVireo cassinij Vireo solitariug a
pamuchary Empidonax difficilis, Empidonax occidentalis, Engmdx flaviventris
Lovette et al., 1999; Rohwer et, al. 2001; Johresaah Cicero, 2002; Weir and Schluter,
2004). Rovnaky pattern bol najdeny aj u kérovnéenkho Certhia americanaManthey
et al., 2011). U tychto druhov sa predpoklada rem ancestralnych populacii z troch
odliSnych borealnych refugii (Weir and Shulter, 200id’ obr. 4.A.). Ako vSak uvidime
dalej, vyznamna ulohu vo formovani druhov v SeverAeperike hrali aj reflgia
nachadzajuce sa severne od juznej hranice konéimeio l'adovca, Newfoundland,
Haida Gwaii a Beringia (di obr. 4.B.).
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Obr. 4.: A) Predpokladané rozSirenie dhitého lesa pas posledného glacialneho maxima, lzod
Wiliams, 2003, 1 — refligium pre seversky boreabs; P — refagium pre Skalnaté vrchy, 3 — reflgium p
pobrezny mezicky les, a — Uzemie pokryté kontirlegth 'adovcom poas posledného glacialneho
maxima. B) Predpokladané reflgia pre viacero druliékov severne nad juznou hranicou kontinentalneho
radovca, 1 — Haida Gwaii, 2 — Newfoundland a Novét§ko, 3 — Beringia, a — Gzemie pokryté

kontinentalnynadovcom poas posledného glacialneho maxima.

U inych druhov byva neuplne geneticky oddelemfputacia zo Skalistych vrchov
(rovnako ako tomu je u strnadlika gastanoveho).i Patdzi ne drozd olivovyGatharus
ustulatus Ruegg and Smith, 2002; Ruegg et al., 20@6)horarik bovy (Wilsonia
pusilla, Kimura et al., 2002). U drozda olivového je preky geneticky zhodna so
severskou populaciou, zdti&o u horéarika vykazuje izolaciu vzdialemos od populacie
z Kaskadovych vrchov.

U vSetkych vysSie uvedenych druhovcgs divergencie medzi jednotlivymi liniami
datovany na strednyi neskory Pleistocénio podporuje Speciaciu druhov na severe
Severnej Amerky priamo zavisli ngadovych dobach (Weir and Schluter, 2004).
Jednotlivym oblastiam “endemizmu” na zdpade Nedyksa venujem v niZSie uvedenych

kapitolach.

2.1.1. Ostrovy Krd’ovnej Sarloty

Patas l'adovych déb Pleistocénu bolalka cag’ pevniny na severe Severnej Ameriky
pokryta kontinentalnymgi horskymTadovcom, ktory tlé&l organizmy stéle vac na juh.
Existuju vSak aj vynimky a na niektorych miestaeh uglrzali vhodné podmienky pre

vytvorenie glacialnych reflugii aj pomerne vysoko severe (Swenson and Howard,
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2005). Oblas pri pobrezi Pacifiku pravdepodobne slizila akangedi viacero refugii,
ktoré su pre rézne druhy organizmov lokalizovanéblasti Venklaverovho ostrova,
Alexandrovho slostrovia, ostrovov Koinej Sarloty,¢i na juhu Aljasky (Soltis et al.,
1997; Byun et al., 1997; Swenson and Howard, 2@¥gk et al., 2006; Shafer et al.,
2010).

Hlavnu dlohu u vtakov hralo hlavne jednd, viacero refagii v okoli suostrovia
Krérovnej Sarloty, v oblasti znamej ako Haida Gwaii (Byet al., 1997; Shafer et al.,
2010). Toto suostrovie sa nachadza necelych 100o#énpobrezia Britskej Kolumbie
(Kanada), od ktorého je oddelené prielivom Hectat@ts P@as Pleistocénu boli ostrovy
Krarovnej Sarloty spojené s néaanenym pobrezim Ameriky prave prielivom Hecate
strait. Ten bol v tomto obdobi &asti vyschnuty a zabezfmal tok génov medzi
ostrovmi a pobrezim (Barrie et al., 1993 ex Shafexl., 2010, \d obr. 5.).

|

%

i
Y

Obr. 5.: Haida Gwaii, 1 — pobrezna liniacge maximalneho pleistocénnehdadnenia, a — prieliv Hecate

@
a S
a

strait, b — ostrovy Krovnej Sarloty, ¢ — pobreZie Britskej Kolumbie (Kdaj

Fylogeografické wahy na oboch stranach prielivu Hecate strait bélingané u
sykorky hrdzavochrbtejRoecile rufescenskapuciarky diadémovefCfyanocitta stelled
potika Skriplavého Aegolius acadicys dat’a vliasatéhoRicoides villosus a smréiara
krivonosého Pinicola enucleatarBurg et al., 2005; Burg et al., 2006; Topp andkér,
2008). Topp and Winker, 2008 pracovali na cytoctedmsekvenciach a Burg et al.,
2005, 2006 na mikrosatelitoch. VSetky uvedené druakyem sykorky hrdzavochrbtej,
maju na zaklade morfologie v&stnosti opisané poddruhy z ostrovov liéréanej Sarloty
a vSetky, vratane sykorky, maju geneticky odliSopysacie medzi ostrovmi a pevninou.
Tento fylogeograficky pattern sa v3ak u nich nezfiedo sa tyka foky koalescencie,
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tedacasu rozchodu populacii. U sykorky &as divergencie pohybuje okolo 15 000 p. n.
., u kapuciarky a pétika okolo 50 000 p. n. lLti@a¢o udatla a smré&ara je to 250 000-
300 000 p. n. I. (cytochrontesekvencie, Burg et al., 2005) To naana, Ze tieto druhy
presli inou kolonizanou histériou. Tai ostrovy slazili ako refugia pas Pleistocénneho
zd’adnenia, aleb@i boli osidlené az sekundarne nie je Uplne jasniatlia vlasatého,
smretiara krivonoseého a potika Skriplavého. Za refugiddsia u kapuciarky (Burg et al.,
2005) a sykorky (Burg et al., 2006) aj privatnelyalgajdené u ostrovnych jedincov a u
jedincov z prfahlej pevniny — Britska Kolumbia a okolie Ketchikaa mesta Haines
(Aljaska). U sykorky hrdzavochrbtej swed refagiu aj “izolacia vzdalenésu” medzi
populaciami na pobrezi a Skalistymi vrchmi (Burgakt 2006) — mozna kolonizacia
Skalistych vrchov z Pobrezného refugia.

Ancestralne haplotypy u jedincov z ostrovov lKnénej Sarloty boli najdené aj u
strnadlika spevavéhdvglospiza melodiaZink and Dittmann, 1993). ZvySenu genetickl

diverzitu u strnadlika spevavého na ostrovochlezgtPruett and Winker, 2005.

2.1.2. Skalnaté vrchy/Kaskadové vrchy

Skalnaté vrchy vznili uz gas Laramidského vrasnenia (100-50 milibnov rokom.p.) a
jedna sa o ova starSie pohorie ako Kaskadoveé vrchycdoPleistocénu boli vo Viee]
miere pokryté kompaktnym Kordilerskytimdovcom a ihfinaty les bol na tomto GUzemi
zrejme vytesneny do juznych refagii, odkianasledovne expandoval na sever
(VanDevender et al, 1990 ex Manthey et al., 2044, obr. 4.A.). Jedno z moZnych
refugii pre Skalnaté vrchy sa rozkladalo na uzen&Stého juzného ldaha (Swenson and
Howard, 2005).

Orogenéza Kaskadovych vrchov a Sierra Nevada ky@namnu ulohu v rozmiestneni
mezickej vegetacie na zapade Severnej Ameriky. dlavrogénne procesy a teda
vyzdvihnutie Kaskadovych vrchov a Sierra Nevaddataje na 5-2 miliony rokov p. n. I.
(Brunsfeld et al., 2001, Shafer et al., 2010)..Wyenie zrazkového the spbsobeného
Kaskadovymi vrchmi je zodpovedné za rozsiahle ren$ stepnej vegetacie (Columbia
River Basin), ktora izoluje mezicky les Primorskyeh Kaskadovych vrchov od
ihli¢cnatych lesov Skalnatych vrchov (Brunsfeld et aDDP). Uity tok génov vSak
medzi Skalnatymi a Kaskadovymi vrchami existovatxastuje \daka pohoriam, ktoré
ohrantuju Columbia River Basin na severe Okanogan higldaa na juhu Central
Oregon highlands. Tie spajaju mezickl vegetaciukKadsvych vrchov so Skalnatymi
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(Brunsfeld et al., 2001, &i obr. 6.). Vznik Primorskych vrchov a Transversenges

uzko suvisi s tektonikou v okoli aktivneho kalifekého zlomu San Andreas.

Obr. 6.: A) Hlavne pasma pohori na zapade Sevémmejriky, 1 — Skalnaté vrchy, 2 — Pobrezné vrchy, 3
Kaskadové vrchy, 4 — Sierra Nevada, 5 — Primorskiyy 6 — Central Oregon highlands, 7 — Okanogan
highlands. B) Hlavné zniZzeniny na zapade Severnegiiky, 1 — V&ké prérie, 2 — Columbia River Basin,
3 — Veaka panva, 4 — Mohavska pii% — Central Valley a vyznamné ostrovy na zapadpobrezi, 7 —

Venkuverov ostrov, 8 — ostrovy Kidvnej Sarloty.

U viacerych druhov vtédkov bol pozorovany gergtizlom medzi Kaskadovymi
(niekedy vratane Sierra Nevady) a Skalnatymi vrchigatri k nim kupido bridlicovy
(Dendragapus obscuruBarrowclough et al., 2004), strnadlik gastanoijnk, 1994;
Zink and Weckstein, 2003; Zink, 2008), sykorka Gatalbsa Poecile gambeliGill et al.,
1993; Spellman et al., 200djubnik ¢iernochrbty Picoides arcticusPierson et al., 2010)
a kérovnik lesnyCerthia amercanaManthey et al., 2011).

U d'ubnikaciernochrbtéhoRicoides arcticusPierson et al., 2010) bola n4jdena vysoka
diverzita haplotypov v juznom Idahdp svedi pre juzné Idaho ako mozné refagium
ihlicnatého lesa pre Skalnaté vrchy (Swenson and How2&@h). Zdiganie viacerych
haplotypov medzi populaciami zo Skalnatych a Kaskgdh vrchov hovori o
extenzivnom toku génov medzi nimi. Toto presakowagénov je zabezpené viac
dispergujucimi samcami ako samicami (Pierson et28l10). Recentny tok génov medzi
Skalnatymi a Kask&dovymi vrchmi bol zisteny aj upkia bridlicového konkrétne v
oblasti Okanogan highlands (Barrowclough et alQ4&0vid’. obr. 6.A. a obr. 7.)¢i u

strnadlika gaStanového medzi formamiégarhynchaa “schistacea hlavne vo White
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mountains a Steens mountain (Zink, 200d; @br. 3.). U sykorky Gambelovej dochadza
k recentnému toku génov v oblastiach Mono Lake andGrater, ktoré su od White

mountains vzdialené len necelych 70 km (Spellmaai.e007).

Obr. 7.: Areal rozSirenia kupida bridlicovétaefndragapus obscurisl — linia z Kaskadovych vrchov, 2 —

linia zo Skalnatych vrchov a sampling pouzity vgpiBarrouclough et al., 2994.

Okrem vysSie uvadzanych piatich druhov sluzisk&aové vrchy ako kontaktndi
hybridnd z6na pre dvojice sesterskych druhov akchar@arik krovinovy Qporosnis
tolmiei) a horarik sivohlavy@porornis philadelphiaWeir and Schluter, 2004; Irwin et
al., 2009), horéarik pustovnickypéndroica occidentaljsa horéarik cecinovydendroica
townsendi Rohwer et al., 2001)%i medzi poddruhmi vyteka zapadnéhdVlegascops
kennicottii kennicottiia M. k. macfarlangi Posledny menovany druh mé trochu iné
ekologické naroky (Zije prevazne v teplejSich kgjich lesoch) a je limitovany hlavne
vysokymi pohoriami nad 2300 m n.m. a polofami (Proudfoot et al., 2007).

U vSetkych uvedenych druhov sa jedna o pomesdtvnu Pleistocénnu Speciaciu
spojeny s opakovanou alopatrickou fragmentéciou itdtab paas l'adovych a
medzradovych déb.
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2.1.3. Sierra Nevada

Sierra Nevada sa od ostatnych pohori na zapade adfBduje hlavne teplejSou klimou
analogickou eurépskej mediterrannej (Brunefeld let 2001). Napriek tomu, Ze za
posledné 3 milibny rokov sa Sierra Nevada vyzdvd#eo 1 km (Jacobs et al., 2004), sa
lesy v Sierra Nevada zdajutbyocas Pleistocénu stéle, len s miernymi posunmi hialvita
(VanDevender et al, 1990 ex Manthey et al., 2011).

Sova Skvrnitd trix occidentalis a sova tmava Strix nebulosp su obyvatémi
primarnych horskych ihtnatych lesov a u obidvoch druhov sU populacie zerr&i
Nevada geneticky odliSné od populacie z Kaskadowjrcimov (Barrowclough et al.,
1999; Haig et al., 2004; Funk et al., 2008; Hulbkt 2010, w’ obr. 8.B.). Populacie zo
Sierra Nevady navySe u obidvoch druhov preukaziglunnukleotidova diverzitu oproti
ostatnym populdciam. Barrowclough et al., 1999 ysvet'uju u sovy Skvrnitej tromi
moznymi sposobmi. 1.) Populacia presla bottlendéektem a recentne jej pet narastol,
2.) Maly paet jedincov oproti ostatnym populaciam, 3.) “Selextsweeps” - jeden
MtDNA haplotyp rychlo nahradzuje ostatné (tiahns#éekciou). Rovnako platia tieto
moznosti aj pre sovu tmavu. Uvadzané prace bolemébna control region (mtDNA,
Barrowclough et al.,, 1999, Haig et al., 2004, Heillal., 2010) aj na mikrosatelitoch
(Funk et al., 2008, Hull et al., 2010). “Selectisereeps” je v danom pripade '@
nepravdepodobny, vEadom na rovnaké vysledky u mtDNA aj u mikrosatelitBravdou
je, Zze u oboch sov je v &bstnosti populacia v Sierra Nevada zniZzena na tp&rek
jedincov (u sovy tmavej je to dokonca len 100-26@incov). Obidve sovy na danom
uzemi presli hlavne recentnym bottleneck efektomddgledku straty a fragmentéacie
habitatu kvolirudskejcinnosti, ¢o by malo dostatme vysvefova’ nizku nukleotidovu
diverzitu (Hull et al., 2010).

Rozdelenie linii z Kaskadovych vrchov a zo Siddevada sa datuje na 15 000 rokov p.
n. I. u sovy Skvrnitej (Haig et al., 2004) a 30 G0Rov p. n. |. u sovy tmavej (Hull et al.,
2010). Populacie z obidvoch pohori boli pravdepaodolgeneticky spojené eStecps
poslednej dobyadovej. Po jej skarmeni sa spolu s ikdhatym lesom posuavali aj sovy
smerom do vysSich nadmorskych vySok a zostali mé@zea vySSie pohoria a navzajom

spolu komunikovali len ojedinele.
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Obr. 8.: A) Aredl rozSirenia u sykorky dubov8afeophus inornatys 1 — populacia na zapad od Sierra
Madre, 2 — populacia na vychod od Sierra MadreAal rozSirenia sovy SkvrniteB{rix occidentaliy 1 —
populacia z Kaskadovych vrchov, 2 — populacia zerrdi Nevada a z Transverse Ranges a sampling

pouzity v Barrouclough et al., 1999.

Podobne boli najdené genetické rozdiely medpufaciami z Kaskadovych vrchov a z
pohoria Sierra Nevada aj u horarika pastvinovéBeothlypis trichas Lovette et al.,
2004). Zozbierané vsak boli iba tri jedince z okdBierra Nevada, z ktorych dva mali
unikatny haplotyp liSiaci sa od haplotypov z Kaskaah vrchov 12-16 substiticiami
(mtDNA).

Ind rolu hralo pohorie Sierra Nevada pri Spaci&dykorky dubovej Baeleophus
inornatus Gill and Slikas, 1992) a w§eka zapadného (Proudfoot et al., 2007). Toto
pohorie u nich pésobi ako bariéra proti toku génmdzi populaciami na vychod a na
zapad od Sierra Nevada dvobr. 8.A.). Jedna sa o druhy listnatych a zmieSangsov
mierneho a subtropického pasma a ako bolo uz s@o@ivySie u vyeka, nie su
schopné prekomavySkovu bariéru. Populacie sykorky dubovej su haob stranach
Sierra Nevada od seba oddelené miniméalne 2 miliékgv (5% divergencie sekvencii,
Gill and Slikas, 1992 ). U vyeka sa jedna o poddrulegascops kennicottii kennicottii
a M. k. aikenia c¢as divergencie je nizSi, len okolo 1 milibna rok@®roudfoot et al.,
2007).

Rovnaky pattern ako u sykorky dubovej ateja zapadného bol zisteny aj u viacerych

druhov obojzivelnikov a plazov (Calsbeek et alQ20
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U inych druhov vtakov je populacia zo Sierra Blda vémi casto geneticky podobna
(ak nie zhodnd) s populaciou z Kaskadovych vrcleikn@dlik gastanovy, Zink, 2008,
sykorka Gambelova, Spellman et al, 208i7kérovnik lesny, Manthey et al., 2011) a
spolu tvoria sestersku liniu ku Skalnatym vrch@mizko suvisi so spataou histériou
tychto dvoch pohori. U inych druhov, ako napriklad kupida bridlicového
(Barrowclough et al., 2004), neboli v danej praehmuté jedince z pohoria Sierra

Nevada a tak sa neda poveéddaejto populacii kupida vébecani

2.1.4. Transverse Ranges

Pohorie Transverse Ranges sa nachadza v juznorstéipeKalifornia, USA. Tato oblés
bola v Pliocéne (5-1,6 mya) oddelena od zvyskufialie plytkymi, ale zato Sirokymi
morskymi kanalmi, ktoré sa vytvorili ako désledakvihnutia hladiny oceanu (Norris and
Webb, 1990). Zarowedochadzalo k hlavnym orogénnym procesom na Uzeatioknie
(Chamberlain and Poage, 2000), ktoré boli vyraziagne pd&as Pleistocénu, kedy sa
niektoré casti Transverse Ranges vyzdvihli az o 2 km (Jaaibal., 2004). Nemenej
dolezitym faktorom ufujacim si&astné rozmiestnenie druhov organizmov bola postupna
dezertifkacia oblasti gas Holocénu, ktora spdsobila mozaikovité prepojeniedzi
ihlicnatymi porastami, ktoré ustupovali a krovinatymi lagtami, ktoré naopak
expandovali (Woolfenden, 1996).

MnoZstvo druhov Ziwgdchov, vratane ¢lankonozZcov, obojzivelnikov, plazowi
cicavcov preukazuje na rbéznych urovniach genetiobgdielne populacie na oboch
stranach Transverse Ranges (Calsbeek el al., &8s and Barhoum, 2005). Dany
fylogeograficky pattern bol zisteny aj u troch douhvtadkov, datfa bielohlavého
(Picoides albolarvatusAlexander and Burns, 2006), drozdca kosakovit@axostoma
redivivum Sgarglia and Burns, 2003; Burns et al, 2007) mdiapasikavej Chamea
fasciatg Burns and Barhoum, 2005). Jedna sa o sedentértwidlne druhy, ktoré
modzeme ekologicky odli8ido dvoch skupin. Zafia*o d’atd’ bielohlavy obyva prevazne
ihlicnaté horské lesy, zostavajuce dva druhy su viarendwusté krovinaté biotopy,
typické pre Kaliforniu a polostrov Baja Calforni@y. chaparral. Kazdy z tychto troch
druhov mé za sebou inu evohi historiu.

Date’ bielohlavy pravdepodobne v minulosti rozsiril regojho vyskytu na juh od
Transverse Ranges, kde sa predtym nevyskytovalegtmddne haplotypy na severe),
nasledné suché podnebie v Holocéne viedlo k aliogejr fragmentécii jednotlivych
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populacii a obmedzenému toku génov. Tato fragmentiiotopu a vyrazné vyzdvihnutie
Transverse Ranges v Pleistocéne sa podpisala pedrenie roznych genetickych linii
na oboch stranach pohoria (Alexander and Burnsg08aopak, kamea a drozdec
expandovali smerom na sever od Transverse Ran@pefrsls tym ako sa naciku
Holocénu Siril subtropicky krovinaty biotop pdzd pacifického pobrezia a do
vnutrozemia USA (M’ obr. 9.). Napriek tomu, Ze tieto dva druhy pravatigbne zdiBaju
na prvy poliad rovnaku histériu, predsa len by sa medzi nmii migk’ urcité rozdiely.
Kamea pasikava preukazuje vyrazne menSiu mierurgbwneie medzi populaciami na
juhu a severe Transverse Ranges, ako drozdec kogakboto moéze by spdsobené
vasSimi dsperznymi schopnami u kamei pasikavej. Tuto tedriu podporuje ajz®,sa
kamea vyskytuje aj na ¥8ine Uzemia Oregonu, kam sa drozdec nikdy neddsbal,
podmienky na to ma (Sgarglia and Burns, 2003, BamisBarhoum, 2005).

Obr. 9.: Aredl rozSirenia kamei pasikav€lhémea fasciajaa predpokladané historické expandovanie
aredlu rozSirenia smerom na sever, 1 — linia narsm¥ Transverse Ranges, 2 — linia na juh od Teasev
Ranges, a — Transverse Ranges, b — Sierra Nevadd&rimorské vrchy, d — Klamath mountains, e —

Kaskadové vrchy.
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Burns et al., 2007 uvadzaju rovnaké rozdelenie liniSetkych troch druhov — okolo 1
miliéna rokov ¢o hovori za vznik tychto rozdielnych populacii udangerne hlboko v

Pleistocéne, daka fragmentaciam habitatuqasl'adovych dob.

2.1.5. Sierra Madre Occidentale

Vyzdvihnutie Sierra Madre Occidentale a MexickepJahy z&alo uz v Neogéne a bolo
vyrazné aZz do neskorého Pleistocéndiaka svojej vyraznej vyske slizi ako vikatdaa
bariéra pre mnoho nizinnych druhov, alebo ako watrdiotop pre horské druhy.

Toto pohorie je zndme svojou biodiverzitou aokgsn pa&tom endemitov viazanych na
borovicovo-dubové horské lesy, ktoré sa vyskytujgadmorskej vyske 1500 — 3000 m
n.m. Jedna sa o vyznamny medznik medzi dvomi ddbfimovanymi typmi horskéeho
ihlicnatého lesa — temperatny, vyskytujuci sa v Seveknagrike a subtropicky viazany
viac na Strednu Ameriku (Wade et al., 2003). Roynpkelom sa da sledovaj vo
vyskyte severoamerickej a stredoamerickej avifauny.

Na danom Uzemi boli do &snosti skimané dva druhy vtakov. U oboch druhda bo
zistend pomerne dlha doba divergencie. U horardéollavého Dendroica coronata
vid obr. 10.) je divergencia sekvencii medzi stalowpuybéciou zo Sierra Madre
Occidentale a migrujucou Severoamerickou populacdi7%, ¢o by nazn&ovalo
rozdelenie linii v skorom Pleistocéne (1,7 miliGon&ov, Mila et al., 2007) u kérovnika
lesného séas rozdelenia datuje na Pliocén (4,6 miliona rokdanthey et al., 2011).

Sierra Madre Occidentale slizi okrem iného u Inyob polopustnych druhov
severného Mexika ako vikariama bariéra (viac v podkapitole Sonorska tihoSs
Chihuahuan).
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Obr. 10.: Aredl rozSirenia horéarika zlatohlavéhoerfdroica coronatp 1 — severska populécia, 2 —

populacia zo Sierra Madre Occidentale.

2.1.6. Zhrnutie

Hlavnych faktorov, ktoré ovplyvnili geografické &irenie genetickych linii na danom
Uzemi je niektko. U severského borealneho lesa je to hlavne wagraRleistocénne
zdladnenie, ktoré spbsobilo utiahnutie ancestralnpplaeie do niekikych zapadnych a
jedného vychodného refagia (Pielou, 1991; HewitQ0®. Zatid c¢o jedince zo
severského boredlneho lesa tvoria geneticky uniidrnpopulaciu, populacie na
zrovnaténe vékom Uzemi zdpadu USA maju dee vySSiu nukleotidovu diverzitu,
spbsobenu vytvorenim viacerych pleistocénnych iefig Uzemi dneSnych ostrovov
Krarovnej Sarloty, ldaha (Skalisté vrchy), Primorskyetchov, &i Sierra Nevady
(Swenson and Howard, 2005). Me casto sa objavuje pattern geneticky odliSnych
populacii na rozdielnych stranach Kaskadovych wch® medzi Severozdpadnym
pobrezim a Skalistymi vrchami. Kaskadové vrchy err@i Nevada su si genetickylva
blizke a¢asto medzi nimi neexistuju genetické rozdiely. Roaododlezitym miestom, ale
na lokélnejSej Skale sa zdajutbiransverse Ranges. Genetika vtdkov na zapaderiggver
Ameriky je teda ovplyvnena hlavne vysokymi pohorigktoré mézu sliZi ako bariéra
pre recentny tok génov, ale pre horské druhy vtdkawpak ako spojnica spdjajuca

jednotlivé populacie.
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2.2. Juhozapad USA

Juhozapad USA sa vyzqige pomerne suchou klimou s nizkymi zraZkami a kgso
priemernou rénou teplotou. To viedlo k vytvoreniu aridnych oliasako je napr .
Sonorska¢i Mohavska pug

Rozsiahle polopuStne biotopy ¢aéi pravdepodobne hfa vyznamnu udlohu v
trefohorach, kedy dochadzalo k postupnej aridifika@izsiahlych oblasti, vratane
Verkych prérii. V tejto dobe sa vytvarali a tvarovpiiSte a polopuste juhozapadu USA,
ako su Sonorska, Mohavska pusi pu¥® Chihuahuan. V skorom Pliocéne dosahuju
suché biotopy maximalnu rozlohu, ktord zanamenag@azné kolisanie vo Vkosti
pdsobenintadovych a med#adovych ddb v Pleistocéne. (Axelrod, 1983 ex Riduid
Hafner, 2006).

Dané uzemie by sme mohli pre vtaky roztidid Styroch hlavnych fylogeografickych
oblasti — 1.) Juh Kalifornského polostrova, 2.) @ekalifornského polostrova a pahlé
Gzemie Statu Kalifornia, 3.) Sonorsk& pi&.) pug Chihuahuan (Zink, 2002; Zink et al.,
2001; Riddle and Hafner, 2006, dviobr. 11.A.). Nasledne moéZzeme medzi tymito

oblag’ami hovort’ o troch fylogeografickych zlomoch.

5

A B

Obr. 11.: A) RozSirenie polopustnych biotopov nhogépade Nearktidy a jednotlivé fylogeografické
oblasti, 1 — juh Kalifornského polostrova, 2 — sewalifornského polostrova a pehlé GUzemie Statu
Kalifornia, 3 — Sonorskd ptis4 — pug§ Chihuahuan. B) Hlavné historické udalosti, ktorédelovali
genealogické linie na juhozdpade Nearktidy, 1 ecgline morské kanaly oddelujuce juh Kalifornského
polostrova od zvySku Severnej Ameriky, 2 — poh@&ierra Madre Occidentale. V mape nie je n&ena

fragmentacia polopustneho biotopu na konci Pliocénu

2.2.1. Stred Kalifornského polostrova

Juzny cip Kalifornie je jednou z vyznamnych oblastdlemizmu na druhovej Urovni na
zapade Severnej Ameriky (Riddle B. R. and Hafned.[D2006). Z historickeéholadiska
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to mohlo by spésobené dvomi roznymi udadami, ktoré sa navzajoasovo prelinaju.
Predpoklada sa, Ze priblizne pred 1,5-5 milionmkoro sa v strede Kalifornského
polostrova nachadzalo viacero morskych kanalovagpéh Tichy ocean s Kortézovym
morom. Tieto morské kandly spoOsobili, Ze juh a dstkalifornského polostrova bol
pravdepodobne rozdrobeny a vzniklo tu suostrovietqd and Murphy, 1997; Riddle et
al., 2000). Druhym recentnejSim faktorom bolo p&wéladovych dob, ktoré spbsobili
ekologické zmeny suvisiace s posunmi habitatowd§e, 1960 ex Upton and Murphy,
1997, Hubbard, 1973 ex Zink and Blackwell, 1998dpnofyletické skupiny v ramci
druhu na juhu a na severe Kalifornského polostrioek zistené u viacerych druhov
stavovcov (Riddle et al., 2000, Riddle and Hafrg806) vratane vtakov (Zink et al.,
2001; Zink R. M., 2002). VSetky dané prace boliew® na mtDNA a jednalo sa ako o
samotné sekvencie, tak o RFLP data.

Zo Siestich Studovanych druhov vtakov na danomemi, Styri vykazovali
monofyletické skupiny stretavajlice sa na urovriblgme 28-30° N - Zltohlavok sykoir
(Auriparus flavicepys orieSok kaktusovyGampylorhynchus brunneicapillysdrozdec
stepny Toxostoma lecontevid’ obr. 12.B.) a strnadlik kalifornskyP{pilo crissalig. U
vSetkych Styroch druhov sa jedna o pomerne hlbokaldscenciu — neupravena
divergencia sekvencii sa pohybuje medzi 3,5 az &¥sUhlasi so starSou vikarimou
udalosou (Zink et al., 2001; Zink R. M., 2002; Zink R. Mnd Blackwell R. C., 1997).
Ta by sa dala vysvefliprave spominanymi morskymi kanalmi, ktoré sa pegediobne

na danom uzemi nachadzali pred par milionmi rokov.

A B

Obr. 12.: A) Aredl rozSirenia komarolovky kalifokes (Polioptila californica) B) Aredl rozSirenia dvoch
genetickych linii drozdca stepnéh®okostoma lecontgi 1 — juh Kalifornského polostrova, 2 — sever

Kalifornského polostrova a Sonorska pus

Populéacie zvysSnych dvoch druhov, komarolovyfkatiskej Polioptila californica vid’
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obr. 12.A.) a prepelky korunkateféllipepla californicg, sa javia ako homogénne (Zink
et al., 2001; Zink R. M., 2002). Viacero dokazoko dazalne haplotypy, tvar mismatch
distribution svedi o nedavnom expandovani komarolovky kalifornskpjzného refugia
smerom na sever az po Stat Kalifornia (Zink et2000). Tento druh sa pravdepodobne
pocas Pleistocénu utiahol na juh Kalifornského potosiy odkid sa po zlepSeni
klimatickych podmienok ¢ag’ populacie vydala na sever. Ancestralna populacia
komarolovky sa ptas existencie morskych kanaloiukine mohla rozdelina severnu a
juzna, s tym rozdielom, Ze severna jednoducho viamee nahradila ju az recentne
expandujuca juzna populacia. Tento scenar sa uUpdwylwuje s predchadzajucim.
Podobnu minulasby mohla mé za sebou aj prepelka kalifornska (Zink R. M., 2002

VSetky uvadzané druhy maju rovnaké ekologické narok

2.2.2. Sonorska pu&/Kalifornia

Jednym z hlavnych vysvetleni recentného vyskytuahgetickych skupin na zapad a na
vychod od Mohavskej puste uvadza uz Hubbard 1978k et al., 2000. Pd@ neho to
je spbsobené hlavne Pleistocénnyifadovymi dobami. Tie spdsobili utiahnutie
ancestralnej populacie do viacerych refagii, z ytor nasledne geneticky oddelené
“druhy” op& expanduju do pbévodnéeho arealu populacie. Hubbatdjel tieto zmeny
zhruba do obdobia poslednych dvdedovych déb — 250 000 — 100 000 rokov p. n. I.
Dany fylogeograficky pattern bol zisteny u piatidtojic blizko pribuznych druhov (
Brooks and McLennan, 2001; Zink, 2002; Riddle arafridr, 2006). Jedna sa o tieto
taxony: drozdec sivyToxostoma cinereupdrozdec kaktusovyTxostoma bendirgi
Zink et al., 1999; Zink, 2002), strnadlik tmavoli®ipilo abert)/strnadlik kalifornsky
(Pipilo crissalis Zin et al., 1998; Zink, 2002, ¥iobr. 13.A.), koméarolovk&ernochvosta
(Polioptila melanurg/lkomarolovka kalifornska Rolioptla californica, Zink and
Blackwell, 1998b, Zink, 2002), prepelka korunkat@allipepla californicg/prepelka
GambelovaCallipepla gambeliZink and Blackwell, 1998a; Zink, 2002 dvbbr. 13.B.),

horarik maly ¥ermivora luciag’horérik hastinovy Yermivora ruficapillg Zink, 2002).
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A B

Obr. 13.: A) Areal rozSirenia u dvoch alopatrickydtuhov strnadlikov, 1 — strnadlik kalifornsk@ipilo
crissalig, 2 — strnadlik tmavolici Ripilo abert) B) Aredl rozSirenia u dvoch alopatrickych druhov

prepeliek, 1 — prepelka kalifornsk@dllipepla californicg, 2 — prepelka Gambelov&#éllipepla gambe).

U tychto dvojic sesterskych druhov sa jedna ongmoe hlboklu koalescenciu
(divergencia sekvencii 2-6%). NajmenSiu divergersgkivencii vykazuju horariky, zafia
meni. To mbéze kyspbsobené 2Zasti aj preferenciami habitatov, pretoZze rézne yruh
prostredi mohli by kolonizované v odliSnefasovej Skale (Riddle, 1996, Zink et al.,
2000b). Horariky zijua v zalesnenych biotopochjaato zvysné taxény uporedndsiu
“oravé” polopuste s riedkou krovinatou vegetacibalSou mozna®u je, Ze na kazdu
dvojicu druhov jednoducho pdsobili iné vikartmé udalosti. Nemenej pravdepodobny je
fakt, Ze boli v spominanych pracach pouzité r6zraekery, ktoré jednoducho evoluju
inou rychlogou (Zink, 2002). V kazdom pripade molekularne d@&aveduju tomu, Ze
tieto sesterské druhy boli rozdelené uZiatkom Pleistocénu a nie az na jeho konci
(Klicka and Zink, 1997, Klicka and Zink, 1999). Tvi&ie druhy na danom uUzemi
nevykazuju Ziadny pattern, su to — orieSok kaktyiséitohlavok sykoti, drozdec stepny.
Tieto tri taxony presli inou fylogeografickou hisidu (vid'. kapitola Stred Kalifornského
polostrova) a je do'spravdepodobné, Ze na Uzemie na vychod od Mohaysl&e sa
dostali len pomerne nedavno, alebo je ich genetickdogenita vysvetlitea vysokym

tokom génov.

2.2.3. Sonorska pu&/pust’ Chihuahuan

Na siastné fylogenetické ¥ahy v ramci taxonov obyvajacich Sonorsku haspusg
Chihuahuan mali naj¢&i vplyv dva faktory. Uz spominany posun habitajoxas
Pleistocénneho fadnenia a od@ skor aj vyzdvihnutie Sierra Madre Occidentale a
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Mexickej plosiny, ktoré z&lo uz v Neogéne a bolo vyrazné az do neskoréhst&ienu.
Sonorska piSa pu$ Chihuahuan boli v Pleistocéne opakovane spojovdtmbnym
habitatom na juhu Nového Mexika, Demingské planddiR and Hafner, 2006). Viacero
druhov cicavcov, plazov a obojzZivelnikov zkhetato disjunkciu (Riddle et al., 2000;
Riddle and Hafner, 2006).

U avifauny bol tento pattern zisteny u drozdecevdzobého Toxostoma curvirostre
Zink and Blackwell-Rago, 2000; Rojas-Soto et a00?2, vid’ obr. 14.B.) a strnadlika
kanonového Pipilo fuscus Zink et al., 2001). U oboch druhov st monofyleéicskupiny
na oboch stranach Sierra Madre Occidentale od sétdelené priblizne 1 milion rokov
(Zink and Blackwell-Rago, 2000; Rojas-Soto et 2007). U drozdca maju za sebou obe
populacie rovnakd minulgs— recentny narast populacie, zitigo u strnadlika sa
populacia zo Sonorskej puste javi stabilnejSia, ktainz puSte Chiuahuan presla
recentnym bottleneckom. U strnadlika mézd& bgto vysledky skreslené malym qgiom
skumanych jedincov (len 28, Zink et al., 2001). @pahy sa peasladovych déb utiahli
do dvoch réznych reflgii po oboch stranach Sierradidd Occidentale, kde piahli

Speciacii.

A B

Obr. 14.: A) Aredl rozSirenia komarolovkiernochvostejRolioptila melanura B) Areal rozSirenia dvoch

genetickych linii drozdca krivozobéhdgxostoma curvirostie 1 — Sonorska ps2 — pug Chihuahuan.

Sierra Madre occidentale a Mexickd ploSina rdape aj populacie kuvka
(Glaucidium brasilianum— ten sa len zriedka vyskytuje v nadmorskej vysiad 1300
m.n.m. Obe populacie sa vyzn@l nizkou haplotypovou diverzitou — pravdepodobné
expandovanie arealu vyskytu z juzného Mexika neerseVieto populédcie sa od seba
oddelili priblizne pred 1,04-3,14 milionmi rokov.b@va otvorené a riedko zalesnené

suché biotopy. Populacie z Texasu (iba JV) a Ayzea nestretavaju na Demingskych
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planach (Proudfoot et al., 2006).

U troch druhov Zijucich na oboch stranach pahareboli zistené Ziadne genetické
rozdiely, a to u orieSka kaktusového, Zltohlavkeos§ieho a komarolovkyiernochvostej
(vid’ obr. 14.A.). U Zltohlavka je populacia z Chihuamggeneticky ovea chudobnejSia
ako ta zo Sonorskej pustép by mohlo znamemaiba recentné osidlenie puste
Chihuahuan. Naproti tomu populécia orieSka v CHilmaa sa javi ako stabilnejSia a obe
populacie komérolovky zaznamenévaju popajarast a pomerne vysoky tok génov
medzi nimi (Zink, 2002). Z toho vyplyva, Ze tietd truhy majua spolény vysoky
recentny tok génov medzi populaciami zo Sonorsk&te a pusSte Chihuahuan a

rozdielnu historiu osidlenia tejto oblasti.

2.2.4. Zhrnutie

Datovanie jednotlivych fylogeografickych udalosti isa juhozapade USA posuva az do
skorého Pleistocénui Pliocénu a zda sa Ze na vznik druhov v danejstblzemali
hlavny dopad posledné dyadové doby, Ris a Wirm (Hubbard 1973 ex Zink et al.
2000), ale historické udalosti skér datované v skoPleistocéneii Pliocéne (Zink and
Klicka, 1997; Zink and Klicka, 1999; Weir and Sdey 2004). Medzi ne mbzeme
zaradi’ napriklad vznik morskych kanalov medzi PacifikomKartézovym morom
(Upton and Murphy, 1997; Riddle et al., 2000), wjihdutie Sierra Madre Occidentale
(Riddle and Hafner, 2006§j fragmentaciou predtym rozSireného polopustnelotopl
na z&iatku Pleistocénu (Axelrod, 1983 ex Riddle and t¢afi2006, Wi’ obr. 11.B.).
Fylogeografické patterny u jednotlivych druhotdkov sa preto zhoduju len mélo a

avifauna juhozapadu USA preSla r6znou etobau historiou.

2.3. Vychod Severnej Ameriky

Dana kapitola zaliuje Uzemie na vychod od Yieych prérii, na juh po Floridu a rieku
Rio Grande a na sever po Hudsonov zaliv, Labradéevafoundland.

To, ako vznikali a vyvyjali sa wvtée druhy na vychod od Skalistych hor je v porovnani
so zapadom Severnej Ameriky malo zndme (McKay, RO®%acero prac sa pritom
zaoberalo porovnavanim fylogeografickych patternounych organizmov na uUzemi
juhovychodu USA (Bermingham and Avise, 1986; AviEg892; Avise, 2000; Soltis et al.,
2006). Hlavné fylogeografické divizie zistené vhiw pracach boli: 1.) Apataké vrchy,
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2.) pobrezie Mexického zalivu/pobrezie Atlantik3.a rieky Tombigbee, Apalachicola a
Mississippi (vi obr. 15.B.). Prva divizia plati pre r6zne druhyostov, axolotly a
korytnatky. Druh& pre pobrezné druhy ryb, krabov, Skeldii, sladkovodnych
korytnaiek, teda pre druhy ZzZijuce v brakickych vodach, pabrezi a v pobreznych
biotopoch (slaniska, mangrovy...) a tretia platvine pre sladkovodné druhy ryb, ale
napriklad aj pre uzovky, jasterica,zaby.

Na vznik druhov na vychode USA mali hlavny podiégmatické zmeny v Pleistocéne.
Kontinentalnyradovec siahal gas vrcholu posledného lznenia (20 000 rokov p. n.
[.) po 39°N (Soltis et al., 2006, d’i obr. 15.A.). Kazdy typ vegetacie, ktory sa v
sitastnosti nachadza na sever od 39°N bol v mnulaaany na juzné refugia. Na
juhovychod USA sa Zadnenie nedostalo, ale q@s Pleistocénnych’adovych a
medzladovych déb bolo vyrazné kolisanie hladiny ocedha. v ¢ase najvéSieho
zd’adnenia klesla az o 150 metrov podasiny stav¢o spbsobilo vyrazné zugenie
Floridského polostrova (Avise, 1992; Avise, 200@J wbr. 15.A.). Ten bol v tomto
obdobi ovéa suchsi ako dnes a sluzil ako refugium pre mnehgpéeratnych druhov. Na
druhu stranu vSak suchSia klima spésobila fragnesantgobreznych biotopov a slanisk,
¢o mohlo pbsohli ako bariéra pre druhy z Mexického zalivu a z pbiaréAtlantiku.
Naopak v medZadovych dobach (klima podobna tej dneSnej) bolhiskd menej
izolované a kompaktnejsie pdzdpobrezia Mexického zalivu, avdak na juhu Florsdy
vytvorila tropickd mangrovova vegetacia, ktor4 naoBlUzi u striktne temperatnych
druhov ako bariéra medzi Mexickym zalivom a pobre&Atlantického oceanu. Naopak
u subtropickejSich eurytermalnych druhov mohlo ti&prepojeniu medzi tymito dvoma
populaciami (Avise, 1992; Avise, 2000).

Vyrazné zvySenie hladiny oceanu bolo zaznamepates Oligocénu a recentnejSie v
Pliocéne, kedy bola Florida tvorena len jednyinyiacerymi ostrovmi oddelenymy od
kontinentu plytkymi morskymi kanalmi (Avise, 200Btanley, 1986 ex Soltis et al., 2006,
vid’ obr. 15.A)).
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Obr. 15.: A) Hlavné historické udalosti tvarujiceed@né rozmiestnenie genealogickych linii na vychode
USA, 1 - rozsah maximalneho pleistocénnehdadaenia, 2 — pobrezna linia ga@ maximalneho
pleistocénneho fadnenia, 3 — pobrezné liniadas najteplejSich obdobi Pliocénu. B) Recentné harié
braniace v toku génov medzi populaciami, 1 — Ajslta vrchy, 2 — rieka Mississippi, 3 — rieka Tomlggh

4 — rieka Apalacichola, 5 — vyskyerveného mangroviRhizopora manglena Floridskom polostrove,

pod’a Avise et al., 1992; Avise et al., 2000.

Pochopitelne p6sobilo tadnenie vo vikej miere aj na tvarovanie tieej siete, ktora
sa flexibilne menila v zavislosti na laaneni. Hlavne p@s ladovych dob je Jani
pravdepodobné, Ze dochadzalo ku spajaniu niektorigdhych sieti a vimi ¢asto sa
menili koryta riek. V stasnosti mézeme rieky na juhovychode USA rozdeh dve
povodia. Rieky prameniace na juhozapade Afskigch vrchov sa vlievaju do Mexického
zélivu, zatid ¢o rieky prameniace na juhovychode Apgaslkych vrchov priamo do
Atlantického oceanu. Rieky ako Apalachicola, alebombigbee v Alabame sU na
prelome tychto dvoch povodi a tvoria Zné bariéru hlavne pre sladkovodné druhy ryb,
¢i korytn&iek (Avise,1992; Avise, 2000).

Apalaské vrchy predstavuju fylogeografickl bariéru preolatla, sladkovodné
korytnaitky a viacero druhov rastlin. Ako vysvetlenie su dezané dve rozne refagia na
vychod a na zapad od Apaskych vrchov (Soltis et al., 2006).

Otazkou jecgi vysSie uvedené fylogeografickéenenie plati aj pre rézne druhy vtakov.
V nasledujucich podkapitolach som zahrnul ¢igddruhy, na ktorych boli robené
fylogeografické prace na vychode Severnej AmerikysreaZzim sa vysvetli ¢i sa

jednotlivé patterny zhoduju, alebo nie, adorge tomu tak.

30



2.3.1. Pobrezné slaniskové biotopy

Druhy (alebo vybrané populacie druhu) zahrnut§te tepitole su viazané via¢i menej
na pobrezné baziny, slaniskdmangrovoveé porasty na morskom pobreZzi.

Strnadlik primorsky Ammodramus maritimlisje staly, sedentarny druh obyvajlci
pobrezné slaniska na juhovychode USA. Lesnaté potasveného mangrovihizopora
manglena juznom cipe Floridy sliZia ako ekologicka barigre tento druh, ktory sa na
juhu Floridy nevyskytuje. Avise and Nelson, 1988eho zistili dve geneticky oddelené
populacie (RFLP, mtDNA), jednu na Atlantickom patira druht na pobrezi Mexického
zélivu (vid'. obr. 16.A.), ktoré koreluju s morfolégiou aj alovou disjunkciou. Tento
scenar by nazgaval oddelenie ancestralnej populacie zavisiace obgveni sa
mangrovového porastu na juhu Floridy. To je vSakwné az pred 4000 rokmi (Sherrod
and McMillan, 1985 ex Buerkle, 199%p nesedi s oddelenim jednotlivych linii u
strnadlika (250 000-500 000 rokov p. n. |, diverga sekvencii je 1,1%, Avise and
Nelson, 1989). MoéZe to Iy spésobené kil skorSou vikariatnou udalosou
(fragmentécia habitatu pas maximalneho Zadnenia a nasledné udrZiavanie geneticky
odlisnych linii vytvorenim subtropického mangrovbeéorastu), alebo zlou kalibraciou
molekularnych hodin u RFLP, mtDNA. Druhi moziiby sme mohli vyldit, vzitadom
na zistenie rovnakého geografického patternu ayah druhov Zivéichov, u ktorych sa
pritom divergencie sekvencii rapidne liSia (od 9/8%dzi rypbamiOpsanus tawa O. beta
az po rozdiely v jednej zafixovane] “mtDNA restrat-site” u korytngky Malacmemys
terrapin, Avise, 2000) a nazgaju tak vznik rovnakej vikariaimej udalosti v inych
casovych obdobiach.

Sesterskym druhom strnadlikovy primorskému aéstlik pobrezny Ammodramus
caudacutus Zink and Avise, 1990 ex Rising and Avise, 1998préeho areal vyskytu
siaha viac na sever a okrem pobreznych slaniskad@va aj vnutrozemské wariska,ci
podm&ané luky. NavySe na zimu tiahnedbwma JV USA (primorské formy), alebo do
Texaského zalivu a na pobrezie Kalifornie (vnutrogké formy). Rising and Avise, 1993
zistili jednu vnutrozemska genetickd liniu, vrataB& pobrezia na juh az po juzné
hranice Statu Maine a druh( genetickd liniu gbzmbbrezia Atlantiku od Statu Maine po
severnu Karolinu. V siasnosti su tieto dve fylogenetické linie rozozn&ako dva
druhy, strnadlik mokrinovy Ammodramus nelsogna strnadlik pobreznyAfnmodramus
caudacutus Jednotlivé RFLP, mtDNA linie sa od seba oddgiied 600 000 rokmi,v

radovych dobach, kedy sa utiahli do dvoch rozdidinyefugii. Jedného juzného,
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primorského a jedného vnutrozemského na juznomjiokoatinentalnehoradovca.
Nasledne expandovali na&atku Holocénu z juzného reflgia pdzdgobrezia na sever
(strnéadlik pobrezny) a z vnuatrozemského na vyched damesov zaliv a zéliv sv.
Vavrinca na juh az po Main (strnadlik mokrinovy,e8nlaw, 1993, . obr. 16.B.).
Strnadlik pobrezny je v sastnosti vytldany stale viac na sever svojho arealu
agresivnejSim strnadlikom primorskytim vedie k¢astému krizeniu medzi strnadlikom
pobreznym a strnadlikom mokrinovym (Hodgman et 2002). Recentn& hybridna zéna
medzi tymito dvoma druhmi je lokalizovana od Stéain, cez New Hampshire po

severny Massachusetts a ¥@snosti ma tendenciu sa ¢séava’ (Hodgman et al., 2002).

S5 =V P % ~—

Obr. 16.: A) Geografické rozSirenie dvoch genetitkyinii u strnadlika primorskéhoAfhmodramus
maritimug, 1 — linia z pobrezia Mexického zalivu, 2 — ligipobreZia Atlantického oceanu. B) Kolonizacia
Uzemia pokrytéhdadovcom u strnadlika pobreznéhnfmodramus caudacufysl — linia Siriaca sa z
vnutrozemského refugia — v&snosti druh strnadlik mokrinoviAfnmodramus nelsoni2 — linia Siriaca

sa z reflgia na pobrezi Atlantického oceanu.

2.3.2. Floridsky polostrov

Nasledujuce Styri druhy zdigju podobny fylogeograficky pattern, charaterizgvan
pomerne nedavno oddelenou populdciou z Floridyndeslh o kormorana usatého
(Phalacrocorax auritus Waits et al., 2003; Green et al., 2006; Haig, 80borarika
prérioveho Dendroica discoloy Buerkle, 1999, . obr. 17.A.), strnadlika savanoveho
(Ammodramus savannaryrBulgin et al., 2003, di. obr. 17.B.) a Zeriava plavokrkého
(Grus canadensjRRhymer et al., 2001).
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Obr. 17.: A) Areal rozSirenia horarika prériovéledroica discoloy, 1 — migrujica populécia, 2 — stala
Floridska populacia. B) Aredl rozSirenia strnadiievanovéhoAmmodramus savannarid — migrujica

populacia, 2 — stala Floridska populéacia.

VSetky Styri druhy migruja s vynimkou populéoi Floride, ktoré su stéle. Tieto dve
populécie sa liSia aj morfologiou a ekologiou. Bdeet al. 1999, udava pre horarikas
divergencie Floridskej linie na neskory Pleistoc&h Holocén (control region, mtDNA),
rovnako udavajicas divergencie pre strnadlika savanového Bulgiralet 2003 na
obdobie pred 25 000 rokmi (control region, mtDNAkrasatelity). U kormorana neboli
na mMtDNA zistené Ziadne rozdiely medzi populaciafWaits et al., 2003) a na
mikrosatelitoch len vigni malé (Green etb al., 200&)p by mohlo rovnako naztava
len nedavne rozdelenie tiahnucej a stalej popul&R@vnako boli zaznamenané len
minimalne genetické rozdiely na mtDNA u Zeriavavplaekého (Rhymer et al., 1999). U
neho chyba praca na mikrosatelitoch #apica aj Floridskd populaciu (Jones et al.,
2005), ktora by mohla rozlustskryty pattern rovnhako ako sa tomu udialo u koidmar
VSetky tieto druhy maju pomerne plytki genetickauldtiru, ktora sa da vysvatli
bottleneckom, spésobenyriadovymi dobami. Morfologicky a ekologicky odliSna
populéacia z Floridy, ktora dasti z nich nie je vyraznejSie podporena molekuyidin
Udajami, moéze kyyvysvetlena dvojakym spdsobom. Vysvetlenim preagrattern moze
byt ancestralny polymorfizmus (incomplete lineage isgitmedzi stalou a migrujucou
populéciou, ktoré sa od seba v tomto pripade dddehi nedavno a strata migrého
chovania - rovnako ako morfologické a ekologickdismbsti sa vyvinuli len pomerne

nedavno pod silnym tlakom selekcie (Buerkle et #99; Bulgin et al., 2003; Davis et
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al., 2006). Druhym moznym vysvetlenim je recentyldrtlizacia medzi stalou Floridskou
ataznou populéaciolCas’ jedincov tiahnucich na zimu do oblasti Floridskédudostrova
modZe na danom Uzemi za priaznivych podmienok gakianasledujlicej rozmnozovacej
sezony (pattern v Eurépe zndmy naprilad u bocigeraeho ¢i véelérika zlatého)¢o by
vysvetovalo presakovanie génov medzi jednotlivymi popialdg.

Dalsim druhom so stalou populaciou na Floride jéidea pobrezna, ktora obyva
disjunktny areal v Lousiane, Texase a na FlorideCkcken, 2001 u nej zistil dve
geneticky odlisné linie (control regon, mtDNA) snperne hlbokou koalescenciou a s
nedavnym narastom petnosti. Ani jedna skupina neztieerovnaky haplotyp, ako ta
druhd a pravdepodobne dnes neprebieha Ziadny todvg@edzi tymito populaciami.
Podobny disjunktny areal stalych populacii ma aja¥eplavokrky Grus canadens)ss
jednou populaciou na Floride a s druhou v Ustiyribkssissippi. Tie vSak boli eSte v
nedavnej minulosti (priblizne do roku 1900) spojemétvorili sitag’ ovda vasej
populacie siahajucej od Texasu az po Floridu (Rhyeteal., 2001). Niet sa pretam
cudova’, Ze medzi nimi neboli na mtDNA zistené Ziadne gieké rozdiely.

2.3.3. Vnutrozemie vychodu Severne| Ameriky

Hlavnymi fyziografickymi bariérami, ktoré modelujgenealogické linie druhov vo
vnuatrozemi na vychode USA sul%eé riecne systéemy a Apatakée vrchy. Toto plati
hlavne pre mnoho druhov ryb, obojzivelnikévrastlin (Soltis et al., 2006).

Na danom Uzemi podrobili fylogeografickym analye aj tri druhy vtdkov. Horérik
sivochrbty Dendroica dominicg sykorka karolinska Roecile carolinensjs a sluka
svi¥ava Scolopax mingrziju na rovhakom Uzemi @iobr. 18.) a ich areal vyskytu sa
znane prekryva. \aka tomu je mozné porovnavezniknuté fylogeografické patterny u
tychto druhov.

Sykorka karolinska je beznym vtakom vychodu 8sjeAmeriky na juh od Vikych
jazier. Jedna sa o sedentarny druh, Zije vo svettyicieSanych lesoch, na ich okrajocih,
pasekach. Je to druh, ktory je v celom svojom awdkytu morfologicky jednoliaty. To
znamena, Ze v ramci druhu niesl rozoznavané Ziadnitypy. No napriek tomu Gill et
al., 1993 (RFLP, mtDNA) a Gill et al., 1999 (cytoome b, mtDNA) u nej zistili dve
fylogeografické linie na vychod a zapad od riekymbigbee. Prechod medzi tymito
dvoma liniami je klinalny,co sa da vysvetli bud’ sekundarnym krizenim, alebo

incomplete lineage sortingom, ktory eSte na arowmiDNA nedobehol do stavu
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mionofylie. Rozdelenie linii je datované hlboko Bdteistocénu, pred 1-1,5 milionmi
rokov, Gill et al., 1993 a ak datovania neklamugimta okolo molekularnych hodin), tak
by som sa priki&al ku sekundarnemu kontaktu a naslednému presakoganov medzi
tymito dvoma liniami. Sykorka karolinska, tak prepddobne prezivala v dvoch
rozdielnych refugiach pas pleistocénneho fadnenia, odkinasledne expandovala na
sever (vi’ obr. 18.A.).

Obr. 18.: A) Areal rozSirenia a predpokladané hiskeé expandovanie aredlu z dvoch reflgii u sykorky
karolinskej Poecile carolinensjs B) Areal rozSirenia horarika sivochrbtéhbDefdroica dominica a

sampling v praci Mckay, 2009.

Naproti tomu u horarika sivochrbtého mézeme asnosti rozli§i dve hlavné
morfologicky, ekologicky a aj migtaym spravanim odliSné formy stretavajuce sa v
Alabame (v okoli rieky Tombigbee). Forma “dendr8icaigruje na Floridu a do
Karibiku, forma “albilora” migruje na juhovychod d8trednej Ameriky a niektoré
populacie z Alabamyi Floridy su stélé. McKay, 2009 (control region,DINA) vSak
nenaSiel Ziadny geneticky pattern medzi tymito daoformami a zistil, Ze geneticka
variabilita vo vnutri populacii je oVa vysSia ako medzi nimi (vysoky tok génov).
Zaroveh pre horarika predpoklada recentny narast populAgsginej ancestralnejp by
svedilo pre jedno pleistocénne refagium. Morfologicle&ologické a migréné rozdiely
medzi populaciami tak pravdepodobne vznikli lenergne Waka rychlej evoldcii
riadenej selekciou (Buerkle et al., 1999; Bulgirakf 2003; Davis et al., 2006; Mckay,
2009).
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Mozné su tri vysvetlenia pre nezhodhdgdogeografickeého patternu medzi sykorkou
karolinskou a horarikom sivochrbtym (McKay, 2002)) Oba druhy pdahli rovnakej
vikariarenej udalosti, ale tok génov u migrujuceho horéarjkaove’a vysSi ako u
sedentarnej sykorky, pretoZze nemigrujuce a sobt&taky su senzitivnejSie na medzery v
habitatoch ako druhy migrujuce (Harris and Ree®220V tomto pripade by ale musel
byt horarik pod silnou prirodzenou selekciou, ktoravygvetlila morfologické rozdiely
medzi populaciami. 2.) ¥aka cyklickej povahé&adovych a medgadovych déb mohli
sykorka a horarik pdéhn@ rovnakej vikariatnej udalosti, ale v rozdielnogase (tzv.
pseudokongruencie boli zistené aj u inych druh@aoizmov na vychode USA, Soltis et
al., 2006). Horarik bol pod tymto scenarom ovplywrevikariartnou udalogou az v
poslednom glacidlnom maxime a na vzniknutych vikgticich populédciach sa zmeny
stihli vyvinat' iba morfologicky a nie na urovni mtDNA (incomplelieeage sorting).
Zatia’ ¢o sykorka pothhla tejto udalosti uz ovela skor (pred 1 milionoskov (Gill et
al.,, 1993, Gill et al., 1999) a na mtDNA sa to pedp vytvorenim znaych
genetickych rozdielov medzi liniami. 3.) PoslednmwZnosou je, Ze u horarika sa
nejedna o rozdielne poddruly,linie. R6zne populacie horérika sa miestne adeghtoa
rézne druhy prostredi. V tomto pripade by Slo daci vzdialenotou, ¢o je podporené
aj klinalnou variabilitou morfologickych znakov, @ke vé'kos’ zobaka,ci sfarbenie
peria. Horarik by tak preSiel podobnou hisériou algkorka.

Podobne horarik sykdr (Parula american@ preukazuje rozdiely v speve po stranach
rieky Tombegbee, ale Moldenhauer and Regelski, E396ill et al., 1999 nenasli Zadne
genetické rozdiely na RFLP, mtDNA.

Druhom s podobnym arealom vysytu, ako maju Kkdarolinska a horarik sivy je
sluka svifava Gcolopax mingr Obyva podméany les, najastejSie v primarnych
sukcesnych Stadiach. Vyskytuje sa odl'kfeh jazier, Hudsonovho zalivu a Nového
Skotska na severe az po Mexicky zaliv na juhu. B#éepopulacie migruji na juh USA
(Florida, Texas, Lousiana) a prave rozdielmi v migych cestdch mézeme rozdeli
sluku svi¥avl na dve populacie. Populacie na vychod od Apkiah vrchov migruja
tzv. mississippskou migéaou trasou, zatlaco vtaky z vychodu migruju tzv. atlantskou
trasou. Medzi tymito dvoma populaciami neboli nagleziadne genetické rozdiely
(mtDNA) a Rhymer et al., 2005 predpokladaju &ehnie arealu rozSirenia po skeni
poslednej dobyadovej z jedného reflugia. Zda sa, ze jednotlivéraiig trasy niesu
striktne dodrziavané @&asto dochadza k premieSavaniu jedincov medzi nani 3%

jedincov z vychodu bolo najdenych na mississippskagse,Rhymer et al., 2005).
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Vzhradom na filopatriu samcov u sluky by bolo vhodnézibaj nuklearne gény, napr.
mikrosatelity, ktoré by mohli odhaldetailnejSiu fylogeograficka Strukturu.

Daldie dva druhy horérikov, horéarik tdjmvy (Dendroica caerulep a horarik
ciernohrdly Dendroica caerulescehgiju viac na severe (#iobr. 19.A.) a ani u nich
nebola najdena zZiadna fylogeograficka Struktarait(éeal., 2005; Davis et al., 2006).
Horarik topdovy je viazany na mokrade, podtaaé lesyci zmieSané lesy, vzdy ho
najdeme v tesnej blizkosti vody. Migruje na sevaeingj Ameriky, kde sa v zime
vyskytuje pozd# And. Veit et al., 2005 u neho nenasli Ziadnu gekeé Struktaru (control
region, mtDNA mikrosatelity), zato je zodpovedné po-pleistocénne &gnie aredlu
rozSirenia, ale gasti aj recentny tok génov. Horaxilernohrdly migruje v zime na juh do
Karibiku — vtdky z okolia VEkych jazier migruju na zapad Karibiku a vtaky z
Apalaiskych vrchov migruja na vychod Karibiku. Tieto dp®pulacie sa liSia aj v
sfarbeni peria u samcov, toto sfarbenie sa vSaki mpignule (klindlne). Opé& neboli
najdené Ziadne genetické rozdiely medzi tymito pégami (Davis et al., 2006). Davis et
al., 2006dalej navrhuju ako mozné vysvetlenie Z$@nie arealu z jedného refugia na
zaiatku Holocénu. Pomerne vysoky tok génov medzi géidrymi populaciami by
mohol vysvefova’ vySSiu geneticku variabilitu vo vnutri populackcamedzi nimi, ale aj
klinalne zmeny v sfarbeni u samcov jednotlivych ydépii.

U horarikaciernohrdlého vznikli rozdiely v migtmom chovani a v sfarbeni peria u

samcov pomerne nedavno, napriek vysokému toku génov

A B

Obr. 19.: A) Aredl rozSirenia horéarikéernohrdiého Dendroica caerulescehs sampling pouZzity v praci
Davis et al., 2006. B) RozSirenie dvoch morfologitk foriem u vihovca leskléhduiscalus quisculg 1

— forma “bronzed “, 2 — forma “purple” a samplingyZity v praci Zink et al., 1991.
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Poslednym druhom, ktorého tu spomeniem je vibokeskly Quiscalus quiscula
Tento vtak tvori dve formy na zaklade sfarbeniaigper pobreznu formu “purple” a
vnatrozemsku “bronzed” (di obr. 19.B.). Obidve formy sa medzi sel@sto krizia a je
znamych viacero hybridizaych zén medzi nimi. Zink et al., 1991 nezistiladne
genetické rozdiely medzi tymito formami (RFLP, mtBNa vzHadom na nizku
“haplotype diversity” predpokladaju recentnt koladnu historiu vychodu Severnej
Ameriky. Bronzové sfarbenie peria u vnatozemsemfp sa v tomto pripade muselo
vyvinat’ ve’'mi rychlo wd’aka sexualnej selekcii a tieto rozdiely sa eSteiiegeneticky
zafixova’ (Zink et al., 1991).

2.3.4. Zhrnutie

Z fylogeografickych divizii zistenymi Soltis et al2006; Avise, 2000; Avise 1992;
Bermingham and Avise, 1989 na réznych Zigaych skupinach podliehaju Studované
vtatie druhy dvom. Strnadlik primorsky ma genetickyigm# populacie na pobreziach
Atlantiku a Mexického zalivu. Sykorka karolinskadtieha fyziografickej bariére v
podobe rieky Tombegbee.

Fylogeografickym patternom, ktory vo vysSie sjimamych pracach nebol spomenuty je
geneticky odliSna populaca na Floride oproti vnzeroskej. Genetické rozdiely na
réznych drovniach preukazuju migrujice populacimuatrozemia USA a stale populacie
z Floridského polostrova u horéarika prériového maltlika savanového, kormorana
uSatého a Zeriava plavokrkého. Toto rozdelenieajevdiné do neskorého Pleistocénu, az
z&tiatku Holocénu.

Druhy ako horarik sivochrbty, sluka sta¥a, vihovec leskly sa vyzéaju len plytkou
geografickou Struktirou. To mézZe tbyspdsobené nedostatymi fyziografickymi
bariérami, ktoré u tychto druhov nebrania v tokmaév ramci celej populacie, ako je
tomu napriklad na zapade Severnej Ameriky, kdedhnégvna Glohu v Speciacii druhov
vysoké pohoria¢i pusStne oblasti. Apatgké vrchy, ktoré su najvyznamnejSim pohorim
Severnej Ameriky na vychod od Skalnatych vrcho¥jdeseverojuznym smerom, maju
skér h@ny ako vysokohorsky charakter (najvy$Sim vrchoneje2037 m n.m. Vosoky
Mount Mitchel) a z tohto dévodu nepdésobili ako dité fyziograficka bariéra pri
premiestovani habitatov peas adovych a mediadovych doéb.Dalsim moznym
dévodom je migréné chovanie u tych druhov, ktoré na zimu migrujlziraovistia a

maju va&Sie disperzné schopnosti ako nemigrujuce druhy risland Reed, 2002) .
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Naproti tomu sykorka karolinska, strnadlik primgrskkaica pobrezna su stale druhy a
tok génov medzi jednotlivymi populaciami z disjumgth arealov rozSirenia vobec
neprebieha (ako je tomu u poslednych dvoch spoméiiadruhov), alebo je obmadzeny

(u sykorky karolinskej).

2.4. Beringia

Beringov prieliv tvori v stasnosti hranicu medzi Palearktickou a Nearktickiolagiou a
predstavuje vyznamnua fyziografickl bariéru pre nmadfruhov organizmov. Ras
maximalneho Pleistocénneholadnenia, kedy hladina svetového oceanu klesla skoro
200 metrov, sa obnaZila Rk plocha na Uzemi dneSného prielivu, zafiowebola
podstatn&ag’ Beringie zéiadnena (Ehlers and Gbbard, 20041 wbr. 20.) a mohla tak

sluzit ako pevninsky mostj refagium pre rézne druhy organizmov.

e

Obr. 20.: Hlavné historické udalosti za posledné& hiliony rokov v okoli Beringovho zélivu. 1 — Hiad
svetového oceanu pas maximalneho Zadnenia, 2 — Rozsah Kontinentadlnelfadovca poas
maximalneho Z&adnenia (poth Ehlers and Gibbard, 2004).

Beringov prieliv slGzil v minulosti ako pevningknost,ci v siasnosti ako bariéra proti
toku génov aj pre mnoho druhov vtak@ubnik trojprsty Picoides tridactylul hvizdak
maly (Numenius phaeop)sstraka obgajna @ica picg, l'ak’uska okrova Anthus
rubescenf ¢ajka siva Larus canuy alka mramorovandachyramphus marmoratys
vSetky tieto druhy preukazuju geneticky odliSnéyépie po oboch stranach Beringovho
zélivu a da sa predpoklatialopatricka Speciacia po oboch stranach priel&iol( et al.,
1995). V siasnosti u tychto druhov nedochadza ku krizeniuktiee) a palearktickej

populéacie. Na druhu stranu u lastiky oby¢ajnej Hirundo rusticg, rybara riéneho
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(Sterna hirund® mactiarnici mekotavej Gallinago gallinagd a kormorana morského
(Phalacrocorax pelagicysboli najdené ovia mensie genetické rozdiely a je mozné, Ze
tieto druhy v minulosti rozsirili svoj areal, #iz Azie do Severnej Ameriky alebo zo
Severnej Ameriky do Azie. V tomto pripade by zaaseg rozdelenie linii bol
zodpovedny ancestralny polymorfizmus, alebo regetwk génov medzi Nearktickou a
Palearktickou populaciou (Zink et al., 1995). VqrZink et al., 1995 bolo urobené len
minimalne ovzorkovanie jednotlivych populéacii anetlivé tu uvedené druhy (ale aj iné
vyskytujice sa po oboch stranach Beringovho zaliby) bolo vhodné, pre lepSie
porozumenie histérie tejto oblasti, podmdbivaSiemu samplingu a novsim
fylogeografickym analyzam.

Patas maximalneho pleistocénnehd’adnenia vSak bola obkay okoli Beringovho
zélivu bez zBadnenia a z J&ej casti pokryta tundrovou vegetaciou. Pre dneSné
rozmiestnenie severoamerickych druhov viazanychiumarova vegetaciu mali vplyv
hlavne dve oblasti vyskytu tundry g&s Pleistocénu. Jedna z tychtdk§eh tundrovych
pléch sa nachadzala prave na severovychode ABerimgovom prielive a na Aljaske a
druhd na juh od kontinentalneho a horskdadovca (Newton, 2003). Obe uvedené
oblasti hrali vyznamnu udlohu pri formovani sevgdk druhov vtakov, Zeriava
plavokrkého Grus canadensjsRhymer et al., 2001, Jones et al., 2005) a bigrni’kej
(Branta canadensjsVan Wagner and Baker, 1990, Baker and Marsh&97) Oba
druhy su Siroko rozSirené v celej Severnej Ameake oboch boli zistené dve geneticky
odlisné linie (MtDNA), jedna severska a jedna jufm@l’ obr. 21.A.). Rozdelenie
ancestralnej populacie je datované hlboko v Plegste (1,2 — 1,5 miliébnov rokov p. n.
[.). D& sa predpokladaZze p@as z#iadnenia sa stiahli do rozdielnych arktickych refugi
jedného na juh od kontinentalneliadovca a druhého v oblasti dneSného Beringovho
prielivu (Rhymer et al., 2001, dliobr. 21. B.), ktory bol v tom obdobi néaaneny. Na
z&iatku Holocénu, zhruba 10 000 rokov p. n. l., sek@raj juzna populacia vyrazne
zv&sSila aredl vyskytu a v oblasti Kanadskych Severadégch teritorii doslo ku
spatnému krizeniu medzi nimi. Jeho vysledkom jerikégal forma “rowani” u Zeriava

plavokrkého, ktora je morfologicky nie medzi nimi.
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Obr. 21.: A) Aredl rozSirenia u bernikly kanadsi@janta canadensjs 1 — juzna linia, 2 — severna linia,

sampling pouzity v praci Van Wagner and Baker, 19B) Predpokladané Pleistocénne rozSirenie

tundrovej vegetacie 1 — juzne od kontinentalniddovca, 2 — Beringia.

2.5. Zaver

Havnym faktorom, ktory wwuje fylogeograficku Struktiru druhu je historickys&asny
tok génov medzi jednotlivymi populaciami (Slatkii987). Vtaky maju vyborné
disperzné schopnostiaka tomu, Ze sa dokadzu pohybtvaduchom a &aka sklonom k
migranému chovaniu (mozntgprekonavania zraych geografickych bariér, Ball and
Avise, 1992; Avise, 2000) Prave kvoli ich vysokeggiite mbze by fylogeograficka
Struktara vtdich druhov lerfazko porovnatiha (Ball et al., 1988) a da sa prdpokiada
Ze fylogeograficka Struktara u jednotlivych druhboude spadado kategérii 2 alebo 4
(kategorie potbh Avise, 2000, @ kap. 1.1.).

Preto nie je prekvapenim, Ze geograficka Stmakpopulaciicasto chyba, alebo je len
nevyrazna, ako je tomu u trupidervenokridleho (Ball et al., 1988), strnadlika Wiaho
(Zink and Dittmann, 1993):i strnadlika spevavého (Fry and Zink, 1998). Tidtahy
presli dvomi r6znymi histériami. U trupiatgervenokridleho a strnadlika vr&abho je za
nevyraznu geneticka Struktdru zodpovedny nedavnyeteky bottleneck a nasledné
rozSirenie druhu do celej Severnej Ameriky. Strikaghevavy sa vSak po Holocénnom
zlepSeni klimatickych podmienok rozSiril z viacdryefagii a za terajSiu fylogeograficku
Struktaru je tak zodpovedny vysoky tok génov (Zid Dittmann, 1993; Fry and Zink,
1998).
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O to zarazajucejSie je zistenie, ze &Sudy skimanych druhov na Uzemi Severnej
Ameriky bola najdena fylogeograficka Struktlra odpaajuca Avisovej kategorii Ej 3
(hibSie aj plytSie alopatrické genetické linied’tab. 1.). Préo nedochédza k rozSireniu
jednotlivych genetickych linii a tym padom k ichogeafickému premieSavaniu ako je
tomu u strnadlika spevavého? Na tato otazku sa rbugekiSé odpoveda v

nasledujucich odstavcoch.

2.5.1. Fyziografické bariéry

Vznik vt&ich druhov je do v&ej miery ovplyvneny geografickymi bariéramami, ié&o
brania toku génov medzi jednotlivymi populaciamietd bariéry vSak moézu fungowa
dvojakym spbsobom: 1.) vytvorenim samotnej bari®gla ancestralna populacia
rozdelend na viacero populdcii, 2.) Ancestralnauf@mgia sa v minulosti stiahla do
réznych reflgii po oboch stranach bariéry, ktoralastnosti brani toku génov medzi
takto vzniknutymi populaciami.

Medzi fyziografické bariéry, ktoré brania tokwerngpv medzi vt&imi populaciami
modZzeme zaradiaridné oblasti na juhozapade Severnej Ameriky dRicand Hafner,
2006), ¢i dokonca rieku Tombigbee na vychode USA (Gill et1®93). Druhom, ktory
ma geneticky rozdielne populacie po oboch strar@thrieky Tombigbee je sykorka
karolinska. Mnohé druhy sedentarnych vtakov z tiojih oblasti len neochotne
prekrauje bariéry vo forme Miych rieinych tokov, ktoré takymto spé6sobom mézuthra
hlavna udlohu vo fragmentacii jednotlivych populagiapriklad u mravcosi#ov rodu
Gymnopithis Hackett, 1993) Rovnako tomu moéZetbw] u nearktickej sykorky
karolinskej. Jedna sa o sedentarny druh vtakay kt@(tastnosti pomaly rozSiruje areal
svojho vyskytu viac na sever, kde sa krizi s pnftouz sykorouciapotkatou (Curry,
2005). Medzi dvomi genetickymi liniami zistenymi sykorky karolinskej neboli
rozpoznané ziadne morfologické rozdiely a dokontaZzedne rozdiely v speve samcov
medzi populaciami po oboch stranach rieky Tombiglé&# et al., 1999) a tak pripadné
pre-zygotické bariéry braniace v krizeni medzidimi niesu zatia zndme. Rovnako
potomstvo vzniknuté krizenim tychto linii nie je pavy polfad nijako hendikepované.
Fitness hybridnych jedincov by zistili pripadnétyepatternity, ktoré vSak eSte neboli
robené. Je dégpravdepodobné, Ze sa tento druh rozSiril z dvéeistpcénnych refugii a
v sltasnosti brani v splynuti tychto dvoch linii hlavgeografick4 bariéra v podobe

Sirokej rieky Tombigbee.
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DalSou lentazko prekonat#ou bariérou pre mnoho druhov organizmov st preliv
ktoré brania v toku génov medzi ostrovnhou a komtiéeou populaciou. Podarilo sa mi
zahrn#® 11 druhov vtakov, u ktorych boli prace zamerané gemetiku ostrovnych
populacii v porovnani s kontinentalnou populaciu.deviatich z nich boli ndjdené
genetické rozdiely na rbéznych darovniach, medzi wigoni a kontinentalnymi
populaciami (. tab. 1.). U strnadlika travovéhBdsserculus sandwichensgoddruhy
“princeps” z ostrova Sable Island a “santorum” t@s Isla San Bernardino a u drozdca
krivozobého poddruh “insularum” z ostrova Tibur&boli geneticky podporené (Zink et
al., 2005, Roias-Soto et al.,, 2007). VSetky tiestravy sa nachadzaju blizko pobrezia
Kalifornie (ostrov Tiburon je vzdialeny od pobregrmie dokonca len 3,5 km). Je
pomerne pravdepodobné, Ze medzi kontinentalnoutravo®u populaciou prebieha v
obmadzenom mnoZstve tok génov. Morfologické rozdieknikli teda na ostrove
pomerne nedavno a mézuthydrzované sardim vyberom. Viacero ostrovoyj k nim
priliehajuca pevnina, vSak mohlo zohrévael’kd ulohu pri rekolonizacii Severnej
Ameriky po Ustupe poslednej dobgdovej. Predpokladané refagia pre roznegietdruhy
su na ostrove Newfoundland (Zin and Dittmann, 1998, et al., 1993; Zink, 1994) a
ostrovoch Kréiovnej Sarloty (Burg et al., 2005; Burg et al., 200®&pp and Winker,
2008).

Hlavnymi geografickymi bariérami, ktoré maju sgny vplyv na formovanie druhov v
kontintalnej Severnej Amerike su v3ak vysoké panosko Skalnaté vrchy, Kaskadové
vrchy, ¢i Sierra Nevada na zapade USA (Shafer et al., 208f§encia vysokych pohori
na vychode Severnej Ameriky, tak nezaméadzuje t@noyg a typy genealogickych linii u
druhov ako vlhovec leskly, sluka s¥@a, ¢i horarik sivochrbty, mézeme zarddilo
Avisovych kategorii 4 a 5 (plytka geneticka Struktbbez geografickych navaznosti). Na
dané bariéry v podobe vysokych pohori vSak neréagsgtky vtéie druhy na zapade
USA rovnako citlivo. NavySe druhy ako strnadlik gaey, alebo trupiakervenokridly
nepreukazuju Ziadne markantné genetické rozdielgzmgdnotlivymi geografickymi
populaciami a zvlaSu tychto druhov je celkova geneticka variabilitatDNA) vel'mi
nizka. U trupiala je Mami pravdepodobné, Ze pomerne nedavnoc&@vareal svojho
rozSirenia a Zze Severnu Ameriku kolonizoval lerdngho refugia (Ball et al., 1988), u
strnadlika je situacia zloZitejSia. Ten Severnu Ake obsadil z viacerych refugii
(pravdepodobne zo Styroch, Fry and Zink, 1998)zidgyrafické bariéry samy o sebe na
tuto otdzku neodpovedaju.

Obdobnu bariéru proti toku génov by mohla tWaijiizolacia vzdialena®u (“isolation
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by distance”). Daju s#éou vysvetlt’ rozdiely medzi populaciami na apg/ch stranach
arealu vyskytu. Zakladnym predpoladom izolacie atafiosou je vSak pomerne Viea
plocha kontinudlneho habitatu, bez vyraznych babémiacich v toku génov (Zink,
1997). Hlavne kvéli tomu je izolacia vzdialetioa pravdepodobnejSia u menej
mobilnych foriem organizmov ako su vtaky, u ktorygmavdepodobne nezohrava

vyznamnejSiu ulohu.

2.5.2. Pseudokongruencie

U druhov, ktorych populacie preSli rovnakymi vikasingymi udalogsami, ale s
rozdielnym ¢asom divergencie lini (ako je tomu napriklad u druls rozdielnymi
populaciami po oboch stranach Salnatych vrchov)psadepodobne jedna o tzv.
.pseudokongruencie” (Soltis et al.,, 2006).¢B® cyklickych vikariatnych udalosti,
akymi bolo striedani€#adovych a medadovych doéb, mohlo na danom Gzemi dbjs
viachasobnym extinkciam a naslednym rekolonizacidmemia v réznychéasovych
obdobiach (Cunningham and Collins, 1998 ex Avis®0®. Takto vzniknuté
fylogeografické patterny (pseudokongruencie) suekini podobné a liSia sa leriltkou
koalescencie genetickych linii u jednotlivych druhtd vysoko vagilnych organizmov,
akymi vtaky bez pochyby su, je mozigseudokongruencii Vi vysoka.

Inym dbévodom, pre rbézne druhy vtakov podliehaju rovnakym vikatiapm
udalostiam, ale s inymiasmi koalescncie linii, mdze tbybzna ancestralna Keos’
populacie. U vEkej, ¢i znaine geneticky Strukturovanej ancestralnej populé&ae
oddelenie dvoch dcérskych linii javi posunuté lb8b minulosti ako u malegi
nestrukturovanej populacie (Avise, 2000).

Rozdielne tbky vzniknutych fylogenetickych stromoui iné ¢asy koalescencie medzi
réznymi radmi vtdkov mozu vsak silno skreslHe pouzité molekuldrne markery. Ako
je zname, mtDNA je dedena matrilinearne a teda uhalr so silne filopatrickymi
samicami a u druhov so silne filopatrickymi samcdmde vzdy ukazovarozdielne
vysledky, hoci dané druhy mohli préjsovnakou evoltnou hstériou (Avise, 2000).
Tento rozdiel je pekne vidieu zubkozobych (Anseriformes), u ktorych su flojukis
samice, zatiaco samce disperguju. Niet sa prétocudova’, Zze zo Styroch druhov mnou
uvedenych zubkozobych (Vi tab. 1.), preukazuju vSetky pomerne hiboku kazgesiu
medzi zistenymi vnutrodruhovymi liniami. Zdtia’o u spevavcov, u ktorych su

filopatricky hlavne samci (ale nie je to rovnak&amci celej skupiny), su rozdiely vo
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vzniknutych fylogeografickych patternoch ako u mt®Ntak u mikrosatelitov ova

vacSie.

2.5.3. Ekologické bariéry a sexuélna selekcia

Odhliadnac od metodickych chyb (ktoré sa pravdepoddoudu, kde tu vyskytovaale s
tym uZ n& neurobim) méze htfavyznamnua ulohu pri formovani jednotlivych linii (a
naslednému obmadzenému toku génov medzi nimi) koogia, ¢i sexualna selekcia.
Sexudlna selekcigasto riadi utvaranie druhovo Specifickych morfoldgjich znakov u
mnohych druhov vtakov (Shulter and Weatherhead)1896sobi tak, ako pre-zygoticka
bariéera pri sekundarnom kontakte dvoch alopatriskypniknutych populacii (Zink,
1996b). Ekoldgia a sexualna selekcia sa pri vysvatii vzniku geneticky odliSnych linii
moZu navzajom dopbva’. Tak je tomu napriklad d’at’a bielohlavého. U neho boli
zistené geneticky rozdielne populéacie na juh aenersod pohoria Transverse Ranges.
Jedna sa o druh vysokohorskych dhéitych lesov s prevahou borovic, ktorych Sisky
tvoria podstatnitas’ jeho jedalnika. Zistené genetické linie (mtDNA) sa zhoduju s
opisanymi poddruhmi “albolarvatus” a “gravirostri$?oddruh “gravirostris” je viazany
na vyskyt borovicePinus coulterj ktora je znama naj¥dimi SiSkami borovic na svete.
Samci tohoto poddruhu si na vyluskavanie obrovskgddilnych SiSiek vytvorili ovia
silnejSi zobak ako maju samci nominotypického pabdr“albolarvatus”, ktory sa Zivi
mensimi  SiSkami borovicePinus lambertiana (Koch et al., 1970). Vzniknuté
morfologické rozdiely tak vznikli adaptaciou na deginy druh potravy, ktory bol navySe
u poddruhu “gravirostris” vysoko pravdepodobne pmépy samiim vyberom. Rovnako
hrala ekolégia vyznamnua uUlohu aj u strnadlika tkélw, u neho bolo z dvanastich
skumanych poddruhov molekularne dokazany len jeden, poddruh “rostratus”, ktory
sa od ostatnych odliSuje hlavne ekologicky — namdzdd ostatnych vnutozemskych
poddruhov totiz obyva slaniskd na pobrezi Kalifagi® polostrova a z pobrezia
Kalifornského zalivu (Zink et al., 2005).

Mnohokrat vSak geograficky lokalne selak tlaky viedli k adaptivnym rozdielom v
migratnom chovani, sfarbeni peria a &alSim odliSnym znakom u vtédkov bez toho, aby
sa tieto zmeny stihli zafixovana urovni mtDNA (Buerkle et al., 1999; Bulgin dt,a
2003; Davis et al., 2006; McKay, 2009). Toto vS#ktippre druhy na vychode Severnej
Ameriky, kde sa nenachadzaju vyrazné fyziografichaéry. Sexuélna selekcia tak sama
0 sebe pravdepodobne neéstaa vytvorenie samostatnych genetickych linii assimut’
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korelovana s geografickou (popripade ekologickarjésou zamadzujucou toku génov,

tak ako je tomu u druhov na zapade Svernej Ameriky.

2.5.4. Migraéné chovanie

Vzhradom na vysoku vagilitu sa u vtdkov z vysSich zesmggh Sirokéasto mdézeme
stetn@ s druhmi migrujucimi na zimu do tropickych obladfiedzi stalymi a migrujucimi
druhami mézZzeme vysledovarcity trend a to, Ze nemigrujuace, solitérne a tropickuhy
vtadkov su senzitivnejSie na medzeri v habitatocéri(iid and Reed, 2002 ex Pierson et al.,
2010). Z tohoto dbévodu by sa mali stale druhy wakoiznaova® vyraznejSou
geografickou Struktirou genealogickych linii. Temi@dpoklad sedi pre vychod USA
(vid kap. 2.3.4.), ale aj pre &inu sedentarnych druhov vtakov v réznych oblaktiac
Severnej Ameriky, ktoré maju z&ree geneticky aj geograficky Strukturované populécie
(kupido bridlicovy, dubnik ¢iernochrbty, brhlik bieloprsy, sova tmava, sovargka,
drozdce roduToxostoma.). Aj u stalych druhov vtdkov sa vSak najdu wvyky, u
ktorych genetika na geografiu jednoducho nesedmifbydruhmi su sykorka severska,
sykorka ciapatkatd, d’atd’ ozdobny, komarolovkaciernochvosta a komarolovka
kalifornska. Druhy s obmadzenym aredlom vyskytui, \iac pravdepodobne v minulosti
izolované v 1 refugiuio sa méze odraZana chybani fylogeografickej Struktury (Davis et
al., 2006) u komarolovky kalifornskej. U migrujdbidruhov je pdet druhov s vyraznou
fylogeografickou Struktirou asi polaviy. Migrainé trasy su u viacerych druhov stéle a v
¢ase sa menia len pramalo (djaka silnej fidelite k miestu vyliahnutia, Ball ardise,
1992) Niektoré druhy vyuZivaju staré migna cesty aj po vyraznom zi&eni srealu
rozSirenia (napr. u drozda olivového, Ruegg andti§na002). Tomuto vSeobecnému
predpokladu sa v3ak niektoré recentné prace vymil@jerkle et al., 1999; Dauvis et al.,
2006; McKay, 2009). Migrné spravanie moze bypod’'a nich stratené a opatovne
ziskané pomerne rychlo. McKay, 2009 dokonca uvaieaoveé migréné trasy sa mohli
vyvinit' nedavno rychlou evollciou riadenou selekciou. Kdaokolo migréného
chovania v spoijitosti s fylogeografiou zostdva otvia a z doterajSich Udajov sa nedaju

robit’ celové zavery.

2.5.5. Zhrnutie

Napriek svojej mobilite, vtaky na Uzemi Severnej ékiky ¢asto ukazuju vyraznu

fylogeografickd Struktaru, ktora je spdsobena fgradickymi bariérami podporenymi
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prezygotickymi mechanizmami (sexualna selekciaprétbrania v toku génov medzi
vzniknutymi genetickymi liniami po oboch stranaglzibgrafickej bariéry. Vzniknuté
nezhody medzi druhami obyvajucimi rovnaky aredl kyfis mézu by spbsobené
pseudokongruenciami, najrdznejSimi genetickymidekini (bottleneck efekt, incomplete
lineage sorting, tok génov), rozdielami v ekolégiigrainom chovani u danych druhov a
tym, Ze kazdy druh si jednoducho mohol ptejisu evolgnou historiou.

Datovanie jednotlivych divergencii medzi genlgfiodliSnymi populaciami v rdmci
druhu,¢i “superspecies” na Uzemi Severnej Ameriky spadédoych¢asovych obdobi,
ale vzdy je to v rdmci Pleistocénu. Vynimkou su knhy z juhozapadu Severnej
Ameriky, u torych saas divergencie pohybuje uz v Pliocéne a neskoragistBténe.
Tento fakt potvrdzuje, Ze druhy na severe SeveAwmjeriky su viac ovplyvnené
radovymi dobami a z tohoto dévodu sa javia ako fgtagicky “mladSie” ako druhy zo
subtropickych a z tropickych oblasti (Weir and Sitéd, 2004).

a7



Tab. 1.: Fylogeograficka Struka u nearktickych vtakov, S — vyrazna fylogeogiddi&truktira (kategéria
1), W — plytka fylogeograficka Struktira (kategor®), - — fylogeograficka Struktira kategérie 2a%b
(kategdrie fylogeografickej Struktary ptalAvise, 2000).

Fylogeograficka

L Geograficka bariéra Pouzié molekularne markery Literatara
Struktara
Megascops asio/kennicottii S Skalnaté wchy Cytochrome b, mtDNA Proudfoot et al., 2007
Colaptes auratus w Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Moore et al., 1991
Dendroica petechia S Skalnaté wchy Control region, mtDNA Boulet and Gibbs, 2006
Wilsonia pusilla s Skalnaté wichy Control region, mtDNA Kimura et al., 2002
Buteo lineatus s Skalnaté wichy control region, mtDNA, mikrosatelity Hull et al., 2008
Aix sponsa s Skalnaté wchy Control region, mtDNA Peters et al., 2005
Icteria virens S Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Lowette et al., 2004
Geothlypis trichas S Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Lowette et al., 2004
Vermiwvora ruficapilla S Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Lowette et al., 2004
Pipilo erythrophthalmus/maculatus S Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Molothrus ater W Skalnaté wchy RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Melospiza melodia - - RFLP, mtDNA, mikrosatelity Zink and Dittmann, 1993, Fry and Zink, 1998
Agelaius phoeniceus - - RFLP, mtDNA Ball et al., 1988
Spizella passerina - - RFLP, mtDNA Zink and Dittmann, 1993
Zenaida macroura - RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Picoides pubescens - - RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Tympanuchus sp. - - RFLP, mtDNA Ellsworth et al., 1994
Dendragapus obscurus s SVIKV Control region, mtDNA Barrowclough et al., 2004
Megascops kennicottii s SVIKV Cytochrome b, mtDNA Proudfoot et al., 2007
Passerella iliaca S/w SV/KV RFLP, mtDNA, mikrosatelity Zink, 2008
Catharus ustulatus S SV/IKV Control region, mtDNA Ruegg and Smith, 2002
Picoides arcticus w SV/IKV cytochrome b, mtDNA, mikrosatelity Pierson et al., 2010
Poecile gambeli S SV/KV ND2, mtDNA et al., 2007
Certhia americana S SV/KV/SN Cytochrome b, mtDNA Manthey et al., 2011
Sitta carolinensis S SV/KV/ISN ND2, mtDNA Spellman ana Klicka, 2007
Strix occidentalis S KV/SN Control region, mtDNA Barrowclough et al., 1999
Strix nebulosa S KV/SN control region, mtDNA, mikrosatelity Hull et al., 2010
inoratus S SN RFLP, mtDNA Gill and Slikas, 1992
Picoides albolarvatus w TR Cytochrome b, mtDNA Alexander and Burns, 2006
Chamaea fasciata w TR Cytochrome b, mtDNA Burns and Barhoum, 2006
Toxostoma redivivum s R Cytochrome b, mtDNA Sgariglia and Burns, 2003
Dendroica coronata S Sierra Madre Occidentale Control region, mtDNA Mila et al., 2007
Toxostoma lecontei S BC Cytochrome b, mtDNA Zink et al., 1997
Campylorhynchus brunneicapillus s BC Control region, mtDNA c
Auriparus flaviceps S BC Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Polioptila californica - - Control region, mtDNA Zink et al., 2000
Toxostoma cunvirostre S SP/ChP Cytochrome b, mtDNA Roias-Soto et al., 2007
Pipilo fuscus S SP/ChP Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Polioptila melanura - - Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Polioptila melanura/californica ) SP/BC Control region, mtDNA Zink and Blackwell., 1998
Pipilo aberti/crissalis S SP/BC RFLP, mtDNA Zink et al., 1998
Toxostoma cinereum/bendirei S SP/BC RFLP, mtDNA Zink et al., 1999
Callipepla californica/gambeli S SP/BC Cytochrome b, mtDNA Zink and 1998
Baelophus bicolor S Stat Texas RFLP, mtDNA Gill and Slikas, 1992
Megascops asio s Stat Texas Cytochrome b, mtDNA Proudfoot et al., 2007
Passerculus sandwichensis S Pobrezie JZ USA ND2, ND3, mtDNA Zink et al., 2005
Ammodramus maritimus S MZ/AO RFLP, mtDNA Avise and Nelson, 1989
Ammodramus caudacutus S Stat Maine RFLP, mtDNA Rising and Avise, 1993
Dendroica discolor WIS Florida Control region, mtDNA Buerkle, 1999
Ammodramus savannarum w Florida control region, mtDNA, mikrosatelity Bulgin et al., 2003
Phalacrocorax auritus -IW Florida MtDNA, mikrosatelity Waits et al., 2003, Green et al., 2006
Anas fulvigula S Florida Control region, mtDNA McCracken et al., 2001
Poecile carolinensis wi/s Tombigbee river RFLP, mtDNA Gill et al., 1993
Dendroica dominica - - Control region, mtDNA McKay, 2009
Scolopax minor - - Control region, mtDNA Rhymer et al.,2005
Quiscalus quiscula - - RFLP, mtDNA, mikrosatelity Zink et al., 1991
Dendroica cerulea - - Control region, mtDNA Veit et al., 2005
Dendroica caerulescens - - Control region, mtDNA Dawis et al., 2006
Branta canadensis S Beringia RFLP, mtDNA ‘Wagner and Baker, 1990
Grus canadensis wi/s Beringia control region, MtDNA, mik li Rhymer et al., 2001, Jones et al., 2005
Aegolius acadicus w OKS Cytochrome b, mtDNA Topp and Winker, 2008
Picoides villosus s OKS Cytochrome b, mtDNA Topp and Winker, 2008
Cyanocitta stelleri w OKS cytochrome b, mtDNA, mikrosatelity Topp and Winker, 2008, Burg et al., 2005
Pinicola enucleator S OKS Cytochrome b, mtDNA Topp and Winker, 2008
Poecile rufescens w OKS cytochrome b, mtDNA, mikrosatelity Topp and Winker, 2008, Burg et al., 2006
Branta bernicla nigricans S Melillov ostrov RFLP, mtDNA Shields, 1990
Lanius ludovicianus w Ostrov San Clemente Cytochrome b, mtDNA Mundy e al., 1997
Poecle hudsonicus w Newfoundland RFLP, mtDNA Gill et al., 1993
Poecile atricapillus w Newfoundland RFLP, mtDNA Gill et al., 1993
Passerculus sandwichensis - - ND2, ND3, mtDNA Zink et al., 2005
Toxostoma cunvirostre - - Cytochrome b, mtDNA Roias-Soto et al., 2007
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3. Fylogeografia a tradéna systematika

Pod tymto nazvom sa skryva kapitola, v ktorej hdtinapisovanie viéich poddruhov
na zaklade morfologie, z pbddu dnesneho fylogeografa.

Poddruhy sa u vtakov tr&die povazovali za skupiny jedincov, ktoré mézeme et
na zaklade r6znych fenotypovych znakov vyskytujdcga v ramci druhu na ditom
geografickom Uzemi. Takto opisané poddruhy, byotiiézali Speciné procesy v ramci
jedného druhu (Mayr, 1982). Mnoho c¢a8nych prac vSak tieto poddruhy na zaklade
molekularnej fylogenetiky nerozliSuje (Ball et al988; Ball and Avise; 1992, Zink;
1996; Zink et al., 2001; Dauvis et al., 2006; McKa909).

Mne sa podarilo zhrti51 nearktickych druhov vtakov s réznymcpmm tradéne
opisanych poddruhov @itab. 2.), na ktorych boli robené prace na zakradiekularnej
fylogenetiky. Jednotlivé prace boli robené na RFLUR{DNA, ¢ na samotnych
sekvencidch mitochondridlnej DNA (control regionmdon |, cytochroméo a ND2). U
niektorych druhov autori siahli aj po mikrosatetito R6zne markery mézu ukazdva
rozne tibky divergencie medzi liniami dokonca aj v ramdrjého genému (napr. control
region, mtDNA vs. RFLP, Vallianatos et al., 200¥)pracach, ktoré som zhrnul neboli
ngjdené markantné rozdiely vo vysledkoch na mtDN#ieosatelitoch a vAladom na
mensSi poet prac robenych na mikrosatelitoch, uz nuklearéaygnizSie spomima
nebudem.

SnaZil som sa porovtigpatet geneticky odliSnych populécii (mtDNA linii) adet
opisanych poddruhov u jednotlivych druhov. Ako dekg odliSné linie som potal
pocet recipréne monofyletickych linii (pre mtDNA je to 2,0 Nepgfa Avise and
Walker, 1998, respektive 1,8 Ne, padHudson and Coyne, 2002). Priemernggio
poddruhov, ktory bol v danych pracach skiumany fe da jeden biologicky druh a
priemerny poet zistenych mtDNA linii u jednotlivych biologickkicdruhov je len 2,1
(vid obr. 22). Tieto hodnoty sa vyrazne neliSia od @rdmk, 2004, v ktorej autor
zahrnul 41 druhov holarktickych druhov vtakov. Rregny p@et zistenych mtDNA linii
je teda az o viac ako polovicu nizsi, ale rovnakolo vyplyva, Ze jednotlivé druhy niesu
geneticky uniformné, a Ze vykazujucité geneticku Struktdru, ta vSak nie je zhodnd s

opisanymi poddruhami.
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Obr. 22.: Rozmiestnenie pm jednotlivych geneticky odliSnych mtDNA linikiérne) a jednotlivych
poddruhov (bielo) u zahrnutych nearktickychdita druhov.

Iba u par druhov severoamerickych vtakov s&popisanych poddruhov zhoduje so
zistenymi mtDNA liniami (W’ tab. 2). Medzi tieto druhy patria nepochybne stkanita
(Strix occidentalis,poddruhy ,occidentalis”, ,caurina” a ,lucida” odpestaju trom
zistenym mtDNA liniam, Barrowclough et al., 199®pial Zltoprsy [cteria virens
poddruhy ,virens” a ,auricolis” odpovedaju dvom tE@sym mtDNA liniam, Lovette et
al., 2004) a horarik huastinovyVérmivora ruficapilla poddruhy ,ruficapilla” a
zridgwayi” odpovedaju dvom zistenym mtDNA liniamo\ette et al., 2004).

Ovda castejSie sa vSak zistené mMtDNA linie nedaju stamied’ s opisanymi
poddruhami. Su tri rézne moznosti, ako jednotliaggruhy zachytavaju molekularne
data: Prvou moZndeu je, Ze skupina poddruhov anie samotny poddrupowveda
zistenym mtDNA liniam, napr. strnadlik primorsk§nimodramus maritimyg\vise and
Nelson, 1989), bernikla Vka (Branta canadensjsVan Wagner and Baker, 1990),
strnadlik pobrezny Ammodramus caudacutusRising and Avise, 1993), orieSok
kaktusovy Campylorhynchus brunneicapillugink et al., 2001), Zeriav plavokrk¢(us
canadensisRhymer et al., 2001), strnadlik gastano®agserella iliaca Zink, 2008),
brhlik bieloprsy §itta carolinensisSpellman and Klicka, 2007), kérovnik lesi@efthia
americana Manthey et al., 2011). 2.) Jednotlivé opisanédpaialy vébec neodpovedaju
zistenej mtDNA Strukture, napr. trupi&rvenokridly (Agelaius phoeniceus, Ball et al.,
1988), strnadlik vrali (Spizella passerinaZink and Dittmann, 1993), strnadlik spevavy
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(Melospiza melodia Fry and Zink, 1998), komarolovka kalifornsk&ofioptila
californica, Zink et al., 2000), horarikiernohrdly Dendroica caerulescen®avis et al.,
2006), horérik sivochrbtyl{endroica dominicaMcKay, 2009). 3.) Boli zistené mtDNA
linie, ale Ziadne opisané poddruhy. Tento poslepattern sa zistil len w’ubnika
ciernochrbtého Ricoides arcticus Pierson et al., 2009), &ai obojkovej @ix sponsa
Peters et al., 2005) a sovy tmavgijr(x nebulosaHulle et al., 2010).

Zink, 2004 uvadza, Ze len 3% opisanych poddrummipoveda u vtach druhov k
jednotlivym zistenym mtDNA liniam. Z danych Udajg jasné, Ze opisané poddruhy
neodrazaju evolinu histériu a diverzitu v ramci druhu. Mnoho dnesn@avanych
poddruhov je opisanych na zaklade malej skupinkgkaw, ¢i dokonca jediného
morfologického znaku, ktory sa v priestore navysémi ¢asto prejavuje klinalne (Fry
and Zink, 1998; Davis et al., 2006; McKay, 2009¢d poddruhov by teda v budicnosti
mohol by vyrazne obmedzeny. Rovnako sa vSak da nathige jednotlivé zistené
mtDNA linie su z pobadu evolucie rozdielne jednotky, ktoré by sa disKikova’ ako
samostatné druhy. V tomto pripade by vSakeparuhov vtakov stipol dvojnasobne a
termin “poddruh” by sa uz vobec nemusel pouZi&tatus druhu je v gastnosti vémi
diskutovanou tematikou (Zink and McKitrick, 1995nK, 1996; Avse, 2000), do ktorej
by som uz ale nerad blizSie zabiehal.

OdliSnosti medzi zistenymi mtDNA liniami a opigani poddruhami méze vSak
odraza aj ina rychlos morfologickej a molekularnej evolacie. Morfologi&Eknaky mozu
byt rovnako aj polygenetické a jednotlivé morfologickdaky su v tomto pripade
umoaiovane v asociacii s viacerymi genovymi lokusamnkZi2004). Rozhodne by stalo
za to porovng zistené mtDNA stromy so stromami z rychlo evoligcnuklearnych
génov, ako su napriklad mikrosatelity. Mnoho fylogeafickych prac sa navySe dopas
eSte jednej zasadnej chyby v metodike a to kon&retsamplingu. Genetické medzery
casto odpovedaju geografickym medzeram v samplingak &y boli aj tieto oblasti
ovzorkované, pravdepodobne by genetické rozdielgzain a jednotlivé “monofyletické”
linie rozmiestnené geograficky by sa stali ibaidiz(Zink, 2010). Daldimi procesami,
ktoré moézu skreslovapatet monofyletickych linii smerom dolu je incompldieeage
sorting, historické prepojenie tychto linéi, pomerne nedavna hybridizacia a splynutie
linii.

Phillimore and Owens, 2006 zistili, Ze poddrulma ostrovoch su s wSou
pravdepodobna®u molekularne podporené ako tie opisané na kartboh. Toto

zistenie nie je nijak prekvapivé, pretoZze ostropopulacie su w&inou dobre izolované a
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ku sekundarnym kontaktom s ancestralnou populagiowlochadza len minimalne (ak
vobec, ale u vtakov to je mozné). Okrem toho jektdfea vé'kos populacie na
ostrovoch menSia ako na kontinentoch a geneticky dhra v tomto pripade vyznamnu
Glohu u ostrovnych populacii.

MensSi pdet zistenych mtDNA linii v porovnani s morfologickpisanymi poddruhmi
byva v&Sinou vysvdtovany rychlou sexualnou selekciou morfologickyclakmv (Avise
and Nelson, 1989; Fry and Zink, 1998; Zink et 2DQ5; Davis et al., 2006; McKay,
2009). Sexudlna selekcia hra neodsSkri¢pgeu mnohych druhov vtédkov vyznamnu

tlohu pri tvarovani morfologicyckj vokalizainych znakov.

Tab. 2.: Poet opisanych poddruhov na zaklade morfoldgie &paistenych geneticky odlisnych linii u
zahrnutych druhov vtadkov. * - mysleny @ poddruhov, ktoré boli u daného druhu skimané v

jednotlivych pracach.

Pocet geneticky

Po €et poddruhov* Pouzité genetické markery Citacie

odlisnych linif

Agelaius phoeniceus 1 RFLP, mtDNA Ball et al., 1988
Molothrus ater RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Picoides pubescens RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Poecile carolinensis RFLP, mtDNA Gill et al., 1993
Quiscalus quiscula RFLP, mtDNA Zink et al., 1991
Ammodramus caudacutus RFLP, mtDNA Rising and Avise, 1993
Ammodramus maritimus RFLP, mtDNA Avise and Nelson, 1989
Branta canadensis RFLP, mtDNA Wagner and Baker, 1990
Spizella passerina RFLP, mtDNA Zink and Dittmann, 1993
Icteria virens RFLP, mtDNA Lowtte et al., 2004
Geothlypis trichas RFLP, mtDNA Lowette et al., 2004
Vermivora ruficapilla RFLP, mtDNA Lowette et al., 2004
Zenaida macroura RFLP, mtDNA Ball and Avise, 1992
Dendroica nigrescens RFLP, mtDNA Bermingham et al., 1992
Colaptes auratus RFLP, mtDNA Moore et al., 1991

Melospiza melodia

P iliaca

RFLP, mtDNA, mikrosatelity Zink and Dittmann, 1993, Fry and Zink, 1998

RFLP, mtDNA, mikrosatelity Zink, 2008

Picoides albolarvatus
Chamaea fasciata
Toxostoma redivivum
Toxostoma lecontei
Toxostoma cunirostre
Megascops kennicottii
Megascops asio
Certhia americana
Picoides arcticus
Phalacrocorax auritus

Cytochrome b, mtDNA Alexander and Burns, 2006
Cytochrome b, mtDNA Burns and Barhoum, 2006
Cytochrome b, mtDNA Sgariglia and Burns, 2003
Cytochrome b, mtDNA Zink et al., 1997
Cytochrome b, mtDNA Roias-Soto et al., 2007
Cytochrome b, mtDNA Proudfoot et al., 2007
Cytochrome b, mtDNA Proudfoot et al., 2007
Cytochrome b, mtDNA Manthey et al., 2011
Cytochrome b, mtDNA, mikrosatelity Pierson et al., 2010
Cytochrome b, mtDNA, mikrosatelity Waits et al., 2003, Green et al., 2006

Campylorhynchus brunneicapillus Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Auriparus flaviceps Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Polioptila californica Control region, mtDNA Zink et al., 2000

Pipilo fuscus Control region, mtDNA Zink et al., 2001
Polioptila melanura Control region, mtDNA Zink et al., 2001

Strix occidentalis
Dendragapus obscurus

Control region, mtDNA
Control region, mtDNA

Barrowclough et al., 1999
Barrowclough et al., 2004

Dendroica caerulescens Control region, mtDNA Dauis et al., 2006
Dendroica dominica Control region, mtDNA McKay, 2009

Aix sponsa Control region, mtDNA Peters et al., 2005
Dendroica discolor Control region, mtDNA Buerkle, 1999

Scolopax minor
Catharus ustulatus
Dendroica coronata

Wilsonia pusilla

Anas fulvigula
Dendroica cerulea

Control region, mtDNA Rhymer et al.,2005
Control region, mtDNA Ruegg and Smith, 2002
Control region, mtDNA Mil4 et al., 2007
Control region, mtDNA Kimura et al., 2002
Control region, mtDNA McCracken et al., 2001
Control region, mtDNA Veit et al., 2005

Grus canadensis
Ammodramus savannarum
Strix nebulosa
Buteo lineatus

Control region, mtDNA, mikrosatelity
Control region, mtDNA, mikrosatelity
Control region, mtDNA, mikrosatelity
Control region, mtDNA, mikrosatelity

Rhymer et al., 2001, Jones et al., 2005
Bulgin et al., 2003
Hull et al., 2010
Hull et al., 2008

Passercelus sandwichensis
Sitta carolinensis
Poecile gambeli

ORERORPROORNORRARNREPONAMONORLOINRSooNwNMaNRENMNNMNMNNMNONMw O NSOND

NAWNNNNRPNNNNRPNNRPRPOORNRPNNRPOAN®ONBEBENBARNNRPNONRPNNNRNNN

ND2, ND3, mtDNA
ND2, mtDNA
ND2, mtDNA

Zink et al., 2005
Spellman ana Klicka, 2007
Spellman et al., 2007
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