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Z.ahvala

V nastajanje knjige o analizi biodiverzitetnih
podatkov je bilo tako ali drugace vkljucenih
veliko oseb, fizicnih in pravnih iz sluzbenega in
zasebnega zivljenja.

Zahvalo zacenjam z druzino — zahvaljujem se
zeni Bozi in otrokom Meti, Ani in Nejcu, ki mi
dajejo zavetje doma, clovesko toplino ter moc za
delo in kreativnost. Prav tako hvala $irsi druzini,
ki me spodbuja, verjame vame in daje potrebno
energijo za ustvarjanje: mami Marjeti ter sestram
Eriki, Marjeti in Ani, ter bratoma Jozetu in
Janezu in njihovim najdrazjim. Globoko sem
hvaleZen prijateljem in sodelavcem za pomoc pri
reSevanju strokovnih dilem in njihovim
prispevkom h konéni obliki vsebine. Hvala prof.
dr. Tonetu Novaku iz Fakultete za naravoslovje
in matematiko  Univerze v  Mariboru,
»najzahtevnejsi bralec« in »prijateljski recenzent,
prijatelj in sodelavec Tone je zasluzen, da so
misli natancneje izrazene, dejstva pa korektno
zapisana. Ob pripravi Stevilnih znanstvenih
clankov sva vedno znova ugotavljala, da je
potrebno  izvesti vse vidike = statisticnih
vrednotenj, da se izkaze, kateri je dejansko
najblizji za razlago dogajanja v naravi. Hvala
prof. dr. Borisu Krystufku iz Prirodoslovnega
muzeja Slovenije, na »njegova ramena sem
stopil¢, da sem se lahko razgledal po goscavi
biodiverzitetnih metodologij in 2z njegovim
vodenjem prestopil visoke ovire. V dolgoletnem
sodelovanju in prijateljevanju je Boris prispeval
ideje in material za znanstvene objave, ter me
spodbujal k uc¢enju novih analitskih pristopov in
osvajanju novih statisticnih orodij. Z Borisom
vsa nabrala nekaj cudovitih terenskih izkusenj,
kjer sva prvi korak raziskovalnega dela — to je
idejo, nadgradila z zbiranjem primarnih
podatkov na terenu. Hvala Marijanu Govedicu
in Mladenu Kotarcu iz Centra za kartografijo

favne in flore, Marijan mi je odpiral nove
perspektive
biodiverzitetnih podatkov, prav tako je bistveno

organizacije in priprave
prispeval k izboljSanju teksta. Mladen je v
stevilnih pogovorih odpiral nove moznosti in
pristope k razumevanju in vrednotenju
biodiverzitete tako v analitskem kot v
druzbenem kontekstu. Hvala sodelavcem prof.
dt. Dusanu Devetaku, doc. dr. Tini Klenovsek,
doc. dr. Vesni Klokocovnik, doc. dr. Janu
Podlesniku, prof. dr. Saski Lipovsek in doc. dr.
Petru Kozelu iz Fakultete za naravoslovje in
matematiko Univerze v Mariboru. Z DuSanom,
Tino, Vesno in Janom smo organizirali devet
nepozabnih zooloskih ekspedicij na podrocje
Balkana in jih nadgradili v Stevilne znanstvene
clanke, v katerih obravnavamo razlicne vidike
biodiverzitete. Petru hvala za pogovore in
pomoc pri usvajanju novega statisticnega znanja,
Saski hvala za vpogled v subcelicno pestrost.
Hvala prof. dr. Petru Trontlju iz Biotehniske
fakultete Univerze v Ljubljani in prof. dr. Eleni
Buzan iz FAMNIT iz Univerze na Primorskem,
ki sta izboljsala zgodnje verzije nekaterih
poglavij. Hvala recenzentoma prof. dr.
Dominiku Benkovicu iz Oddelka za matematiko
in rac¢unalnistvo na Fakulteti za naravoslovije in
matematiko Univerze v Mariboru in doc. dr.
Damijanu Dencu iz Drustva za opazovanje in
proucevanje ptic Slovenije DOPPS. Dominik in
Damijan sta vsak iz vidika svoje stroke,
matematike in statistike ter biologije in
biodiverzitete prispevala svoj delez, da je vsebina
konsistentna in strokovno neoporecna. Hvala
lektorici Mojci Garantini za skrben pregled in
popravke besedila. Hvala Janu Persi urednik na
Univerzitetni zalozbi Univerze v Mariboru, Jan
je poskrbel za oblikovanje koné¢ne verzije knjige,
ki jo imate pred seboj. Napake, ki so prezivele
vse skrbne bralce, so posledica samo mojega



premalo zavzetega dela. Hvalezen vam bom, da
napake ali predloge za zboljsanje posredujete na
moj naslov.

Posebno zahvalo namenjam Masi Miklavc. Masa
je mlada umetnica, slikarka na zacetku kariere.
Prepricala me je s svojim talentom in zavzetostjo
za delo. Masa je izdelala risbe za naslovnico
knjige in za zacetke poglavij. Prisr¢na je bila
njena ugotovitev, ve¢ energije in dela kot vlozi v
risbo, boljsi je izdelek!

Na koncu se Zelim prikloniti tudi organizacijam,
pravzaprav ljudem, ki delujejo v njih, v katerih
tudi sam delujem, ali s katerimi sem sodeloval,
ter so tako ali drugace pomembno prispevale k
razvoju in nastanku knjige o Makroekologiji oz.
analizi biodiverzitetnih podatkov. Fakulteta za
naravoslovie in matematiko Univerze v
Mariboru, kjer sem dobil ogromno znanja, je

ustanova, ki mi je dajala formalni okvir za
ustvarjanje in  kjer sem prebil vecino
ustvarjalnega obdobja. Zahvala Biotehniski
fakulteti Univerze v Ljubljani, kjer sem dobil

vecino  znanja; Prirodoslovhemu  muzeju
Slovenije, ki je »arhiv« prirodnin in materialno
izhodis¢e ter navdih za nadaljnje raziskave
biodiverzitete; Drustvu za opazovanje in
proucevanje ptic Slovenije, ki mi je omogocalo
strokovno rast, me povezalo s cudovitimi ljudmi
in mi odprlo o¢i naravovarstvene problematike;
Centru za kartografijo favne in flore, kjer so me
uvajali v organizacijo  prostorskih  in
biodiverzitetnih podatkov; Drustvu biologov
Slovenije za izmenjavo strokovnih pogledov;
Javni agenciji za raziskovalno dejavnost
Republike Slovenije, ki je sicer macehovsko, pa
vendarle finanéno omogocila izvedbo nekaterih

raziskav in vzorcenje biodiverzitete na terenu.

Franc Janzekovic¢
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Predgovor

Makroekologija je veda o globalnih vzorcih in procesih biodiverzitete v prostoru in ¢asu v
velikem merilu ter o odzivu biodiverzitete na spreminjajoce se okolje. Biodiverziteta je
najvrednejsa lastnost Zemlje, je bogastvo in pestrost zivih bitij. Raziskovalci na podrocju
makroekologije za razlago Stevilénosti, porazdelitve in variabilnosti biodiverzitete
uporabljamo statisticno in numeri¢no metodologijo in terminologijo.

Pomen in zanimanje javnosti je biodiverziteta zacCela dobivati s prebujanjem
naravovarstvene zavesti v Sestdesetih in dobila pravi zagon v sedemdesetih letih 20.
stoletja. Mejnik za bistveno vecjo druzbeno cujecnost za ekoloska vprasanja je postavila
Rachel Carson z leta 1962 izdano knjigo Newma pomiad. Od osemdesetih let naprej se je
naravovarstveno gibanje, z opozarjanjem na okoljske netrajnostne prakse in ekoloske
nesrece, samo s$e stopnjevalo. Leta 1980 je izsla ena od temeljnih monografij Conservation
biology, z njo je avtor Thomas Lovejoy utemeljil podrocje varstvene biologije kot znanstveno
disciplino in biodiverziteto uvedel v podrocje znanosti.

Besedno zvezo biotska pestrost, s katero oznacujemo pestrost in variabilnost zivih bitij, je
prvi zapisal Raymond F. Dasmann leta 1968. Termin je nastal iz potrebe po vrednotenju
pestrosti naravnega okolja in zivih bitij bodisi v lokalnem okolju bodisi globalno v hitro se
razvijajoci zahodni druzbi. Njena enobesedna razlicica biodiversiteta je bila uvedena leta
1988 v zborniku z naslovom Biodiversity, objava tega zbornika je pomenila popularizacijo
izraza v strokovni in lai¢ni javnosti.

Sledila so zaskrbljujoca strokovna in znanstvena porocila o zmanjSevanju Stevil¢nosti
populacij prostozivecih zivali, izumiranju vrst, onesnazevanju okolja, ter degradaciji in
unicevanju habitatov. Kopicenje znanstvenih spoznanj in visoka angaziranost civilne
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druzbe je svetovno politiko pripeljalo do sprejetja klju¢nega biodiverzitetnega dokumenta.
Leta 1992 je Organizacija Zdruzenih Narodov OZN sprejela Konvencijo o bioloski
raznovrstnosts, Slovenija je to mednarodno pogodbo ratificirala leta 1996. Konvencija je
dobila razsiritev v dveh dodatkih. Kartagenski protokol iz leta 2000, ki ureja promet oz.
trgovanje z gensko spremenjenimi organizmi in tveganja pri uporabi gensko spremenjenih
organizmov. Ter leta 2014 sprejeti Nagoyski protokol, s katerim je urejena dostopnost in
pravicna delitev koristi iz genetskih virov. Aktualnost biodiverzitetne problematike se je
stopnjevala v razglasitvi OZN leta 2010 za Mednarodno leto biodiverzitete in obdobje 2011—
2020 za Desetletia biodiverzutete. 22. maj je razglasen za Mednarodni dan biodiversitete. Strokovna
in znanstvena javnost je spoznala, da je Zemlja vstopila v proces Sestega masovnega
izumiranja vrst. Geolosko obdobije, v katerem sedaj Zivimo, je poimenovano antropocen,
zaradi posledic delovanja ljudi, ki ima planetarne razseznosti in globalno vpliva na Zemljo.
Biodiverzitetna tematika je uvrscena v klju¢ne strateske in operativnhe dokumente
Evropske unije EU, izpostavljamo St#rategijo EU za biotsko raznovrstnost. Omeniti moramo
tudi odziv EU na zdravstveno krizo COVID-19, ki je sprejela financni mehanizem Nadrs
za okrevanje in odpornost, katerega sestavni del je tudi vpliv ukrepov na ohranjanje
biodiverzitete. Vse navedeno pomeni, da je biodiverzitetna kriza ob globalnih klimatskih
spremembah kljucni dejavnik zagotavljanja trajnostnega nacina zivljenja in bivanja v
globalnem planetarnem obsegu.

Ukrepi, s katerimi globalna druzba, regionalni centri politicne in vojaske moci, posamezne
drzave in tudi lokalne skupnosti naslavljajo biodiverzitetno krizo, morajo imeti trdno
oporo v bioloski stroki in v znanosti razlicnih disciplin. Biodiverzitetna kriza je globalna
in se dotika vseh vidikov nasega delovanja in zivljenja, zato je nujen multidisciplinarni in
interdisciplinarni pristop v iskanju resitev in predlaganju ukrepov za njeno blazenje. V tej
knjigi naslavljamo samo en vidik raziskav, to je podrocje zbiranja, organizacije, analiziranja
in vrednotena podatkov o biodiverziteti. Knjiga prinasa temeljne strokovne vsebine s
podrocja metodologije ter numericne in statisticne analize biotske pestrosti, tako na
lokalnem kot v globalnem merilu. S to knjigo v slovenskem jeziku dobivamo strnjeni
pregled znanja o analiziranju lokalnih in globalnih vzorcev in procesov biodiverzitete v
prostoru in casu, to je tudi prispevek k razvoju novega znanstvenega podrocja
imenovanega makroekologija.

Vsebina knjige je razdeljena v 18 poglavij. Obravnavam vse za danasniji ¢as aktualne vidike
v analizi biodiverzitetnih podatkov. V predstavitev sem vkljucil numericne in statisticne
postopke za analiziranje in vrednotenje biodiverzitete. Definicija makroekologije in
vecplastnost koncepta biodiverzitete ter predstavitev sodobnega pogleda na filogenijo
zivih bitij so predstavljeni v prvem poglavju. V drugem poglavju je v kontekstu
biodiverzitetnih raziskav predstavljena telesna velikost. Tretje, Cetrto, peto in Sesto
poglavje sem namenil posameznim vidikom analize biodiverzitete analizi vrstne,
funkcionalne in filogenetske pestrosti. Analiza ekoloskih zdruzb je v posebnem, sedmem
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poglavju. V poglavith osem, devet in 10 sem predstavil klju¢ne biodiverzitetne trende v
prostoru, to je odnos med povrsino in biodiverziteto, biodiverziteta v gradientu geografske
Sirine ter biodiverziteta v gradientu nadmorske visine. V poglavju 11 naslavljam vzroke in
analitske pristope fenotipske wvariabilnosti zivali. Sledi poglavje 12 o numericni
taksonomiji. Filogenetske rekonstrukcije so predstavljene v dveh poglavij. V 13.
obravnavam fenetski in kladisti¢ni pristop. Filogenetski pristop na dednini je predstavljen
v poglavju 14. Poglavje 15 je namenjeno predstavitvi monitoringa, kljucnega elementa v
spremljanju sprememb biodiverzitete v ¢asu. V 16. poglavju predstavljam nacrtovanje
vzorcenja biodiverzitete in organizacijo biodiverzitetnih podatkov. Delo zakljucujeta dve
poglaviji s statisticnimi vsebinami, v njth sem predstavil metodoloska orodja za analizo
biodiverzitetnih trendov in pristop k statisticnemu vrednotenju. V 17. poglaviju
predstavljam osnovne tipe regresijske analize, nepogresljive v biodiverzitetnih raziskavah.
V 18. poglaviju sem predstavil metodoloske zakonitosti statisticnega sklepanja v raziskavah
biodiverzitete. Vseh razvijajocih se trendov v analizi biodiverzitete se nisem dotaknil, prav
tako nisem vkljucil vseh metodoloskih pristopov. Knjiga je pisana na dveh nivoijih, ki se
izmenjujeta in dopolnjujeta. Prvi nivo je podajanje teoreti¢nih zakonitosti, razlaga pojmov
in dejstev ter metodoloskih pristopov za njihovo vrednotenje. Sledi drugi nivo, kjer na
prakticnih primerih prikazem organizacijo podatkov, postopek racunanja, ocenjevanja,
interpretacije in predstavljanja rezultatov. Primere, s katerimi dopolnjujem teorijo in
predstavljam analizo biodiverzitetnih podatkov sem jemal iz lastnih raziskovalnih izkusen;.
Objekti, s katerimi so predstavljeni primeri, so iz zivalskega sveta, ve¢inoma vretencariji,
pa tudi suhe juzine in metulji.

Khnjiga je zasnovana kot univerzitetni ucbenik, s pregledom temeljnih zakonitosti v
obravnavi makroekoloskih vsebin in analizi biodiverzitete. Osnovni razmislek pri
snovanju knjige je bil, kako razmejiti vsebino med podajanjem teorije in prikazom
prakticnih  reSitev. Predstavljeni postopki analiz segajo od elementarnih in
najenostavnejsih izracunov do najzahtevnejsih postopkov analize biodiverzitete, ki so
razviti do danasnjega casa. Prakti¢ni primeri analize so namenjeni prikazu uporabe
teoreticnih zakonitosti. Angazirani bralec bo lahko hitreje napredoval s statisticnimi
postopki. Zato dokaj nazorno predstavljam kombiniranje razlicnih programskih orodij,
zacensi z MS Excel in Access kot temeljnima orodjema za organizacijo podatkov.
Nadaljujem z uporabo splosnih statisticnih programov, kot sta npr. SPSS in Statistica ter
z uporabo specialnih programov za resevanje posameznih analiz, kot so npr. PAST4,
Morpho] in EstimateS. Vecino resitev, sploh najnaprednejsih, sem predstavil s
programskimi kodami v programskem okolju R.

Ideja za ta univerzitetni ucbenik, predvsem njegova vsebina, nista nastali iz trenutnega
navdiha, ideja je zorela, vsebina pa nastajala dobro desetletje. Vsebina je rastla skupaj z
razvojem Studijskih programov biologije na Fakulteti za naravoslovje in matematiko
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Univerze v Mariboru. Precisc¢eno obliko vsebine sem oblikoval z objavami znanstvenih
clankov v uglednih svetovnih revijah s podro¢ja biodiverzitete, zoologije in ekologije.
Ucbenik je v prvi vrsti namenjen poucevanju oz. Studentom biologije, ekologije,
naravovarstva in vsebinsko sorodnih naravoslovnih vsebin. Sistemati¢no zbrano znanje
bo v oporo tudi strokovnjakom, ki se v poklicnem Zivljenju srecujejo z biodiverzitetnimi
vsebinami. Studij biologije ni pogoj za uporabo, uporaben je tako za nacrtovalce prostora,
kmetijsko proizvodnjo in druge poklicne skupine, ki se na tak ali drugac¢en nacin srecujejo
z zivimi bitji v naravnem okolju.

Ucbenik o makroekologiji je tudi prispevek k biodiverzitetni pismenosti. To je sposobnosti
prepoznavanja in vrednotenja pomena zivih bitij v naravi in se ustrezno odzivati na
dogajanje z njimi.

Septembra 2022 na Vurbergu
60 let po Nemi pomladi in v mojem 60. letu starosti
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Makroekologija je naravoslovna veda o zivih
bitjth, o porazdelitvi in vzorcih biodiverzitete v
prostoru in ¢asu v velikem merilu ter o odzivanju
biodiverzitete ~ na  spremembe  okolja.
Metodologija analize biodiverzitete temelji na
integraciji razlicnih  kategorij podatkov in
i numeri¢nem

njthovem  statistichem  in

vrednotenju. Podrogje makroekoloske
ekspertize so kompleksni ekoloski sistemi, ki
zahtevajo povezovanje znanja naravoslovnih

disciplin.

Makroekologija predstavlja naravoslovni pristop
k raziskovanju vprasanj o stanju in spreminjanju
globalne biodiverzitete, tudi kot posledico
globalnega spreminjanja okolja z razumevanjem
vecplastnih dejavnikov s sistemskim vplivom. Z
makroekoloskimi raziskavami analiziramo in
razlagamo tudi biodiverzitetno krizo. V
interdisciplinarnem  pristopu makroekologija
prispeva kljucne elemente za napovedovanje
prihodnjih scenarijev razvoja porazdelitve zivih
bitj in omogoca stratesko ukrepanje za
ohranjanje biodiverzitete. Izvajanje
naravovarstvenih ~ ukrepov  za  ohranitev
biodiverzitete je uspesnejse z interdisciplinarno
perspektivo, v kateri se dopolnjujejo tako
naravoslovne kot  druzboslovne  vede.
Kombiniranje znanj in orodij razlicnih strok
omogoca $irsi pogled na biodiverzitetno krizo,
predvsem velike zbirke podatkov v kombinaciji
z naprednimi analitskimi orodji
kompleksnih

postavljanje naravovarstvenih prioritet.

0mogocajo

resevanje problemov  in

Biodiverziteta je pestrost in variabilnost Zivih
bitij na Zemlji. Biodiverziteto prepoznavamo na
vrstnem  in

treh  nivojth:  genetskem,

ekosistemskem. Organizacija drugenih narodov je
pomen biodiverzitete za dobrobit clovestva in
zivljenja na Zemlji leta 1992 prepoznala s
sprejemom Konvencije o biodivergitets. Slovenija jo je
ratificirala leta 1996. Konvencijo so dopolnili s
Kartagenskin in Nagoyskim protokolom.

Koncept biodiverzitete je vecplasten in vkljucuje
tri strukturne vidike: vrstni, funkcionalni in
filogenetski vidik, ki jih vrednotimo po treh
raznolikost in

dimenzijah: bogastvo,

poravnanost.

Biodiverziteta ni enakomerna razporejena po

planetu. Na razporeditev kopenske
biodiverzitete vplivajo: temperatura, padavine,
nadmorska visina, zgradba tal in medvrstni
odnosi med organizmi. Najvi§ja pestrost
organizmov je v tropskih obmocjih in se
zmanjSuje proti poloma. Evidentirana planetarna
biodiverziteta je okrog 1,2 milijona vrst,
napovedana pestrost vrst pa znasa 8,7 milijona

vrst, od tega 2,2 milijona morskih.

Sodobna sistematika Zivih  bitij klasificira
organizme po nacelih kladisttke in z
monofiletskim konceptom. Osnovna delitev
zivih bitij temelji na izoblikovanosti celicnega
jedra. Delimo jih na prokarionte Prokaryota s
skupinama: arheje Archaea in bakterije Bacteria
ter evkarionte Eucaryota s petimi skupinami:
protozoji Protozoa, rastline Plantae, glive Fungi,
kromisti Chromista in zivali Animalia. Razdelitev
skupin Se ni stabilna, nove ugotovitve
spreminjajo odnose na nivoju enocelicnih
evkariontov. Viruse pogojno uvrsamo med Zziva
bitja, nedvomno so rezultat evolucije, ne
izkazujejo pa vseh znakov zivih bitij.
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1.1  Makroekologija

Brown in Maurer sta leta 1989 uvedla makroekologijo (ang. Macroecology) (Brown,
1995) in jo definirala kot vedo o porazdelitvi in vzorcih biodiverzitete v prostoru in ¢asu
v velikem merilu in z obravnavo stevilnih vrst. Makroekologija sodi v naravoslovje med
ekoloske znanosti. Zdruzuje vidike biogeografije, ekologije in evolucijske biologije (Slika
1.1). Metodolosko se opira na integracijo razlicnih tipov podatkov in na mnogotere
statisticne in numeri¢ne pristope pri vrednotenju variabilnosti biodiverzitete v prostoru in
casu in njenem odzivanju na biotske in abiotske dejavnike. Podrocje makroekoloske
obravnave so kompleksni ekoloski sistemi, ki zahtevajo znanja vseh naravoslovnih
disciplin. Makroekoloski pristop vkljucuje evolucijski in ekoloski pristop obravnave, zato
je osrednjega pomena pri prepoznavanju vzrokov in mehanizmov, ki dolo¢ajo odziv vrst,
zdruzb in ekosistemov v spreminjajo¢em se okolju. Zaradi svojega osrednjega polozaja v
naboru ekoloske in evolucijske znanosti predstavlja makroekologija celostni pristop k
raziskovanju zapletenih vprasanj o spreminjanju globalne biodiverzitete, tudi kot
posledico globalnega spreminjanja okolja. Biodiverzitetno krizo, v kateri se nahajamo s
Sestim globalnim izumiranjem in razumevanje vecplastnih dejavnikov s sistemskim
vplivom, ki jo povzrocajo, lahko analiziramo in razlagamo z makroekoloskimi raziskavami.
V interdisciplinarnem pristopu, ki ga zahtevajo izzivi biodiverzitetne krize, makroekologija
prispeva kljucne elemente za napovedovanje prihodnjih scenarijev v razvoju biodiverzitete
in znanje za stratesko ukrepanje pri ohranjanju biodiverzitete. Z vklju¢evanjem preteklih
evolucijskih dogodkov v makroekoloske raziskave, s pomocjo filogenetskih informacij, in
z rekonstrukcijo ¢lovekovega vpliva na naravo lahko izboljamo razumevanje procesov, ki
dolocajo vzorce in procese biodiverzitete. Napovedovanje prihodnje porazdelitve
biodiverzitete, glede na projekcije razvoja klime, rabe prostora in izc¢rpavanja naravnih
virov, je pomembno orodje za oceno posledic na biodiverziteto. Izvajanje
naravovarstvenih ukrepov za ohranitev biodiverzitete je uspesneje z interdisciplinarno
perspektivo, v kateri se dopolnjujejo tako naravoslovne kot druzboslovne vede.

Interdisciplinarnost je definirana kot sodelovanje dveh ali ve¢ disciplin pri reSevanju
izzivov, ki ga ena sama disciplina ne more resiti. Transdisciplinarni pristop vkljucuje
sodelovanje med znanstveniki in praktiki. V primerih, ko neka disciplina postane samo
servis drugi (npr. ponudnik storitev za daljinsko zaznavanje podnebja ali vegetacije)
multidisciplinarnost ni pravi interdisciplinarni pristop. Ceprav vsa makroekoloska
vprasanja ne potrebujejo multidisciplinarnega pristopa, pa kombiniranje znanj in orodjj iz
razli¢nih strok omogoca $irsi pogled na znanstvene izzive. To postaja pomembno v sedanji
dobi velikih zbirk podatkov (ang. Big Data Set) in njihov obseg hitro narasca. Velike zbirke
podatkov v kombinaciji z naprednimi analitskimi orodji omogocajo znanstvenikom
reSevanje kompleksnih problemov, npr. satelitsko spremljanje globalne kopenske
biodiverzitete in na tej podlagi postavljanje naravovarstvenih prioritet.
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EKOLOGIJA

Veda o odnosih
med organizmi in
njihovim okaljem.

MAKROEKOLOGIJA

ZdruZuje razliéna podrodja
biologije in je veda o
biodiverzitetnih vzorcih
in procesih v prostoru
in Gasu.

EVOLUCIJSKA
BIOLOGIJA

BIOGEOGRAFIJA

Veda o evolucijskih
procesih, v katerih
nastajajo Ziva bitja
na Zemlji

Veda o globalni
porazdelitvi Zivih bitij
na Zemlji.

Slika 1.1 Makroekologija je veda o biodiverzitetnih vzorcih in procesih v globalnem merilu in zdruzZuje
spoznanja ekologije, biogeografije in evolucijske biologije.

1.2 Biodiverziteta

Z. besedo biodiverziteta opredeljujemo pestrost in variabilnost zivega sveta na Zemlji
(Gaston in Spicer, 2004). Okoljski program Zdrugenih narodov (ang. United Nations
Environment Programme UNEP) biodiverziteto razlikuje na treh hierarhi¢nih nivojih:
genetskem, vrstnem in ekosistemskem nivoju. Vec¢ o razvoju podrocja in njegovih
naravoslovno-druzboslovnih razseznostih v globalnem kontekstu lahko preberete na
www Biodiversity (2018) in v regionalnem merilu v Nacionalnem programn varstva okolja

(2019) in Krystufek (1999).

Koncept biodiverzitete je vecplasten (ang. Multifaceted) in vkljucuje tri strukturne vidike:
vrstno, funkcionalno in filogenetsko pestrost, ki jth vrednotimo po treh dimenzijah:
bogastvo, raznolikost in poravnanost (Preglednica 1.1). Vrstni vidik pestrosti obsega
variabilnost v vrstni sestavi, tako na nivoju vrstne sestave lokalne zdruzbe organizmov,
spreminjanje vrstne sestave med zdruzbami in vrstno sestavo na nivoju pokrajine.
Funkcionalni vidik pestrosti obsega variabilnost ekomorfoloskih, reproduktivnih in
socio-ctoloskih lastnosti vrst. Omogoca primerjave med nabori vrst in mehanisti¢no
povezavo z ckosistemsko funkcionalnostjo vrst, njthovo odpornostjo in zmoznostjo
okrevanja. Filogenetski vidik pestrosti obsega pestrost dednine. Ocenjevanje
evolucijskih razdalj med vrstami, od njihove locitve od skupnega prednika in oceno v
dednini ohranjenih ekoloskih in morfoloskih razlik med vrstami. Nabor vrst obravnavamo
po treh vidikih diverzitete (vrstni, funkcionalni, filogenetski) in potem vsak posamezni
vidik vrednotimo po treh dimenzijah (bogastvo, raznolikost, poravnanost). Dimenzija
bogastva (ang. Richness) obsega stevilo vrst, Stevilo stanj funkcionalnih znakov in Stevilo



1. poglavje: Makroekologija in biodiversiteta 9

haplotipov. Dimenzija raznolikosti (ang. Divergence) obsega pestrost vrst, pestrost
tunkcionalnih znakov in pestrost haplotipov. Dimenzija poravnanosti (ang. Regularity)
obsega poravnanost v vrstni sestavi, poravnanost v funkcionalnih znakih in poravnanost
v evolucijskih linijah. Vsak vidik diverzitete je obdelan v svojem poglavju, kjer so tudi
podrobneje predstavljeni analitski pristopi vrednotenja posamezne dimenzije.

Preglednica 1.1 VecCplasten znacaj biodiverzitete po treh vidikih in treh dimenzijah. Vsaka kombinacija
vidika in dimenzija ima lasten nabor analiz, navedene so oznake za samo eno cenilko (celoten nabor
cenilk in podrobna razlaga je pri posameznem poglavju)

Vidik pestrosti

Bogastvo

Dimenzija
Pestrost

pestrosti

Poravnanost

Vistni

Funkcionalni

Filogenetski

Vrstno b vo. § Funkcionalno Filogenetsko
SO BOgAsvo, bogastvo, FRic bogastvo, PD
Funkcionalna Filogenetska

Vrstna pestrost, H'

pestrost, FDis

pestrost, avPD

Vrstna
poravnanost, H,

Funkcionalna
poravnanost, FEve

Filogenetska
poravnanost, Ic

Vrstni, funkcionalni in filogenetski vidik diverzitete v kombinacijo z dimenzijo analiziramo
tudi po komponentah prostora in ¢asa. Pri tem je osnovna enota analiziranja nabor vrst
(ang. Species Assembly) (sin. vrstna sestava), ki smo jih zajeli z vzorcenjem; enota
vzorcenja pa je vzorec. Glede na prostorsko ali ¢asovno komponento razlikujemo alfa,
beta in gama diverziteto. V gradientu prostora obravnavamo procese: razmerje med
povrsino ozemlja in diverziteto, odziv diverzitete vzdolz gradienta geografske Sirine in
odziv diverzitete vzdolZz gradienta nadmorske visine. V ¢asovni komponenti raziskujemo
dnevno variabilnost (dnevno nocni ritem), sezonsko variabilnost (med letnimi casi),
variabilnost v dalj ¢asa trajajocih obdobijih (ve¢ let ali desetletij) in evolucijsko dimenzijo
variabilnosti (zemeljska casovna obdobja), spreminjanje diverzitete v zemeljskih ¢asovnih

obdobiih.

Variabilnost posameznih vidikov biodiverzitete obravnavamo tudi v kontekstu abiotskih
in biotskih gradientov, kjer sta vidika obravnave odziv biodiverzitete na spreminjajoce se
dejavnike okolja in medvrstne interakcije. V kontekst ekoloskih gradientov je pomemben
dejavnik filtriranje vrst (mobilnost, okoljski filtri, biotski filtri).

Vidike biodiverzitete obravnavamo tudi na razlicnih hierarhi¢nih nivojih telesne
organizacije. V vrstni vidik vkljucujemo osebke vrst, torej njihovo prisotnost ali njthovo
stevilo oz. delez. V funkcionalni vidik obravnave vkljucujemo telesne dimenzije,
prehrambne kategorije, razmnozevalne lastnosti, socialno-etoloske lastnosti in druge
ekoloske lastnosti. V obravnavo filogenetskega vidika pestrosti vklju¢imo filogentsko
drevo, ki je narejeno na nukleotidnem zaporedju izbrane regije genoma.
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Zavedanje in pomen biodiverzitete za dobrobit clovestva in zivljenja na Zemlji je bil leta
1992 prepoznano v Zdruzenih narodih in formalizirano v Konvenciji o biodiverziteti (ang.
Convention on Biological Diversity CBD) (1996), ki jo je ratificirala tudi Slovenija.
Konvencija je bila leta 2000 dopolnjena s Kartagenskim protokolon (2002) in leta 2014 z
Nagoyskim protokolom (2014).

Biodiverziteta ni enakomerna razporejena po planetu. Na razporeditev kopenske
biodiverzitete vplivajo predvsem: temperatura, padavine, nadmorska visina, zgradba tal in
medvrstni odnosi med organizmi. Najvisja pestrost organizmov je praviloma v tropskih
obmodjih in se zmanjsuje proti poloma. Diverziteta kopenskih organizmov je priblizno 25
krat vi§ja od morske biodiverzitete. Evidentirana planetarna biodiverziteta je okrog 1,2
milijona vrst, napovedana pestrost vrst znasa 8,7 milijona vrst, od tega 2,2 milijona
morskih (Preglednica 1.2). Inventar vrst vodijo v projektu Katalog zivljenja (ang.
Catalogue of Life), (www.sp2000.org).

Sistematika zivih bitij je predmet zivahnih strokovnih polemik. Sodobna klasifikacija
organizmov po nacelih moderne kladistike in z monofiletskim konceptom prepoznava tri
domene (Slika 1.2). Taksonomska kategorija kraljestvo izgublja pomen, saj rang kraljestvo
ne sledi monofiletskemu konceptu. Osnovna delitev zivih bitij temelji na izoblikovanosti
celicnega jedra. Delimo jih na prokarionte Procaryota in evkarionte Eucaryota (Slika 1.3).
Skupina protistov Protista je postala »odlagalis¢e« za vse evkarionte, ki niso zivali, rastline
ali glive. Zato so na Mednarodnem zdruzenju protistologov (International Society of
Protistologists) predlagali klasifikacijo evkariontov v vec¢ “superskupin” (Slika 1.4), kar pa
tormalno taksonomsko §e ni uveljavljeno.

Preglednica 1.2 Katalogizirano in napovedano §tevilo vrst na kopnem in v oceanih
(povzeto iz Mora in sod. 2011)

Organizmi Kopno Oceani

Katalogizirano Napovedano Katalogizirano = Napovedano

Evkarionti, Eukaryota
Zivali, Animalia 953.434 7.770.000 171.082 2.150.000
Kromisti, Chromista 13.033 27.500 4.859 7.400
Glive, Fungi 43.271 611.000 1.097 5.320
Rastline, Plantae 215.644 298.000 8.600 16.600
Protozoji, Protozoa 8.118 36.400 8.118 36.400
Skupaj 1.233.500 8.740.000 193.756 2.210.000

Prokarionti, Prokaryota
Arheje, Archaea 502 455 1 1
Bakterije, Bacteria 10.358 9.680 652 1.320
Skupaj 10.860 10.100 653 1.320
Skupaj skupaj 1.244.360 8.750.000 194.409 2.210.000
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Slika 1.2: Filogenetsko drevo zasnovano na rRNA tri domene so razdeljene v Stevilna kraljestva.
Vzeto iz Kingdom Biology (2022).
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Slika 1.3: Filogenetsko in simbiogenetsko drevo Zivih organizmov.
Vzeto iz Kingdom Biology (2022).
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Slika 1.4 Hipoteza o filogenetskih razmerjih med evkarionti, modificirano po Simpson in Roger 2004.
Vzeto iz Kingdom Biology (2022).



12 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

Pri raziskovanju biodiverzitete se soocamo z razlicnimi omejitvami pri ocenjevanju oz.
vrednotenju Stevila vrst. Na oceno stevila vrst vplivajo:

— Definicija vrste — razlicni taksonomski strokovnjaki (zoologi, botaniki,
mikrobiologi, bakteriologi, mikologi ....) uporabljajo razlicne definicije vrste,
prav tako tudi razlicne nivoje diferenciacije za prepoznavanje vrst. Posledica
razli¢nih pristopov je, da niso mozne neposredne primetjave med pestrostjo
skupin.

— Spremembe visjih taksonov — Stevilo visjth taksonov se pogosto spreminja
zaradi novih spoznanj, posledica so razdruzitve ali zdruzevanja visjih taksonov
iz fenetskih v filogenetske skupine, istocasno prihaja do sinonimije (razlicno
poimenovanje istih vrst).

— Taksonomsko delo — stevilo aktivnih raziskovalcev in strokovnjakov za
posamezne skupine zivih bitij (taksonomi) se mocno razlikuje, od tega pa je
odvisna stopnja raziskanosti in opisovanje novih vrst.

Statisticni  pristop. Preucevanje porazdelitve in vzorcev biodiverzitete poteka z
numeri¢nimi in statisti¢nimi analitskimi orodji. Makroekologija je eksaktna naravoslovna
veda, ki temelji na meritvah vrstnega bogastva in razlaga vzorce biodiverzitete z okoljskimi
dejavniki. Iskanje povezav med velikostjo populacij, vrstno pestrostjo in okoljskimi
gradienti omogocajo statisticne metode, predvsem regresijske analize. Analiza zdruzb in
vrednotenje bogastva vkljucuje razli¢ne ordinacijske in klastrske metode.

Makroekologija pomeni tudi kvantifikacijo biodiverzitete in analizo njene variabilnosti z
numeri¢nimi in statisticnimi metodami. Viti variabilnosti biodiverzitete so:

— Celoten spekter naravnih okoljskih gradientov in umetnih gradientov, ki jih
povzrocamo ljudje, vklju¢no s polucijo in degradacijo habitatov.

— Prostorske dimenzije zivljenjskih okolij in povrsine habitatov, vklju¢no z
zmanjSevanjem in fragmentacijo naravnih habitatov zaradi Sirjenja kmetijstva in
infrastrukture.

— Medvrstni odnosi, vkljucno z ne trajnostno rabo populacij s strani ljudi.

— Znotraj vrstni odnosi, vkljuéno s kompeticijo za iste naravne vire.

— Evolucijski procesi z nastajanjem novih vrst in naravnim izumiranjem vist,
vklju¢no z naravovarstvenimi aktivnostmi za ohranjanje vrst in istocasnim
1ztrebljanjem vrst zaradi vseprisotne in vseobsegajoce aktivnosti ljudi.
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Zakljucki

— Makroekologija je naravoslovna veda o porazdelitvi in vzorcih biodiverzitete v

prostoru in ¢asu, v velikem merilu in socasno obravnava mnogo vrst.

— Makroekoloska metodologija temelji na integraciji razlicnih kategorij podatkov in
njthovem statisticnem in numericnem vrednotenju. Podroc¢je obravnave so kompleksni
ekoloski sistemi, ki zahtevajo znanja razlicnih disciplin.

— Makroekologija predstavlja celostni pristop k raziskovanju spreminjanja globalne
biodiverzitete, tudi kot posledico globalnega spreminjanja okolja z razumevanjem
vecplastnih dejavnikov s sistemskim vplivom.

— 7 makroekoloskimi raziskavami analiziramo in razlagamo biodiverzitetno krizo, 6.
globalno izumiranje.

— Makroekologija z interdisciplinarnim pristopom prispeva kljucne elemente za
napovedovanje prihodnjih scenarijev in strateske ukrepe za ohranjanje biodiverzitete.

— Znanja razlicnih strok zagotavljajo $irsi pogled na biodiverzitetno krizo, predvsem
velike zbirke podatkov v kombinaciji z naprednimi analitskimi orodji omogocajo
resevanje kompleksnih problemov in postavljanje naravovarstvenih prioritet.

— Biodiverziteta je pestrost in variabilnost Zivega sveta na Zemlji.

— Biodiverziteto prepoznavamo na treh nivojih: genetskem, vrstnem in ekosistemskem.

— Organizacija zdruzenih narodov je leta 1992 sprejela Konvencijo o biodiverziteti,
Slovenija jo je ratificirala 1996. Konvencija je bila dopolnjena s Kartagenskim in
Nagoyskim protokolom.

— Koncept biodiverzitete je vecplasten in vkljucuje tri strukturne vidike: vrstni,
funkcionalni in filogenetski vidik pestrost, ki jih vrednotimo po treh dimenzijah:
bogastvo, raznolikost in poravnanost.

— Biodiverziteta ni enakomerna razporejena po planetu. Na razporeditev kopenske
biodiverzitete vplivajo: temperatura, padavine, nadmorska visina, zgradba tal in
medvrstni odnosi med organizmi. Najvisja pestrost organizmov je v tropskih obmocjih
in se zmanjsuje proti poloma.

— Evidentirana planetarna biodiverziteta je 1,2 milijona vrst, napovedana pestrost vrst
zna$a 8,7 milijona vrst, od tega 2,2 milijona morskih.

— Sistematika zivih bitij klasificira organizme po nacelih kladistike in z monofiletskim
konceptom.

— Osnovna delitev zivih bitij temelji na izoblikovanosti celicnega jedra, delimo jih na
prokarionte Procaryota s skupinama: arheje Archaea in bakterije Bacteria ter evkarionte
Eucaryota s petimi skupinami: protozoji Protozoa, rastline Plantae, glive Fungi,
kromisti Chromista in zivali Animalia.

— Viruse pogojno uvrsamo med ziva bitja, nedvomno so rezultat evolucije, ne izkazujejo
pa vseh znakov zivih bitij.
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2. poglavje




Povzetek

2. poglavje: Telesna velikost

Janzekovi¢, F. (2023). Makroekologija: Analiza biodiverzitetnih podatkor. Univerza v Mariboru, Univerzitetna zalozba. doi: 10.18690/um.fom.2.2023

Velikost telesa je ena od osnovnih lastnosti
organizma. Z njo so povezane druge bioloske
lastnosti, npr.: zivljenjska doba, velikost
domacega okolisa, razmerja med telesnimi
organi oz. organskimi sistemi, nacin premikanja
in Stevilni drugi vidiki Zivljenja in ekologije.
Odnos med telesno velikostjo in abundanco
organizmov oblikuje povezavo med nivojem
osebka in nivojem populacije. Slednje vpliva na
strukturo vrstne sestave in na dinamiko ekoloske
zdruzbe. Telesna velikost je kljucna za
presnovne procese in posledi¢no tudi za porabo
naravnih virov (hrane, prostora ...), zato odnos
med velikostjo in  abundanco  razkriva
porazdelitev naravnih virov v ekoloskem
sistemu.

Frekvencna porazdelitev telesne  velikosti
organizmov v naboru vrst je posledica vec
energetsko-evolucijskih mehanizmov, in sicer
stopnje speciacije, stopnje izumiranja, stopnje
disperzije, medvrstne kompeticije in energetskih
omejitev. Vzorec porazdelitev je odvisen tudi od
merila v katerem opazujemo pojav. V lokalnih
razmerah, npr. habitat ali posamezna zdruzba, je
porazdelitev praviloma zelo desno asimetri¢na,
kar pomeni prevladujoce Stevilo vrst, ki so
manjse od povpre¢ja. V globalnem merilu na
nivoju kontinentov se porazdelitev telesne
velikosti priblizuje normalni porazdelitvi.

Odnos med telesno velikostjo organizmov in
njthovo abundanco prepoznavamo na Stiri
nivojih. 1) Globalni odnos med velikostjo in
gostoto je monotono spadajo¢ in se v povprecju
dobro ujema z regresijsko funkcijo s smernim
koeficientom —0,75. 2) Lokalni odnos med
velikostjo in gostoto izkazuje bistveno nizjo
stopnjo  povezanosti, smerni  koeficient
regresijske premice ima vrednost okrog —0,25.
Projekcija vrednosti gostote na maso oblikuje
trikotnik, kar je posledica velike variabilnosti
gostote majhnih do srednje velikih vrst. 3)
Individualna porazdelitev velikosti je frekvencna
porazdelitev telesne velikosti osebkov v zdruzbi
ne glede na vrstno pripadnost. Osebki so
razporejeni v ustrezni velikostni razred in
posamezen razred lahko vsebuje predstavnike
razlicnih vrst. Ena vrsta je lahko zastopana v vec
velikostnih razredih. 4) Odnos med zdruzbami
lahko opisemo kod samoredéenje, znan je
predvsem  pri  sesilnih  zdruzbah.  Rast
posameznega organizma pusti manj in manj
prostora za druge posameznike. Gre za
negativen odnos med povprecno velikostjo
organizma in celokupno abundanco zdruzbe.
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Velikost telesa (sin. telesna velikost, ang. Body Size) je ena od osnovnih lastnosti vsakega
organizma. S telesno velikostjo so povezane druge bioloske lastnosti, npr.: zivljenjska
doba, velikost domacega okolisa, razmerja med telesnimi organi oz. organskimi sistemi,
nacin premikanja in Stevilni drugi vidiki zivljenja in ekologije.

Posebna pozornost ekologov in evolucionistov je namenjena odnosu med telesno
velikostjo in abundanco organizmov. Odnos oblikuje kljuéno povezavo med nivojem
osebka in nivojem populacije v ekoloski ali evolucijski obravnavi vrste. Slednje se izkazuje
v strukturi vrstne sestave in v dinamiki ekoloske zdruzbe. Analiza telesne velikosti je tudi
ena od klju¢nih vsebin makroekoloskih analiz. Se veg, telesna velikost pogojuje presnovne
procese in posledi¢no porabo naravnih virov (hrane, prostora ...). Odnos med velikostjo
in abundanco zato razkriva tudi porazdelitev virov znotraj ekoloskega sistema.

Porazdelitev telesne velikosti v okviru nabora vrst je posledica vec energetsko evolucijskih
mehanizmov: stopnja speciacije, stopnja izumiranja, stopnja disperzije, interspecificna
kompeticija in energetske omejitve (Brown in Nicoletto 1991, Gaston in sod. 1997, Maurer
in sod. 1992).

Stopnja speciacije — Majhni organizmi imajo vecinoma krajsi generacijski cas, hitreje
spolno dozortijo in se prej razmnozujejo. Te lastnosti pospesujejo speciacijo, saj se ob
hitrejSem metabolizmu zviSata Stevilo mutacij in Stevilo selekcijskih dogodkov in
molekularna evolucija je hitrejsa. Bakterije npr. razvijejo rezistenco na antibiotike v zelo
kratkem casu, saj »evolucijska ura bije hitreje« pri manjsih organizmih. Kakorkoli ze,
tovrstnih dokazov ni pri homeotermih, npr. pri sesalcih in pticih.

Stopnja izumiranja — Tveganje za izumrtje vrste je v neposredni povezavi z velikostjo
njene populacije/ij. Majhne populacije izumirajo pogosteje kot velike. Telesno velike vrste
potrebujejo vec¢ naravnih virov, da zadostijo dnevne presnovne potrebe, kar posledicno
pomeni manjse Stevilo telesno velikih osebkov na enoto povrsine. Zato veliki organizmi
praviloma naseljujejo vecje obmocje, kar poveca velikost populacije in zmanjsa tveganje
za izumrtje. Z drugimi besedami, vecji areal vrste pomeni nizjo tveganje za njeno izumrtje.
Kadar je vse ostalo enako, bo telesno velika vrsta z majhnim arealom slej ko prej izumrla.

Stopnja disperzije — Disperzija je pomemben mehanizem genskega pretoka, njeno
razumevanje pa ne pomaga k razlagi vzorca odnosa med telesno velikostjo in vrstnim
bogastvom. Dosedanje raziskave ne potrjujejo povezanosti med telesno velikostjo in
sposobnostjo disperzije.

Interspecificna kompeticija — Vrste, ki na podoben nacin izkori$¢ajo naravne vire, so
praviloma kompetitotji (tekmeci). Ce sta kompetitorni vrsti enake velikosti, to se poveca
tekmovalnost. Predstavniki istega ceha (ang. Guild), ki na podoben nacin izkorisc¢ajo iste
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vire, se praviloma kategoricno razlikujejo v telesni velikosti. Primer je porazdelitev telesne
velikosti sov, ki v nocnem ¢asu plenijo male sesalce in tudi vecje zuzelke in druge vrste
manjsih pticev. Ko sove razporedimo v narascajoco vrsto telesne velikosti (Preglednica
2.1), je posamezna vrsta od predhodne vecja v povprecju za 1/3 (Preglednica 2.1, Slika
2.1).
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Slika 2.1 Devet vrst sov, ki Zivijo v osrednjem delu evropskega kontinenta, razporejene po narasc¢ajoci
vrednosti telesne velikosti. GP — mali skovik Glaucidium passerinum (povprecna dolZina telesa 16,5
cm), OS - veliki skovik Otus scops (19,5 cm), foto Gregor Bernard; AN — navadni ¢uk Athene noctua
(22 cm), AF — koconogi ¢uk Aegolius funereus (25 cm), AU — mala uharica Asio otus (36 cm), foto
Gregor Bernard; TA — pegasta sova Tyto alba (34 cm), SA — lesna sova Strix aluco (38 cm), foto Gregor
Bernard; SU — kozaca Strix uralensis (61 cm), foto Gregor Bernard; BB — velika uhatica Bubo bubo
(67,5 cm).

Fotografije prenesene iz spletne strani https://galerija.foto-narava.com/.

Energetske omejitve — Telesno majhne Zivali imajo ve¢jo moznost, da so Stevil¢ne, kot
telesno velike Zivali. Pri tem lahko izhajamo iz enostavne geometrijske zakonitosti, v isto
prostornino gre ve¢ majhnih kot velikih elementov. Vendar so v ekoloskih sistem ob
prostoru bistvene tudi druge omejitve. Drugi naravni viri, predvsem hrana so kljucni
omejujoci dejavnik za Stevilo osebkov. Po drugi strani je za telesno majhne Zivali na
razpolago bistveno vec ekoloskih ni§ kot za telesno velike Zivali. Telesno velike Zivali
potrebujejo vecjo kolicino hrane kot majhne zivali, po drugi strani potrebujejo relativno
manjso kolicino energije na enoto telesne mase. Telesno velike Zivali se praviloma
prehranjujejo z energetsko revnejso hrano, v primerjavi s telesno majhnimi vrstami, za
katere sta kakovost hrane in njen energetski izkoristek zelo pomembna.

Kakorkoli ze, v skladu z metabolno teorijo v ekologiji, s katero razlagamo makroekoloski
vzorec v telesni velikosti, je relativni energetski tok skozi vse velikostne razrede zivali
izenacen. Slednje vpliva na Stevilo osebkov v posameznem velikostnem razredu in
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potencialno tudi na Stevilo vrst. Zakonitost znotraj posameznega velikostnega razreda je
za odnos med vrstnim bogastvom § in telesno velikostjo L (telesna dolzina), posplosena
v enachi:

S=1L72

Zakonitost razmerja med vrstnim bogastvom in telesno velikostjo, kjer bogastvo upada s
kvadratom narascanja telesne dolZine, so potrdili pri razli¢nih kopenskih Zivalih, med njimi
pri sesalcih, pticah, hroscih in metuljih (May 1988).
Preglednica 2.1 Pregled 13 vrst evropskih sov v narascajoci vrsti njihove povprec¢ne mase. Povpre¢no
povecanje glede na predhodno vrsto in deleZ povecanja. Podatki o povprecni telesni masi vrst so

povzeti iz funkcionalnih znakov (Storchova, Horak 2018)

Povecanje mase

DeleZ povecanja

Povprecna glede na mase glede na
masa (g) predhodno vtsto  predhodno vrsto

(2) %)
Mali skovik Glancidinm passerinum 62,5
Veliki skovik Otus scops 90,5 28 30,9
Koconogi ¢uk Aegolius funerens 135 445 33,0
Cuk Athene noctua 153 18 11,8
Mala uharica Asio otus 2555 102,5 40,1
Mocvirska uharica | Asio flammens 295 395 13,4
Skob¢ja sova Surnia ulnla 308 13 42
Pegasta sova Tyto alba 354 46 13,0
Lesna sova Strisc aluco 4955 141,5 28,6
Kozaca Strix uralensis 765 269,5 352
Brada sova Strix nebulosa 891,5 126,5 14,2
Snezna sova Bubo scandiacus 1.925 1.033,5 53,7
Velika uharica Bubo bubo 2.288 363 15,9

Telesno velikost organizma lahko podajamo v absolutnih vrednosti (npr. z dolzino telesa
ali maso) ali relativno glede na primerjave z drugimi organizmi. Npr. siva podgana je velika
v primerjavi s hiSno misjo, vendar je manjsa od kune belice. V raziskovalni praksi merimo
posamezne kolicine, ki so povezane z velikostjo njihovega telesa. Najpogostejsi oceni
velikosti sta telesna masa, ki jo izrazimo v g ali &g, in dolzina telesa, ki jo najpogosteje
izrazimo v zm, e ali m. Meritve telesa se nanasajo na bolj ali manj standardizirane mere
posameznih telesnih segmentov. Npr. pri malih sesalcih merimo: telesno maso, dolzino
telesa, dolzino repa, dolzino zadnjega stopala, dolzino uhlja, dolzino lobanje ipd. Pri pticih
merimo: telesno maso, dolzino telesa, dolzino peruti, dolzino repa, dolzino kljuna, dolzino
kraka (tarzo-metatarzusa) ipd. V analizo telesne velikosti najpogosteje vklju¢imo bodisi
telesno maso bodisi dolzino telesa, nobena od teh vrednosti pa v celoti ne podaja
informacije o dejanski velikosti organizma. V primerih, ko razpolagamo z meritvami
razlicnih segmentov telesa, lahko skupno informacijo o telesni velikosti izlus¢imo iz niza
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podatkov s pomocjo multivariatne metode Analiza glavnih komponent. V njej 1. glavna
komponenta razlaga variabilnost v telesni velikosti, podrobnejso razlago in postopek glej
v Poglavijih 11 in 12. To pomeni, da v nadaljnje analize in vrednotenje telesne velikosti ne
vklju¢imo meritev posameznih telesnih segmentov, temvec v nadaljnje analize vkljuc¢imo
prvo glavno komponento, ki je nosilka informacije o velikosti organizma.

Vsebina je razdeljena v dve poglavii:

— Frekvencna porazdelitev telesne velikosti.

— Odnos med telesno velikostjo in abundanco.
2.1 Frekvencna porazdelitev telesne velikosti

Porazdelitev frekvence mase kopenskih vretencarjev je odvisna od merila, v katerem
tenomen opazujemo. V lokalnih razmerah (npr. v istem habitatu ali posamezni zdruzbi) je
porazdelitev praviloma mocno desno asimetricna in z bistveno prevladujo¢im vrstnim
bogastvom vrst lazjih od povprecja. V globalnem merilu na nivoju kontinentov se
frekvenéna krivulja priblizuje normalni porazdelitvi. Vzorci porazdelitve velikosti se
nekoliko razlikujejo med posameznimi skupinami vretencarjev. Npr. pri pticith je
povprecna masa evropske gnezdilke 653 g, manjso maso od povprecja ima 324 vrst oz.
75,7 % vrst pticev, le 24,3 % vrst je tezjih od povprecja. Frekvencna porazdelitev mase
pticev izkazuje vzorec z dvema vrhoma, s prvim vrhom okrog vrednosti 20 g in drugim
pri priblizno 636 g telesne mase (Slika 2.2).

Po podatkih Evropske okoljske agencije (European Environment Agency 2021) je v
obdobju 2013 do 2018 v Evropi gnezdilo 428 vrst pticev. Njihova povpre¢na masa je bila
v razponu od 5,2 g pri rdeceglavem kraljicku do 11.150 g pri labodu grbeu, s povprecjem
035,5 g, kar je povprecna masa kvakaca.

St. vrst

Log Masa (g)

Slika 2.2 Frekvencna porazdelitev logaritmiranih vrednosti telesne mase 428 vrst evropskih pticev
gnezdilcev. Porazdelitev izkazuje dva vrhova, prvega pri masi okrog 20 g Log 1,2 (npr. kmecka lastovka
Hirundo rustica) in drugega pri masi okrog 636 g Log 2,7 (npr. kvaka¢ Nycticorx nycticorax). Podatki
za izdelavo grafa so kombinacija porocila o evropskih gnezdilkah (European Environment Agency
2021) in podatkov o funkcionalnih znakih pti¢ev (Storchova, Hofak 2018).
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Slika 2.3 Najmanjsa in najvecja vrsta ptica v slovenski ornitofavni. Razmerje med fotografijama ustreza
dejanskemu razmerju v velikosti. Rumenoglavi kraljicek Regulus regulus (povpretna telesna dolZina 90
mm) zgoraj desno in labod grbec Cygnus olor (1.500 mm) z mladici.

Foto: Gregor Bernard.

2.2 Odnos med telesno velikostjo in abundanco

Pomen odnosa med telesno velikostjo organizmov in njihovo abundanco je v ekologiji in
evoluciji dobro prepoznan fenomen. Dejansko ne gre le za en, ampak za $tiri razlicne
kombinacije procesov, ki jih moramo analizirati loceno. Da bi bolje razumeli, kako in zakaj
sta abundanca in telesna velikost povezani, so v nadaljevanju predstavljeni vsi stitje tipi
odnosa.

Globalni odnos med velikostjo in populacijsko gostoto GSDR (ang. Global Size-
density Relationship) je najbolj prepoznaven vzorec odnosa med telesno velikostjo in
gostoto osebkov (Stevilom zivali na povtsino, npr. Stevilo gnezdecih parov na km?). V
globalnem merilu se odnos med povprecno maso vrste My in njeno povprecno gostoto
Ny v povpredju zelo dobro prilagaja regresijski funkciji (7 > 80 %; Slika 2.4). Odnos je
monotono padajo¢, smerni koeficient regresijske premice je priblizno g = — 0,75;
regresijska enacba ima obliko:

3

— 4
Ngp = cMg; .

Pri vrednosti ¢ regresijska premica seka Y os. Opisan odnos je znan kot Damuthovo
pravilo. To pravilo je za GSDR se posebej zanimivo, ker odnos med gostoto populacije in
telesno velikostjo lahko zapiSemo kot Ny & My?/?. Ta odnos je v proporcionalnem
nasprotju glede na stopnjo metabolizma, ki je: B M,”* Rezultat tega odnosa je
Damuthovo pravilo, po katerem so energetske potrebe populacije (B * Ny) nasprotno
sorazmerne njeni mast:

M;pﬁM *MIPJ/II — Mxpo —
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To je tako imenovano »energetsko ekvivalentno pravilo« EER (ang. Energetic Equvalence
Rule), ki navdusuje ckologe, zaradi vzpostavljanja zakonitost med eckoloskimi in
tizioloskimi procesi.

Naslednja lastnost, ki podpira energetsko pravilo v GSDR, je vrednost koeficienta ¢
Slednji se znacilno razlikuje med skupinami ektotermnih in endotermnih Zivali. Nizja
vrednost ¢ pri ektotermih je v povprecju proporcionalna prenosu energije med troficnimi
nivoji in istoc¢asno inverzno proporcionalna razliki v stopnji metabolizma (White in sod.

2007).

Lokalni odnos med velikostjo in gostoto LSDR (ang. Local Size-density Relationship)
izkazuje drugacen odnos kot GSDR. Gostota in telesna velikost izkazuje na lokalnem
nivoju bistveno nizjo stopnjo povezanosti (7 < 15 %) kot na globalnem, smerni koeficient
regresijske premice ima vrednost okrog z = — 0,25. Projekcija vrednosti gostote na maso
oblikuje razprsitev vrednosti v obliki trikotnika (Slika 2.4). Gostota telesno majhnih do
srednje velikih vrst lahko mocno variira, gostota telesno velikih vrst pa je vedno nizka.
Zgornja vrednost odnosa LSDR je monotono omejena na odnos primerljiv z GSDR (Slika
2.4). Razliko v vzorcu porazdelitve med GSDR in LSDR lahko razlozimo s tem, da GSDR
predstavlja maksimalno zgornjo mejo lokalne abundance in privzema, da je gostota
osebkov homogeno razporejena po celotnem prostoru. Lokalna variabilnost okolja ne
omogoca homogene gostote, zato prihaja do znatnih razlik v gostoti izbrane vrste med
nahajalis¢i. Posledica nehomogene gostote vrst, ki je posledica ekoloskih razmer v
lokalnem okolju, oblikuje porazdelitev odnosa v obliki trikotnika, kot je predstavljeno na
Sliki 2.4.

Individualne porazdelitve velikosti oz. velikostni spekter ISD (ang. Individual Size
Distributions or Size Spectra) je frekvencna porazdelitev telesne velikosti osebkov v
zdruzbi ne glede na njihovo vrstno pripadnost. Torej, 7 stevilo osebkov razporedimo v /
Stevilo velikostnih razredov s povprecno maso razreda m,;. Posamezni razred lahko
vsebuje predstavnike razli¢nih vrst, prav tako je ena vrsta lahko zastopana v vec velikostnih
razredih. Odnos med abundanco in velikostjo je negativen, vecje kot so zivali manjsa je
abundanca (Slika 2.4). Taksen tip odnosa med velikostjo in abundanco se uporablja
predvsem za vodne organizme, npr. ribe, ki rastejo celotno zivljenje zato ne moremo
dolociti natancne ocene velikosti odraslega osebka.

Vzorec individualne porazdelitve nastopa v treh oblikah: 1. monotoni upad, kjer je
najman;si velikostni razred najbolj stevilcen, z vsakim naslednjim velikostnim razredom
pa Stevilo osebkov linearno upada; 2. unimodalna porazdelitev, pri kateri je eden od
vmesnih razredov najstevilcnejsi; 3. multimodalna porazdelitev, porazdelitev ima vec
vrhov.
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Odnos med zdruZzbami CCSR (ang. Cross-community Scaling Relationship) lahko
opisemo kod zakonitost samo redcenja (ang. Self-thinning Rule). Znan je predvsem iz
zdruzb rastlin in intersticijalnih zdruzb. Pri raziskovanju sesilnih zdruzb lahko opazujemo,
da z rastjo posameznega organizma ostaja vse manj prostora za druge posameznike. To

lahko zapiSemo kot negativni odnos med povprecno velikostjo organizma M, 4 in celotno

abundanco zdruzbe Ty, (Slika 2.4). Analizo izvedemo bodisi z dolgorocnim spremljanjem
zdruzbe ali s primerjavo vec¢ zdruzb v razli¢nih starostnih stopnjah. Na splosno lahko
odnos CCSR zapisemo v obliki zakonitosti:

-z
Ngor X Ming -

Eksponent z je podoben inverzni vrednosti eksponenta pri stopnji metabolizma. Odziv
CCSR pri razliénih sistemih oz. taksonih ima zelo podoben vzorec. Kjer je razpolozljivost

naravnih virov oz. zivljenjskega prostora v posameznih lokalitetah konstantna, povprecna
vrednost virov na enak nacin determinira stevilo osebkov v populaciji.

GSDR LSDR

Log Globalna
Populacijska gostota

Log Lokalna
populacijska gostota

. CCSR

L
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1
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Slika 2.4 Stitje tipi odnosa med telesno velikostjo in abundanco. GSDR — Globalni odnos med velikostjo
in gostoto, LSDR — Lokalni odnos med velikostjo in gostoto, ISD — Individualna porazdelitev velikosti
oz. velikostni spekter, CCSR — Odnos med zdruzbami. Crtkana &érta predstavlja regresijsko premico.
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1

“

£ ™  PRIMER 2.1
,‘3\ Frekvencna porazdelitev telesne velikosti gnezdilk Slovenije

Iz Gnezditvenega atlasa Slovenije (Miheli¢ in sod. 2019) smo povzeli nabor 210 vrst pticev,
ki gnezdijo na ozemlju Slovenije. Za cenilko telesne velikosti smo privzeli povprecno maso
vrste, kot jo med funkcionalnimi znaki navajata Storchova in Horak (2018). Najlazja
gnezdilka je rdeceglavi kraljicek s povprecno maso 5,2 g in najtezja labod grbec s
povprecno maso 11.150 g (Slika 2.3), jerebica Perdix perdix z maso 383,4 g je povprecne
velikosti.

Frekvencna porazdelitev v velikostne razrede izkazuje mocno desno asimetri¢no
porazdelitev. Z vrstami najbogatejsi razred je v razponu od 11 do 24 gramov (s povprecno
maso 17 @), v katerega je uvrscenih 56 vrst (Slika 2.5). Povprecno maso 17 g ima tascica
Erithacus rubecula (Slika 2.6).

St. vrst

Log Masa (g)

Slika 2.5 Frekvencna porazdelitev telesne mase 210 Slika 2.6 TasCica Etithacus rubecula s
vrst pticev gnezdilcev v Sloveniji. povpre¢no maso 17,5 g je v razporeditvi
telesne mase slovenskih gnezdilcev
uvr§Cena v najStevilénejsi razred s
povprecjem 17 g.
Foto. Gregor Bernard.
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¢ N PRIMER2.
- ‘_’ - Odnos med telesno velikostjo in Stevilom parov na povr§ino —
- globalni vzorec

Iz nabora 427 vrst evropskih gnezdilk (European Environment Agency 2021) smo povzeli
vrste, ki gnezdijo na celinskem obmocju Evrope v geografski sirini od 30 do 50 stopinj
(Hagemeijer in Blait 1997). Seznam obsega 323 vrst. Podatke o velikosti geografskega
obmo¢ja (km?) in gostoti (Stevilo parov / km2) smo prav tako povzeli po Evropski okoljski
agenciji (European Environment Agency 2021) in jih kombinirali s povprecno maso vrste,
ki smo jo povzeli kot funkcionalni znak iz Storchova in Hofak (2018).

Odnos, ki ga opiSeta povprecna gnezditvena gostota in povprecna masa, je linearen in
monotono padajoc s smernim koeficientom z = — 0,57 (Slika 2.7).

3

GSDR

o —_

LOG Gostota parov
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LOG Masa (g)

Slika 2.7 Primer odnosa med gostoto gnezdecih parov in povprecno maso vrste v globalnem merilu.
Globalni odnos med abundanco in maso vrste GSDR na primeru evropskih gnezdilk.

~" A  PRIMER23
- ‘_y - Odnos med telesno velikostjo in §tevilom parov na povts§ino —
‘ —_ * lokalni vzorec

Iz clanka Kmecl in sod. (2014) smo povzeli podatke o stevilu gnezdecih parov ptic na
obmocju Kozjanskega parka in jih kombinirali s povprecno maso vrste, ki smo jo povzeli
kot funkcionalni znak iz Storchova in Hotak (2018).
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Odnos, ki ga opiseta gostota in masa je na projekciji v obliki trapezoida (Slika 2.8), (zaradi
odsotnosti najvecjih vrst manjka desna stran trikotnika). To je primer lokalnega vzorca
odnosa med abundanco in maso zivali, v katerem je variabilnost majhnih in srednje velikih
vrst zelo velika. Zgornja meja abundance je omejena z linearno padajoco vrednostjo. Vrsta
z najvisjo abundanco je ¢rnoglavka Sylvia atricapilla (Slika 2.9).

- LSDR
2,5
22
o
S5
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0 4
LOG Masa (g)
Slika 2.8 Primer odnosa med abundanco in maso Slika 2.9 Crnoglavka Sylviz atricapilla je na
vrste v lokalnem merilu, LSDR. Lokalni odnos obmocdju Kozjanskega parka vrsta z najvisjo
med abundanco in maso LSDR na primeru gnezditveno abundanco; njena povpre¢na masa
gnezdilk Kozjanskega parka. znas$a 18,6 g.

Foto. Gregor Bernard.

PRIMER 2.4

Odnos med telesno velikostjo in Stevilom osebkov —
individualni pristop

Podatke o stevilu gnezdecih parov na obmocju Kozjanskega parka (Kmecl in sod. 2014)
smo kombinirali s povprecno maso vrste, ki smo jo povzeli iz Storchova in Hotak (2018).

Posamezno vrsto smo uvrstili v enega od treh v naprej definiranih velikostni razredov
(Preglednica 2.2). Stevilo osebkov za posamezni velikostni razred smo izracunali kot vsoto
vseh parov za vrste, ki so uvrscene v konkreten velikostni razred (Preglednica 2.2). Vrsta
z najvisjo maso je krokar Corvus corax (Slika 2.11). Odnos med individualnimi frekvencami

vrst in njthovo povprecno maso opise linearna in monotono padajoca funkcija s smernim
koeficientom z = — 1,1 (Slika 2.10).
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Preglednica 2.2 Razporeditev gnezdilk Kozjanskega parka v tri velikostne razrede, Stevilo vrst in skupno
Stevilo osebkov v posameznem razredu

Masa-razred Povpre¢na masa (g) LOG_Masa (g) N-vist N-osebkov LOG_N-osebkov
Lahki
2 1,42
(do 99 g 6,3 4 58 4859 3,69
Sredn 324 2,51 22 556 2,75
(od 100 do 999 g) ’ ’
Tezki
11 1 1
(nad 1.000 57 3,06 3 7 ,85
4,00
ISDR
« 3,50
J
Z 300
a *
£ 2,50
=
2,00
O >
2 L 4
21,50
1,00
1,00 1,50 2,00 2,50 3,00 3,50
LOG MASA (G)

Slika 2.10: Individualna obravnava osebkov v odnosu  Slika 2.11 Krokar Corvus corax je s povpre¢no
med abundanco in maso ISDR na primeru gnezdilk  maso 1.217 g najteZja vrsta ptica na obmocju
Kozjanskega parka. Kozjanskega parka.
Foto. Gregor Bernard.




28 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV
Zakljucki

— Velikost telesa je ena od osnovnih lastnosti organizma. S telesno velikostjo so povezane

druge bioloske lastnosti, npr.: zivljenjska doba, velikost domacega okolisa, razmerja
med telesnimi organi oz. organskimi sistemi, nacin premikanja in drugi vidiki zivljenja
in ekologije.

— Odnos med telesno velikostjo in abundanco organizmov izraza povezavo med nivojem
osebka in nivojem populacije. Slednje vpliva na strukturo vrstne sestave in na dinamiko
ekoloske zdruzbe.

— Telesna velikost je kljucna za presnovne procese in posledicno tudi za porabo naravnih
virov (hrane, prostora ...), zato odnos med velikostjo in abundanco razkriva
porazdelitev virov znotraj ekoloskega sistema.

— Frekvencna porazdelitev telesne velikosti je posledica ve¢ energetsko evolucijskih
mehanizmov: stopnja speciacije, stopnja izumiranja, stopnja disperzije, interspecificna
kompeticija in energetske omejitve. Vzorec porazdelitev je odvisen tudi od merila, v
katerem ga opazujemo. V lokalnih razmerah (npr. habitat ali posamezna zdruzba) je
porazdelitev praviloma zelo desno asimetricna in z bistveno prevladujo¢im vrstnim
bogastvom vrst lazjih od povprecja. V globalnem merilu na nivoju kontinentov pa se
priblizuje normalni porazdelitvi.

— Odnos med telesno velikostjo organizmov in njihovo abundanco prepoznavamo na
stiri nivojih: GSDR, LSDR, ISD, CCSR.

— Globalni odnos med velikostjo in gostoto GSDR je monotono padajo¢ in se v
povprecju dobro ujema z regresijsko funkcijo s smernim koeficientom — 0,75.

— Lokalni odnos med velikostjo in gostoto LSDR izkazuje bistveno nizjo stopnjo
povezanosti, smerni koeficient regresijske premice ima vrednost okrog — 0,25.
Projekcija vrednosti gostote na maso oblikuje trikotnik, kar je posledica velike
variabilnosti gostote majhnih do srednje velikih vrst.

— Individualna porazdelitev velikosti ISD je frekvencna porazdelitev telesne velikosti
osebkov v zdruzbi, ne glede na vrstno pripadnost. Osebki so razporejeni v ustrezen
velikostni razred, posamezni razred lahko vsebuje predstavnike razlicnih vrst, prav tako
je ena vrsta lahko zastopana v vec velikostnih razredih.

— Odnos med zdruzbami CCSR lahko opisemo kod samoredcenje, znan je predvsem pri
sesilnih zdruzbah. Rast posameznega organizma povzroci vse manj prostora za druge
posameznike. Gre za negativhi odnos med povprecno velikostjo organizma in
celokupno abundanco zdruzbe.
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Povzetek

3. poglavje: Vrstno bogastvo

Janzekovi¢, F. (2023). Makroekologija: Analiza biodiverzitetnih podatkor. Univerza v Mariboru, Univerzitetna zalozba. doi: 10.18690/um.fom.2.2023

Vrstno bogastvo je skupno stevilo vrst v vzorcu,
v zdruzbi ali v regiji. Vrstno bogastvo izmerimo
z ugotavljanjem prisotnosti vrst. Z vecanjem
vlozenega raziskovalnega dela zmanjsamo
pristransko  podcenjenost  Stevila  vrst.
Raziskanost zdruzbe ocenimo z akumulacijsko
krivuljo vrst. Ko krivulja doseze asimptoto, je
raziskanost ~ vrstnega  bogastva  ustrezna.
Primerjave vrstnega bogastva med zdruzbami, ki
so raziskane z razlicnim vlozkom raziskovalnega
dela, izvajamo z redcenjem. To je z oceno Stevila
vrst posameznih zdruzb, ki ga standardiziramo
na enako kolicino raziskovalnega dela.
Standardizacija raziskanosti je lahko izvedena
glede na stevilo osebkov ali glede na vlozeno
delo (Stevilo vzoréenj, ¢as vzorcenja). Stevilo
vzorcenj in Stevilo osebkov sta tesno povezani.
Pri popisovanju biote z enako intenzivnim in
konstantnim vzorcenjem, kumulativno $tevilo
prestetth osebkov linearno narasca skupaj s
kumulativnim ~ stevilom  vzorcev. Zdruzbo
raziskujemo z vidika lokalne — alfa in regionalne
— gama biodiverzitete. Znotraj ene regije je
prisotnih vec lokalnih alfa diverzitet, ki skupaj
sestavljajo gama diverziteto. Biodiverziteta v
prostoru in ¢asu ni konstantna, v prostorskem in
casovnem gradientu se spreminja tako Stevilo
vrst, kot njihova sestava. Prostorsko ali casovno
variabilnost v vrstni sestavi znotraj regije (oz.
spreminjanje v Stevilénosti in sestavi vrst med
lokalnimi vzorci) imenujemo beta diverziteta,
vzroki zanjo so okoljski in biotski. Primerjave
med posameznimi alfa diverzitetami ocenjujemo

s cenilkami parnih primerjav, ob hkratni
primerjavi treh ali vec¢ lokalnih diverzitet jih
vrednotimo s cenilkami mnogoterih primerjav.
Alternativa parnim primerjavam je analiza zeta
diverzitete,  kjer  istocasno  analiziramo
spremembo v vrstni sestavi med mnogo
lokalitetami. Vzorcenje biote 2z namenom
evidentiranja vrstnega bogastva 0z.
biodiverzitete izbrane skupine organizmov
nacrtujemo v skladu z optimalnim vlozkom
raziskovalnega dela, da ujamemo ravnotezje med
ustrezno raziskanostjo ter casovno in materialno
investicijo v izvedbo vzorcenja. V analizi
biodiverzitete smo osredotoceni na prisotnost
vrst, pomembno informacijo pridobimo tudi iz
manjkajoc¢ih  vrst.  Pricakovane,  vendar
manjkajoce vrste v zdruzbi, imenujemo temna
diverziteta. Koncept temne diverzitete temelji na
manjkajocih in pricakovanih vrstah in vkljucuje:
nabor vrst, tarcno zdruzbo in filtriranje vrst.
Temno diverziteto izrazimo kot razliko med
pricakovanim  in  opazovanim  vrstnim
bogastvom, njeno relativnho vrednost pa z
indeksom popolnosti zdruzbe. Z Bealovim
indeksom podamo verjetnost prisotnosti vrste
na lokaliteti. Prikrite vrste so skupina sorodnih
organizmov, ki so si fenotipsko zelo podobni,
morfoloske razlike med njimi niso zaznavne ali
pa so zelo slabo izrazene. Po navadi so prikrite

vrste monofiletska skupina v zgodnji fazi
speciacije, lahko pa gre tudi za vrste, ki so locene
ze dolgo ¢asovno obdobje, vendar pri njih ni

prislo do morfoloske diferenciacije.
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Vrstno bogastvo (ang. Species Richness) je skupno Stevilo vrst v vzorcu, v zdruzbi ali v
regiji. Vzorec (ang. Sample) v biodiverzitetni raziskavi je enkratni popis zdruzbe izbranih
organizmov na definiranem obmocju in v definiranem c¢asu. Vzorec lahko spremljajo
meritve drugih biotskih in abiotskih dejavnikov, povezanih z vzorcem, praviloma gre za
spremenljivke, s katerimi zelimo razloziti lastnosti in variabilnost v zdruzbi. V
biodiverzitetnih raziskavah se po navadi usmerimo v izbrano skupino organizmov in jo
poimenujemo zdruzba (ang. Community). V biodiverzitetni raziskavi se osredoto¢imo na
zdruzbo iz istega trofinega nivoja, ki predstavlja manjsi del Zivljenjske zdruzbe
(biocenoze) oz. samo del celotne skupnosti zivih organizmov. Ob terenskem popisovanju
izbrane zdruzbe organizmov v njthovem habitatu (npr. malih sesalcev v bukovem gozdu,
prezimujocih ptic na jezeru ali metuljev na tradicionalno koSenem travniku), geografski
prostor na katerem poteka raziskava zdruzbe, imenujemo obmodje. Obmocje je v
biodiverzitetni raziskavi geografski prostor, na katerem analiziramo lastnosti zdruzbe,
lahko je dobro prepoznavno in definirano z biotopskimi in krajinskimi elementi, in tako
razmejeno od drugith obmocij (npr. Pohorje). Lahko je razmejeno s politicnimi mejami
(npr. obmodje ob¢ine Duplek ali obmodje Evropske skupnosti). Cas je obvezna
spremenljivka v biodiverzitetni raziskavi, navajamo ga z datumom (dd.mm.yyyy) ali
casovnim obdobjem v katerem je potekalo vzorcenje.

Vrstno bogastvo dolo¢imo z ugotavljanjem prisotnosti (prezenci), tj. s prestetjem vrst v
vzorcu, pri cemer ne upostevamo njihove Stevilénosti (abundance) oz. njihovih delezev
(relativne abundance). Stetje vrst je po navadi pristransko, vrednost je podcenjena glede
na dejansko stevilo vrst v zdruzbi. S povecanjem raziskovalnega dela (s prestevanje vecjega
stevila osebkov, pregledovanjem vecjega stevila vzoréenih enot ali z vzorcenjem na vecjem
obmocju) se namrec¢ veca stevilo odkritih vrst.

V analizi biodiverzitete se v glavnem osredoto¢amo na prisotnost vrst, manjkajocim
vistam pa ne posvecamo posebne pozornosti. Z drugimi besedami ali manjkajoce vrste
dopolnjujejo informacijo o biodiverziteti? Temna diverziteta (ang. Dark Diversity) je
nabor vrst, ki na lokaliteti manjkajo, vendar jih potencialno pricakujemo. Besedna zveza
»temna diverziteta« je nastala po analogiji s »temno snovjo« v fiziki. Temne snovi ne
vidimo, lahko pa izmerimo njen vpliv.

Analiza vrstnega bogastva obsega razlicne vidike obravnave, ki so deloma predstavljeni v
tem poglavju, deloma v 4. poglavje Vrstna pestrost in v 7. poglavju Analiza zdruzbe.

Literatura s tega podrocja je obsezna in se nanasa na teorijo bogastva vrst kot tudi na

analiticne pristope in konkretna raziskovalna porocila. V seznamu literature je navedenih
nekaj temeljnih virov. V tem poglavju so predstavljene naslednje vsebine:

— Prostorska komponenta vrstnega bogastva.
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— o alfa diverziteta.
— B beta diverziteta.
— vy gama diverziteta.
— wvrstni obrat in ugnezdenost.
— ( zeta diverziteta.
— Ocena vrstnega bogastva.
— Akumulacijska krivulja vrst in redcenje.

— Temna diverziteta in prikrita diverziteta.
3.1 Prostorska komponenta vrstnega bogastva

Kljub navidezni razumljivosti koncepta vrstnega bogastva sta njegova interpretacija in
analiza vecplastni. Vrstno bogastvo razumemo kot stevilo vrst v zdruzbi ali na dolocenem
obmocju (lokalni nivo), kar imenujemo toCkovna diverziteta oz. o diverziteta (alfa
diverziteta) (Tome 20006). Razli¢no sestavo vrst med zdruzbami imenujemo vrstni obrat.
To sta § diverziteta (beta diverziteta) in { diverziteta (zeta diverziteta). Tretji nivo je skupno
stevilo vrst v celotni regiji oz. v skupini obravnavanih zdruzb (regionalni nivo), kar
imenujemo y diverziteta (gama diverziteta). V primeru, da v vrednoteni zdruzbi ni
podvzorcev (razpolagamo s samo enim vzorcem), v tem primeru y diverziteta ustreza o
diverziteti (Slika 3.1). Analiziranje vrstnega bogastva je predstavljeno na raziskavah suhih
juzin v visokogorskih habitatih, pristop je podrobneje predstavljen v Projektu 3.1.
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PROJEKT 3.1

Vrstno bogastvo suhih juZin Opiliones v alpskih visokogorskih
habitatnih tipih

Novak in sodelavci (2017) so izvedli popise suhih juzin (Slika 3.3) v petih habitatnih tipih
(HT) v Kamnisko-Savinjskih Alpah (Preglednica 3.1). Prezenco in abundanco vrst na
posameznih lokacijah (tj. vzoréenih enotah) so vnesli v Excelovo preglednico. Vzorcenje
je potekalo zaradi ugotavljanja, katere habitatne tipe poseljujejo posamezne vrste suhih
juzin. Metode zbiranja podatkov so bile razdeljene na terensko delo, laboratorijsko delo
in delo z racunalnikom. Na terenu je vec raziskovalcev z opazovanjem iskalo suhe juzine
z delom ca. 70 minut/oseba/vzoréeno enoto (Slika 3.2). V laboratoriju so s pomodjo
literature determinirali osebke do vrste. Zbrane podatke, loceno za prezenco in abundanco
posameznih vrst v posameznih vzoréenih enotah, so uredili v Excelovo tabelo za
racunalnikom. Ti dve preglednici omogocata Stevilne vidike analize biodiverzitete, na
njih so predstavljeni principi in nacini obdelave podatkov o vrstnem bogastvu.

Slika 3.2 Vzorcenje suhih juZin v visokogorskih habitatih Kamnisko—Savinjskih Alp. Pri opazovanju so
pregledovali vegetacijo, jo odstirali, obracali kamne in pregledovali mikrohabitate (skalne stene, grusc,
gola tla itd.). Kjer je bil na voljo drobir oz. sipek substrat, so ga pribliZno 5 1 presejali skozi mreZo z
odprtinami 1,5 x 1,5 mm. V sejancu so iskali suhe juZine, ki Zivijo v substratu.

Foto. Tone Novak.

Slika 3.3 Suha juZina vrste navadni Sirokookec
Platybunus bucephalus.
Foto. Peter Kozel.
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3.1.1 Alfa diverziteta in gama diverziteta.

Z o diverziteto podamo Stevilo vrst na definiranem obmocju (v eni vzoréeni enoti), z vy
diverziteto podamo Stevilo vrst v regiji, ki praviloma zajema vec¢ vzorcenih enot (oz.
obmocij). V Primerih 3.1 in 3.2 je predstavljena alfa in gama diverziteta.

1
_£™ PRIMER3.1
:‘3\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih

V posameznem habitatnem tipu v visokogorju so nasli od 5 do 11 vrst suhih juzin.
Tabelaricno (Preglednica 3.1) in graficno (Slika 3.4) je predstavljeno stevilo vrst suhih juzin
Opiliones v petih habitatnih tipih HT. Oznaka HT in njihovo poimenovanje je
dogovorjena  z  EU  Kklasifikacijo  habitatnih  tipov,  predstavljeno  na
www: https://eunis.eea.curopa.cu/index.jsp.

Preglednica 3.1 Stevilo vrst suhih juZin — alfa diverziteta za posamezni habitatni tip HT

Oznaka HT  Habitatni tip St. vrst

31.52 Rusevje zunanjih severnih in jugovzhodnih Alp 11
36.413 Alpinska in subalpinska traviS¢a na karbonatni podlagi v Juznih Apneniskih Alpah 10
36.433 Blazinasta travisca ¢vrstega Sasa 8
61.231 Montanska do subalpinska karbonatna melisca 5
61.232 Alpinska karbonatna melis¢a 10

12

10

Z g

2

2

0

36.413 36.433 61.231 61.232 31.52
Habitatni tip

Slika 3.4 Alfa diverziteta — Stevilo vrst suhih juZin v posameznem habitatnem tipu. Poimenovanje
habitatnih tipov je v Preglednici 3.1.

Vrednost gama d iverzitete enacimo s celokupnim vrstnim bogastvom, ki v tem primeru
znasa 14 vrst.
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3.1.2 Beta diverziteta

Z. B diverziteto vrednotimo razlike v vrstni sestavi med dvema obmocjema ali istocasno
med ve¢ obmodji. Beta § diverziteta je posledica razlik v dolocenem ekoloskem dejavniku
oz. njihovi kombinaciji (fizikalne, kemijske ali biotske narave) ali pa vzorcenju v razli¢nih
habitatih. Ra¢unamo jo kot indeks raznolikosti med dvema obmocjema (lokalnima
zdruzbama) znotraj iste regije. V literaturi je znanih vec¢ kot 20 cenilk za izracun beta
diverzitete. Primerjave razlik med obmodji lahko izvajamo v parih — parne primerjave
(ang. Pairwise Dissimilarites) ali pa primerjamo ve¢ obmodij istocasno — mnogotere
primerjave (ang. Multiple—site Dissimilarities). V osnovi racunamo 3 diverziteto s
primerjanjem vrstne sestave dveh lokalnih vzorcev, pri cemer upostevamo
prisotnost/odsotnost — PA (ang. Presence / Absence) vsake vrste. Cenilke s katerimi
primerjamo podobnost ali razlicnost med dvema zdruzbama, racunamo iz PA matrike. Pri
primerjanju dveh obmocij eno opredelimo kot referencno obmocje in njegovo vrstno
sestavo primerjamo z vrstno sestavo sosednjega obmocja. Dobljene vrednosti oznacimo
s ¢rkami a, b in ¢ pri cemer vrednost « predstavlja Stevilo vrst, ki je skupno obema
obmocjema, vrednost # Stevilo vrst, prisotnih le v sosednjem obmocdju, in ¢ stevilo vrst,
prisotnih le v referené¢nem obmocju (Slika 3.5). Predstavitev analize beta diverzitete je
predstavljen v Primerih 3.2 in 3.3.

Poglavije o beta diverziteti temelji na virih Baselga 2010, Beta diversity 2019, Koleff in sod.
2003, Oksanen 2022 in Oksanen in sod. 2019.

Prostorska porazdelitev vrst na dveh
primerjanih  obmocjih. Komponenta 4
predstavlja Stevilo vrst, skupnih obema
obmocjema; komponenta 4 predstavlja
stevilo vrst, opazovanih samo na sosednjem
obmocju; komponenta ¢ predstavlja Stevilo
vrst, opazovanih samo na referencnem
obmocju.

Slika 3.5 Vennov diagram prostorske razporeditve vrst na dveh primerjanih obmocgjih.

Cenilke parnih primerjav. S cenilkami parnih primerjav (ang. Pair—wise Measures)
primerjamo vrstni obrat med dvema obmocjema. Glede na odziv posamezne cenilke na
variabilnost posamezne komponente Vennovega diagrama (a, b in c¢) razlikujemo stiri
skupine cenilk beta diverzitete:

1. cenilke kontinuitete in izgube: Bn;
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2. cenilke gradientov vrstnega bogastva: g

3. cenilke kontinuitete: Bi, Bsor, Bw, B-1, Be, Bes Bhky Bz, Brms

4. cenilke naras¢anja in izgube: Beo, Br, Br, Be, Brs, B2, B-3, Bsim.
Vseh cenilk je 24, nekaj jih je med seboj identi¢nih, razlicnih je dejansko 18, identicne
cenilke so oznacene.

Cenilke kontinuitete in igube — od vseh 24 cenilk je samo Ba, odvisen le od vrednosti « in .
Cenilka ima vrednost ni¢, 0, (popolna razli¢nost), ko si dve obmocji ne delita nobene
skupne vrste (2 = 0), in vrednost ena, 1 (popolna podobnost), ko sta vrednost ¢ = 4 = 0.
Cenilko racunamo po formuli:

a
Brlb = e

+c’
Cenilke gradienta vrstnega bogastva — vrednost B, je odvisna od razlike v vrstnem bogastvu
med dvema obmocjema. Cenilka 3y ima najnizjo vrednost, kadar si dve obmocji ne delita
nobene vrste (@ = 0), komponenti ¢in & pa sta izenaceni (b = ¢). Vrednost cenilke naras¢a
z zmanjSevanjem deleZa « in b komponente. Cenilko racunamo po formuli:

B __ 2|b—c|
gl 2a+b+c’

Cenilke kontinuitete — izkazujejo vrstni obrat v »§irSem pomenu«, poudarjeno imajo
raznolikost v sestavi zdruzbe, zato bolj izkazujejo gradient v sestavi, zapostavljen pa je
relativni pomen narasc¢anja ali izgube vrst. Razlikujemo dve skupini cenilk, neposredno sta
odvisni od komponente 4, to je skupnih vrst obema obmocjema. V prvo skupino cenilk
kontinuitete uvrs¢amo B in Beor, njuni vrednosti sta v pozitivai povezavi s komponento a.
Ko komponenta # narasca, narascata tudi vrednosti cenilk, zato se tudi imenujeta cenilki
podobnosti. Visoka vrednost cenilke pomeni nizko beta diverziteto oz. visoko podobnost
med zdruzbama in obratno. (V to skupino cenilk uvrs¢amo tudi identi¢na B; = Bec, zanju
velja, da je Bj = 1 — Beo). Cenilki racunamo po formulah:

a

Bj " a+b+c ’
B _ 2a
SOT " 2a+b+c

V drugo skupino cenilk kontinuitete uvrs¢amo Buw, B-1, Be, Bub, B1, Bty Bhky Bz, Bme, Bm. Njihove
vrednosti so v negativni povezavi s komponento «. Ko komponenta z narasca, se vrednosti
cenilk zmanjsujejo. Cenilko By najpogosteje uporabimo za prikaz beta diverzitete. Nekaj
opomb: By = B.1 = B, Be = B, Bt = Brk = Bme. Cenilke racunamo po formulah:
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_ b+c
BW_2a+b+c
b+c
Bc: 2
Bwb:b+c

_log2 —log(2a+b+c)+log(a+b+c)
B log2

z

_(2a+b+c)b+o)
B a+b+c

m

Cenilke narastanja in iggube — v to skupino uvr§éamo Beo, Br, B1, Be, Brs, B2, B3 10 Bsim (Brs je v
R->vegan oznacen z »19«), vrednosti teh cenilk so odvisne od komponente « in relativne
velikosti komponent 4 in ¢. Ta skupina cenilk izkazujejo vrstni obrat v »ozjem pomenu,
pri izracunih je poudarek na razlikah v vrstni sestavi, zanemarjene pa so razlike v vrstnem
bogastvu obravnavanih zdruzb. Vrednosti vseh teh cenilk naras¢ajo z zmanjsevanjem
komponente 4, vth pa dosezejo z izenacevanjem deleZzev komponent 4 in ¢ ter nasprotno,
vrednosti cenilk se zmanjsSujejo ob narascanju komponente 4, in hkratnem povecevanju
neenakosti med komponentama 4 in ¢ Cenilke ra¢unamo po formulah:

_ac+ ab + 2bc
Beo = 2(a+b)(a+0)

_ 2bc
"~ (a+b+c)? - 2bc

Br

2alog2 (a + b)(log(a + b) + (a + c)log (a + ¢)

BI=10g(2a-l_b-l_c)_2a+b+c 2a+ b +c

2a log2 (a+ b)log(a + b) + (a+ c)log(a + c)

B — elog (2a+b+c) _
e =

2a+b+c Ra+b+c)—-1

2(bc+1)
B, = a+b+c
" a+b+c-—-1
_ min(b,c)
B_Z_max(b,c)+a
__min (b, ¢)
B_3_a+b+c
min (b, ¢)

Bsim =

min(b,c) + a
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S cenilkami mnogoterih primerjav (ang. Multiple—site Measures) hkrati vrednotimo
vrstni obrat na nivoju celotne regije, tj. med tremi ali ve¢ vzorcenimi obmociji. Izvirna
cenilka za oceno vrstnega obrata na nivoju regije se imenuje prava diverziteta B (ang.
True § Diversity) in predstavlja razmerje med skupnim stevilom vrst v regiji (y diverziteta)
in povprecnim Stevilom vrst na vseh lokalitetah (povprecna « diverziteta). Vrstni obrat na
nivoju regije je uvedel Whittaker, zato ga imenujemo Whittakerjeva diverziteta in ga
izracunamo po formulah (Whittaker je predlagal dve obliki izracuna):

Y

- X X
BW_(xp n BW ap 1)

kjer so Bw — Whittakerjeva 3 diverziteta, y — gama diverziteta, ap, — povprec¢na vrednost
diverzitete « = suma/n; n — Stevilo zdruzb.

Serensenov indeks mnogoterih raznolikosti (Bsor) in Simpsonov indeks
mnogoterih raznolikosti (Bsmm):

_ [Ticjmin (bjjbj)]+ [Ti<j max (byj,bji)]
BSOR - L Q. . .mi .. b . - B >
2% S; ST]+[21<] min (bl]'b]l)]+ [Zl<] max (bl]'b]l)]

B _ [Zi<j min (bjj,bj))]
SIM [¥i Si—Stl+[Zicj min (bjj,b;i)] °

kjer so Bsor — Serensenov indeks mnogoterih raznolikosti, sty — Simpsonov indeks
mnogoterih raznolikosti, ; — Stevilo skupnih vrst v vzorcu 7 in j, ko ju medsebojno
primerjamo, S; — Stevilo vseh vrst v vzorcu 7, St — skupno Stevilo vseh vrst iz vseh vzorcev.

Prostorski obrat in ugnezdenost — 3 diverziteta vkljucuje dve komponenti, komponento
prostorskega obrata (ang. Spatial Turnover), ki ga povzema Simpsonov indeks
raznolikosti (Bsim), in komponento ugnezdenosti (ang. Nestedness), ki ga povzema indeks
ugnezdene raznolikosti, (Bnes) (ang. Nestedness Dissimilarity). Komponenta prostorskega
obrata se nanasa na vrednotenje vrstnega bogastva in primerjave v razlicnosti vrstne
sestavi zdruzb dveh ali ve¢ vzorcev. Vrednotimo razliko v Stevilu razlicnih vrst, prisotnih
v prvem in drugem vzorcu. To so vrste, ki niso prisotne v prvem vzorcu, v drugem vzorcu
pa so prisotne in nadomestijo manjkajoCe vrste iz prvega vzorca; zato govorimo o
vrstnem obratu (ang. Species Turnover). Komponenta ugnezdenih vrst se nanasa na
razlike med vzorci zaradi manjkajocih vrst. To so vrste, ki so v prvem vzorcu prisotne, v
drugem pa manjkajo. Komponenta ugnezdenih vrst je pomembna predvsem pri
primerjanju ve¢ vzorcev, ko izvajamo veckratne parne primetjave in nas zanimajo vzorci
z manjkajocimi vrstami. V konceptu ugnezdenosti interpretiramo vrstno revnej$a obmocja
kot podskupino obmoc¢ja z vecjim vrstnim bogastvom, oz. v kontekstu nabora vrst

celotnega obmocja (Slika 3.6).



3. poglavje: V'rstno bogastvo 41

Obe komponenti 3 diverzitete, tako prostorski obrat kot ugnezdenost, sta zajeti v
Serensenovem indeksu raznolikosti (Bsor), zato velja:

Bsor = ﬁsim + ﬁncs

S preureditvijo enacbe lahko izracunamo komponento ugnezdenosti, oz. indeks
ugnezdene raznolikosti, Bnes:

Bnes - Bsor - psim .

Enako velja za mnogotere primerjave, s tem da v izracun vklju¢imo Serensenov indeks
mnogoterih raznolikosti (Bsor) in Simpsonov indeks mnogoterih raznolikosti (Bsmv), iz
katerih dobimo indeks ugnezdene mnogotere raznolikosti, BnEs:

BNES = BSOR - BSIM .

Slika 3.6 Komponenti beta diverzitete:
vrstni obrat in ugnezdenost. Na primeru
dveh obmodij in z devetimi vrstami (1—
9) so predstavljeni procesi: vrstni obrat,
ugnezdenost in izguba vrstnega

B

ugnezdenost (2,3, 5)

izguba bogastva

.:l>
@

obmogie 1 vy=6 Obmotje 2 bogastva; « — alfa diverziteta,  — beta

04=6 > ;=3 diverziteta, y — gama diverziteta.

B 2

(1,5) vrstni obrat (7,8, 9) 4 7

Hipoteti¢ni primeri (A-D) primerjav
med dvema obmodjema (Obmodje 1 in
2). Vrstno bogastvo v primeru A je

.w
A

~<

I

(s]

A

Qo

© w

primer ugnezdenosti. Vrstno revnejSe

e Obmogje 2
Obmogje 1 obmogje 2 je podmnozica bogatejSega

a,=6 o =02 0t=6

obmogja 1.

V primeru B gre za vrstni obrat, vrstno

(.2 5) vrstnlobrat_g, i bogastvo obeh obmocij je izenaceno,

ugnezdenost (2,3, 4) nekaj vrst je identi¢nih: 2, 3, 4, nekaj je

razli¢nih. 1,5, 7,8 in 9.

.O

izguba bogastva
Obmodije 1 — Obmodje 2

=6 y=8 0=5 V primeru C so predstavljeni procesi:
> 0, vtstni obrat (obmoé&ji imata nekaj
B skupnih in nekaj razlicnih vrst),

ugnezdenost (obmocje 2 je delna
podmnoZica obmocja 1) in izguba

(1-6) Vrstni obrat (7-9)

Eguba bogastvg

-
>

Obmocje 1 y=9 Obmocje 2

(]'_1:6 a2=3 . . .
Q1 > 02 vrst, prisotna sta procesa vrstni obrat in

vrstnega bogastva.

.D

V primeru D obmodji ne delita skupnih

izguba vrst.
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RAZIAGA

PA podatki (ang. Presence—absence Data) so na dihotomen nacin zapisani podatki o
prisotnosti (prezenci) oz. odsotnosti vrst v vzorceni enoti. Prisotni vrsti pripiSemo
vrednost 1, njeno odsotnost opredelimo z vrednostjo 0. Rezultat je PA matrika (z

vrednostnima 0 ali 1), kjer so v vrsticah popisi posameznega vzorca in v stolpcih vrste.

Drugi nacin priprave preglednice je zapis podatkov o Stevilcnosti (abundanci), tj. o
Stevilu osebkov dolocene vrste na izbrani vzorceni enoti.

Vzorcena enota SU (ang. Sampling Unit) ali vzorcni popis je enkratni popis v dolocenem
casu in na definiranem obmodju (npr. na vzoréeni oz. popisni ploskvi, vzoréeni lokaliteti,
kvadratu, v linijskem transektu, definiranem volumnu vode, tal ali drugega medija, v
ekoloski zdruzbi, v regiji), ali definirana z doloceno koli¢ino vlozenega dela v vzorcenje
(ura/clovek/vzoréena enota) ali po drugih kriterijih.

1
_£™ PRIMER3.2
1‘3\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — pregled vrst

Preglednico s PA podatki (Preglednica 3.2) s prisotnostjo vrst v posameznem habitatnem
tipu (HT, razlaga v preglednici 3.1) orientitamo z vrstami v vrsticah in HT v stolpcih.
Vrednost 1 pomeni, da smo vrsto potrdili v habitatnem tipu, vrednost O pa, da vrste v tem
HT nismo nasli. Z barvami so oznacene posamezne kategorije vrstnega bogastva; vrste
potrijene v vseh HT, edinstvene — vrste potrjene v samo enem HT, dvojne — vrste potrjene
v dveh HT. Stevilo skupnih vrst ter $tevilo vrst samo v referenénem oz. samo v sosednjem
vzorcu za posamezni par habitatov je predstavljeno v Preglednici 3.3.

Preglednica 3.2 Pregled vrst suhih juZin Opiliones in njihova prisotnost v petih habitatnih tipih (HT) na
obmocd¢ju Kamnisko-Savinjskih Alp. Vrste, prisotne v vseh obmo¢jih, so oznacene z modro, edinstvene z
rdeco in dvojne z zeleno

Koda Vista / HT 36.413 36.433 61.231 61.232 31.52
HISDEN Histricostoma dentipalpe 0 1 0 1 1
TROROS Trogulus rostratus 0 1 1 1 0
TRONEP Trogulus nepaeformis 1 0 1 0 1
TROTIN Trogulus tingiformis 1 1 1

S
—_

LOPPAL Lophopilio palpinalis

PLABUC Platybunus bucephalus 1 1 0 0

MITALP | Mimomaapir L4 1| | 1 | 0

NEMBBI
DICGAS

Nemastoma bidentatum bidentatum

Dicranopalpus gasteinensis
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Preglednica 3.3 Vrednosti 2, b in ¢ Vennovega diagrama (Slika 3.5) pri ptimerjanju vrstne pestrosti med
petimi habitatnimi tipi

61.232 |

36.413 36.433 61.231 36.413 36.433 61.231  61.232

36.433

R > package = »vegan«

# Izracun vrednosti a, b, c Vennovega diagrama
abc <- betadiver(data)

abc

@Y
8 1
£ ™ PRIMER3.3
:‘;\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — beta diverziteta

Vrednosti Simpsonovega indeksa raznolikosti so nizke (< 0,5), to pomeni, da prostorski

obrat vrst ni izrazit, $e najvisjo vrednost Bsm = 0,4 izkazuje primerjava med habitatnima
tipoma 61.231 in 31.52 (Preglednica 3.4).

Vrednosti Serensenovega indeksa so pri vecini primetjav veéje od 0,5. To pomeni, da
imajo primerjani habitatni tipi vecino vrst skupnih, najvisjo vrednost dosega primerjava
med tipoma 63.433 in 61.232 Bsr = 0,778 (Preglednica 3.4), ki imata 7 skupnih vrst.

Najvisjo ugnezdenost, to je najve¢ manjkajocih vrst, ima habitat 31.52 v primerjavi s
habitatom 61.231, Baes = 0,025 (Preglednica 3.4), skupne vrste so le 3, habitat 61.231 ima
8 vrst drugacnih kot habitat 31.52.

Komponente mnogoterih primerjav Whittakerjeva 3 diverziteta ima vrednost Bw = 0,591.
Serensenov indeks mnogoterih raznolikosti ima vrednost Bsor = 0,508, Simpsonov indeks
mnogoterih raznolikosti ima vrednost Bsiv = 0,362 in Indeks ugnezdenosti v mnogoterih
primerjavah ima vrednost Bxes = 0,146. Vrednost Simpsonovega indeksa je zmerna in
manjsa od 0,5, kar razlagamo s tem, da je povprecni prostorski obrat med habitati zmeren
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Preglednica 3.4 Parne primertjave prostorske komponente v sestavi favne opilionov med habitatnimi tipi
s pomocjo Sgrensenovega — Bsor, Simpsonovega indeksa raznolikosti — Bsim ter indeksa ugnezdenosti —

ewvee

Bsim 36.413 36.433 61.231 61.232
36.433 | 0,250
61.231 | 0,200 0,200
61.232 | 0,300 0,125 0,200

31.52 0,200 0,250 0,400 0,200

R > package = »vegan«

# Indeksi parnih primerjav
betadiver(help=TRUE)

# Simpsonov indeks

sim <- betadiver(data, "sim")

[ 36.413 36.433 61.231 61.232

36.433 | 0,667 .
61231 | 0533 | 0,615 sim _
61.232 | 0,700 | 0,778 | 0,533 # Sgrensenov indeks
3152 | 0,762 | 0632 | 0,375 | 0,762 sor <- betadiver(data, "sor")
Ssor
# Indeks ugnezdenosti
36.433 | 0,417 nes <- sor - sim
61231 | 0,333 | 0,415 nes
61.232 | 0,400 | 0,653 | 0333 abc <- betadiver(data)
3152 | 0,562 | 0382 | 0,025 | 0,562 abc

Serensenov indeks je blizu 0,5, kar pomeni da je povprecno Stevilo skupnih vrst vsem
habitatom zmerno. Indeks ugnezdenosti je nizek in blizu 0, ker pomeni, da se hitro
povecuje povprecno Stevilo manjkajocih vrst v primerjavi med habitati.

R > package = »betapart«

# Indeksi mnogoterih primerjav
sor.beta<-beta.multi(data, index.family="sorensen")
sor.beta

abc <- betadiver(data)

abcl

3.1.3 Zeta diverziteta

Zeta diverziteta { je vidik obravnave vrstnega bogastva, v katerem primerjamo
podobnost vrstne sestave vec lokalitet, oz. med vec¢ vzorci. Metodologijo so razvili Hui in
McGeoch (2014) ter McGeoch s sodelavci (2019) in po teh clankih je povzeta vsebina
poglavja. Zeta diverziteta { je alternativa analizi beta diverzitete §, s katero izvajamo
primerjave med pari lokalitet. Beta diverziteta je omejena na primerjave med pari lokalitet,
vendar je analizo mnogoterih primerjav tezko interpretirati (glej Poglavje 3.1.2). Pristop z
analizo zeta diverzitete je ustrezno resil problem mnogoterih primerjav med lokalitetami
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(n > 2). Zeta diverziteta {'je tudi cenilka prostorske (in ¢asovne) variabilnosti vrstnega
bogastva pri primerjanju mnogo vzorcev (z vzorcem je misljeno vrstno bogastvo bodisi
na lokaliteti (v vzorcu) bodisi gre za nabor vrst) (Slika 3.7.a). Izracun zeta cenilke {"temelji
na podatkih o prisotnosti vrst (prezenca vrst, PA podatki) (ang. Incidence—based Data).
Podatke organiziramo v pravokotni preglednici na nacin, da so lokalitete v vrsticah in vrste
organizmov v stolpcih, vrednosti v celicah so 1 v primeru prisotnosti oz. 0 v primeru
odsotnosti vrste na lokaliteti (primer organizacije podatkov je v Preglednici 3.6). Vrednost
cenilke zeta & podaja povpreéno Stevilo vrst, ki so skupne ve¢ lokalitetam 7 Stevilo
lokalitet, vklju¢enih v analizo (vrednost ), pomeni tudi Stevilo nivojev primetjav.
Posamezni nivo primerjav se imenuje zeta red §; (ang. Zeta Order). Zeta ena {7 je cenilka
diverzitete prvega zeta reda in podaja povprecno stevilo vrst pri obravnavi mnogo lokalitet
vkljucenih v analizo (je primerljiva diverziteti a) (Slika 3.7.b). Zeta dva { je cenilka
diverzitete drugega zeta reda in podaja povprecno stevilo skupnih vrst pri primerjanju
dveh lokalitet (je primetljiva z § diverziteto) (Slika 3.7.b). Povprecje izracunamo iz vseh
moznih kombinacij med pari lokalitet. Zeta tri 5 je povprecno stevilo skupnih vrst pri
primerjanju treh lokalitet (Slika 3.7.b). Povprecje izra¢unamo iz vseh moznih kombinacij
trojic lokalitet. Zeta $tiri 4 je povprecno Stevilo skupnih vrst pri primerjanju stirih lokalitet,
za vse mozne kombinacije Stirth lokalitet. Postopek nadaljujemo dokler red zeta ni
izenacen s Stevilom lokalitet (Slika 3.7.b). Zeta diverziteto prikazemo graficno s krivuljo
oz. z regresijsko premico, ki monotono upada z naras¢anjem zeta reda (Slika 3.7.c). Zeta
diverziteta v odnosu do visanja zeta reda vedno upada, zato ta odnos poenostavljeno
imenujemo zeta upadanje diverzitete (ang. Zeta Diversity Decline). Klju¢na informacija
za razumevanje in interpretacijo prostorskega vrstnega obrata je naklon premice, ki ga
opisuje odnos med zeta diverziteto in zeta redom, torej upadanje diverzitete. Odnos med
zeta diverziteto in zeta redom opisemo z regresijsko enacbo, odnos je bodisi potenéni &;
= ¢¥ bodisi funkcijski & = ¢ * i, kjer je ¢ presecisce regresijske premice in Y osi, 7 je
stevilo lokalitet (oz. zeta red), 4 je smerni koeficient regresijske premice (naklon premice).
Izbiro med modeli, ki najbolje razlozijo odnos opravimo z Akaikovim informacijskim
kriterijem AIC (glej Poglavje 15.2). Funkcijski odnos je informacija, da je sprememba v
vrstni sestavi predvsem posledica diferenciacije ekoloskih nis. V potencnem modelu
upadanja zeta diverzitete prevladujejo stohasticni dogodki. Pri analizah in primerjavah z
zeta diverziteto je pomembna informacija pri katerem zeta redu je zeta diverziteta dosegla
vrednost ni¢ §i= 0. Z drugimi besedami, pri katerem zeta redu nastopijo pogoiji, ko si novo
dodana lokaliteta ne deli nobene skupne vrste z dosedanjimi lokalitetami. Vrstni obrat je
lahko posledica: 1. gradacije ekoloskih razmera ali 2. razli¢nih habitatov. V prvem primeru
je med lokalitetami vzpostavljen ekoloski gradient, ki privede do vrstno specificne sestave
biote na konkretni lokaliteti. Npr. spremljanje vrstne sestave plazilcev z narascanjem
nadmorske visine (npr. glej primer v Poglavju 10). V drugem primeru gre za habitatsko
heterogenost lokalitet oz. razlicne habitate, ki povzroci lokalno specificno sestavo biote

(Primer 3.4).
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Zeta razmerje

Skupne vrste na lokalitetah # + 7 so podskupina skupnih vrst na predhodnih lokalitetah 7,
razmerje med zeta diverzitetama sosednjih redov podamo s cenilko zeta razmerje ZR
(ang. Zeta Ratio):

Cn+1
ZR, =
"
A
B
® o 8220 @
/C
.,,/) \\”’/} ’ ‘\? [
B (C @ &
(5 D . “.,D : C D <@D
C,, - zetared | 5 - zetated 2 C} - et red s C4 - zetared 4
B
G=1/4*(A+B+|G=1/6* (ANB + | = 1/4 *1 L= (ANBNCND)
C+D) ANC + AND + | (ANBNC +
BNC + BND + | ANBND +
CND) ANCND +
CNBND)
Lokaliteta A ima » | C
vrst. Potenéni odnos Funkcijski odnos
= e
Lokaliteta B ima 7 100 \\ s g0l s, S
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Slika 3.7 Predstavitev raCunanja vrednosti cenilke zeta diverzitete {; za posamezni zeta red. A. Z
Vennovimi diagrami je predstavljen primer, ki obsega Stiri lokalitete A, B, C in D. Vsaka lokaliteta ima
lasten nabor vrst, prekrivanje kroZnic ponazarja skupne vrste. Pri vsaki primerjavi lokalitet merimo
stevilo skupnih vrst. B. Znotraj posameznega zeta reda se izraCuna zeta cenilka kot povprecno Stevilo
skupnih vrst vseh primerjav. C. Krivulja oz. premica upadanja zeta diverzitete, kot funkcija Stevila
lokalitet 7 0z. zeta redu; potencni in funkcijski odnos (razlaga clenov enacb je v besedilu).

Zeta razmerje ZR, predstavlja verjetnost prisotnosti skupnih vrst iz lokalitet #» na novi
dodatni lokaliteti » + 7. Ta informacija o skupnih vrstah, ki zasedajo # stevilo lokalitet,
podaja verjetnost o njihovi prisotnosti na novi dodatni lokaliteti. ZR ima nabor vrednosti
od 0 do 1, narasc¢anje vrednosti pomeni vecjo verjetnost za skupne vrste na novo vkljuceni
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lokaliteti. Z drugimi besedami, ko vrednost ZR gre proti ena, pomeni, da z dodajanjem
novih lokalitet samo potrjujemo ze obstojeci nabor vrst. In obratno, ko se vrednost ZR
priblizuje 0, pomeni, da s povecevanjem Stevila lokalitet ne pricakujemo vec¢ skupnih vrst.
Z dodajanje novih lokalitet (ali popisov) odkrivamo nove vrste, ki v predhodnih vzorcéenjih
Se niso bile zajete. Odnos med zeta redom in zeta razmerjem podamo podobno kot pri
zeta diverziteti, in sicer z regresijsko krivuljo in regresijskim koeficientom. V tem primeru
analiz je pomembna informacija o obliki odnosa oz. regresijske krivulje, ki je lahko
unimodalna, narascajoca ali asimptoti¢na, ter pri katerem zeta redu je ZR doseglo
maksimalno vrednost. Do maksimalne vrednosti ZR stevilo skupnih vrst narasca, potem

pa upada.

1
~
_4£ "  PRIMER34

:‘g\ Zeta diverziteta suhih juZin v visokogorskih habitatih

Primerjali smo spremembo v vrstni sestavi suhih juzin med petimi habitatnimi tipi v
visokogorju. Podatki so povzeti po raziskavi, objavljeni v ¢lanku Novak in sodelavci
(2017). V vsakem posameznem habitatu je bilo izvedenih ve¢ vzorcenj (predstavljeno v
naslednjem primeru). Tukaj je podan primer analize primerjav v vrstnem obratu suhih
juzin med petimi habitatnimi tipi.

Podatki o prisotnosti vrst so predstavljeni v Preglednici 3.6, ki ima velikost 5 vrstic s
habitatnimi tipi in 14 stolpcev z vrstami suhih juzin, njihova prisotnost v habitatu je
oznacena z 1.

Zeta diverziteta ima najvisjo vrednost v prvem zeta redu § = 8,8 in z vsakim redom upada,
to pomeni, da je povprecno Stevilo vrst v petih habitatih 8,8. Pri najvisjem (petem redu)
ima vrednost {5 = 2,0 in Se ni dosegla vrednosti 0 (Preglednica 3.5, Slika 3.8). Slednje
pomeni, da sta dve vrsti suhih juzin skupni vsem petim habitatnim tipom. V ekoloski
interpretaciji rezultata lahko sklenemo, da je vrstna sestava suhih juZin v razlicnih
habitatnih tipih dokaj podobna oz. da so ekoloske razmere v raziskovanih habitatih dokaj
podobne. Upadanje diverzitete je potenéno in ga lahko zapisemo v obliki & = 1,0876 1628,
Za nadaljnje primerjave z drugimi skupinami organizmov oz. drugimi obmodji je
pomemben smerni koeficient 4, ki ima negativno vrednost -0,1628.

Zeta razmerje ZR;ima zacetno vrednost 0,65 in z vsakim redom narasca in v zadnjem redu
ze ima vrednost 0,77 (Preglednica 3.5, Slika 3.8). Opisani vzorec naras¢anja interpretiramo
v kontekstu, da so v vsakem naslednjem redu primerjav ohranjene skupne vrste ali vsaj
nekaj njith. Z drugimi besedami, razlicni habitatni tipi v visokogorju imajo dokaj enoli¢no
sestavo favne suhih juzin. Domnevamo, da so zaostrene ekoloske razmere v visokih
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nadmorskih visinah nad 1.500 m Ze do te mere prefiltrirale favno suhih juzin, da je
ohranjenih le nekaj vrst, ki se bolj ali manj pojavljajo v vseh raziskanih habitatnih tipih.

Preglednica 3.5 Upadanje zeta diverzitete. Zeta red pomeni Stevilo habitatnih tipov,
istocasno vkljucenih v izra¢un skupnih vrst suhih juzin, ki jih naseljujejo; zeta diverziteta
Gi je izracun povprecne vrednosti skupnih vrst v posameznem redu in njegova standardna
deviacija StDev; povprecje je izracunano iz stevila kombinacij primerjav; zeta razmerje ZR
podaja kvocient med vrednostjo zeta diverzitete in njegovim predhodnikom &i+1/Z.

Upadanje Eksponentni
zeta diverzitete Zeia razmerje regresijski odnos
i S
(= i E N i
= L
P~ =
) =
= - L
o g = 2
g 5 o 5 e
= E © T,
8 z g = v o
= 2 o | =
5 < g =
o t d 0
N s L
2
L=
= o o
T L T T TrrrirTruTd T T T T
123 456 10 25 4.0 12345
Zetared Zetared Zetared

Slika 3.8 Upadanje zeta diverzitete suhih juZin pri primerjanju petih habitatnih tipov.

Preglednica 3.6 Prisotnost suhih juZin v petih habitatnih tipih, razlaga habitatnih tipov je v Preglednici
3.11in vrst v Preglednici 3.2

&~ 7)) (a1 o] ju— [
%Sgigﬁggﬁsa;mé
2 9 3 S o 6 =& o = 2 o
2 3 E 6 £ g & g @ g @ E E &g
I &~ =2 =2 O A K K Z ®w Z = 2 H
36.413 0 1 1 1 0 1 0 1 1 1 1 1 0 1
36.433 1 1 1 0 0 1 1 0 1 0 1 1 0 0
61.231 0 0 1 0 0 0 1 1 1 0 0 1 0 0
61.232 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 1 1
31.52 1 1 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1
R > package = »zetadiv«
# Suhe juZine, podatki = zeta.data
zeta.data
sj<-Zeta.decline.ex(zeta.data, orders = 1:5)
S)
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~" A  PRIMER3.5

- ‘_y - Odkrivnost vrstnega bogastva suhih juZin v visokogorskih
- habitatnih tipih

Novak in sodelavci (2017) porocajo o vzorcenju suhih juzin v petih visokogorskih
habitatnih tipih. Povzetek z vrstnim bogastvom je predstavljen v Preglednici 3.1. Zanima
nas odkrivnost vrst oz. stopnja raziskanosti vrstnega bogastva znotraj posameznega
habitatnega tipa. Raziskovalci so v popis posameznega habitatnega tipa vlozili razlicno
koli¢ina dela od 11 do najvec 25 popisov in pri tem odkrili skupno 14 razlicnih vrst suhih
juzin od 5 do 11 vrst po habitatu (Preglednici 3.1 in 3.6). Odnos med zeta diverziteto in
zeta redom je v vseh pet primerih potencni; smerni koeficient 4 je visok in ima vrednost
od — 0,77 do — 0,35 (Preglednica 3.7, Slika 3.9). Ta rezultat lahko razumemo, da Stevilo
istih vrst v popisih znotraj posameznega habitatnega tipa hitro upada. Z drugimi besedami
in ob pregledu surovih podatkov vidimo, da posamezni popisi vsebujejo zelo malo vrst.
To najbrz pomeni, da so morali vloziti veliko dela za odkritje sploh kaksne vrste.
Podrobnejsi pregled pokaze, da je v 122 popisih v 41,0 % bila popisana samo ena vrsta, v
naslednjih 42,6 % pa samo dve vrsti. Najve¢ je bilo v enem popisu odkritih 5 vrst, takih
primerov je bilo pet (Preglednica 3.8). Posledica nizke odkrivnosti zivali je, da se vecina
popisov razlikuje v vrstni sestavi.

Kljub temu je zeta red, pri katerem je zeta diverziteta dosegla vrednost ni¢ {'= 0 relativno
visok in ima vrednost od 6 do 14. Najvisja vrednost 14 je bila dosezena v habitatnem tipu
36.413, v katerem je bilo opravljenih 25 popisov. To pomeni, da je bila vsaj ena skupna
vrsta odkrita oz. prisotna v 14 od 25 popisov oz. v 56 % popisov.

Preglednica 3.7 Zeta diverziteta suhih juZin v petih habitatnih tipih HT. Razlaga oznak: 7 — Stevilo
vzorlenj, n — Stevilo vrst, = 0— zeta red, kjer zeta diverziteta doseZe vrednost 0, AAIC — Akaikov
informacijski kriterij pri odloc¢itvi za potencni ali funkcijski odnos med zeta diverziteto in zeta redom,
E/P - informacija, ali je odnos potenéni — E ali funkcijski — P, d — smerni koeficient regresijske
premice, Max red — zeta red, kjer zeta razmerje ZR doseZe maksimum, ZR — maksimalna vrednost zeta
razmerja

AAIC E/P d Maxred ZR

36.413 | 25 | 10 | 14 | 13,01 E |-0,5314 4 0,405
36433 | 11 | 8 6 -6,84 E |-0,6732 2 0,282
61.231 {13 | 5 | 10 | -3,07 E |-0,3518 3 0,539
61.232 | 11 (10| © -6,90 E | -0,6901 2 0,256
3152 |22 (11| 9 0,28 E | -0,7708 3 0,225

Preglednica 3.8 Frekvenca zastopanosti Stevila vrst na posamezni popis

St. vrst na popis Frekvenca Yo
1 50 41,0

2 52 42,6

3 15 12,3

5 5 4,1

Skupaj 122 100,0
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Slika 3.9 Zeta diverziteta, zeta razmerje in eksponentni regresijski odnos za habitatni tip 36.413.

R > package = »zetadiv«

#HT 36.413, 25 vzorcen;j

ht63413

2d.63413<-Zeta.decline.ex(ht63413, orders = 1:25)
zd.63413

#HT 36.433, 11 vzorcen;j

ht63433

2d.63433<-Zeta.decline.ex(ht63433, orders = 1:11)
zd.63433

#HT 36.231, 13 vzorcenj

ht63231

2d.63231<-Zeta.decline.ex(ht63231, orders = 1:13)
zd.63231

#HT 61.232, 11 vzorcenj

ht61232

2d.61232<-Zeta.decline.ex(ht61232, orders = 1:11)
2d.61232

#HT 11.52, 22 vzorcen;j

Zeta diverziteta v kontekstu redkih oz. pogostih vrst

Vrstno bogastvo mnogoterih lokalitet lahko razdelimo na pet vidikov redkosti oz.
pogostosti vrst, in sicer v tri vidike znotraj alfa diverzitete (zeta, eta in theta) in v dva vidika
znotraj beta diverzitete (jota in kapa) (Slika 3.10). Definicija posameznih vidikov je
naslednja:

Komponente alfa diverzitete:

— Zeta {— sestavljajo jo vrste skupne vsem naborom vrst. Komponenta zeta je
enakovredna zeta diverziteti.
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— Eta 77— sestavljajo jo vrste, ki niso edinstvene samo za en nabor vrst niti niso
skupne vsem naborom vrst.

— Theta 6/ — sestavljajo vrste, ki so edinstvene samo za en nabor vrst.

Komponenti beta diverzitete:

— Jota ¢ — pricakovane vrste, vendar v naboru vrst manjkajo. Komponenta jota je
enakovredna temni diverziteti (glej Poglavje 3.5).

— Kappa » — vrste, prisotne v naboru vrst, vendar niso pricakovane v konkretnem
vzorcenju. Komponenta jota je enakovredna prostorskemu vrstnemu obratu (glej

Poglavije 3.1.2).

Povzeto po Riva in Mammola (2021).

Gamay
! I
Alfa « Beta
| I |
Zeta Eta Theta Jota Kapa
¢ n 0 1 K

Slika 3.10 Pet vidikov redkih oz. pogostih vrst v kontekstu alfa, beta in gama diverzitete. Zeta — skupne
vrste na ve¢ lokalitetah (pogoste vrste). Eta — nikjer pogoste in nikjer redke vrste. Theta — prisotne
samo na eni lokaliteti (redke vrste). Jota — manjkajocCe vrste (temna diverziteta). Kapa — nepric¢akovane
vrste na lokaliteti (prostorski vrstni obrat). Prirejeno po Riva in Mammola 2021.

3.2  Ocena vrstnega bogastva

Sestavni del biodiverzitetnih studij je ugotavljanje stopnje raziskanosti vrstnega bogastva,
torej preverjanje, ali smo vlozili dovolj raziskovalnega dela za odkrivanje vrst, oz. kdaj smo
vlozili dovolj dela, da lahko s popisovanjem kon¢amo. Enak pristop lahko uporabimo pri
primerjanju popisov z razlicno kolicino vlozenega dela. V ta namen izdelamo

akumulacijsko krivuljo vrst SAC (ang. Species Accumulation Curve) (glej Poglavje
16.1), iz katere razberemo:

1. Ali se lahko pri¢akujemo dodatne vrste?
2. Ali smo v iskanje vrst vlozili dovolj dela, da lahko zaklju¢imo s popisovanjem?
3. SAC uporabimo za primerjavo vrstnega bogastva med obmodji.
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3.2.1 Akumulacija vrst

Akumulacijsko krivuljo vrst lahko izvajamo iz dveh izhodis¢: 1. glede na Stevilo vzorcenj
— na vzorcih temeljeca analiza ali 2. glede na skupno Stevilo vzoréenih osebkov — na
osebkih temeljeca analiza. Pri oceni vrstnega bogastva lahko torej izhajamo iz Stevila
vzorcenih enot (ang. Sample—based Assessment) ali iz Stevila vzorcenih osebkov (ang.
Individual—based Assessment). Ob nakljuénem vzorcéenju ob enakem vlozku
raziskovalnega dela je razmerje med Stevilom vzoréenj in Stevilom osebkov linearno in
ekvivalentno. To pomeni, da se oceni bogastva vrst, pridobljeni z enim ali drugim
pristopom, bistveno ne razlikujeta.

Za oceno vrstnega bogastva obstajata dve skupini cenilk: ena skupina temelji na abundanci,
druga na prezenci. Za izracun ocene bogastva vrst na podlagi abundance uporabimo
cenilki Chaol ali ACE, za podatke o incidenci oz. pojavljanju (ang. Incidence Data), tj. za
PA podatke, pa cenilke Chao2, ICE, Jackknifel, Jackknife2 ali bootstrap.

Poglavie o akumulaciji vrst je narejeno po virth Colwell 2013, Gotelli in Chao 2013 in
Oksanen 2022.

Cenilko Chaoluporabimo pri podatkih o abundanci, pri cemer imajo najvecjo utez redke
vrste. Ideja izhaja iz podmene, da Stevilo redkih vrst daje najvec¢ informacij o manjkajocih
vrstah. Izracun temelji na enojcih (ang. Singleton) — vrstah s samo enim osebkom in
dvojcih (ang. Doubleton) — vrstah z dvema osebkoma. Ocena Stevila vrst se priblizuje
dejanskemu stevilu, ko je vsaka vrsta zastopana z vsaj dvema osebkoma. Na tej tocki popis
lahko zakljucimo. Cenilko Chaol priporocajo pri popisih, kjer prevladujejo redke vrste,
torej z nizko abundanco. Formula za izracun cenilke Chaol je:

2
a
Schao1 = Sobs T b’

kjer so Scier — ocena stevila vrst, Sy, — skupno stevilo vrst, @ — Stevilo enojcev, b — Stevilo
dvojcev.

S cenilko ACE (ang. Abundance—based Coverage Estimator) ocenjujemo vrstno
bogastvo na osnovi abundance. S to metodo razdelimo opazovane frekvence vrst v dve
skupini: na pogoste in na redke vrste. Pogoste vrste so tiste z 10 in ve¢ osebki v vzorcu,
redke pa tiste z manj kot 10 osebki v vzorcu. Po tem kriteriju v izracunu upostevamo le
stevilo pogostih in $tevilo redkih vrst. Abundance pogostih vrst niso vkljucene v izracun,
upostevamo samo abundance redkih vrst, saj na njih temelji ocena o manjkajocih vrstah.
Izracun ocene stevila vrst s pomocjo ACE:
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_ Sralre l'-"1 2
Sace - Sabund + C + C Yace
ace ace
Fq
Cice =1—
ace Nrare

Y§Ce = max [Srare Zi1£1i(i_1)F1 _ 1] )
Cace (Nrare)(Nrare_l)

kjer so S.. — ocena Stevila vrst, S — Stevilo pogostih vrst (abundanca =10), ... - Stevilo

redkih vrst (abundanca <10), )%, — koeficient variabilnosti za redke vrste, C... — indeks, I

— Stevilo enojcev, N, — celokupno $tevilo osebkov redkih vrst, 7 — Stevilo osebkov

posamezne redke vrste.

Cenilko ChaoZ2 uporabimo na PA podatkih; v izracunu so bolj pomembne redke vrste.
Cenilko priporocajo pri popisih, v katerih prevladujejo vrste z majhnimi areali. Izracun
temelji na razmerju med Stevilom vrst, najdenih le v eni vzorceni enoti — edinstvene (ang.
Unique), in Stevilom vrst, najdenih samo v dveh vzorcenih enotah — dvojne (ang. Dupes).
Ocena stevila vrst doseze vrh, ko je vsaka vrsta zastopana vsaj v dveh vzorcéenih enotah.
Takrat lahko popis zakljucimo. Formula za izra¢un cenilke Chao? je:

LZ
S =S —
Chao2 obs + YR

kjer so Sz — ocena stevila vrst, Sus — skupno stevilo vrst, I — stevilo edinstvenih vrst, M
— Stevilo dvojnih vrst.

S cenilko /CE (ang. Incidence—based Coverage Estimator) ocenimo vrstno bogastvo na
osnovi prezence. Opazovane frekvence vrst z vseh vzorcenih enot razdelimo v dve
skupini: na skupino s pogostimi vrstami (prisotne v 10 in vec¢ vzorcenjih) in na skupino z
redkimi vrstami (prisotne v manj kot 10 vzorcenjih). Formula za izracun cenilke ICE je:

— Sinfr Q 2
Sice - Sfreq + C: + C: Yice »
1ce 1ce

Q1
Cioe =1 — 1
1Ce Ninfr 5

10 ;s
2 Sinfr _Minfr _ 2j=110-DQ
ice = Max -1
Vice Cice (Minfr-1) (Ninfr)? ’
kjer so Si. — ocena Stevila vrst, Sy, — Stevilo pogostih vrst (prisotnih vsaj v 10 vzorcnih
enotah), O; — frekvenca edinstvenih (unique) vrst, i, — Stevilo redkih vrst (prisotnih v <
10 vzorcnih enotah), 3% — koeficient variabilnosti za redke vrste, 7y .— Stevilo vzorénih
enot z vsaj eno redko vrsto, 7y —1— (Stevilo vzorénih enot z vsaj eno redko vrsto) — 1, /—
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posamezna redka vrsta, C;. — indeks vzorcne pokritosti, Ny, — Stevilo vrst s pogostostjo
(z incidenco) < 10.

RAZIAGA
Vzorcéna pokritost

V vsakdanji ekoloski in biodiverzitetni praksi, v kateri izvajamo popise organizmov, se

dogajajo primeri, ko nekatere vrste ali osebke spregledamo in jih ne vklju¢imo v Stetje.
Nekaterih redkih vrst pa tudi nakljuéno ne zajamemo v popis. Indikator za navedeno
napako merjenja je delez edinstvenih vrst, tistih ki jih popisemo samo v enem popisu

(uniques); oz. enojcev, tistih samo z enim osebkom (singleton). Na redkih vrstah temeljeci
ocena vrstnega bogastva imenujemo vzorcna pokritost (ang. Sample Coverage) in jo
vklju¢imo v izracun ocene vrstnega bogastva in vrstne pestrosti.

Jackknifelje cenilka vrstnega bogastva na osnovi prisotnosti vrst. Utez v izracunu ocene
imajo edinstvene vrste, prisotne le v eni vzorceni enoti. Formula za izracun cenilke

Jackknifel je:
-1
S]ackl = Sobs + LnT >

kjer so Sjws— ocena stevila vrst, S, — skupno Stevilo vrst, . — Stevilo edinstvenih vrst, #
— Stevilo vzorcenih enot.

JackknifeZ je cenilka vrstnega bogastva na osnovi prisotnosti vrst. Izracun temelji na
razmerju med edinstvenimi vrstami, ki so prisotne le v eni vzoréeni enoti, in dvojnimi
vrstami, ki so prisotne v dveh vzorcenih enotah. Formula za izracun cenilke Jackknife? je:

. 2n-3 (n-2)2
S]ackz - Sobs + (L T) - (M n(n—l)) >
kjer so Sy.e2— ocena Stevila vrst, i — skupno stevilo vrst, L. — Stevilo edinstvenih vrst, M
— stevilo dvojnih vrst, # — Stevilo vzorcenih enot.

Bootstrap je cenilka vrstnega bogastva na osnovi prisotnosti vrst. Izracun temelji na
delezu edinstvenih vrst, ki so prisotne le v eni vzorceni enoti (vrsta £). Formula za izracun
cenilke bootstrap je:

Sboot = Sobs + L (1 = p)™
kjer so Sw. — ocena Stevila vrst, Su — skupno stevilo vrst, pr — delez vzorca, ki vsebujejo
vrsto &, m — Stevilo vzorcnih enot.
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1

.

&£ ™ PRIMER3.6

’ . uhe juzine v visoKogors abitatih — ocena vrst — abundanca
‘3 Suhe juzi isokogorskih habitatih bund

V raziskavi suhih juzin v Kamnisko-Savinjskih Alpah KSA je bilo v HT 36.413 izvedenih
25 popisov, popisanih je bilo 60 osebkov iz 10 razli¢nih vrst. Akumulacijsko krivuljo vrst
smo izdelali glede na Stevilo vzorcenih enot, na podatkih z abundancami (Slika 3.11 in
3.12). Obe cenilki sta dosegli asimptoti¢no vrednost pri okrog 10 vzorcenijih.

20
=
10 /é/\/>-
=
£z 0 5 10 15 20 25 30
E 4
:s & . v .
g Stevilo vzoréenj
M ACE Mean ACE+SD ACE-SD Slika 3.11 Krivulja ACE cenilke vrstnega
bogastva.
20
o]
g B ﬁ
R~
Sc 0
EE 0 5 10 15 20 25 30
B £ % . .
M Stevilo vzorcenj

Slika 3.12 Krivulja Chaol cenilke vtstnega
bogastva.

PRIMER 3.7

Suhe juZine v visokogorskih habitatih — ocena vrst — prisotnost

Chaol1+SD Chao-SD

e Chao 1 Mean

25
2
T 20
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>» ‘15
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Stevilo vzorcenj Slika 3.13 Krivulja ICE cenilke

vrstnega bogastva.
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cenilke vrstnega bogastva.
15
3
=
)i";f 10
9w e Jack 1 Mean
£ £ 5
g Jack1+SD
j=)
g 0 Jack1-SD
v, 0 5 0 15 20 25 30
Stevilo vzoréenj Slika 3.15 Krivulja Jackknifel
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_£™ PRIMER3.8
.‘3‘7\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — SAC

V raziskavi suhih juzin v KSA smo popise izvajali v petih razlicnih habitatnih tipih HT.
Raziskovalno delo (St. vzorcenj), vlozeno v popis suhih juzin je bilo od 11 do 25 popisov
v posameznem HT. Preverjanje raziskanosti vrstnega bogastva smo izvedli po metodi
ACE. Raziskanost vrstnega bogastva v HT 31.52 in 36.413 je dosegla asimptoto pti okrog
15 popisih. Nadaljnjo vzorcenje v teh dveh HT ni bilo potrebno in s stali§¢a racionalnosti
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casa in sredstev nepotrebno. Raziskanost HT 61.232 in 61.231 je dosegla prevoj, vendar
e ne vemo ali sta krivulji dosegli asimptoto, potrebno bi bilo se nekaj vzorcen;j (priblizno
5). Raziskanost HT 36.433 ni zadostna, potrebno bi bilo ve¢ kot 5 vzorcenj (Slika 3.18).
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Stevilo vzorcenj

Slika 3.18 Akumulacijske krivulje cenilka vtstnega bogastva ACE v petih habitatnih tipih (za razlago
HT glej Preglednico 3.1), primer nezadostnega (36.433) in prekomernega vzorcenja (36.413).

3.3 Redcenje

Redcenje (ang. Rarefaction) je metoda za primerjanje vrstnega bogastva dveh obmocdij,
na katerih smo vlozili razli¢no kolic¢ino dela. Primerjavo veéjega vzorca (obmocje z vedjim
stevilom vzorcenih enot ali z vecjim Stevilom opazovanih osebkov) z manjsim vzorcem
izvedemo na nacin, da vedjemu vzorcu zmanjSamo Stevilo vzorcenih enot ali Stevilo
osebkov na enako Stevilo, kot jih ima manjsi vzorec. Ocena vrstnega bogastva obeh
primerjanih vzorcev (zmanjsanega in osnovnega) lahko izvedemo po metodi Chaol za
podatke, temeljece na stevilu osebkov, ali po metodi Chao2 za podatke, temeljece na stevilu
vzorcev. Nato primerjamo oceno Stevil¢nosti vrst med obema vzorcema (Slika 3.19).
Ocena vrstnega bogastva na osnovi Stevila vzoréenih enot ali iz Stevila vzoréenih osebkov
se deloma razlikujeta; krivulja na osnovi $tevila vzorcenih osebkov je v zacetnem delu
vzorcenja bolj strma (Slika 3.20).
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Slika 3.19 Regresijske krivulje odnosov med Stevilom vzorCenih osebkov in Stevilom vrst za razli¢ne
habitate. Krivulje predstavljajo posamezne habitate, ki so bili vzorceni z razlicno koli¢ino dela oz. so v
njih vzor¢ili razli¢no Stevilo osebkov. Metoda red¢enja omogoca primerjavo vrstnega bogastva med
habitati na osnovi izbranega Stevila vzorCenih osebkov — npr. pri 1000 ali 2000 osebkih (¢rtkana Crta).

asimptota

Stevilo osebkov:
akumulacija vrst

Stevilo osebkov:
krivulja red¢enja
Stevilo vzorcev:
krivulja redéenja
Stevilo vzorcev:
akumulacija vrst

Stevilo vzorcev
Stevilo osebkov

Kumulativno stevilo vrst

Slika 3.20 Krivulji akumulacije vrst in krivulji redCenja; pristop z metodo Stevila vzorcev in pristop z
metodo Stevila osebkov. Asimptota je toCka, v kateri krivulja doseZe maksimum, se ustali in ne narasca
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_&£ " PRIMER3.)9

4‘3\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — abundanca

Preglednico z abundanco vrst v posameznem habitatnem tipu (HT) orientiramo, da so v
vrsticah vrste suhih juzin in v stolpcth HT v (Preglednica 3.9). Vrednost v posamezni celict
pomeni, da smo v tem HT presteli toliko osebkov dolocene vrste, vrednost O pa, da vrste
v tem HT nismo nasli, oz. v numeri¢nem Zzargonu, da je vrsta zastopana z 0 osebki. Z
barvami so oznacene posamezne kategorije vrstnega bogastva (vrste potrjene v vseh HT,
enojci potrjene v samo enem HT, dvojci potrjeni v dveh HT).

Kumulativno stevilo prestetih osebkov je v zelo tesni povezavi s stevilom vzorcenj (Slika
3.21). Regresijska enacba ima vrednost y = 2,15 x + 3,81 in pomeni, da z vsakim
vzorcenjem naraste Stevilo osebkov v povprecju za 2,15 osebkov.
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Preglednica 3.9 Abundanca suhih juZin (za razlago glej Preglednico 3.2) v petih habitatnih tipih (HT,
za razlago glej Preglednico 3.1) na obmocju Kamnisko-Savinjskih Alp. Vrste prisotne v vseh habitatih
so oznacene z modro, enojci z tdeco in dvojci z zeleno batvo

Koda / HT 36.413 36.433 61.231 ‘ 61.232 31.52
HISDEN 0 1 0 4 1
TROROS 0 1 4 1 0
TRONEP 6 0 2 0 3
TROTIN 1 0 0 2 2
LOPPAL 3 0 0 3 1
PLABUC 19 31 0 0 10

NEMBBI 3 1 0 2 3
DICGAS 1 1 0 1 1

200

150 y = 2,15X + 3,81

osebkov
.
(e
S

Kumulativno Stevilo
ul
)

o

Stevilo vzorcenj

Slika 3.21 Razmerje med Stevilom vzorcenj in kumulativnim Stevilom osebkov (modre pike), ter
regresijska premica (rdeca ¢rtkana Crta) in regresijska enacbe.

&g
a 1
£ PRIMER 3.10
"5-,\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — akumulacija vrst

V zacetni fazi vzoréenja akumulirano Stevilo vrst strmo narasca, z nadaljevanjem vzorcenja

sledi prevoj in vse pocasnejSe narascanje vrst, dokler krivulja ne doseze asimptoticne
vrednosti. Vzorec akumulacije vrst ima identicno obliko, ¢e ga izvajamo s staliS¢a Stevila
vzorcev (Slika 3.22 in 3.24) ali s staliSca stevila vzorcenih osebkov (Slika 3.23).
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St vzorcev deviacijo.

R>

# Akumulacijska krivulja vrst

data.sac <- specaccum(data)

data.sac

# Izvoz podatkov

write.table(data.sac, file = "data_sac.txt", row.names = TRUE)
# SAC plot, na vseh popisih

plot(specaccum(data), xlab="St. vzorcev", vlab="S")

1
_4£ ™ PRIMER3.11
;‘3\ Suhe juZine v visokogorskih habitatih — red¢enje

Oceno Stevila vrst za posamezni habitatni tip HT z metodo redc¢enja na 18 vzorcenih
osebkov. Primerjamo vrstno bogastvo med HT, ¢e bi na vsakem HT vzorcili 18 osebkov
(Preglednica 3.10).
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Preglednica 3.10 Dejansko $tevilo popisanih osebkov in Stevilo vtst za pet habitatnih tipov HT, ter z
metodo red¢enja ocenjeno Stevila vrst pri 18 vzorcenih osebkih

Habitatni tip 36.413 36.433 61.231 61.232 31.52

St. osebkov 60 18 28 28 40

St. vrst 10 8 5 10 11

Ocena Redcenje na 18 osebkov

St. osebkov 18 18 18 18 18

St. vrst 6,9 7,7 4.5 8,5 8,3
R >

# Redcenje — vrstno bogastvo
rarefy(data, sample=18)

3.4 Temna diverziteta

Za razlago koncepta temne diverzitete (ang. Dark Diversity) uvedemo pojme: nabor vrst
SP (ang. Species Pool), tarcna zdruzba FC (ang. Focal Community) in filtriranje vrst (ang.
Species Filtering). Nabor vrst definiramo s tremi lastnostmi: 1. prostorsko, z opredelitvijo
regije; 2. ekolosko, z opredelitvijo habitatnega tipa ali skupine sorodnih habitatnih tipov;
3. filogenetsko, z opredelitvijo taksonomske skupine organizmov. To pomeni, da nabor
vrst sestavljajo vrste znotraj regije, ki naseljujejo podobno skupino habitatov, npr. vrste
malih sesalcev v iglastem gozdu na Smrekovcu, ali pa suhe juzine na travis¢ih nad gozdno
mejo na Grintovcu. Nabor vrst je lahko enak Stevilu vrst v regiji, kadar celotna regija
pripada samo enemu habitatnemu tipu ali skupini podobnih habitatov. V tem primeru je
nabor vrst sinonim za vrstno bogastvo regije oz. diverziteto gama (primerjaj s Poglaviem
3.1). Nabor vrst predstavlja potencial vrst, ki jih lahko opazujemo na posamezni
mikrolokaciji oz. na konkretnem vzorcenem mestu znotraj regije. V primeru, da regija
vkljucuje vec izrazito razlicnih habitatnih tipov, npr. travnisko zdruzbo in ribnik, potem
vsak posamezni habitatni tip oblikuje lasten nabor vrst, npr. nabor zuzelcjih vrst travnika
in nabor zuzel¢jih vrst ribnika. Tarcna zdruZba je nabor vrst na konkretni lokaliteti in je
sinonim za tockovno oz. alfa diverziteto.

Opazovano vrstno bogastvo v tarcni zdruzbi (to je njena alfa diverziteta) je manjse od
nabora vrst regije. Razlika v Stevilu vrst je posledica ve¢ mehanizmov, ki preprecujejo, da
bi vse vrste iz nabora vrst poselile konkretno mikrolokacijo. Mehanizem, ki vzdrzuje
razliko med alfa diverziteto in gama diverziteto, se imenuje filtriranje vrst. V analizi
biodiverzitetnih vzorcev govorimo o treh tipih filtrov: 1. filter disperzijske mobilnosti; 2.
abiotski filter okolja; 3. biotski filter medvrstnih interakeijski (Cadott in Tucker 2017).
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Filter disperzijske mobilnosti najprej izloci vrste, ki zaradi omejitev v mobilnosti ne
morejo dostopiti do mikrolokacije. Naslednja stopnja izlocevanja je filtriranje vrst v
gradientih abiotskih dejavnikov okolja, filtri okolja izlocijo vrste, pri katerih vsaj eden
ali ve¢ abiotskih dejavnikov presegajo njihovo strpno obmocdje. Tretji nivo izlocanja vrst
predstavljajo biotski odnosi med vrstami. Biotski filtri izloc¢ijo vrste predvsem zaradi
kompeticije in tudi predacije in parazitizma (Slika 3.25). V realni zdruzbi vsi trije procesi
delyjejo diskretno in po sekvencah, kar pomeni, da delujejo brez izjem in v zaporedju.

Nabor vrst
® % A T
0 x »

Disperzijski filter

@ % & o

O - 4 % Slika 3.25 Trije tipi filtriranja vrst s katerimi

razloZimo razliko med zacetnim naborom vrst (gama

Okoljski filter _‘_ — diverziteta) in vrstnim bogastvom na konkretni
lokaliteti (alfa diverziteta), oz. sestavi vrst v tarCni

@ O ap zdruzbi. Simboli predstavljajo posamezne vrste iz

A % nabora vrst. Disperzijski filter izloCi vrste, ki se ne

Biotski filter uspejo razsiriti na mikrolokacijo. Abiotski filter
o e — g = i okolja izloCi vrste, za katere abiotski dejavniki niso

vzdrZni. Biotski filter izloCi vrste, kot posledico
Realizirana zdruiba medvrstnih odnosov npr. kompeticije (prirejeno po
Cadotte in Tucker 2017).

Posledica filtriranja vrst so razlike v alfa diverzitetah med posameznimi vzorcnimi mesti
znotraj regije, oz. filtriranje vrst preprecuje, da bi se alfa diverzitete izenacile z gama
diverziteto. S terminom temna diverziteta definiramo delez iz nabora vrst, ki jih nismo
potrdili v taréni zdruzbi. To pomeni, da so to lokalno odsotne vrste, oz. je njihova
zastopanost na lokalnem nivoju preredka, da bi jih zaznali. Z drugimi besedami, vrste
temne diverzitete so tiste, ki so prisotne na vecini drugih vzorcenih mestih v isti regiji, niso
pa v taréni zdruzbi, imajo pa potencial in moznost naseliti tarcno mesto.

Temno diverziteto za posamezno vzorceno mesto DDp izracunamo kot razliko med
naborom vrst SP in vrstnim bogastvom taréne zdruzbe FC:

DD, = SP — FC .
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Metodologija izracuna relativne vrednosti temne diverzitete, predvsem za namene
primerjav med prostorsko ¢asovnimi vzorci, Se ni stabilna. V uporabi sta dva pristopa:
1zracun indeksa popolnosti zdrugbe in 1zracun Bealovega indeksa.

Indeks popolnosti zdruzZbe

Indeks popolnosti zdruzbe CCI (ang. Community Completeness Index) (Partel in sod.
2013) je koncept, pri katerem ocenimo obseg temne diverzitete za posamezno vzorceno
mesto in predstavlja logaritem razmerja med bogastvom taréne zdruzbe FC oz.
opazovanim bogastvom vrst (ang. Observed Richnes) in temno diverziteto DDp:

ccl = InZ& .

DDy,

Indeks CCI racunamo za vzorcena mesta, na katerih so prisotne vrste iz temne diverzitete.
Ce je alfa diverziteta enaka gama diverziteti indeksa ne moremo izracunati oz. ni smiseln.
Indeks CCI ima pozitivno vrednost, ko je stevilo vrst temne diverzitete manjse od Stevila
prisotnih vrst (FC > DD), in ima negativno vrednost, kadar stevilo vrst temne diverzitete
presega stevilo opazovanih vrst (FC < DD). Vrednost indeksa CCI ni¢ (CCI = 0) poment,

da je Stevilo manjkajocih vrst enako Stevilu opazovanih vrst.

Z indeksom CCI primerjamo zastopanost temne diverzitete bodisi v geografskem
gradientu med vzorcenimi lokalitetami znotraj regije bodisi v ¢asovni vrsti dolgorocnih
raziskav stabilnosti zdruzbe oz. odzivu zdruzbe na motnje v habitatu, ali pa z njim merimo
uspesnost ekoloske obnove habitata.

Bealov indeks

Bealov indeks (ang. Beals Index) daje verjetnost, da je dolocena vrsta prisotna na izbrani
lokaliteti. Izracun indeksa temelji na konceptu sovrst (ang. Co-occured Species). Sovrsti
sta dve vrsti, torej par vrst, ki sta pogosto skupaj prisotni na posameznih lokalitetah. Glede
na Bealov pristop lahko eno vrsto iz para sovrst uporabimo kot indikator za napoved
prisotnosti druge vrste na lokaliteti s podobnim okoljem. Na podlagi Stevila znanih
skupnih opazovanj dveh vrst, temelji napoved verjetnosti opazovanja viste j na novi
lokaliteti 7, ¢e je na njej prisotna vrsta £. Vrednost Bealovega indeksa za prisotnost vrste j
na lokaliteti 7 je lahko od 0 do 1, z visanjem vrednosti indeksa se povecuje verjetnost za
prisotnost vrste 7. Vrednost indeksa je tudi merilo ustreznosti habitata za vrsto /. Vrednosti
blizje 1 pomenijo vi§jo verjetnost prisotnosti vrste in ustreznejsi habitat za vrsto /.
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1
£ ™ PRIMER 3.12
,‘g\ Temna diverziteta — indeks popolnosti zdruZbe

Nabor vrst suhih juzin v petih habitatih visokogorskih travnikov na obmocju Kamnisko
Savinjskih alp obsega 14 vrst, njihova prisotnost po habitatih je predstavljen v Preglednici
3.2. Tar¢na diverziteta (alfa diverziteta) po habitatnih tipith obsega od 5 do 10 wvrst
(Preglednica 3.8), temna diverziteta oz. odsotne vrste pa od 3 do 9 vrst (Preglednica 3.8).
Najvisjo vrednost indeksa popolnosti zdruzbe CCI = 1,3 dosega habitat 31.52, najnizjo
vrednost CCI = -0.6 pa habitat 61.231 (Preglednica 3.11).

Preglednica 3.11. Vrstno bogastvo taréne zdruzbe FC in temna diverziteta DD za 14 vrst, ki sestavljajo
nabor vrst suhih juZin na lokalitetah v petih travniSkih habitatnih tipih HT nad gozdno mejo. Indeks

popolnosti zdruzb CCI
HT FC DD ccr
36.413 10 4 0,916
36.433 8 6 0,288
61.231 5 9 -0,588
61.232 10 4 0,916
31.52 11 3 1,299

Podatkovna matrika X za izracun Bealovega indeksa ima dimenzijo r vrstic z vzorcenimi
mesti (lokalitete) in p stolpcev z vrstami, vrednosti v poljih so PA podatki (npr. Preglednica
3.2). To pomeni, da posamezno polje vsebuje vrednost ena ali ni¢, oz. je vrsta £ na
lokaliteti 7 prisotna ali odsotna, kar oznacimo z xi. Prvi korak v izracunu Bealovega
indeksa je izdelava simetricne matrike parov sovrst, kjer za vsak par vrst /in £ izracunamo
stevilo skupnih pojavljanj . Bealov indeks 4; daje verjetnost prisotnosti vrste ; na
lokaliteti 7, izracunamo ga s formulo:

b =Ly Mt

kjer je 5 Stevilo vrst na lokaliteti 7in 7 Stevilo sovrst vrste £ (de Caceres in Legendre 2008,
Brown is sod. 2019).
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(]
_4£ ™ PRIMER3.13
1‘3\ Temna diverziteta — Bealov indeks

Matriko habitati x vrste (Preglednica 3.2) smo vkljucili v izracun verjetnosti za prisotnost
posamezne vrste v posameznem habitatnem tipu. Napoved je narejena na konceptu
sovrst, to pomenli, ¢e sta dve vrsti vec krat prisotni skupaj, bosta verjetno prisotni skupaj
tudi v naslednjem habitatu. Najvis§jo maksimalno verjetnost prisotnosti imata vrsti
MITMOR in NEMTRI bj = 1, verjetnost prisotnosti na izbranih lokalitetah je 100 %.
Najnizjo povprecno vrednost Bealovega indeksa ima vrsta TROFAL by = 0,22
(Preglednica 3.12), njena povprecna verjetnost prisotnosti na lokaliteti je 22 %. Absolutno
najnizjo verjetnost prisotnosti by = 0,15 ima vrsta GYAANN v habitatu 61.231. Izracun
Bealovega indeksa izvedemo z ukazom bea/v paketu vegan.

Y2 R I G G R e | Preglednica 3.12 Vrednosti

HISDEN | 0,553 | 0,692 | 05540 | 0,720 | 0,730 0,647 || Bealovega indeksa, ki na
PLABUC | 0,720 | 0,650 | 0,540 [ 0,603 | 0,715 0,646 || Ppodlagi koncepta sovrst, daje
MITMOR | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 1,000 || verjetnosti prisotnosti
LOPPAL | 0,753 | 0,608 | 0,540 | 0,720 | 0,791 0,683 || posamezne vrste v
GYAANN | 0,223 | 0,196 | 0,147 | 0,240 | 0,370 0,235 || posameznem habitatu.
DICGAS | 0,902 | 0,877 | 0,737 | 0,902 | 0,933 0,870

TROROS | 0428 | 0,619 0,657 | 0,578 | 0,427 0,542

TRONEP | 0,670 | 0,504 | 0,607 | 0,520 | 0,639 0588 || | R > package = »veganc
NEMTRI | 1,000 | 1,000 | 1,000 [ 1,000 | 1,000 1,000 d<-beals(dd, species=NA
TROFAL | 0348 | 0,185 0,197 | 0,182 0,203 0,223 || ] ’ ’
NEMBBI | 0,02 | 0,877 | 0,737 | 0,902 | 0,933 0,870 || | include=TRUE)

MITALP | 0,777 | 0,804 | 0,853 | 0,760 | 0,630 0,765 || | d

I -
&>
3.5 Prikrita diverziteta

Prikrito diverziteto (ang. Cryptic Diversity) tvori skupina sorodnih organizmov, ki so
fenotipsko zelo podobni, morfoloske razlike med njimi niso zaznavne, ali pa so zelo slabo
izrazene. Za opis tega fenomena je v uporabi ve¢ sinonimov ali smiselno podobnih
terminov: kompleks vrst (ang. Species Complex), vrste dvojcice (ang. Sibling Species),
agregat vrst (ang. Species Agregat), vrsta v SirSem pomenu (ang. Sensu Lato Species).

Prikrito diverziteto obi¢ajno oblikuje monofiletska skupina v zgodnji fazi speciacije. Lahko
gre tudi za vrste, ki so locene Ze dolgo ¢asovno obdobje, vendar pri njih ni prislo do
morfoloske diferenciacije, ali pa gre za konvergentni razvoj. Prikrita diverziteta je prisotna
pri vseh skupinah organizmov. Prepoznamo jo lahko s poglobljenim proucevanjem
podrobnih morfoloskih lastnosti, ali s preverjanjem reproduktivne izolacije, ali pa z
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molekularnimi metodami analize DNK. Prisotnost prikrite diverzitete privede do
podcenjene vrstne pestrosti.

V vretencarski favni Slovenije je prisotnih vec primerov kompleksov vrst, npr. med sesalci
travnisSka voluhatica Microtus —agrestis/ lavernediz, med plazilci kuséar zelenec ILacerta
viridis/ trilineata/ bilineata, med dvozivkami zelena zaba Pelophylax kL. esculenta.

Najvecje presenecenje so odkrile raziskave mocerila Profens anguinus, kjer so prepoznali
devet prikritih vrst (Recknagel in sod. 2023).

Zakljucki

— Vrstno bogastvo je skupno stevilo vrst v vzorcu, zdruzbi ali obmocju.

— S povecanjem raziskovalnega dela zmanjSamo pristransko podcenjeno stevilo vrst.
Raziskanost ocenimo z akumulacijsko krivuljo vrst, ko krivulja doseze asimptoto, je
raziskanost stevila vrst ustrezna.

— Ocena vrstnega bogastva s pomocjo akumulacijske krivulje vrst izvajamo s staliSc¢a
stevila vzorcenj ali z vidika Stevila prestetth osebkov. Ocene za obe skupini podatkov
izhajata iz Stevila vrst enojcev in dvojcev oz. deleza redkih vrst v zdruzbi.

— Primerjave vrstnega bogastva med zdruzbami, ki so raziskane z razlicno koli¢ino
raziskovalnega dela, izvajamo z redcenjem. To je z ocena Stevila vrst razlicnih zdruzb,
ki jih standardiziramo na enako koli¢ino raziskovalnega dela. Standardizacija je lahko
izvedena glede na stevilo osebkov ali glede na stevilo vzorcen;.

— 7 enako intenzivnim in konstantnim vzorcenjem kumulativho Stevilo prestetih
osebkov linearno narasc¢a skupaj s stevilom vzorcen;.

— Zdruzbo raziskujemo z vidika lokalne — alfa in regionalne — gama biodiverzitete.
Znotraj ene regije je prisotnih vec¢ lokalnih alfa diverzitet, ki skupaj sestavljajo gama
diverziteto.

— Biodiverziteta v prostoru in ¢asu ni konstantna, vrstna sestava zdruzbe se spreminja
vzdolZz gradienta okolja in med habitati. To povzroci spremembe v Stevilu vrst,
spremembe v vrstni sestavi ter izmenjave vrst.

— Znotraj beta diverzitete razlikujemo dve kategorij vrst: ugnezdene vrste so prisotne v
vseh lokalnih favnah; vrste prostorskega obrata se izmenjujejo vzdolz gradienta.

— Primerjave vrstne sestave med posameznimi zdruzbami izvajamo s cenilkami parnih
primerjav, ob hkratni primerjavi treh ali ve¢ lokalnih diverzitet jih vrednotimo s
cenilkami mnogoterih primerjav.

— Zeta diverziteta je analiza vrstnega obrata med mnogo lokalitetami.

— Terensko vzorcenje z namenom evidentiranja vrstnega bogastva izbrane skupine
organizmov nacrtujemo v skladu z optimalno koli¢ino raziskovalnega dela, da
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ujamemo ravnotezje med ustrezno raziskanostjo ter ¢asovno in materialno nalozbo v
izvedbo vzorcéenja.

— Pomembno informacijo o zdruzbi dobimo tudi iz pricakovanih vendar manjkajocih
vrst v zdruzbi, to imenujemo temna diverziteta. Temno diverziteto izrazimo kot razliko
med pricakovanim in opazovanim vrstnim bogastvom, njeno relativno vrednost pa z
indeksom popolnosti zdruzbe in z Bealovim indeksom verjetnosti prisotnosti vrste na
lokaliteti.

— Koncept temne diverzitete temelji na lastnostih in procesih v zdruzbi: nabor vrst,
tar¢na zdruzba in filtriranje vrst.

— Kompleks vrst je skupina sorodnih organizmov, ki so fenotipsko zelo podobni,
morfoloske razlike med njimi niso izrazene. Kompleks vrst je praviloma monofiletska
skupina organizmov bodisi v zgodnji fazi speciacije bodisi ze dolgo ¢asovno obdobje
locene skupine, pri katerih ni prislo do morfoloske diferenciacije.
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4. poglavje: Vrstna pestrost
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Vrstna pestrost je razmerje med Stevilom vrst
(vtstno  bogastvo) in  Stevilom  osebkov
posamezne vrste (vrstna abundanca). Cenilke
vrstne pestrosti sestavljata komponenti: vrstno
bogastvo (Stevilo vrst) in poravnanost vrst
(razmerja med vrstami glede na relativno Stevilo
osebkov posamezne vrste). Primerjave vrstne
pestrosti izvajamo glede na: obmocja, casovna
obdobja, casovno zaporedje ali vzdolz
gradientov  (fizicni  gradient:  temperatura,
svetloba, globina; kemicni gradient: slanost, pH;
geografski gradient: geografska Sirina in dolzina,
nadmorska visina; biotski gradient: kompetitorji;
casovni gradient: casovna vrsta). Osnovni cenilki
vrstne pestrosti sta Margalefov in Menhinickov
indeks, v katerih je upostevano samo razmetje
med stevilom vrst in skupnim stevilom osebkov.
Simpsonov indeks D je ocena verjetnosti, da dva
naklju¢na osebka pripadata isti vrsti. Z
narascanjem njegove vrednosti opisujemo
Nasprotna
Simpsonovega indeksa se imenuje Gini-

nizanje  pestrosti. vrednost
Simpsonov indeks, z njegovim naras¢anjem
opisujemo vecanje pestrosti. Tretja oblika je
reciprocni Simpsonov indeks, kjer je pestrost
podana v enotah Stevila vrst. Shannonov indeks
H' je ocena vetjetnosti, da nakljuéni osebek
pripada doloceni vrsti. Vrednost indeksa narasca
s Stevilom vrst in z enakomerno zastopanostjo
stevila osebkov posamezne vrste. Indeks H' ima
vrednost 0, ¢e je v vzorcu samo ena vrsta in ima
maksimalno vrednost, kadar imajo vse vrste
enako Stevilo osebkov.

Interpretacyje  in  primerjave  pestrosti  z
diverzitetnimi indeksi so lahko tezko razlozljive,
zato so nadgrajeni v Hillova diverzitetna Stevila
Hgq, kjer diverziteto izrazimo v enotah Stevila
vrst. Druga oblika diverzitetnih indeksov je
njthova standardizacija, ki jo podajamo =z
izracunom vrstne poravnanosti Ea, s katerim je
pestrost izrazena v delezu od maksimalne
vrednosti 1. Za uravnotezene primerjave vrstne
pestrosti med zdruzbami moramo zagotoviti
primerljiv vlozek raziskovalnega dela. V primeru
razlicne kolicine raziskovalnega dela surove
podatke standardiziramo na enak raziskovalni
vlozek, na enako stevilo osebkov in na enako
vzorcna pokritost ali ocenjeni delez spregledanih
osebkov. Abundanca vrst ni enakomerno
razporejena, vecina vrst je zastopana z nizkim
stevilom osebkom, z visokim Stevilom osebkov
je zastopanih le nekaj vrst. V analizi vrstne
abundance vrednotimo relativne odnose med
vrstami. Porazdelitev  vrstnih abundanc v
zdruzbi lahko prikazemo na tri razlicne nacine s
Fisherjevo  logaritemsko  porazdelitvijo, s
Prestonova logaritemsko normalno
porazdelitvijo in z Whittakerjevo porazdelitvijo

rangiranih abundanc.

Analitska orodja za vrednotenje biodiverzitete so
razvita v okolju R, prikazana je uporaba paketov
»vegan« in iINEXT«.
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Vrstna pestrost (ang. Species Diversity) je razmerje med vrstnim bogastvom in
abundanco vrst. Vrstno bogastvo podamo s stevilom vrst, abundanco pa s stevilom
osebkov posamezne vrste.

V izracun cenilke vrstne pestrosti vklju¢imo dve komponenti: vtstno bogastvo in
poravnanost vrst (razmerja med vrstami glede na relativno Stevilo osebkov posamezne
vrste, tj. relativna abundanca vrst).

Terminolosko

Biodiverziteto zdruzbe ali vzotrca vrednotimo z dvema osnovnima merama, to sta vrs#o
bogastvo in vrstna pestrost. Uporaba biodiverzitetnih terminov Se ni ustaljena, Se posebej
terminov vrstno bogastvo in vrstna pestrost, zato je precej neenotnosti v strokovni in znanstveni
literaturi. Termina se uporabljata tudi v razlicnih pomenih (Sensu Lato in Sensu Stricto).
Dodatno zmedo v slovenscini predstavlja socasna raba slovenskih in sloveniziranih
angleskih terminov.

Termin vrstno bogastvo (ang. Species Richness) v ozjem pomenu besede pomeni §tevilo

vrst v vzorcu. V uporabi za opredelitev vrstnega bogastva je tudi termin vrstna pestrost, ki je
v tem kontekstu sinonim oz. $irsa raba termina.

Termin vrstna pestrost (ang. Species Diversity) pomeni razmerje med vrstnim bogastvom
in relativno abundanco vrst v vzorcu. V slovenscini je v uporabi tudi slovenizirani termin
vrstna diveriteta, ki je v tem kontekstu sinonim za vrstno pestrost.

Primerjave biodiverzitet med vzorci se lahko nanasajo na primerjanje med razlicnimi
obmodji, med razlicnimi ¢asovnimi obdobji, v ¢asovnem zaporedju ali vzdolz gradientov
(npr. fizicni gradient: temperatura, svetloba, tlak, elektroprevodnost; kemicni gradient:
slanost, pH, trdota vode; geografski gradient: geografska Sirina, geografska dolzina,
nadmorska visina; biotski gradient: kompetitorji; casovni gradient: casovna vrsta).

V tem poglavju obravnavamo naslednje vsebine:

— Cenilke vrstne pestrosti.
— Simpsonovi indeksi diverzitete D.
— Shannonov indeks H'.
— Hillova diverzitetna stevila H..
— Vrstna poravnanost E..
— Primerjave vrstne pestrosti med zdruzbami.

— Relativna vrstna abundanca.
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Vsebino poglavia o vrstni pestrosti smo ¢rpali iz virov: Clarke in sod. 2014, Gotelli in
Graves 1996, Hsieh in sod. 2016 in 2019, Legendre in Legendre 2012, Oksanen 2022,
Oksanen in sod. 2019, Peter 1995, Tome 2006, Upton 2020 in Zeleny 2020.

4.1 Cenilke vrstne pestrosti

Osnovne cenilke vrstne pestrosti, ki temeljijo na razmerju med stevilom vrst § in Stevilom
vseh osebkov v vzorcu N, so Margalefov indeks R7, Menhinickov indeks K2 in Odumov
indeks R3:

S—-1 S S
R2 =N R3 = og ()

R1= In(N)’

Od kompleksnejsih indeksov predstavljamo Simpsonov in Shannonov indeks diverzitete.
Simpsonovi indeksi diverzitete

Simpsonovi indeksi diverzitete so trije med seboj sorodni indeksi: Simpsonov indeks D,
Simpsonov indeks diverzitete 7—D in Simpsonov reciprocni indeks 7/D.

Simpsonov indeks D je izracun verjetnosti, da dva osebka, ki ju naklju¢no odvzamemo
1z vzorca, pripadata isti vrsti. Izracunamo ga po formuli:

D= Z:ls=1p12 >

. . . . . n; v .
kjer so: D — Simpsonov indeks, p; — relativna abundanca vrste 7 (p; = El> , ni — Stevilo

osebkov vrste 7, § — stevilo vrst, [N — stevilo osebkov vseh vrst v vzorcu.

Simpsonov indeks je ocena verjetnosti z naborom vrednosti od 0 do 1. Ce je izracun D
visok in se priblizuje vrednosti 1, se veca verjetnost, da sta osebka iste vrste. To pomeni,
da je pestrost vzorca nizka, in obratno oz. visja, kot je vrednost D, nizja je pestrost. Tak
zapis intuitivno ni logi¢en, zato naredimo preracun in vrednost D preobrnemo. Lahko jo
odstejemo od 1 in dobimo Simpsonov indeks diverzitete (7—D), ali pa vrednost 1 delimo
z D in dobimo Simpsonov reciproc¢ni indeks (7/D).
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Simpsonov indeks diverzitete 1-D (ali Gini-Simpsonov indeks)
Indeks izracunamo tako, da od 1 odstejemo D:
1-D=1-%.,pf,

kjer so 7-D — Simpsonov indeks diverzitete, § — Stevilo vrst, p;— relativna abundanca vrste

. nj v . . v .
7(pi = ﬁl), n; — stevilo osebkov vrste 7, N — stevilo osebkov vseh vrst v vzorcu.

Simpsonov indeks diverzitete 7—D ima nabor vrednosti od 0 do 1 in je ocena verjetnosti,
da dva osebka, ki ju nakljué¢no odvzamemo iz vzorca, pripadata isti vrsti. Ce je verjetnost
velika, sta osebka razlicne vrste, potem je diverziteta vzorca visoka. Torej, visja kot je
vrednost 7-D, visja je diverziteta.

Simpsonov recipro¢ni indeks 1/D

Indeks izracunamo tako, da 1 delimo z D:

1 1

D z:is=1 p?’

kjet so 7/D — Simpsonov recipro¢ni indeks, .S — $tevilo vrst, p; — relativna abundanca vrste

. nj v . . v .
7(pi = ﬁl), n; — stevilo osebkov vrste 7, N — stevilo osebkov vseh vrst v vzorcu.

Vrednost tega indeksa se zacne z 1 kot najnizjo mozno vrednostjo in predstavlja vzorec z
eno samo vrsto. Visja kot je vrednost, visja je pestrost. Najvisja mozna vrednost indeksa
je dolocena s $tevilom vrst v vzorcu. Ce je npr. v vzorcu pet vrst, je najvedja mozna
vrednost 5.

Shannonov indeks H'’'

Shannonov indeks /' je najpogosteje uporabljen indeks diverzitete v ekologiji in z njim
ocenimo verjetnost, da bo osebek, ki ga naklju¢no izberemo izmed § vrst in N osebkov,
pripadal definirani vrsti. Ta povprecna stopnja nedolocenosti (ang. Uncertainty) narasca z
narascanjem Stevila vrst in z izenaCevanjem Stevilcnosti osebkov posameznih vrst.
Izpostavljamo dve lastnosti H"

1) H' = 0, ko je v vzorcu samo ena vrsta;

2) H' = maksimalen, ko so vse vrste enako Steviléne (so v vzorcu zastopane z enakim
stevilom osebkov).
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Enacba za Shannonov indeks:
H’ = _Zis=1 pi ln pi 5

. . v . . . nj
kjer so H' — Shannonov indeks, § — $tevilo vrst, p; — relativna abundanca vrste 7 (p; = ﬁl),

n; — Stevilo osebkov vrste 7, N —$tevilo vseh osebkov v vzorcu.

V strokovni literatu je za Shannonov indeks v uporabi ve¢ sinonimov, npr: Shannonov
diverzitetni indeks (ang. Shannon Diversity Index), Shannon-Wienerjev indeks (ang.
Shannon-Wiener Index), Shannon-Weaverjev indeks (ang. Shannon-Weaver Index) in
Shannonova entropija (ang. Shannon Entropy).

Indeksi diverzitete zdruzujejo vrstno bogastvo (Stevilo vrst), vistno pestrost (Stevilo vrst
v kombinaciji s stevilom osebkov teh vrst) in pogostnost (sin. incidenca, t.j. prisotnost
izbrane vrste v zaporedju vzorcev), zato jih nekateri imenujejo tudi indekse
heterogenosti (ang. Heterogeneity Indices). Sibkost biodiverzitetnih indeksov je v njihovi
interpretaciji. V nekaterih primerih so lahko vrednosti indeksa diverzitete enake, ¢eprav
izhajajo iz razlicnih kombinacij stevila vrst in Stevilénosti. Zato je le na osnovi vrednosti
indeksa (biodiverziteta per s¢) nemogoce ugotoviti, koliksen je njihov absoluten pomen.

PROJEKT 4.1

Akcija »Zimsko Stetje vodnih ptic«

Zimsko Stetje vodnih ptic IWC — International Waterbirds Census) je svetovna akcija
zbiranja podatkov o prezimovanju vodnih ptic. V akciji IWC na sistemati¢en nacin zbirajo
podatke o vodnih pticah in s tem zagotavljajo dolgoroc¢ni monitoring, s katerim spremljajo
naravne procese. Obenem je namen akcije popularizacija opazovanja ptic, delovanja v
korist narave in druzenje zagovornikov narave. Slovenski koordinator akcije je Drustvo za
opazovanje in proucevanje ptic Slovenije DOPPS (Slika 4.1). Rezultate vsakoletnega Stetja
objavijo v znanstveni ornitoloski reviji Acrocephalus, iz teh clankov smo povzeli podatke
za to analizo (Bozi¢ 2010, 2012, 2013, 2014, 2015, 2016, 2017 in 2018).

Glavni cilji IWC so: monitoring stevil¢nosti populacij vodnih ptic; opis sprememb v Stevilu
in razsirjenosti vrst; evidentiranje mokriS¢ mednarodnega pomena; zagotavljanje
informacij z namenom varovanje in upravljanja populacij in habitatov vodnih ptic ter
izvajanje mednarodne in nacionalne naravovarstvene zakonodaje.
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Predstavitev poslanstva DOPPS,; vzeto iz spletne strani: https://www.ptice.si/

DrusStvo za opazovanje in proucevanje ptic Slovenije (DOPPS) je
neprofitna nevladna organizacija, ustanovljena leta 1979, ki deluje v javhem
interesu ohranjanja narave, varstva okolja in na podrocju raziskovalne
dejavnosti. Pri Stevilnih dejavnostih zdruzujemo ve¢ kot 1000 clanov,
prostovoljcev in ljubiteljev narave po vsej Sloveniji, in zaposluyjemo 30 DOPPS
strokovnjakov z razlicnih podrocij. DOPPS dela za varstvo ptic in njihovih

zivljenjskih okolij. S tem prispeva k ohranjanju narave in dobrobiti celotne druzbe.
Njegovo poslanstvo se uresnicuje z naravovarstvenim, znanstvenoraziskovalnim,

izobrazevalnim in publicisticnim delom ter s sodelovanjem z drugimi nevladnimi in
vladnimi organizacijami. DOPPS je polnopravni partner svetovne organizacije za varstvo
narave BirdLife International.

Slika 4.1 V Mariboru so se zimskega Stetja vodnih ptic udeleZili Studentje Biologije in ekologije z
naravovarstvom iz Fakultete za naravoslovje in matematiko Univerze v Maribor (levo).
Foto. Eva Horvat.

Samica ZviZgavke Anas penelope, redna prezimovalka na celinskih vodah (desno).

Foto. Alen Ploj.
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Y y- PRIMER 4.1

Zimsko Stetje vodnih ptic — podatki o vtstah in abundanci

Grafic¢na in tabelaricna predstavitev Stevila vrst in Stevila osebkov rac rodu Anas (Slika 4.2,
4.3, Preglednica 4.1). Podatki so zbrani v okviru vsakoletne svetovne akcije Zimskega
stetja vodnih ptic. Podatki so za lokaliteti Ptujsko jezero (Drava) in slovenska obala
(Obala) za ¢asovno obdobie od 2011 do 2018. Stevilo vrst je izenaceno, na obeh lokalitetah
prezimuje 5, obcasno 6 vrst. V Stevilu prezimujocih osebkov pa je razlika ocitna, na
Ptujskem jezeru prezimuje v povprecju 5 krat toliko rac kot na Obali.

W Drava
B Obala

2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
Leto

Stevilo vrst

O—LMNDWRAUIS

Slika 4.2 Stevilo prezimujo&ih vrst rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.
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Slika 4.4 Stevilo prezimujo¢ih osebkov rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.

Preglednica 4.1 Pregled vrst in $tevilo prezimujocih rac rodu Anas na Ptujskem jezeru (Drava) in na
slovenski obali (Obala) v obdobju od 2011 do 2018

obmocje Drava

Vista/leto 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
Apnas penelope 227 152 | 258 | 242 98 | 209 | 257 | 106
Apnas strepera 35 14 36 27 22 97 46 | 116
Apnas crecca 671 | 1167 | 340 | 415| 396 | 514 | 667 | 458
Apnas platyrhynchos 9424 | 13259 | 7128 | 7818 | 7015 | 7238 | 8640 | 6421
Apnas acuta 2 3 3 4 3 6 15 18
Apnas chypeata 0 0 0 0 0 0 2 0
Osebki SKUPA] 10359 | 14595 | 7765 | 8506 | 7534 | 8064 | 9627 | 7119
Viste SKUPA] 5 5 5 5 5 5 6 5
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obmocje Obala

Vista/leto 2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
Apnas penelope 153 29 21 77| 123 81 60 46
Apnas strepera 44 18 7 2 4 16 30 23
Apnas crecca 261 | 833 | 290 | 451 | 538 | 119 | 239 | 270
Apnas platyrhynchos | 1157 | 1440 | 807 | 684 | 1154 | 738 | 1037 | 0664
Abnas acuta 0 0 0 0 0 0 0 1
Apnas chpeata 97 76 75| 111 | 211 78 49 | 145
Osebki SKUPAJ | 1712 | 2396 | 1200 | 1325 | 2030 | 1032 | 1415 | 1149
Vrste SKUPA] 5 5 5 5 5 5 5 6

PRIMER 4.2
Zimsko Stetje vodnih ptic — R1in R2

Grafi¢na predstavitev najpreprostejsih indeksov pestrosti R1 in R2 (Sliki 4.4 in 4.5), ki
temeljita na razmerju med $tevilom vrst in $tevilom osebkov. Stevilo vrst na obeh
lokalitetah in po letih je skoraj izenac¢eno, medtem je na lokaliteti Drava bistveno vecje
stevilo osebkov. Vidimo, da vecanje Stevila osebkov ob konstantnem stevilu vrst, znizuje
vrednosti obeh indeksov, zato so vrednosti R1 in R2 visje na Obali. Indeksa nista vec v
vsakdanji rabi, saj je njuna uporaba omejena na posebne primere, interpretacija v
kompleksnejsih okolis¢inah je problematicna.

0,5
0,4
0,3 M Drava R1
0,2 B Obala R1
0,1

0

2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
Leto

R1

Slika 4.4 R1 — Margalefov indeks pestrosti prezimujocih rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.
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Slika 4.5 R2 — Menhinickov indeks pestrosti prezimujocih rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.

R>

apply(data >0,1, sum) # Izpis Stevila vrst po letih
apply(data,1,sum) # Izpis stevila osebkov po letih

#R2
n<-apply(data>0,1,sum)
N <- apply(data,1,sum)
R2<-n/sqgrt(N)

R2

#R1
n<-apply(data>0,1,sum)
N <- apply(data,1,sum)
R1<-(n-1)/log(N)

R1

Simpsonov indeks je izracun verjetnosti, da dva osebka nakljucno odvzeta iz vzorca,

o

PRIMER 4.3

Zimsko Stetje vodnih ptic — D

pripadata isti vrsti. Visja vrednost indeksa pomeni nizjo pestrost in obratno nizja vrednost

indeksa pomeni visjo vrednost. Z drugimi besedami, bolj kot so vrste Stevilcno

enakomerno zastopane, nizja je vrednost indeksa, in obratno, ¢e v vzorcu prevladuje ena

vrsta, se vrednost indeksa veca. Absolutno stevilo vrst in/ali osebkov ne vpliva izrazito na

velikost indeksa. Opisani primer je predstavljen na Sliki 4.6, kjer je indeks D visok na Dravi

diverziteta pa nizja, prevladuje samo ena vrsta, ki veca vrednost indeksa, saj se povecuje

verjetnost, da dva naklju¢na osebka pripadata isti vrsti, to je raci mlakarici. Izpeljanka, v

kateri z enostavnim racunskim postopkom (7—D) obrnemo vrednost indeksa, da postane

bolj logicen, se imenuje Gini-Simpsonov indeks (Slika 4.7). Z njegovim narasc¢anjem se
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veca diverziteta. Tretja oblika je reciprocni Simpsonov indeks (7/D), v tem primeru je
diverziteta podana v Stevilu vrst (Slika 4.8).

8
H D Drava
I I I m D Obala

2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
Leto

D)

0

S

==

(=)
[=}

(==
T~

Simpsonov indek:
[\S)

o

Slika 4.6 Simpsonov indeks D pestrosti prezimujoc¢ih rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.
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Slika 4.7 Simpsonov indeks 7D pestrosti prezimujocih rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.
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Slika 4.8. Simpsonov indeks (1/D) pestrosti prezimujocih rac rodu Anas na dveh lokalitetah, po letih.
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1
_4£ ™  PRIMER 4.4
,‘é,\ Zimsko $tetje vodnih ptic — A’

Shannonov indeks je izracun verjetnosti, da bo nakljucno izbrani osebek pripadal
definirani vrsti. Verjetnost doseze maksimum, ko so vse vrste zastopane z istim Stevilom
osebkov. V primeru rac je Shannonov indeks bistveno visji na Obali, saj so tam vrste
veliko bolj enakomerno zastopane. Na lokaliteti Drava velika Stevilécnost race mlakarice
zmanjsuje vrednost indeksa (Slika 4.9).

o~ 1’2

T

3 08

el

% 0’4 B Drava H'
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=t B Obala H'
g 02 I
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2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018
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Slika 4.9 Shannonov indeks pestrosti prezimujocih rac rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.

R > package = »vegan«

#H'

diversity(data, index="shannon")

#1-D

diversity(data, index="simpson")

# Poravnanost Pilou evenness (J)

S <- apply(data>0,1,sum)
diversity(data, index="simpson")/log(S)

4.2 Hillova diverzitetna Stevila in prava diverziteta

Zaradi nedorecenosti v interpretaciji in primerjanju vrednosti diverzitetnih indeksov je
prislo do razvoja postopkov za njihovih standardizacijo. To pomeni, da je pestrost, podana
v enotah Stevila vrst, govorimo o efektivhem Stevilu vrst (ang. Effective Number of
Species). V uporabi sta tudi termina Hillova diverzitetna Stevila in prava diverziteta
(ang. True Diversity). Z drugimi besedami: efektivno Stevilo vrst je mera za primerjanje
pestrosti med vzorci. Na primer, ¢e ima sosednja zdruzba enako diverziteto kot referencna
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zdruzba, potem morata imeti obe zdruzbi enako vrednost prave diverzitete oz. enako efektivno
Stevilo vrst. Pravo diverziteto izracunavamo s skupino indeksov, ki jih imenujejo druZina
diverzitetnih Stevil in izhaja iz enacbe:

1
Hq = rqIOgZiS:l pi

kjer so H, — Renyijeva entropija, ¢ — red enacbe, § — stevilo vrst, p; — relativna abundanca

. n;j v . . v .
posamezne vrste 7 (P; = ﬁl), ni— $tevilo osebkov vrste 7, N — stevilo vseh osebkov v vzorcu.

Izpeljave iz teh enacb nicelnega, prvega in drugega reda (¢ = 0, ¢ = 1, g = 2) sovpadajo s
tremi indeksi Hillovih diverzitetnih stevil — N.:

No:S
N7:€H,
N2:7/D

kjer so: § — stevilo vrst, H' — Shannon indeks, 7/D — Simpsonov recipro¢ni indeks, ¢ —
matematicna konstanta = 2,718. Diverzitetni indeksi in iz njega izvedena Hillova
diverzitetna Stevila oz. prava diverziteta so predstavljeni v Preglednici 4.2.

Preglednica 4.2 Diverzitetni indeksi, izvedena Hillova diverzitetna Stevila (sin. efektivno Stevilo vrst v
vzorcu oz. prava diverziteta) in red enacbe

Diverzitetni indeks Hillovo diverzitetno Stevilo Red enacbe
Vrstno bogastvo § Vrstno bogastvo § =0
Shannonov indeks H' | Shannonova diverziteta e’ g=1
Simpsonov indeks D | Simpsonova recipro¢na diverziteta 7/D g=2

1
£ ™ PRIMER4.5
;‘3\ Zimsko Stetje vodnih ptic — Hillova Stevila

Hill je uvedel diverzitetna Stevila, s katerimi pestrost vzorca izrazimo s Stevilom vrst. S
tem pristopom je zelel odpraviti zmedo v interpretaciji diverzitetnih indeksov.
Diverzitetna stevila izhajajo iz diverzitetnih indeksov in predstavljajo enacbe 0, 1 in 2 reda.
Visji, kod je red enacbe, manjsi je vpliv redkih vrst na izracun. Redke vrste najbolj vplivajo
na 0 red — S, kjer je vpliv redkih in Stevilénih vrst izenacen.

Primeri izracunov za vse tri oblike prave diverzitete za Dravo in Obalo vzdolz ¢asovne

vrste so predstavljeni na sliki 4.10
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Slika 4.10 Hillova diverzitetna Stevila za prezimujoce race rodu Anas na dveh lokalitetah po letih. eH' —
Shannonova diverziteta, 1/D — Simpsonova recipro¢na diverziteta, S — vrstno bogstvo.

4.3  Vrstna poravnanost

Vrstna poravnanost (ang. Species Evenness, sin. Equitability) vsebuje dve komponenti
variabilnosti, to sta Stevilo vrst in poravnanost njihovih abundanc. Govorimo o indeksih
poravnanosti (ang. Evenness Indices) Fi. Njihova zaloga vrednosti je od 0 do 1. V
primeru, ko imajo vse vrste v vzorcu enako abundanco, tj. enako stevilo osebkov, ima
indeks poravnanosti najve¢jo vrednost 1, in obratno, ¢e je v vzorcu samo ena vrsta, je
vrednost indeksa 0. Vrednost indeksa se priblizuje nicli, kakor abundance osebkov
posameznih vrst divergirajo od enakosti in se priblizuje vrednosti 1, ko se abundance
osebkov posameznih vrst izenacujejo. Poznamo vec¢ indeksov poravnanosti:

_ H__In(Ny)
17 me)  Inmg’
eH’ Nl
E2 = VR
s Ng
_efll-1 Nj-1
E; = ,
S-1 No-1
= N.
_ _D Nz
E4- - eH/ N, >
1
51 Ny—1
E5 =2
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kjer so: Es5— indeksi poravnanosti (E; — Pieloujev indeks poravnanosti, Es — Hillovo
razmetje, 5 — modificirano Hillovo razmetje), H' — Shannonov indeks, D — Simpsonov
indeks, § — stevilo vrst, Ny, N2, in N3 — Hillova diverzitetna Stevila, ¢ — matematicna
konstanta = 2,718.

1
_£™ PRIMER 4.6
;‘g\ Zimsko Stetje vodnih ptic — vrstna poravnanost

Stevilni avtorji makroekolodkih razprav interpretirajo vrstno pestrost kot funkcijo
tizikalnih, geografskih, bioloskih in ¢asovnih spremenljivk. Vrstno pestrost razlagajo, kot
da sestoji iz dveh komponent: iz vrstnega bogastva (Stevilo vrst) in poravnanosti vrst
(relativna vrstna abundanca). S krivuljo relativhe abundance (predstavljena v Poglavju 3
Vrstno bogastvo) razvrstimo vrste glede na njihovo Stevil¢nost, s tem prikazemo razmerje
med Stevilom pogostih in stevilom redkih vrst. Praviloma je pogostih vrst zelo malo,
stevilo vrst z nizko abundanco pa je mnogo. Iz obliko porazdelitvene krivulje sklepamo
na medvrstne odnose in kompeticijske pritiske. V analizi vrstne poravnanosti zdruzimo
obe komponenti, tako vrstno bogastvo, kot njihovo poravnanost in vecja, kot so
razhajanja v poravnanosti vrst, nizji je indeks. Indeksi poravnanosti imajo dobro lastnost.
Nijthove vrednosti so v razponu od 0 do 1. Vrednost 1 pomeni popolno poravnanost vrst
oz. zastopanost vseh vrst z enakim stevilom, vrednost 0 pa prisotnost samo ene vrste.

Poravnanost vrst vzdolz osemletnega spremljanja prezimovanja rac na Dravi in Obali
izkazuje stabilno nizjo poravnanost vrst na Dravi, kar razlozimo s prevlado race mlakarice.

Medletna variabilnost ni izrazita (Slika 4.11).

1,00

E1 Drava
0,90
0,80 m E1 obala
o B E2 Drava
0,60
= 0,50 B E2 obala
0,40
0,30 B E3 Drava
0,20 | | | | | ‘ I | E3 Obala
0,10
0.00 I I I I | I I I B E4 Drava
2011 2012 2013 2014 2015 2016 2017 2018 B E4 Obala
Leto B E5 Drava

Slika 4.11 Indeksi poravnanosti za prezimujoce race rodu Anas na dveh lokalitetah po letih.
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4.4 Primerjave vrstne pestrosti med zdruZbami

V tem poglavju predstavljamo pristop k primerjavam biodiverzitete med vzorci s pomocjo
Hillovih diverzitetnih Stevil oz. s primerjanjem efektivnega Stevila vrst (sin. prava
diverziteta). Analizo izvajamo s pakotom »NEXT« Chao in sod. 2014 in Hsieh in sod.
2022.

V prvem koraku primerjamo akumulacijske krivulje pestrosti na surovih podatkih, v
nadaljevanju vrstno pestrost red¢imo oz. standardiziramo: 1. glede na Stevilo osebkov
(ang. Sample-size) posamezne vrste (abundance) ali na njihovo incidenco (Stevilo
prisotnosti v vseh vzorcenjih); 2. na vzoréno pokritost (ang. Coverage-based) in iz njih
izracunamo vrednosti prave diverzitete oz. Hillova stevila (za ¢ = 0,9 =1, ¢ = 2).

Na izracun efektivnega Stevila vrst posameznih vzorcev lahko vplivajo: 1. velikost
vzorCene enote, vzorcene enote se razlikujejo v velikosti (dolzini transekta, povrsini,
volumnu ...) oz. v koli¢ini vlozenega dela (¢lovek/ura/vzorcena enota); 2. Stevilo
prestetih osebkov in 3. vzoréna pokritost SC (ang. Sample Coverage), ocena deleza
spregledanih vrst in/ali osebkov, dejansko delez enojcev. Za odstranitev vpliva
posameznega dejavnika izvedemo standardizacijo podatkov, s ¢imer podatke priredimo na
skupno osnovo.

Standardizacijo zaradi razli¢no velikih vzorCenih enot izvedemo tako, da za vsako
vzorceno enoto preracunamo Stevilo osebkov posameznih vrst na izbrano referencno
vrednost velikosti, po navadi na vrednost najmanjSe vzorcene enote (najkrajsi transekt,
najmanjsa povrsina, najmanjsi volumna ali podobno).

Standardizacijo zaradi razli¢nega Stevila osebkov izvedemo tako, da vsaki vzorceni
enoti z redcenjem zmanjsamo stevilo osebkov na izbrano referencno vrednost, po navadi
na vrednost vzorca z najmanjsim stevilom osebkov.

Standardizacijo zaradi razlicne vzoréne pokritosti izvedemo na nacin, da vsaki
vzorceni enoti izracunamo vrstno pestrost glede na izbrano referencno vrednost vzorcne
pokritosti, po navadi na vrednost vzorca z najnizjo vrednostjo pokritosti.
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PROJEKT 4.2

Fenologija metuljev

Metulji (Slika 4.12) so pogosto objekt biodiverzitetnih raziskav, v tej predstavitvi so
povzeti podatki iz ¢lanka Predraga Jaksica in sodelavcev (2017). Najpogostejsa metoda za
popis metuljev je /Znijski transekt oz. Pollardov transket — standardizirani protokol za popis
metuljev. Metoda je znana pod imenom Pollardova hoja (ang. Pollard Walks), po
raziskovalcu metuljev Ernieju Pollardu in jo pogosto uporabijo pri monitoringu metuljev.

Popisovalec na terenu doloci pot znane dolzine (npr. 100 m) in Sirine 5 m, ki jo pocasi
prehodi (Slika 4.13), praviloma veckrat v sezoni. Vsaki¢ popise vse metulje in njihovo
stevilénost pred seboj in na razdalji priblizno 2,5 m na levo in na desno od zacrtane poti.
Druga oseba lahko sledi popisovalcu in pomaga pri Stetju, determinaciji in/ali
fotografiranju metuljev.

Stevilo vrst metuljev in tevilo njihovih osebkov se tekom leta spreminjata. Na diverziteto
metuljev zelo vplivajo geografska Sirina, nadmorska visina in sezonska variabilnost klime.
Metulji so vezani na prisotnost svojih krmnih rastlin, gosenice predvsem na liste, odrasli
metulji pa na cvetove.

Slika 4.12 Metulj vrste beli C Polygonia c-album.  Slika 4.13 Predrag Jaksic pri vzoréenju ZuZelk na
Foto. Predrag Jaksic. travniku.
Foto. Franc Janzekovic.
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|
_£™ PRIMER4.7
4‘3\ Fenologija metuljev — podatki

Jaksi¢ in sod. 2017 so predstavili rezultate enoletnega monitoringa metuljev na Avali
(Stbija). Popisi so bili izvedeni v treh habitatih: na travniku v zarascanju — A, v naravnem
gozdu — B in na njivi v zarascanju — C. Monitoring metuljev je obsegal 17 popisov in je bil
izveden po metodi Pollardovega transekta. Popisovalec je na terenu pocasi prehodil v
naprej definirano pot in popisoval vse metulje pred seboj in na razdalji priblizno 2,5 m na
levo in na desno od zacrtane poti. Povrsina popisne ploskve se izracuna kot dolZzina poti
krat Sirina popisa (dolzine poti: A = 641 m, B =752 m, C = 439 m).

Podatke s terenskih popisov so uredili v Excelu. Posamezna vrstica vnosa je vsebovala
naslednje elemente: lokaliteta, datum, vrsta metulja, abundanca metulja. Z drugimi
besedami, za izbrani habitat in na en datum je za vsako vrsto metulja opravljen zapis v
NOVO VIStico.

Skupno so ugotovili 50 razli¢nih vrst metuljev in presteli 1.147 osebkov. Podatki o stevilu
vrst in Stevilu osebkov v ¢asovni vrsti so predstavljeni na grafu (Slika 4.14). Aktivnost
metuljev je trajala od sredine marca do druge polovice oktobra. Na grafu so izrisani trije
vrhovi tako v Stevilu vrst kot v stevilu osebkov, prvi je v sredini aprila in ga tvorijo lanske
zivali, ki so bodisi prezimile kot odrasli osebki bodisi so prezimile kot bube in se izlegle v
zgodnji pomladi. Drugi, najvisji vth je dosezen v drugi polovici junija, ko se izleze prva
generacija letos$njih metuljev. Druga generacija letosnjih metuljev tvori tretji vrh v sredini
avgusta.
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Slika 4.14 Stevilo osebkov in §tevilo vrst v Easovni vrsti; S = $tevilo vrst, 2 = §tevilo osebkov.

Za primerjanje vrstne pestrosti metuljev med tremi habitati (A, B in C) moramo upostevati
tri vire variabilnosti, ki vplivajo na izracun pestrosti: 1. razlicno velike povrsine raziskanih
habitatov (razlicen vlozek raziskovalnega dela v urah/habitat) — standardizacija na velikost
obmocja; 2. razlicno stevilo popisanih osebkov — standardizacija na stevilo osebkov; 3.
razlicen uspeh pri odkrivnosti metuljev — standardizacija na vzoréno pokritost.
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Standardizacijo na velikost obmocja izvedemo tako, da najmanjsi ploskvi — C doloc¢imo
referencno vrednost (KV = 1) in preostalima ploskvama preracunamo koeficient vpliva
sorazmerno glede na velikost oz. dolzino popisne ploskve. Sledi prera¢un abundanc glede
na koeficient wvpliva (Standardizirana abundanca = Surova_abundanca * KV),
(Preglednica 4.3).

Preglednica 4.3 Koeficient vpliva (KV) za tri razli¢no velike habitate

Habitat Dolzina (m) Izracun KV 1:4Y%

A — travnik v zarascanju 641 439/641 | 0,6848
B — naravni gozd 752 439/752 | 0,5837
C — njiva v zarascanju 439 439/439 | 1,0000

1
_£™ PRIMERA4.S8
,‘;‘ Fenologija metuljev — lastnosti popisov

Za izracun Hillovih Stevil ter standardizacijo na Stevilo osebkov, standardizacijo na
vzorcéno pokritost in nadaljnjo statisticno vrednotenje v paketu »INEXT« programskega
okolja R morajo biti podatki pripravljeni v dveh loc¢enih matrikah, posebej za abundanco
(Stevilo osebkov posamezne vrste) in posebej za prezenco (prisotnost posamezne vrste).

Podatki o abundanci (data.abund) vsebujejo skupno Stevilo osebkov posamezne vrste v
posameznem habitatu. Podatki o prezenci (data.incid) vsebujejo Stevilo prisotnosti
posamezne vrste v posameznem habitatu, naslovna vrstica v tej tabeli je Stevilo popisov

(plo.no = 17).

Najprej pregledamo lastnosti vzorcev s funkcijo Datalnfo, datoteki analiziramo vsako
posebej data.abund (Preglednica 4.4) in data.incid (Preglednica 4.5). Rezultat so naslednje
vrednosti:

— za abundanco: sife — oznaka habitata (A, B, C); # — stevilo osebkov; S.0bs — stevilo
vrst; SC — vzorcna pokritost (ocena pokritosti, od 0 do 1); vrednosti v stolpcih f1,
2, £3, ..., 10 — stevilo vrst, ki so na lokaliteti zastopane s samo 1, 2, 3, ..., 10 osebki
(enojci, dvojci, trojci itd.).

— za prezenco: site— oznaka habitata (A, B, C); T'— stevilo popisov; U — skupno stevilo
prisotnosti vseh vrst na vseh popisih; S.0bs — Stevilo vrst; SC — vzoréna pokritost
(ocena pokritosti, od 0 do 1); vrednosti v stolpcih Q1, Q2, Q3, ...Q10 — stevilo
vrst, ki so na lokaliteti opazovane samo 1, 2, 3, ... 10 krat (edinstvene, dvojne itd.).
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Preglednica 4.4 Lastnosti abundanca osebkov za tri habitate A — travnik v zaras¢anju, B — naravni gozd
in C — njiva v zara$¢anju, razlaga oznak je v besedilu

Habitat n S.obs SC fi 2 3 f4 5 f6 7 8 9 fi0
A 576 44 0.9844 9 5 2 0 1 4 3 0 0 3
B 213 30 0.9625 8 0 4 5 0 2 1 2 1
C 358 37 0.9777 8 2 4 2 4 2 3 0 0

Preglednica 4.5 Lastnosti prezence vrst za tri habitate A — travnik v zaras¢anju, B — naravni gozd in C —
njiva v zarasCanju, razlaga oznak je v besedilu

Habitat T U S.obs SC Q1 Q2 Q3 Q4 Q5 Q6 Q7 Q8 Q9 Q10
A 17 | 159 44 0.9227 | 13 6 7 5 5 2 0 2 1 2
B 17 | 94 30 0.8787 | 12 5 2 1 4 2 3 0 1 0
C 17 | 104 37 0.8892 | 12 4 11 5 2 0 3 0 0 0

R > package = »iNEXT«

# Lastnosti vzorcev

Datalnfo (data.abund, datatype = "abundance")
Datalnfo (data.incid, datatype = "incidence")

£ y- PRIMER 4.9

’ N Fenologija metuljev — Hillova Stevila

Matriko podatkov z abundancami metuljev za tri habitate smo vkljucili v izracun Hillovih
stevil, analizo smo izvedli z ukazom iINEXT. Rezultati za vsa tri Hillova Stevila (q = 0, q
=1, q = 2) so prikazani grafi¢cno na Sliki 4.15 in tabelari¢no v Preglednici 4.6.

Podatke o abundancah metuljev smo pretvorili v podatke o prezenci, t.j. v PA matriko.
Analizo izracuna Hillovih $tevil smo ponovili na podatkih o prezenci (Preglednica 4.6).

Primerjave med pestrostjo metuljev po habitatih izvajamo znotraj istega Hillovega Stevila.

Preglednica 4.6 Vrednosti Hillovih diverzitetnih Stevil: q = 0 vrstno bogastvo S, q = 1 Shannonova
diverziteta ef'i q = 2 Simpsonova recipro¢na diverziteta 1/D, ki podajajo pestrost v enotah §tevila vrst.
Izracun je natrejen posebej na podatkih o abundancah in posebej na podatki o prezenci. Za zdruZbe
metuljev v treh habitatih A — travnik v zaras¢anju, B — naravni gozd in C — njiva v zarascanju

Na abundanci Na prezenci
q=1 q=2 q=0 q=1 q=2
44 25 18 44 34 28
30 19 15 30 23 19
37 21 15 37 31 27
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Slika 4.15 Graficni prikaz odnosov med vrstno pestrostjo (ang. Species Diversity), Stevilom osebkov
(ang. Number of Individuals) in vzoréno pokritostjo (ang. Sample Coverage) v Hillovih Stevilih: q = 0
vrstno bogastvo S, q = 1 Shannonova diverziteta ', = 2 Simpsonova recipro¢na diverziteta 1/D, za

biodiverziteto metuljev v treh habitatih A — travnik v zaras€¢anju, B — naravni gozd in C — njiva v
zara$Canju. Zgornja vrstica: Projekcija vrstne pestrosti na Stevilo osebkov. Srednja vrstica: Projekcija
vzorcne pokritosti na Stevilo osebkov. Spodnja vrstica: Projekcija vrstne pestrosti na vzoréno pokritost.
Polna krivulja predstavlja dejanske podatke, ¢rtkana Crta predstavlja ekstrapolacijo. Barvno polje
predstavlja variabilnost podatkov.

R > package = »iNEXT«

#lzracun Hillovih Stevil - prezenca

inc<-iINEXT(me.incid, g=1, datatype = "incidence_freq")
inc #Prikaz izracuna

ggiNEXT(inc, type = 3) #Plot
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1
_4£ ™  PRIMER 4.10
4‘3\ Fenologija metuljev — primetjave med vzorci

Primerjave vrstne pestrosti med vzorci z razlicno kolicino vlozenega dela ali razlicno
vzoréno pokritostjo izvajamo po metodi redcenja (ang. Rarefaction), ki je opisana v
Poglavith 3.6 in 16.1. Primerjave lahko izvajamo na podatkih o abundancah, kot na
podatkih o prezencah. V nadaljevanju sta predstavljeni oba postopka in njuni rezultati.

Izracun Hillovih Stevil na abundancah in primerjave med pestrostjo metuljev v treh
habitatih smo dosegli: 1. s standardizacijo na enako stevilo popisanih osebkov, v tem
primeru na 426 osebkov; 2. s standardizacijo na enako vzor¢no pokritost SC = 0,9718.
Standardizirane vrednosti Hillovih stevil so podana v Preglednici 4.7.

Izracun Hillovih Stevil na prezencah in primerjave med pestrostjo metuljev v treh habitatih
smo dosegli: 1. s standardizacijo na enako stevilo izvedenih popisov, v tem primeru na 34
popisov; 2. s standardizacijo na enako vzorcno pokritost SC = 0,9447. Standardizirane
vrednosti Hillovih $tevil so podana v Preglednici 4.7 posebej za abundance in posebej za
prezenco.

Znotraj istega Hillovega stevila lahko sedaj izvajamo primerjave med vrstno pestrostjo
metuljev iz razlicnih habitatov. Pri abundancah v vseh sSestih primerih izkazuje najvisjo
vrstno pestrost zdruzba metuljev v habitatu A — travnik v zarascanju. Medtem sta zdruzbi
v habitatih B in C precej izenacena predvsem v Hillovih Stevilih g = 1 in q = 2, kjer med
vzorcema ni razlik.

Preglednica 4.7 Vrednosti Hillovih Stevil za tri zdruZbe metuljev v habitatih A — travnik v zarasCanju, B
— naravani gozd in C — njiva v zara$¢anju. A. Standardizacija abundanc na isto $tevilo osebkov in na isto
vzorcno pokritost (SC). B. Standardizacija prezenc na isto Stevilo vzorcenj in isto vzoréno pokritost

St. osebkovn =426 Vzoréna pokritost SC = 0,9718

St.vzoréenjn =34  Vzoréna poktitost SC = 0,9447
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R > package = »iNEXT«

#Standardizacija na Stevilo osebkov - abundanca
out<-estimateD(me.abund, q=2,datatype = "abundance", base = "size")

out

#Standardizacija na pokritost - abundanca

outl<-estimateD(me.abund, g=2,datatype = "abundance", base = "coverage")
outl

#Standardizacija na pokritost-incidence

out2 <- estimateD (me.incid, datatype = 'incidence_freq', base = 'coverage')
out2

#Standardizacija na Stevilo vzorc¢enj-incidence

out3 <- estimateD (me.incid, datatype = 'incidence_freq', base = 'size')

out3

4.5 Relativna vrstna abundanca

Viste, ki sestavljajo naravno zdruzbo, niso zastopane z enakim Stevilom osebkov.
Praviloma je malo vrst z visokim $tevilom osebkov. Prevladujejo vrste z nizkim Stevilom
osebkov, vecina vrst je redkih. Stevilo osebkov izbrana vrste v zdruzbi je abundanca
vrste, npr. vrstna abundanca metulja navadni modrin je 102 osebka v zdruzbi metuljev v
izbranem habitatu. V analizi vrstne abundance nas poleg absolutne vrednosti abundance
zanima tudi njena relativna vrednost. Z relativno vrstno abundanco (ang. Relative
Species Abundance) podamo informacijo o tem, kako pogoste ali redke so vrste relativno
glede na druge vrste v zdruzbi ali v vzorceni enoti. Relativho abundanco vrst po navadi
podamo za skupino organizmov iz istega (enega) troficnega nivoja. To pa zato, ker vrste
iz istega troficnega nivoja dejansko ali potencialno konkurirajo za iste dobrine in taksna
primerjava med vrstami izkazujejo ekoloski oz. evolucijski uspeh vrst v zdruzbi. Z
relativno abundanco vrst lahko opiSemo npr. zdruzbo ptic v gozdu ali metuljev na travniku
ipd.

Poglavije o vrstni abundanci je narejeno na virth: Abundance 2021, Gotelli in Graves 1996,
McGill in sod. 2007, Oksanen 2022, Oksanen in sod. 2019 in Upton 2020.

Porazdelitev vrstnih abundanc v zdruzbi lahko prikazemo na tri razlicne nacine s
Fisherjevo logaritemsko porazdelitvijo, s Prestonova logaritemsko normalno
porazdelitvijo in z Whittakerjevo porazdelitvijo rangiranih abundanc.

Z modelom Fisherjeve logaritemske porazdelitve abundanc (ang. Fishet's Log-series)

pricakovano stevilo vrst v zdruzbi S (ali v vzorcu) ter ob znanem stevilu osebkov 7
izracunamo z enacbo:
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kjer je o diverzitetni paramater, x je parameter definiran z « in skupnim Stevilom osebkov
N v vzorcu:

Rezultat Fisherjevega pristopa je vrednost o, ki jo interpretiramo kot cenilko diverzitete.
Graficna predstavitev rezultatov je s stolpicnim diagramom s frekvencami vrstnih

abundanc (Slika 4.19).

Prestonova logaritemsko normalna porazdelitev (ang. Preston's Log-normal) temelji
na porazdelitvi frekvenc posameznih vrstnih abundanc. Za razliko od Fisherjevega
pristopa v katerem so abundance razporejene po surovih vrednostih, so pri Prestonoven
pristopu abundance razporejene v razrede. Preston je te razrede imenoval oktave. Velikost
razredov oz. oktav naras¢a podobno logaritemski porazdelitvi. Velikost naslednjega
razreda se poveca s podvojitvijo prehodnega razreda. Razredi imajo vrednosti: 0, 1, 2-3,
4-7, 8-15, 16-31, 32-63, 64-127, 128-255, 256-511, 512-1.033, 1.034-2.067... stevila
osebkov. Graficni rezultat praviloma izkazuje najvisje frekvence v zacetnih razredih kjer
so razporejene vrste z nizko abundanco (Slika 4.20), v nekaterih primerih je rezultat
porazdelitve podoben Gaussovi zvonasti porazdelitvi.

Whittakerjeva porazdelitev rangiranih abundanc (ang. Ranked Abundance
Distribution) je porazdelitev logaritmiranih vrednosti abundanc urejenih v padajocem
zaporedju. Za krivuljo, ki opisuje porazdelitev vrednosti uporabljamo ve¢ imen: krivulja
porazdelitve rangiranih abundanc, krivulja vrstnih abundanc, krivulja diverzitetne
dominace ali Whittakerjev graf. Najpogostejsi modeli krivulj so: model zlomljene palice
(ang. Brokenstick) v katerem gre za naklju¢no porazdelitev; logaritemski model (ang.
Preemtion), logaritemsko normalni model (ang. Log-normal) in dva modela v skladu z
geometrijskim zaporedjem to sta modela Zipf in Zipf-Mandelbrot (Slika 4.16). Funkcijski

zapisi modelov za oceno najvecjega verjetja so:

a, = %Zi=r% model zlomljene palice

d, =Na(l—a)?! logaritemski model

a, = exp [log(w) + log(o) ¢] logaritemsko normalni model
d, = Np,r” Zipf model

a, = Nc(r +p)Y Zipf-Mandelbrotov model
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Pomen clenov je naslednji: @, je pricakovana abundanca za vrste v rangu 7, S je stevilo
vrst, N je Stevilo osebkov, @ je standardna normalna funkcija, P; je ocena deleza najbolj

abundantne vrste in @, i, 0, Y, [ in ¢ so ocene parametrov za posamezni model.

Model logaritemske porazdelitve predvideva, da v zdruzbi (ali v vzorcu) prevladujejo redke
vrste z nizkimi abundancami. Logaritemska porazdelitev abundanc je lahko tudi posledica
nezadostnega vzorcenja. V logaritemsko normalnem modelu prevladujejo vrste z
abundancami nekje v sredini med obema skrajnostma. To je lahko tudi posledica
preobseznega vzorcenja. V modelu geometrijskega zaporedja abundance vrst sukcesivno
upadajo, v povprecju je vsaka naslednja abundanca za polovico manjsa od predhodne.
Taksni primeri so prisotni v revnih oz. ekstremnih habitatith. Model zlomljene palice oz.
naklju¢na porazdelitev je prisotna v zdruzbah pri katerih je dostopnost do virov
neenakomerna oz. je nakljucno porazdeljena. Slednje pomeni, da so lahko med
abundancami sosedov nakljucno velike razlike.

zlomljena palica

.
-~
.....
LT
~

", log normalna

ar
-

Log Abundanca

5 logaritemska
geontetrijsko
zaporedje

Zaporedije vrst

najstevilénejS$a ——> najmanj steviléna

Slika 4.16 Stitje osnovni modeli ktivulj rangiranih abundanc: model zlomljene palice, logaritemsko
normalni model, model logaritemske porazdelitve in model geometrijskega zaporedja
(prirejeno po Gotelli in Graves 1996 in po McGill in sod. 2007).

Indeks dominance

Relativno vrstno abundanco za izbrano taksonomsko ali ekolosko skupino lahko podamo
v obliki indeksa dominance D, ki ga izracunamo s formulo:

D =2100,
N

kjer so: D — indeks relativne vrstne dominance, 7 — Stevilo osebkov vrste 7, N — Stevilo
vseh osebkov v zdruzbi.

Relativno vrstno abundanco po navadi prikazemo v razredih. V Preglednici 4.8 je
predstavljena slovenska terminologija, povzeta po Tarmanu (1992), in angleska, povzeta
po Peter (1995) in Abundance (2021).
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Preglednica 4.8 Stopnje relativne vrstne abundance po Tarmanu (1992) in Peter (1995) (kratici ACFOR
in DAFOR sta zacetnici ¢rk stopenj abundance)

DeleZ populacije, ki

Stopnja relativne

Tarman 1992
ga zavzema vista abundance
10 % in vec Evdominantna vrsta Abundant | Dominant | Prevladujoca
5-10% Dominantna vrsta Common Abundant Stevilna
2-5% Subdominantna vrsta Frequent Frequent Pogosta
1-2% Recendentna vrsta Occasional | Occasional | Obcasna
1 % ali manj Subrecendentna vrsta Rare Rare Redka

1
LY
_£ ™ PRIMER 4.11

1‘3\ Relativna vtstna abundanca treh zdruzb metuljev

V analizo porazdelitve vrstnih abundanc smo vkljucili abundance metuljev popisane v treh
habitatih: na travnik v zaras¢anju — A, v naravnem gozdu — B in na njivi v zaras¢anju — C.
Podatke o abundancah metuljev smo povzeli po Jasi¢ in sod. 2017. Popisali so 50 vrst
metuljev, njihove abundance za posamezni habitat so od 0 (ni¢) osebkov do 102 osebka
pti vrsti navadni modrtin Polyommatus icarus. Podatke smo organizirali v matriko dimenzije
3 vrstice x 50 stolpcev, trije habitati in 50 vrst, vrednosti v poljih so bile abundance vrst.
V primerih, kjer posamezne vrste niso nasli smo jo zapisali z vrednostjo 0.

Izvedli smo analize za vse tri pristope Fisherjev, Prestonov in Whittakerjev. Abundance
smo obravnavali loceno po habitatih in potem Se zdruzeno za celoten nabor vrst.

Raziskovalna vprasanje je bilo, kaksno obliko porazdelitve vrstne abundance izkazujejo
zdruzbe metuljev v posameznem habitatu, ter ali se porazdelitve vrstnih abundanc
metuljev iz razlicnih habitatov razlikujejo med seboj.

Fisherjev pristop

Za posamezni habitatni tip je vzorec porazdelitve vrst glede na njihovo abundanco
predstavljen na Sliki 4.19. S stolpci so predstavljene dejanske vrednosti, s krivuljo je
predstavljena teoreticna logaritemska porazdelitev frekvence vrst glede ne njihovo
abundanco. Bolj kot se dejanska porazdelitev priblizuje teoreticni porazdelitvi, visja je
vrednost Fisherjeve a (alfa). Najvisjo vrednost alfa o = 12,67 je dosegla zdruzba metuljev
v habitatu A, kjer na graficni predstavitvi vidimo najvisjo skladnost med dejansko in
teoreticno porazdelitvijo (Preglednica 4.9 in Slika 4.17). Najnizjo vrednost alfa o = 10,37
izkazuje zdruzba v habitatu C.
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V' zdruZeni obravnavi abundanc metuljev iz vseh habitatov Slika 4.17 vidimo, da
prevladujejo vrste z nizko abundanco 37 vrst ima abundanco manjso od 20 osebkov in
samo pri 10 vrstah abundanca presega 30 osebkov. Fisherjeva alfa o = 11,48 na zdruzenem
vzorcu je dosegla srednjo vrednost.
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Slika 4.17 Fisherjev pristop prikaza porazdelitve vrstne abundance metuljev v treh habitatih A — travnik

v zara$Canju, B — naravni gozd, C — njiva v zaraScanju in skupno. Na X osi so abundance vrst in na Y

osi je Stevilo vrst. Velikost stolpca podaja Stevilo vtst pri izbrani abundanci. Z rdeco krivuljo je vrisana
logaritemska porazdelitev.

reglednica 4.9 Vrednosti Fisherjeve alfa «, ki je cenilka diverzitete in Stevilo vrst metuljev za
Pregled 4.9 Vrednosti Fishet;j Ifa o, ki j lka d tet tevil t metulj
posamezni habitat ter skupna vrednost zdruZeno za vse tri habitate

Habitat Fishetjeva alfa o St. vrst

A — travnik v zaras¢anju | 12,67 44
B — naravni gozd 12,34 30
C — njiva v zaras¢anju 10,36 37
Skupaj 11,48 50




96 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

R > package = »vegan«

H##Fisherjev pristop; data = metulji 3 x 50
fisA<-fisherfit(metulji[1,]) #A-travnik v zaras¢anju
fisA

plot(fisA)

fisB<-fisherfit(metulji[2,]) #B-naravni gozd

fisB

plot(fisB)

fisC<-fisherfit(metulji[3,]) #C-njiva v zaras¢anju
fisC

plot(fisC)

fito<-fisherfit(colSums[metulji]) #Skupaj

fito

plot(fito)

Prestonov pristop

Prestonov pristop analize vrstne abundance temelji na oktavah oz. oblikovanju razredov,
ki so podobni logaritemsko normalni porazdelitvi. Rezultat analize so oktave z
opazovanimi in pricakovanimi frekvencami metuljev (Slika 4.18). Za vse tri habitate so
opazovane in predvidene frekvence vrstne abundance metuljev podane v preglednicah
4.10, 4.11 in 4.12 in za zdruzene abundance (Preglednica 4.13). Za vsako posamezno
zdruzbo metuljev smo s Hi-kvadrat testom preverjali razliko med obema frekvencama. Pri
nobeni zdruzbi metuljev razlike med opazovanimi in pricakovanimi frekvencami niso
statisticno znacilne, vrednost p je v vseh primerih veéja od 0,5 (p > 0,5) (Preglednica 4.14).
To pomeni, da se v vseh treh primerih opazovane frekvence skladajo z logaritemsko
normalno porazdelitvijo.

Preglednica 4.10 Opazovane in pricakovane frekvence abundanc metuljev po oktavah za habitat A —
travnik v zaraS¢anju

Oktave 1] 1 2 3 4 5 6
Opazovane | 7,0 | 80 | 40 | 85 | 85 | 50 | 3,0
Pricakovane | 6,35 | 7,32 | 7,69 | 7,37 | 6,44 | 5,13 | 3,72

Preglednica 4.11 Opazovane in pricakovane frekvence abundanc metuljev po oktavah za habitat B —
naravni gozd

Oktave 0 1 2 3 4 5
Opazovane | 4,0 | 85 | 6,0 | 6,5 | 40 | 1,0
Pricakovane | 4,40 | 6,99 | 7,80 | 6,12 | 3,38 | 1,31
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Preglednica 4.12 Opazovane in pricakovane frekvence abundanc metuljev po oktavah za habitat C —
njiva v zaras¢anju

Oktave 1] 1 2 3 4 5 6
Opazovane | 4,0 | 50 | 6,0 | 95 | 55 | 50 | 2,0
Pricakovane | 3,43 | 5,57 | 7,26 | 7,61 | 6,41 | 434 | 2,36

Preglednica 4.13 Opazovane in pricakovane frekvence abundanc metuljev po oktavah za vse tri habitate

skupaj
Oktave 0 1 2 K) 4 5 6 7
Opazovane | 2,5 | 6,0 | 55 | 85 | 85 [ 120 | 50 | 2,0
Pricakovane | 2,35 | 4,62 | 7,35 | 9,42 | 9,74 | 8,11 | 5,45 | 2,95

Preglednica 4.14 Rezultati Hi-kvadrat testa preverjanja razlike med frekvencami abundanc metuljev po
oktavah med opazovanimi in priCakovanimi frekvencami

Habitat Hi-kvadrat d.f. P

A — travnik v zara$¢anju 35,0 30 | 0,2426
B — naravni gozd 24,0 20 | 0,2424
C — njiva v zaras¢anju 35,0 30 | 0,2426
Skupaj 48,0 42 | 0,2426
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Slika 4.18 Stolp¢ni diagrami s frekvencami vrstne abundance za zdruZbe metuljev v treh habitatih A —

travnik v zarasCanju, B — naravni gozd, C — njiva v zara$¢anju in Skupno. Z rdeco krivuljo je

predstavljena teoreti¢na logaritemsko normalna porazdelitev frekvenc — pricakovane frekvence.
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R > package = »vegan«

#Prestonov pristop

pre.octA<-prestonfit(metulji[1,]) #A-travnik v zarasc¢anju
pre.octA #Frekvence

plot(pre.octA) #Graf

chisg.test(pre.octASfitted, pre.octASfreq) # Hi kvadrat test
pre.octB<-prestonfit(metulji[2,]) #B-naravni gozd

pre.octB #Frekvence

plot(pre.octB) #Graf

chisq.test(pre.octBSfitted, pre.octBSfreq) # Hi kvadrat test
pre.octC<-prestonfit(metulji[3,]) #C-njiva v zarasc¢anju
pre.octC #Frekvence

plot(pre.octC) #Graf

chisq.test(pre.octCSfitted, pre.octCSfreq) # Hi kvadrat test
pre.octSku<-prestonfit(colSums(metulji)) #Skupaj
pre.octSku #Frekvence

plot(pre.octSku) #Graf

chisq.test(pre.octSkuSfitted, pre.octSkuSfreq) #Hi kvadrat test

Whittakerjev pristop

Whittakerjev pristop temelji na porazdelitvi rangiranih vrstnih abundanc. Z drugimi
besedami, vrste razporedimo v zaporedje s padajoc¢imi abundancami in jth nanasamo na
X os, na Y os nanasamo logaritmirane vrednosti abundanc (Slika 4.16).

Grafi rangiranih abundanc za vse tri zdruzbe metuljev iz habitata A, B in C so predstavljeni
na Sliki 4.19. Kateri od petih najpogostejsih modelov se najbolje sklada s podatki smo
preverjali z informacijsko teoreticnim kriterijem AIC (Preglednica 4.15). Zdruzbi metuljev
v habitatih A in B se najbolje prilega logaritemski model, porazdelitvi abundanc zdruzbe
C se najbolje prilega model geometrijskega zaporedja Zipf-Mandelbrot (Slika 4.19).

Preglednica 4.15 Vrednosti Akaikovega informacijskega kriterija AIC najboljSega prileganja modela k
podatkom za posamezno zdruzbo metuljev v habitatih A — travnik v zaras¢anju, B — naravni gozd in C —
njiva v zara$Canju. NajniZja vrednost AIC je merilo najboljSega prileganja modela k dejanskim
podatkom. NajniZja vrednost je v krepki pisavi

Habitat / A B C
Model AIC AIC  AIC
Naklju¢ni (Null) 175,09 | 96,01 | 151,83
Logaritemski (Preemtion) 165,48 | 95,74 | 145,05
Logaritemski normalni (Lognormal) | 172,64 | 97,06 | 144,60
Geometrijski (Zipf) 213,499 | 101,78 | 172,72
Geometrijski (Zipf-Mandelbrot) 168,16 | 96,89 | 142,61
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Slika 4.19 Whittakerjev graf rangiranih vrstnih abundanc za tri zdruZbe metuljev v habitatih A — travnik
v zara§¢anju, B — naravni gozd in C — njiva v zara§¢anju. Barvna krivulja opisuje najbolje prilegajoci se
model porazdelitve. Za zdruzbi v habitatih A in B ga najbolje opisuje logaritemski model (Pteemption),
zdruzbo v habitatu C najbolje opisuje geometrijski model Zipf-Mandelbrot (Mandelbrot). Na grafu smo
pozorni Se na vi§ino abundanco (viSina krivulje ob Y osi) in §tevilo vrst (konec krivulje ob X osi).

R > package = »vegan«

#Whittakerjev pristop

rA<-radfit(metulji[1,]) #A-travnik v zarascanju
rA

rB<-radfit(metulji[2,]) #B-naravni gozd

rB

rC<-radfit(metulji[3,]) #C-njiva v zaras¢anju
rC

rS <- radfit(metulji) #Skupaj

plot(rS)
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Zakljucki

— Vrstna pestrost je razmerje med vrstnim bogastvom in abundanco vrst.

— Vizracun cenilk vrstne pestrosti sta vgrajeni komponenti: vrstno bogastvo (Stevilo vrst)
in poravnanost vist, to je razmerja med vrstami glede na relativno Stevilo osebkov
posamezne vrste.

— Primerjave med vrstnimi pestrostmi izvajamo glede na: obmocja, ¢asovna obdobja,
casovno zaporedje ali vzdolz gradientov (fizicni, kemicni, geografski gradient, biotski
ali casovni gradient).

— Osnovni cenilki vrstne pestrosti sta Margalefov in Menhinickov indeks, v katerih je
upostevano samo razmerje med Stevilom vrst in skupnim stevilom osebkov.

— Simpsonov indeks D je ocena verjetnosti, da dva naklju¢no odvzeta osebka pripadata
isti vrsti. Z narascanjem njegove vrednosti se pestrost niza, obratna vrednost
Simpsonovega indeksa 7—D ali Gini-Simpsonov indeks, z njegovim narascanjem
opisujemo vecanje pestrosti. Tretja oblika je recipro¢ni Simpsonov indeks 7/D, kjer je
pestrost podana v Stevilu vrst.

— Shannonov indeks H' je ocena verjetnosti, da naklju¢no odvzeti osebek pripada
doloceni vrsti. Vrednost indeksa narasca s stevilom vrst in z enakomerno zastopanostjo
v Stevilu osebkov posamezne vrste. H' ima vrednost 0, ko je v vzorcu samo ena vrsta
in ima maksimalno vrednost, kadar imajo vse vrste enako stevilo osebkov.

— Hillova diverzitetna Stevila H, so nadgradnja diverzitetnih indeksov, kjer diverziteto
izrazimo v enotah Stevila vrst.

— Posebna oblika izpeljave diverzitetnih Stevil je izracun vrstne poravnanost E,. E,ima
nabor vrednost od 0 do 1, vrednost 1 pomeni, da so vse vrste zastopane z enakim
stevilom osebkov.

— Pri primerjanju vrstne pestrosti med zdruzbami moramo zagotoviti primerljivi vlozek
raziskovalnega dela. To dosezemo s standardizacijo surovih podatkov: 1. na enak
vlozek dela, 2. na enako Stevilo osebkov in 3. na enako vzoréno pokritost.

— V naravnih zdruzbah je malo vrst z visokim Stevilom osebkov, vecina vrst je redkih.
Relativno abundanco vrst podamo za skupino organizmov iz istega trofi¢nega nivoija,
taksna primerjava izkazujejo ekoloski oz. evolucijski uspeh vrst. Porazdelitev vrstnih
abundanc v zdruzbi prikazemo s Fishetjevo logaritemsko porazdelitvijo, s Prestonova
logaritemsko normalno porazdelitvijo in z Whittakerjevo porazdelitvijo rangiranih
abundanc.

— Analitska orodja za vrednotenje biodiverzitete so razvita v okolju R, prikazali smo
uporabo paketov »vegan« in INEXT«.
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5. poglavje: Funkcionalna pestrost
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Funkcionalna pestrost je pestrost morfoloskih,
fizioloskih, vedenjskih in/ali fenoloskih lastnosti
na nivoju osebka, populacije, vrste ali zivljenjske
zdruzbe — objekt. Posamezna lastnost je
funkcionalni znak, ki je merljiva znacilnost
osebka, s katero se bodisi odziva na biotske in
abiotske drazljaje bodisi vpliva na ekosistemske
funkcije ali oboje.

Funkcionalno pestrost prepoznavamo po treh

dimenzijah: funkcionalno bogastvo,
funkcionalna  raznolikost in  funkcionalna
poravnanost. Funkcionalno bogastvo je merilo
celokupnega obsega funkcionalne pestrosti.
Prikazemo jo z velikostjo poligona znakovnega
prostora in z istoimensko cenilko. Funkcionalna
raznolikost je merilo porazdelitve vrst in
njihovih abundanc vzdolz osi funkcionalnih
znakov. Izrazimo jo kot povprecno razdaljo med
objektom in centroidom celotne zdruzbe. Vecja
razprsenost objektov pomeni vecjo
funkcionalno raznolikost, navadno jo razlagamo
kot posledico specializacije, in s tem razhajanj
med vrstami, s ¢imer se zmanjSuje kompeticija
med njimi. Za prikaz funkcionalne pestrosti
poznamo vec cenilk: funkcionalno razhajanje,
funkcionalna razprsenost, Raova kvadratna
entropija in funkcionalna specializiranost.
Funkcionalna poravnanost je komponenta, s
katero vrednotimo funkcionalno pestrost, ce bi

bile vse vrste zastopane v enakem Stevilu.

Cenilke vrstne pestrosti racunamo bodisi na
prezenci bodisi na abundanci vrst. Na vecjem,
makroekoloskem merilu lahko prikazemo odnos
funkcionalne pestrosti vzdolz gradienta, npr.
vzdolz geografske Sirine, nadmorske visine ali
klimatskega gradienta in podobno.

Lastnosti funkcionalnih  znakov so lahko
kvantitativnega ~ ali ~ kvalitativnega  tipa.
Kvalitativni  tip podatkov — pretvorimo v
kvantitativhega s pomocjo analize glavnih

koordinat.

Analizo samo enega funkcionalnega znaka
izvedemo na surovih vtednostih z metodami
opisne statistike, vpliv abundance pa s cenilko
tehtano povprecje zdruzbe.

Multivariatno obravnavo funkcionalne pestrosti
izvajamo bodisi na razdaljah bodisi na
vecdimenzionalnem  hipervolumnu. Cenilke,
temeljece na razdaljah, podajajo razporeditev
vrst okrog povprecdja. Vecja variabilnost poment
vecjo funkcionalno pestrost zdruzbe. Cenilke, ki
temeljijo na analizi poligona, funkcionalno
pestrost zdruzbe vrednotijo na podlagi velikosti
n-dimenzionalnega poligona in razporeditev vrst
v poligonu. Pomemben dodaten dejavnik za oba
koncepta je abundanca vrst, ki lahko zelo vpliva
na vrednost cenilke.
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Funkcionalna pestrost (ang. Functional Diversity) je pestrost morfoloskih, fizioloskih,
vedenjskih in/ali fenoloskih lastnosti na nivoju osebka, populacije, vrste ali zivljenjske
zdruzbe. V nadaljevanju je v rabi termin objekt. Lastnosti so spremenljivke, s katerimi
opisemo ekoloske, morfoloske, biokemijske, molekularne, vedenjske in/ali fenoloske
znacilnosti objekta, s katerimi je v interakciji z Zivim in nezivim okoljem. Lastnosti dajejo
sposobnost osebku, da se odziva na drazljaje oz. da deluje na okolje in druge organizme,
vplivajo na njegovo prezivetje, rast, razvoj in razmnozevanje. Posamezna lastnost
organizma se imenuje funkcionalni znak (ang. Functional Trait), ki je merljiva znacilnost
osebka. Lastnost lahko prepoznamo na kateremkoli organizacijskem nivoju organizma, s
katero se bodisi odziva na biotske in abiotske drazljaje bodisi vpliva na ekosistemske
funkcije ali oboje. Funkcionalni znaki obsegajo vse lastnosti, s katerimi je osebek v
interakciji z zivljenjsko zdruzbo, katere clan je, oz. z zivo in nezivo komponento
ckosistema, v katerem zivi. Za spremljanje funkcionalnih znakov in njthovo vrednotenje
znotraj skupine in primerjave med skupinami definiramo spremenljivke iz petih temeljnih
podrocij: morfologije, razmnozevanja, fiziologije, etologije in fenologije. Za nekatere
skupine organizmov obstaja usklajen nabor znakov. Najvedji napredek je na podrocju
opisovanja rastlin, kjer je ustaljena raba termina »funkcionalne poteze«. Znotraj zivalskih
skupin obstajajo predlogi funkcionalnih znakov, vendar le-ti Se niso standardizirani, ne
harmonizirani, niti ni poenotenega metjenja znakov (de Bello in sod. 2021, Kearney in

sod. 2021, Morel in sod. 2021).

Uvedba funkcionalnih znakov v raziskave biodiverzitete prispeva k boljsemu razumevanju
nekaterih deterministicnih procesov v zdruzbah npr. okoljsko filtriranje vrst (glej Poglavje
3.5) in k razumevanju medvrstnih interakcij, ki dejansko delujejo na lastnostih osebka in
ne na njegovi taksonomski identiteti. Za razumevanje sestave zdruzbe in procesov v
zdruzbi ter odzivanje zdruzbe na spremembe okolja je bolj informativen nabor
funkcionalnih znakov v zdruzbi in njihova kombinacija kot sama taksonomska sestava

zdruzbe (de Bello in sod. 2021, Gorczynski in sod. 2021).

Terminologija osnovnih pojmov v metriki funkcionalnih znakov je predstavljena v
Preglednici 5.1. Matrika znakov 7' (ang. Trait Matrix) je pravokotna matrika, kjer so
objekti 7 (ang. Observations) v vrsticah in znaki g (ang. Traits) v stolpcih (Preglednica 5.2).
Objekt raziskave je lahko osebek, populacija, vrsta oz. takson ali zdruzba organizmov.
Znaki so lastnosti objekta, ki jih izmerimo na posameznem osebku. V posamezni celici je
navedena vrednost x; funkcionalnega znaka 7, ki je numericna ali kategoricna meritev
znaka. V nadaljnjih analizah vrednosti bodisi analiziramo z metodami opisne statistike
bodisi transformiramo v matriko razdalj, bodisi transformiramo npr. v glavne koordinate
v primeru kvalitativnih znakov ali v glavne komponente v primeru kvantitativnih znakov.
Matrika objektov O (ang. Observation Matrix) je pravokotna matrika, kjer je Stevilénost
objektov a v vrstici in objekti # v stolpcih (Preglednica 5.3). Matrika objektov ima samo
eno vrstico, v kateri je podana Stevilénost objektov. Matrika zdruZzb C (ang. Community
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Matrix) je pravokotna matrika, kjer so skupine g (ang. Groups) v vrsticah in objekti s v
stolpcih (Preglednica 5.4). Skupine so oblikovane glede na raziskovalno vprasanje in so
lahko kladi, zdruzbe, ekosistemi ipd. Objekti so clani skupin, npr. osebek, populacija, vrsta
oz. takson. Znakovni prostor (ang. Trait Space) je graficna predstavitev matrike znakov
(Slika 5.1), predstavljena je v obliki poligona, funkcionalnega dendrograma ipd.
Funkcionalna metrika (ang. Functional Metric) vkljucuje razlicne vidike statisticne
analize variabilnosti funkcionalnih znakov, lastnosti in variabilnost znakovnega prostora
ter izracun cenilk funkcionalne pestrosti (npr. funkcionalno bogastvo, funkcionalna
raznolikost, funkcionalna poravnanost).

Podatke z meritvami organiziramo v dveh, v primeru analiz med skupinami pa v treh
preglednicah. Znaki so v preglednici, imenovani matrika znakov (Preglednica 5.2),
stevilénost organizmov je v preglednici matrika objektov (Preglednica 5.3) in skupine so v
preglednici matrika zdruzb (Preglednica 5.4).

Preglednica 5.1 Slovar osnovnih pojmov v metriki funkcionalne pestrosti

Pojem Metrika Definicija Primeri uporabe
. . . . Funkcionalni prostor
Matrika Matrika Tabela z vrednostmi, izmetjene prostor, .
. ckoprostor, matrika razdalj
znakov, T' (nx3) lastnosti znakov od
ipd.
o Virstice v tabeli S Takson, osebek, populacija
Objekti Objekti raziskave ’ > bopaiactja,
T (n) vrsta
. . .. oL Znak, funkcionalni znak
. Stolpci v tabeli Metljive lastnosti objekta o o
Znaki . . . zivljenjska lastnost, vrednosti
T® funkcionalni znaki . .
glavnih koordinat
Vekt Stevilo osebkov, relativna
o cktor o . .
Stevilénost @ Stevil¢nost objekta abundanca, gostota, biomasa,
a
prezenca
Matrika Matrika v . . Stevilo osebkov, relativna
. Tabela s stevilénostjo objektov
objektov, O (axn) abundanca, gostota, prezenca
. . o . . Stevilo osebkov, relativna
Matrika Matrika Tabela s stevilénostjo objektov glede ’ .
. : abundanca, gostota, biomasa,
zdruzb, C (gx n) na skupino
prezenca
Skuni Vistice v tabeli Skupina objektov oblikovana glede Zdruzbe, ekosistemi, vrste,
upine . .
P C(g na namen raziskave kladi
. Grafi¢na Kakrsnakoli transformacija in/ali Hipervolumen, konveksni
Znakovni . e . . .
. predstavitev grafi¢na vizualizacija (navadno 2D) poligon, funkcionalni
rostor .
P matrike znakov znakovnega prostora dendrogram
. . Statisticno vrednotenje lastnosti Funkcionalna pestrost,
Funkcionalna Statisticno . . L .
. . funkcionalnih znakov in njihove funkcionalno bogastvo,
metrika vrednotenje . . .
variabilnosti v znakovnem prostoru | funkcionalna poravnanost
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Preglednica 5.2 Matrika znakov T, z vtstami s v vrsticah in znaki z v stolpcih (z; — intervalni znak, z;—
nominalni znak, z3 — binarni znak)

S X Z z V4 z3 Z4
Sp1 9,3 D 1 p1
sz 8,6 C 0 P2
Spa 9,1 A 1 Pn

Preglednica 5.3 Matrika objektov O, s Stevilcnostjo 2 v vrstici in objekti n; v stolpcih

a 5 40 an

Preglednica 5.4 Matrika zdruZb C, s skupinami Skp; v vrsticah in objekti 1; v stolpcih

Skupine m ng n; n;
Skpi 12 0 5
Skpa 7 9 28
Skps 34 5 42

S funkcionalno pestrostjo vrednotimo bogastvo, raznolikost in poravnanost § vrst s T
znaki v T-dimenzionalnem prostoru. Cenilke racunamo bodisi na prezenci (podatek o
prisotnosti izbrane vrste) bodist jth utezimo z relativno abundanco vrst (podatek o stevilu
osebkov izbrane vrste). Glede na Stevilo znakov vkljucenih v obravnavo, razlikujemo
enodimenzionalni pristop, pri obravnavi enega samega funkcionalnega znaka, oz.
multidimenzionalni pristop pti isto¢asni obravnavi dveh ali vec znakov. V obeh primerih
informacijo o funkcionalni pestrosti objekta strnemo v eno samo cenilko. Posledica
redukcije razseznosti je izguba informacije in obenem nezadostnost prti interpretaciji
vrednosti cenilke. Vecina raziskovalcev zato opozarja na previdnost pri interpretaciji
izracunov. Na vecjem, makroekoloskem merilu lahko prikazemo odnos funkcionalne
pestrosti vzdolz gradienta, npr. vzdolz geografske Sirine, nadmorske visine ali klimatskega
gradienta, in podobno.

Funkcionalno pestrost prepoznavamo po treh dimenzijah: funkcionalno bogastvo,
tunkcionalna raznolikost in funkcionalna poravnanost, vsaka temelji na drugacni metriki.
Funkcionalno bogastvo (ang. Functional Richness) je merilo celokupnega obsega
tunkcionalne pestrosti. Prikazemo ga z velikostjo poligona znakovnega prostora. Velikost
poligona je pokazatelj funkcionalnega bogastva zdruzbe. V primerjavah med skupinami
nas zanima relativna velikost poligona posamezne skupine in prekrivanje med poligoni.
Funkcionalna pestrost (ang. Functional Divergence) je merilo porazdelitve vrst in
njihovih abundanc vzdolz osi funkcionalnih znakov. Navadno je izrazena kot povprecna
razdalja med objekti ali kot povprecna razdalja med objektom in centroidom celotne
zdruzbe. Vedja razprsenost objektov obicajno razlagamo kot posledico specializacije, in s
tem razhajanj med vrstami, s ¢imer se zmanjSuje kompeticija med njimi. Funkcionalna
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poravnanost (ang. Functional Evenness or Functional Regularity) vkljucuje cenilke, ki
vrednotijo funkcionalno pestrost, ¢e bi bili vsi objekti zastopani v enakem stevilu (z enako
abundanco).

Funkcionalno pestrost lahko razumemo tudi kot porazdelitev objektov v vecrazseznem
prostoru (ang. Multidimensional Space) kjer so osi prostora opredeljene s funkcionalnimi
znaki (T-razsezni prostor). Polozaj posameznega objekta v prostoru je izkaz njegovih
lastnosti. Pri vrstah, kjer je bila izmetjena le prezenca (prisotno/odsotno) znakovni prostor
prikazemo dvodimenzionalno s poligonom oz. binarnim hipervolumnom (ang. Binary
Hypervolume) oz. najmanjsim konveksnim polihedrom (ang. Convex Hull), ki so
dvodimenzionalne predstavitve prostorske razseznosti. Ob vkljucitvi abundance vrst
njthovo razporeditev v prostoru prikazemo z z-razseznim hipervolumnom (ang. #-
dimensional Hypervolume). Tri-razsezno predstavitev predstavimo z verjetnostnim

hipervolumnom (ang. Probabilistic Hypervolume) (Slika 5.1).

Pomen funkcionalne pestrosti je v razumevanju temeljnih fenomenov v makroevolucijskih
in makroekoloskih procesih, sestavi zdruzb in njthovem odzivu na spreminjajoce se okolje
ter funkcionalnih odnosih med biodiverziteto in ekosistemi (de Bello in sod. 2021, Legras
in sod. 2020, Mammola in sod. 2021, Wong in Carmona 2020). Bistven napredek v
raziskavah funkcionalne pestrosti se je zacel okrog leta 2010.

Slika 5.1 Funkcionalno bogastvo zdruzbe
Asian elephant . . .
Elephas maximus je predstavljeno z znakovnim prostorom
(minimalni konveksni poligon v sivi

chimpanzee barvi), ki ga oblikuje nabor vrst. Vrste (na

Pan troglodytes | poligonu, oznadene s pikami) so
razporejene v tridimenzionalnem prostoru

(tri osi). PoloZaj izbranih vzorénih vrst je

tiger na poligonu oznacen z barvnimi pikami
Panthera tigris

in tudi silhuete Zivali so oznacene z isto

barvo. Volumen poligona predstavlja
funkcionalno bogastvo. Razporeditev vrst

Ogilbyi's duiker * (pik) predstavlja razli¢ne usmeritve in
Cephalophus ogilbyi stopnje specializacije funkcionalnih
znakov. Vzeto iz Gorezynski in sod. 2021.
common opossum

Didelphis marsupialis
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Preglednica 5.5 Tti multivariatne dimenzije funkcionalne pestrosti s pripadajo¢imi cenilkami, njihov opis
in tip podatkov, s katerimi jih izraCunamo

Dimenzije

Cenilka funkcionalne pestrosti

Podatki s katerimi

funkcionalne pestrosti

Funkcionalno bogastvo

Funkcionalno bogastvo FRic

Volumen poligona

Funkcionalna pestrost

Funkcionalno razhajanje FDiv

Odstopanje vrste
od centroida,
utezeno z relativno
abundanco

jih izratunamo

Vrednosti znakov ali
glavnih koordinat.

Na poligonih temeljece
analize.

Funkcionalna razprsenost FDis

Povprecna razdalja
vrst od centroida
vseh vrst

Raova kvadratna entropija Q

Vsota razdalj med
pari vrst, utezena z

Matrika razdalj.

relativno Na razdaljah temeljece
abundanco analize,
Evklidove razdalje

Funkcionalna specializiranost vrst od centroida,

FSpe

utezene z relativno
abundanco

P —
Vsota razdalj MST, Vrednosti znakov a

Funkcionalna . .
utezene z relativno

. lavnih koordinat.
Funkcionalna poravnanost FEve 5 L .
poravnanost bundan Na poligonih temeljece

abundanco .
analize.

Metodoloski pristop analize funkcionalnih znakov je bodisi analiza surovih vrednosti
znakov bodisi temelji izracun cenilk na razdaljah med objekti (ang. Dissimilarity-based
Indices), bodisi na velikosti in zapolnjenosti poligona znakovnega prostora (ang.
Multidimensional Spaces-based Indices). Izracuni cenilk v prikazih posameznih primerov
uporabe in interpretacije izracunov smo naredili s pomocjo paketa »FD« v okolju R

(Laliberté in sod. 2014).

Na podlagi metodoloskega pristopa izracuna cenilk je vsebina razdeljena v tri poglavja:

— na surovih podatkih temeljece analize,
— na razdaljah temeljece analize,

— na poligonih temeljece analize.
5.1 Na surovih podatkih temeljece analize

Analizo samo enega funkcionalnega znaka izvedemo na surovih vrednostih (ang. Raw
Data Analyses) z metodami opisne statistike. Vrednosti meritev znakov so glede na tip
merjenja lahko zvezne ali diskretne, ordinalne, kategoricne in opisne ali binarne. Glede na
tip spremenljivke jo analiziramo bodisi s parametri¢nimi metodami: povprecje, standardni
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odklon, minimalna ter maksimalna vrednost; bodisi z neparametricnimi metodami:
mediana, frekvence in delezi. Rezultate analiz prikazemo tudi graficno npr. s frekvenénim

diagramom ipd.

Tehtano povprecje zdruzbe CWM (ang. Community Weighted Mean) je enostavna
cenilka za opis funkcionalne zgradbe zdruzbe (v literaturi je navedena tudi z imenom
ragregirani znak zdruzbe« ali tudi »funkcionalni parameter zdruzbe«). Cenilka vkljucuje
povprecno vrednost znaka x; za vrsto 7, obtezeno z njeno relativno abundanco p; in jo
izra¢unamo s formulo:

S
CWM = Z PiXi
i=1

S je Stevilo vrst v zdruzbi, relativha abundanca vrste p; pa je kvocient med abundanco vrste
a;in skupnim Stevilom osebkom v zdruzbi N:

bi=7%
Cenilka CWM je uporabna predvsem v primerjavah med skupinami ali spremljanja zdruzb
vzdolz gradienta.

~" A  PRIMERS5.1
- ‘_’ - Funkcionalna znaka telesna velikost in tip hibernacije pri
A debelotepih skaka&ih

Krystufek in sod. (2019) so analizirala ekomorfolosko variabilnost spodnje celjustnice pri
debelorepem skakacu vrste Pygeretmus pumilio (glej Projekt 10.1). Debelorepi skakaci so mali
glodaveci, ki zivijo v pusc¢avskem in pol puscavskem okolju centralne Azije. 1z celotnega
areala vrste so pridobili 283 primerkov, ki so jih razvrstili v vzorce 22 populacij (Slika 5.2).
Populacije so v nadaljevanju neodvisna spremenljivka oz. kriterij, glede na katerega je
izvedena analiza funkcionalne variabilnosti. Del teh podatkov je vkljucen v ponovno
analizo, vendar v novem kontekstu in z namenom prikaza variabilnosti dveh funkcionalnih
znakov: 1. centroidna velikost spodnje celjustnice (proxi za velikost zivali) v nadaljevanju
velikost; 2. tip hibernacije, razdeljen v tri kategorije I — ne hibernirajo, II — hibernirajo
obcasno ali s prekinitvami, III — intenzivno hibernirajo.
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Slika 5.2 Fotografija Zivali in areal debelorepega skakaca Pygeretmus pumilio (b). S kroZnimi izseki je
predstavljena velikost Zivali, ¢rni krog —velike Zivali, beli krog — male Zivali. Z I je oznaceno obmocje
nizke intenzitete hibernacije, I srednja intenziteta hibernacije in III intenzivno obmocje hibernacije.
Variabilnost velikosti glede na tip hibernacije (a) in variabilnost velikosti vzdolZ geografske dolZine (c).
Vzeto iz Krystufek in sod. 2019.

Morfometricni znak velikost celjustnice je pridobljen z metodami geometrijske
morfometrije (podrobneje razlozeno v Poglavju 10) in ima lastnost intervalne
spremenljivke, kar pomeni, da jo analiziramo z metodami parametri¢ne statistike. Velikost
vseh 283 celjustnic strnemo v izracun povprecja, standardnega odklona ter minimalne in
maksimalne vrednosti: 21,5+1,31, 18,59 —

vrednosti navedene v Preglednici 5.6 in graficno na Sliki 5.3. Telesno najmanjsa je

25,01. Glede na posamezno populacijo so

populacija 9 in najvecja populacija 15. Velikost je pomembna bioloska lastnost zivali,
navadno jo vzpostavimo v odnos do drugih ekoloskih ali evolucijskih dejavnikov.
Pomembna lastnost populacij je tudi variabilnost v telesni velikosti, to razberemo iz
standardnega odklona StD. Visji kot je StD, bolj variabilna je telesna velikost populacije.
Najbolj uniformna, torej najmanj variabilna je populacija 10 (StdOdk 0,2) in najbol;
variabilna je bila populacija 7 (StD 1,2) (Slika 5.3).

Preglednica 5.6 Izbrane vrednosti opisne statistike za funkcionalni znak velikost spodnje Celjustnice in
velikost vzorca (n) iz posamezne populacije

Populacija Povprecje StD Min Maks n
1 22,3 0,4 21,8 23,0 7

22 23,2 0,4 22,7 23,7 6

Skupaj 21,5 1,3 18,6 25,0 283
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Slika 5.3 Grafi¢ni prikaz povprecne vrednosti in variabilnosti velikosti (Centroid Size) spodnje
Celjustnice za 22 populacij (OTU22) debelorepega skakaca.

Funkcionalni znak stopnja hibernacije je ekofizioloska prilagoditev zivali na obdobje z
nizko temperaturo in pomanjkanjem hrane. Posamezne populacije so razvile razlicno
stopnjo intenzivnosti hibernacije v obdobju neugodnih razmer 18 % populacij ne
hibernira, 27 % jih polno hibernira, dobra polovica oz. 54% so delni hibernatorji
(Preglednica 5.7 in Slika 5.4).

Preglednica 5.7 Stevilo populacij glede na tip hibernacije: I — ne hibernirajo, I — ob&asno hibernirajo,
III - redno hibernirajo

Tip hibernacije  Stevilo populacij  DeleZ %

I 4 18,2

11 12 54,5

111 6 27,3
Delez

n] =[] =]IT

Slika 5.4 DeleZi posameznih tipov hibernacije: I — ne hibernirajo, I — ob¢asno hibernirajo, III — redno
hibernirajo.
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5.2 Na razdaljah temeljeCe analize

Koncept analiz, ki temeljijo na razdaljah, se naslanja na primerjave med vrstami v
podobnosti oz. razlicnosti funkcionalnih znakov. Stanje oz. vrednost znakov za
posamezno vrsto primerjamo glede na povprecje zdruzbe in za vsako vrsto izracunamo
njeno razdaljo od povprecja. Cenilke, temeljece na razdaljah, podajajo razporeditev vrst
okrog povprecja. Veéja variabilnost pomeni veéjo funkcionalno pestrost zdruzbe.
Pomemben dodaten dejavnik je lahko abundanca vrst in glavne razlike med cenilkama so
v metodi upostevanja vpliva abundance. Ali so spremenljivke kvantitativnega ali
kvalitativnega tipa ter ali soasno obravnavamo oba tipa spremenljivk ali samo en tip,

vpliva na izbor matematicnega pristopa racunanja razdalje.

Iz metodoloskega nabora na razdaljah temeljecih cenilk so podrobneje predstavljene tri

cenilke FDis, FSpe in Q. Vse tri so iz dimenzije funkcionalne raznolikosti.

5.2.1 Funkcionalna razprSenost FDis (ang. Functional Dispersion) je cenilka, s katero
je podana povprecna razdalja g posameznih vrst od centroida ¢ vseh vrst (Slika 5.5).
Vrednosti funkcionalnih znakov v matriki znakov T so lahko kvantitativne (zvezne ali
diskretne) ali pa kvalitativhe oz. kategoricne. V primeru zveznih intervalnih vrednosti
razdaljo med centroidom ¢in polozajem vrste j racunamo z Evklidovo razdaljo. V primeru
kategori¢nih vrednosti ali mesanega tipa podatkov vrednosti najprej vkljucimo v analizo
glavnih koordinatnih PCoA (ang. Principal Coordinate Analysis), ki temelji na matriki
Gowerjevih razdalj. Rezultat PCoA so glavne koordinate, ki jih kot nove intervalne
spremenljivke vklju¢éimo v izracun Evklidovih razdalj med centroidom in posamezno
vrsto. Vrednosti v matriki zdruzb C so lahko abundance ali prezence. V nadaljevanju je
podan postopek izrac¢una najprej za kvantitativne in potem za kvalitativne znake (Primera
5.2 in 5.3), oboje loceno za primer prezence in v primeru abundance vrst. FDis je
konceptualno blizu naslednji cenilki FSpe, razlikujeta se v vrednotenju prispevka

abundance posamezne vrste.

5.2.1.1 Izracun FDis na kvantitativnih podatkih

Izracun cenilke FDis na kvantitativnih vrednostih funkcionalnih znakov temelji na
Evklidovih razdaljah. Centroid za FDis na podatkih o prezenci vrst (PA podatki; 0, 1;

ptisotno/odsotno) izra¢unamo po formuli:
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Vektor x; je polozaj vrste j za znak 7, # je Stevilo vrst (Slika 5.5a). Cenilko FDis za podatke

o prezenct izracunamo:
. Xzj
FDis ==,
n

V primeru izracuna cenilke FDis na podatkih z relativno abundanco vrst p; (Slika 5.5b)

centroid izracunamo:

= [c] = ZPi%i

Relativho abundanco p; vrste j izracunamo kot kvocient med abundanco osebkov vseh

N
1 ] aj .

Cenilko FDis za podatke o abundanci racunamo po formuli:

XDjZcj

FDis = v

Evklidova razdaljo g izracunamo s formulo:

Zcj = 1/Zk(xkj - C)z >

kjer so: g; — Evklidova razdalja med centroidom ¢ in vrsto /; ¢ — vrednost centroida; xz; —

vrednost znaka £ za vrsto /.

Cenilka FDis je multivariatna, kar pomeni, da moramo v analizo vkljuciti vsaj dva
funkcionalna znaka, vendar Stevilo znakov naj ne presega Stevila vrst. Prav tako mora
obravnavana zdruzba vkljucevati vsaj dve vrsti. Vrednost cenilke je navzgor neomejena, v
primeru obravnave samo ene vrste je njena vrednost 0. Visja vrednost FDis pomeni visjo

razprsenost vrst. Vsebinska predstavitev FDis je povzeta po Villeger in sod. (2010).
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Slika 5.5 Prikaz vrednosti za izraCun funkcionalne razprsenosti FDis. Na dvodimenzionalni projekciji
vrst v prostor funkcionalnih znakov 1 in 2 je razporejeno n Stevilo vrst, ki jih predstavljajo ¢rni krogci.
Velikost krogca je sorazmerne velikosti abundanci vrste. Vektor x; predstavlja poloZaj vrste j v
dvodimenzionalnem prostoru, vektor ¢ (pravokotnik) je centroid vseh vrst n. z;je razdalja med
centroidom c in poloZajem vrste jin p;je relativha abundanca vrste /. A. Vrste imajo enako abundanco,
oz. gre za prezenco vrst (PA podatki). B. Vrste imajo razli¢no abundanco (podatki o abundanci),
razdalja med c in x; se zmanj$a sorazmerno glede na velikost p;.

Slika je prirejena po Laliberte in Legendre (2010).

~" A  PRIMERS5.2

‘_y - Funkcionalna razprSenost prezimujocih vodnih ptic v
‘ * sladkovodnem in morskem habitatu — kvantitativni podatki

V analizo funkcionalne razprsenosti FDis smo vkljucili zimski popis vodnih ptic, izveden
leta 2020 na dveh obmoc¢jih v Sloveniji na reki Dravi in na obmocju Obale. Podatke smo
povzeli iz Bozi¢ (2020). Skupaj je bilo popisanth 55 vrst ptic v skupnem Stevilu 28.241
osebkov, od tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov.
Vseh 55 vrst smo opisali s 5 funkcionalnimi znaki. Vsi vkljuceni znaki so morfometricne
spremenljivke in vse so kvantitativne. Povzeli smo jih po Storchova in Hofak (2018)
(Preglednica 5.8).

Preglednica 5.8 Pregled 5 funkcionalnih znakov, vklju¢enih v izracun cenilke FDis

LengthU_MEAN Povprecna dolzina ptica cm
WingU_MEAN Povprecna dolzina peruti mm
TailU_MEAN Povpreéna dolzina repa mm
BillU_MEAN Povprecna dolzina kljuna mm
TarsusU_MEAN Povprecna dolzina tarzusa mm

Matrika znakov T ima dimenzijo 55 vrst in 5 funkcionalnih znakov in matrika zdruzbe C
ima dimenzijo 2 obmodji in 55 vrst. Pripravili smo dve matriki C, eno z abundancami vrst,
drugo s prezenco vrst.
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V raziskavi smo preverjali hipotezo, ali je funkcionalna razprsenost zdruzbe vodnih ptic
na sladkovodnem habitatu reke Drave podobna tisti v morskem habitatu na Obali. Cenilki
FDis v obeh habitatih sta precej podobni, zato rezultate lahko interpretiramo na nacin, da
se znakovna prostora v morfometricnih lastnostih prezimujocih ptic zelo prekrivata.
Vrednosti cenilke so nekoliko visje v primeru izracuna glede prezence vrst. Cenilka FDis
za celoten nabor vseh 55 vrst ima vrednost 1,812, vrednosti FDis izracunane na abundanci
in na prezenci vrst so podane v tabeli 5.9. Vidimo, da vkljucitev abundanc zmanjsa
vrednost cenilke. Na Dravi so vecja nesorazmerja med abundancami vrst, zato se vrednost
zmanj$a bolj kot na Obali.

Preglednica 5.9 Cenilke FDis za dve obmo¢;ji: Drava in Obala na zveznih podatkih, loCeno za izrac¢un
na abundancah in na prezenci

Obmodje / FDis Abundanca Prezenca
Drava 1,338 1,913
Obala 1,356 1,699

R > package = »FD«

H#H#FDis - prezimujocCe ptice na Dravi in Obali

znaki #Matrika kvantitativnih znakov: 55 vrst in 5 znakov
FDis_skupaj<-dbFD(znaki) #Ukaz za izracun FDis za celoten nabor vrst
abundanca #Matrika abundance: 2 lokaliteti in 55 vrst

prezenca #Matrika prezence: 2 lokaliteti in 55 vrst

FDis_a<-dbFD(znaki, abundanca) #Ukaz za izra¢un FDis po lokalitetah-abundanca
FDis_a

FDis_p<-dbFD(znaki, prezenca) #Ukaz za izracun FDis po lokalitetah - prezenca
FDis_p

5.2.1.2 Izrac¢un FDis na kvalitativnih podatkih

Izracun cenilke funkcionalna razprsenost FDis na mesanem tipu podatkov ali v primeru
manjkajocega podatka, kjer so istocasno vkljucene kvantitativne in kvalitativhe vrednosti
ali pa samo kvalitativhe vrednosti funkcionalnih znakov, se pricne s predhodno
transformacijo kvalitativnih znakov v kvantitativne. Transformacijo vrednosti izvedemo z
izracunom Gowerjevih razdalj med vsemi pari objektov. Rezultat je simetricna matrika
Gowerjevih razdalj med objekti. Matriko razdalj vklju¢imo v analizo glavnih koordinata
PCoA. Nove izracunane koordinate, ki imajo kvantitativni znacaj, uvedemo v izracun

FDis.
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Postopek transformacije kvalitativnih vrednosti v kvantitativne:

1. Oblikovanje pravokotne matrike znakov, vrste x znaki.

2. VKkljucitev pravokotne matrike znakov v izracun Gowerjevih razdalj in oblikovanje
simetricne matrike razdalj, vrste x vrste.

3. VKkljucitev simetricne matrike razdalj v izracun PCoA, oblikovanje pravokotne
matrike glavnih koordinat, vrste x koordinate.

4. VKkljucitev pravokotne matrike glavnih koordinat v izracun FDis (po postopku

opisanem v predhodnem poglavju 2.1.1).
Izracun Gowerjevih razdalj in oblikovanje simetri¢ne matrike razdalj

V izracunu razdalj primerjamo vsak objekt z vsakim drugim objektom. Obicajno imamo
opravka z vrstno sestavo zdruzbe, zato v nadaljevanju govorimo o dveh vrstah Sp; in Sp;.
Vrsti opisemo z naborom funkcionalnih znakov Zi, Z,, ..., Z,. Znak Z; je spremenljivka,
katere vrednost x; je lahko: intervalna, ordinalna, razmernostna ali nominalna, lahko pa
vrednost tudi manjka. Za socasno obravnavo znakov razli¢nih tipov ali z manjkajocimi
vrednostmi uporabimo Gowerjev splosni koeficient podobnosti. Podobnost med Sp;
in Sp, je povprecje podobnosti vseh znakov Z, Vrednost wiz je tehtani prispevek
posameznega znaka, s katero obravnavamo manjkajoce vrednosti in ima vrednost O ali 1.
Kadar v paru primerjav manjka vrednost za en znak, ima vrednost 0 in tak znak ne
prispeva k izracunu podobnosti. Vrednost 1 pomeni vkljucitev znaka. Za posamezen znak
J se parcialna vrednost podobnosti 55 med dvema Sp za vrednosti xv; in xz izracuna, kot

sledi glede na tip podatkov:

— Za vsak posamezen binarni gnak velja, da je s=1, Ce sta stanji skladni, ali s;= 0, ce
stanji nista skladni. Veljajo odnosi:
— wiz =1, ¢e sta x7 in x2 znana; ¢e kateri od znakov manjka je w15 = 0;
- S15—= 0, ce je X1j 7é X2j;
— S15 = 1, ce X1j = X2 ali X1j = X2 — 0.
— Zaposamezen kvalitativni nak, ko sta stanji skladni, je ;= 1; oz. ;= 0, Ce stanji nista
skladni. Veljajo odnosi:
— wiz = 1, ¢e sta x1 in Xz znana, Ce kateri od znakov manjka je w1z = 0;
— S15— O, ce X1j * X2 5

S127 — 1, ce X1 — X2j.
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— Za posamezni semikvantitativni Znak glede na tip znaka uporabimo:
— »klasicni« pristop, ¢e so vrednosti kvantitativne, izra¢unamo po formuli,
navedeni pri kvantitativhem znaku;
— »metricni« pristop, vrednosti rangiramo kot 1., 2., 3. itd., uporabimo pa
enacbo iz kvantitativnega pristopa.
— Za kvantitativni gnak (zvezni ali diskretni) izra¢unamo absolutno razliko med dvema
vrednostnima |x7 — xz|. Dobljeno vrednost delimo z razponom R; (R = max —

min). Podobnost med objektoma v znaku 15 izracunamo po formuli:

1=z
S12j = 1-— R—] .

Gowerjev splosni koeficient podobnosti Si5 (ob primerjanju Sp; in Sp2) ima obliko:

P
g _ Z;:l W12jS12j
1512 T Typ
j=1"12j

z zalogo vrednosti od 0 do 1.
Koeficient podobnosti 75 preoblikujemo v Gowerjevo razdaljo D v postopku:
D=1- SlS .

Zaloga vrednosti Gowerjeve razdalje je od 0 do 1, pri cemer 0 pomeni popolno podobnost
in vrednost 1 popolno razlicnost med dvema vrstama. Postopek izracuna smo povzeli po
Legender in Legender (2012).

Razdalje med posameznimi pari vrst oblikujemo v simetricno matriko Gowerjevih razdalj.

Dimenzija matrike je enaka Stevilu vrst.
Analiza glavnih koordinat PCoA

Analiza glavnih koordinat (ang. Principal Coordinates Analysis, tudi metricno
multidimenzionalno skaliranje, ang. Metric (Multidimensional) Scaling) je ordinacijska
multivariatna statisticna metoda, ki simetricno matriko razdalj preoblikuje v pravokotno
matriko glavnih koordinat. To so nove, sinteticne spremenljivke, ki na sukcesiven nacin
razlagajo variabilnost osnovne simetricne matrike. Glavne koordinate vklju¢imo v

nadaljnje analize bodisi v 2D graficno projekcijo, s ¢cimer vizualiziramo polozaj objektov
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v prostoru in ugotavljamo medsebojne odnose podobnosti oz. prepoznavamo skupine
podobnih vrst; bodisi vrednosti glavnih koordinat vklju¢imo v nadaljnje statisticne analize.

Sukcesivnost se nanasa na deleze variabilnost, ki jih razlaga posamezna glavna koordinata.

PRV

ey

naslednji delez variabilnosti, ki ga nista razlozili prvi dve, in tako naprej do zadnje
koordinate. Prvi dve glavni koordinati praviloma razlozita okrog 50 % variabilnosti.
Stevilo glavnih koordinat je za ena manjse od $tevila objektov iz zacetne simetri¢ne matrike
(n — 1). Ker prvih nekaj glavnih koordinat razlozi vecino variabilnosti vecjega Stevila
osnovnih spremenljivk, ordinacijsko preoblikovanje razlagamo kot prispevek k
zmanj$anju stevila spremenljivk in lazjemu prepoznavanju vzorcev v podatkovni strukturi.
Podrobnejsa razlaga in matematicno ozadje PCoA je predstavljeno v Legendre in
Legendre (2012).

~" A PRIMERS5.3

‘_y - Funkcionalna razprSenost prezimujocih vodnih ptic v
’ : sladkovodnem in morskem habitatu — meSani tip podatkov

V predstavitev analize funkcionalne razprsenosti FDis smo vkljucili isti nabor vrst kot v
predhodnem poglavju o prezimujocih vodnih pticah. Popis je bil izveden leta 2020 na
dveh obmocjih v Sloveniji, na reki Dravi in na obmocju Obale, podatke smo povzeli iz
Bozic¢ (2020). Skupaj je bilo popisanih 55 vrst ptic v skupnem stevilu 28.241 osebkov, od
tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov. Vseh 55 vrst
smo opisali s 14 funkcionalnimi znaki. Od tega so bile tri morfometri¢ne spremenljivke
numericne z zveznim tipom podatkov, dve spremenljivki sta bili povezani z gnezditveno
strategijo in obliko zdruzevanja izven gnezditvene sezone. Obe sta bili kategori¢ni in
vrednosti Sestth spremenljivk so opisovale vrsto prehrane, bile so kategoricne z binarnim
kodiranjem. Podatkovni niz funkcionalnih znakov tvori mesani tip podatkov in smo jih
povzeli po Storchova in Hofak (2018) (Preglednici 5.9a in b).

Izvorno podatkovno matriko 55 vrst x 14 funkcionalnih znakov smo vkljucili v izracun
Gowerjevih razdalj. Primerjava dveh motfolosko in ekolosko podobnih vrst gosi sive in
belocele vrne Gowerjevo razdaljo 0,018, medtem ko je razdalja med dvema morfolosko
in ekolosko razlicnima vrstama sivo gosjo in mokozem 0,710. Gowerjeve razdalje so
organizirane v simetricno matriko dimenzije 55 x 55. Zaradi obseznosti matrike je
predstavljenih nekaj vrednosti Gowerjevih razdalj v Preglednici 5.8. Matriko Gowerjevih
razdalj smo vkljucili v analizo glavnih koordinat PCoA. Rezultat te analize so glavne
koordinate (Preglednica 5.10), ki povzemajo variabilnost iz simetricne matrike. Prvi dve
glavni koordinati razlozita 48,6 % variabilnosti.
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Tako preoblikovane vrednosti smo nato vkljucili v izracun indeksa funkcionalne
razprsenosti FDis. Vrednost FDis na podatkih vseh 55 vrst (brez upostevanja lokalitet)
ima vrednost 0,250. Vrednosti, loceno za obmoc¢je Drave in Obale ter z upostevano
abundanco ali prezenco, so navedene v Preglednici 5.11. Funkcionalna razprSenost je na
obeh lokalitetah nizka FDis < 0,3, z vkljucitvijo abundanc pa se se zniza. Upad cenilke je
izrazitejsi na Dravi, k upadu prispeva nekaj zelo abundantnih vrst predvsem raca

mlakarica.

Preglednica 5.8 Zacetek simetricne matrike dimenzije 55 x 55 z Gowerjevimi razdaljami med

posameznimi pari vrst

Cygnus olor Anser albifrons Anseranser Branta leucopsis
Cygnus olor 0
Awnser albifrons | 0,08005 0
Aunser anser 0,06320 0,01684 0
Branta lencopsis | 0,16831 0,08825 0,10510 0
0

Preglednica 5.9a Pregled 14 funkcionalnih znakov, vklju€enih v izra¢un cenilke FDis

Oznaka Funkcionalni znak, enota Tip spremenljivke
LengthU_MEAN Povprecna dolzina ptica cm Intervalni, zvezna
WingU_MEAN Povprecna dolzina peruti mm Intervalni, zvezna
BillU_MEAN Povprecna dolzina kljuna mm Intervalni, zvezna

Tip razmnozevalnega sistema; M = monogamija, PG =

Mati t Kategoric
ating systett poligamija, PA = poliandrija, PM = promiskuiteta ategoricna
Association outside the | Oblika zdruzevanja odraslih izven gnezditvenega sezone; .
. . . . Kategoricna
breeding season GR = agregirano, PA = v parih, SO = solitarno
. Vsaj 10 % prehrane tekom celotnega leta sestavljajo trave, | Numericna,
Folivore_Y . . L .
listje, majhne rastline ipd., 1: da; O: ne binarna
. Vsaj 10 % prehrane tekom celotnega leta sestavljajo Numeri¢na,
Frugivore_Y . .
plodovi, 1: da; 0: ne binarna
. Vsaj 10 % prehrane tekom celotnega leta sestavljajo zrnje, | Numericna,
Granivore Y . V. .
semena in orescki, 1: da; 0: ne binarna
Peibipedh 57 Ysaj 10 (j/o.prehrane tekom celotnega leta sestavljajo Numeriéna,
clenonozci, 1: da; 0: ne binarna
— — -
O Ampelbies. Y7 Vsaj 10 /VO p{fehran? tekomvcelotnega leta sestavljajo Numerlcna,
nevretencarji brez ¢lenonozcev, 1: da; 0: ne binarna
. Vsaj 10 % prehrane tekom celotnega leta sestavljajo ribe, | Numericna,
Fish_Y .
1: da; O0: ne binarna
— — —
Other vertebrates. Y Vsaj 1(3 /f)_ prehra_ne tekom celotnega leta sestavljajo Numerlcna,
vretencarji brez rib, 1: da; 0: ne binarna
. Vsaj 10 % prehrane tekom celotnega leta sestavlja Numeri¢na,
Carrion_Y . .
mrhovina, 1: da; 0: ne binarna
. Prehrana tekom celotnega leta vsebuje podoben delez Numericna,
Omnivore_Y o .
rastlin in zivali, 1: da; O: ne binarna
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Preglednica 5.9b Zacetni del matrike za 55 vrst ptic z vrednostmi meSanega tipa podatkov za 14
funkcionalnih znakov (razlago znakov glej v Preglednici 5.8a)

(/)]

5 o 3| F g 0

p= 4 & m d 4 & @ » O O

Cygnus olor 152,5 | 605,55 | 78,35 M GR | 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Anser albifrons 71,5 | 425,75 | 48,8 M GR | 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Anser anser 82,5 4535 | 64,05 M GR | 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Branta leucopsis 64 401 29,1 M GR | 1 0 1 0 0 0 0 0 0
Tadorna tadorna | 62,5 318,5 | 50,15 M GR| O 0 0 1 1 0 0 0 0
Aix galericulata 45 230,5 28,4 M GR | 1 0 1 1 0 0 1 0 1
Mareca penelope | 48 2585 | 34,25 M GR | 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Mareca strepera 51 260,5 41,1 | M,PM | GR | 1 0 0 0 0 0 0 0 0
Anas crecca 36 1835 | 35,65 M GR | 1 0 1 1 1 0 0 0 1

Preglednica 5.10 Zacetek matrike glavnih koordinat z vrednostmi za 55 vrst ptic za prve tri glavne
koordinate — GK

GK1 GK2 GK3
Cygnus olor 0,09754370 -0,292920411 0,154181330
Apnser albifrons 0,08552260 -0,273007442 0,171105418
Anser anser 0,09097606 -0,281008276 0,162105200
Branta lencopsis -0,04601584 -0,307693864 0,168329579
Tadorna tadorna 0,02780917 0,141655965 0,107763626
Aix galericulata -0,28644004 -0,189412393 -0,005121924
Mareca penelope 0,07646021 -0,228417887 0,210096421

Preglednica 5.11 Cenilke funkcionalne razprsenosti FDis za dve obmocji: Drava in Obala na mesanem
tipu podatkov, loCeno za izrac¢un na abundancah in na prezenci

Obmodje / FDis Abundanca Prezenca
Drava 0,1975 0,2608
Obala 0,2261 0,2359

R > package = »dplyr«

#Pretvorba podatkov v drugacen tip iz: int v numeri¢ne
#1. kopija osnovnih podatkov
ml=mesani
#2. pretvorba kolon 6-14 v numericni tip
m1[6:14]=lapply(m1[6:14], FUN=function(y){as.numeric(y)})
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R > package = »FD«

#FDis - prezimujoce ptice na Dravi in Obali
#Masani znaki: 55 vrst in 14 znakov: 3 zvezni, 2 kategoricna, 9
binarnih
mesani
#1. izraCun Gowerjevih razdalj
gm<-gowdis(m1)
gm
#2. Izracun PCoA in indeksov - prezenca
fa_prez<-dbFD(gm, prezenca, w.abun = TRUE, print.pco = TRUE)
fa_prez
#3. lzracun PCoA in indeksov - abundanca
fa_abun<-dbFD(gm, abundanca, w.abun = TRUE, print.pco =
TRUE)
fa_abun
fa_abunSx.values
#4. Izracun indeksov brez abundance
fa_brez<-dbFD(gm)
fa_brez
# Izvoz podatkov
#1.Gowerjeve razdalje
mydf<-as.data.frame(as.matrix(gm))
write.table(mydf, file = "mydf.txt", sep="\t",
row.names = TRUE, col.names = TRUE)
#2.Eigenvalue
mydf<-as.data.frame(as.matrix(fa_abunSx.values))
write.table(mydf, file = "mydf.txt", sep="\t",
row.names = TRUE, col.names = TRUE)

5.2.2 Funkcionalna specializiranost FSpe (ang. Functional Specialization) je
modifikacija predhodno predstavljene cenilke funkcionalne razprsenosti FDis. Ko vrsto §

projiciramo v funkcionalni prostor glede na njene funkcionalne znake, lahko stopnjo njene
specializacije podamo z Evklidovo razdaljo vrste od centroida (sin. centra gravitacije), ki
ga oblikuje celoten nabor vrst v zdruzbi. Bolj kot je vrsta specializirana, v kontekstu
funkcionalnih znakov, bolj je oddaljena od centroida in vecja je njena Evklidova razdalja.
Izracun cenilke FSpe izracunamo po formuli:

FSpe = ¥3_1(p;zij) -
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Izracun centroida zdruzbe, oddaljenosti vrste od centroida in relativna abundanca
posamezne vrste ter razlaga simbolov so predstavljeni v predhodnem Poglavju 5.2.
Vsebinsko predstavitev FSpe smo povzeli po Villeger in sod. (2010).

5.2.1.3 Raova kvadratna entropija Q (ang. Rao's Quadratic Entropy, Rao Q) je
konceptualno podobna cenilki funkcionalne razprsenosti FDis, po navadi sta obe cenilki
v tesni pozitivni korelaciji. Nepri¢akovana lastnost cenilke Q je, da njena vrednost lahko
upade ob dodatku nove vrste, ob dejanskem povecanju vrstnega bogastva. Do upada
vrednosti Q pride v primeru, ko dodana nova vrsta poveca abundanco, ne poveca pa
funkcionalne raznolikosti, in s tem zmanj$a povpre¢no funkcionalno raznolikost med
vrstami. Vhodni podatek za izracun cenilke Q je simetricna matrika razdalj. Izbira
koeficienta razdalj je odvisna od tipa podatkov, npr. Evklidove razdalje v primeru
intervalnih znakov, Gowerjeve razdalje v primeru mesanih znakov (obe sta predstavljent
v prejsnjem Poglaviju 2.1.2) ali Podanijeve razdalje v primeru samo kategoricnega tipa
znakov. Podanijevo razdaljo 4; med vrstama 7 in j izracunamo s formulo:

kjer je 7 Stevilo znakov vkljucenih v obravnavo, #; je Stevilo znakov, ki se razlikujejo med
vrstama 7 in /.

Cenilka Raov Q) je definirana kot vsota razdalj 4; med nakljucno izbranim parom vrst 7 in
J, ki se ob vsaki primerjavi zamenjata, in je utezena z relativno abundanco obeh primerjanih
vrst p; in pj, racunamo jo s formulo:

Q = XL Xiciv1 dijpip) -

Visja vrednost Q pomeni vi§jo funkcionalno razprsenost zdruzbe. Vsebino Raovega Q
smo povzeli po Botta-Dukat (2005).
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g PRIMER 5.4
£

‘_y - Raova kvadratna entropija prezimujocih vodnih ptic v
‘ sladkovodnem in morskem habitatu — kategori¢ni tip podatkov

V predstavitev analize Raove kvadratne entropije ¢ smo vkljucili isti nabor vrst kot v
predhodnem poglavju o prezimujocih vodnih pticah. Popis je bil izveden leta 2020 na
dveh obmocjih v Sloveniji na reki Dravi in na obmoc¢ju Obale. Podatke smo povzeli iz
Bozi¢ (2020). Skupaj je bilo popisanih 55 vrst ptic v skupnem Stevilu 28.241 osebkov, od
tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov.

Vseh 55 vrst smo opisali s 5 funkcionalnimi znaki, ki so bili vsi kategoricni, zasnovani po
binarnem sistemu (0, 1), vrednosti vseh petih spremenljivk so se nanasale na njihov status
oz. selitveni znacaj (Preglednici 5.13a in 5.13b). Podatkovni niz funkcionalnih znakov tvori
samo kvalitativni tip podatkov in smo jih povzeli po Storchova in Hofak (2018).

Pravokotno matriko 55 vrst x 5 funkcionalnih znakov smo vkljucili v izracun Podanijevih
razdalj. Primerjava dveh statusno podobnih vrst gosi (sive in belocele) vrne Podanijevo
razdaljo 0,2, medtem ko je razdalja med dvema selitveno razlicnima vrstama (konopnica
in zelenonogi martinec) 0,8. Podanijeve razdalje so organizirane v simetricno matriko
dimenzije 55 x 55, zaradi obseznosti matrike je predstavljenih le nekaj vrednosti
Podanijevih razdalj v Preglednici 5.14. Matriko Podanijevih razdalj smo vkljucili v izracun
cenilke Raove kvadratne entropije . Vrednost O na podatkih vseh 55 vrst (brez
upostevanja lokalitet) ima vrednost 4,909. Vrednosti (loceno za obmocje Drave in Obale)
in upostevajo¢ abundanco ali prezenco so navedene v Preglednici 5.15. Vidimo, da
vkljucitev abundance zelo zniza vrednost cenilke, na Dravi bistveno bolj, zaradi
neenakomerno porazdeljene abundance med vrstami.

Preglednica 5.13a Pregled 5 funkcionalnih znakov, vklju€enih v izrac¢un cenilke Q

Oznaka Funkcionalni znak Tip spremenljivke

Territorialit Vzdrzuje teritorij (posamezni osebek, par ali socialna struktura | Kategori¢na
erritoria S Ry e
¥ brani teritorij), 1: da; 0: ne (numericna binarna)

Sedent Vista zivi v istem obmodcju ob gnezditvi in v negnezditvenem | Kategori¢na
edenta . sy
Ty obdobju, 1: da; 0: ne (numeri¢na binarna)

. . Vista naredi ne napovedljiv premik v izvengnezditvenem | Kategoricna
Facultative migrant

obdobiju, 1: da; 0: ne (numericna binarna)
Short distance Vista v ne gnezditvenem obdobju migrira znotraj zahodnega | Kategori¢na
migrant Palearktisa, 1: da; 0: ne (numericna binarna)
Long distance Vrsta v ne gnezditvenem obdobju migrira izven zahodnega | Kategori¢na

migrant Palearktisa, 1: da; 0: ne (numericna binarna)
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Preglednica 5.13b Zacetni del matrike za 55 vrst ptic s kategori¢nimi vrednostmi podatkov za 5
funkcionalnih znakov (razlago znakov glej v Preglednici 5.13a)

Facultative Short distance Long distance

Territoriality ~Sedentary migrant migrant migrant

Cygnus olor 1 1 0 1 0
Anser albifrons 0 0 0 1 0
Aunser anser 1 0 0 1 0
Branta lencopsis 0 0 0 1 0
Tadorna tadorna 0 0 0 1 0

Preglednica 5.14 Zacetek simetri¢ne matrike dimenzije 55 x 55 s Podanijevimi razdaljami med
posameznimi pari vrst

Cygnus olor Aunser albiftons Anseranser Branta leucopsis

Cygnus olor 0
Apnser albifrons 0,4 0
Aunser anser 0,2 0,2 0
Branta lencopsis 0,4 0,0 0,2 0
0

Preglednica 5.15 Cenilke ) za dve obmog¢ji: Drava in Obala na meSanem tipu podatkov, loceno za
izrac¢un na abundanci in na prezenci

Obmodje / FDis Abundanca Prezenca
Drava 1,876 5,217
Obala 2,689 4,255

R > package = »FD«

#Kategoricni znaki

#Matrika meSanih znakov: 55 vrst in 5 znakov - binarnih
kategoricni

# Izracun Podanijevih razdalj
podani<-gowdis(kategoricni, ord = c("podani"))

podani

# Izracun Q na Podanijevih razdaljah
g_skupaj<-dbFD(kategoricni, ord = c("podani"))
q_skupaj

# Izvoz podatkov

#1.Podanijevih razdalje

podani<-as.data.frame(as.matrix(podani))

write.table(podani, file = "podani.txt", sep="\t",
row.names = TRUE, col.names = TRUE)

#lzracun Q, za prezenco

g_p<-dbFD(kategoricni, prezenca, w.abun=TRUE,

ord=c("podani"))

a_p

#lzracun Q, za abundanco

g_a<-dbFD(kategoricni, abundanca, w.abun=TRUE,

ord=c("podani"))

g_a
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5.3 Na poligonih temeljeCe analize

Analiza na poligonu temeljecega vrednotenja funkcionalne pestrosti se naslanja na koncept
ekoloske nise, po kateri vrsta zaseda #-razsezni ekoloski prostor. Funkcionalno pestrost
zdruzbe predstavimo v obliki #-dimenzionalnega poligona, glavna kazalnika sta velikost
poligona in razporeditev vrst v poligonu. Dodatno utez pri izracunu cenilk daje
razporeditev bolj abundantnih vrst, seveda v primeru analize podatkov z abundancami.

5.3.1 Funkcionalno razhajanje FDiv (ang. Functional Divergence) je prva cenilka iz
komponente funkcionalno pestrosti. Izra¢un cenilke FDiv izhaja iz #-dimenzionalnega
hipervolumna oz. poligona, to je znakovnega prostora, ki ga zaseda nabor vrst izbrane
zdruzbe. Utez cenilki dajejo vrste z visoko abundanco, ki so blizu roba poligona (Slika
5.6). Cenilka FDiv ima nabor vrednosti od 0 do 1. Vrednost cenilke se priblizuje 0 z
manjsanjem poligona; in kadar so vrste z visoko abundanco razporejene blizu centroida
poligona, in vrednost cenilke se pomika proti 1 z vecanjem poligona in kadar se
abundantne vrste pomikajo proti robu poligona, stran od centroida. Evolucijsko-ekoloski
kontekst indeksa je v tem, da poudari prisotnost uspesnih vrst, kar je povezano z visoko
abundanco ob robu poligona in kar je odraz funkcionalne specializacije vrste.

Najprej definiramo funkcionalni prostor, posamezni funkcionalni znak predstavlja eno
dimenzijo prostora. Centroid prostora Gi- oblikuje [ Stevilo ogljis¢ (g7, g2, ... gr) in jih
racunamo:

—1lyv
g = 3 Zi=1Xik »
kjer je vektor xix koordinata vrste 7 za znak k.

Evklidovo razdaljo posamezne vrste x; od centroida G- n-dimenzionalnega hipervolumna
izracunamo:

dG; = Xh_1(Xik — gi)? -

In povprecna razdalja vseh vrst § od centroida je:
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V nadaljevanju za vsako vrsto izracunamo vsoto odstopanj, ki so utezene z abundanco Ad,
in vsoto absolutnih odstopanj, ki so utezene z abundanco A|J|:

s
Ad = Z pi(dG; — dG)
i=1

in
S
Aldl = ) pi|dG; - dG|
i=1
Funkcionalno razhajanje je potem:

Ad +dG

FDiv = ————
Ald| + dG

Vsebina cenilke FDiv smo povzeli po Villeger in sod (2010).

FDiv=0,42

FDiv=0,91

Znak 2
Znak 2

Znak 1 Znak 1

Slika 5.6 Razporeditev vrst v 2-dimenzionalnem poligonu, ki ga oblikujeta znak 1in 2. S krogcem je
oznacen poloZaj posamezne vrste, velikost krogca pomeni bolj abundantno vrsto. Polna ¢rta omejuje
poligon — znakovni prostor, Gyje centroid poligona (kvadrat). X;je polozZaj vrste j v 2-dimenzionalnem
prostoru, d;je razdalja med centroidom in vrsto j, p;je relativna dominanca vrste ;. A. Bolj abundantne
vrste so bliZje centroida, zato niZja vrednost FDiv. B. Bolj abundantne vrste so ob robu poligona, zato

vi§ja vrednost FDiv. Slika je prirejena po Villeger in sod. (2010).
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\" A PRIMER 5.5

‘_y - Funkcionalna razhajanje prezimujocih vodnih ptic v sladkovodnem
i in morskem habitatu — kvantitativni podatki

V analizo funkcionalnega razhajanja FDiv smo vkljucili zimski popis vodnih ptic, izveden
leta 2020 na dveh obmocijih v Sloveniji (na reki Dravi in na obmoc¢ju Obale) podatke smo
povzeli iz Bozi¢ (2020). Skupaj je bilo popisanih 55 vrst ptic v skupnem Stevilu 28.241
osebkov, od tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov.

Vseh 55 vrst smo opisali s 5 funkcionalnimi znaki, vsi vkljuceni znaki so morfometricne
spremenljivke in vse so kvantitativne, povzeli smo jih po Storchova in Hofak (2018)
(Preglednica 5.8).

Vrednost cenilke FDiv v sladkovodnem habitatu na reki Dravi je 0,460 in je nekoliko nizja
kot v morskem habitatu na Obali, kjer ima vrednost 0,561. Razlika v razporeditvi vrst v
znakovnem prostoru ni izrazita, kljub vsemu so bile na Dravi vrste z vi§jo abundanco v
povprecju blizje centroidu poligona kot na Obali. Z drugimi besedami, abundantne vrste
na Obali so morfolosko bolj razlicne (Slika 5.7).

R > package = »FD«

#FDiv na kvantitativnih znakih

#1. kontrola podatkov 5 znakov + abundanca
znaki

abundanca

#2. izracun Evklidovih razdalj
znaki_evk<-dist(znaki, method = "euclidean")
znaki_evk

#3. izracun FDiv

FDiv<-dbFD(znaki_evk, abundanca, w.abun=TRUE)
FDiv
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Slika 5.7 Projekcija znakovnega prostora na prvi dve koordinatni osi za zdruZbi vodnih ptic na Dravi
(svetlo sivi poligon) in na Obali (temno sivi poligon) (slika A). Centroida obmocij D-Drava in O-Obala
sta blizu skupaj, poligona znakovnega prostora se v veCinskem delu prekrivata, v negativhem delu
PCO1 sta dve morfolosko specializirani vrsti, ki bistveno povecata volumen, in sicer na pozitivnem delo
PCO?2 je storklja, v negativhem belorepec. Velikost poligona je podana s cenilko funkcionalno bogastvo
FRic, ki za Dravo znasa 4,832 in za Obalo 4,087. Loceni sliki porazdelitve vrst v znakovnem prostoru za
obmocje Drave in Obale (sliki B in C). Velikost krogca predstavlja abundanco vrste. Obmocje Drave
vsebuje vrste z izrazito visoko abundanco, ki pa se nahajajo v samem centru, zato tudi niZja vrednost
cenilke FDiv v primerjavi z Obalo, kjer ni tako velikih razlik v abundanci, ob tem so nekatere
abundantne vtrste umaknjene od centroida.

5.3.2 Funkcionalno bogastvo FRic (ang. Functional Richness) je prva cenilka iz
komponente funkcionalno bogastvo (zato tudi identicno ime komponente in cenilke).
Izracun cenilke FRic izhaja iz velikosti volumna poligona, to je znakovnega prostora, ki ga
zapolnjuje nabor vrst v izbrani zdruzbi (Sliki 5.6 in 5.7). Velikost prostora oz. njegov
volumen je brez enote, primerjave med zdruzbami pa so seveda samo relativne. Volumen
poligona — znakovnega prostora je definiran z razporeditvijo vtst v prostoru, pravzaprav
najbolj z razporeditvijo ekstremnih vrst, abundanca vrst pa ni upostevana. Poligon
vizualiziramo na prvi dve osi glavnih koordinat iz analize PCoA.
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Izracun FRic poteka po korakih:

1. Oblikovanje pravokotne matrike podatkov (vrste x znaki).

2. VKkljucitev pravokotne matrike znakov v izracun razdalj (kvantitativne
spremenljivke: Evklidove razdalje, mesani tip: Gowerjeve razdale, kvantitativni tip
Gowerjeve ali Podanijeve razdalje) in oblikovanje simetricne matrike razdalj, vrste
X vtste.

3. VKkljucitev simetricne matrike razdalj v izracun PCoA, oblikovanje pravokotne
matrike glavnih koordinat (vrste x koordinate).

4. VKkljucitev pravokotne matrike glavnih koordinat v izracun velikosti (povrsine oz.
volumna) poligona znakovnega prostora, oz. to je cenilke FRic.

Predstavitev Fric smo povzeli po Legras in sod. (2018 in 2020).

~¢' A  PRIMERS5.6

- ‘_’ - Funkcionalno bogastvo prezimujocih vodnih ptic v sladkovodnem
- in morskem habitatu — kvantitativni podatki

V analizo funkcionalnega bogastva FRic smo vkljucili zimski popis vodnih ptic, izveden
leta 2020 na dveh obmodjih v Sloveniji (na reki Dravi in na obmocju Obale) podatke smo
povzeli iz Bozi¢ (2020). Skupaj je bilo popisanih 55 vrst ptic v skupnem Stevilu 28.241
osebkov, od tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov.

Vseh 55 vrst smo opisali s 5 funkcionalnimi znaki, vsi vkljuceni znaki so morfometricne
spremenljivke in vse so kvantitativhe, povzeli smo jih po Storchova in Hofak (2018)
(Preglednica 5.8).

Cenilka FRic za skupni nabor vrst ima vrednost 8,062, v sladkovodnem habitatu na reki
Dravi je 4,832 in je nekoliko visja kot v morskem habitatu na Obali, kjer ima vrednost
4,087. Razlika v velikosti znakovnega prostora je lepo vidna na Sliki 5.7, kjer je znakovni
prostor za zdruzbo ptic na Dravi ve¢ji na obmodju negativne vrednosti PCOI,
zaznamujeta pa jo morfolosko specializirani vrsti Storklja in belorepec.

R > package = »FD« #Ukaz za izracun FRic za celoten nabor vrst
FRic_skupaj<-dbFD(znaki)

H##FRic FRic_skupaj

#1.a Matrika kvantitativnih znakov: 55 vrst in 5 znakov #Ukaz za izracun FRic loceno po lokalitetah - prezenca

znaki FRic_p<-dbFD(znaki, prezenca, stand.x = TRUE)

#1.b Matrika prezence: 2 lokaliteti in 55 vrst FRic_p

prezenca
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5.3.3 Funkcionalna poravnanost FEve (ang. Functional Evenness) je prva cenilka iz
komponente funkcionalne poravnanosti (zato tudi identi¢no ime komponente in cenilke).

Cenilka FEve izhaja iz koncepta poravnane porazdelitve vrst in abundanc v
multidimenzionalnem znakovnem prostoru, dejansko pa kvantificira enakomernost
porazdelitve vrst in poravnanost abundanc vrst, ki zapolnjujejo znakovni prostor. Cenilka
FEve vkljucuje oboje, porazdelitev vrst v prostoru in porazdelitev abundance vzdolz
»skeleta MST« znotraj poligona. Vrednost cenilke FEev je od 0 do 1. Vrednost cenilke se
zmanjSuje z zmanjSevanjem poravnanosti razdalje med vrstami oz. neenakomerne
razporeditve vrst, ali z zmanjSevanjem poravnanosti abundanc med vrstami; npr. ko vecina
abundance pripada funkcionalno podobnim vrstam.

Postopek izracuna funkcionalne poravnanosti FEev obsega vec¢ korakov:

1. Oblikovanje matrike znakov T (vrste x znaki) in matrike objektov O
(prezenca/abundanca x vrste).

2. Nadaljujemo z:

3. 2.a V primeru kvantitativnih znakov nadaljujemo analizo z izracunom Evklidovih
razdalj, -> tocka 3.

4. 2.b V primeru mesanih ali kvalitativnih znakov oz. z manjkajocimi vrednostmi najpre;j
izracunamo bodisi Gowerjeve bodisi Podanijeve razdalje in oblikujemo simetri¢no
matriko (vrste x vrste). Sledi njihova vkljucitev v analizo PCoA in izracun glavnih
koordinat. Pravokotno matriko kvantitativnih vrednosti glavnih koordinat vklju¢imo v
izrac¢un cenilke -> tocka 3.

5. Transformacija porazdelitve vrst iz T dimenzionalnega prostora v porazdelitev vzdolz
samo ene osi. To dosezemo z metodo z imenom drevo najkrajSega razvejanja MST.
MST je graf v obliki drevesa, ki poveze vse vrste, razporejene v T" dimenzionalnem
prostoru. Vrste .S so med seboj povezane tako, da je vsota dolzin /vseh vej v drevesu
minimalna. MST prikazemo v obliki grafa.

6. Izracun razdalje med vrstama 7in jizvedemo s pomocjo formule za Evklidovo razdaljo

dy:

dij = \/Z£=1(xik - xjk)z )

kjer sta vektorja xi in xj polozaja vrste 7 in / za znak 4.
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7. V naslednjem koraku posamezno vejo z razdaljo 4 utezimo z relativno abundanco
obeh vrst p;in pj, ki ju veja povezuje. Relativna abundanca vrste 7 je:

— 4
pi=7-

Skupno stevilo vseh osebkov v zdruzbi je N in 4; je Stevilo osebkov vrste 7, pri cemer
dobimo utezeno razdaljo EW:

pitp;

EW, =

8. Posamezno utezeno razdaljo delimo s celokupno vsoto razdalj:

EW,

PEW, = 5=

Tako dobimo relativno utezene veje drevesa PEW.

9. Ce bi bile vrste idealno (uniformno) razporejene vzdol vej MST, bi bila dolZina
posameznega PEIW; enaka 1/(§ — 1). Zato primerjamo posamezni PEW, z vrednostjo
1/(§ —1). In tako dobimo indeks funkcionalne poravnanosti.

10. Cenilko funkcionalne poravnanosti FEev izracunamo po formuli:

1
S—1

1
S-1__:

=1 min | PEW}, =— —
FEeve = ( ) 1)

Drevo najkrajSega razvejanja MST (ang. Minimum Spanning Tree) je oblika grafa, ki z
vejami medsebojno poveze vsa oglis¢a z najmanjSim moznim Stevilom vej in katerih
skupna dolzina je najmanjSa mozna, pri tem ne tvori zank in ni krizanja vej. Rezultat je
razvejano drevo.

~" A  PRIMERS5.7

. ‘_y - Funkcionalna poravnanost prezimujocih vodnih ptic v
- sladkovodnem in morskem habitatu — kvantitativni podatki

V analizo funkcionalne poravnanosti FEve smo vkljucili zimski popis vodnih ptic, izveden
leta 2020 na dveh obmocijih v Sloveniji (na reki Dravi in na obmoc¢ju Obale) podatke smo
povzeli iz Bozi¢ (2020). Skupaj je bilo popisanih 55 vrst ptic v skupnem Stevilu 28.241
osebkov, od tega na Dravi 43 vrst in 21.876 osebkov in na Obali 42 vrst in 6.365 osebkov.
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Vseh 55 vrst smo opisali s 5 funkcionalnimi znaki. Vsi vkljuceni znaki so morfometricne
spremenljivke in vse so kvantitativne, povzeli smo jih po Storchova in Horak 2018)
(Preglednica 5.8).

Cenilka FEve za skupni nabor vrst ima vrednost 0,704, v sladkovodnem habitatu na reki
Dravi je nizka 0,231 in je obcutno nizja kot v morskem habitatu na Obali, kjer ima
vrednost 0,417. Vrste so med seboj povezane s kraki MST. Razlika v enakomernosti
porazdelitve vrst znotraj znakovnega prostora med Dravo in Obalo je lepo vidna na sliki
5.8. Izstopajo dolge povezave med vrstami v obmocdju negativnih vrednosti PCO1, k
nizanju vrednosti FEve na Dravi pa prispeva tudi izrazita neenakost med abundancami
vrst, abundance so veliko bolj poravnane na Obali.
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Slika 5.8 Projekcija vrst na prvi dve koordinatni osi (PCO) za zdruzbi vodnih ptic na obmocju Drave in
Obale. Polozaj vrst v dvodimenzionalnem prostoru prvih dveh glavnih koordinat (PCO), vrste so
predstavljene s krogci, velikost krogca ponazarja abundanco vrste. Vrste so med seboj povezane z
vejami drevesa najkrajSega razvejanja. Neenakomerna razporeditve vrst v znakovnem prostoru in velike
razlike v abundanci vrst, oba ta dejavnika zniZujeta vrednost cenilke FEve, ki za Dravo znasa 0,231. Za
Obalo ni tako izrazita neporavnanost vrst v prostoru, veliko bolj enakomerna pa je poravnanost
abundanc med vrstami, zato je tudi primerjalno viSja vrednost cenilke 0,417 glede na Dravo.

R > package = »FD« #Ukaz za izracun FEve za celoten nabor vrst
FEve_skupaj<-dbFD(znaki)

#FEve FEve_skupaj

#1.a Matrika kvantitativnih znakov: 55 vrst in 5 zankov #Ukaz za izracun FEve loceno po lokalitetah - abundanca

znaki FEve_p<-dbFD(znaki, abundanca, stand.x = TRUE)

#1.b Matrika abundance: 2 lokaliteti in 55 vrst FEve_p

abundanca
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Zakljucki

— Funkcionalna pestrost je pestrost morfoloskih, fizioloskih, vedenjskih in/ali

tenoloskih lastnosti na nivoju osebka, populacije, vrste ali zivljenjske zdruzbe
(objekt).

— Funkcionalni znak je merljiva znacilnost osebka, s katero se bodisi odziva na biotske
in abiotske drazljaje bodisi vpliva na ekosistemske funkcije ali oboje.

— Funkcionalno pestrost prepoznavamo po treh dimenzijah: funkcionalno bogastvo,
funkcionalna raznolikost in funkcionalna poravnanost.

— TFunkcionalno bogastvo je merilo celokupne Sirine funkcionalne pestrosti.
Prikazemo jo z velikostjo poligona znakovnega prostora in z istoimensko cenilko.

— TFunkcionalna pestrost je merilo porazdelitve vrst in njihovih abundanc vzdolz osi
funkcionalnih znakov. Za funkcionalno pestrost je vec cenilk: funkcionalno
razhajanje, funkcionalna razprsenost, Raova kvadratna entropija in funkcionalna
specializiranost.

— Funkcionalna poravnanost je komponenta, s katero vrednotimo funkcionalno
pestrost, ¢e bi bili vsi objekti zastopani v enakem stevilu.

— Cenilke vrstne pestrosti racunamo bodist s prezenco bodisi z abundanco vrst.

— Na ve¢jem, makroekoloskem merilu lahko prikazemo odnos funkcionalne pestrosti
vzdolz gradienta, npr. vzdolz geografske Sirine, nadmorske visine ali klimatskega
gradienta, in podobno; ali pa s cenilkami funkcionalne pestrosti primerjamo
zdruzbe med seboj.

— Analizo samo enega funkcionalnega znaka izvedemo s surovimi vrednostmi z
metodami opisne statistike in s cenilko tehtano povpreéje zdruzbe.

— Multivariatno obravnavo funkcionalne pestrosti izvajamo bodisi na razdaljah bodisi
na vecdimenzionalnem hipervolumnu. Pomemben dejavnik, ki vpliva na izra¢un
cenilk za oba koncepta, je abundanca vrst.
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6. poglavje: Filogenetska pestrost
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Filogenetska pestrost je vrednotenje
biodiverzitete na podlagi filogenetskih odnosov
med taksoni. Filogenetska pestrost je cenilka
biodiverzitete, s katero izrazimo pestrost
skupine organizmov na podlagi njihove
evolucijske zgodovine, ki je predstavljena s
filogenetsko rekonstrukcijo 4 obliki
filogenetskega drevesa. V analizo filogenetske
pestrosti vklju¢imo nabor vrst in filogenetske
odnose med njimi, ki jih ocenimo na podlagi
podobnosti homolognih nukleotidnih zaporedij.
Osnovna terminologija sestavin filogenetskega
drevesa obsega korenino (izhodisce drevesa s
hipoteticnim  skupnim  prednikom  vseh
vkljucenih vrst), veje (evolucijske linije med
dvema  razvejitvama), notranja  razvejitev
(evolucijski nastanek dveh taksonov — potomcev
iz skupnega prednika) in zunanja razvejitev z
listom (konec veje, ki se konca z vrsto). Vzorec
razporeditev razvejitev in taksonov na drevesu
predstavlja topologijo drevesa. Topologija
drevesa, ki predstavlja vstopno informacijo za
analizo filogenetske diverzitete, je podana v
obliki Newick formata. Tip drevesa, ki ga
analiziramo, je koreninjeno, ultrametri¢no
drevo, ki je v celoti razreseno. To pomeni, da so
razdalje od korenino do listov enake za vse
taksone in da so vse razvejitve dihotomna oz.

drevo ne vsebuje politomij. Topologija z

razvejitvijo drevesa predstavlja akumulirane
lastnosti v genomu med evolucijskimi linijami.
Na tej podlagi je razvita raznolika filogenetska
metrika za oceno filogenetske pestrosti za vse tri
dimenzije: bogastvo, raznolikost in poravnanost.
Dimenzija  bogastva  temelji na  vsot
akumuliranih filogenetskih razlik med vrstami.
Dimenzija raznolikosti temelji na povprecni
razdalji med vrstami. Dimenzija poravnanosti
temelji na varianci raznolikosti med vrstami. V
statistichem kontekstu lahko poenostavimo, da
bogastvo temelji na Stevilu lastnosti, raznolikost
na razlikah oz. razdaljah med lastnostmi in
poravnanost temelji na S$irini variabilnosti
lastnosti.
Taksonomska  pestrost v vrednotenje
biodiverzitete vnasa taksonomsko hierarhijo.
Izhodis¢e za racunanje cenilk taksonomske
diverzitete je polozaj wvrst v Linnejevi
taksonomski uvrstitvi v rodove, druzine, redove,
razrede, debla in kraljestva. Visjo taksonomsko
pestrost izkazujejo vzorci z ve¢ vrstami in z
njthovo vecjo taksonomsko heterogenostjo.
Metrika taksonomske pestrosti se pricne z
izracunom taksonomske razdalje med dvema
vrstama, to je dolzina poti na hierarhi¢cnem
filogenetskem drevesu.
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6.1 Filogenetska pestrost

Filogenetska informacija je v sodobni ekologiji klju¢nega pomena, Se posebej v njenih
disciplinah makroekologiji, ekologiji zdruzb in varstveni biologiji. Filogenetska pestrost
(ang. Phylogenetic Diversity) je vrednotenje biodiverzitete na podlagi filogenetskih
odnosov med taksoni. Filogenetska pestrost je cenilka biodiverzitete s katero izrazimo
pestrost skupine organizmov na podlagi njihove evolucijske zgodovine. Informacija o
evoluciji organizmov je zajeta v njihovi filogeniji oz. v filogenetski rekonstrukciji (glej
Poglavje 14 Filogenetika). V analizo filogenetske pestrosti vklju¢imo nabor vrst (ang.
Species Assemblage), filogenetske odnose med njimi ocenimo na podlagi podobnosti
homolognih nukleotidnih zaporedij. Informacija o odnosih med taksoni je zajeta v obliki
filogenetskega drevesa, ki je osnova za ocenjevanje filogenetske pestrosti. Filogenetsko
drevo je graf v obliki drevesa, s katerim so predstavljeni evolucijski odnosi. Besedo »drevo«
in terminologijo njegovih sestavin: »korenina, veje, razvejitev in listic uporabljamo kot
sinonime za opisovanje evolucijskih odnosov. Osnovna terminologija sestavin
tilogenetskega drevesa obsega korenino (izhodisce drevesa s hipoteticnim skupnim
prednikom vseh vkljucenih vrst), veje (evolucijske linijje med dvema razvejitvama),
notranja razvejitev (evolucijski nastanek dveh taksonov — potomcev iz skupnega prednika)
in zunanja razvejitev z listom (konec veje, ki se konca z vrsto). Vzorec razporeditev
razvejitev in taksonov na drevesu je topologija drevesa. Topologija drevesa, ki predstavlja
vstopno informacijo za analizo filogenetske diverzitete je podana v obliki Newick formata
(glej Poglavje 14.4 Filogenetska drevesa), zapis formata je predstavljen v Primeru 6.1. Tip
drevesa, ki ga analiziramo, je koreninjeno, ultrametri¢no drevo, ki je v celoti razreseno. To
pomeni, da so razdalje od korenino do listov enake za vse taksone in da so vse razvejitve
dihotomne oz. drevo ne vsebuje politomij. Topologija z razvejanostjo drevesa predstavlja
akumulirane lastnosti v genomu med evolucijskimi linijami. Na tej podlagi je razvita
raznolika filogenetska metrika za oceno filogenetske pestrosti za vse tri dimenzije:
bogastvo, raznolikost in poravnanost. Dimenzija bogastva temelji na vsoti akumuliranih
tilogenetskih razlik med vrstami. Dimenzija raznolikosti temelji na povprecni razdalji med
vrstami. Dimenzija poravnanosti temelji na varianci raznolikosti med vrstami. V
statisticnem kontekstu lahko poenostavimo, da bogastvo temelji na Stevilu lastnosti,
raznolikost na razlikah oz. razdaljah med lastnostmi in poravnanost temelji na Sirini
variabilnosti lastnosti (Slika 6.1). Danes poznamo ve¢ kot 70 cenilk filogenetske pestrosti
na vseh treh dimenzijah, vklju¢ujo¢ oceno alfa in beta diverzitete. Vsebino poglavija smo
¢rpali iz Clark in sod. (2014), Nei in Kumar (2000), Scherson in Faith (2018), Swenson
(2014) ter Tucker in sod. (2017).

Izracune in graficne izdelki, s katerimi je prikazana prakticna uporaba postopkov, smo
naredili s programskimi orodji v R okolju (R Core Team 2022) in s paketi: »phangorn«
(Schliep 2011), “Picante” (Kembel in sod. 2010) in “vegan” (Oksanen in sod. 2019) in
programom MEGA 11 (Tamura in sod. 2021).
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Cenilke filogenetske pestrosti racunamo za vsako dimenzijo posebej s pomocjo formul,
predstavljenih v nadaljevanju. Pomen simbolov, uporabljenih v formulah, je naslednji: B
je stevilo vej v drevesu. B, je celoten nabor vej v drevesu. B je niz vej, ki povezuje vrsto 7
s korenino drevesa. I, je dolZina veje 4. R, je rang veje 4 (rang, ki ga zavzema takson ali
taksoni v naboru vrst, za katere racunamo stopnjo endemizma). .4, je abundanca taksona
ali skupna abundanca taksonov, ki so na veji 4. § je Stevilo vrst oz. vrstno bogastvo nabora
vrst. S, je Stevilo vrst na veji 4. dj je filogenetska razdalja med vrstama 7 in ;. ¢; je vsota
dolzin vej od prvega skupnega prednika taksona 7in 7 do korenine.

Bogastvo Raznolikost Poravnanost

Slika 6.1 Konceptualni diagrami izracuna posamezne od treh dimenzij filogenetske pestrosti.
Filogenetsko drevo je koreninjeno, ultrametri¢no in razreSeno. Topologija drevesa z razvejitvami
predstavlja evolucijske odnose med vrstami od A do I. Vrste so zdruZene v tri skupine: A — D rumena
skupina, E — G modra skupina in H — I zelena skupina. Tri skupine predstavljajo akumulirane razlike
med taksoni. Pri dimenziji bogastvo so s poligoni oznacene veje, katerih dolZino sestejemo. Pri
dimenziji raznolikost so s pus€icami oznacene razdalje med vrstami, ki jih ovrednotimo. Pri dimenziji
poravnanost so s pravokotniki oznacena enakovredna razmerja med vrstami in z barvo vrednost, ki
pripada posameznemu kladu.

Prirejeno po Tucker in sod. 2017.

6.1.1 Dimenzija bogastva

S cenilkami iz dimenzije filogenetskega bogastva merimo velikost filogenetske strukture.
Racunamo jih posebej za alfa in posebej za beta filogenetsko diverziteto. Cenilke alfa
diverzitete temeljijo na vsoti dolzin vej (PD, PE), taksone lahko obtezimo tudi z njthovo
abundanco (AnPD). Racunamo lahko filogenetsko razdaljo med pari (PSR) ali vrednotimo
tilogenetsko izolacijo taksonov (ED). Cenilke, s katerimi primerjamo beta diverziteto med
nabori vrst, temeljijo na delezu skupnih vej v topologiji drevesa (Unifrac). Prakticni izracun
filogenetske pestrosti je naveden v Primeru 6.1.

Filogenetska pestrost PD (ang. Phylogenetic Diversity):

PD = Y pepeLp -
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Filogenetska pestrost obteZena z abundanco AnPD, po Barkerju (ang. Abundance-
weighted Phylogenetic Diversity sensu Barker):

ANPD = Y, cpi LyA, .
Filogenetski endemizem PE (ang. Phylogenetic Endemism):
PE = Spepire
Filogenetsko vrstno bogastvo PSR (ang. Phylogenetic Species Richness):
PSR =% (5T112j dij),
kjer je dj:
dij = 0,5(c;; + ¢jj — ¢;j) ali

d _ 1_Cij

T

Vsota evolucijskih posebnosti ED (ang. Summed Evolutionary Distintivnes):

ED = Zi EDl in
L
ED;= ) =2
Sb
beBti

S cenilko Unifrac ocenjujemo vrstni obrat med naboroma vrst 7 in /. Kjer so: BL;, je
dolzina vej skupna obema naboroma vrst 7in j; B, je celotna dolzina vej v naboru 7in BL,
je celotna dolzina vej v naboru ;.

. BL;:
Unifrac = ————.
BLi+BLj—BLij

6.1.2 Dimenzija raznolikost

S cenilkami iz dimenzije filogenetske raznolikosti merimo povprec¢ne vrednosti pri
porazdelitvi vrst v filogenetskem drevesu. Racunamo jih posebej za alfa in posebej za beta
filogenetsko diverziteto. Cenilke temeljijo na relativni dolzini vej (avPD), ki jih lahko
obtezimo z abundanco (avPDay). Lahko jih racunamo na razdaljah med pari (MNTD) ali
merimo filogenetsko izolacijo (mean(ED)). Cenilke za oceno beta diverzitete med dvema
naboroma vrst temeljijo na relativni dolzini vej (Dpw).
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Povprecna filogenetska pestrost avPD (ang. Average Phylogenetic Diversity):
avPD =22 |
s

Povprecna filogenetska pestrost obteZena z abundanco avPDa, (ang. Abundance-
weighted Phylogenetic Diversity):

avPD,, = %(B ZbeBtAbLb) .

YbeBtAp

Povprecna razdalja najbliZjega taksona MNTD (ang. Mean Nearest Taxon Distance):
MNTD = =¥y min

Povprecna evolucijska posebnost mean(ED) (ang. Mean Evolutionary Distinctivness):

mean(ED) = %

Beta diverziteta temeljeCa na povprecni filogenetski razdalji Dpw (ang. Mean
Phylogenetic Distance-based B-diversity) (sin. COMDIST, Rao D):

S. 1 «S 1
Dpw =Y L =2 —d;;.
p 21—151 ]—152 3]

6.1.3 Dimenzija poravnanosti

S cenilkami iz dimenzije filogenetske poravnanosti merimo odstopanje filogenetskega
drevesa od zvezdaste filogenije (v kateri so vsi kladi enakomerno razporejeni). Z drugimi
besedami, s to metriko kvantificiramo poravnanost vrst na filogenetskem drevesu.
Racunamo jih samo za alfa filogenetsko diverziteto. Cenilke temeljijo na topologiji drevesa
(Ic), razdalji med pari (VPD) in filogenetski izolaciji (var(ED)).

Collesov indeks Ic (ang. Colles Index) podaja vsoto absolutnih razlik v vrstnem bogastvu
med sestrskima kladoma. Na vsakem notranjem razvejiscu definiramo dva sestrska klada.
St je Stevilo vrst, ki izvirajo iz prvega klada, definiranega z razvejiscem £, in S je Stevilo
vrst, ki izvirajo iz drugega klada. » je Stevilo razvejisc v filogenetskem drevesu. Collesov
indeks racunamo s formulo:

Ic = ZZ=1|S1k - SZkl .

Varianca razdalj med pari VPD (ang. Variance in Pairwise Distances) (sin. VarTD, A™):

2
VPD = ﬁ(ZiZjii(dij — Dpw) ) :
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Varianca evolucijske posebnosti var(ED) (ang. Variance in Evolutionary
Distinctivness):

S .
var(ED) = —¥i, (EDi - L%“’) .

.

& ™ PRIMERG.1

’ . Filogenetska pestrost v zdruzbah malih sesalcev
‘3 ilogenetska p druzbah malih sesal

Ovrednotili smo filogenetsko pestrost PD v 14 zdruzbah malih sesalcev na Smrekovceu in
Peci (Projekt 7.1). Raziskovalno vprasanje smo oblikovali na nacin ali se filogenetska
pestrost zdruzb malih sesalcev iz pogorja Pece razlikujejo od pestrosti iz pogorja
Smrekovca.

Za vrednotenje filogenetske pestrosti 14 zdruzb malih sesalcev smo uporabili cenilko
Faithova PD. Izracun PD smo izvedli v programskem okolju R s pomocdjo paketov
»picante« (Kembel in sod. 2010) in »phangorn« (Schliep 2011).

Pripravili smo dva niza podatkov. Prvi niz podatkov so bila nukleotidna zaporedja
mitohondrijskega gena za citokrom &, v dolzini > 1.000 baznih mest. Podatke smo
pridobili iz NCBI GenBank za zaporedja osebkov posameznih vrst z naslednjimi
dostopnimi kodami: SORARA: MH332346, SORMIN: MH332368, SORALP: EF636520,
CLEGLA: DQ472348, ARVAMP: LR746493, MICAGR: AY167212, MICSUB:
FR869887, APOFLA: AY158454 in MUSAVE: AJ225117. Nukleotide smo poravnali z
metodo MUSCLE, kon¢ni nabor nukleotidov je obsegal 970 mest. Zaporedja smo vkljucili
v izracun drevesa po metodi najvecjega verjetja in ga skupaj z dolzinami vej shranili v
Newick formatu: (((CLEGLA:0.05316457,ARVAMP:0.11132668):0.01922190,
(MICAGR:0.06600642,MICSUB:0.06038873):0.03111076):0.09109136,APOFLA:0.0971
2749,(MUSAVE:0.14240664,(SORMIN:0.06292406,(SORARE:0.04847948, SORALP:0.0
9705585):0.02520811):0.09038435):0.03713610);. Poravnavo nukleotidov in izracun
drevesa smo opravili v programu MEGA 11 (Tamura in sod. 2021).

Drugi niz podatkov je obsegal abundance vrst malih sesalcev za 14 zdruzb, matrika je
imela velikost 14 vrstic (zdruzbe) x 9 stolpcev (OTU), v poljih so bile abundance
(Preglednica 7.3b).

Oba niza podatkov, to je filogenetsko drevo in matriko abundanc, smo uvozili v okolje
RStudio in jih analizirali s paketom »picante« in »phangorn«. Izracun Faithovega PD se
pricne s spremembo nekoreninjenega drevesa Newick formata v koreninjeno drevo, kar
smo izvedli z ukazom midpoint(). Izracun PD smo izvedli z ukazom pd().
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Filogenetska pestrost PD za zdruzbe iz pogorja Smrekovca je obsegala vrednost od 0,45
do 0,66 in povprecno PD = 0,54, vrednosti za zdruzbe iz pogorja Pece so bile od 0,53 do
0,81 in s povprecjem P = 0,66 (Preglednica 6.1). Izracun sklenemo z ugotovitvijo, da
zdruzbe malih sesalcev iz Pece izkazujejo visjo filogenetsko pestrost v primerjavi z
zdruzbami iz Smrekoveca.

Preglednica 6.1 Vrednosti filogenetske pestrosti PD in vrstnega bogastva SP za 7 zdruzb malih sesalcev
iz pogorja Smrekovca (51-S7) in 7 iz pogorja Pece (P8-P14)

Zdruzba PD SR

S1 0,45 | 4

S2 059 ] 5 R > package = »picante«, »phangorn«

S3 0,54 | 5 #1. uvoz podatkov, filogenetsko drevo =
i Bai | 9 # »drevosmrekovec«, zdruzbe = »lok«

S5 0,66 | 6 -

36 045 | 4 drevo<-read.tree(file = "drevosmrekovec")
s7 059] 5 drevo

P8 | 059 5 lok

P9 0,66 | 6 #2. koreninjenje drevesa

P10 0571 5 korendrevo<-midpoint(drevo)

P11 0,53 | 5 #3. izracun filogenetske pestrosti PD

Ei 8:2? 3 pd<-pd(lok, korendrevo, include.root = TRUE)
Pl4 | 081] 7 pd

6.2 Taksonomska pestrost

Clarke in sod. (1998, 2014) so uvedli vrednotenje biodiverzitete, ki temelji na taksonomski
hierarhiji, in ga poimenovali taksonomska pestrost TD (ang. Taxonomic Diversity).
Izhodisce za racunanje cenilk taksonomske pestrosti je polozaj vrst v Linnejevi
taksonomski klasifikaciji v rodove, druzine, redove, razrede, debla in kraljestva. Visjo
taksonomsko diverziteto izkazujejo vzorci z vec vrstami in z njthovo vecjo taksonomsko
heterogenostjo.

Metrika taksonomske pestrosti obsega ve¢ cenilk, njihov izracun se pricne z vrednostjo
taksonomske razdalje wij (ang. Taxonomic Distance). Taksonomsko razdaljo wjj
(omega) med vrstama x; 7 x; doloc¢imo z dolzino poti med polozajem x; 7z x; na
hierarhicnem filogenetskem drevesu. Dolzina poti je standardizirana z doloditvijo
vrednosti najdaljSe poti, ki ima vrednost 100. Potek in dolzina poti med osebki je
predstavljena na Sliki 6.2. Najdaljso pot ima vrednost wss = 100, npr. med osebkoma xs;
N X4
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Druzina o, =100

Rodovi

Vrste ®,, =0
X, H ; ' (o i, S
: %o § 2o Xa Xy § X Xy § X X X, § Xgo Xg, X, H
. E E Xz Koo Xy E i E Xsq Xge X E
Osebkl E 1 %oy Xop Xoy H H i !
i 1%y Yo Xy ) : |

Slika 6.2 Razporeditev osebkov petih vrst x; x5 x3 x4in xs5v taksonomsko hierarhijo: vrsta, rod in
druZina. Osebki so oznaceni s ¢tkami, vecje Stevilo osebkov pomeni vi§jo abundanco vrste, npr. vrsta x;
je zastopana s samo enim osebkom xz,. Merilo za izraCun taksonomske razdalje je maksimalna dolZina,

ki ima vrednost ® = 100 npr. med osebkoma x3 in x.. Predstavljen je primer s tremi hierarhi¢nimi
nivoji. Maksimalno Stirje odseki poti so potrebni od enega do drugega osebka, ki ne pripadata isti vrsti.
To pomeni, da je relativha dolZina poti od enega do drugega nivoja w = 25. DolZina poti med osebkoma
iste vrste npr. x5 in x5 je w = 0. S krepko Crto je oznaCena pot v posameznih primerih. S krogcem je
oznacen posamezni hierarhi¢ni nivo. Prirejeno po Clarke in sod. 2014.

Povprecna taksonomska pestrost A (ang. Average Taxonomic Diversity) je povprecje
taksonomskih razdalj w med vsemi osebki N v vzorcu, ki pripadajo § vrstam. Delto A
izra¢unamo s formulo:

A= 2YicjWijXiX;
- N(N-1)
2

Povprecno taksonomsko razdaljo interpretiramo kot povprecje taksonomskih razdalj med
vsemi pari osebkov v vzorcu, oz. kot pricakovano dolzino poti med dvema nakljucno
izbranima osebkoma v vzorcu.

V primeru, da je taksonomsko drevo omejeno na samo en nivo, ¢e zdruzbo sestavljajo
vrste iz samo enega rodu, takrat A postane A° in dobi obliko Simpsonovega indeksa
diverzitete:

Xi

kjer je p; delez vrste x; : p; = g

Povprecno taksonomsko pestrost A lahko razumemo kot razsiritev Simpsonovega
indeksa. Z drugimi besedami, A je v mocni povezavi s Simpsonovim indeksom.
Odstranitev vpliva vrstne abundance in natanc¢nejso predstavitev taksonomske hierarhije
dosezemo s kvocientom med A in A°. S tem postopkom odstranimo vpliv Simpsonovega
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indeksa in dobimo cenilko imenovano povprecno taksonomsko razlikovanje A* (ang.
Average Taxonomic Distinctness):

_ 2 2icj WijXiXj

A= XicjXiXj

Delta A* interpretiramo kot pricakovano taksonomsko razdaljo med dvema nakljucno
izbranima osebkoma v vzorcu, ki ne pripadata isti vrsti.

Taksonomsko razlikovanje na podatkih o prezenci vrst izracunamo s cenilko
taksonomska Sirina A" (ang. Taxonomic Breadth). Delta plus izracunamo s formulo:

Y Yici Wi

+_ i<jWij

AT= S(S-1)
2

Taksonomska $irina A" daje povprecno taksonomsko razdaljo med vsemi pari vrst v
vzorcu.

Variabilnost v taksonomskem razlikovanju (ang. Variation in Taxonomic Distinctness)
podamo s cenilko A* (lambda plus):

2
_ Xlicjwij

A = et - ()2

2

Ko taksonomska razlikovanje A" pomnozimo z vrstnim bogastvom §, dobimo popolno
taksonomsko razlikovanje sA* (ang. Total Taxonomic Distinctness):

+ X jwi Wij
SAT= ), ——.
T

Popolno taksonomsko razlikovanje sA™ daje vsoto vseh povprecnih taksonomskih razdalj
od vrste 7 do katerekoli druge vrste. Cenilka sA™ daje najprimernejso oceno taksonomske
sirine vzorca. Na visino cenilke ne vplivata samo vrstno bogastvo in abundanca vrst,
ampak je bistvena utez na njihovi taksonomski heterogenosti. Npr. vrstno revnejsi vzorec
z taksonomsko bolj razlicnimi vrstami ima lahko visjo oceno kot vrtno bogatejsi vzorec s
taksonomsko sorodnimi vrstami.

Izracun cenilk taksonomske pestrosti za zdruzbe malih sesalcev je predstavljen v Primeru

6.2.
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Linnejeva taksonomija

Klasifikacija zivih bitij v hierarhi¢ni sistem se po njenem utemeljitelju imenuje Linnejeva
taksonomija (ang. Linnean Taxonomy). S filogenetskimi rekonstrukcijami raziskujemo in
ponazorimo potek evolucije. V sodobni taksonomski analizi zdruzeno obravnavamo
Linnejevo taksonomsko razvrstitev v hierarhicne kategorije, ki jih nato prikazemo s
filogenetskim drevesom. Klasifikacija zivih bitij v hierarhi¢ni sistem in gradnja
filogenetskega drevesa Se ni stabilna. K premescanju vrst oz. taksonov prispevajo
predvsem spoznanja s pomocjo metod molekularnega vrednotenja dednine in odkritja
fosilnih taksonov. Prerazporeditve organizmov potekajo tako v vertikali smeri med
razlicnimi taksonomskim ravnmi kot po horizontali med skupinami istega hierarhicnega
ranga. Izracun cenilk taksonomske pestrosti je zato odvisen tudi od stanja v taksonomskih
raziskavah. Pred racunanjem cenilk taksonomske pestrosti priporo¢amo posodobitev
taksonomije obravnavanih taksonov. Celosten in aktualiziran pogled na taksonomijo zivih
bitij  ponuja  Katalog  Zivljenja  Catalogue of Life  dostopen  na:
https:/ /www.checklistbank.org/ (Banki in sod. 2022, Catalogue of Life Checklist 2022).

1
LY
£ ™ PRIMER 6.2

,‘3\ Taksonomska pestrost v zdruzbah malih sesalcev

Na koroskih gorah Smrekovec in Peca smo vzorcili male sesalce iz skupin rovk
Soricomorpha in glodavcev Rodentia. V gozdnih habitatth smo na vsaki gori odvzeli 7
vzorcev, skupaj 14. Potrdili smo skupno 9 razliénih vrst, 3 iz redu rovk in 6 iz rodu
glodavcev. Taksonomski polozaj vrst je predstavljen v Preglednici 6.2, abundanca vrst po
posameznem vzorcu je predstavljena v Preglednici 6.3.

V raziskavi biodiverzitete malih sesalcev nas je zanimala njihova taksonomska pestrost.
Natancneje ali se taksonomska pestrost vzorcev iz Smrekovea razlikuje od vzorcev iz Pece.

Analizo taksonomske diverzitete smo izvedli v okolju R s paketom »vegan« (Oksanen
2019). Z ukazom faxa2dist() smo izracunali taksonomske razdalje wjmed vsemi pari vrst.
Najdaljsa razdalja je vedno standardizirana na o = 100, toliksno razdaljo izkazujejo vse
vrste rovk proti vsem vrstam glodaveev. Najkrajso razdaljo w = 20 izkazujejo vrste iz istega
rodu (Preglednica 6.4). Vkljucitev taksonomskih razdalj v klastrsko analizo predstavi
taksonomske odnose med vrstami v obliki drevesa (Slika 6.3).

V naslednjem koraku, ki smo ga izvedli z ukazom faxondive(), smo v analizo vkljucili
taksonomske razdalje iz Preglednice 6.4 in abundance vrst iz Preglednice 6.2. Rezultat je
izracun cenilk taksonomske pestrosti: vrstnega bogastva S, delte A, delte A*, delte A",
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lambde A" in A" (Preglednica 6.5). Najvi§jo povprec¢no taksonomsko pestrost je imel
vzorec P13 iz Pece A = 68,46, najmanjso pa vzorec S7 iz Smrekovea A = 44,97. Povprecno
taksonomsko razlikovanje vrne drugacen rezultat, najvisjo vrednost A* = 94,55 je dosegel
vzorec S4 iz Smrekovca, ki je imel tudi najnizje vrstno bogastvo §' = 3 (Preglednica 6.5).

Popolno taksonomsko razlikovanje sA™ je najprimernejsa cenilka taksonomske Sirine
vzorca. Vzorci iz Pece so imeli vrednost sSA™ v razponu od 365 do 550 s povprecjem sA™
= 4473, vzorci iz Smrekovea pa od 240 do 456 s povprecjem AT = 363,5 (Preglednica
0.5).

Analizo taksonomske pestrosti na primeru vzorcev malih sesalcev lahko sklenemo z
ugotovitvijo, da so zdruzbe malih sesalcev na Peci bolj taksonomsko pestre kot na

Smrekovcu.
Preglednica 6.2 Taksonomska hierarhija 9 vrst malih sesalcev

Koda Vrsta Rod DruZina Red Razred

SORARA Sorex aranens Sorex Soricidae Soricomorpha Mammalia
SORMIN Sorexc minutus Sorex Soricidae Soricomorpha Mammalia
SORALP Sorex alpinus Sorex Soricidae Soricomorpha Mammalia
CLEGLA Clethrionomys glareolus Clethrionomys Cricetidae Rodentia Mammalia
ARVTER Abrvicola terrestris Arvicola Cricetidae Rodentia Mammalia
MICSUB Microtus subterraneus Microtus Cricetidae Rodentia Mammalia
MICAGR Microtus agrestis Microtus Cricetidae Rodentia Mammalia
APOFLA Apodemns flavicollis Apodemns Muridae Rodentia Mammalia
MUSAVE Muscardinus avellanarius Muscardinus Gliridae Rodentia Mammalia

Preglednica 6.3 Abundance 9 vrst malih sesalcev v 14 vzorcih (koda vrste je razloZena v Preglednici 6.2;

SU — vzorec; sp — vrsta)

g £ 5 = & B | 4 E
5 5 Q I < 7 = s

. 2 S S g =

a2 2 A E L E 2 e A E
Smrekovec S1 4 6 0 12 0 0 0 9 0
Smrekovec S2 1 6 0 5 0 2 0 0 1
Smrekovec S3 3 1 0 4 0 0 1 2 0
Smrekovec S4 0 5 0 1 1 0 0 0 0
Smrekovec S5 2 7 1 5 0 0 2 3 0
Smrekovec S6 3 5 0 12 0 1 0 0 0
Smrekovec S7 4 21 0 7 0 0 0 1 1
Peca P8 7 5 0 3 0 0 0 5 1
Peca P9 18 5 1 6 0 0 4 10 0
Peca P10 15 7 1 2 0 0 0 7 0
Peca P11 2 0 0 9 0 0 1 11 1
Peca P12 0 1 1 6 0 0 3 5 0
Peca P13 5 2 1 4 0 0 1 3 1
Peca P14 3 5 1 5 0 0 1 3 1
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Preglednica 6.4 Taksonomske razdalje w med vsemi pari vrst (koda vrste je razloZena v Preglednici 6.2)

MICSUB
MICAGR

SORARA
SORMIN

SORALP

CLEGLA
ARVTER
MICSUB

MICAGR
APOFLA
MUSAVE

Preglednica 6.5 Cenilke taksonomske pestrosti za vzorce iz Smrekovca in Pece (razlaga vzorcev — SU je
v Preglednici 6.3)

SU S Lambda+ Delta+

S1 4 62,5 84,9 880,6 81,7 326,7
S2 5 63,0 83,7 780,0 80,0 400,0
S3 5 67,6 82,7 780,0 80,0 400,0
S4 3 49,5 94,5 800,0 80,0 240,0
S5 6 64,9 80,1 1064,0 76,0 456,0
S6 4 53,2 85,3 11222 76,7 3006,7
S7 5 45,0 77,9 621,0 83,0 415,0
P8 5 62,4 79,0 621,0 83,0 415,0
P9 6 61,5 81,2 1064,0 76,0 456,0
P10 5 48,8 69,6 1281,0 73,0 365,0
P11 5 50,5 75,7 369,0 79,0 395,0
P12 5 55,8 72,7 780,0 80,0 400,0
P13 7 68,5 80,3 840,8 78,6 550,0
P14 7 67,5 79,7 840,8 78,6 550,0
Expected 65,052 63,4 75,3

Cluster Dendrogram

Height

720
.
-

SORALP
SORARA
SORMIN
MUSAVE
APOFLA

CLEGLA
ARVTER

t
helust (*, "complete”)

Slika 6.3 Drevo po maksimalni metodi taksonomskih odnosov med vrstami rovk in glodavcev (razlaga
oznak za vrste je v Preglednici 6.2).
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R > package = »vegan«

library(vegan) # Aktivacija paketa »vegan«
vzorci_smrekovec # Podatki o zdruzbah
taxa_smrekovec # Podatki o taksonomiji
td<-taxa2dist(taxa_smrekovec, varstep = TRUE)
td

plot(hclust(td), hang = -1)
tdi<-taxondive(vzorci_smrekovec, td)

tdi
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Zakljucki

— Filogenetska pestrost je vrednotenje biodiverzitete na podlagi filogenetskih odnosov

med taksoni.

— Filogenetska pestrost je cenilka biodiverzitete, s katero izrazimo pestrost skupine
organizmov na podlagi njihove evolucijske zgodovine, ki je predstavljena v obliki
filogenetskega drevesa.

— Terminologija sestavin filogenetskega drevesa obsega korenino (izhodisce drevesa s
hipoteti¢nim skupnim prednikom vseh vkljucenih vrst), veje (evolucijske linije med
dvema razvejitvama ali med razvejitvijo in listom), razvejitev (evolucijski nastanek dveh
taksonov — potomcev iz skupnega prednika) in liste (konec veje, ki se konca z vrsto).
Vzorec razporeditev razvejitev in taksonov na drevesu je topologija drevesa, ki je
podana v obliki Newick formata.

— Tip drevesa, ki ga analiziramo, je koreninjeno, ultrametricno drevo in v celoti
razreseno. To pomeni, da so razdalje od korenino do listov enake za vse taksone in da
so vse razvejitve dihotomne oz. drevo ne vsebuje politomij.

— Filogenetsko pestrost prepoznavamo na treh dimenzijah (bogastvo, raznolikost,
poravnanost). Dimenzija bogastva temelji na vsoti akumuliranih filogenetskih razlikah
med vrstami. Dimenzija raznolikosti temelji na povprecni razdalji med vrstami.
Dimenzija poravnanosti temelji na varianci raznolikosti med vrstami.

— Taksonomska pestrost v vrednotenje biodiverzitete vnasa taksonomsko hierarhijo.
Izhodisce za racunanje cenilk taksonomske diverzitete je polozaj vrst v Linnejevi
taksonomski uvrstitvi v rodove, druzine, redove, razrede, debla in kraljestva.

— Visjo taksonomsko pestrost izkazujejo vzorci z vec vrstami in z njihovo vecjo
taksonomsko heterogenostjo. Metrika taksonomske pestrosti se pricne z izracunom
taksonomske razdalje med dvema vrstama, to je dolzina poti na hierarhicnem
filogenetskem drevesu.
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Povzetek

7. poglavje: Analiza ekoloSkih zdruzb

Janzekovi¢, F. (2023). Makroekologija: Analiza biodiverzitetnih podatkor. Univerza v Mariboru, Univerzitetna zalozba. doi: 10.18690/um.fom.2.2023

Analize ekoloskih zdruzb izvajamo z namenom
opisa zdruzbe, primerjanja zdruzb med seboj ali
spremljanje odziva zdruzbe vzdolz ekoloskega
gradienta. Zdruzbe med seboj primerjamo s
podatki o prezenci ali abundanci vrst. Osnovni
niz podatkov predstavlja pravokotna matrika, v
kateri so zdruzbe v vrsticah, vrste organizmov so
v stolpcih (zdruzbe x vrste), vrednosti v celicah
so podatki o prezenci, o abundanci, o delezih ali
rangih vrst.

Analiza z vidika zdruzb (ali lokalitet) se imenuje
Q analiza. Analiza z vidika vrst je R analiza.
Primerjave med zdruzbami izvajamo bodisi z
izracunom podobnosti S bodisi razlicnosti D.
Dve zdruzbi z enakim naborom vrst in z enako
stevilénostjo izkazujeta najvecjo podobnost.
Koeficient podobnosti je 1, razdalja med
zdruzbama je 0, z vecanjem razlik v vrstni sestavi
in abundanci se podobnost priblizuje vrednosti
0 in veca se razdalja med njima. Odnose med
zdruzbami predstavljamo s klastrskimi in
ordinacijskimi metodami, vse delujejo na
izracunu razdalje med zdruzbami. Mer =za
podajanje razdalj med zdruzbami je vec, vgrajene
so v programsko okolje R paket »vegan«. Po
teoriji ni§ imajo vrste ekoloske preference. 1z nje
izhaja  napoved, da imajo unimodalno
porazdelitev abundance vzdolz gradienta okolja.
Izven  tolerancnega  obmocja  ekoloske
preference vrsta ni prisotna, zato matrika
podatkov zdruzbe x vrste praviloma vsebuje
stevilne nicle. Delez nicel v podatkovnem nizu o
sestavi zdruzbe na splosno narasca z visanjem
variabilnosti dejavnikov okolja. Odsotnost vrste
v dveh zdruzbah privede do pojava dvojne nicle.
Vkljucevanje dvojnih nicel v izracun podobnosti
navidezno poveca podobnost med njimi, to je
posledica racunskih postopkov. Dvojne nicle v
analizi zdruzbe niso informativne, sploh pri
veckratnem pojavljanju. Njihova interpretacija

generira problem dvojne nicle, ker vplivajo na
izracun koeficientov. Pomembna je prava izbira
koeficienta, glede na strukturo podatkov in
namen analize. Asimetricni koeficienti ne
upostevajo vrednosti dvojne nicle. Simetri¢ni
koeficienti vrednosti z dvojno niclo obravnavajo
na enak nacin kot vse druge vrednosti. Rezultati
so seveda posledi¢no razli¢ni, zato moramo biti
pri izbiri koeficientov pozorni na problem
dvojne nicle, ki pripeljejo do paradoksa
abundance. V njem so si zdruzbe brez skupnih
vrst bolj podobne kot zdruzbe s skupnimi
vrstami. Porazdelitev abundance vrst v zdruzbi
je po navadi asimetricno porazdeljena, ali pa so
stevila osebkov med zdruzbami zelo razlicna.
Obe  statisticni lastnosti  korigiramo, da
zmanjSamo njun vpliv na izracun razdalje. Zaradi
zmanjsanja asimetrije abundance vrednosti
transformiramo s korenjenjem ali
logaritmiranjem. Vpliv absolutne razlike v
abundanci med lokalitetami, odpravimo s
tetivno  transformacijo  ali  Hellingerjevo
transformacijo, pri tem se ohrani variabilnost v
relativni sestavi vrst. Odnose med zdruzbami
predstavimo s hierarhi¢no klastrsko analizo in
multidimenzionalnim skaliranjem. Obe metodi
temeljita na simetricni matriki razdalj med
zdruzbami. Rezultat klastrske analize je
dendrogram, s katerim vizualiziramo odnose
med  zdruzbami v obliki  drevesa.
Multidimenzionalno skaliranje je ordinacijska
metoda, S katero reduciramo

multidimenzionalno informacijo, razporeditev

,
zdruzb predstavimo v dvodimenzionalnem
prostoru.  Rezultate po obeh metodah
interpretiramo, da so zdruzbe razporejene na
razsevnem grafu ali na dendrogramu blizje
skupaj, tudi bolj podobne oz. imajo podobno

VIstno sestavo.
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Analizo ekoloskih zdruZzb (ang. Analysis of Ecological Communities) izvajamo z
namenom opisa zdruzbe, razumevanja sestave zdruzbe, primerjanja zdruzb med seboj in
prevetjanja vpliva biotskih in/ali abiotskih dejavnikov na sestavo zdruzbe. Zdruzbo
praviloma popiSemo na izbrani lokaliteti (nahajaliS¢u) ali vec¢ lokalitetah. Posamezen popis
zdruzbe je vzorec, oznac¢imo ga s SU (ang. Sampling Units). Termina zdruzba in lokaliteta
uporabljamo kot sopomenki (vcasih tudi termin nahajalisce), iz konteksta zapisa
razberemo, za kaj pravzaprav gre.

V analizo ekoloske zdruzbe lahko vkljucujemo razlicne kategorije podatkov: prisotnost
(sin. prezenco) in Stevil¢nost (sin. abundanco) vrst, okoljske spremenljivke (fizikalne,
kemijske ipd.), prostorske vrednosti (imena lokalitet in njihove geografske koordinate),
tunkcionalne lastnosti vrst (biometri¢ne dimenzije, ekoloske lastnosti, spol, starost ...) in
druge kategorij podatkov. Osnovni niz podatkov v analizi zdruzbe predstavlja pravokotna
matrika, kjer so zdruzbe v vrsticah (tudi vzoréene enote, lokalitete, SU) in vrste
organizmov v stolpcih (zdruzbe x vrste). Vrednosti v celicah so bodisi PA podatki bodisi
abundance vrst, bodisi delezi ali rangi. Vsaki posamezni zdruzbi ali lokaliteti lahko
priredimo okoljske spremenljivke, te so v pravokotni matriki, vrstice so lokalitete, okoljske
vrednosti so stolpci (zdruzbe x okoljske). Vsaki posamezni vrsti lahko priredimo
tunkcionalne znake, vrstice so funkcionalni znaki, stolpci so vrste (funkcionalno x vrste)

(Preglednica 7.1).

Preglednica 7.1 Primer podatkovnega niza ekoloskih zdruZb, dodani so podatki o okoljskih
spremenljivkah in funkcionalnih znakih. Polje A — Sest vzoréenih mest s tremi vrstami, posamezna vrsta
je oznaCena s Sest ¢rkovno kodo, zaCetnico rodovnega in vrstnega imena. Vsaka vrstica je popis
posamezne zdruZbe z navedbo abundance za posamezno vrsto. Polje E — Sest vzoréenih mest s tremi
okoljskimi spremenljivkami. Ptvi dve (nadmorska in temperatura) sta intervalni okoljski meritvi, tretja
je nominalna klasifikator za habitat. Polje S — tri funkcionalne lastnosti treh vrst

A Vrste E Okoljske spremenljivke
vzorcena mesta | SORARA | SORMIN | CLETGLA nadmorska | temperatura | habitat
SU1 4 6 12 160 10 1
SU2 1 6 5 290 9,6 1
SU3 3 1 4 300 8,5 1
SU4 0 5 1 1000 4,4 2
SU5 2 7 5 550 8,8 2
SUG6 3 5 12 1240 6,7 2
S Funkcionalni znaki vrst
Maks. starost 2 2 2
Leglo 6 5 4
Masa 9 4 22

Q in R analize

Matriko podatkov o zdruzbah in vrstah, ki jo sestavljajo, lahko obravnavamo z dvema
pristopoma. Z vidika zdruzbe, to je objekt analize (tudi lokalitete, vzorcne enote), bodisi
z vidika vrst, to so lastnosti zdruzbe (prisotnost ali abundanca vrst). Izpostavljamo, da
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glede na pristop k analizi uporabimo razlicne cenilke podobnosti in razlicnosti med
primerjanimi objekti. Mere povezanosti med vrstami organizmov v glavnem temeljijo na
korelacijskih koeficientih in taksnemu pristopu recemo R analiza. Analiza podatkovne
matrike, v kateri podajamo odnose med zdruzbami, imenujemo () analiza. Najprej
moramo sprejeti odlocitev o namenu analize, tj. ali analize in primerjave izvajamo z vidika
zdruzb ali z vidika vrst. S O obliko analize primerjamo med seboj zdruzbe (v tem primeru
so vrste spremenljivke, vrednosti so prisotnost oz. abundanca vrst). Z R obliko analize
primerjamo med seboj vrste organizmov (v tem primeru so spremenljivke zdruzbe). Glede
na namen analize podatke ustrezno organiziramo. V primeru () analize so zdruzbe v
vrsticah in vrste v stolpcih. V primeru R analize matriko transponiramo, tako da so vrste
organizmov v vrsticah in zdruzbe v stolpcih.

V tem poglavju so predstavljene vsebine:

— FEkoloska podobnost — Q) analiza, primerjave med zdruzbami.
— Koeficienti podobnosti.
— Koeficienti razdalj.
— Ekoloska podobnost — R analiza, primerjave med vrstami.
— Podatki o prisotnosti oz. odsotnosti vrst.
— Podatki o abundanci vrst.
— Problem dvojne nicle in paradoks abundance.
— Transformacija podatkov o sestavi zdruzbe.
— Predstavitev odnosov med zdruzbami.
— Hierarhi¢no razvrscanje v skupine.

— Multidimenzionalno skaliranje.

Poglavje o analizi ekoloskih zdruzb je narejeno po literaturi: Jesenko in Jesenko 2007,
Kotar 2011, Legendre in Legendre 2012 in Oksanen in sod. 2019.

PROJEKT 7.1
ZdruzZbe malih sesalcev v alpskih gozdovih

Janzekovi¢ in Cas (2001) sta raziskala zdruzbe malih sesalcev v alpskih gozdovih na
Smrekovcu in Peci. Na nadmorski visina od 1100 do 1450 m sta na vsaki gori na sedmih
lokalitetah (Preglednica 7.2) vzorcila talne vrste malih sesalcev iz skupin: rovke, voluharice,
misi in polhi (Slika 7.1). Prezenco in abundanco vrst na posamezni lokaliteti (tj. vzorcent
enotl) sta ugotavljala s pomocjo pasti za nakljucni lov talnih malih sesalcev (metoda lovnih
jam; ang. Pitfall Trap). Metode zbiranja podatkov so bile razdeljene na: terensko delo,
laboratorijsko delo in delo v kabinetu oz. z racunalnikom. Na terenu sta postavila 14 linij
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pasti, eno linijo je sestavljalo pet lovnih jam. Pasti so bile aktivhe eno sezono v obdobju
brez snega, to je od zacetka junija do konca oktobra. Pasti sta pregledovala v enakomernih
casovnih presledkih na vsakih 15 dni. V laboratoriju sta s pomocjo literature determinirala
osebke do vrste. Kumulativhe podatke vzorcenja ene cele sezone, sta v Excelovi
preglednici uredila loceno za prezenco in abundanco posamezne vrste v posamezni
vzorceni enoti. Izracunala sta deleze posamezne vrste po zdruzbah in vrednosti uredila v
range — kabinetno delo. Te preglednice s primarnimi podatki omogocajo razlicne vidike
analiz ekoloske zdruzbe in na tem podatkovnem nizu so predstavljeni principi in postopki
obdelave podatkov o zdruzbah v tem poglavju.

Slika 7.1 Podlesek, Muscardinus avellanarius.
Foto. Dusan Klenovsek.

Preglednica 7.2 Seznam lokalitet z ekspozicijo in preteklo rabo: S-sever, J-jug, V-
vzhod, Z-zahod, T-trajna raba, P-pasniki

Smrekovec Ekspozicija = Raba Peca Ekspozicija  Raba
S1 Podrta bajta sp. S T P8 Javorje ]Z T
S2 Podrta bajta zg. S T P9 Najbrzevo sp. JV P
S3 Crnaceva bajta S T P10 Najbrzevo zg. JV P
S4 Sleme S P P11 Bela pec jug JV T
S5 Kolarica I zg. ] T P12 Bela pec ST zg. S T
S6 Kolarica II sp. ] T P13 Bela pec S 11 sp. S T
S7 Ramsak ] P P14 Olseva S P
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|
_£™ PRIMER7.1
4‘3\ Tipi podatkov za analizo zdruzbe — podatki

Preglednico s podatki za namen @ analize orientiramo z zdruzbami oz. lokalitetami (§U)
v vrsticah in vrstami (1) v stolpcih. Preglednica je dimenzije 14 vrstic krat 9 stolpcev.
Skupaj smo zbrali 314 osebkov 9 razlicnih vrst (Preglednica 7.4), od tega 3 vrste
zuzkojedov Eulipotyphla in 6 vrst glodavcev Rodentia.

Podatki so predstavljeni na stiri nacine:

1. Kot podatki o prisotnosti vrste [; v zdruzbi Z; po nacelu prisotno—odsotno. Vrednost
1 v posamezni celici Preglednice 7.3a pomeni, da smo prisotnost vrste na tej lokaliteti
potrdili, vrednost 0 pa, da prisotnosti nismo potrdili, t. i. PA podatki.

2. Kot podatki o abundanci vrste [7; v zdruzbi Z. Vrednost v posamezni celici
Preglednice 7.3b pomeni, da je bila doloc¢ena vrsta zastopana s toliksnim Stevilom
osebkov na tej lokaliteti. Vrednost 0 pomeni, da vrste na tej lokaliteti nismo potrdili
oz. v numeric¢nem zargonu, da je vrsta zastopana z 0 osebki.

3. Kot podatki o delezu vrste [; v zdruzbi Z;. Vrednost v posamezni celici Preglednice
7.3c pomeni delez Stevila dolocene vrste glede na skupno stevilo osebkov te vrste v
vseh zdruzbah.

4. Kot podatki o rangu vrste ; v zdruzbi Z. Vrednost v posamezni celici Preglednice
7.3¢ pomeni rang, v katerega je bila vrsta uvrscena.

Preglednica 7.3 Prezenca (a) in abundanca (b) 9 vrst malih sesalcev na 14 lokalitetah na obmocju
Smrekovca (S1-7) in Pece (P8-14); razlaga za kodo vrste je v Preglednici 7.4

a. Prezenca (prisotnost vrst)

SsU/V SORARA SORMIN SORALP CLEGLA ARVTER MICAGR MICSUB APOFLA MUSAVE

S1
S2
S3
S4
S5
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S7
P8
P9
P10
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P12
P13
P14
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b. Abundanca (Stevilénost vrst)

SU/V SORARA SORMIN SORALP CLEGLA ARVTER MICAGR MICSUB APOFLA MUSAVE

S1 4 6 0 12 0 0 0 9 0
S2 1 6 0 5 0 2 0 0 1
S3 3 1 0 4 0 0 1 2 0
S4 0 5 0 1 1 0 0 0 0
S5 2 7 1 5 0 0 2 3 0
S6 3 5 0 12 0 1 0 0 0
S7 4 21 0 7 0 0 0 1 1
P8 7 5 0 3 0 0 0 5 1
P9 18 5 1 6 0 0 4 10 0
P10 15 7 1 2 0 0 0 7 0
P11 2 0 0 9 0 0 1 11 1
P12 0 1 1 6 0 0 3 5 0
P13 5 2 1 4 0 0 1 3 1
P14 3 5 1 5 0 0 1 3 1
c. Delez

SsU/V SORARA SORMIN SORALP CLEGLA ARVTER MICAGR MICSUB APOFLA MUSAVE

s1 0,000 0,148 0,000 0,000 0,000 0,153 0,000
) 0,000 0,062 0,000 0,667 0,000 0,000 0,167
s3 0,000 0,049 0,000 0,000 0,077 0,034 0,000
sS4 0,000 0,012 1,000 0,000 0,000 0,000 0,000
S5 0,167 0,062 0,000 0,000 0,154 0,051 0,000
S6 0,000 0,148 0,000 0,333 0,000 0,000 0,000
7 0,000 0,086 0,000 0,000 0,000 0,017 0,167
PS8 0,000 0,037 0,000 0,000 0,000 0,085 0,167
P9 0,167 0,074 0,000 0,000 0,308 0,169 0,000
0,167 0,025 0,000 0,000 0,000 0,119 0,000
0,000 0,111 0,000 0,000 0,077 0,186 0,167
0,167 0,074 0,000 0,000 0,231 0,085 0,000
0,167 0,049 0,000 0,000 0,077 0,051 0,167
0,167 0,062 0,000 0,000 0,077 0,051 0,167

¢. Rang. Vrednosti abundance za meje ranga; Rang 0 = 0, Rang 1 = od 1do 2, Rang 2 = od 3 do 5, Rang
3 = od 6 do 10, Rang 4 = od 11 do 20, Rang 6 = ve¢ od 20 osebkov

SsU/V SORARA SORMIN SORALP CLEGLA ARVTER MICAGR MICSUB APOFLA MUSAVE

S1 2 3 0 4 0 0 0 3 0
S2 1 3 0 2 0 1 0 0 1
S3 2 1 0 2 0 0 1 1 0
S4 0 2 0 1 1 0 0 0 0
S5 1 3 1 2 0 0 1 2 0
S6 2 2 0 4 0 1 0 0 0
S7 2 5 0 3 0 0 0 1 1
P8 3 2 0 2 0 0 0 2 1
P9 4 2 1 3 0 0 2 3 0
P10 4 3 1 1 0 0 0 3 0
P11 1 0 0 3 0 0 1 4 1
P12 0 1 1 3 0 0 2 2 0
P13 2 1 1 2 0 0 1 2 1
P14 2 2 1 2 0 0 1 2 1
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Preglednica 7.4 Nabor vrst malih sesalcev, vklju€enih v analizo ekoloske zdruZbe

koda latinsko ime slovensko ime
SORARA | Sorex aranens gozdna rovka
SORMIN | Sorex minutus mala rovka
SORALP | Sorex alpinus gorska rovka
CLEGLA | Clethrionomys glareolus | gozdna voluharica
ARVTER | Arvicola terrestris veliki voluhar
MICAGR | Microtus agrestis travniska voluharica
MICSUB | Microtus subterraneus vrtna voluharica
APOFLA | Apodenus flavicollis rumenogtla mis
MUSAVE | Muscardinus avellanarins | podlesek

7.1  Ekoloska podobnost — Q analiza, primerjave med zdruZbami

Imamo p zdruzb Z in p vrst 17, ki te zdruzbe sestavljajo. Zdruzbe so objekt analize, vrste
so lastnosti zdruzb. Primerjave med zdruzbami izvajamo v parih torej tako, da primerjamo
vsako zdruzbo z vsako. Podatke organiziramo, da so zdruzbe v vrsticah in vrste v stolpcih
(Preglednica 7.5).

Preglednica 7.5 Organizacija matrike podatkov za dve zdruzbi Z; in Z>s p vistami Vv Q analizi

vrste /
AY
zdruzbi
Z4 yit | v2r | vit | .- | Vpt
Zs yiz | v22 | vz | --- | Vp2

Izracun ekoloske podobnosti med dvema zdruzbama in predstavitev odnosov med njima
je osnovni pristop v analiziranju multivariatnih biodiverzitetnih podatkov. Primerjave med
zdruzbama izvajamo z izra¢unom mere podobnosti in mere razlicnosti med njima. Dve
zdruzbi z enakim naborom vrst in z enako abundanco vrst izkazujeta najvecjo podobnost
oz. najnizjo razlicnost. Podobnost med zdruzbama se zmanjsuje in razlicnost se povecuje
z vecanjem razlik v vrstni sestavi in/ali abundanci. Vse klastrske in ordinacijske statisticne
metode, s katerimi predstavljamo odnose med zdruzbami, delujejo na izracunu
podobnosti ali razlicnosti med njimi. Koeficiente podobnosti in razli¢nosti razdelimo v
dve skupini; na simetricne in asimetricne. Simetri¢ni koeficienti vrsto brez
predstavnikov v dveh primerjanih zdruzbah vrednotijo na enak nacin kot vrsto, ki ima
predstavnike v vsaj eni zdruzbi oz. v obeh zdruzbah. Asimetri¢ni koeficienti iz izracuna
izlocijo vrsto, ki nima predstavnika v nobeni od primerjanih zdruzb (za vec glej Poglavije
7.3). Cenilk za izracun podobnosti ali razlicnosti med vzorci je mnogo, njihova uporaba je
odvisna od namena analize in strukturiranosti podatkov, podrobno jih obravnavata
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Legendre in Legendre (2012). Vgrajene so tudi v razlicne pakete programskega okolja
R, tukaj je predstavljena uporabo paketov »vegan« in »stats«.

Vrednosti, s katerimi podajamo zastopanost vrst v zdruzbi in jih vklju¢imo v izracun
koeficientov, so:

— abundanca vrste kot diskretna vrednost (npr. vrsta 1 je v zdruzbi Z; zastopana s
35 osebki);

— delez vrste (npr. vrsta ;v zdruzbi Z; zavzema 45 % delez oz. 0,45);

— rang (npr. vrsta [ je v zdruzbi Z; zastopana v rangu 10-50 osebkov);

— v binarni obliki (npr. vrsta I je v zdruzbi Z; prisotna, kar oznacimo z 1 ali vrsta [
v zdruzbi Z; ni prisotna, kar oznacimo z 0.

V primeru manjkajocih podatkov celice pustimo prazne, ne vpisuyjemo vrednosti 0.
Vrednost 0 v matematicnem kontekstu pomeni, da smo v zdruzbi Z, presteli ni¢ osebkov
vrste .

7.1.1 Koeficienti podobnosti

S koeficienti podobnosti podamo mero povezanosti med dvema zdruzbama, oznac¢imo
jih z veliko ¢tko S (ang. S — Similarity, indeks ob ¢rki § se nanasa na oznake v Legender in
Legender (2012)). Podobnost zavzema vrednost v razponu od 0 do 1, vrednost 1 imata
popolnoma identi¢ni zdruzbi z istim naborom vrst in/ali enako abundanco posamezne
vrste, oz. Ce objekt primerjamo s samim seboj. Zdruzbi imata vrednost koeficienta
podobnosti enako 0, kadar sta popolnoma razlicni oz. si ne delita nobenih skupnih vrst.

7.1.1.1 Binarni koeficienti

Podobnosti med dvema zdruzbama izracunamo na podatkih o prisotnosti oz. odsotnosti
vrst, t.i. PA podatki (PA — prisotno/odsotno). Z binarno lastnostjo opisemo prisotnost
ali odsotnost vrste. Dve zdruzbi primerjamo tako, da primerjamo zastopanost vsake
posamezne vrste ;v zdruzbi Z; in Z> po metodologiji:

Zdruzba Z,

Zdruzba Wl a a+b
c+d

atc b+d | p=atb+c+d

ol T O
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kjer vrednost 1 pomeni prisotnost vrste [, v zdruzbi, vrednost 0 pa odsotnost vrste ;v
zdruzbi. Oznaka 2 pomeni stevilo vrst, ki so prisotne v obeh zdruzbah, in d $tevilo vrst, ki
niso prisotne nit v prvi niti v drugi zdruzbi. Vrednosti 4 in ¢ sta Stevili vrst glede na
kombinacijo prisotnosti ali v eni ali v drugi zdruzbi. Stevilo p so vse vrste.

V skupino simetricnib binarnibh koeficientor uvrséamo tiste, ki v izracunu upostevajo ucinek
dvojne nicle (za razlago glej Poglavije 7.3), navajamo samo koeficient enostavnega
ujemanja — Srin ga racunamo po formuli:

Skupina asimetricnibh binarnih koeficientor ne uposteva ucinek dvojne nicle, najbolj znana med
njimi sta Jaccardov koeficient — §7:

a
a+b+c’

S, =

pri katerem imajo vse lastnosti enako utez in Serensenov koeficient — Ss, kjer je utez
podvojena na dvojni enki:

2a
S = 2a+b+c’
a 1
€™ PRIMER7.2
:‘3\ Jaccardov koeficient podobnosti

QO analiza ekoloske zdruzbe na PA podatkih. Glede na prisotnost posamezne vrste
primerjamo vsako zdruzbo z vsako in izracunamo vrednosti 4, 4, ¢ in 4, ki jih vklju¢imo v
izracun koeficienta. Naveden je primer primerjave med lokalitetama S1-P8 (Preglednica
7.6), kjer ima Jaccardov koeficient podobnosti vrednost 0,8.

Preglednica 7.6 Primerjava zdruZzb malih sesalcev na lokaliteti S1 in P8

=lk=] MICAGR
=lk=] MICSUB

£
Z
3
1
1
1

SN CLEGLA
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Koeficient enostavnega ujemanja — Sy: Ssi,esy = (a+d) /p=(@4+4)/9=8/9=0,889

Sorensenov koeficient — Ss: S,y =22/ 2a+b+c)=2*4)/2*4+0+1)=8/9=
0,889

Jaccardov koeficient — S7: Ssi,pey =a / (a+b+c)=4/4+0+1)=4/5=0,800

Izracun vseh Jaccardovih koeficientov med 14 lokalitetami je predstavljen v Preglednici
7.7 dimenzije 14 x 14. Na diagonali so primerjave objektov s samim seboj, zato imajo
vrednosti 1. Izracun izvedemo z ukazom wegdist() v paketu »vegan«. Jaccardov indeks je
podan kot razdalja med dvema lokalitetama S'7. Da dobimo podobnost med lokalitetami
moramo vrednost odsteti od 1 (S7 = 1 —§'). Najbolj podobni so pari lokalitet S5—P9, S7—
P8 in P13-P14, pri katerih je vrednost koeficienta 1, to pomeni, da imajo popolnoma
identi¢no vrstno sestavo malih sesalcev.

Preglednica 7.7 Vtednosti Jaccardovega koeficienta podobnosti med lokalitetami

P 0,500 1

K 0,800 | 0,429 1

YR 0400 | 0,333 | 0,333 1

S 0,667 | 0,375 | 0,833 | 0,286 1

3 0,600 | 0,800 | 0,500 | 0,400 | 0,429 1

YA 0,800 | 0,667 | 0,667 | 0,333 | 0,571 | 0,500 1

S 0,800 | 0,667 | 0,667 | 0,333 | 0,571 | 0,500 | 1,000 1

) UM 0,667 | 0,375 | 0,833 | 0,286 | 1,000 | 0,429 | 0,571 | 0,571 1

VUM 0,800 | 0,429 | 0,667 | 0,333 | 0,833 | 0,500 | 0,667 | 0,667 | 0,833 1

)Vl 0,500 | 0,429 | 0,667 | 0,143 | 0,571 | 0,286 | 0,667 | 0,667 | 0,571 | 0,429 1

12V 0,500 | 0,250 | 0,667 | 0,333 | 0,833 | 0,286 | 0,429 | 0,429 | 0,833 | 0,667 | 0,429 1

)k 0,571 | 0,500 | 0,714 | 0,250 | 0,857 | 0,375 | 0,714 | 0,714 | 0,857 | 0,714 | 0,714 | 0,714 1
\ SV 0571 | 0,500 | 0,714 | 0,250 | 0,857 | 0,375 | 0,714 | 0,714 | 0,857 | 0,714 | 0,714 | 0,714 | 1,000 | 1

R > package = »vegan«

#Q analiza ekoloske zdruzbe PA, data = gpa
jacc<-vegdist(gpa, method = "jaccard")
jacc

S_jacc<-1-jacc

s_jacc
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7.1.1.2 Kvantitativni koeficienti

Podobnost med dvema zdruzbama lahko izra¢unamo na podatkih o abundanci vrst, na
velikostnem rangu, v katerega je vrsta uvrScena ali delezu, ki ga vrsta zavzema.
Kvantitativni koeficient ujemanja temeljijo na skupnem Stevilu ujemajocih se vrst glede na
celokupno Stevilo vrst, racunamo ga:

kjer je £ ujemanje vrednosti vrste [, med obema zdruzbama, p je skupno Stevilo vrst.
Primer izracuna podobnosti med dvema objektoma z desetimi vrstami:

ZdruzZbe Virste

Vi Vo Vs Vi V5| Vs Vi Vs Vo Vy

Zi 9 13 |7 |3 [4 |9 |5 |4 |1 |6
Z> 2 03 (2 (1 (2 9 |3 |2 |1 |6
Ujemanje |O |1 (O |O |O |1 |O O |1 |1 4110

S = 4 ujemanja / 10 vrst = 0,4.

Podobno kot pri binarnih tudi pri kvantitativnih koeficientih poznamo dve skupini
koeficientov. Simetricni kvantitativni koeficienti upostevajo ucinek dvojne nicle in asimetricni
kvantitativni koeficients, pri katerih je ucinek dvojene nicle izlocen (za razlago dvojne nicle
glej Poglavje 7.3). Predstavljeni so asimetricni koeficienti: Steinhausov koeficient,
Kulezynskijev koeficient, Modificirani Gowetjev koeficient in Hi-kvadrat X? koeficient
podobnosti.

Steinhausov koeficient — Si7je iz skupine asimetricnib kvantitativnib koeficientov. Izra¢unamo
ga iz surovih podatkov o abundanci vrst. Steinhausov koeficient primerja dva objekta na
podlagi minimalne abundance posamezne vrste:

2w

S =—
17 7 a4B>

kjer je W vsota minimalnih abundanc za posamezne vrste, 4 in B pa sta vsoti vseh
abundanc za posamezno zdruzbo.

Kulczynskijev koeficient — Sz je asimetricni koeficient, ki temelji na minimalni
abundanci:
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kjer je IV vsota minimalnih abundanc za posamezne vrste, .4 in B sta vsoti vseh abundanc
za posamezno zdruzbo.

Modificiran Gowerjev koeficient — Sioja asimetricni koeficient, ki izkljuci vrste z dvojno
niclo. Prednost koeficienta je v istocasni obravnavi bodisi numeri¢nih bodisi mesanega
tipa podatkov, saj podatkovni niz lahko hkrati sestavljajo intervalne, ordinalne in
nominalne spremenljivke. Podobnost med zdruzbama ra¢unamo po formuli:

kjer je wiz = 0 v primeru dvojne nicle (yi; + yz = 0), oz. w1z = 1 v primeru, ko je
zastopana vsaj ena vrsta (yi; + yz > 0). V primeru intervalne ali ordinalne spremenljivke
se §1z racuna:

|3’1'—J’2'|
S12j =1- # ;

y171n yz sta vrednosti abundance ali vrednosti razpona za vrste y; v zdruzbi Z; in v zdruzbi
Z2, Rjje razpon vrednosti abundance ali ranga za vrsto [;in se racuna:

R; = max y; —miny; .
V primeru nominalne oz. binarne spremenljivke ima lahko 572 vrednost s = 1 v primeru
ujemanja vrednosti med zdruzbama Z; in Z; ali pa s = 0 v primeru neujemanja vrednosti

za vrsto I, v zdruzbi Z; in v zdruzbi Zz.

Hi-kvadrat X? koeficient podobnosti (ang. X? Similarity) — 527 je asimetticni
koeficient, ki izklju¢i dvojno niclo, izracunamo ga iz XZ po formuli:

S21=1—=Ds5
Izracun D5 glej v poglavju 7.2.2.
Q 1
_£™ PRIMER?7.3
:‘é,\ Modificirani Gowerjev koeficient podobnosti

QO analiza ekoloskih zdruzb, primer izracuna Gowerjevega koeficienta z mesanim tipom
podatkov: rang, binarni, abundance in delezi. Koeficient podobnosti med zdruzbama S1
in P9 znasa 0,478 (Preglednica 7.8).
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Preglednica 7.8 Izratun Modificiranega Gowetjevega koeficienta podobnosti med zdruZbama S1 in P9
na Stirih tipih spremenljivk

tip rang abundanca binarni delez

SU/T7  SORARA SORMIN SORALP CLEGLA ARVIER MICAGR MICSUB APOFLA MUSAVE

Sil 2 3 0 12 0 0 0 0,153 0

P9 4 2 1 6 0 0 1 0,169 0

w 1 1 1 1 0 0 1 1 0 6
R; 6 6 1 11 0,186 0

s 0,667 0,833 0 0,454 0 0 0 0,914 0

wis 0,667 0,833 0 0,454 0 0 0 0,914 0| 2,869

S19=2,87/6=0,478
R;je razpon za vrednosti abundance, ranga ali deleza.

Postopek izracuna za posamezni tip podatka:

ssorara{S1, P9, rang} = 1-{(|2 = 4|) / 6} = 0,667

wsorara{S1, P9, rang } = 1

sceercLa{S1, P9, abundanca} =1 - {(|12-6]) / 11} = 0,454
werercrad S1, P9, abundanca } = 1

sarvrer{S1, P9, binarni} = 0

warvter{S1, P9, binarni} = 0

saporra{S1, P9, delez} =1 — {(]0,123 -0,169|) / 0,186} = 0,914
warorLa{S1, P9, delez } =1

Splosni zapis izracuna vrednosti s in » v Modificiranem Gowerjevem koeficientu
podobnosti:

s{vtsta 17/ v zdruzbah Z; in Z>} je definiran kot podobnost v vrednosti za vrsto 17 med
Zyin Zo.

w{zdruzba Z;, Z>, vtsta 17} je definiran z Boolovim operatotjem, ki ima vrednost 1, ko je
vsaj v eni zdruzbi vrsta prisotna in ima vrednost 0, ko vrsta ni prisotna v nobeni od
primerjanih zdruzb ali pa v primeru ¢a v eni od zdruzb, podatek manjka.
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1
_£™ PRIMER 7.4
:‘3\ Steinhausov koeficient podobnosti

Primer () analiza ekoloske zdruzbe na podatkih o abundancah. Steinhausov koeficient
primerja dve lokaliteti na podlagi manjse abundance. Koeficient podobnosti med
zdruzbama S1 in S2 znasa 0,522 (Preglednica 7.9).

Preglednica 7.9 Izracuna Steinhausovega koeficienta podobnosti med zdruZbama S1 in S2

CLEGLA
MICAGR
MICSUB

MUSAVE
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=li=lfal SORALP
=ii=ll=l ARVTER
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—_ =
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o) fen)l fan]

el el Hen)

(201,

12

Steinhansov koeficient — S17: Ssi1s9 = 2W / A+ B = (2*12) / 31 + 15) = 24 / 46 = 0,522
Vrednosti Steinhausovih koeficientov med vsemi lokalitetami je predstavljen pri
predstavitvi Bray-Curtisovih razdalj v Preglednici 7.11.

7.1.2 Koeficienti razdalj

Koeficienti razdalj oz. mere razlicnosti temeljijo na dveh konceptih. Na koeficientih
podobnosti in na geometriji v ravnini koordinatnega sistema. Vrednost O koeficienta
razdalje pomeni, da je razdalja med zdruzbama enaka ni¢, 4 = 0, oz. da sta zdruzbi
popolnoma identi¢ni, in obratno. Ko vrednost koeficienta narasca, se veca razdalja med
zdruzbama. Vedja je razdalja, bolj razlicni sta zdruzbi. Razdaljo med zdruzbami
oznacujemo z veliko ¢rko D (ang. Distance); (indeks ob ¢rki D se nanasa na oznake v
Legender in Legender (2012)).

7.1.21 Na koeficientih podobnosti temeljeCe razdalje

izracunamo kot:

kjer so D — koeficient razdalje, § — koeficient podobnosti (npr. Jaccardov ali Steinhausov
koeficient podobnosti).
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Bray-Curtisova razdalja — D14 temelji na Steinhausovem koeficientu in velja:
Diy=1-57.
Izracun S glej v Poglavju 7.1.2.

~"-h

) " PRIMER7.5
NY.
= =

Steinhausov in Bray-Curtisov koeficient

Primer () analiza ekoloske zdruzbe na podatkih o abundancah. Steinhausov koeficient
podobnosti (Preglednica 7.11) primerja dve lokaliteti na podlagi manjse abundance,
njegova nasprotna vrednost je Bray-Curtisov koeficient razdalje (Preglednica 7.10).

Preglednica 7.10 Vrednosti Bray-Curtis koeficientov razdalj med lokalitetami

Yl 0,478

KO 0524 | 0,538

YR (684 | 0,455 | 0,778

S 0373 | 0,314 | 0,355 | 0,556

Y 0,231 | 0,333 | 0,500 | 0,571 | 0,415

YA 0,446 | 0,469 | 0,600 | 0,707 | 0,444 | 0,455

VI 0346 | 0,444 | 0,438 | 0,571 | 0,366 | 0,476 | 0,491

VI 0,360 | 0,627 | 0,600 | 0,765 | 0,438 | 0,569 | 0,590 | 0,385

UM 0397 | 0,617 | 0,628 | 0,692 | 0,423 | 0,623 | 0,576 | 0,283 | 0,211

ISV 0273 | 0,641 | 0,486 | 0,935 | 0,500 | 0,511 | 0,621 | 0,511 | 0,441 | 0,607

ISPl 0489 | 0,613 | 0,407 | 0,826 | 0,333 | 0,622 | 0,680 | 0,514 | 0,467 | 0,625 | 0,400

JSEM 0,458 | 0,500 | 0,214 | 0,750 | 0,297 | 0,526 | 0,529 | 0,263 | 0,475 | 0,469 | 0,463 | 0,394
ISV 0360 | 0,294 | 0,267 | 0,538 | 0,128 | 0,350 | 0,434 | 0,250 | 0,429 | 0,451 | 0,442 | 0,371 | 0,167

Preglednica 7.11 Vrednosti Steinhausovih koeficientov podobnosti med lokalitetami

SV 0,522

SXI (0,476 | 0,462

S 0,316 | 0,545 | 0,222

SEE 0,627 | 0,686 | 0,645 | 0,444

SOM 0,769 | 0,667 | 0,500 | 0,429 | 0,585

SYB 0,554 | 0,531 | 0,400 | 0,293 | 0,556 | 0,545

L 0654 | 0,556 | 0,563 | 0,429 | 0,634 | 0,524 | 0,509

PR 0,640 | 0,373 | 0,400 | 0,235 | 0,563 | 0,431 | 0,410 | 0,615

B0 0603 | 0,383 | 0,372 | 0,308 | 0,577 | 0,377 | 0,424 | 0,717 | 0,789

LGB 0727 | 0,359 | 0,514 | 0,065 | 0,500 | 0,489 | 0,379 | 0,489 | 0,559 | 0,393

1SV 0511 | 0,387 | 0,593 | 0,174 | 0,667 | 0,378 | 0,320 | 0,486 | 0,533 | 0,375 | 0,600

LK 0542 | 0,500 | 0,786 | 0,250 | 0,703 | 0,474 | 0,471 | 0,737 | 0,525 | 0,531 | 0,537 | 0,606
EER 0640 | 0,706 | 0,733 | 0,462 | 0,872 | 0,650 | 0,566 | 0,750 | 0,571 | 0,549 | 0,558 | 0,629 | 0,833
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R > package = »vegan«

#lzracun Bray-Curtisove razdalje in
Stenihausovega koeficienta
bray<-vegdist(qab, method = "bray")
bray

stein<-1-bray

stein

7.1.2.2 Na geometriji temeljeCe razdalje

Iz nabora na geometriji temeljecih koeficientov navajamo samo asimetricne koeficiente,
torej tiste, ki v izracun ne vkljucijo parov z dvojno niclo (glej Poglavje 7.3). To pomeni, da
dvojne nicle ne vplivajo na izracun. Z njimi primerjamo abundance vrst med zdruzbami.

Racunamo razdaljo med zdruzbama Z; in Z2, kjer sta y;; in y abundanci vrste ;v Z; in
Zz; p so vse vrste. Vrednost pp je stevilo parov, ki niso dvojne nicle, oz. Stevilo parov, ki
ostanejo po odstranitvi dvojnih nic¢el. Oznaka y+ pomeni vsoto vseh osebkov za izbrano
vrsto ali v izbrani zdruzbi.

Tetivna razdalja — D; (ang. Chord Distance) je asimetri¢ni koeficient, priporocen za
primerjanje zdruzb v abundancah vrst. V izracun vkljucimo surove podatke o abundancah
in lahko izracunamo po dveh formulah:

P 2
D, = Vij _ Y2j
\EARCN R
j=1
ali
Y V1Y
Dy= |2| 11—

R

(Opomba. V uporabi so razlicne modifikacije tetivne razdalje, predstavljeni formuli sta
povzeti po Legender in Legender (2012)).
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Whittakerjev indeks asociacije — Dy je asimetricni koeficient, priporocen za podatke o

abundancah:
P
- lz N _ Yz
24aly1y Yoy
j=1
Canberrova razdalja — Dy je asimetricni koeficient, priporocen za podatke o
abundancah:

Zlb’l] y2]|
(3’11 +y2])

Clarkova razdalja — Dj oz. koeficient divergence je modificirana Canberrova razdalja in
ga racunamo po formuli:

(YU YZ]>2
Y2j + V2

Hellingerjeva razdalja — D, je asimetricni koeficient, priporocen v ordinacijskih

p 2

D,, = Z N 1%
— Y1+ Yo+
j=1

Razdalja med vrstnimi profili — Djs je asimetri¢ni koeficient, priporocen za podatke o

D
Dy = 12
11 pp

j=1

metodah:

abundancah:

p 2
Dyg = Z(VU Va2j )
YVi+ Y2+

j=1

Hi-kvadrat X? — Disje asimetricna cenilka, ki v izra¢unu razdalje bolj utezi redke vrste
kot pogoste. Hi-kvadrat je priporocena v analizah kjer obravnavamo redke vrste kot
indikatorje ekoloskih razmer, izracunamo ga po formuli:
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P 2
_ 1 <Y1j YZj)
Dis = E -
ed Vi \YV1+ Yo+

Jj=1

Hi-kvadrat X? razdalja — Dy je asimetricni koeficient, ohrani se v korespondencni
analizi, izracunamo ga po formuli:

Modificirani koeficient povprecne razlike — Dy, iz izracuna izlo¢imo dvojne nicle, da
odpravimo asimetricno porazdelitev, vrednosti transformiramo, koeficient je priporocen
v analizi glavnih koordinat, racunamo ga po formuli:

1 p
Dig = %Z'Ylj - YZj|
Jj=1

|
_£™ PRIMER7.6
;‘é’s Tetivna razdalja

Primer () analiza ekoloske zdruzbe na podatkih o abundancah. Izracun tetivne razdalje na
primeru primerjave med lokalitetama S1-P9, tetivna razdalja ima vrednost D = 0,951,
izracun je predstavljen v Preglednici 7.12.

Preglednica 7.12 IzraCun vrednosti tetivne razdalje razdalj med zdruzZbama S1in P9

o @
U =
=< 7

SORMIN
LEGLA
ARVTER

(C

APOFLA
MUSAVE
Koren od

MIC
MIC

S1

P9

kvadrat S1
kvadrat S2
S1/koren vsote

S2/koren voste

razlika

(=] Nl o) Nen) ) Nen)l Nen) Nan)
(=] ol o) fol ol fol Fo) Nl
(=] Nl o) Nen) ) Nen) Nen) Nen)

razlika-kvadrat
Ds 0,951
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Tetivna Td{ddﬁd — D3 Dgipgy = 0,951

Razdalje med objekti racunamo z ukazom vegdist() v paketu vegan

n n n n non

Vgrajeni so naslednji postopki izraunov: "manhattan”, "euclidean", "canberra", "clark", "bray",

"o non non nn

"kulczynski", "jaccard", "gower", "altGower", "morisita", "horn", "mountford", "raup", "binomial",

non

"chao", "cao" in "mahalanobis".

7.2  Ekoloska podobnost — R analiza — primerjave med vrstami
Namen R analize je predstavitev odnosov med dvema vrstama 7 in 12 iz p zdruzb Z,.

Imamo dve vrsti 7 in [, ki sta razporejeni v p zdruzbah Z in imajo abundanco y;. Vrste
obravnavanih organizmov so objekt analize in zdruzbe so lastnosti vrst. Primerjave med
vrstami izvajamo v parih, torej tako, da primerjamo vsako vrsto z vsako drugo. Podatke
organiziramo tako, da so vrste v vrsticah in zdruzbe v stolpcih (Preglednica 7.13).

Preglednica 7.13 Organizacija matrike podatkov za dve vrsti 7 in 2 v p zdruzbah Z, v
R analizi

ZdI‘l:lee / 7 7 7 ... Z,
vrsti
Vi vir | yau | vit | .- | Vet
V2 vio | y2 | vi2 | .- | Vp2

Podobnost v stevilénosti ali prisotnosti vrst racunamo na abundancah ali na PA podatkih.
Primerjave med vrstami na PA podatkih izvajamo z izracunom koeficienta podobnosti.
Primerjave na abundancah izracunamo s korelacijskim koeficientom. Pri dveh vrstah z
enako ali zelo podobno abundanco oz. prezenco vzdolz obravnavanih zdruzb se vrednost
koeficienta priblizuje 1, z razhajanjem vrednosti abundanc oz. prezenc se vrednost
koeficienta priblizuje vrednosti 0.

7.2.1 Podatki o prisotnosti oz. odsotnosti vrst

Podobnost v prezenci med dvema vrstama izracunamo na podatkih o njuni prisotnosti oz.
odsotnosti, t. i. PA podatki (PA — prisotno/odsotno). Z binarno lastnostjo opisemo
prisotnost ali odsotnost vrste. Dve vrsti primerjamo tako, da primerjamo zastopanost
dveh primerjanih vrst 17 in 7> v posamezni zdruzbi Z, po metodologiji:
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0

b at+b

d ct+d
atc|b+d|p=a+b+c+d

kjer vrednost 1 pomeni prisotnost vrste ;v obeh zdruzbah in vrednost 0 odsotnost vrste
;v zdruzbi. Oznaka a pomeni Stevilo zdruzb, v kateri sta prisotni obe vrsti, in & Stevilo,
v kateri ni prisotna niti prva niti druga vrsta. 4 in ¢ sta Stevili zdruzb glede na kombinacijo
prisotnosti ene ali druge vrste. Stevilo p je $tevilo vseh zdruzb.

Mere povezanosti med vrstami vedno izkljucujejo vrednost lokalitet z dvojno odsotnostjo
— d. Navajamo Jaccardov koeficient — §71in Serensenov koeficient — §&, ki ju racunamo

po formuli:

S a
7T a+b+c

S = 2a
8 " 2a+b+c

7.2.2 Podatki o abundanci vrst

Pri kvantitativnih podatkih za prikaz odnosov med vrstami uporabimo korelacijski
koeficient. Glede na porazdelitev podatkov uporabimo parametri¢cni Pearsonov
korelacijski koeficient r ali neparametricni Spearmanov koeficient korelacije £s. Za
linearizacijo odnosa pri izracunu korelacije lahko podatke o abundancah predhodno
transformiramo (Poglavje 7.4).

1
_£™ PRIMER 7.7
;‘3\ Jaccardov koeficient podobnosti med vrstami

Primer R analize ekoloske zdruzbe na PA podatkih. Matriko malih sesalcev, na kateri smo
izvajali Q analize transponiramo, dobimo matriko, v kateri so vrste v vrsticah in zdruzbe
v stolpcih. Na posamezni lokaliteti preverjamo prisotnost dveh vrst in izracunamo
vrednosti 4, b, ¢ in d, ki jih vklju¢éimo v izracun koeficienta. V Preglednici 7.14 je
predstavljen primer izra¢una Jaccardovega koeficienta med vrstama SORARA-SORMIN
in ima vrednost = 0,786, Serensenov koeficient ima vrednost = 0,88.
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Preglednica 7.14 Izracun vrednosti Jaccardovega in Sgrensenov koeficienta med vrstama
AORARA in SORMIN

P10 P11 P12 P13 Pl4 vsota n

Sorensenov koeficient — Ss: SSORARA, SORMIN) =
2a/2a+b+c=2*11/2*11+2+1=22/25=0,880

Jaccardov foeficient — S7: Ssorara,sorviyy =a /a+b+c=11/11+2+1=11/14 =

0,786

Izracun vseh primerjav je predstavljen v simetricni matriki dimenzije 9 x 9. Izvedemo ga
z ukazom vegdist() v paketu »vegan«. Jaccardov koeficient je podan kot indeks, torej kot
razdalja med dvema vrstama. Da dobimo podobnost med vrstami, moramo vrednost
odsteti od 1 (§7 =1 — S'%). Najvisja vrednost koeficienta 0,929 v skupni prisotnosti je med
vrstama SORMIN in CLEGLA (Preglednica 7.15).

Preglednica 7.15 Vrednosti Jaccardovega koeficienta podobnosti med vrstami

&
Q
b
=
=

ARVTER
MICSUB
APOFLA

SORARA
SORMIN 0,786 1
SORALP 0,385 0,462 1

CLEGLA 0,857 0,929 0,429 1
ARVTER 0,000 0,077 0,000 0,071 1
MICAGR 0,167 0,154 0,000 0,143 0,000 1
MICSUB 0,462 0,429 0,625 0,500 0,000 0,000 1
APOFLA 0,769 0,714 0,545 0,786 0,000 0,000 0,636 1
MUSAVE 0,500 0,357 0,200 0,429 0,000 0,143 0,300 0,417 1
R > package = »vegan« R>
#R analiza, Jaccard #Transpose PA data za R analizo
r_jacc<-vegdist(rpa, method = rpa<-t(gpa)
"jaccard") rpa
r_jacc #Transpose abundanc za R analizo
r_jacc_s<-1-r_jacc rab<-t(gab)
r_jacc_s rab
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1
_£™ PRIMER7.8
"g‘ Pearsonov korelacijski koeficient

Abundance nekaterih vrst so med seboj povezane (korelirane), kar pomeni, da s
povecevanjem Stevila osebkov ene vrste narasca (pozitivna korelacija) ali upada (negativna
korelacija) stevilo osebkov druge vrste. V primeru negativnega odnosa, torej ob naras¢anju
stevila osebkov prve vrste, stevilo osebkov druge vrste upada. Variabilnost abundanc
nekaterih vrst je lahko neodvisna, kar pomeni, da njthova Stevilénost ni povezana s
stevilénostjo drugih vrst. Medsebojne odnose med abundancami posameznih vrst
preverimo s korelacijsko analizo. V nasem podatkovnem nizu smo potrdili samo dve
tesnejsi pozitivni korelaciji, ki jo izkazujeta para SORARA-APOFLA in SORALP-
MICSUB (Preglednica 7.16).

Preglednica 7.16 Vrednosti Pearsonovega korelacijskega koeficienta med vrstami, s krepkim tiskom sta
oznacena para z mocnejSo korelacijo (r > 0,5)

MICSUB

ARVTER
MICAGR

SORARA 1
SORMIN 0,11 1
SORALP 0,40 0,17 1
CLEGLA 0,16 0,05 0,30 1
ARVTER 026 | 002 | 024 | -042 1
MICAGR 0,23 0,02 0,33 0,19 0,11 1
MICSUB 0,30 0,31 0,64 0,02 | 021 | -029 1
APOFLA 0,52 20,29 0,23 0,26 032 | 045 0,41 1
MUSAVE 0,19 0,19 0,17 | 008 | -024 0,18 030 | -0,09 1

R>

# Korelacija med abundancami vrst, zaokroZzena na dve decimalki, izvoz
corr <- round((cor(gab)), digits = 2)

write.table(corr, file = "corr.txt", row.names = TRUE)




176 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

7.3  Problem dvojne nicle in paradoks abundance

Posamezna vrsta organizma ima specifi¢no ekolosko preferenco, to pomeni, da je razvila
evolucijske adaptacije na specificne okoljske razmere, vkljucno s prilagoditvami na druge
vrste organizmov. Pravimo, da ima ekolosko niSo. Vrste praviloma najdemo na lokalitetah,
ki izkazujejo razmere okolja v skladu z njihovimi ekoloskimi preferencami. Iz teorije nis
izhaja napoved, da imajo vrste unimodalno porazdelitev abundance vzdolz gradienta
okolja (npr. v obliki Gaussove krivulje), z drugimi besedami, v optimalnem odseku
gradienta, abundanca vrste moc¢no naraste, proti ekstremom njene ekoloske preference pa
se zmanjSuje. Izven toleranc¢nega obmocja ekoloske preference vrsta ni prisotna (Slika 7.2).

Ob popisu zdruzbe vzdolz gradienta okolja podatkovna matrika, lokalitete krat vrste,
lahko vsebuje stevilne nicle (0). IHustrativen je spodnji primer vzoréenja vzdolz gradienta
na treh lokalitetah (Slika 7.2). Skupni nabor Steje 7 vrst, od tega 5 vrst izkazuje dvojno
niclo (Preglednica 7.17).

Primerjave med lokalitetami oz. med zdruzbami temeljijo na podatkih o abundanci vrst
(ali prezenci). Ce je vrsta prisotna na obeh primerjanih lokalitetah, je to indikator podobnih
razmer med lokalitetama, saj so ekoloske razmere za vrsto ugodne ali vsaj tolerantne. Ce
je vrsta prisotna samo na lokaliteti 1, na lokaliteti 2 pa ne, je to indikator razli¢nih ekoloskih
razmer (seveda, ¢e ne gre za napako v vzorcenju). V ekoloski praksi obravnave vec lokalitet
ali zdruzb in s Sirokim razponom gradientov okoljskih spremenljivk se srecujemo s
primeri, ko je vrsta odsotna na dveh primerjanih lokalitetah. To je posledica za vrsto
netolerantnih razmer za njeno prezivetje oz. je lokaliteta izven njene ekoloske nise. Vzroki
za odsotnost vrste so lahko tudi v zasedenosti nise z drugo vrsto, disperziji vrste,
naklju¢nem lokalnem izumrtju, zgodovinskih dogodkih ali drugimi stohasti¢nimi procesi
(glej Poglavje 3.4 o ekoloskem filtriranju).

Abundanca

Gradient okolja

Slika 7.2 Ekoloska ni$a — stopnja prilagoditve posameznih vrst, vrste so oznadene s &rkami (a-g). Sirine
krivulj opisujejo tolerancno obmocdje posamezne vrste, njihove viSine pa abundanco. Rde¢i trakovi
predstavljajo tri vzorCenja vrst vzdolZ gradienta X1, X2 in X3; PA popis je v Preglednici 7.17.
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Preglednica 7.17 PA podatki vzorCenja iz modela ekoloskih nis na Sliki 7.2, z 00 so oznacCene vrste, ki v
medsebojnih primerjavah med lokalitetami izkazujejo dvojo niclo

b - e -
X1 1 1 0 0 0 0 0
X2 0 1 1 1 1 0 0
X3 0 0 0 0 1 1 1

Delez nicel v podatkovnem nizu o sestavi zdruzbe na splosno narasca z variabilnostjo
dejavnikov okolja med vzorc¢enimi lokalitetami. Ce je vzorcenje izvedeno vzdolz enega ali
celo vec¢ gradientov okolja, se sestava zdruzbe bolj ali manj razlikuje od lokalitete do
lokalitete, kar privede do veckratnega pojava dvojnih nicel. Nekriticno vkljucevanje
dvojnih nicel v izracun primerjav med lokalitetami lahko privede do visje vrednosti
izracuna podobnosti med njimi. V mnogoterih primerjavah med lokalitetami (> 2) z vec
dvojnimi niclami (vcasith celo z vec, kot je primerjav z abundanco) to navidezno (oz.
neresnicno) poveca podobnost med njimi. Zakljucki, izpeljani iz taksnih analiz, niso
ckolosko utemeljeni, gre namre¢ za posledico racunskih postopkov v analizi.

Dvojne nicle v analizi zdruzbe niso informativne, njihova interpretacija generira problem
dvojnih nicel (ang. Double-zeero Problem), ki se mu moramo izogniti. Zato moramo biti
pri izbiri koeficientov podobnosti oz. razli¢nosti pozorni ali formula za izracun vkljucuje
dvojne nicle ali jih izlo¢i. Koeficiente, ki ne upostevajo vrednosti dvojnih nicel, imenujemo
asimetri¢ni koeficienti, saj lokalitete z dvojno niclo obravnavajo drugace — jih izlocijo,
kot lokalitete z dvojno prisotnostjo. Koeficiente, ki vrednosti z dvojno niclo obravnavajo
na enak nacin, kot vse druge vrednosti iz podatkovne matrike, imenujemo simetricni
koeficienti. Rezultati so seveda posledi¢no razli¢ni, zato matrike s popisi zdruzb, ki
vsebujejo dvojne nicle, analiziramo z asimetri¢nimi koeficienti. Poglejmo preprost primer
s problemom dvojne nicle, ki pripelje do ucinka, imenovanega paradoks abundance.
Primerjamo abundance treh vrst 177, 172 in 5 med tremi zdruzbami Z;, Z; in Z;,
predstavljene v matriki:

zZ/V Vi \Z | \E
7, 0 4 8
Zo 0 1 1
Z3 1 0 0

Izracunamo Evklidovo razdaljo med posameznimi zdruzbami:

Z 2 2 | Z;
Z1 0
2 7,616 0

Zs 9,000 1,732 0
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Evklidova razdalja med zdruzbama Z> in Zs, ki nimata skupnih vrst, je krajSa kot med
zdruzbama Z; in Z, ¢eprav imata skupni vrsti 2 in 175 S staliS¢a ekoloske interpretacije
je to nekorekten izra¢un primerjav med zdruzbama. Evklidska razdalja ni ustrezno merilo
za primerjanje med zdruzbami, ker so v izracun vkljucena dvojne nicle.

Asimetricni koeficienti, primerni za analizo ekoloskih zdruZzb z dvojnimi niclami, so: S,
Sg, 577, D}, D4, DQ, Dm, D77, D74, D75, Dm, D77, D7g in D79 (Legender n Legender 2012).

Nicla ali prazna celica

Pri popisu zdruzbe zbiramo podatke o prezenci in/ali abundanci vrst, ki jih proucujemo.

V biodiverzitetni praksi to pomeni, da oblikujemo seznam prisotnih vrst oz. seznam s
stevilom osebkov posamezne vrste, ki sestavljajo zdruzbo. Za predstavitev vrstnega
bogastva je to dovolj. V analizah zdruzbe, kjer z matemati¢nimi orodji primerjamo dve
zdruzbi in njun celoten nabor vrst, postanejo pomembne vrednosti, kjer vrste nismo
potrdili oz. kjer prisotnost vrste ovrednotimo z 0 (vrsta ni prisotna) oz. kjer je abundanca
vrste O (vrsta je zastopana z ni¢ osebki). Pri oblikovanju matrike podatkov za namen
analize zdruzbe, kjer vrste nismo potrdila (PA podatki), vhesemo v celico vrednost 0, oz.
kjer smo presteli 0 osebkov (podatki o abundanci). Prazna celica brez navedbe vrednosti
pomeni, da tam popisa nismo izvedli oz., da gre za manjkajoce podatke. Postopek analize
in primerjanja zdruzb se seveda razlikuje, ¢e so podatki nepopolni oz. vsebuje celice z
manjkajo¢imi podatki ali pa je vrednost v celici 0. Posledi¢no so tudi zakljucki drugacni.

7.4 Transformacije podatkov o sestavi zdruZb

Porazdelitev vrednosti abundanc je lahko asimetricna. Z namenom zmanjsanja asimetrije
v porazdelitvi lahko abundance y posamezne vrste transformiramo v y". Transformacija
poteka med vzorénimi enotami. Najpogostejsi transformaciji sta korenjenje:

Yy =y
in logaritmiranje. V primeru, ko matrika podatkov vsebuje vrednosti 0, y = 0 (log
vrednosti 0 ne obstaja), vsem vrednosti pristejemo konstantno vrednost ¢, po navadi je to
vrednost 1, ¢ = 1:

— y'=log(y) kadar so vsiy> 0, oziroma
— y'=log(y+1) kadar v podatkovni matriki obstajajo vrednosti y = 0.

Za zmanjSanje absolutne razlike v abundanci med vzorci in ohranitvi variabilnost v
relativni sestavi vrst med njimi uporabimo:
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tetivno transformacijo (ang. Chord Transformation):

! Yij
yij =T,
p 2
,’Zj=1yij

ali Hellingerjevo transformacijo:

kjer je y; abundanca vrste 7 na lokaliteti j, yi+ je vsota abundanc vrste 7 na vseh lokalitetah.

1
Y N prRIMER 7.9
:‘5',\ Tetivna transformacija

Skupno stevilo osebkov oz. abundance vrst se med lokalitetami lahko zelo razlikujejo.
Absolutno vecje vrednosti lahko zakrijejo variabilnost absolutno manjsih vrednosti. V
podatkovnem nizu malih sesalcev ima lokaliteta S4 samo 7 osebke. Najve¢ osebkov 44
ima lokaliteta P9 (Preglednica 7.18). Za odpravo tega nesorazmetja in ohranitev
variabilnosti v odnosih med vrstami, abundance transformiramo po lokalitetah. Izracun
koeficientov podobnosti ali razdalj naredimo na transformiranih vrednostih. Postopek
tetivne transformacije za lokaliteto S1 je predstavljen v Preglednici 7.19.

Preglednica 7.18 Skupna vsota abundanc po lokalitetah

vsota
31
15
11

20
21
34
21
44
32
24
16
17
19
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Preglednica 7.19 Postopek transformacije surovih vrednosti za lokaliteto S1 s tetivho transformacijo

Vv S1 S17°2  tetivna S1
SORARA 4 16 0,961
SORMIN B 36 2,163
SORALP 0 0 0,000
CLEGLA B¥j 144 8,652
ARVTER [0 0 0,000
MICAGR B0 0 0,000
MICSUB 0 0 0,000
APOFLA 9 81 4,867
MUSAVE [0 0,000
vsota 277

koren 16,643

R > package = »vegan«

#Standardizacija s tetivno transformacijo in izracun Bray-Curtis razdalje
bray_st<-vegdist(decostand(gab, "norm"), "bray")

bray_st

7.5 Predstavitev odnosov med zdruzZbami

Temeljni izziv pri predstavljanju odnosov med zdruzbami je zmanjsanje dimenzionalnosti
oz. poenostavitev (redukcija) multivariatnega podatkovnega niza. Cilj analize je grafi¢ni
izdelek, s katerim na nazoren in enostaven nacin predstavimo odnose med zdruzbami v
dvodimenzionalnem prostoru. V tem poglavju sta predstavljena dva metodoloska pristopa
za prikaz odnosov med zdruzbami. Oba temeljita na izra¢unu razdalj med zdruzbami, to
sta klastrska analiza in ordinacija. Iz druzine klastrskih metod je predstavljena hierarhi¢na
klastrska analiza HCA (sin. hierarhi¢no zdruzevanje v skupine; ang. Hirarchical Cluster
Analysis). Iz druzine ordinacijskih metod pa multidimenzionalno skaliranja MDS (ang.
Multidimensional Scaling). Obe metodi imata skupni zacetni del izracuna, ki temelji na
izdelavi simetricne matrike razdalj (predstavljeno v Poglavju 7.2). Rezultat klastrske analize
je dendrogram, s katerim vizualiziramo odnose med zdruzbami v obliki drevesa.
Dendrogram interpretiramo, kot da so si zdruzbe z bliZjimi razvejitvami bolj in zdruzbe z
bolj oddaljenimi razvejitvami manj podobne. Multidimenzionalno skaliranje je
ordinacijska metoda, s katero objekte razporedimo v dvodimenzionalnem prostoru.
Rezultat je razsevni diagram (ang. Bi-plot), s katerim vizualiziramo odnose med
zdruzbami. BliZznje zdruzbe na biplotu so si bolj podobne, bolj oddaljene pa manj. Proces

analize od pravokotne matrike podatkov do dendrograma oz. diagrama je predstavljen na
Sliki 7.3.
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Surovi podatki
(lokalitete x vrste)
pravokotna matrika

transformacija

Transformirani podatki
(lokalitete x vrste)
pravokotna matrika

izracun tetivne razdalje med

lokalitetami
Tetivne razdalje
(lokalitete x lokalitete)
simetri¢na matrika

vkljucitev v analizo prikaza vkljucitev v analizo redukcije

odnosov med lokalitetami razseznosti

Klastrska analiza MDS, PCA

(odnosi med lokalitetami) (odnosi med lokalitetami) razsevni
dendrogram diagram

Slika 7.3 Diagram procesa Q analize ekoloske zdruZbe s klastrsko in ordinacijsko metodo.
7.5.1 Razvrs€anje v skupine

Hierarhi¢no zdruZevanje v skupine (sin. hierarhi¢na klastrska analiza, klastrska analiza;
ang. Hirarchical Cluster Analysis) je multivariatni statisticni pristop za prepoznavanje,
bodisi dovolj podobnih objektov, da jih lahko razvrstimo v isto skupino, bodisi dovol;
razlicnih objektov, da jih lahko razvrstimo v razlicne skupine (Jesenko in Jesenko 2007,
Legendre in Legendre 2012).

Razlikujemo dva osnovna tipa razvrscanja: cepitev (ang. Divisive Hierarchical Clustering,
DIANA — Divise Analysis) in zdruZevanje (ang. Agglomerative Clustering, AGNES —
Agglomerative nesting). Zdruzevanje oz. AGNES algoritem poteka od spodaj navzgor.
Vsak objekt, ki je samostojna enota (list; ang. Leaf) primerjamo z drugimi objekti in jih na
podlagi kriterija zdruzujemo v skupine (v razvejitvah; ang. Nodes). Proces ponavljamo,
dokler ne zdruzimo vseh enot v eno skupino (korenina; ang. Root). Algoritem DIANA
ima nasprotni potek. Analiza se pri¢ne pri korenini, ki vkljucuje vse enote. Na podlagi
kriterija skupino cepimo v vse manjse skupine do razcepitve na posamezne liste. Konéni
rezultat hierarhi¢ne analize je graficna predstavitev odnosov med objekti v obliki drevesa

(sin. dendrograma; ang. Tree) (Slika 7.4).
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Slika 7.4 Shema metodoloskega pristopa izgradnje drevesa. Z zdruZevanjem — AGNES od spodaj
navzgor, oz. s cepitvijo — DIAN, od zgoraj navzdol (Prirejeno iz Hierarchical Cluster Analysis, 2020).

V tem poglaviju so predstavljene samo metode iz skupine zdruzevanja skupin — AGINNES
pristop. Metoda DIANA je predstavljena v Poglavju 12 Numeri¢na taksonomija in
Poglaviju 13.

Velik izziv za predstavitev odnosov med ekoloskimi zdruzbami, s pomocjo klastrske
analize predstavlja izbor oz. racunanje kriterijev za zdruzevanje skupin. Razvitih je pet
osnovnih pristopov: minimalna, maksimalna, povpre¢na, centroidna in Wardova metoda.

Minimalna metoda ali enojno zdruzevanje v skupine (ang. Minimum or Single Linkage
Clustering). Zdruzevanje med dvema skupinama oblikujemo po kriteriju najmanjse
razdalje (minimalna vrednost) med elementi skupine 1 in elementi skupine 2 (Slika 7.5).
Metoda je ucinkovita za dolge razpotegnjene vzorce.

Maksimalna metoda ali polno zdruzevanje v skupine (ang. Maximum or Complet
Linkage Clustering). Zdruzevanje med dvema skupinama oblikujemo po kriteriju najvecje
razdalje (maksimalna vrednost) med elementi skupine 1 in elementi skupine 2 (Slika 7.5).
Metoda je ucinkovita za zbite kompaktne skupine.

Metoda povprecja ali povprecno zdruzevanje v skupine (ang. Mean or Average Linkage
Clustering). Zdruzevanje med dvema skupinama oblikujemo po kriteriju povprecne
razdalje. Med elementi skupine 1 in elementi skupine 2 izracunamo vse mozne razdalje in
iz njih izracunamo povprecno razdaljo med elementi skupine 1 in elementi skupine 2 (Slika
7.5). Metoda UPGMA (ang. Unweighted Aritmetic Average) je izpeljanka te skupine analiz
razdalj med skupinami. Uporabna je predvsem pri analizi sistematicnega vzorcenja.
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Centroidna metoda (ang. Centroid Linkage Clustering). Zdruzevanje med dvema
skupinama oblikujemo po kriteriju razdalje med centroidoma. Izracunamo centroid
skupine 1 in centroid skupine 2 in nato razdaljo med centroidoma (Slika 7.5).

Wardova metoda (ang. Ward's Minimum Variance Method). ZdruZevanje med dvema
skupinama oblikujemo po kriteriju varianc. Izracunamo varianci skupin, skupini z
najman;jso razliko med variancama se zdruzita v skupine (Slika 7.5). Metoda je ucinkovita
za elipti¢no oblikovanje skupine.

’ n 4
. ‘-"“. ® ® .__::-‘-‘i'------I---lllun..l-_‘.:"'.
L ™ °
minimalna metoda centroidna metoda

maksimalna metoda

| R
[

metoda povpredja

Slika 7.5 Shematski prikaz kritetija zdruZevanja skupin po razli¢nih metodah: minimalna metoda,
maksimalna metoda, metoda povprecja, centroidna metoda in Wardova metoda.

Analizo zdruzevanja v skupine izdelamo v programskem okolju R s paketom »stax oz.
woegans, in ukazom hclust(), kriterijske metode za zdruzevanje: "ward.Dp", "ward.Dp2",
"single", "complete", "average" (= UPGMA), "mcquitty" (= WPGMA), "median" (=
WPGMC) in "centroid" (= UPGMC).

1
- ‘ - PRIMER 7.10
:‘3\ Klastrski prikaz odnosov med zdruZbami

Odnose med 14 zdruzbami malih sesalcev na Smrekovcu in Peci vizualiziramo z
drevesom. Vhodni podatki za izgradnjo drevesa so vrednosti simetricne matrike razdalj
med lokalitetami. V Poglavju 7.3 je predstavljena plejada pristopov za izracun razdalj.
Predstavljamo pristop izrisa drevesa za PA podatke in za abundance. Matriko PA
vrednosti vkljuéimo v izrac¢un Jaccardovih koeficientov in prikazemo kot drevo po Ward
metodi (Slika 7.6). Abundance vkljucimo v izracun Bray-Curisove razdalje in jih prikazemo
v obliki UPGMA drevesa (Slika 7.7).
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Slika 7.6 Wardov dendrogram odnosov med zdruZbami na Jaccardovih razdaljah.
Cluster Dendrogram
=
|

a1 3

S - | |
g ~
83 ’ |
1 o
"‘{:_ o o a I
@ |__| &

3 B
ml_ - b ﬁ ] -
prgp o a [__I ] by

S5
F14

Slika 7.7 UPGMA dendrogram odnosov med zdruZbami na Bray-Curtisovih razdaljah.

R > package = »vegan«

# lzracun drevesa, Jacc, Ward
jacc.clust.ward<- hclust(jacc, "ward.D2")

# lzris drevesa v paketu stats
plot(jacc.clust.ward, ylab = "Jaccard razdalja")
# Izracun drevesa, Bray, UPGMA

bray.clust <- hclust(bray, method = "average")
# lzris drevesa v paketu vegan

plot(bray.clust, ylab = "Bray-Curtis razdalja")
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7.5.2 Multidimenzionalno skaliranje

V analizah ekoloskih zdruzb si zastavljamo vprasanja, kako podobne oz. kako razlicne so
si zdruzbe, ter kako se spreminja sestava vrst in relativni odnosi med vrstami. Primerjave
med zdruzbami izvajamo na podatkih o vrstnem bogastvu in vrstni pestrosti.

Pri strokovnem in raziskovalnem delu na podrocju analize ekoloskih zdruzb uporabljamo
ordinacijske metode za redukcijo statisticnega prostora in za studij relativnih odnosov med
zdruzbami. Temeljni cilj ordinacijskih metod je redukcija oz. poenostavitev vecrazseznega
prostora (ang. Multidimensional Space) in reprezentativna ohranitev relativnih odnosov
med objekti v dvodimenzionalnem prostoru.

V druzini ordinacijskih metod razlikujemo stiri tipe redukcije prostora: PCA, CA, PCoA
in MDS (Preglednica 7.20). Analiza glavnih komponent PCA (ang. Principal Component
Analysis) je zelo moc¢na ordinacijska metoda za redukcijo prostora. Metoda je omejena na
kvantatitvne podatke in je zelo obcutljiva na dvojne nicle (glej Poglavje 7.3), deluje na
principu Evklidovih razdalj. Korespondencna analiza CA (ang. Correspondence Analysis)
je primerna za analizo PA podatkov in abundanc o vrstah, deluje na principu X7 razdalje.
Analiza glavnih koordinat PCoA (ang. Principal Coordinate Analysis) je primerna za
analizo kvantitativnih, kvalitativnih in mesanih podatkov, deluje na vseh tipih razdalj.
Multidimenzionalno skaliranje MDS (ang. Multidimensional Scaling) je primerna za
analizo kvantitativnih, kvalitativnih in mesanih podatkov, deluje na vseh tipih razdalj.

V tem poglavju je podrobneje predstavljena metoda multidimenzionalnega skaliranja.
Metoda omogoca dobro interpretacijo primerjav med zdruzbami na podatkih o
abundancah. Cilj metode je redukcija multidimenzionalnih informacij s transformacijo
vecrazsezne matrike, lokalitet krat vrst v samo dve ali tri osi, vzdolZ katerih so razporejene
zdruzbe. Termin »multidimenzionalnosti« (vecrazseznosti) se nanasa na istocasno
obravnavo vec¢ lastnosti oz. spremenljivk. V' O analizi zdruzbe so spremenljivke vrste
organizmov, v matematicnem kontekstu to pomeni, da ima prostor toliko razseznosti,
kolikor je vrst v matriki. V dvodimenzionalnem prostoru bolj podobne zdruzbe lezijo
blizje skupaj, bolj razlicne zdruzbe pa bolj narazen. Na podlagi razporeditve zdruzb
sklepamo na podobnost v sestavi zdruzb oz. prepoznavamo vzorce podobnih zdruzb, ali
zdruzb iz podobnih okolij, ali gradacije zdruzb vzdolz gradienta okolja, ali zdruzb iz istih
geografskih obmocij. Prednost metode MDS pred drugimi ordinacijskimi metodami je v

izjemni fleksibilnosti obdelave razlicnih kategorij podatkov.

Premestitev tock iz multidimenzionalnega v dvodimenzionalen prostor in ohranitev
informacije o odnosih med zdruzbami merimo z analizo stresa (ang. Stress). Rezultate
stresa predstavimo graficno in Steviléno. Graficno s Shepardovim diagramom, to je
regresijski model med razdaljami v reduciranem prostoru (ang. Distance in Reduced Space,
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Ordination Distances) in razdaljami v multidimenzionalnem prostoru (ang. Distance in
Multidimensional Space, Observed Disimilarity). Na grafu je prikazan razsevni diagram
vseh tock iz matrike lokalitet krat vrst in regresijska krivulja med obema skupinama razdalj.
Regresijska krivulja je zgrajena po stopnicasti metodi, zato ima obliko stopnic; Stevilo
stopnic je enako Stevilu primerjav. Uspesnost regresijskega modela izkazuje ucinek
velikosti (ang. Effect Size), ki je podan z determinacijskim koeficientom RZ to je z
delezem razlozene variance. Za $e sprejemljivo analizo mora biti vrednost R? nad 0,0.
Steviléno je uspesnost redukcije informacije podana s koeficientom stresa. NiZji kot je
koeficient stresa, uspesnejsa je analiza. Mejne vrednosti stresa za oceno analize so: < 0,05
odlicna redukcija vecdimenzionalnosti, < 0,1 zelo dobro, < 0,2 dobro, < 0,3 slaba
redukcija informacije. Povezavo med graficno in steviléno oceno razberemo iz polozaja
tock; blizje kot so tocke regresijski krivulji, ué¢inkovitejsa je metoda; visja je vrednost R? in

nizji je koeficient stresa.

Glede na tip vhodnih podatkov razlikujemo naslednje kategorije MDS: klasi¢no
multidimenzionalno skaliranje MDS (ang. Classical Multidimensional Scaling) —
nekateri avtorji jo obravnavajo kot samostojno ordinacijsko metodo bolj znano pod
imenom analiza glavnih koordinat PCoA (ang. Principal Coordinates Analysis; glej
Poglavie 5 Funkcionalna pestrost). Vhodni podatki so lahko intervalne, nominalne ali
kombinirane vrednosti. Metri¢no multidimensionalno skaliranje mMDS (ang. Metric
Multidimensional ~ Scaling)  je  optimizirana  oblika ~ MDS.  Ne-metri¢no
multidimenzionalno skaliranje nMDS (ang. Non-metric Multidimensional Scaling)
vhodni podatki so kategoricne vrednosti.

Postopek racunanja MDS poteka v ve¢ korakih:

1. Oblikovane hipoteze/cilja. Katere spremenljivke vklju¢imo, koliko jih je in
kaksne lastnosti imajo? Definiranje namena, kaj zelimo predstaviti.

2. Pridobivanje in organizacija podatkov v matriko dimenzije 7 x 7 zdruzbe x vrste.

3. Izvedba MDS statisticnega izracuna. Naprednejsi statisticni paketi imajo modul
za izracun MDS. Vec resitev ponuja programsko okolje R. Osnovna odlocitev
je med metricno MDS (intervalni ali razmernostni podatki) ali ne-metricno MDS
(nominalni, ordinalni ali mesani tip podatkov).

4. Odlocitev o stevilo dimenzij. Osnovni namen je redukcija dimenzionalnosti.
Raziskovalceva odlocitev je, koliko dimenzionalen izid Zeli. Praviloma se
odlocimo za dvodimenzionalen rezultat, saj je takSen rezultat enostavno
predstaviti graficno in enostavno interpretirati.

5. Graficna predstavitev rezultata. Praviloma racunalniski programi kot konéni
rezultat izdelajo razsevni diagram.

6. Preverjanje zanesljivosti in vrednotenje rezultatov. Izracunamo R? za dolocitev
razlozene variance. Za zanesljivi rezultat MDS ordinacije velja R > 0,6. Drugi
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pristop je izracun in analiza stresa. Velja: < 0,05 odli¢na, < 0,1 zelo dobro, < 0,2
dobro, < 0,3 slaba redukcija informacije.

7. Celovita predstavitev rezultatov. Med rezultati navedemo in interpretiramo:
razsevni diagram, simetricno matriko razdalj ter vrednost determinacijskega
koeficienta R? in stresa.

Preglednica 7.21 Pregled ordinacijskih metod

Metoda Razdalja Spremenljivke

Analiza glavnih komponent PCA Evklidova razdalja 1ntelzvgln1 podatk L
(groznja so dvojne nicle)

Korespondencna analiza CA X? razdalja intervalni podatki,

binarni podatki, abundance
intervalni podatki,

razlicne razdalje nominalni podatki,

mesani podatki

intervalni podatki,
Multidimenzionalno skaliranje MSD razlicne razdalje nominalni podatki,

mesani podatki

Analiza glavnih koordinat PCoA (Sin. Klasi¢no
multidimenzionalno skaliranje)

1
_4£™ PRIMER7.11
4‘3\ Multidimenzionalno skaliranje

Vhodni podatki v multidimenzionalnem skaliranju so vrednosti abundanc iz osnovne
matrike lokalitete x vrste dimenzije 14 x 9. Programska koda izvede izrac¢un razdalj med
lokalitetami in vrednosti vklju¢i v izris razsevnega diagrama in izracun stresa. Mera
podobnosti so Bray-Curtisove razdalje. Vrednost stresa v analizi zdruzb malih sesalcev na
Smrekovcu in Peci ima vrednost 0,129, kar je dobra redukcija dimenzionalnosti. Delez
razlozene variance znasa R? = 0,983, z drugimi besedami, reducirani model razlozi 98,3 %
variabilnosti osnovne vecrazsezne matrike. Odnos v regresijskem modelu je predstavljen
na Shepardovem diagramu (Slika 7.8).

Minimalna konveksna poligona brez prekrivanja povezeta lokalitete obeh gora (Slika 7.9).
Geografska vzorca sta locena vzdolz NMDS1. V obmocju negativnih vrednosti so
razporejeni vzorci iz Smrekovea, mocneje jih opredeljujejo vrednosti vrst SORMIN in
CLEGLA. Vrsta ARVTER je edinstvena. Registrirali smo samo en osebek. Moc¢no
zaznamuje lokaliteto S4. Zdruzbe iz Pece so bolj homogene in ne izkazujejo tako izrazite
variabilnosti v sestavi malih sesalcev, kot je primer na Smrekovcu. To vidimo po bolj
kompaktni razporeditvi skupine in velikost njenega poligona je bistveno manjsa v
primerjavi z velikim poligonom Smrekovca.
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Slika 7.8 Shepardov diagram, regresijski model stresa, s katerim ocenimo uspesnost multivariatne
metode redukcije vecdimenzionalnosti.
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Slika 7.9 Razsevni diagram 14 lokalitet oz. zdruZb malih sesalcev na prvi dve osi multidimenzionalnega
skaliranja (NMDS). Lokalitete Smrekovca so zeleno oznacene in Pece modro. Lokalitete iste
geografske regije so povezane z minimalnim konveksnim poligonom. PolozZaj vrst je v rdeci barvi.

R > package = »vegan«

# MDS na surovih abundancah, data=gab, d=Bray-Curtis

gab.mds <- metaMDS(qab, k=2)

gab.mdsSstress

stressplot(gqab.mds)

# Biplot

treat=c(rep("Treatment1", 7), rep("Treatment2", 7))

ordiplot(gab.mds, type="n")

# Dodani poligoni za dve skupini

ordihull(gab.mds, groups=treat, draw="polygon", col="grey90", label=F)
#Dodajanje vrst

orditorp(qab.mds, display="species", col="red", air=0.01)

#Dodajanje lokalitet, barvno oznaceni dve skupini

orditorp(gab.mds, display="sites", col=c(rep("green", 7), rep("blue", 7)),
air=0.01, cex=1.25)
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Zakljucki

— Analizo ekoloske zdruzb izvajamo zaradi opisa zdruzbe in analize variabilnosti zdruzb,

primerjav med zdruzbami ali odziva zdruzb vzdolZ ekoloskega gradienta.

— Zdruzbe med seboj primerjamo na podatkih o prezenci in abundanci vrst. Podatkovni
niz tvori pravokotna matrika, zdruzbe (ali lokalitete) so vrstice in vrste organizmov so
stolpci (lokalitete x vrste). Vrednosti v poljih so lahko 0 ali 1 v primeru prezence ali
stevilo osebkov — abundanca vrste ali delezi osebkov ali rangi.

— Zdruzbo analiziramo z vidika lokalitet () analiza in z vidika vrst R analiza. Primerjamo
jih z izracunom podobnosti § ali razlicnosti D. Razlika med dvema zdruzbama je
podana z razdaljo 4.

— Dve zdruzbi z enakim naborom vrst in z enako Stevil¢nostjo izkazujeta najvecjo
podobnost. Koeficient podobnosti ima vrednost 1, razdalja med njima je 0. Z
vecanjem razlik v vrstni sestavi in/ali abundanci se koeficient podobnosti priblizuje
vrednosti 0. Razdalja med zdruzbama se veca.

— Mere za izracun razdalj med zdruzbami so vgrajene v programsko okolje R, paket

vegan, ukaz vegdist (), metode: manhattan, euclidean, canberra, clark,
bray, kulczynski, jaccard, gower, altGower, morisita, horn, mountford,

raup, binomial, chao, cao in mahalanobis.

— Teorija ni§ predvideva ekolosko preferenco za posamezno vrst. Iz tega sklepamo na
unimodalno porazdelitev abundance vzdolZ okoljskega gradienta. Izven tolerancnega
obmocja preference vrsta ni prisotna, zato matrika podatkov zdruzbe x vrste vsebuje
nic¢le (0). Delez nicel v podatkovnem nizu narasc¢a z visanjem variabilnosti dejavnikov
okolja. Odsotnost vrste na dveh lokalitetah privede do pojava dvojne nicle.

— Dvojne nicle v analizi zdruzbe niso informativne, vplivajo na izracun koeficientov
podobnosti in racunsko visajo podobnost, zato je pomembna izbira koeficienta glede
na strukturo podatkov in namen analize.

— Asimetricni koeficienti ne upostevajo vrednosti dvojnih nicel. Simetri¢ni koeficienti
vrednosti z dvojno niclo obravnavajo na enak nacin, kot vse druge vrednosti. Problem
dvojnih nicel pripeljejo do paradoksa abundance, kjer so zdruzbe brez skupnih vrst
bolj podobne kot zdruzbe s skupnimi vrstami z razlicno abundanco.

—  Porazdelitev abundance vrst ni simetri¢na. Stevilo osebkov med zdruzbami je lahko
zelo razli¢no. Z namenom zmanjsanja asimetrije abundance vrednosti transformiramo
s korenjenjem ali logaritmiranjem. Vpliv absolutnih razlik v abundanci odpravimo s
tetivno transformacijo ali Hellingerjevo transformacijo, ki ohranita variabilnost v
relativni sestavi vrst.

— Odnose med zdruzbami predstavimo s hierarhicno klastrsko analizo in
multidimenzionalnim skaliranjem. Obe metodi temeljita na simetri¢ni matriki razdalj
med zdruzbami.
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— Rezultat klastrske analize je dendrogram, s katerim vizualiziramo odnose med
zdruzbami v obliki drevesa.

— Multidimenzionalno skaliranje reducira vecdimenzionalni prostor v dve dimenziji.
Zruzbe razporedi v dvodimenzionalnem prostoru.

— Rezultate po klastrski analizi in multidimenzionalnem skaliranju interpretiramo, kot da
so zdruzbe, ki so na razsevnem diagramu ali na drevesu blizje skupaj tudi bolj podobne
oz. imajo podobno sestavo.
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Povzetek

8. poglavje: Odnos med vrstnim bogastvom in povrs§ino
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Odnos med vrstnim bogastvom in povrsino
ozemlja SAR temelji na ugotovitvi, da vecja
obmocja omogocajo evolucijo in prezivetje
vedjemu Stevilu vrst. Odnos med vrstnim
bogastvom in povrsino ima praviloma potencno
obliko. Primerjave izvajamo na surovih ali
logaritemsko transformiranih podatkih. V log-
log analizi jih zapiSemo v obliki linearne
regresijske enacbe logS = logc + z logA. Smerni
koeficient z opise strmino krivulje, po kateri
narasca Stevilo vrst S ob spreminjanju povrsine
A. Pri majhnih povrsinah (lokalne razmere) je
vrednost z visoka, z = 0,25, ob ze relativho
majhni spremembi povrsine lahko pride do
velike spremembe v Stevilu vrst. Pri srednje
velikih  povrsinah  (regionalne razmere) je
vrednost z majhna, z = 0,02 in tudi ob velikih
spremembah povrsine ja sprememba v Stevilu
vrst majhna. Na povrsinah velikosti kontinentov
(globalne razmere) je vrednost z srednja, z =
0,12. Pri majhnih povrsinah se lahko pojavi
ucinek malega otoka, to je odstopanje od
pricakovanega odnosa med vrstnim bogastvom
in velikostjo povrsine. V takem primeru je vrstno
bogastvo manjSe in neodvisno od povisine,
dokler povrsina ne doseze dolocenega praga
velikosti, oz. je stopnja rasti vrstnega bogastva
manjsa, kot je znacilna za vecja obmocja.

Potencni oz. linearni model ne razlozita vedno
najbolje odnosa med Stevilom vrst in povrsino
obmocja. V literaturi je opisanih ve¢ kot 20
modelov SAR odnosa. Na primerih je prikazana
uporaba R paketa 'sars', ki izracuna vse modele
in med njih poisce najbolj prilegajocega. Izracun
ob regresijskih parametrih vkljucuje
koeficient ~ R*  Akaikov
informacijski kriterij AIC ter izris regresijske

determinacijski

krivulje, informacijo o obliki regresijske krivulje
(linearna, konveksna ali sigmoidna) in tudi ali
krivulja doseze asimptoto.

Odnos med vrstnim bogastvom in povrsino
ozemlja, zapisan v obliki regresijskega modela,
lahko uporabimo za napovedovanje stevila vrst
Se neraziskanega ozemlja z znano povrsino.
Druga oblika uporabe regresijskega modela je v
primerjavi  dejansko  izmerjenega  vrstnega
bogastva s pricakovano vrednostjo. Iz tega lahko
izpeljemo zakljucek, ali je obmocje bogatejse ali
revnejSe od pricakovanja. Vrednost z iz
regresijske  modela je cenilka, s katero
primerjamo bogastvo razlicnih taksonomskih
skupin, ali pa z njim primerjamo vrstno bogastvo
razlicnih obmodij.
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Odnos med vrstnim bogastvom in povrSino ozemlja SAR (ang. Species-area
Relationship) opisuje vzorec v katerem narasca Stevilo vrst ob vecanju povrsine obmodja.
Odnos temelji na zakonitosti, da vec¢ja obmocja omogocajo prezivetje in evolucijo veéjemu
stevilu vrst. Najbolj osnoven in univerzalen zapis odnosa med vrstnim bogastvom in

povrsino je definiran z Arrheniusovo enacbo:
S =cA?,

kjer je § Stevilo vrst, A povrsina ozemlja, ¢ preseciSce regresijske premice in Y osi ter g
smerni koeficient regresijske premice. Koeficienta ¢ in g izracunamo iz podatkov s
pomocjo regresijske analize (Slika 8.1). Na logaritemski skali (log-log odnos) sta stevilo
vrst in povrsina v linearnem odnosu (Slika 8.1), pri tem je vrednost ¢ zacetna vrednost ¥

osi, g pa naklon premice:

logS =logc + zlogA.
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Slika 8.1 Odnos med povrsino A in vrstnim bogastvom S na surovih (a) in logaritemskih (b) vrednostih.

Pri obravnavi celotnega razpona merilne skale, od majhnih povtsin (nekaj m? do
globalnega obsega (povrsina kontinenta) ima krivulja odnosa SAR sigmoidno obliko ¢rke
S (Slika 8.2). Na lokalnem merilu (manjse povrsine) je krivulja strma, na regionalni skali
(srednje velike povrsinah) je polozna in na globalnem merilu (velike povrsine) spet strma.
V obravnavi malih povssin je lahko prisoten tudi ucinek malega otoka. Kot lokalne
povrsine v tem poglavju obravnavamo jadranske otoke in kot regionalne povrsine

evropske drzave in kot globalne kontinente.

Vsebina poglavja je narejena po temeljni literaturi Brown (1995), Rosenzweig (1995) in
Triantis in sod. (2021).
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Ucinek malega otoka SIE (ang. Small-island Effect). Pri obravnavi obmocij z malimi
povrsinami prihaja do odstopanja od pricakovanega odnosa med vrstnim bogastvom in
velikostjo povrsine. To odstopanje se imenuje ucinek malega otoka (Slika 8.2). Vrstno
bogastvo na malih obmocij je lahko manjse in neodvisno od povrsine, dokler povrsina ne
doseze dolocenega praga velikosti, oz. je stopnja rasti vrstnega bogastva na manjsih
povrsinah nizja, kot je znacilna za vec¢ja obmocja (Gao in Wang 2021). Ucinek malega
otoka razlozimo s hipotezama: 1. hipoteza pestrosti habitatov — na majhnih povrsinah
praviloma ni vec¢jih in raznolikih habitatov. 2. otoska hipoteza — v skladu z otoskim
ucinkom je vrstno bogastvo opredeljeno z ravnovesjem med oddaljenostjo otoka od celine
in velikostjo otoka. Prepoznali smo vec¢ dejavnikov, ki vplivajo na prag velikosti obmocja,
pod katerim vrstno bogastvo neodvisno variira: 1. tip obmocja; 2. taksonomska skupina;

3. velikost obmocja.

o Lokalno Regionalno Globalno g m
P merilo merilo merilo ®© =
n : : > @®
® @ E
D‘J —_—
O
o
2 = IS
o
2 = L
] —
g 3 S
= L @
()] w
o
-l
— A BC D
Log Povrsina Vrstno bogastvo
Slika 8.2 Odnos med Stevilom vrst in povrsino Slika 8.3 Diagram odnosov med velikostjo otoka,
ozemlja na majhnem, lokalnem, regionalnem in njegovo oddaljenostjo od celine ter stopnjo
globalnem merilu; SIE — u¢inek malega otoka. priseljevanja in izumiranja. Presecisca krivulj

(oznacena z A, B, C in D) oznacujejo ravnovesje
v Stevilu vrst kot posledico kombinacije

dejavnikov.

Odnos med $tevilom vrst in povriino ozemlja SAR izhaja iz otoske diverzitete. Stevilo
vrst na otoku je odvisno od ravnovesja (ang. Equlibrium) dejavnikov iz dveh skupin:
geografskih in evolucijskih. Geografska dejavnika sta velikost otoka in njegova oddaljenost
od celine, evolucijska dejavnika sta stopnja izumiranja in stopnja priseljevanja (sin.
imigracije) (Slika 8.3).
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1
_£™ PRIMERS8.1
, Vrstno bogastvo jadranskih otokov — podatki

Tabelari¢na in graficna predstavitev Stevila vrst iz treh razredov kopenskih vretencarjev:

dvozivke, plazilci in sesalci na 14 otokih v Jadranskem morju (Slika 8.4, Preglednica 8.1).

Primer raziskave SAR odnosa na lokalnem merilu. Raziskavo sta izvedla Krystufek in

Kletecki (2007).
25
20
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I u dvozivke
810
2 plazilci
I | I I I I | I I o
Lk ail il |, Ll
Cres Kk Pag  Silba Dugi Ugljan Bra¢ Hvar LastovoKorcula Vis — Mljet

otok

Otoki

Slika 8.4 Stevilo vrst sesalcev, plazilcev in dvoZivk na otokih v Jadranskem morju.

Preglednica 8.1 Povrsina otoka in Stevilo vrst dvoZivk, plazilcev in sesalcev na otoku

Povtsina km2 DvoZivke Plazilci Sesalci

Cres 404 7 20 9
Krk 410 7 22 10
Rab 91 4 12 7
Pag 285 3 13 7
Silba 15 1 6 3
Dugi otok 124 3 9 4
Ugljan 52 0 7 5
Brac 395 2 14 7
Hvar 300 3 18 8
Lastovo 47 1 7 6
Korcula 276 2 12 7
Vis 90 1 8 4
Mljet 100 2 13 5
Solta 59 2 8 5
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£ y- PRIMER 8.2

Vrstno bogastvo jadranskih otokov

Odnos med Stevilom vrst in povrsino predstavimo na logaritmiranih vrednostih z
enostavno linearno regresijo. Rezultat je podan z regresijsko premico in regresijsko
enacbo. Najvisje vrstno bogastvo na otokih izkazujejo plazilci v razponu od 6 do 22 vrst
s povprecno vrednostjo 12 vrst; sesalcev je v povprecju 6 vrst na otok (razpon od 3 do 10
vrst). Pricakovano je najmanj dvozivk, povprec¢no so na otoku 3 vrste (razpon od 0 do 7
vrst). Iz smernih koeficientov regresijskih enacb ugotavljamo, da z naras¢anjem povrsine
otoka najhitreje narasca vrstno bogastvo dvozivk (z = 0,478) in najpocasneje narasca
stevilo vrst sesalcev (3 = 0,280) (Slika 8.5).
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Log Povrsina otoka
® LOGdvozivke LOGplazilci
® 1OGsesalei —  eeeeeeens Linearna (LOGdvozivke)
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Slika 8.5 Rezultat Log-Log regresijske analize med Stevilom vrst in povrS§ino ozemlja.

k4
S 1
€™ PRIMERS3
:‘5',\ Vrstno bogastvo evropskih drZav

Primer raziskave na regionalnem merilu in odnos med Stevilom vrst in povrsino 31
evropskih drzav. Analiza je izvedena na logaritmiranih vrednostih z enostavno linearno
regresijo. Rezultat je podan z regresijsko premico in regresijsko enacbo. V primeru
regionalnega merila so spremembe Stevila vrst minimalne tudi ob znatnih spremembah

povisine. Zato so vrednosti smernih koeficientov nizke in komaj vecje od nic, od 0,01 do
0,10 (Slika 8.06).
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Slika 8.6 Log-Log odnos med povrsino in vrstnim bogastvom dvoZivk, plazilcev, ptic in sesalcev za 31
evropskih drZav.

Ko poznamo regresijski odnos med velikostjo povrsine in stevilom vrst, lahko podamo
dva tipa napovedi:

1. lahko napovemo stevilo vrst za neraziskano povrsino;
2. za znano povrsino podamo oceno, ali je ugotovljeno stevilo vrst v skladu s
pricakovanyji, ali je obmocje vrstno bogatejse in ali je vrstno revnejse od pricakovanj.

Biodiverziteto stirih skupin vretencarjev (Preglednica 8.2) v Sloveniji smo primerjali s
pricakovano vrstno pestrostjo iz napovednega modela iz zgornje analize. Zastavili smo
raziskovalno vprasanje: Ali je biodiverziteta tetrapodov v Sloveniji v skladu z modelom
SAR. Oblikovali smo nicelno in alternativno hipotezo: Ho = biodiverziteta je v skladu z
modelom SAR; H. = biodiverziteta odstopa od modela SAR. Stopnjo zaupanja smo
postavili na 5 % odstopanje.

Iz literature smo povzeli vrstno pestrost in iz regresijskega modela napovedali pricakovano
Stevilo vrst in izracunali razliko: AS = Sopazovana - Snapovedana (Preglednica 8.2). Glede na
sprejete hipoteze vidimo, da biodiverziteta v vseh Stirih primerih odstopa od pricakovane.
V treh primerih je bogatejsa od pricakovanj (sesalci, plazilci in dvozivke) in v enem
primeru (ptici) revnejsa.

Preglednica 8.2 Stevilo opazovanih in napovedanih vrst v Sloveniji

S Opazovana S Napovedana SRazlika Hipoteza

Sesalci 81 68 +13 H, bogatejse
Dvozivke 19 15 +4 H, bogatejse
Plazilci 27 14 +13 H, bogatejse
Ptici 313 334 -21 H, revnejse
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1
_4£™ PRIMER 8.4
,‘g\ Vrstno bogastvo kontinentov

Za primer odnosa med Stevilom vrst in povrsino na globalnem nivoju smo primerjali
vrstno bogastvo ptic na treh kontinentih: Juzna Amerika, Severna Amerika in Afrika,
podatke smo povzeli po Cody (1975). Kontinenti so primetljive velikosti, favne pa so se
razvijale bolj ali manj neodvisno ena od druge. Na sliki vidimo, da so regresijske premice
skoraj prekrite, to najprej pomeni, da so kontinenti podobne velikosti, in drugic, da imajo
podobno vrstno bogastvo. Druga ugotovitev je, da so tudi smerni koeficienti regresijskih
enacb primerljive vrednosti (od 0,122 do 0,139) (Slika 8.7). Ta rezultat interpretiramo, da
je evolucija ptic na razlicnih kontinentih potekala z identicno dinamiko.
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Slika 8.7 Log-Log odnos med povrsino ozemlja in vrstnim bogastvom ptic za JuzZno Ameriko, Severno
Ameriko in Afriko.

Iskanje prilegajocega se modela. Potencni oz. linearni model pogosto ne razlozita
najbolje odnosa med povrsino obmodja in stevilom vrst. Razvitih je vec regresijskih
modelov za opis odnosa med povrsino in vrstnim bogastvom. V literaturi je opisanih vec
kot 20 modelov SAR odnosa, implementirani so v R paket 'sars" (Matthews in sod. 2019).
V nadaljevanju je za vsak model navedeno: ime modela; funkcionalno ime; oblika krivulje
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in regresijska enacba, v kateri so: § — Stevilo vrst; .4 — vzorcena povirsina; d, ¢, g in fso
parametri, ki jih izracunamo.

Asimptoti¢ni; sar_asymp(); konveksna; S = d — cz4

Beta-P; sar_betap(); sigmoidna; S = d(1 — ((é)z)_f )

Chapman-Richatds; sar_chapman(); sigmoidna; S = d(1 — exp(—zA)¢

Logaritemski; sar_loga(); konveksna; S = ¢ + z log(4)

Razsirjen potenéni 1; sar_epm1(); konveksna/sigmoidna; S = ¢ A? 4%
)

Razgirjen potencni 2; sar_epm?2(); sigmoidna; S = ¢ A¥ 4

Gompertz; sar_gompertz(); sigmoidna; S = d exp (— exp(—z(4 — ¢)))

Kobayashi; sar_koba(); konveksna; S = ¢ log (1 + é)

Linearni; sar_linear(); linearna: S = ¢ + zA

c
f+A~Z

Logisti¢ni; sar_heleg(); sigmoidna; § =

d
Monod; sar_monod(); konveksna; S = P

[
ta
. o d
Morgan-Mercer-Flodin; sar_mmf(); sigmoidna; S = —
1+cA™%

Negativni eksponentni; sar_negexpo(); konveksna; S = d(1 — exp(—zA))
Persisten¢na funkcija 1; sar_p1(); konveksna; S = cA? exp (—dA)
Persisten¢na funkcija 2; sar_p2(); sigmoidna; S = cA? exp (_Tfi)

Potencni; sar_power(); konveksna; S = cA?

Rosenzweig potenéni: sar_poweR(); konveksna; S = f + cA?
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c+zA

Racioinalni; sar_ratio(); konveksna; § = Trda

Weibull-3; sar_weibull3(); sigmoidna; S = d(1 — exp(—cA?))
Weibull-4; sar_weibull4(); sigmoidna; S = d(1 — exp(—cA?)”

Za vsak posamezni model izvedemo izracun prostih parametrov modela in preverimo
prileganje modela k dejanskim podatkom. Izracun ob prostih parametrih 4, ¢ 3 in f
vklju¢uje determinacijski koeficient R? in Akaikov informacijski kriterij AIC ter iztis
regresijske krivulje. Multipli SAR pristop omogoca istocasni izracun vseh modelov in
izracun statisticnih parametrov. Najbolj prilegajo¢i se model prepoznamo po najvisji
vrednosti R? in najnizji vrednosti AIC (za AIC glej razlago v Poglavju 15 Regtesija).
Izracun dopolnjuje informacija o obliki regresijske krivulje (linearna, konveksna ali
sigmoidna) in ali krivulja doseze asimptoto.

1
&£™ PRIMERS.S5
:‘3\ Iskanje prilegajocega se modela

Podatke o vrstnem bogastvu dvozivk, plazilcev in sesalcev na jadranskih otokih
(Preglednica 8.1) smo vkljucili v preverjanje, kateri od modelov najbolje razlozi odnos med
stevilom vrst in povrsino otoka. V analizo smo vkljucili surove podatke (za razliko od
predhodne analize, kjer je predstavljen log-log odnos). Posamezno taksonomsko skupino
smo loceno analizirali, in sicer najnizjo vrednost AIC. in najvis§jo vrednost
determinacijskega koeficienta R? za dvozivke izkazuje Rosenzweigov potencéni model, ki
razlozi 64 % variabilnosti v Stevilu vrst dvozivk (Preglednica 8.2.a). V primeru plazilcev in

sesalcev je najustreznejsi linearni model, ki razlozi 78 % in 71 % variabilnosti (Preglednica
8.2. b, c).

Preglednice 8.2 a, b, c Rezultati treh najuspesnejSih modelov regresijske analize med povrsino otokov
in Stevilom vrst za a) dvoZivke, b) plazilce in c) sesalce. Navedeni so regresijski modeli, uteZ, korigiran
Akaikov informacijski kriterij AIC., determinacijski koeficient R?in prilagojeni determinacijski
koeficient RZ, oblika krivulje ter informacija ali krivulja doseZe asimptoto

a) dvozivke

Model Utez AICc R? Rz (0))11% Asimptota
1 | powerR | 0,234 | 57,436 | 0,641 | 0,534 | konveksna navzdol | ne

linear 0,149 | 58,330 | 0,490 | 0,397 | linearna ne
3 | power | 0,124 | 58,695 | 0,476 | 0,381 | konveksna navzgor | ne
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b) plazilci
Model  Utez AICc R? R2, Oblika Asimptota
1 | linear | 0,290 | 71,605 | 0,775 | 0,734 | linearna ne

power | 0,193 | 72,416 | 0,762 | 0,718 | konveksna navzgor | ne
3 | koba 0,090 | 73,940 | 0,734 | 0,686 | konveksna navzgor | ne

c) sesalci
Model Utez AICc R? Rz Oblika Asimptota
1 | linear | 0,299 | 49,333 | 0,709 | 0,656 | linearna ne

2 | power | 0,178 | 50,368 | 0,686 | 0,629 | konveksna navzgor | ne
3 | koba 0,098 | 51,556 | 0,658 | 0,596 | konveksna navzgor | ne

R > package = »sars«

#podatki za dvozivke

mm_otok <- sar_average(data = dvo_otok)
mm_otok

summary(mm_otok)

I - .
o
1
_£™ PRIMER 8.6
;‘é’s Prilegajoci se model — dvoZivke

V predhodnem preverjanju in iskanju, kateri model najbolje razlozi odnos med Stevilom

vrst dvozivk in povrsino otoka, smo ugotovili, da je to Rosenzweigov potencni model, ki
ima obliko § = f+ ¢ * A"z, Vrednosti parametrov modela so predstavljene v Preglednici
8.3 in graficna predstavitev odnosa na Sliki 8.8.

Preglednica 8.3 Vrednosti parametrov Rosenzweigovega potenc¢nega modela regresijske analize in
vrednosti ~testa med Stevilom vrst dvozivk in povr§ino otoka

Parameter Vrednost Std. napaka t p
f 1,7231 0,4105 4,1979 0,0015
C 0,00001 <0,00001 0,0095 0,9926
z 26,8780 17,4290 1,5421 0,1513

PowerR

Area

Slika 8.8 Prikaz regresijske krivulje v poten¢nem regresijskem modelu med velikostjo otoka in Stevilom
vrst dvozivk.
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R > package = »sars«

#podatki za dvozivke

fit_dvo <- sar_powerR(data = dvo_otok)
fit_dvo

plot(fit_dvo)

summary(fit_dvo)

PRIMER 8.7

Prilegajoci se model — plazilci in sesalci

V predhodnem preverjanju modelov smo ugotovili, da linearni model najbolje razlozi
odnos med stevilom vrst plazilcev ter sesalcev in povrsino otoka. Model ima obliko § = ¢
+ m A. Vrednosti parametrov modelov so predstavljeni v Preglednicah 8.4.a, b in graficna
predstavitev odnosa na Sliki 8.9.

Preglednica 8.4 Vrednosti parametrov linearnega modela regresijske analize in vrednosti +testa med
povrsino otoka ter Stevilom vrst plazilcev in sesalcev

a) plazilci

Parameter Vrednost Std. napaka t p
c 06,3726 1,1095 5,7439 0,0001
m 0,0301 0,0047 06,4311 0,0000
b) sesalci
Parameter Vrednost Std. napaka t p
c 4,0535 0,5008 8,0939 0,0000
m 0,0114 0,0021 5,4022 0,0002

Linear model

Species richness

Species richness

I._._Inaar model

o Area

Slika 8.9 Prikaz regresijske premice v linearnem regresijskem modelu (Linear model) med Stevilom vrst
(Species richness) plazilcev (levo) ter sesalcev (desno) in velikostjo otoka (Area).
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R > package = »sars«

#plazilci

fit_plaz <- sar_linear(data = plaz_otok)
fit_plaz

plot(fit_plaz)

summary(fit_plaz)

#sesalci

fit_ses <- sar_linear(data = ses_otok)
fit_ses

plot(fit_ses)

summary(fit_ses)summary(fit_dvo)

Zakljulki

— Z odnosom med povrsino in vrstnim bogastvom opisujemo spremembo Stevila vrst

ob spremembi povrsine.

— Vedja obmocja omogocajo evolucijo in prezivetje veéjemu Stevilu vrst kot manjsa
obmocdja.

— Odnos med povrsino in vrstnim bogastvom ima praviloma potencno obliko.

— Primerjave med vrstnim bogastvom in povrsino praviloma izvajamo na logaritemsko
transformiranih podatkih, zapiSemo jih v obliki linearne regresijske enacbe
log$ = loge + zlogA.

— Smerni koeficient g opise strmino krivulje, po kateri narasca Stevilo vrst § ob
spreminjanju povrsine 4. Pri majhnih povrsinah (lokalne razmere) je vrednost g visoka
z 2 0,25, ob Ze relativho majhni spremembi povrsine lahko pride do velike spremembe
v Stevilu vrst. Pri srednje velikih povrsinah (regionalne razmere) je vrednost ¢ majhna
z = 0,02, tudi ob velikih spremembah povrsine ja spremembah v Stevilu vrst majhna.
Na povrsinah velikosti kontinentov (globalne razmere) je vrednost g srednja z = 0,12.

— Pri majhnih povrsinah se lahko pojavi ucinek malega otoka, kjer je vrstno bogastvo
manjse in neodvisno od povrsine, dokler povriina ne doseze dolocenega praga
velikosti.

— Opisanih je ve¢ kot 20 modelov SAR odnosa, implementirani so v R paketa sars’, ki
izracuna vse modele in med njimi poiSc¢e najbolj prilegajocega se. Izracun vsebuje
regresijske parametre, determinacijski koeficient R?, Akaikov informacijski kriterij AIC,
izris regresijske krivulje, informacijo o obliki regresijske krivulje (linearna, konveksna
ali sigmoidna) ter ali krivulja doseze asimptoto.



204 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

— Zapis v obliki regresijskega modela uporabimo za napovedovanje Stevila vrst Se
neraziskanega ozemlja z znano povrsino.

— Zapis v obliki regresijskega modela uporabimo za primerjanje dejansko izmerjenega
vrstnega bogastva s pricakovano vrednostjo, iz cesar zaklju¢imo, ali je obmocje
bogatejse ali revnejSe od pricakovanja.

— Vrednost g iz regresijskega modela uporabimo kot cenilko za primerjavo vrstnega
bogastva razlicnih taksonomskih skupin, ali pa z njo primerjamo vrstno bogastvo
razlicnih obmodij.
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9. poglavje: Vrstno bogastvo v gradientu geografske Sirine
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Vrstno bogastvo naras¢a od polov proti
tropskim obmocjem. Je najbolj prepoznaven
biodiverzitetni vzorec v makroekologiji. Krivulja
porazdelitev vrstnega bogastva dosega vrh okrog
ekvatorja. Polovica krivulje, ki opisuje juzno
poloblo, monotono upada; druga polovica
krivulje, ki opisuje severno poloblo, ima
kompleksnejso obliko, upada od ekvatorja do
priblizno 30”. Sledi prevoj krivulje, ki se v
primeru ptic in sesalcev celo obrne navzgor, v
primeru dvozivk pa se strmina zmanjsa. Pri
geografski §irini okrog 60° pride do ponovnega
prevoja in krivulja strmo upade. Vzorec
ohranjanja vrstnega bogastva pri pticah in
sesalcih oz. njegovega manjSega upadanja pri
dvozivkah v razponu med 30’ in 60’ je posledica
velikih povrsin kopnega v teh geografskih
Sirinah.

Evolucijski dejavniki, ki oblikujejo vzorec
vrstnega bogastva vzdolz gradienta geografske
sirine, vplivajo na odnos med speciacijo vrst in
izumiranjem vrst. Predlagani so trije scenariji za
razlago  visjega  vrstnega  bogastva  na
ekvatorialnem obmodju: 1. po prvem modelu je
izumiranje vrst konstantno po celotni geografski
§irini, ~stopnja  speciacije je visoka na
ekvatorialnem obmodju in nizka na polih; 2. po
drugem modelu je stopnja speciacije konstantna
po celotni geografski Sirini, stopnja izumiranja je
visje ob polih in nizka ob ekvatorju; 3. v tretjem
modelu je biodiverzitetni vzorec posledica
visoke stopnje speciacije ob ekvatorju in visoke
stopnje izumiranja ob polih; vrste se premikajo
1z tropskih k zunaj tropskim obmoc¢jem.

Vec hipotez razlaga biodiverzitetni vzorec z
geofizikalnimi, klimatskimi in ekoloskimi vzroki.
Biodiverzitetni vzorec vzdolz geografske Sirine
sovpada z vec¢ skupinami dejavnikov: 1. velikost
povrsine; 2. gradient klimatskih razmer, npr. od
pola proti ekvatorju se veca jakost soncevega

sevanja, visajo  povprecne  temperature,
zmanjSuje stevila dni s snezno odejo, visa zracna
vlaga; 3. zemeljska zgodovina s prisotnostjo
ledenih dob in 4. evolucijska dogajanja, stopnja

diverzifikacije in starost evolucijskih linij.

Odnos med geografsko S$irino in vrstnim
bogastvom je opisan z enacbo: § = ¢ + 3L, kjer
je S Stevilo vrst, L je geografska $irina, ¢in g sta
koeficienta, ki ju izracunamo iz podatkov. Na
projekciji sta Stevilo vrst in geografska Sirina v
linearnem odnosu, pri tem je vrednost ¢ zacetna
vrednost na Y osi in g je smerni koeficient
regresijske premice.

Odnos med vrstnim bogastvom in razlagalnimi
spremenljivkami  analiziramo s  pomocjo
korelacijske analize, s katero podamo jakost in
smer povezave. Ter linearne in nelinearne
regresijske analize, s katero razlozimo kolicino
spremembe vrstnega bogastva ob spremembi
neodvisne spremenljivke. Vzorec pogosto
razlagamo s klimatskimi spremenljivkami;
dogovorjenih je 19 bioklimatskih spremenljivk.
Za enostavnejso predstavitev odnosa med klimo
in vrstnim bogastvom, 19  bioklimatskih
spremenljivk reduciramo v klimatske glavne
komponente, s  katerimi  poenostavljeno
razlagamo klimo ter iS¢emo povezavo med
klimo in vrstnim bogastvom.
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Biodiverziteta narasc¢a od polov proti tropskim obmocjem, to oznacujemo kot gradient
vrstnega bogastva vzdolZ geografske Sirine (ang. Latitudinal Diversity Gradient LDG
oz. Latitudinal Biodiversity Gradient LBG) (Sliki 9.1 in 9.2). Je najbolj prepoznaven
biodiverzitetni vzorec v makroekologiji.
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Slika 9.1 Povprecna vrednost vrstnega bogastva glede na geografsko $irino za dvoZivke, ptice in sesalce
(vzeto iz: Marin in Hedges 2016). Krivulje porazdelitve vrstnega bogastva dosegajo vth okrog ekvatorja
(Slike a, b in c). Polovica krivulje, ki opisuje biodiverziteto juZnega pola, monotono upada; druga
polovica krivulje, ki opisuje biodiverziteto severnega pola, monotono upada od ekvatorja do pribliZno
300. Sledi prevoj krivulje, ki se v primeru ptic in sesalcev celo obrne navzgor, v primeru dvoZivk pa se
strmina zmanj$a. Pri geografski $irini okrog 60° pride do ponovnega prevoja in krivulja strmo upade.
Vzorec ohranjanja vrstnega bogastva pri ptiCih in sesalcih oz. njegovega manjSega upadanja pri
dvozivkah v razponu med 30° in 60° je posledica velikih povrsin kopnega v teh geografskih Sirinah. Na
zemljevidu sveta so s toplej$imi barvami oznacena obmocja z vi§jim vrstnim bogastvom in s
hladnejsimi barvami obmocja z manjSim bogastvom vrst (Slike d, e in f).
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Slika 9.2 Porazdelitev vrstnega bogastva kopenskih vretencarjev. Primer biodiverzitetnega vzorca vzdolZ
gradienta geografske Sirine. Visoke koncentracije biodiverzitete, predvsem okrog ekvatorialnega pasu,
so oznacene z rdeco barvo. Barvni spekter proti vijoli¢ni barvi oznacuje upadanje biodiverzitete proti
poloma (vzeto iz: Mannion in sod. 2014).

Razumevanje evolucijskih dejavnikov, ki oblikujejo vzorec vrstnega bogastva vzdolz
gradienta geografske Sirine, je predmet znanstvenih debat raziskovalcev biodiverzitete in
makroeckologov. Temelj razlage je odnos med speciacijo vrst in izumiranjem vrst.
Predlagani so trije scenariji (Slika 9.3), ki bi lahko privedli do visjega vrstnega bogastva na
ekvatorialnem obmodcju. Po prvem modelu je izumiranje vrst konstantno po celotni
geografski irini. Speciacija je visoka na ekvatorialnem obmocju in nizka na polih (Slika
9.3.a). Po drugem modelu je speciacija konstantna po celotni geografski $irini; izumiranje
je visje ob polih in nizko ob ekvatorju (Slika 9.3.b). V tretjem modelu je biodiverzitetni
vzorec posledica visoke stopnje speciacije ob ekvatorju in visoke stopnje izumiranja ob

polih (Slika 9.3.c).
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Slika 9.3 Trije moZni modeli zmanjSevanja biodiverzitete proti poloma oz. njenega vecanja proti
tropskim obmocjem. A) Model »tropi zibelka biodiverzitete«, po katerem imajo tropska obmocja
najviSjo stopnjo speciacije in polarna najniZjo; stopnja izumiranja je konstantna po celotnem gradientu
geografske Sirine. B) Model »tropi muzej biodiverzitete«, po katerem je stopnja speciacije konstantna in
je stopnja izumiranja najniZja v tropih. C) Model »odhod iz tropov«, kjer imajo tropska obmocja
najvisjo stopnjo speciacije; istoasno je stopnja izumiranja najniZja v tropih, vrste se premikajo iz
tropskih k zunaj tropskim obmod&jem. Legenda: modra Crta — stopnja speciacije, rdeca Erta — stopnja
izumiranja, ¢rtkana ¢rta — ekvator, zelena ¢rta — disperzija vrst izven tropov (vzeto iz: Mannion in sod.
2014).
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Postavljenih je vec hipotez, s katerimi skusajo vzorec razloziti z geofizikalnimi, klimatskimi
in ekoloskimi vzroki. Vse dosedanje hipoteze imajo tudi pomanjkljivosti. Biodiverzitetni
vzorec vzdolz gradienta geografske Sirine sovpada z ve¢ skupinami dejavnikov: 1. velikost
povtsine; 2. gradient klimatskih razmer, npr. od pola proti ekvatorju se veca jakost
soncevega sevanja, visajo povprecne temperature, zmanjsuje Stevila dni s snezno odejo,
viSa zracna vlaga; 3. zemeljska zgodovina, prisotnost ledenih dob in 4. evolucijska
dogajanja, stopnja diverzifikacije in starost evolucijskih linij. V nadaljevanju so navedene
glavne hipoteze s katerimi razlagamo biodiverzitetni vzorec.

Hipoteza geografskega obmocja (ang. Geographical Area Hypotesis) temelji na
dejstvu, da so tropska obmodja po povrsini najvecji biom in velika obmocja lahko
podpirajo ve¢ vrst. Veéja povrsina tropskega obmocja vrstam omogoca vecje obmocje
razsirjenosti (areal), in posledi¢no vecjo Stevilénost populacij. Prav tako imajo vrste z vecjo
razSirjenostjo nizjo stopnjo izumiranja. In Se dodatno, za vrste z velikim obmocjem
raz§irjenosti je vecja verjetnost alopatricne speciacije. Kombinacija nizke stopnje
izumiranja in visoke stopnje speciacije je omogocila visjo stopnjo vrstne pestrosti v tropih.
Vpliv geografskega obmocja na vzorec biodiverzitete je zelo odvisen od merilne skale;
predvsem zelo vplivajo vrste z majhnim obmocjem razsirjenosti v primerjavi z vrstami z
obsezno razsirjenostjo.

Energetska hipoteza (ang. Species Energy Hypothesis) temelji na domnevi, da kolicina
razpolozljive energije omejuje vrstno bogastvo. Torej, povecanje sonceve energije (v
kombinaciji s pogostostjo vode) pri nizkih geografskih Sirinah (blizu ekvatorja) povecuje
neto primarno produkcijo (fotosintezo). Po predpostavki te hipoteze visja primarna
produkcija omogoca vecje stevilo osebkov in vecje stevilo vrst. Po energetski hipotezi se
stopnja izumiranja proti ekvatorju znizuje kot posledica Stevilénejsih in stabilnejsih
populacij na racun vecje kolicine dostopne energije v tropih in to je privedlo k vi§jemu
vrstnemu bogastvu.

Hipoteza ostre klime (ang. Climate Harshness Hypothesis) je Se ena hipoteza, povezana
s klimo. Hipoteza temelji na domnevi, da je diverzitetni gradient vzdolz geografske Sirine
posledica fizioloske tolerance na ugodnejSo klimo. Klimatske razmere na nizjih
geografskih Sirinah (blizje ekvatorju) so ugodnejse, kot so na vi§jih geografskih Sirinah
(proti poloma), kjer je hladneje in bolj suho kot v tropih.

Hipoteza stabilne klime (ang. Climate Stability Hypothesis) je podobna hipotezi ostre
klime, predvideva pa, da je stabilnost klime pri nizjih geografskih Sirinah razlog vecje
pestrosti. Nihajoc¢i okoljski dejavniki po tej hipotezi povecajo stopnjo izumiranja in
zavirajo speciacijo. Konstantno okolje omogoca vrstam uspesnejSo specializacijo na
predvidljive naravne vire in s tem ozje ekoloske nise in speciacijo.
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Hipoteza histori¢nih preobratov (ang. Historical Perturbation Hypothesis) predvideva
nizjo biodiverziteto v visjih geografskih sirinah kot posledico poledenitev. Na obmodjih,
ki so bila pod ledenim pokrovom, $e ni preteklo dovolj casa, da bi ga vrste ponovno
kolonizirale. Po tej hipotezi vrstno bogastvo zmernih obmocij $e ni doseglo optimalnega
stanja, zato tam Stevilo vrst Se narasca.

Stopnja diverzifikacije (ang. Evolutionary Rate Hypothesis) hipoteza predvideva visjo
stopnjo speciacije v tropih in s tem visjo biodiverziteto na nizjih geografskih sirinah (blizje
ckvatorju). Visja stopnja evolucije v tropih je po tej hipotezi posledica visje temperature
okolja, visje stopnje mutacij, krajSega generacijskega ¢asa in hitrejsih fizioloskih procesov.

Hipoteza efektivnega evolucijskega Casa (ang. Hypothesis of Effective Evolutionary
Time) predvideva, da je diverziteta pogojena z dolzino casovnega obdobja z bolj ali manj
stabilnimi razmerami v ekosistemu.

Biotska hipoteza (ang. Biotic Hypothesis) predvideva, da so medvrstni odnosi, kot so
kompeticija, predacija, mutualizem in parazitizem izraziteje izrazeni v tropih. Posledica teh
intenzivnejsth medvrstnih odnosov je visja stopnja koeksistence in specializacije vrst, kar
privede do visje speciacije v tropih.

Ucinek osrednjega obmocja MDE (ang. Mid-domain Effect) temelji na opazovanjih, da
se v srediscu velikega biogeografskega prostora prekrivajo obmocja razsirjenosti vecjega
stevila vrst. To pomeni, da je v srediscu prisotnih ve¢ vrst kot na robnem obmodju (npr.
terestricnih vrst sesalcev je vec v srediscu kontinenta, kot jih je proti robu). Na opisanem
spoznanju je narejen teoreticni model porazdelitve vrst, v katerem s pomocjo racunalniske
simulacije predvidimo teoreticni razpon porazdelitve vrst vzdolz gradienta. Dejanska
opazovanja porazdelitve vrst primerjamo s teoreti¢nim modelom in ugotavljamo ali so
vrste porazdeljene v skladu z napovedjo MDE ali ne.

Odnos med vrstnim bogastvom in geografsko Sirino podamo s pomocjo formule:
S=c+zL,

kjer je S Stevilo vrst, L je geografska Sirina, ¢ in g sta koeficienta, ki ju izra¢unamo iz

podatkov. Na projekciji sta Stevilo vrst in geografska Sirina v linearnem odnosu, pri tem je

vrednost ¢ zacetna vrednost na Y osi (vrednost kjer regresijska premica seka Y os) in g

smerni koeficient (naklon premice).

Vsebina poglavja je narejena po temeljni literaturi Brown (1995), Rosenzweig (1995) in
Latitudinal gradients in species diversity (2023).
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1
_£ ™ PRIMER9.1
:‘é’s Vrstno bogastvo dvozZivk

Escoriza in Ruhi (2014) sta variabilnost v vrstnem bogastvu dvozivk (Slika 9.4) vzdolz
geografske sirine v zahodni Evropi razlozila s tremi ekoloskimi gradienti: povprecno letno
temperaturo, indeksom susnosti in kolicino biomase (Preglednica 9.1). Korelacijski
koeficienti med spremenljivkami okolja in vrstnim bogastvom so visoki in izkazujejo tesno
ujemanje Stevila vrst dvozivk z ekoloskimi pogoji. Dvozivke so heterotermni organizmi
ter odvisne od temperature okolice in z reprodukcijo vezane na vodne habitate. Zato se z
viSanjem povprecne letne temperatura njthovo bogastvo povecuje (r = 0,95), z vecanjem
susnosti pa zmanjsuje (r = -0,90) (Preglednica 9.2).

Preglednica 9.1 Okoljski gradienti za pet obmocij v zahodni Evropi: povprecna geografska §irina — (°);
povprecna letna temperatura (°C) — plT, indeks susnosti — IS, ((povprecne letne padavine/povpre¢na
letna potencialna evapotranspiracija)*10, pribliZek za razpoloZljivost vode, vrednosti okrog 0,02 — zelo
susno, >0,65 — vlazno); gostota biomasnega ogljika (m? C ha') — Biomasa (pribliZek za primarno
produkcijo); Stevilo vrst dvoZivk — St. vrst

Okoljski gradient /Obmogje Geo. Sirina | Biomasa St. vrst
Iberski polotok 40 13,4 6,3 332 28
Francija 45 10,1 10 18,8 19
juzna Nemcija 50 8,2 9,8 27,2 17
severna Nemcija in Danska 55 8,6 9,8 12,2 14
skandinavski polotok 60 3,1 16,3 18,1 9

Preglednica 9.2 Korelacijski koeficienti med posameznimi ekoloskimi spremenljivkami in Stevilom vrst
dvozivk

Biomasa

Geo. §irina  pIT | IS
pIT -0,94
IS 0,86 -0,97
Biomasa -0,70 0,55 | -0,54
-0,97 095 [-090] 0,76

Slika 9.4 Cesnovka Pelobates fuscus.
Foto. Franc Janzekovic.
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Y y- PRIMER 9.2

Vrstno bogastvo tetrapodov

Za 31 evropskih drzav smo z enostavno linearno regresijsko analizo prikazali odnos med

vrstnim bogastvom tetrapodov in geografsko Sirino (Sliki 9.5 in 9.6).
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Geografska Sirina

Slika 9.5 Vrstno bogastvo dvoZivk, plazilcev in dvoZivk v evropskih drZavah vzdolZ geografske Sirine.
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Slika 9.6 Vrstno bogastvo ptic v evropskih drzavah vzdolZ geografske Sirine.

Za proxy geografske sirine drzave smo vzeli geografsko sirino glavnega mesta. Regresijski
premici obeh homeotermnih organizmov (ptic in sesalcev) proti severu celo rahlo
narascata (smerna koeficienta regresijske enacbe sta pozitivna) in pri obeh heterotermnih
skupinah (dvozivke in plazilci) upadata (negativna smerna koeficienta). Narascajoci trend
vrstnega bogastva ptic in sesalcev v geografskih Sirinah med 30" in 60° je posledica dveh

dejavnikov, odnosa SAR in homeotermije. V tem pasu geografskih sirin je najve¢ kopnega,
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zato je odnos SAR ugoden, vecja povrsina podpira vecje vrstno bogastvo. Drugi vzrok je
kombinacija fiziologije (stalna telesna temperatura) in zmernih klimatskih razmer na tem
obmocju. To omogoca zadosten evolucijski odziv s stabilnim vrstnim bogastvom.

Padajoci trend vrstnega bogastva pri dvozivkah in plazilcih je seveda posledica nizanja

temperature proti severu. Kljub temu upad Stevila vrst ni zelo izrazit, kar kompenzira
ugodni SAR odnos.

1
_£™ PRIMERY.3
:‘g\ Vrstno bogastvo tetrapodov — bioklimatska razlaga

Klimatske razmere zelo neposredno vplivajo na fiziologijo vse biote, in s tem tudi na
vrstno bogastvo. Klima vpliva na primarno produkcijo, in s tem na kompleksnost
prehranjevalnega spleta, tako se izraza sekundarni vpliv na vrstno bogastvo. V ekoloskih
analizah operiramo s klimatskimi indeksi oz. bioklimatskimi spremenljivkami (ang.
Bioclimatic Predictors). Podatki pokrivajo celotno zemeljsko oblo in so prosto dostopni s
pomocjo razlicnih orodij. Predstavljamo paket »raster« (Hijmans 2020) iz programskega
okolja R. Poznamo 19 dogovorjenih bioklimatskih spremenljivk (O'Donnell in Ignizio,
2012), (Preglednica 9.2).

Preglednica 9.2 Pregled 19 bioklimatskih spremenljivk

Koda  Spremenljivka

BIO1 | Povpreéna letna temperatura (*100)

BIO2 | Povprecni dnevni razpon (mesecno povpredje (max. tem — min. tem.))
BIO3 | Izotermalnost (BIO2/BIO7) (*100)

BIO4 | Sezonskost temperature (standardna deviacija * 100)
BIO5 | Maksimalna temperatura vrocega meseca

BIOG6 | Minimalna temperatura hladnega meseca

BIO7 | Letni razpon temperature (BIO5 — BIOG)

BIO8 | Povprecna temperatura mokrega Cetrtletja

BIOY | Povprecna temperatura suhega cetrtletja

BIO10 | Povprecna temperatura vrocega Cetrtletja

BIO11 | Povprecna temperatura hladnega cetrtletja

BIO12 | Letne padavine

BIO13 | Padavine mokrega meseca

BIO14 | Padavine suhega meseca

BIO15 | Sezonskost padavin (koeficient variabilnosti)

BIO16 | Padavine mokrega Cetrtletja

BIO17 | Padavine suhega cCetrtletja

BIO18 | Padavine toplega cetrtletja

BIO19 | Padavine hladnega cetrtletja
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R > package = »raster«

r <- getData("worldclim",var="bio",res=10) # Priklic klimatskih podatkov
r <-r[[c(1:19)]] # Definiranje klimatskih spremenljivk
names(r) <- c("biol", ..., "bio19")

lats <- c(41.33, 48.2, 50.9, ....) # Definiranje lokalitet
lons <- ¢(19.8, 16.35, 4.53, ....)

coords <- data.frame(x=lons,y=lats)

points <- SpatialPoints(coords, proj4string = r@crs)
values <- extract(r,points)

df <- cbind.data.frame(coordinates(points),values)

df

write.table(df, file = "df.txt", sep="\t") # lzvoz podatkov

£ y- PRIMER 9.4

a4 Vrstno bogastvo tetrapodov — korelacije

Biodiverzitetni vzorec vrstnega bogastvo tetrapodov vzdolz geografske Sirine v Evropi
lahko deloma razlozimo s klimatski dejavniki.

V analizi Zelimo razloziti variabilnost vrstnega bogastva S (ena odvisna spremenljivka), z
bioklimatskimi znacilnostmi BIO (19 neodvisnih oz. razlagalnih spremenljivk). Prvi
pristop je izracun korelacijskega koeficienta med vsako posamezno BIO in S za
posamezno skupino zivali, ter interpretacija vpliva posamezne BIO na vrstno bogastvo.
Homeotermni skupini, ptice in sesalci, ne izkazujejo niti ene mocne povezave, to pomeni,
da vrstno bogastvo teh dveh skupin ni povezano z bioklimatskimi razmerami. Obe
heterotermni skupini, dvozivke in plazilci, izkazujeta ve¢ mocnih korelacij predvsem s
temperaturnimi spremenljivkami. Korelacija med BIO1 (povprecna letna temperatura) in
vrstnim bogastvom plazilcev je r = 0,837 in z vrstnim bogastvom dvozivk r = 0,587. Obe
povezavi sta pozitivni in mocni, kar pomeni, da stevilo vrst plazilcev in dvozivk narasca
ob narascanju temperature oz. upada ob nizanju povprecnih temperatur (Preglednica 9.3).
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Preglednica 9.3 Korelacijski koeficienti med vrstnim bogastvom tetrapodov (dvoZivke, plazilci, ptice,
sesalci) ter 19 bioklimatskimi spremenljivkami (BIO1 —19), in geografsko $irino (Y) in geografsko
dolZino (X). Mocne povezave |r| > 0,5 so v krepkem tisku

Dvo
-0,129 -0,078 | -0,315 | -0,095
-0,601 -0,880 | 0,183 | 0,140
0,587 0,837 | -0,124 | -0,142
0,548 0,628 | -0,081 | -0,198
0,400 0,511 0,035 | 0,018
4 20,091 | -0162 | 0,122 [ -0,108
0,623 0,853 | -0,138 | -0,242
0,398 0,587 | 0,009 | -0,028
0,092 0,084 | 0,117 | -0,162
8 0,183 -0,163 | -0,291 | -0,061
0,352 0,729 | 0,017 | -0,158
0,597 0,857 | -0,191 | -0,223
0,441 0,665 | -0,029 [ -0,050
0,117 | 0,034 | -0,055| 0,198
0,051 | 0,188 | -0224 | 0148
4 20205 | -0254 | 0,129 | 0236
0,109 0,349 | 0216 | -0,095
20,067 | 0,146 | 0,198 [ 0,160
-0,163 -0,213 | 0,096 | 0,225
8 -0,288 -0,553 | 0,054 | 0,171
0,025 0,369 | -0,137 | 0,157

R >

#Korelacija med St. vrst tetrapodov in bioklimatskimi spremenljivkami
#s = tabela z vrstnim bogastvom tetrapodov, df = bioklimatske
cor(SSsesalci, df)

cor(SSptici, df)

cor(SSplazilci, df)

cor(SSdvozivke, df)
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1
_£™ PRIMERY.5
1‘3\ Vrstno bogastvo tetrapodov - PCA

Drugi pristop obravnavanega odnosa med vrstnim bogastvom in klimo temelji na redukciji
stevila klimatskih spremenljivk, z zdruzitvi vseh 19 BIO v manjse stevilo komponent, ki
ohranijo variabilnost osnovnega niza podatkov. Analiza glavnih komponent PCA je
multivariatna statisticna metoda, s katero osnovni niz spremenljivk transformiramo na
nacin, da skupni del variance zdruzimo v nove »sinteti¢ne« spremenljivke, ki jih imenujemo
glavne komponente PC (ang. Principal Components). Analiza glavnih komponent PCA
temelji na korelacijski analizi in bolj, kot so osnovne spremenljivke med seboj povezane,
vi§ji kot so korelacijski koeficienti med njimi, vecji delez skupne variabilnosti razlozi 1.
glavna komponenta PC1. V PCA smo vkljucili vseh 19 BIO klimatskih spremenljivk.
Rezultat analize so klimatske glavne komponente KPC, ki so urejene po delezu variance,
ki jo razlagajo. KPC1 razlozi najvisji delez variance, KPC2 naslednji delez itd. Analizo
PCA smo izvedli v okolju R (R Core Team 2022) in s pomocjo paketa »factoextra«
(Kassambara in Mundt 2020), grafiko smo izdelali s pomo¢jo paketa “ggplot2” (Wickham
2016) in Excela.

Absolutne vrednosti surovih podatkov se med spremenljivkami zelo razlikujejo, v
multivariatni obravnavi je to motece, saj variabilnost spremenljivke z absolutno visjimi
vrednostmi, zakrije variabilnost spremenljivke z absolutno manjsimi vrednostmi. Za
zagotovitev enakovredne obravnave vseh spremenljivk, surove podatke posamezne
spremenljivke pred vkljucitvijo v PCA standardiziramo po formuli:

a—x

=<

kjer so g — standardizirana vrednost, « — konkretni podatek, X — aritmeticna sredina, S7D

— standardna deviacija. Rezultat standardizacije so vrednosti g, posamezni spremenljivki

se priredi vrednost aritmeticne sredine 0. Vse vrednosti so praviloma razporejene v treh
standardnih deviacijah, to pomeni, da je vecina vrednosti v razponu od -3 do 3.

Lastna vrednost v PCA je utez, s katero PC razlaga skupno varianco osnovnega niza
podatkov. PC1 ima lastno vrednost 7,78, kar pomeni, da razlozi 40,9 % skupne
variabilnosti vseh 19 BIO spremenljivk (Preglednica 9.4). Vsota vseh lastnih vrednosti je
19, toliko kot je osnovnih klimatskih spremenljivk.

Na tej stopnji analize moramo sprejeti odlocitev, koliko glavnih komponent zadostno
razlozi variabilnost osnovnega niza podatkov. Odlocitev o zadostnem stevilu PC, ki jih
peljemo v nadaljnjo analizo, je arbitrarna. Pomoc pri odlocitvi so stiri cenilke: — lastna
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vrednost zadnje PC je vedja od 1; — zadnja PC razlozi vsaj 5 % variabilnosti; — kumulativna
vrednost razlozene variabilnosti je vsaj 80 %; — metoda komolca, ki poda informacijo, pri
kateri PC se delez razlozene variance ne poveca vec bistveno. Metodo komolca od¢itamo
iz projekcije delezev razlozene variabilnosti na GK. Kjer se krivulja prelomi, postavimo
mejo. Na Sliki 9.7 je prevoj na PC3, vendar ni izrazit. Prve tri PC kumulativno razlozijo
84,8 % variance, kar pomeni visok in zadosten delez za nadaljnje analize.

Preglednica 9.4 Lastne vrednosti in deleZ razloZene variance za posamezno glavno komponento

PC Lastna vtednost % variance Kum. % variance
PC1 7,781 40,95 40,95
PC2 5,713 30,07 71,02
PC3 2,618 13,78 84,80
PC4 1,622 8,54 93,34
PC5 0,716 3,77 97,11
PC6 0,285 1,50 98,61
PC7 0,121 0,64 99,24
PC8 0,055 0,29 99,53
PC9 0,046 0,24 99,77

PC10 0,019 0,10 99,87
PC11 0,009 0,05 99,92
PC12 0,005 0,03 99,95
PC13 0,004 0,02 99,97
PCi14 0,003 0,02 99,99
PC15 0,001 0,01 99,99
PC16 0,001 0,00 100,00
PC17 0,001 0,00 100,00
PC18 0,000 0,00 100,00
PC19 0,000 0,00 100,00

Scree plot

40-

Percentage of explained variances
I w

Be

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Dimensions

Slika 9.7 Metoda komolca za sprejem ustreznega Stevila PC.

Prvim trem klimatskim glavnim komponentam KPC1, KPC2 in KPC3, ki jih uporabimo
v nadaljnih analizah, moramo dodati vsebino. To pomeni, da s korelacijsko analizo
preverimo, katere deleze variabilnosti osnovnih klimatskih spremenljivk razlozi
posamezna glavna komponenta. Komponenta KPC1 je v mocni negativni korelaciji s
spremenljivkami BIO1, 3, 5, 6, 9, 10, 11 in 19 ter v pozitivni korelaciji z BIO4, 7 in 8
(Preglednica 9.5). To pomeni, da z narasc¢anjem KPC1 KPC1 > 0 opisujemo okolje s
hladno klimo, mrzlimi zimami in zmernimi poletji ter velikimi razlikami med sezonami; z
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nizanjem njene vrednosti KPC1 < 0 pa opisujemo okolje s toplo klimo, zmernimi zimami
in vroc¢imi poletji ter manjsimi razlikami med sezonami. Posplosimo lahko, da KPC1
opisuje temperaturne razmere, v negativho smer opisuje toplejso klimo v pozitivni smeri
pa hladnejso klimo. Komponenta KPC2 je v mocni pozitivni korelaciji s spremenljivkami
BIO12,13,15,16, 17,18 in 19 ter v negativni korelaciji z BIO5, 10 in 15 (Preglednica 9.5).
To pomeni, da z naras¢anjem vrednosti KPC2 opisujemo okolje z veliko padavinami, z
upadanjem KPC2 opisujemo okolje z malo padavin. Posplosimo, komponenta KPC2
opisuje padavinski rezim, v pozitivni smeri obilje padavin in v negativni smeri susne
razmere. Odnosi med prvima dvema komponentama in BIO spremenljivkami so
predstavljeni na kroznem diagramu (Slika 9.8). Krog predstavlja vrednost korelacijskega
koeficienta » = 1, vektor pa smer in jakost povezave z 1. oz. 2. glavno komponento.

Preglednica 9.5 Korelacijski koeficienti med
PC in BIO, mocne korelacije |r| > 0,5 so
poudarjene s krepko pisavo

Variables - PCA

10- bio12 | biot7

PCl1 PC2 PC3
-0,916 | -0,295| -0,187
-0,266 | -0,362 | -0,749
-0,810| 0,156 -0,030
0,726 | -0,413 ] -0,475
-0,5341-0,597 | -0,580
-0,952| 0,019| 0,205 0. , . ,
0,533 [ -0,489 [-0,663 T Gty
0,555 | -0,366 | -0,314
-0,918 | -0,189 | 0,006 Slika 9.8 Smer in jakost posamezne
-0,616 | -0,597| -0,471 bioklimatske spremenljivke (bio) v
-0,9741-0,0421 0,102 dvorazseZnem prostoru prvih dveh klimatskih
-0,292( 0,874 -0,335 glavnih komponent Dim1/Dim?2.
-0,494| 0,619 -0,356
0,202 0,865/ -0,297 R > package = »factoextra«

0,458 -0,533| 0,097 head(df) #pregled podatkov

0,476 0,653]-0,313 df.active<-df[1:31,3:21] #lzbor spremenljivk

0,124 0,891]-0,301 #lzracun PCA

0,603 | 0,671(-0,323 res.pca<-prcomp(df.active, scale. = TRUE) #Rezultati PCA
-0,739| 0,572 -0,125 eig.val<-get_eigenvalue(res.pca) #lzpis lastnih vrednosti
eig.val

fviz_eig(res.pca) #Graf-komolec

res.var <- get_pca_var(res.pca) # Korelacija med PCin BIO
res.varScoord

#Graf - prispevek osnovnih spremenljivk k PC1 in PC2
fviz_pca_var(res.pca, repel = TRUE)

Dim2 (30.1%)
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(]
~
4™ PRIMERY.6
4‘,\ Vrstno bogastvo tetrapodov — bioklimatska razlaga
- g p g

Odnos med vrstnim bogastvom in klimatskimi glavnimi komponentami KPC lahko
prikazemo na razlicne nacine, predstavljena je samo variabilnost plazilcev. Ena moznost
je projekcijo Stevila vrst plazilcev na prvi dve KPC1 in KPC2, kjer je vrstno bogastvo
prikazano z velikostjo pike (Slika 9.9). Velike pike, vrstno bogata obmocdja, so razporejene
v levem spodnjem kvartilu, ki opisuje toplo in suho podnebje. Male pike, z vrstno revnim
bogastvom, so razporejene v desnem obmocju grafa, ki opisuje hladno klimo. Med obema
skrajnostma so razporejeni preostali vzorci. Druga moznost predstavitve je raztresen graf,
kjer je na Y osi vrstna pestrost S plazilcev (odvisna spremenljivka) na X osi pa KPC1
(neodvisna spremenljivka), skozi oblak to¢k je poloZena regresijska premica. Stevilo vrst
plazilcev je v levem delu grafa visoko (negativne vrednosti KPC1), obmocje s toplo klimo,
v desnem obmocju grafa je Stevilo plazilcev nizko (pozitivne vrednosti KPC1), obmocje s
hladno klimo (Slika 9.10).

f=]
N
S 50
>
e plazilci
= L .. G
& P ® 10
1% ® 2
5] ®
* po- ® 3 P @
® ® .o ® «
-
@ o § @
o-25 e °
5
o e © Slika 9.9 Projekcija vrstnega bogastva plazilcev
- . - " (velikost pik) na klimatski komponenti
-7 -5.0 -25 0.0 25
Toplo KGK1 Hiadno KPC1/KPC2.

S Plazilci

0- . Slika 9.10 Projekcija vrstnega bogastva plazilcev na
7.5 -5.0 -2.5 0.0 25 ptvo klimatsko komponento KPCl1 z regresijsko
Toplo KGK1 Hladno premico.
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R -> dplyr

# Zdruzitec KGK in S
kgk_s<-bind_cols(kgk_dr, S)
head(kgk_s)

R > package = »ggplot2«

#Biplot z velikostjo pik za vrstno pestrost

ggplot(kgk_s, aes(y=PC2, x=PC1))+geom_point(aes(size=plazilci))+
labs(x="Toplo KGK1 Hladno",

y="Suho KGK2 Vlazno")

# Biplot z regresijsko premico

ggplot(kgk_s, aes(y=plazilci,

x=PC1))+geom_point()+geom_smooth(method=Im)+
labs(x="Toblo KGK1 Hladno". v="S Plazilci")

£ N prRIMER 9.7
:‘é’; Casovna razlaga — podatki

Splosni vzorec visjega vrstnega bogastva v tropskih obmodjih je se vedno predmet raziskav

in soocenj razlicnih hipotez. Po razlagi efektivnega evolucijskega casa je visja diverziteta v
tropih pogojena z dalj$im obdobjem stabilnih okoljskih/ekoloskih razmer. Po hipotezi o
vi§ji stopnji diverzifikacije (nastajanja novih vrst) je vi§je vrstno bogastvo v tropih
posledica hitrejsih evolucijskih procesov, in s tem visje biodiverzitete. Visja stopnja
speciacije v tropih je po tej hipotezi posledica visje temperature okolja, visje stopnje
mutacij, krajSega generacijskega casa in hitrejsih fizioloskih procesov. Podatke za soocenje
hipotez smo povzeli po Marin in Hedges (2016) (Preglednica 9.6). Pri treh preucevanih
skupinah zivali (dvozivke, ptice in sesalci) so imeli tropi v zacetku vecje Stevilo kladov v
primerjavi z zmenim pasom. Iz tega lahko sklepamo, da velja teorija efektivnega
evolucijskega ¢asa. Tropi so imeli v oligocenu (priblizno 30 milijonov let v preteklosti)
zacetek raziskave visjo biodiverziteto. Diverzifikacija novih kladov pri nobeni skupini ni
konstantna, ampak je v casu vse hitrejsa. V regresijski analizi na surovih podatkih to
vidimo kot potencno narascanje krivulj. Po logaritemski transformaciji podatkov sta
regresijski premici za trope in zmerno obmocje vzporedni. To pomeni, da je stopnja
diferzifikacije za obe obmodji izenacena, zaradi zacetne prednosti tropov, se razlika v
absolutnih vrednosti vrstnega bogastva veca.
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Hipotezo o hitrejsi diverzifikaciji v tropih lahko zavrnemo, saj smo pokazali, da je stopnja
rasti izenacena, do razlike pa je prislo zaradi zacetne razlike v vrstnem bogastvu, ki je bilo
naklonjeno tropom. Prednost damo hipotezi o efektivhem evolucijskem casu in bolj
stabilnim razmeram v tropih. Zmerni pas je bil izpostavljen veckratnim ledenim dobam,
ki so zdesetkale vrstno bogastvo. Tako je nastala zacetna razlika med tropskim in zmernim
obmocjem.

Preglednica 9.6 Stevilo kladov v geologki preteklosti za dvoZivke, ptice in sesalce

. Perioda Povpredje periode .

Skupina milijon let v preteklost Vﬁlﬂii]onplet Tropi | Zmemo

25 - 30 28 37 8

20- 25 23 59 10

.. 15 - 20 18 87 18

DResis 10- 15 13 140 30

5-10 8 190 43

0-5 3 254 52

25-30 28 22 4

20-25 23 38 6

15 - 20 18 78 18

10-15 13 143 23

5-10 8 331 65

0-5 3 421 91

25-30 28 7 3

20 - 25 23 15 2

Sesale 15- 20 18 35 7

10-15 13 67 25

5-10 8 172 69

0-5 3 272 93
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PRIMER 9.8

Casovna razlaga

24

Vrstno bogastvo v ¢asu analiziramo z regresijsko analizo. IS¢emo model, s katerim najbolje
opisemo odnos med Stevilom vrst in ¢asovno vrsto. Porazdelitev surovih podatkov zelo
dobro opise polinomska funkcije druge stopnje, bodisi v tropih bodisi v zmernem

obmocju (Slika 9.11).
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Slike 9.11a, b, c, d Regresijska analiza variabilnosti vtstnega bogastva dvozivk in ptic v casu. Surovi

podatki analizirani s polinomsko regresijo, logaritmirani podatki z enostavno linearno regresijo.
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V makroekoloskih $tudijah imamo pogosto opravka z asimetricno porazdeljenimi podatki,
zato jih skusamo pretvoriti v bolj simetricno obliko. S tem lahko zagotovimo boljso
interpretacijo odnosov med spremenljivkami ali pa zadostimo dolocenim omejitvam oz.
zahtevam v statisticnem vrednotenju. Pri logaritemski transformaciji vrednosti
transformiramo z logaritmiranjem z osnovo 10, metoda je v analizi ekoloskih podatkov
zelo uporabna v primerih asimetricne porazdelitve v desno oz. porazdelitve s pozitivho
asimetrijo. Omejitev logaritemske transformacije je pri vrednosti 0 in negativni vrednosti,
saj logaritmi zanje ne obstajajo.

Stevilo kladov sesalcev v ¢asovni vrsti narad¢a s potenéno funkcijo. Vrednosti stevila vrst
za trope in za zmerno obmocdje transformiramo z logaritmiranjem z osnovo 10, s
transformacijo jth naredimo primerljive. Na projekciji logaritmiranih vrednosti na ¢asovno
vrsto je absolutno vecje bogastvo v tropih, odnos med vrstnim bogastvom in ¢asovno
vrsto je linearno. Obe regresijski premici, tako za trope kot za zmerno obmocje, sta blizu

vzporednosti. Smerni koeficient za trope znasa g = 0,065, za zmerno obmocje pa g =
0,072 (Slika 9.12).
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Sliki 12 a, b Regresijska analiza variabilnosti vrstnega bogastva sesalcev v ¢asu. Surovi podatki,
analizirani s polinomsko regresijo in logaritmirani podatki z enostavno linearno regresijo.
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Zakljucki

— Vrstno bogastvo narasca od polov proti tropskim obmoc¢jem.

— DPorazdelitev vrstnega bogastva dosega vrh okrog ekvatorja. Polovica krivulje, ki
opisuje biodiverziteto juzne poloble, monotono upada; druga polovica krivulje, ki
opisuje biodiverziteto severne poloble, monotono upada od ekvatotja do priblizno 30"
geografske Sirine. Sledi prevoj in ohranjanja ali nizje zmanjsevanje do okrog 60°; kjer
se previje in krivulja strmo upade.

— Vzorec vrstnega bogastva vzdolz gradienta geografske Sirine izhajajo iz odnosa med
speciacijo vrst in izumiranjem vrst. Predlagani so trije evolucijski scenariji: 1. izumiranje
vrst je konstantno po celotni geografski Sirini, stopnja speciacija je visoka na
ckvatorialnem obmocju in nizka na polih. 2. stopnja speciacije je konstantna po celotni
geografski $irini, stopnja izumiranja je vi§je ob polih in nizka ob ekvatorju. 3.
biodiverzitetni vzorec je posledica visoke stopnje speciacije ob ekvatorju in visoke
stopnje izumiranja ob polih, vrste pa se premikajo iz tropskih k zmernim obmocjem.

— Biodiverzitetni vzorec vzdolz geografske Sirine sovpada z ve¢ skupinami dejavnikov:
1. velikost povrsine; 2. gradient klimatskih razmer, od pola proti ekvatorju se veca
jakost soncevega sevanja, visa se povprecna temperatura, zmanjsuje se Stevila dni s
snezno odejo, visa se zracna vlaga; 3. zemeljska zgodovina, prisotnost ledenih dob in
4. evolucijska dogajanja, stopnja diverzifikacije in starost evolucijskih linij.

— Odnos med vrstnim bogastvom in geografsko $irino je opisan z enacbo § = ¢ + 3z L,
kjer je S Stevilo vrst, L je geografska Sirina in ¢in g sta koeficienta, ki ju izracunamo iz
podatkov. Na projekciji sta Stevilo vrst in geografska Sirina v linearnem odnosu, pri
tem je vrednost ¢ zacetna vrednost na Y osi in z smerni koeficient regresijske premice.

— Odnos med vrstnim bogastvom in razlagalnimi spremenljivkami analiziramo s
pomocjo korelacijske analize ter linearne in nelinearne regresijske analize.
Biodiverzitetni vzorec pogosto razlagamo s  klimatskimi spremenljivkami,
dogovorjenih je 19 bioklimatskih spremenljivk.
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10. poglavje: Vrstno bogastvo v gradientu nadmorske viSine

Janzekovi¢, F. (2023). Makroekologija: Analiza biodiverzitetnih podatkor. Univerza v Mariboru, Univerzitetna zalozba. doi: 10.18690/um.fom.2.2023

Vzdolz gradienta nadmorske visine je oblikovan
prepoznavni vzorec biodiverzitete. Pogosto je
odnos med nadmorsko visino in vrstnim
bogastvom negativen, tako da z narascanjem
nadmorske visine vrstno bogastvo upada.

7, visanjem nadmorske visine se hitro
spreminjajo ekoloski pogoji. Izrazit je gradient
sprememb vec¢ geofizikalnih in klimatskih
dejavnikov: 1. manjsa se povrsina ozemlja; 2.
zmanjsuje se zracni tlak vkljucno s parcialnim
tlakom O; in COy; 3. niza se temperatura zraka
in tal; 4. povecano je soncevo sevanje, zlasti v
UV-B delu spektra; 5. krajsa se vegetacijska
sezona. Ob navedenem se pomembno
spreminjajo tudi drugi ekoloski dejavniki:
relativna zracna vlaga, padavine, hitrost vetra,
koli¢ina prsti, vsebnost dusikovih spojin v tleh,
pH tal, Stevilo dni s snezno odejo ipd.
Kombinacije  vseh dejavnikov — praviloma
zmanjsujejo primarno produkcijo na visjih
nadmorskih  visinah, kar spet znizuje
biodiverziteto.

Vzorce biodiverzitete, ki se oblikujejo vzdolz
gradientov nadmorske visine, analiziramo s
pomocjo korelacijske analize in enostavne
linearne regresije. Vpogled v tak tip analize daje
primer upadanja stevila vrst dvozivk in plazilcev

z visanjem nadmorske visine. Obe skupini
vretencarjev sta heterotermni, kar pomeni, da
nimata stalne telesne temperature, ampak je ta
odvisna od temperature okolice. Nizje
povprecne temperature zraka obe skupini Zzivali
prizadeneta, zato upadanje Stevila vrst lahko
razlozimo s temperaturno hipotezo. Za razlago
biodiverzitetnega vzorca s kombinacijo vec
ekoloskih
kompleksnejsi regresijski model.

dejavnikov  lahko sestavimo

Druga moznost vrednotenja je primerjanje
biodiverzitetnega vzorca z vnaprej izbranim
modelom  porazdelitve vrstnega bogastva.
Huisman-Olff-Fresco tipologija modelov HOF
predpostavlja sedem oblik odziva vrst (vrstne
pestrosti) na ekoloski gradient: I — brez odziva;
IT — monotoni odziv; III — sigmoidni odziv; IV
— optimum; V — asimetri¢ni optimum; VI — dva
enakovredna optimuma; VII — odziv z dvema
razlichima optimumoma.

Kot modelna skupina pri analizi vzorca visinske
razporeditve vrstne diverzitete bodo sluzili mali
sesalci. Domnevamo, da se njihovo vrstno
bogastvo vzdolz nadmorskega gradienta sklada z
modelom osrednjega obmocja oz. asimetricnega
optimuma (tip V po Huisman-Olff-Fresco
tipologiji).
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VzdolZ gradienta nadmorske visine se hitro spreminjajo dejavniki okolja, posledi¢no se
spreminja tudi biodiverziteta. V tem poglavju je predstavljen fenomen odziva vrstnega
bogastva v gradientu nadmorske visine EDG (ang. Elevational Diversity Gradient). Z
viSanjem nadmorske visine sta povezana dva pomembna zivljenjska dejavnika, gradient
nizanja temperature zraka in zmanjSevanja povrsine ozemlja. Na splosno se z visanjem
nadmorske visine spreminja ve¢ geofizikalnih in klimatskih dejavnikov: 1. manjsa se
povrsina ozemlja (Slika 10.1); 2. niZza se zracni tlak, prav tako se nizata parcialni tlak Oz in
COg; 3. niza se temperatura zraka; 4. veca se soncevo sevanje in 5. zviSuje se UV-B sevanje;
0. krajsa se vegetacijska sezona. Ob navedenih dejavnikih se lahko z nadmorsko visino
spreminjajo tudi relativna zracna vlaga, padavine, hitrost vetra, koli¢ina prsti, vsebnost
dusikovih spojin v tleh, pH tal, sStevilo dni s snezno odejo ipd. Kombinacije navedenih
dejavnikov vplivajo na zmanjsano primarno produkcijo na visjih nadmorskih visinah, kar
spet posledicno deluje na porazdelitev zivali in vrstno bogastvo. Odnos med
biodiverziteto in nadmorsko visino lahko posplosimo v zakonitost, da z narascanjem
nadmorske visine vrstno bogastvo upada (Korner 2008).

Podoben vzorec upadanja vrstnega bogastva, kot je naveden za nadmorsko visino, lahko
opazujemo vzdolz naras¢anje zemljepisne Sirine. Kljucna razlika med obema gradientoma
je v povrsini ozemlja, ki se pri nadmorski visini hitro zmanjsuje. Razlikujeta se tudi v
prostorski razseznosti, saj se gradient spreminja z nadmorsko visino na relativno kratkih
razdaljah, gradient z zemljepisno $§irino se spreminja na velikih razdaljah. Pomembne
razlike med obema dejavnikoma so tudi v dolZini dneva in v zracnem tlaku.
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Delez povrsine nad doloceno nadmorsko visino (%)

Slika 10.1 DeleZ povrSine nad dolo¢eno nadmorsko viSino v Alpah. Nekaj veC kot 50 % celotne povrsine
Alp (124.035 km2 = 100 %) se nahaja nad vis§ino 1.500 m n. v. (Prirejeno iz Korner 2008).
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Gradient biodiverzitete vzdolz nadmorske visine razlagamo z ve¢ hipotezami, ki pa
izhajajo iz gradienta okoljskih spremenljivk. Te hipoteze niso povsem neodvisno ena od
druge.

Hipoteza povtSine (ang. Area Hypothesis) temelji na empiricnem dejstvu, da na vecjem
obmocju zivi vecje stevilo vrst kot na manjsem obmodju. Z visanjem nadmorske visine se
zmanjsuje povrsina ozemlja, posledi¢no je manjse tudi Stevilo vrst. Ta hipoteza ne
uposteva vpliva klime in razpolozljivih virov.

Hipoteza padavin (ang. Rainfall Hypothesis) temelji na predpostavki, da diverziteta
narasca z naras¢anjem padavin, predvsem s koli¢ino letnih padavin do 4.000 mm; nad to
vrednostjo vrstna pestrost upada. Vzrocno-posledicna povezava je na relaciji padavine—
rodovitnost tal, kar vpliva na primarno produkcijo in diverziteto.

Hipoteza pestrost virov (ang. Resource Diversity Hypothesis) navaja, da je diverziteta

p p g P Jja, da |

posledica pestrosti virov za prezivetje, predvsem prsti in hrane. Viri, ki se nanasajo na

hrano, so po navadi odvisni od drugih dejavnikov, npr. padavin in z njimi povezane
) p g ] >, NpL. p jimt p

primarne produkcije. To je ze razlaga hipoteze produktivnosti (ang. Productivity

Hypothesis), po kateri biodiverziteta naras¢a z narasc¢anjem produktivnosti.

Po razlagi temperaturne hipoteze (ang. Temperature Hypothesis) narasc¢a pestrost vrst
z narasanjem temperature, predvsem zato, ker je s temperaturo povezana tudi
produktivnost.

Hipoteza kompeticije (ang. Competition Hypothesis) ima dve razlagi. Po eni od njiju z
narascanjem medvrstne kompeticije narasca Stevilo vrst kot posledica specializacije in
delitve nis. Po drugi razlagi vodi kompeticija k lokalnemu izumiranju in upadanju vrstnega
bogastva. Po tej hipotezi se z naras¢anjem nadmorske visine zmanjsuje medvrstna
kompeticija.

V biodiverzitetnih raziskavah pogosto analiziramo odziv biodiverzitete vzdolz ekoloskega
gradienta. Opazovano porazdelitev v naravi primerjamo z vnaprej doloc¢enimi statisticnimi
modeli porazdelitve. Analiza odziva je po eni strani pomembna za napredek ekoloske
teorije in ima tudi praktiéni pomen v ekoloskem in naravovarstvenem nacrtovanju.
Informacija o odzivu vrstnega bogastva vzdolz gradienta je osnova za numeric¢no analizo
zdruzbe. Oblika krivulje doloca lastnosti modela, po katerem je razporejena biodiverziteta,
in izpostavi optimalne oz. mejne vrednosti porazdelitve.

V nadaljevanju navajamo tri pristope k analizi vrstnega bogastva v gradientu nadmorske
visine: 1. Huisman-Olff-Fresco modeli so statisticni oz. regresijski modeli. Z njimi
preverjamo, kateri model se najbolje prilega opazovani vrednosti vrstnega bogastva. 2.
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Ucinek osrednjega obmocja je matemati¢ni model, ki predvideva najvecje vrstno bogastvo
v osrednjem obmocdju visinskega razpona. 3. Osrednja tocka ugodja predvideva
unimodalen ekoloski gradient, pri katerem je najvecje vrstno bogastvo v najugodnejsi tocki
gradienta.

Huisman-Olff-Frescojevi modeli HOF. Avtorji, po katerth se imenuje model, so
predlagali sedem tipov krivulj (modelov), s katerimi opiSemo odziv vrst ali odziv vrstne
pestrosti na ekoloski gradient: tip I — brez odziva, ravna krivulja, ki je vzporedna abscisi;
tip II — monotoni odziv — enakomerno narascajoca ali enakomerno padajoca krivulja; tip
III — sigmoidni odziv, krivulja v obliki ¢rke S, hitra sprememba iz ene stabilne vrednosti v
drugo stabilno vrednost; tip IV — optimum, najvisja vrednost odziva je v osrednjem delu
gradienta; tip V — asimetri¢ni optimum, najvisja vrednost odziva je v osrednjem delu
gradienta, vendar odziv na enem in na drugem kraju ekstrema ni simetricen; tip VI — odziv
z dvema enakovrednima optimumoma, krivulja opise dva enakovredna odziva; tip VII —
odziv z dvema razlicnima optimumoma, krivulja opise dva odziva, enega vecjega in

drugega manjsega (Slika 10.2), (Michaelis in Diekmann 2017, Patsiou in sod. 2021).

Ucinek osrednjega obmocja MDE (ang. Mid-Domain Effect). Narascajo¢o nadmorsko
viS§ino po navadi spremlja monotono upadanja Stevila vrst. Za nekatere skupine
organizmov oz. za nekatera obmocja je vzorec porazdelitve bogastva vrst drugacen, saj
pride do najvecje zgostitve vrst v srednjem delu obmocja. Govorimo o ucinku osrednjega
obmocja. V srediscu visinskega gradienta je prisotnih vec vrst kot na robnih obmocjih. Na
taksnih opazanjih je izdelan teoreticni nevtralni model geometricne porazdelitve vrst.
MDE je namre¢ rezultat naklju¢ne razporeditve razlicnih visinskih razponov vecjega
stevila vrst, ki so na obeh koncih omejeni (s podnozjem in vthom gore). Oblika krivulje je
zato rezultat nakljucne porazdelitve visinskih razponov, kjer se najvec visinskih arealov
prekriva v sredini obmocja. Po tej razlagi drugi dejavniki niso pomembni, vzorec je
posledica naklju¢ja v porazdelitvi arealov. V modelu MDE s pomocjo simulacije
predvidimo teoreti¢ni razpon porazdelitve vrst vzdolz prostorskega gradienta. Dejanska
opazovanja porazdelitve vrst primerjamo s teoreticnim modelom in ugotavljamo, ali so
vrste porazdeljene v skladu z napovedjo modela MDE ali ne (Colwell 2013). Model MDE
je identicen tipu IV Huisman-Olff-Frescovih modelov (Slika 10.2).

Osrednja tocka ugodja MPA (ang. Midpoint Attractor) je model za razlago vrstnega
bogastva, ki zdruzuje unimodalni ekoloski gradient in nevtralni model geometrijske
porazdelitve (Colwell in sod. 2016). Model MPA predvideva unimodalen ekoloski
gradient, ki doseze optimum med spodnjo in zgornjo mejo visinskega gradienta. Vrstno
bogastvo praviloma sledi ekoloskemu gradientu. Izziv v analizi MPA je prepoznavanje
unimodalnega ekoloskega gradienta in preverjanje odnosa med vrstnim bogastvom in
ckoloskim gradientom.
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Vsebina poglavja je narejena po temeljni literaturi Brown (1995), Rosenzweig (1995) in
Elevational diversity gradient (2003).

Tip | Tip Il Tip Il Tip IV

Verjetnost porazdelitve

Ekoloski gradient
TipV Tip VI Tip VI

Verjetnost porazdelitve

Ekoloski gradient

Slika 10.2 Huisman-Olff-Fresco modeli HOF (tip I-VII) predstavljajo razli¢ne oblike odziva vrstnega
bogastva ali vrstne pestrosti vzdolZ ekoloskega gradienta. Tip I — brez odziva; tip II — monotoni odziv
(pozitivni ali negativni odnos); tip III — sigmoidni odziv; IV — optimum; V — asimetri¢ni optimum; VI —
dva enakovredna optimuma; VII — odziv z dvema razli¢nima optimumoma (prirejeno po Michaelis in
Diekmann 2017).

Mantelov test

Mantelov test, poimenovan po biostatistiku Nathanu Mantelu (1919-2002), je statisticni
test za ugotavljanje korelacije med dvema simetricnima matrikama. Test se pogosto

uporablja v ekoloskih raziskavah, kjer iS¢emo povezavo med dvema nizoma podatkov.
Npr. prvi niz podatkov je v obliki simetricne matrike podobnosti (indeks beta
diverzitete), drugi niz je v obliki simetri¢cne matrike geografskih razdalj med vzorcenimi
mesti (razdalje med visinskimi pasovi). Rezultat testa sta korelacijski koeficient in stopnja
znacilnosti, s ¢imer je podana jakost povezave med matrikama.
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PRIMER 10.1

Dvozivke v gradientu nadmorske visine

24

Vrstno bogastvo 13 vrst dvozivk vzdolz nadmorskega gradienta na 300, 650 in 1.100 m
nadmorske visine na Pohotju je predstavljeno v Preglednici 10.1. S pomocjo enostavne
regresijske analize je prikazan odnos med vrstnim bogastvom dvozivk in nadmorsko
visino (slika 10.2). Regresijski koeficient je negativen, kar pomeni, da se z visanjem
nadmorske visine Stevilo vrst dvozivk zmanjsuje. Vrednost regresijskega koeficienta -0,011
pomeni, da se na vsakih 100 visinskih metrov Stevilo dvozivk zmanjsa v povprecju za 1,1
vrsto. Delez razlozene variance vrstnega bogastva dvozivk v gradientu nadmorske visine
je zelo visok, saj ima determinacijski koeficient vrednost R*= 0,982, kar pomeni, da model
razlozi 98,2 % variabilnosti. Torej je ta model uporaben za napovedovanje stevila vrst po
nadmorskih visinah.

Preglednica 10.1 Seznam vrst dvoZivk na Pohorju in njihova prisotnost po visinskih pasovih

Lokaliteta
Vrsta /

Alpski veliki pupek | Triturus carnifex 1 1
Planinski pupek Triturus alpestris 1 1
Navadni pupek Triturus vulgaris 1 1

Navadni mocerad | Salamandra salamandra 1 1

Hribski urh Bombina variegata 1 1 1
Cesnovka Pelobates fuscus 1

Navadna krastaca | Bufo bufo 1 1

Zelena krastaca Bufo viridis 1

Zelena rega Hyla arborea 1

Sekulja Rana temporaria 1 1

Rosnica Rana dalmatina 1 1
Debeloglavka Rana ridibunda 1

Zelena zaba Rana esculenta 1
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Slika 10.2 Rezultat regresijske analize med Stevilom vrst dvozivk in nadmorsko visino.
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PRIMER 10.2

Plazilci v gradientu nadmorske visine - vrste

24

Vrstno bogastvo 20 vrst plazilcev vzdolZz nadmorskega gradienta od morske obale 0 m do
vrha Velebita 1.750 m nadmorske visine je predstavljeno v Preglednici 10.2, podatke smo
povzeti po ¢lanku Krystufek in sod. (2008). Fotografiji dveh vrst sta predstavljeni na Slikah
10.4 in 10.5. S pomocjo enostavne regresijske analize je prikazan odnos med vrstnim
bogastvom plazilcev in nadmorsko visino (Slika 10.3). Regresijski koeficient je negativen,
kar pomeni, da se z visanjem nadmorske visine Stevilo vrst plazilcev zmanjsSuje. Vrednost
koeficienta -0,007 pomeni, da se na vsakih 100 visinskih metrov stevilo plazilcev zmanjsa
v povprecju za 0,7 vrste. Delez razlozene variabilnosti vrstnega bogastva plazilcev vzdolz
gradienta nadmorske visine je zelo visok, saj ima determinacijski koeficient vrednost R2 =
0,925, kar pomeni, da model razlozi 92,5 % variabilnosti. Model je uporaben za
napovedovanje Stevila vrst po nadmorskih visinah.

Preglednica 10.2 Seznam vrst plazilcev na Velebitu in njihova prisotnost po visinskih pasovih

Razpon visinskega pasu (m)

Povprecje visinskega pasu (m)

=
S
S|
b\
o
S
S
!

1400-1600

1600-1800

Grska kornjaca Testudo hermanni 1

Crnopikcasta kuscarica | Aloyroides nigropunctatus 1 1 1

Turski gekon Hemidactylus turcicns 1

Veliki zelenec Lacerta trilineata 1 1 1

Zelenec Laacerta viridis 1

Velebitska kuscarica Lberolacerta horvathi 1
Martincek Lacerta agilis 1
Zivorodna kuséarica Zootoca vivipara 1
Slepec Anguis fragillis 1 1 1 1
Kraska kuscarica Podarcis melisellensis 1 1 1
Pozidna kuscarica Podarcis muralis 1 1
Belica Coluber gemonensis 1 1 1

Vitka poljarica Coluber najadum 1 1 1 1

Crnica Columer viridflavus 1 1 1 1

Smokulja Coronella austriaca 1 1 1 1

Navadni goz Elaphe longissima 1 1

Leopardovka Elaphe situla 1 1 1

Belouska Natrix natrix 1 1 1

Crnostrel Telescopus falax 1 1 1
Modras Vipera ammodytes 1 1 1 1 1
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Slika 10.3 Rezultat regresijske analize med Stevilom vrst plazilcev in nadmorsko viSino.

a |
_4£ " PRIMER10.3
;‘3\ Plazilci v gradientu nadmorske viSine — vrstni obrat

Vrstno pestrost plazilcev v gradientu nadmorske visine smo vkljucili v izracun indeksa
beta diverzitete Bv, izracunali smo ga s pomocjo paketa »vegan« (Oksanen in sod. 2019).
S katerim smo vrednotili spremembo vrst med visinskimi pasovi (Preglednica 10.3).

Sosednji pasovi imajo nizko vrednost indeksa, kar pomeni, da imata sosednja pasova
vecino skupnih vrst. Vrstni obrat med sosednjima obmocdjema je torej nizek. Z vecanjem
razdalje med viSinskimi pasovi se povecuje vrednost indeksa. To pomeni, da se med
oddaljenimi pasovi Stevilo skupnih vrst zmanjsuje. Zastavimo raziskovalno vprasanje: Ali
je vrstni obrat povezan z razdaljo med pasovi? Nicelna hipoteza Ho predvideva, da med
matrikama ni povezave. Alternativna hipoteza H, predvideva, da sta matriki povezani.
Stopnja zaupanja je pri a = 0,05. Povezavo med dvema simetricnima matrikama preverimo
z Mantelovim testom, izra¢unali smo ga s pomocjo paketa »vegan« (Oksanen in sod. 2019).

Matriko vrednosti indeksa beta diverzitete primerjamo z matriko razdalj med visinskimi
pasovi (Preglednica 10.4). Mantelov korelacijski koeficient ima vrednost » = 0,575, p =
0,001. Na podlagi p vrednosti, ki je manjsa od stopnje tveganja (x > p), zavrnemo nicelno
hipotezo in sprejmemo alternativno, po kateri sta matriki statisticno znacilno povezani.
Korelacijski koeficient, ki ima vrednost 0,57, pomeni, da je povezava med matrikama
zmerna. Sosednji visinski pasovi imajo bolj podobno vrstno sestavo kot bolj oddaljeni
visinski pasovi.



236 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

Preglednica 10.3 Vrednosti indeksa beta diverzitete 3, med vis§inskimi pasovi

900 1100 1300 1500 1700

N 0,231 | 0,083 0
y00W 0,308 | 0,167 | 0,091 | 0
SN 0,478 | 0,333 [ 0,263 | 0,158 | 0
RO 0,545 | 0,400 | 0,333 | 0,222 | 0,067 | 0
SR 0,565 | 0,429 | 0,368 | 0,263 | 0,125 | 0,067 | 0
SN 0,810 | 0,789 | 0,765 | 0,647 | 0,571 | 0,538 | 0,429 | 0
WO 0,765 | 0,733 | 0,846 | 0,846 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 1,000 | 0

Preglednica 10.4 Razdalje (m) med viSinskimi pasovi

300 500 700 900 1100 1300 1500 1700

100 0
SN 200 0
GO 400 | 200 0
g8 600 | 400 | 200 0
900 [elo) 600 | 400 200 0
yWOON 1000 | 800 600 400 | 200 0
gEOON 1200 | 1000 | 800 600 | 400 | 200 0
00N 1400 | 1200 | 1000 | 800 | 600 | 400 | 200 0
V(0N 1600 | 1400 | 1200 | 1000 | 800 | 600 | 400 | 200 0

R > package = »vegan«
# Izracun Bw indexa beta diverzitete med viSinskimi pasovi
beta <- betadiver(data, "w")

beta
mantel <- mantel(datal, data2) # Mantel test
mantel labs(x="Toplo KGK1 Hladno", y="S Plazilci")

Slika 10.4 Slepec Anguila fragilis. Slika 10.5 Pozidna kuscarica Podarcis muralis.
Foto. Franc Janzekovic. Foto. Franc Janzekovic.
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PRIMER 10.4

Mali sesalci v gradientu nadmorske visine

24

Vrstno bogastvo malih sesalcev (slika 10.8) v gradientu nadmorske visine na obmocju
Dinaridov (Preglednica 10.5) smo vkljucili v analizo preverjanja hipoteze, ki vzdolz
gradienta nadmorske visine napoveduje linearno upadanje stevila vrst malih sesalcev (slika
10.6).

Hipotezo preverimo s pomocjo korelacijske analize in linearne regresijske analize.
Korelacijski koeficient med vrstnim bogastvom in nadmorsko visino je nizek (r = 0,27) in
ni signifikanten (p > 0,05). Zelo nizek je tudi delez razlozene variance v regresijski analizi
(R?=0,071). Na podlagi nesignifikantne korelacije in majhne razloZene vatiance zavrnemo
hipotezo, da vrstno bogastvo malih sesalcev lahko razlozimo v obliki linearnega modela z
nadmorskimi visinami.

Preglednica 10.5 Seznam vrst malih sesalcev na Dinaridih in njihova prisotnost po viSinskih pasovih

Razpon visinskega pasu (m)

1600-1800

(= =

g 8 ©
S 9 =
! S =
=3 S S
= S N
0 — —

Povprecje visinskega pasu (m)

o o o o

SR = s
Gozdna rovka Sorex aranens 1 1 1 1 1 1
Gorska rovka Sorex alpinus 1 1 1 1 1 1
Mala rovka Sorex minntus 1 1 1
Povodna rovka Neomys fodiens 1 1 1
Mocvirska rovka Neomys anomalus 1 1 1 1
Vrtna rovka Crocidura suaveolens 1 1 1
Poljska rovka Crocidura lencodon 1 1
Etruscanska rovka Suncus etruscus
Gozdna voluharica Clethrionomys glareolus 1 1 1 1 1 1
Dinarska voluharica | Dinaromys bogdanovi 1 1 1 1 1 1
Poljska voluharica Microtus arvalis 1 1 1
Ilirska voluharica Microtus liechtensteini 1
Snezna voluhatica Chionomys nivalis 1 1 1
Slepo kuze Nannospalax: lencodon 1 1 1
Rumenogtla mis Apodemus flavicollis 1 1 1 1 1
N?VV adna belonoga Apodemns sylvaticns 1 1 1 1 1
mi$
Kraska mis Apodenns epimelas 1
Vrni polh Eliomys quercinus 1 1 1 1
Drevesni polh Dryomys nitednla 1 1 1 1
Stepska mis Mus spicilegns 1 1
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Slika 10.6 Rezultat linearne regresijske analize med Stevilom vrst in nadmorsko visino.

1
_£™ PRIMER10.5
,‘;\ Mali sesalci v gradientu nadmorske vis§ine — MDE

Vrstno bogastvo malih sesalcev vzdolz nadmorske visine (Preglednica 10.6) na obmod¢ju
Dinaridov poskusajmo razloziti s teoreticnim modelom MDE. Model predvideva, da je
najvisje vrstno bogastvo v osrednjem delu gradienta pri nadmorski visini okrog 1.000 m
in proti njegovima robovoma upada. MDE model je enakovreden tipu IV HFO modelov.
S Slike 10.5 je razvidno, da se dejanska porazdelitev vrst dobro ujema z modelom. Na vec¢
mestih krivulja Stevila vrst dosega mejne vrednosti enega standardnega odklona, vendar

jih ne presega bistveno. Zakljucimo, da je porazdelitev vrstnega bogastva malih sesalcev v
skladu z modelom MDE.

Po primerjavi s HOF tipologijo modelov opazovano krivuljo uvrstimo v tip V (asimetricni
optimum). Na Sliki 10.7 je krivulja vrstnega bogastva zvonaste oblike z negativho
asimetrijo. S tem smo opisali vzorec biodiverzitetne variabilnosti malih sesalcev vzdolz
gradienta nadmorske visine in $e vedno nismo razlozili dejanskih ekoloskih vzrokov za
taksno porazdelitev.

MDE sesalci
20
g 15 —=0O— Mean-sd
© 10 —@— Mean+sd
E ; S
%)
0
0 200 400 600 800 1000 1200 1400 1600 1800

Nadmorska visina [m]

Slika 10.7 Dejansko Stevilo vrst (zelena) in teoreticni MDE model porazdelitve (rdeca) malih sesalcev
po nadmorskih viSinah.
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Preglednica 10.6 Priprava podatkov za analizo modela MDE s paketom »rangemodelR« v okolju R
(Marathe 2019). Min — spodnja meja raz$irjenosti (povprecje razreda), Max — zgornja meja razsitrjenosti
(povprecje razreda), Range — razpon razsirjenosti, Mid — center razsirjenosti, N — Stevilo razredov

Vrsta Min Max Range Mid
Gozdna rovka Sorex araneus 500 | 1500 | 1000 | 1000
Gorska rovka Sorex alpinus 700 | 1700 | 1000 | 1200
Mala rovka Sorex minutus 1100 | 1500 400 1300
Povodna rovka Neomys fodiens 700 | 1100 | 400 900
Mocvirska rovka Neomys anomalus 700 | 1300 | 600 | 1000
Vrtna rovka Crocidura suaveolens 100 | 900 800 500
Poljska rovka Crocidura lencodon 100 | 700 600 400
Etruscanska rovka Suncus etruscus 100 | 100 0 100

Gozdna voluharica Clethrionomys glareolus | 700 | 1700 | 1000 | 1200
Dinarska voluharica Dinaromys bogdanovi | 300 | 1700 | 1400 | 1000

SN BT EN BN FE () [V PPN NS (Y SN SN NS 51 NS [ESY IS IS N N 7

Poljska voluharica Microtus arvalis 500 | 1100 | 600 800
Ilirska voluharica Microtus liechtensteini | 1100 | 1100 0 1100
Snezna voluharica Chionomys nivalis 1300 | 1700 | 400 | 1500
Slepo kuze Nannospalax lencodon | 900 | 1300 | 400 | 1100
Rumenogtla mis Apodemus flavicollis 900 | 1700 | 800 | 1300
Navadna belonoga mi§ | Apodemus sylvaticns 100 | 1300 | 1200 | 700
Kraska mi§ Apodemus epimelas 100 | 700 600 400
Vrtni polh Eliomys quercinus 100 | 1300 | 1200 | 700
Drevesni polh Dryomys nitednla 900 | 1500 | 600 | 1200
Stepska mis Mus spicilegns 1500 | 1700 | 200 | 1600

R > package = »rangemodelR«

# MDE izracun teoreti¢ne porazdelitve
mde <- range_shuffle(x=data, boundary
='hh', interval = 200, var = NULL,

sites = seq(100, 1700, 200),

reps =10, degen = FALSE)

mde

Slika 10.8 Poljska voluharica Microtus arvalis.
Foto. Franc Janzekovic
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Zakljucki

— Vzdolz gradienta nadmorske visine se oblikuje prepoznaven biodiverzitetni vzorec.

Odnos med nadmorsko visino in vrstnim bogastvom je praviloma negativen, kar
pomeni, da z narascanjem nadmorske visine vrstno bogastvo upada.

— Z visanjem nadmorske visine se spreminjajo ekoloski pogoji. Gradient geofizikalnih in
klimatskih dejavnikov je izrazit: manjsa povrsina ozemlja; nizji zracni tlak; nizji parcialni
tlak Oz in COg; nizja temperatura zraka; visje soncevo in UV-B sevanje; krajsa
vegetacijska sezona; visa relativna zracna vlaga; manj padavin, vecja hitrost vetra, manj
prsti, manj dusikovih spojin v tleh, veéje Stevilo dni s snezno odejo ipd.

— Neugodne klimatske razmere in kombinacije drugih ekoloskih dejavnikov vplivajo na
zmanj$ano primarno produkcijo na visjih nadmorskih visinah, kar dodatno znizuje
biodiverziteto.

— Biodiverzitetne vzorce, ki se oblikujejo vzdolz gradientov nadmorske visine,
analiziramo s korelacijsko analizo in enostavno linearno regresijsko analizo. Navedena
pristopa sta primerna za skupine organizmov, pri katerih vrstno bogastvo monotono
upada z visjo nadmorsko visino.

— Primera monotonega upadanja Stevila vrst sta heterotermni skupini dvozivk in
plazilcev. Nizje povprecne temperature zraka prizadeneta obe skupini, zato upadanje
stevila vrst razlozimo s temperaturno hipotezo.

— Biodiverzitetni vzorec vrstnega bogastva je lahko skladen s katerim od teoreticnih
modelov. Huisman-Olff-Frescova tipologija modelov HOF predpostavlja sedem oblik
odziva vrst ali vrstne pestrosti vzdolz ekoloskega gradienta: brez odziva, monotoni
odziv, sigmoidni odziv, optimum, asimetri¢ni optimum, dva enakovredna optimuma,
odziv z dvema razlicnima optimumoma. Enakovreden tipu IV po HOF je modelom
osrednjega obmocja MDE.

— Model osrednjega obmocja MDE predvideva, da je najvisje vrstno bogastvo v
osrednjem delu visinskega gradienta in se proti robovoma gradienta zmanjsuje.

— Primer skupine, ki je razporejena po MDE modelu, so homeotermni mali sesalci.
Vrstno bogastvo je najvisje v nadmorski visini okrog 1000 m, v nizjih in na visjih
nadmorskih visinah stevilo vrst malih sesalcev upada.

— Osrednja tocka ugodja MPA je model za razlago vrstnega bogastva, ki predvideva
obstoj unimodalnega ekoloskega gradienta, ki ima optimum nekje med spodnjo in
zgornjo mejo visinskega gradienta. Vrstno bogastvo praviloma sledi ekoloskemu
gradientu.
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Povzetek

11. poglavje: Fenotipska plastiCnost
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Morfomettija je veda o kvantitativni analizi oblike in
velikosti organizmov, kar raziskujemo s statisticnimi
orodji. Odnose analiziramo 2z univariatnimi in
bivariatnimi (npr. ANOVA, korelacija, regresija) ter
multivatiatnimi statisticnimi metodami (npt. analiza
glavnih  komponent, diskriminantna  analiza).
Rezultate Stevilénih  izracunov kombiniramo z
grafi¢nimi predstavitvami odnosov med skupinami

(npt. razsevni diagram, okvir z rocaji).

Morfotip opisemo s parametri deskriptivne statistike:
aritmeti¢na sredina (X), standardna deviacija (StD),
minimalna vrednost (Min), maksimalna vrednost
(Max) in velikost vzorca (n); v krajsi obliki: X *
StD,Min — Max, n.

V analizi motrfotipov s statisticnim sklepanjem
preverjamo ali se vzorci v izbranih lastnostih
razlikujejo med skupinami (npr. med spoloma,
starostnimi razredi, geografskimi vzorci ali taksoni).
S ~testom preverjamo razlike v izbrani spremenljivki
med dvema vzorcema; z ANOVA oz. F-testom
preverjamo razlike v izbrani spremenljivki med tremi
ali ve¢ skupinami; z MANOVA prevetjamo razlike
med dvema ali ve¢ skupinami, ptri cemer isto¢asno
vkljucimo dve ali ve¢ odvisnih spremenljivk.

Analiza glavnih komponent PCA je multivariatna
metoda, namenjena zmanjsanju razseznosti osnovnih
podatkov, kar dosezemo =z izracunom glavnih
komponent PC. Prva glavna komponenta PCl
poteka skozi multivariatni prostor v smeri, ki razlozi
najve¢ji delez skupne variabilnosti osnovnih
spremenljivk. Rezultate PCA prikazemo kot razsevni
diagram s projekcijo osebkov na prvi dve
komponenti ali pa vrednosti glavnih komponent
vkljuéimo v nadaljnje analize. Enakovreden
prispevek  vseh spremenljivk v  multivariatni
obravnavi dosezemo s standardizacijo.

Organizem se v procesu rasti veca. Ce vsi telesni
segmenti rastejo z enako stopnjo, se velikost
organizma  veca, njegova  oblika  ostaja

nespremenjena. To je izometricna rast, ki je redek

pojav, znan pri malih plazilcih in repatih dvozivkah.
Pri vecini zivali posamezni telesni segmenti rastejo z
razli¢no hitrostjo, kar privede do spremembe oblike.
Taksna rast je alometricna. Z rastjo se veca volumen
organizma s tretjo potenco 25, povrsina se veca s
kvadratom dimenzije p?, kar neposredno vpliva na
fizioloske in mehanske lastnosti organizma.
Razlikujemo  tri  vrste  alometrije:  staticna,
ontogenetska in evolucijska alometrija.

Fenotip je celotna kombinacijo lastnosti organizma,
ki zajema vse ravni organizacije ob anatomskih in
motfoloskih tudi fizioloske lastnosti, njegovo
vedenje in rezultate njegovih aktivnosti. Fenotip je
izraz genskega zapisa, vpliva okolja in medsebojnega

vpliva med genetskimi dejavniki in dejavniki okolja.

Fenotipska variabilnost je pestrost v obliki in
velikosti med posamezniki populacije in je skupaj z
genetsko  variabilnostjo temelj za evolucijo s
selekcijo.

Klina je postopno spreminjanja izbrane lastnosti
vzdolz geografskega transekta. Nastane, kjer
nasprotno delujeta selekcija in genski pretok. Klina se
razvije bodisi s primarno diferenciacijo zaradi
prostorske heterogenosti okolja in prilagajanja
morfotipa  ckoloskemu  gradientu  bodisi s
sekundarno diferenciacijo kot posledica ponovnega
stika predhodno izoliranih populacij, ki sta
diferencirali v alopatriji.

Odzivi organizmov na okoljske gradiente so
praviloma podobni. Na tej osnovi so se oblikovala
pravila, ki jih s skupnim imenom imenujemo bioloska
pravila (ekogeografska pravila, makroekoloska
pravila), ki so posplositve in poenostavljene razlage
pojavov pri odzivu organizmov na ekoloske in
evolucijske dejavnike, npr. Bergmannovo pravilo.
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Morfometrija (ang. Morphometrics, Morphometry) je metodoloski pristop kvantitativne
analize oblike in velikosti organizmov. Morfometricno analizo lahko izvajamo na celih
organizmih, posameznih segmentih telesa, organih, tkivih ali subceli¢nih strukturah. Vidiki
obravnave so raznoliki bioloski in ekoloski fenomeni, od spremljanja velikosti in oblike
telesa v procesu ontogenetskega razvoja, morfometri¢nega odziva organizma na okoljske
dejavnike, kovariabilnosti z genetskimi dejavniki, do vrednotenje morfometricnih
sprememb v obliki in velikosti v evolucijskem procesu. Glavni namen morfometri¢nih
raziskav je s statisticnimi orodji preverjati hipoteze o dejavnikih, ki vplivajo na obliko in
velikost organizma.

Na splosno razlikujemo tri metodoloske pristope: tradicionalna morfometrija,
geometrijska morfometrija in orisna morfometrija. Tradicionalna morfometrija (ang.
»Traditional« Morphometrics) temelji na analiziranju enorazseznih meritev, predvsem
dolzin, mase in povrsine organizmov. Vrednost meritve je podana z merilno skalo, npr.
telesna dolzina je 250 mm. Geometrijska morfometrija (ang. Landmark-Based Geometric
Morphometrics) zajema dvo dimenzionalne 2D ali tri dimenzionalne 3D meritve, meritev
je polozaj izbrane anatomske strukture v prostoru. Vrednost 2D meritve je koordinata
tocke (X, Y), npr. x = 3,4, y = 25,5. Orisna morfometrija (ang. Outline Analysis) zajema
2D zaporedje meritev oboda anatomske strukture, pri kateri je meritev zaporedje
koordinat, npr. (x7, y1), (x2,92), -+, (5n Jn)-

Za prevetjanje hipotez o dejavnikih, ki vplivajo na obliko in velikost organizmov, so
najprimernejse multivariatne statisticne metode. Veliko informativho vrednost ima
slikovno gradivo (npr. razsevni diagram, poligon, okvir z rocaji, itd.), za kar moramo
vecdimenzionalne podatke reducirati v samo dve ali eno dimenzijo. Analiza glavnih
komponent je najpogosteje uporabljena ordinacijska metoda za zmanjsanje Stevila
dimenzij v samo dve ali tri glavne komponente. Rezultate predstavimo bodisi z
dvodimenzionalnim razsevnim diagramom, bodisi vrednosti glavnih komponent vpeljemo
v nadaljnje statisticne analize.

V tem poglavju so predstavljene vsebine:

— Opis morfotipa in opisna statistika. — Fenotipska plasticnost.
— Analiza morfotipa. —  Fenotip
— Preverjanje razlik med —  Fenotipska variabilnost
skupinami. — Klina
— Redukcija razseznosti. — Ekogeografska pravila.

— Alometrija: staticna, ontogenetska,
evolucijska.
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11.1  Opis morfotipa in opisna statistika

Opis morfotipa se nanasa na podajanje dimenzij in lastnosti preucevanega objekta.
Podamo jih z navajanjem povprecij, variabilnosti in razpona. Navedene parametre
uvrscamo na podrocje opisne statistike. V opisna statistiki (sin. deskriptivna statistika; ang.
Descriptive Statistics) kvantitativno opiSemo lastnosti zbranih meritev, vrednosti
povzemamo in organiziramo na nacin, da so pregledne, razumljive in informativne.

Parametri opisne statistike. Velikost vzorca n je Stevilo statisticnih enot, ki jih
zajamemo v raziskavi. Aritmeti¢na sredina X je definirana kot kvocient med vsoto vseh
vrednosti in skupnim Stevilom enot v vzorcu in je najpogosteje uporabljena mera srednje
vrednosti. Minimum Ain je najnizja izmerjena vrednost. Maksimum Max je najvisja
izmerjena vrednost. Standardna deviacija StD je mera razprsenosti porazdelitve
vrednosti. Varianca Varje povprecje vsote kvadriranih odklonov od aritmeticne sredine.
Splosc¢enost porazdelitve (ang. Kurtosis) je mera splosc¢enosti. S tem koeficientom
preverjamo ali je frekvencna porazdelitev spremenljivke konicasta (e je vrednost
koeficienta vecja od 0), normalno sploscena (¢e je vrednost koeficienta enaka 0) ali
splosc¢ena (Ce je vrednost koeficienta manjsa od 0). AsimetriCnost porazdelitve (ang.
Skewness) je mera asimetrije. S tem koeficientom preverimo porazdelitev spremenljivke,
ki je lahko asimetricna v desno oz. ima pozitivno asimetrijo (vrednost koeficienta vecja od
0), simetricna (¢e je vrednost koeficienta enaka 0) ali asimetricna v levo, kadar ima
negativno asimetrijo (Ce je vrednost koeficienta manjsa od 0).

V strokovni in znanstveni literaturi je praksa, da se vrednosti opisne statistike podajo z
navajanjem: aritmeticne sredine, standardne deviacije, minimuma, maksimuma in velikost
vzorca; seveda dodamo tudi mersko enoto: ¥ + StD, Min — Max, n.

11.2 Analiza morfotipa

Pri analiziranju morfotipov preverjamo razlike med lastnostmi organizmov bodisi glede
na skupine, iz katerih le-ti izhajajo, ali glede na ekoloske gradiente, v katerih zivijo. Skupine,
med katerimi preverjamo razlike, oblikujemo v skladu z izhodis¢em in vidikom raziskave,
npr. glede na spol, starostni razred, geografski vzorec ali taksonomsko uvrstitev. Podatke
praviloma sestavljajta dva sklopa podatkov, prvi sklop podatkov so intervalne
spremenljivke X7, X5, X5, ... X, s katerimi so podane morfometricne lastnosti objekta oz.
meritve proucevanega organizma. Drugi sklop podatkov sestavljajo nominalne
spremenljivke Kj, Ky, ... K;, s katerimi so podane kategorije za oblikovanje skupin (npr.
sistematska uvrstitev, geografska lokaliteta, spol ipd.). Urejeni podatki imajo obliko
pravokotne matrike velikosti 7z x 7, v kateri so vrstice posamezni objekti oz. osebki
organizmov na katerih so izvedene meritve, stolpci so spremenljivke:
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Indikator | Nominalne spr. | Intervalne spremenljivke
1D K Ko X [ X | X5 | .. [ X
Ids ki kop X11 | X12 | X13 | ... | Xip
Id> ki ko, Xo1 | X2 | X23 | ... | X2p
Id; ki kop X31 | X32 | X33 | ... | X3p
Id4 kig kop X41 | Xap | X43 | ... | Xap
Ids kig kop Xs1 | X52 | X53 | ... | Xsp
Ids kig koc Xo1 | X62 | X63 | -+ | Xop
Id; kig koc X71 | X72 | X73 | ... | X7p
1d, kip kap Xpt | Xp2 | Xp3 | --- | Xpp

Prvi stolpec je indikator ID z inventarno Stevilko osebka, na katerem so izvedene meritve,
po navadi gre za muzejsko inventarno Stevilko. Indikator je pomembna informacija za
sledljivost in moznost naknadnega preverjanja meritev in ni namenjen statistichemu
vrednotenju.

11.2.1 Preverjanje razlik med skupinami — testna statistika

Razlike med aritmeti¢nima sredinama dveh neodvisnih vzorcev preverimo s #testom,
Test je ustrezen tudi za preverjanje razlik pri majhnih vzorcih (7 < 30). Testna statistika
sledi Studentovi porazdelitvi oz. ¢ porazdelitvi ob predpostavkah, da so vrednosti
normalno porazdeljene, da imata vzorca enako varianco in da so podatki zbrani neodvisno
in naklju¢no.

ANOVA (ang. One-way Analysis of Variance) oz. F-test je metoda za preverjanje razlike
med aritmeti¢nimi sredinami ve¢ neodvisnih vzorcev. Testna statistika sledi F porazdelitvi
ob predpostavkah, da so vrednosti normalno porazdeljene, da imata vzorca enako
varianco in da so podatki zbrani neodvisno in naklju¢no.

MANOVA (ang. Multivariate Analysis of Variance) je metoda za preverjanje razlike med
aritmeticnimi sredinami ve¢ neodvisnih vzorcev s hkratno obravnavo ve¢ odvisnih
spremenljivk. Testna statistika sledi I" porazdelitvi ob predpostavkah, da so vrednosti
normalno porazdeljene, da imajo vzorci podobno varianco in da so podatki zbrani
neodvisno in nakljucno.

11.2.2 Redukcija razseZnosti — analiza glavnih komponent

Analiza glavnih komponent PCA (ang. Principal Component Analysis) omogoca
zmanjSanje ve¢ razsezne podatkovne matrike. S pomoéjo PCA pretvorimo osnovne
spremenljivke v nove spremenljivke imenovane glavne komponente PC (ang. Principal
Components), njihovo stevilo je enako stevilu osnovnih spremenljivk. Znacilnost glavnih
komponent je orientiranost v multivariatnem prostoru, prva glavna komponenta PC1
poteka skozi multivariatni prostor v smeri, ki razlozi najvecji delez skupne variance
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osnovnih spremenljivk. Druga glavna komponenta PC2 je pravokotna na PC1 in razlaga
naslednji skupni delez variance, sledijo preostale PC. Rezultate PCA po navadi prikazemo
kot razsevni diagram s projekcijo osebkov (objektov) na prvi dve ali prve tri komponente.
Vrednosti glavnih komponent (ang. Scores) lahko vklju¢imo v nadaljnje analize oz.
testiranja.

Glavne komponente povzemajo informacijo o lastnostth posamezne osnovne
spremenljivke, med seboj pa so neodvisne. Za razumevanje rezultatov je pomembna
interpretacija vsebine posamezne glavne komponente, ki jo preverimo s korelacijsko
analizo med osnovnimi spremenljivkami in komponentami. Mo¢na korelacija med izbrano
glavno komponento in osnovno spremenljivko poment, da je vecina informacije osnovne
spremenljivke povzeta v obravnavani komponenti. Ce je korelacija pozitivna,
interpretiramo, da z naras¢anjem vrednosti komponente opisujemo tudi narascanje
vrednosti lastnosti izbrane osnovne spremenljivke, in obratno, ¢e je korelacija negativna,
potem z narascanjem vrednosti komponente opiSemo nizanje vrednosti spremenljivke
(dodatna razlaga analize glavnih komponent je podana v 12. Poglavju).

11.3 Alometrija: statiCna, ontogenetska, evolucijska

Organizem se v procesu rasti veca. Enakomerna (proporcionalna) rast vseh telesnih
segmentov, privede do izometri¢ne rasti. Z drugimi besedami, ¢e vsi telesni segmenti
rastejo z enako stopnjo, se organizem veca, oblika organizma pa ostaja nespremenjena.
Taksen tip rasti — izometri¢na rast, je redek pojav, prisoten pri nekaterih vrstah malih
plazilcev (nekateri kuscarji) in dvozivk (pupki). Pri vecini zivali posamezni telesni segmenti
rastejo z razlicno hitrostjo. Ne proporcionalna (alometricna) rast telesnih segmentov
privede do razlik v obliki, to je do alometrije.

Z rastjo celotnega telesa, oz. rastjo posameznih telesnih segmentov, se veca volumen
organizma s tretjo potenco linearne dimenzije »°, medtem se povtsina veca s kvadratom
dimenzije p* V procesu rasti prihaja do spremembe razmetja med povtsino in volumnom,
kar neposredno vpliva na fizioloske in mehanske lastnosti organizma. Npr. v prehrani in
absorpciji snovi na povrsinah endodermalnega epitela, pri dihanju in izmenjavi dihalnih
plinov na respiratornih povrsinah, oskrbi celic, in s tem preseku krvnih Zil, skeletni opori
s presckom misic in debelino kosti, izlocanju s povecanjem ledvicne skorje (npr. brazdaste
ledvice goveda).

Koncept alometrije se nanasa na kovariabilnost telesnih segmentov. V tradicionalni in
geometrijsko morfometriji obliko dolo¢amo kot razmerja med telesnimi segmenti ob
predhodni izlocitvi vpliva velikosti.
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Razlikujemo tri vrste alometrije staticna, ontogenetska in evolucijska (Slika 11.1). Stati¢na
alometrija se nanasa na variabilnost oblike organizma na izbrani stopnji ontogenetskega
razvoja. Podatki predstavljajo »povprecne preseke« izbrane starostne kategorije (ang.
Cross-sectional Data). Ontogenetska alometrija se nanasa na spremembe velikosti in
oblike organizma tekom osebnega razvoja. Rast je vir variabilnosti, zato meritve osebka
izvajajo daljSe casovno obdobje, ki lahko traja vec¢ let (ang. Longitudinal Data).
Evolucijska alometrija se nanasa na alometrijo evolucijskih skupin oz. filogenetskih linij.

Ontogenetska alometrija

OO0

p-

- aaya
Filogenija Static‘:nau J 4 (/

alometrija

—
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— /407 //

Evolucijska

alometrija )

Ontogenija

Slika 11.1 Razmerje med stati¢no, ontogenetsko in evolucijsko alometrijo (prirejeno po Ivanovi¢ in Kalezi¢, 2009).
11.4 Fenotipska plasti¢nost

Fenotip (ang. Phenotype) je celotna kombinacijo vidnih znakov in znacilnosti
posameznega organizma. Termin zajema vse ravni organizacije, zgradbo in morfoloski
izgled osebka, njegove razvojne procese, njegove biokemijske in fizioloske lastnosti,
njegovo vedenje in rezultate njegovih aktivnosti.

Fenotip je rezultat: 1. izrazanja genskega zapisa; 2. vpliva okolja, tako na stopnjo
morfogeneze v procesu ontogenetskega razvoja, kot na metabolno-fizioloske, imuno-
hormonalne in etoloske procese tekom odrasle stopnje zivljenja; 3. medsebojnega vpliva
med genetskimi dejavniki in dejavniki okolja; 4. nenapovedljivih naklju¢nih dogodkov.
Sestavina fenotipa so tudi rezultati aktivnosti, ki jih izvajajo osebki, npr. pti¢je gnezdo,
bobrov jez, krtina krta ali satovje cebele. Nekateri avtorji govorijo o razdirjenem fenotipu
(ang. Extended Fenotype). Vrsta je polimorfna (sin. polifena), kadar v populaciji obstajata
dva ali vec diskretnih fenotipov.

Fenotipska variabilnost (ang. Phenotipyc Variation) je pestrost v obliki in velikosti (in
vseh drugih znakih) predstavnikov populacij izbrane vrste. Fenotipska variabilnost je
skupaj z genetsko variabilnostjo temelj za evolucijo z naravnim izborom oz. selekcijo.
Fenotip v procesu razmnozevanja prenese dednino na naslednjo generacijo (ali pa ne). To
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pomeni, da uspesnost fenotipa v naravnem izboru posredno vpliva na genetsko strukturo
populacije v naslednji filetski liniji. Z drugimi besedami, naravni izbor neposredno deluje
na fenotip in prek njega posredno na genotip. Uspeh fenotipa, in s tem uspeh genotipa, je
izrazen v delezu dedne informacije v naslednji generaciji. Posplosimo lahko, da naravni
izbor deluje na nivoju fenotipa, zato brez fenotipske variabilnosti ni naravnega izbora oz.
selekcije. Genotipi so po navadi prozni pri nastajanju modifikacij in realizaciji fenotipa. Pri
vecini organizmih se fenotipi lahko zelo razlikujejo neodvisno od genetskih dejavnikov. Z
drugimi besedami, predstavniki iste genetske linije se lahko zelo razlikujejo v fenotipih. V
teh primerih govorimo o ekofenotipski variabilnosti ali fenotipski plasticnosti.

Fenotipska plasti¢nost (ang. Phenotypic Plasticity) je lastnost populacije in vrste, da se
osebki ali populacije med seboj razlikujejo v fenotipu. Fenotipska plasticnost zajema
razlicne vidike prilagoditev, s katerimi se organizmi odzivajo na dejavnike. Prilagoditve so:
mortfoloske, fizioloske, vedenjske (etoloske) in fenoloske (prisotnost oz. odsotnost
organizma glede na periodi¢nost zivljenjskega cikla in kako nanj vpliva sezona oz. menjava
letnih ¢asov).

Genetska variabilnost in okoljski dejavniki sta glavna vira morfoloske variabilnosti. Ob
njiju na razvoj osebka in njegovo velikost ter obliko delujejo tudi nenapovedljivi in

naklju¢ni dogodki, ki so:

— Osebna variabilnost osebka, kot posledica intristicnih organizmovih dejavnikov v
procesu ontogenije od spocetja, preko embrionalnega razvoja, spolnega
dozorevanja in staranja (npr. usklajeno delovanje hormonalnega, imunskega in
zivénega sistema).

— Razvojna nestabilnost, kot posledica stohasti¢nih nihanj v procesu razvoja. Vzrok
zanjo so lahko abiotski dejavniki okolja (npr. polutanti), biotski dejavniki (npr.
okuzbe, paraziti, socialni stres), genetske nepravilnosti.

— Razvojni Sum, ki je komponenta variabilnosti fenotipa in je ne moremo pojasniti z
nobenih od prej navedenih dejavnikov.

Za celoviti vpogled v morfolosko variabilnost in za razumevanje koncepta fenotipske
plasti¢nosti moramo vpeljati dodatne elemente. Ne odrazi se vsak vpliv (genetski, okoljski,
nakljuéni) na fenotipu. Odsotnost fenotipske spremembe ob delovanju relevantnega
dejavnika na organizem, je pokazatelj, da ima razvojni sistem posameznika (ali skupine)
proznost in zmoznost nevtralizacije zunanjega ali notranjega vira vplivanja. Ta bioloska
znacilnost je privedla do razvoja koncepta, imenovanega razvojna stabilnost (ang.
Development Stability), robustnost (ang. Robustness), elasticnost (ang. Buffering) ali
kanalizacija (ang. Canalistaion). Kljub deljenim mnenjem strokovnjakov, o toc¢nih
definicijah navedenih pojmov jih lahko strnemo, da gre za lastnost organizma, ki ima
sposobnost nevtralizirati vplive in ohraniti nespremenjeni fenotip. Vpeljimo se pojem
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ciljini fenotip (ang. Target Phenotyp), ki je konstrukt in napoveduje obliko in velikost
osebkov istega genotipa, v enakem okolju in brez naklju¢nih vplivov. V kontekstu ciljnega
tenotipa je fenotipska plasticnost ¢lanov istega genotipa posledica razvoja v razlicnem

okolju (Klingenberg 2019).
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Slika 11.2 Fenotipska plasti¢nost je definirana kot sposobnost organizmov, da znotraj istega genotipa
realizirajo vec kot en fenotip, kot odziv na izpostavljenost ekolo§kemu gradientu ali naklju¢nim
vplivom. Posamezna oblika Crte predstavlja reakcijsko normo razlicnih znakov v odvisnosti od

ekoloskega gradienta: a znaki so brez fenotipske plasti¢nosti in se ne odzivajo na ekoloski gradient. b
znaki izkazujejo fenotipsko plasti¢nost in se vsi na enak nacin odzivajo na ekoloski gradient. ¢

fenotipska plasticnost znaki se na razli¢ne nacine odzivajo na ekoloski gradient (prirejeno po Phenotypic
plasticity 2019).

Usmerjenost in jakost fenotipskega odziv organizmov (iz enotnega genotipa) vzdolz
okoljskega gradienta, imenujemo reakcijska norma (Slika 11.2). Razli¢ni genotipi lahko

v ekoloskem gradientu izkazujejo podobno ali razlicno smer in jakost odziva (Sliki 11.2 in
11.3).

Morfoprostor (ang. Morphospace) tudi morfometricni prostor je matemati¢ni nacin
vizualizacije lastnosti fenotipa glede na eno ali ve¢ morfometricnih spremenljivk.
Mortoprostor definirajo spremenljivke, s katerimi so opisane izbrane lastnosti morfotipa.
Variabilnost skupine (vrste, geografskega vzorca ipd.) je graficno predstavljena s
poligonom, npr. minimalni konveksni poligon (ang. Convex Hull) in posamezne tocke na
grafu predstavljajo razporeditev osebkov ali povprecje skupine (npr. Slika 12.3).
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Slika 11.3 Fenotipski odziv genotipa 2 in genotipa b vzdolZ ekoloskega gradienta (povzeto po Phenotypic plasticity
2019).
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Klina (ang. Cline) je merljivi gradient postopnega spreminjanja izbrane lastnosti v
populaciji oz. bioloskega znaka vzdolz geografskega obmodja. Klina se nanasa na
variabilnost izbrane lastnosti ali ve¢ njih v prostorskem gradientu. Veckratne kline so lahko
enako usmerjene, vendar ni nujno, da je odziv veckratnih klin usklajen. Dodatno
kompleksnost vnasa ugotovitev, da so kline lahko nasprotno usmerjene ali tudi neodvisne

ena od druge (Slika 11.3).

Klina je rezultat dveh nasprotujocih si dejavnikov: selekcije in genskega pretoka (migracij).
Posledica selekcije je prilagajanje na lokalno okolje, izrazeno v razlicnih fenotipih (oz.
genotipih), ki so favorizirani v gradientu ekoloskih razmer. Nasproti razhajanju zaradi
prilagajanja lokalnim razmeram deluje genski pretok, ki ima homogenizacijski ucinek in
preprecuje speciacijo. Izmenjava dednine med populacijami preprecuje vzpostavitev
reproduktivne pregrade.

Do razvoja kline lahko pride po dveh poteh, pri cemer so mehanizmi nastanka razlicni:
primarna diferenciacija (primarni stik) in sekundarna diferenciacija (sekundarna
introgresija). Primarna diferenciacija je posledica prostorske heterogenosti okolja. Areal
vrste praviloma obsega ve¢ okoljskih gradientov (npr. temperaturni, padavinski,
vegetacijske tipe ipd.), kar privede do razlicnih selekcijskih pritiskov, ki favorizirajo
razlicne morfotipe. V primarni diferenciaciji, okoljski gradient povzroci postopno
spreminjanje fenotipske lastnosti v prostoru. Sekundarna diferenciacija nastane kot
posledica ponovnega stika predhodno izoliranih populacij, ki sta se diferencirali v alopatriji
(geografsko loceno). Z vzpostavitvijo prehodnega obmocéja se v obmocju stika obeh
populacij razvije postopna sprememba fenotipske lastnosti. Mehanizem kline v
sekundarnem scenariju je posledica ponovnega zdruzevanja genomov dveh populacij, ki
se kaze v vmesnih fenotipih.

Organizacija in analiza podatkov. Za ugotavljanje povezanosti med morfotipom in
ckoloskim gradientom podatke organiziramo na nacin, ki omogoca izracun povprecja
morfometricnih spremenljivk glede na skupine &, £, ... , £j, ki smo jih dolocili v prvem
koraku. Ce smo morfometri¢ne spremenljivke predhodno vkljuéili v analizo glavnih
komponent, potem izracunamo povprecja vrednosti glavnih komponent za posamezno
skupino. Pravokotna matrika dimenzije 7 x #» ima toliko vrstic, kot je skupin £; (7 je
skupina, p je stevilo skupin) in toliko stolpcev, kot je morfometricnih spremenljivk oz.
glavnih komponent PC1 in PC2 (po navadi vkljucimo prvo ali prvi dve), ter ekoloskih
spremenljivk Ey, E», ..., Ep, kot sledi:

Skupina | Morfometri¢ne spremenljivke | Ekoloske spremenljivke
K4 PC1 PC2 PCn Eq E. ... E;
kij Xj1 Xj2 Xin it ¥i2 e | Yip
kig Xg1 Xg1 Xgn Yl | Va2 <o | Vep
kip Xp1 Xp1 Xpn Yp1 Yp2 ‘e Ypp
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Analizo fenotipske plasti¢nosti izvajamo na dveh nivojih. Prvi nivo analiz vkljucuje izracun
jakosti fenotipske plasticnosti, torej oceno variabilnosti znaka in primerjanje variabilnosti
med skupinami (npr. med populacijami iz razli¢nega okolja). Primerjave izvajamo zgolj z
razvrs¢anjem po zaporedju ali z uporabo statisticnih testov (npr. #test pri primerjanju
dveh skupin, F-test pri primerjanju treh ali ve¢ skupin). Drugi nivo obsega analizo smeri
in stopnjo odziva reakcijske norme v ekoloskem gradientu. Slednji metodoloski pristop
vkljucuje korelacijsko analizo in razlicne tipe regresijskih analiz, kjer smer in jakost odziva
v gradientu ekoloskih dejavnikov, podamo z regresijskim koeficientom.

Za izracun jakosti fenotipske variabilnosti je v uporabi ve¢ cenilk, nekaj osnovnih

povzemamo po Valladares in sod. (2000).

Koeficient variacije CV (ang. Coefficient of Variation) je najpogostejsa cenilka za
predstavitev morfometricne variabilnosti, racunamo ga po formuli:
_stD StD

CV=— oz CV = 1007

X

Koeficient variacije, ki temelji na povprecjih CVi (ang. Coefficient of Variation, Based on
Means) je omejen na primerjave med vrstami. Posamezni skupini izracunamo povpredje,

iz povpredij izra¢unamo standardno deviacijo StDg in skupno povprecje Xz. Koeficient
izracunamo po formuli:

Cenilka fenotipske plasti¢nosti PIV, ki temelji na maksimalnem Maxg in minimalnem

povprecju Ming in jo racunamo po formuli:

Max x — Min'x

PIl, =
v Max x

Cenilka relativne razdalje v plasticnosti RDPI (ang. Relative Distances Plasticity
Indeks) racunamo kot povprecje relativnih razdalj med pari nakljucnih osebkov. Cenilka
je primerna za primerjanje morfoloske variabilnosti med vrstami, ki so sestavljene iz vec
skupin in izpostavljene razlicnim ekoloskim gradientom. Primer izracuna za en znak za
eno vrsto, s tremi skupinami Si, S in S; iz razliénega okolja izvedemo v naslednjem
postopku. Izracunamo razdalje 4 med naklju¢nimi osebki iz prve in druge skupine, iz prve
in tretje skupine, ter iz druge in tretje skupine:

Ay152 = X1 — X2l , dy1o3 = |xi1 — X33l 5 dyasz = |xi2 — X331
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Nato razdaljo relativiziramo z vsoto:

dyx1-2 dx1-3 dy2-3

bl bl M
Xi1t+Xiz ~ Xj1t+Xi3 ~ Xiz2+Xi3

Vse relativne razdalje sestejemo in delimo s skupnim stevilom razdalj 7:

1 dino
RDPI =~ Z&
n Xin +xim

Cenilka RDPI ima nabor vrednosti od 0 do 1, vi§ja vrednost pomeni vecjo variabilnost.

Cenilka poenostavljene relativhe razdalje v plasticnosti RDPIs (ang. Simplified
Relative Distances Plasticity Indeks) je poenostavitev cenilke RDPI. V primeru z velikim
stevilom skupin in vec¢ vrstami se racunanje cenilke zelo komplicira. V izogib zamudnemu
rac¢unanju lahko izrac¢un naredimo samo na povprecijih skupin. To pomeni, da izracunamo
povprecja skupin, nato razdaljo med njimi in jo relativiziramo, po formuli:

RDPI. = 1 Zd’?"i
s n fin+fim

Cenilka okoljsko standardizirane plasticnosti ESPI (ang. Environmentally
Standardized Plasticity Indeks) izracunamo kot razliko med maksimalno in minimalno
vrednostjo znaka X in jo nato relativiziramo z razdaljo okoljskega gradienta E, po formuli:

Max, — Min
ESPI = ad X

|[Maxg — Ming|

Vsebina poglavia je narejena po temeljni literaturi Cline (2020), Klingenberg (2019),
Legendre in Legendre (2012), Phenotypic plasticity (2019), Valladares in sod. (2006) in
Zelditch in sod (2012).

PROJEKT 11.1

Motrfometrija malih sesalcev

Mali sesalci so priljubljena modelna skupina organizmov za studij fenotipske plasticnosti.
Vecina vrst ima Siroki areal razirjenosti. Praviloma so r ekoloski strategi z velikimi
populacijskimi nihanji, kar obc¢asno privede do izjemnih gostot v naravnem ali umetnem
okolju. Imajo kratko zivljenjsko dobo in praviloma vec¢ razmnozevalnih ciklov na leto.
Praviloma ne uzivajo naravovarstvene zascite. V naravoslovnih muzejih obstajajo bogate
zbirke lobanj in mehov, ki so jih zbrali v okviru razli¢nih kartiranj ali monitoringov.
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Kombinacija navedenih dejstev omogoca edinstveni dostop do materiala ter analiziranje
in vpogled v odziv fenotipa na dejavnike, ki so jim bile te zivali izpostavljene.
Morfometricna analiza lobanj malih sesalcev je dobro znanstveno utemeljen pristop za
studij odnosov med morfometrijo in okoljskimi oz. ekoloskimi spremenljivkami. Za prikaz
morfometri¢nih lastnosti v glavnem uporabljajo dva metodoloska pristopa: tradicionalna
morfometrija in geometrijska morfometrija; glavna razlika med njima je v zajemanju
meritev. Pri tradicionalni morfometriji so meritve in vhodni podatki dolzine oz. razdalje
med anatomskimi strukturami. Z drugimi besedami, variabilnost lobanje opiSemo z
dolzinami dobro definiranih anatomskih lastnosti, npr. kondilobazalna dolzina lobanje.
Meritve izvajamo s kljunastim merilom, kot so to predstavili Mahmoudi in sod. (2017)
(Slika 11.4). V geometrijski morfometriji so meritve koordinate tock izbranih anatomskih
struktur, posamezna meritev je zapisana z vrednostjo koordinat X in Y. Oslonilne tocke

dolocamo na fotografijah lobanj, kot so to predstavili Krystufek in sod. (2017) (Slika 11.4).

Statisticna obravnava je namenjena predvsem preverjanju razlik med skupinami (med
vrstami ali med geografskimi vzorci), za kar se uporabljata univariatna ~test in F-test oz.
multivariatna MANOVA. Analiza glavnih komponent je sploh najpogostejsi pristop za
redukcijo stevila morfometricnih spremenljivk. Odnose med spremenljivkami preverjamo
s korelacijsko analizo. Za razlaganje variabilnosti morfometricnih spremenljivke z
ekoloskimi dejavniki uporabljamo regresijsko analizo, z mnozico razlicnih pristopov.

ONL
=]

2w
=0

Fig. 2. Cranial. mandibular and dental measurements used in this study: ONL - ocripitonasal length, CBL - condylobasal lengeh. ZW - width across zygomatic arches. IW — Figure 2 The position of landmarks used to characterize the shape of (A)ventral cranium
interorhital width, CW - cranium width, NL - length of nasal bane, DL  length of diastema, FIL - length of incisive foramen, TBL — length of tympanic bulla, BW - width of {B) labial side of the mandible, and () occhusal surface of the upper molars (labial side is
tympanic bulla, MxTR - length of maxillary tooth row, MnTR - length of mandibular tooth row, HS - height of skull, RL - length of rostrum, RW - width of rostrum, RH - at the top). Wireframe used for “stylized" drawings is superimposed on the configuration
height of rastrum, ML - length of mandible, LMj1 - length of first lower malar, LM2 - length of second upper molar, WM2 - width of antero-lingual salient angle of second of landmarks. Scale bars equal to 5 mm

upper molar. LM3 - length of third upper molar, WM3 - width of anterc-lingual salient angle of second upper malar.

Slika 11.4 Morfometri¢ne spremenljivke metitev dolZin v pristopu s tradicionalno morfometrijo (levo)
(Mahmoudi in sod., 2017) in v pristopu z geometrijsko morfometrijo (desno), meritve oslonilnih tock
(Krystufek in sod. 2017).
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1
A
_£™ PRIMER11.1

,‘3\ Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluhatice — spremenljivke

Gozdna voluharica Clethrionomys (Myodes) glareolus naj bo modelni organizem za preverjanje
reakcijske norme morfotipa (Slika 11.5). V prostorskem gradientu ekoloskih dejavnikov
bomo analizirali odziv telesne velikosti voluharic na klimatske razmere. Telesna velikost je
odvisna spremenljivka, ki jo razlagamo s klimo kot neodvisno spremenljivko, gradienti
okolja imajo prostorsko razseznost, vzorci voluharic izvirajo iz 7 lokalitet v Sloveniji.
Namen analize je preverjanje fenotipske plasticnosti, kot odgovor na razlicne klimatske
razmere, v katerth zivi posamezna populacija. Projekt je primer analize morfoloske
variabilnosti v prostoru kot odziv fenotipa na okoljske dejavnike, in s tem Studij reakcijske
norme.

Oblikujemo tri nize podatkov. Prvi niz tvorijo biometricne meritve lobanje in jih
imenujemo morfoloski znaki, drugi niz so prostorski podatki za posamezno lokaliteto,
tretji niz podatkov so klimatske spremenljivke in jih imenujemo klimatski znaki.

Morfoloski znaki obsegajo meritve 204 lobanj gozdne voluharice, podatkovni niz je
sestavljen iz ene kategori¢ne spremenljivke: lokaliteta oz. nominalna spremenljivka; in 8
morfometricnih znakov oz. intervalnih spremenljivk: dolzina lobanje CL, Sirina lobanje
BB, visina lobanje VL, visina lobanje z bobni¢nim mehurjem VB, zigomati¢na Sirina ZB,
visina rostruma RH, dolzina rostruma RL in dolzina diasteme DI (Preglednica 11.1 in Slika
11.4). Lobanje smo izmerili s kljunastim merilom z natan¢nostjo 0,1 mm. Material je del
zbirke Prirodoslovnega muzeja Slovenije. Prostorska razporeditev lokalitet je podana z
vrednostmi geografske dolzine, geografske Sirine in nadmorske visine (Preglednica 11.5).
Klimatske spremenljivke so podane z 19 bioklimatskimi — BIO spremenljivkami
(Preglednica 11.6).

Analiza morfoloskih znakov — podatkovni niz je v obliki matrike velikosti 204 vrstic z
osebki in 9 stolpcev z morfometricnimi spremenljivkami, od tega 8 intervalnih in ena
nominalna, ki oblikuje 7 geografskih vzorcev. Telesna velikost organizma je kompleksna
vrednost, v njen izracun smo vkljucili 8 linearnih meritev (Preglednica 11.1). Redukcijo
razseznosti, z ohranitvijo njihove informativhe vrednosti, omogoca multivariatna
statisticha metoda analiza glavnih komponent PCA. Rezultat PCA so nove spremenljivke,
imenovane glavne komponente PC, njthova osnovna lastnost je, da so urejene po delezu
variabilnosti, ki jo razlaga. To pomeni, da prva glavna komponenta PC1 razlaga najvisji
delez skupne variabilnosti, druga glavna komponenta PC2 naslednji najvisji delez
variabilnosti, vendar ne tistega, ki ga je razlozila ze PC1 itd. Najvecja variabilnost zivali je
v njihovi telesni velikosti in ker PC1 razlaga najvisjo variabilnost, je splosno sprejeta in
potrjena lastnost, da je PC1 komponenta telesne velikosti.
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V obravnavanem primeru prvo glavno komponento PC1 interpretiramo kot telesno
velikost gozdne voluharice. Preverimo ali vzorci izkazujejo fenotipsko variabilnost, sledi
izracun povprecne vrednosti PC1 za posamezni geografski vzorec.

Preglednica 11.1 Zacetek tabele z meritvami lobanjskih spremenljivk, celotna matrika ima dimenzije
204x9

Nominalna spr. Intervalne spremenljivke

Lokaliteta CBL RoH SL ZG VB VL RoL
Crni log
Crni log
Crni log
Crni log
Crni log

Slika 11.5 Gozdna voluharica Clethrionomys glareolus.
Foto. Franc Janzekovic.

S 1
£ ™ PRIMER11.2
;‘3\ Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice — PCA

7 namenom redukcije Stevila morfometricnih spremenljivk smo 8 intervalnih

spremenljivk transformirali v eno samo spremenljivko z analizo glavnih komponent PCA.
Surove vrednosti meritev se med spremenljivkami mocno razlikujejo npr. kondilobazalna
dolzina lobanje CL ima vrednosti okrog 23 mm, visina rostruma RH pa okrog 6 mm. V
multivariatni analizi variabilnost absolutno vecje spremenljivke lahko zakrije variabilnost
absolutno manjse spremenljivke. Zato surove vrednosti pred vkljucitvijo v PCA
standardiziramo, in s tem zagotovimo enakovreden prispevek vsake spremenljivke.
Rezultat PCA so glavne komponente, za analizo velikosti voluharic je informativna le prva
glavna komponenta PCl1, ki jo interpretiramo kot komponento velikosti in jo imenujemo
morfoloska PC1 — MPC1. Morfoloska prva glavna komponenta MPC1 razlozi 71,97 %
celotne variabilnosti osmih intervalnih spremenljivk (Preglednica 11.2), z drugimi
besedami, od celotne variabilnosti lobanj je 72 % vsebovane v komponenti velikosti.
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Vseh 8 lobanjskih spremenljivk je v pozitivni in mocni korelaciji z MPC1 (Slika 11.6), kar
pomeni, da z naras¢anjem MPC1 narascajo vrednosti vseh osnovnih spremenljivk, oz. da

se z narasc¢anjem MPC1 veca velikost lobanje gozdnih voluharic, in obratno z manjSanjem

vrednosti MPC1 se zmanjsuje velikost gozdnih voluharic.

Preglednica 11.2 Lastne vrednosti in deleZi

razloZene varianc glavnih komponent

” . o
PC Lastna vrednost RazloZena varianca % Variables - PCA

##Uvoz podatkov gozdna voluharica
#lzbor podatkov za vpeljavo v PCA
lob.active<-lob[1:204, 2:9]

#Pregled zacetka in konca tabele
head(lob.active)

tail(lob.active)

# z standardizacija

z.lob<- scale(lob.active)

R > package = »factoextra«
#aktivacija paketa za izracun PCA
library(factoextra)

#PCA analiza
res.pca<-prcomp(z.lob)

#Lastne vrednosti
eig.val<-get_eigenvalue(res.pca)
eig.val

#Korelacija med PCin lob

1 5,76 71,97 5.
2 0,84 10,52
05-
3 0,48 5,96 g
[T
4 0,35 437 = 00—Arm e ,
b= |
5 0,24 3,01 o) E
-05- .
6 0,17 2,10 ;
7 0,11 1,35 49 1 : ; i
-1.0 -0.5 0.0 0.5 1.0
8 0,06 0,72 Dim1 (72%)
Slika 11.6 Korelacija med osnovnimi
R> spremenljivkami in prvima dvema

glavnima komponentama. Smer vektorjev
izkazuje povezavo med spremenljivkami in
komponentami, dolZina vektorje izkazuje
jakost povezave. Krog predstavlja
korelacijo r = 1.
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. " A PRIMER 11.3

- ‘_y - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
i fenotipska variabilnost

Variabilnost telesne velikosti gozdnih voluharic (na osnovi prve morfoloske glavne
komponente MPC1) med lokalitetami preverimo z ANOVA. V nicelni hipotezi Hy se
povprecne vrednosti MPC1 med nahajalis¢i ne razlikuje; alternativna hipoteza H,,
napoveduje, da se v velikost voluharice med lokalitetami razlikujejo. Stopnjo tveganja
postavimo na vrednost a = 0,05. F-test vrne visoko znacilno vrednost ' = 38,7 p < 0,0001
(Preglednica 11.3). Zato sprejmemo H, in trdimo, da se vrednosti MPC1 med skupinami
razlikujejo. S tem smo potrdili fenotipsko variabilnost. S posteriornim testiranjem
primerjamo posamezne lokalitete med seboj in preverjamo statisticno znacilnost razlik
med vsemi pari (Preglednica 11.4). Lokalitete se delijo v dva velikostna razreda, v telesno

manjso in vecjo skupino (Slika 11.7).

Preglednica 11.3 Rezultati ANOVA F-testa

df Vsota kvadratov Povprecje kvadratov F P
Lokaliteta | 6 632,4 105,39 38,7 | <0,0001
Ostanki | 197 536,4 2,72

Preglednica 11.4 Rezultati Tukey-evega HSD posteriornega testiranja med pari lokalitet. Znacilne
razlike so v krepkem tisku

Lokalitete diff Iwr upr p

Crni_log-Cerknica -3,78 | -5,22 | -2,34 | 0,0000
Kocevski_rog-Cerknica -0,44 | -1.88 | 1,00 | 0,9695
Koz_Gos$ca-Cerknica -4,02 | -5,54 | -2,50 | 0,0000
Planica-Cerknica -0,78 | -2,85 | 1,30 | 0,9221
Pohorje-Cerknica -3,27 | -4,86 | -1,67 | 0,0000
Sviscaki-Cerknica 0,41 | -1,36 | 2,18 | 0,9929
Koéevski_Rog-Crni_log 3,34 | 2,37 | 4,30 | 0,0000
Koz_Gosc¢a-Crni_log -0,24 | -1,33 | 0,85 | 0,9946
Planica-Crni_log 3,00 | 1,22 | 4,78 | 0,0000
Pohorje—érni_log 0,51 | -0,67 | 1,70 | 0,8570
Sviééaki-érni_log 419 | 2,78 | 5,60 | 0,0000
Koz_Gosca-Kocevski_Rog | -3,58 | -4,66 | -2,50 | 0,0000
Planica-Kocevski_Rog -0,33 | -2,11 | 1,44 | 0,9977
Pohorje-Kocevski_Rog -2,82 | -4,00 | -1,65 | 0,0000
Sviscaki-Kocevski_Rog 0,85 | -0,55 | 2,26 | 0,5405
Planica-Koz_Gosca 3,24 | 1,40 | 5,08 | 0,0000
Pohotje-Koz_Gosca 0,75 | -0,53 | 2,03 | 0,5834
Svi§caki-Koz_Gosca 4,43 | 2,94 | 5,92 | 0,0000
Pohorje-Planica -2,49 | -4,39 | -0,59 | 0,0025
Sviscaki-Planica 1,19 | -0,86 | 3,24 | 0,5977
Sviscaki-Pohotje 3,68 | 2,12 | 5,24 | 0,0000
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Cerknica Cmi_log  Kotevski_rog Koz_Godfa Planica Paohorje Swislaki
Lokaliteta

PC1
=

Slika 11.7 Okvitji z rocaji za MPC1 — telesna velikost gozdne voluharice, za 7 lokalitet. S pikami so

oznadeni osamelci.

R>

H#ANOVA R > package = »ggpubr«

res.ftest<-aov(PC1 ~ Lokaliteta, data=loc_prva) #Boxplot

summary(res.ftest) library(ggpubr)

TukeyHSD(res.ftest) ggboxplot(loc_prva, x="Lokaliteta", y="PC1")

~" PRIMER 11.4
- ‘_’ - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
‘et prostorska komponenta

Posamezni lokaliteti izracunamo aritmeti¢no sredino prve glavne komponente MPC1
(Preglednica 11.5). Glede na telesno velikost razdelimo vzorce v dve skupini. V prvi so
telesno manjse zivali, MPC1 < 0, v kateri so vzorci iz severovzhodne in osrednje Slovenije:
Crni log, Pohorje in Kozlarjeva goséa. V skupini telesno vecjih zivali MPC1 > 0 so
uvrsceni vzorcl iz jugo- in severozahodne Slovenije: Svis¢aki, Cerknica, Kocevski Rog in
Planica. Variabilnost v velikosti sovpada s prostorsko razporeditvijo vzorcev. Prostorska
razporeditev je podana s koordinatami in navedbo nadmorske visine (Preglednica 11.5) in
prikazana na zemljevidu (Slika 11.8), na kateri je telesna velikost vzorcev prikazana z
velikostjo kroga. Zemljevid je izdelan v okolju R (R Core Team 2022) s paketi: »maps«
(Becker in Wilks 2018), “geplot2” (Wickham 2016), “ggmap” (Kahle in Wickham 2013),
“rlang” (Henry in Wickham 2020), “ggrepel” (Slowikowski 2020), “dplyr” (Wickham in
sod. 2020).
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Preglednica 11.5 Geografske koordinate: Y — geografska Sirina, X — geografska dolZina, A — nadmorska
viSina in povprecna vtednost MPC1 za 7 lokalitet iz katerih izvirajo vzorci gozdnih voluharic

Lokaliteta Y Latitude XLongitude A Altitude (m)
Crni log 46,60832 16,42672 160 -1,631
Pohorje 46,52623 15,59868 300 -1,119
Kozlerjeva Gosca 45,99366 14,50385 290 -1,871
Planica 46,47579 13,71620 1000 1,371
Kocevski Rog 45,64882 15,03029 930 1,705
Cerknica 45,79666 14,37225 550 2,148
Svis¢aki 45,57501 14,40023 1240 2,559

Latitude

‘Y X B
LS I, = |

14 15 16
Longitude

Slika 11.8 Razporeditev lokalitet z vzorci gozdne voluharice, telesna velikost je predstavljena z velikostjo krogca.
Veliki krogi velike Zivali, manjsi krogi male Zivali.

R>

#ANOVA

#Povprecje PC1 po lokalitetah
pc.mean<-tapply(loc_prvaSPC1, loc_prvaSLokaliteta, mean)
pc.mean

R > package = »ggplot2«, »maps«, »ggmap«, »rlang«, »ggrepel«, »dplyr«
#lzris zemljevida
glgmap <- get_stamenmap(bbox = c(left = 13.10, bottom = 45.25, right = 16.90, top = 47.10),
maptype=c("terrain-background"), zoom = 10, crop=TRUE)
pl <- ggmap(glgmap)
p2 <- pl + theme(text = element_text(size=10))
p3 <- p2 + geom_point(data = koord, aes(y=Y, x=X, size=PC1)) +
scale_size_continuous(range=c(2,6)) +
geom_text_repel(data = koord, aes(x =X, y =Y, label = Lokaliteta), size=3)
p4 <- p3 + xlab("Longitude") + ylab("Latitude")
p4
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. " A PRIMER 11.5

- ‘-’ - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
St nadmorska visina

Za gozdno voluharic smo dokazali fenotipsko variabilnost telesne velikosti v prostoru,
zato lahko govorimo o geografski variabilnosti. V nadaljevanju zZelimo poiskati okoljske

spremenljivke, s katerimi lahko razlozimo ¢im vecji delez fenotipske plasticnosti.

Najprej preverimo odnos med telesno velikostjo, MPC1, in prostorskimi koordinatami X,
Y s pomocjo korelacijske analize. Korelacijski koeficienti so v vseh treh primerih mocni
|r| > 0,6 (Preglednica 11.6). To pomeni, da velikost izkazuje prostorski vzorec. Velikost
zivali upada v smeri od juga proti severu in v smeri od zahoda proti vzhodu. Z visanjem
nadmorske visine velikost zivali naras¢a. Na nizjth nadmorskih visinah so voluharice

manjse; odnos je predstavljeno z razsevnim diagramom in regresijsko premico (Slika 11.9).

Preglednica 11.6 Korelacijski koeficienti med telesno velikostjo MPC1 gozdnih voluharic in
prostorskimi koordinatami.

Prostorska koordinata MPC1

Y — geografska sirina -0,66

X — geografska dolzina | -0,60

A — nadmorska visina 0,87
R>

>0 #Korelacija, data=koord

cor(koordSPC1, koordSAltitude)
cor(koordSPC1, koordSY)
cor(koordSPC1, koordSX)

25-

PC1

0.0-

R>

#Biplot, data=koord

biplot<-ggplot(koord, aes(y=koordSPC1,
x=koordSAltitude))+geom_point()+geom_smooth(method="'Im')

0 e P 1252 bp<-biplot + xlab("Altitude") + ylab("PC1")
e bp

-25-

Slika 11.9 Z regresijsko premico je prikazan odnos med nadmorsko vi§ino (Altitude — m) in telesno
velikostjo MPC1 (PC1) gozde voluharice.
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\" A PRIMER 11.6
- ‘-’ - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
- klimatski podatki

Klima je pomemben okoljski in ekoloski dejavnik, ki na organizme vpliva neposredno,
npr. homeotermne Zivali vlagajo veliko energije v vzdrzevanje stalne telesne temperature
in vedja, kot je razlika med temperaturo telesa in temperaturo okolice, vecjim izgubam
toplote so izpostavljeni. Vpliv klime na bioto je tudi posreden s primarno produkcijo in s
tem na kompleksnost prehranjevalnega spleta. V ekoloske analize vklju¢ujemo klimatske
indekse oz. bioklimatske spremenljivke (ang. Bioclimatic Predictors).

Klimatski podatki so prosto dostopni in pokrivajo celotno zemeljsko oblo, dosegljivi so s
pomocjo razliénih orodij, v tej analizi klimatske podatke pridobimo s paketom »raster« iz
programskega okolja R (Hijmans 2020). Poznamo 19 dogovorjenih bioklimatskih
spremenljivk BIO1-19 (O'Donnell in Ignizio, 2012) (Preglednica 11.6).

Preglednica 11.6 Vrednosti 19 bioklimatskih spremenljivk na 7 lokalitetah. Razlaga spremenljivk je v
tabeli 11.7

Q
1
Q9
o
5
S
=<
Q
-

85 98 | 31 | 7330 | 246 | -62 | 308 | 177 1 177 | -12 1009 | 122 | 47 30 | 354 | 149 | 354 | 161
96 88 | 30 | 6969 | 252 | -34 | 286 | 102 16 | 185 6 1322 | 140 | 81 17 | 403 | 252 | 344 | 287
44 | 86 31 | 6436 | 186 | -83 | 269 | 125 | -30 | 125 | -39 1305 | 139 65 | 22 | 411 | 223 | 411 | 229
90 | 85 30 | 6852 | 242 | -37 | 279 51 10 | 177 1 1309 | 143 86 17 | 407 | 262 | 320 | 300
88 | 80 [ 29 | 6647 | 235 | -34 | 269 95 11 [ 173 3 1349 | 142 | 87 16 | 413 | 2064 | 341 | 294
67 74 | 29 | 6417 | 208 | -47 | 255 76 -7 | 150 | -14 1347 | 142 | 85 16 | 407 | 264 | 343 | 290

~N ||| B[N —

R > package = »raster«

#BIOKLIM, priklic klimatskih podatkov

r <- getData("worldclim", var="bio", res=10)

r <-r[[c(1:19)]] # Definiranje klimatskih spremenljivk

names(r) <- c("bio1","bio2","bio3", "bio4", "bio5", "bio6", "bio7", "bio8", "bio9", "bio10", "bio11",
"bio12", "bio13", "bio14", "bio15", "bio16", "bio17", "bio18", "bio19")

# Definiranje lokalitet

lats <- c(46.60832, 46.52623, 45.99366, 46.47579, 45.64882, 45.79666, 45.57501)
lons <- ¢(16.42672, 15.59868, 14.50385, 13.7162, 15.03029, 14.37225, 14.40023)
coords <- data.frame(x=lons,y=lats)

points <- SpatialPoints(coords, projastring = r@crs)

values <- extract(r,points)

df <- cbind.data.frame(coordinates(points),values)

df # Prikaz podatkov

write.table(df, file = "df.txt", sep="\t") # lzvoz podatkov
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\" A PRIMER 11.7
- ‘-’ - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
= klima

Povezava med 19 bioklimatskimi spremenljivkami in velikostjo zivali (MPC1) je
predstavljena s korelacijskimi koeficienti (Preglednica 11.7). Na splosno je velikost
gozdnih voluharic v negativhem odnosu s temperaturami in v pozitivhem odnosu s
padavinami. Lahko posplosimo, da so zivali v klimatih z nizjimi temperaturami in vec
padavinami telesno vecje, in obratno, telesno manjse zivali Zivijo v okolju z visjimi
temperaturami in manj padavinami. Za oblikovanje preglednejSega dvodimenzionalnega
klimatskega modela vkljucimo 19 bioklimatskih spremenljivk v analizo glavnih
komponent PCA, z namenom redukcije razseznosti klimatskih spremenljivk in ekstrakcije
glavnih komponent. Analizo smo izvedli v R okolju (R Core Team 2022) in s pomocjo
paketa »factoextra« (Kassambara in Mundt 2020).

Preglednica 11.7 Pregled 19 bioklimatskih spremenljivk — BIO, in korelacijski koeficient med velikostjo
gozdnih voluharic in bioklimatsko spremenljivko, mo¢ne korelacije | r| > 0,5 so v krepkem tisku

Koda  Opis MPC1
BIO1 | Povpreéna letna temperatura (*100) -0,539
BIO2 | Povprecni dnevni razpon (mesecno povprecje (max temp. — min temp.)) | -0,843
BIO3 | Izotermalnost (BIO2/BIO7) (*100) -0,633
BIO4 | Sezonskost temperature (standardna deviacija * 100) -0,837
BIO5 | Maksimalna temperatura vrocega meseca -0,670
BIOG6 | Minimalna temperatura hladnega meseca -0,035
BIO7 | Letni razpon temperature (BIO5-BIO6) -0,859
BIO8 | Povprecna temperatura mokrega Cetrtletja -0,699
BIOY | Povprecna temperatura suhega Cetrtletja -0,446
BIO10 | Povprecna temperatura vrocega Cetrtletja -0,607
BIO11 | Povprecna temperatura hladnega cetrtletja -0,320
BIO12 | Letne padavine 0,668
BIO13 | Padavine mokrega meseca 0,656
BIO14 | Padavine suhega meseca 0,658
BIO15 | Sezonskost padavin (Koeficient variabilnosti) -0,637
BIO16 | Padavine mokrega Cetrtletja 0,655
BIO17 | Padavine suhega cetrtletja 0,679
BIO18 | Padavine toplega cetrtletja 0,310
BIO19 | Padavine hladnega cetrtletja 0,627
R > package = »factoextra«

#PCA, data=df

df.active<-df[1:7, 3:21] #Izbor spremenljivk

head(df.active)

res.pca<-prcomp(df.active, scale. = TRUE) #lzracun PCA
eig.val<-get_eigenvalue(res.pca) #Eigenvalue R >

eig.val #Korelacije
gk<-as.data.frame(res.pca$x) #izvoz PCjev cor(koordSPC1, df.active)
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\" A PRIMER 11.8
- ‘-’ - Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
‘gt PCA klime

Prvi dve klimatski komponenti KPC1 in KPC2, ki ju dobimo po vkljucitvi 19 klimatskih
spremenljivk v PCA, skupaj razlozita 94 % variabilnosti klime (Preglednica 11.8). K prvi
klimatski glavni komponenti KPC1 najvec prispevajo spremenljivke BIO2, 4, 7, 8, 12, 13,
14 15, 16, 17 in 19. BIO2, 4 in 7 so v negativnem odnosu s KPC1 (Preglednica 11.9 in
Slika 11.9) in razlagajo predvsem sezonsko in dnevno variabilnost v temperaturi in nizjo
povprecno temperaturo. BIO12, 13, 16, 17, ki so prav tako v pozitivnem razmerju s KPCl1,
razlagajo padavine. Iz navedenega lahko izpeljemo, da z naras¢anjem KPC1 narascajo
padavine, manjsa pa se variabilnost v temperaturi. Nizja je tudi povprecna temperatura.
Nizke vrednosti KPC1 opisujejo klimo z malo padavinami, vecjimi dnevnimi in
sezonskimi amplitudami v temperaturi in visjimi povpre¢nimi temperaturami (Preglednica
11.9 in Slika 11.10).

Preglednica 11.8 Lastne vrednosti in deleZ Variables - PCA
razloZene variance Lo- :
L i bio3 bi
i 5-biats |
PC astna Varianca % Kurr}Ll ativna R 05
vrednost varianca % £ i
PCl1 11,64 61,25 61,25 8 0o i bio13:biof5.
PC2 6,22 32,75 94,00 L. big17
PC3 0,83 4,35 98,35 05- o9 i
PC4 0,23 1,21 99,55 i !
PC5 | 0,08 0,41 99,96 o “bio it iod
PC6 0,01 0,04 100,00 10 R 0(31_3%) 05 1.0
PC7 0,00 0,00 100,00

Slika 11.10 Korelacijski grafikon med BIO
klimatskimi spremenljivkami in prvima dvema
klimatskima glavnima komponentama (Dim1 in

Preglednica 11.9 Korelacijski koeficienti med
bioklimatskimi spremenljivkami BIO1-19 in
klimatskima glavnima komponentama KPC1 in

KPC2. Moéne korelacije | £| > 0,5 so v krepkem Dim2).

tisku
KPC1 KPC2 KPC1 KPC2
-0,568 | -0,817 0,301 | -0,951
-0,921 | 0,181 0,968 | -0,143 R > package = »factoextra«
-0,679 | 0,588 g’ggé :8’3@2 # korelacija med PCji in BIO
-0,949 | 0,214 _6’888 0’4141 res.var <- get_pca_var(res.pca)
606221 :g’ggi 0,945 | -0,046 res.varScoord
_(’),951 —03026 g’gzg ;)0’63921 # graf korelacij med PC in BIO
-0,859 | 0,405 0:886 _(’)’444 fviz pca var(res.pca, repel = TRUE)
~0,455 | -0,887
-0,643 | -0,756
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\" PRIMER 11.9
= = Fenotipska plasti¢nost velikosti gozdne voluharice —
+¥y pska p g

- MPC1 in KPC1

Po dosedanji analizi je morfoloska variabilnost gozdne voluharice zajeta v . MPC1 —
komponenta velikost. Variabilnost klimatskih razmer na lokalitetah, s katerih Zivali
izvirajo, je zajeta v KPC1 in KPC2 — komponenta klime.

Povezavo med MPC1 ter KPC1 in KPC2 preverimo s korelacijsko analizo, ki vrne mocno
pozitivho povezavo samo med prvima dvema glavnima komponentama in korelacija s
KPC2 ni pomembna (Preglednica 11.10). Ker naras¢anje KPC1 opisuje klimo z vec
padavin in manjso variabilnost v temperaturi, tako na dnevnem kot letnem nivoju in tudi
nizje povprecne temperature, zakljucimo, da telesno velike zivali zivijo v klimatskih
razmerah z vlazno in hladnejSo klimo z manj$im temperaturnim razponom. Telesno
manjse zivali pa zivijo v klimi z manj padavin in v povprecju toplejSem podnebju ter z
vecjimi sezonskimi razlikami v temperaturi (Slika 11.11).

V kontekstu fenotipske plasti¢nosti vlazna in hladnejsa klima z manjsim temperaturnim
razponov, kar velja za vi§je nadmorske visine (nad 600 m), favorizira telesno vecji fenotip.
V okolju z manj padavin, visjimi temperaturami in vecjim temperaturnim razponom,
predvsem v nizjih nadmorskih visinah (pod 500 m), je favoriziran telesno manjsi fenotip.
Taksni zakljucki se v glavnem skladajo z Bergmannovim pravilom, po katerem je v
hladnejsih razmerah favoriziran telesno vedji fenotip.

Mozna razlaga za telesno vecje zivali v bolj vlazni in hladnejsi klimi je v energetski bilanci.
7 vidika izgube toplote preko povrsine je pomembno razmetje med volumnom in
povrsino zivali, toplota nastaja v telesu (v volumnu) oddaja se preko povrsine. Zato je v
hladnejsi klimi favoriziran telesno vecji fenotip, saj ima ugodnejSe razmerje med
volumnom in povssino telesa. Lahko pa tudi nutrienti v enem tipu klime omogocajo
zivalim, da zrastejo vecje.

Velike

<-MPC1 (72,0 %) ->

Male

2 -1 0 1 2
Suho, Sezonske T, Toplo  =- KPC1 (81,3 %) = Hladno, Stabilne T, V\aé_j

Slika 11. Regresijska premica med klimatsko KPClin morfolo§ko MPClglavno komponento.
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Preglednica 11.11 Korelacijska koeficienta med velikostjo Zivali — MPC1 in klimo KPC1 in KP2

'iigl 0,797 | 0,065

R >
#Korelacija med MPC1 in KPC
cor(koordSPC1, gk)

R > package = »ggplot2«

#Biplot, MPC1 KPC1

biplot<-ggplot(koord.klima, aes(y=koord.klimaSPC11,
x=koord.klimaSPC1))+geom_point()+geom_smooth(method='Im')

bp<-biplot + xlab("Suho, Sezonske T, Toplo  <- KPC1 (61,3 %) -> Hladno, Stabilne T, Vlazno") +
ylab("Male <- MPC1 (72,0 %) -> Velike")
bp

&y
~" A PRIMER11.10
- - Morfometri¢na variabilnost mandibule velikega voluhatja GM1 —
A P g ]
4 L Y
= ideja

Veliki voluhar Arvicola terrestris je vrsta z velikim arealom razsirjenosti. Zivi v zmernem

pasu od Atlantske obale do sredine Azije. Vrsta zivi v razlicnih odprtih travniskih do
mocvirnih okoljih in predvsem obdelanih habitatih in izkazuje dobro prilagodljivost na
siroki spekter ekoloskih gradientov. Dobra prilagodljivost pomeni razvoj razlicnih
morfotipov, vkljuéno s klinami. S tega vidika je zelo privlacen modelni organizem za Studij
morfometrije. V tem poglavju je predstavljen metodoloski pristop in interpretacija
rezultatov v variabilnosti velikosti in obliki mandibule velikega voluharja. V analizi
obravnavamo dva vzorca, izvirata iz populacij, ki zivijo v dveh razli¢nih habitatih. En
vzorec voluharjevih mandibul pripada populaciji iz kopenskega habitata (terestricni
morfotip) in drugi iz mocvirnega habitata (akvaticni morfotip). Morfometricna
variabilnost je ovrednotena z merjenjem oslonilnih tock. Analiza metodolosko sodi na
podrocje geometrijske morfometrije. Z metodami geometrijske morfometrije informacijo
o morfometri¢ni variabilnosti mandibule razstavimo na centroidno velikost CS (ang.
Centroid Size) in obliko (ang. Shape), ki jo povzemajo Prokrustove koordinate. Oba vidika
variabilnosti vzpostavimo v relacijo s tipom habitata (kopenski, mocvirni). Analiza
morfotipa je narejena s programskim orodjem Morpho] (Klingenberg 2011).
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Projekt je primer analiziranja morfometricne variabilnosti, kot odziv fenotipa na okoljske
dejavnike, in s tem studij reakcijske norme. Fenotipsko plasticnost mandibule velikega
voluharja interpretiramo kot posledico selekcijskih pritiskov okolja, kopensko proti vodno
okolje.

Izpis meritev 13 oslonilnih tock LM — koordinate X in Y za mandibulo z inventarno
stevilko Br_658 (IMAGE). Umeritveni koeficient (SCALE) ima vrednost 0,01 in poda
razmerje med dejanskim merilom v mm in povecano fotografijo mandibule.

LM=13

L

1082.0
1818.0
2160.0
2892.0
2847.0
3276.0
3489.0
3225.0
3459.0
2715.0
1893.0
1305.0

1628.0
1621.0
1516.0
2272.0
1837.0
2113.0
1882.0
1255.0
1297.0

997.0

823.0
1153.0

1587.0 1312.0
IMAGE=Br_0658
SCALE=0.01

Slika 11.12 Mandibula velikega voluharja z oznacenimi oslonilnimi tockami: 1. Zgornji rob zobne jamice

sekalca, 2. Sprednji rob zobne jamice prvega meljaka, 3. PreseciSCe zobnega grebena s sprednjim
robom kavljastega izrastka, 4. Vrh kavljastega izrastka, 5. NajniZja tocka na krivini med kavljastim in
sklepnim izrastkom, 6. Sprednji rob sklepnega izrastka, 7. Zadnji rob sklepnega izrastka, 8. NajniZja
tocka na krivini med sklepnim in kotnim izrastkom, 9. Vrh kotnega izrastka, 10. Najvisja tocka na
spodnjem robu telesa mandibule, 11. NajniZja tocka mandibularne zrasti, 12. Spodnji rob zobne jamice

sekalca, 13. Odprtina v mandibuli.

Avtorica risbe Polona Bitenc.

59
I -

PRIMER 11.11

Morfometri¢na variabilnost mandibule velikega voluhatja GM — PA

Meritve oslonilnih tock (Slika 11.12) vsebujejo informacijo o orientaciji in povecavi
mandibule. V Prokrustovi analizi PA (ang. Procrustes Analysis) izvedemo poravnavo tock
v isto izhodisce (premik in vrtenje) in skaliranje. Rezultat Prokrustove analize PA je: 1.
graficna predstavitev centroidov oslonilnih tock in vseh meritev (Slika 11.13), na podlagi
obsega oblaka tock okrog centroida sklepamo na variabilnost strukture; 2. informacija o
velikosti mandibule; to je centroidna velikost CS in informacija o obliki mandibule, to so
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Prokrustove koordinate (ang. Procrustes Coordinates), stevilo koordinat se izracuna kot

nPK = 2n — 3.

Slika 11.13 Poravnane meritve mandibule velikega voluhatja.

Regression scom 1

Cantroad Size

Vizualizacija mandibule fosorialnega Vizualizacija mandibule akvaticnega
voluharja voluharja

Slika 11.14 Projekcija oblike mandibule (Regression score) na centroidno velikost (Centroid Size)
zgoraj. Krivljenje mandibule fosorialnega in akvaticnega tipa voluharjev (spodaj). Svetlo modro
povprecje, temno modro je lastnost tipa.
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Odnos med velikostjo mandibule in njeno obliko ovrednotimo z regresijsko analizo, v
kateri je centroidna velikost razlagalna spremenljivka, Prokrustove koordinate so odvisne
spremenljivke. Permutacijski test je visoko znacilen (p < 0,0001), centroidna velikost
razlozi 5,36 % variabilnosti v obliki. Rezultat regresijske analize je projekcija osebkov na
vektor velikosti in vektor oblike (Slika 11.14) in vizualizacija oblikovnih sprememb v
mandibuli (Slika 11.13). To pomeni, da lahko predstavimo dva neodvisna vidika
variabilnosti, variabilnost v velikosti in variabilnost v obliki mandibule. Vzdolz X osi so
razporejeni osebki po velikosti mandibule, pri nizjih vrednosti so manjse zivali — fosorialni
tip; pri visjih vrednosti so vecje zivali — akvaticni tip. Vzdolz Y osi so osebki razporejeni
glede na obliko mandibule. Pri nizjih vrednosti so fosorialne Zivale katerih mandibula ima
ozje telo in bolj polozno usmerjen sekalec; pri visjih vrednosti so akvati¢ne zivali, njthovo
telo mandibule je cokato in SirSe in sekalec je bolj pravokotno postavljen na telo
mandibule.

I -

Evolucijska in ekogeografska pravila

Odzivi organizmov na okoljske oz. ekoloske gradiente so praviloma podobni. Neodvisno
so jih potrdili razli¢ni raziskovalci. Zato so se izoblikovala pravila, ki jih s skupnim imenom
imenujemo bioloska pravila (sin. bioloski zakoni, ekogeografska pravila, makroekoloska
pravila). Dejansko gre za skrajSane posplositve in poenostavljene razlage zapletenih
pojavov, do katerih pridemo pri analiziranju ekologije, biogeografije in morfoloske
plasticnosti organizmov. V nadaljevanju so navedena pogosteje citirana pravila. Ve¢inoma
so poimenovana po raziskovalcih, ki so jih strokovno utemeljili.

Bioklimatska pravila — adaptacije na energetsko bilanco

Allenovo pravilo — oblika telesa in telesna razmerja pri endotermnih zivalih so oblikovana
na nacin, da imajo zivali iz hladnejsih klimatov ¢im manj izpostavljenih povrsin, s ¢imer
minimizirajo izgubo toplote prek telesne povrsine. Po drugi strani imajo zivali iz tropskih
klimatov izpostavljene povrsine telesa za boljSo oddajanje toplote. Primer: puscavska lisica
ima zelo dolge in izpostavljene uhlje, polarna lisica pa zelo kratke.

Bergmannovo pravilo — homeotermne Zivali z obsezno razsirjenostjo imajo vecjo
telesno velikost v hladnejsih klimatih in so manjsSe v toplejsih klimatih. Primer: gozdne
voluharice, ki zivijo na visjih nadmorskih visinah pri nizjih povpreénih temperaturah zraka
so vecje od onih, ki Zive na nizjih nadmorskih visinah in visji povprecni temperaturi zraka.
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Glogerjevo pravilo — endotermne zivali, ki Zivijo v bolj vlaznem okolju, npr. blizje
ekvatorju, so bolj intenzivno pigmentirane, kot tiste, ki zivijo v manj vlaznem ali suSnem
okolju.

Jordanovo pravilo — vrste, ki zivijo v hladnejsi vodi, imajo manjse Stevilo meristicnih
znakov kot vrste iz toplih voda, npr. manjse stevilo plavutnic, vretenc ali lusk.

Damuthovo pravilo — tudi pravilo energetske ekvivalence; predstavniki iste filogenetske
linije, ki zivijo v vodi so vedno vedji, kot njihovi kopenski sorodniki. Izhodisce je
energetsko, saj je v vodnem okolju prevajanje toplote hitrejse in selekcijski pritisk deluje v
smeri ugodnejSega razmerja med povrsino in volumnom. Primer: veliki voluharji, ki Zivijo

v mocvirnem okolju so vedji od onih, ki Zive na kopnem.
Evolucijska pravila — evolucijski vzorci

Copovo pravilo — pri zivalskih vrstah se z dolzino evolucijske zgodovine povecuje njthova
telesna velikost.

Globokomorski gigantizem — globokomorske zivali razvijejo vecjo telesno velikost kot
njithovi evolucijski sorodniki iz priobalnih morij.

Dollov zakon ireverzibilnosti — v procesu evolucijskega razvoja se organizmi ne vrnejo
v izhodis¢no stanje, torej v obliko v kateri so ze bili.

Eichlerjevo pravilo — vrstno bogastvo parazitov je povezano z vrstnim bogastvom
gostiteljev.

Fosterjevo pravilo — tudi otosko pravilo ali otoski ucinek pravi, da se na otokih z
omejenimi viri vecje zivali (vecje od ca. 1 kg) pomanjsajo, male zivali (manjse od ca. 250
g) pa se povecajo.

Gauseov zakon — tudi princip kompetitivnega izkljucevanja pravi, da dve vrsti, ki sta v
kompeticiji za iste vire, ne moreta sobivati s stabilnima populacijama. Kompeticija pripelje
do izumrtja sibkejSega konkurenta, ali do njegovega evolucijskega ali vedenjskega premika
v drugacno ekolosko niso.

Harrisonovo pravilo — telesna velikost parazitov je povezana s telesno velikostjo
gostitelja.

Hennigovo pravilo — vrste z najbolj primitivnimi (izvornimi) lastnostmi so razsirjene na
prvobitnem obmocju evolucijskega izvora vrste, kjer je bil center izvora skupine.
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Lackov princip — velikost legla pri pticah je omejena z najvecjim stevilom mladicev, za
katere lahko starsi zagotovijo dovolj hrane.

Rapoportovo pravilo — razpon geografske Sirine areala vrst, ki Zivijo pri nizji geografski
sirini (blizje ekvatorju), je manjsi; vrste, ki zivijo v visjih geografskih Sirinah (v zmernem
pasu in proti poloma) imajo vedji razpon geografske Sirine areala.

Renschevo pravilo — pri Zivalskih filogenetskih linijah, kjer so samci vecji spol, spolni
dimorfizem narasca z vecanjem telesa; razlika v spolnem dimorfizmu se zmanjsuje, ¢e so
samice vecji spol.

Schmaulhausnov zakon — na populacijo na skrajnem robu zmoznosti ima minimalna
spremembe kriticnega resursa bistveno vecji vpliv kot variabilnost kateregakoli drugega
resursa.

Van Valenov zakon — verjetnost izumrtja vrst in visjih taksonov (npr. druzin in redov) je
v ¢asu konstantna za vse skupine. Taksoni niso zaradi evolucijsko starost niti bolj ogrozeni
niti odpornejsi na izumrtje.

von Baerov zakon — v embrionalnem razvoju se najprej razvijejo splosne lastnosti
skupine. Kasneje se razvijejo specialne lastnosti posameznega taksona. Embriji Zivali iz
istega debla so si v zgodnjih fazah zelo podobni, z razvojem se vse bolj razlikujejo.

Willsonov zakon — organi ali segmenti telesa, ki nastopajo v vecjem Stevilu, imajo
tendenco reduciranja Stevila in veéje specializacije.
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Zakljucki

— Morfometrija je kvantitativna analiza oblike in velikosti organizmov s statisticnimi

orodji. Odnose analiziramo z univariatnimi in bivariatnimi (npr. ANOVA, korelacija,
regresija) ter multivariatnimi (npr. analiza glavnih komponent) statisticnimi metodami.
Rezultate Stevilénih izracunov kombiniramo z graficnimi predstavitvami odnosov med
skupinami (npr. razsevni diagram, poligon, okvir z rocaji).

— Morfotip opisemo s parametri opisne statistike: X + StD, Min — Max, n.

— S statisticnim sklepanjem preverjamo ali se lastnosti morfotipov razlikujejo med
skupinami, ki jih primerjamo (npr. glede na spol, starostni razred, geografski vzorec).

— Analiza glavnih komponent PCA je multivariatna metoda, namenjena zmanjsanju
razseznosti osnovnih spremenljivk v glavne komponente PC. Rezultate PCA
prikazemo kot razsevni diagram s projekcijo osebkov na prvi dve glavni komponenti;
rezultate PCA lahko vklju¢imo v nadaljnje analize.

— Organizmu se v procesu rasti povecuje telesna velikost. Ce vsi telesni segmenti rastejo
z enako stopnjo, govorimo o izometri¢ni rasti. Pri vecini Zivali se posamezni telesni
segmenti spreminjajo z razlicno hitrostjo, kar privede do spremembe oblike. Taksna
rast je alometricna. Z rastjo se volumen organizma povecuje s tretjo potenco 27,
povrsina pa s kvadratom dimenzije p* Ta razkorak neposredno vpliva na fizioloske in
mehanske lastnosti organizma.

— Fenotip je kombinacija vseh lastnosti organizma. Zajema vse ravni organizacije,
tizioloske lastnosti, vedenje in rezultate vedenjskih aktivnosti. Fenotip je izraz genskega
zapisa, vpliva okolja in medsebojne interakcije med genetskimi in okoljskimi dejavniki.

— Fenotipska variabilnost je pestrost v obliki in velikosti posameznikov v populaciji.
Skupaj z genetsko variabilnostjo je temelj za delovanje selekcije. Fenotipska plasticnosti
je prilagajanje fenotipa okoljskim razmeram.

— Klina je postopno spreminjanja dolocene lastnosti vzdolz geografskega gradienta.
Nastane zaradi nasprotnega delovanja selekcije in genskega pretoka. Razvije se bodisi
s primarno diferenciacijo zaradi prostorske heterogenosti okolja in prilagajanja
morfotipa ekoloskemu gradientu. Klina se lahko pojavi s sekundarno diferenciacijo kot
posledica ponovnega stika predhodno izoliranith populacij, ki sta se diferencirali v
alopatriji. Morfoloska klina je posledica ponovnega zdruzevanja genomov dveh
populacij, posledica cesar je vmesni fenotip.

— Odzivi organizmov na okoljske gradiente so praviloma podobni. Iz tega so nastala
ekogeografska pravila. Pravila so skrajsane posplosSitve in poenostavljene razlage
pojavov pri analiziranju ekologije, biogeografije in morfoloske plasti¢nosti organizmov,
npr. Bergmannovo pravilo.
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Povzetek

12. poglavje: Numeri¢na taksonomija
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Taksonomija je bioloska disciplina o poimenovanju,
definiranju in klasifikaciji organizmov na podlagi
njihovih skupnih lastnosti. Organizme zdruzujemo v
taksone in jih razvrS¢amo v taksonomske kategorije.
Glavne taksonomske kategorije so: domena,
kraljestvo, deblo, razred, red, druzina, rod in vrsta.
Numeri¢na taksonomija je klasifikacija organizmov
na podlagi njihovih lastnosti z numericnimi
metodami.

Razlike med skupinami prepoznavamo in
vrednotimo z univariatnimi in multivariatnimi
statisticnimi analizami. Z numeri¢nim pristopom se
izognemo subjektivnemu opisovanju znacilnosti
posamezne taksonomske skupine, zato so ugotovitve
veliko bolj verodostojne. Iz izmerjenih vrednosti
oblikujemo matriko, kjer so objekti (osebki ali
skupine) vrstice, njthove lastnosti so stolpci.
Posamezni objekt je opisan z ve¢ spremenljivkami.
Numeri¢no analizo ene spremenljivke imenujemo
univariatna  analiza. Ce isto¢asno  izvajamo
numeri¢no analizo ve¢ spremenljivk, govorimo o
multivariatni analizi.

Redukcijo razseznosti multivariatnega podatkovnega
niza izvedemo z analizo glavnih komponent, v kateri
sttnemo skupno variabilnost ve¢ spremenljivk v
nekaj dimenzij, ki se imenujejo glavne komponente.

V diskriminantni analizi so skupine definirane
vnaprej (a priori), analiza med spremenljivkami isce
tak$no kombinacijo lastnosti, ki podpira aptiorno
delitev na skupine.

Metoda voditeljev je multivariatna statisticna metoda,
s katero objekte cepimo v skupine. Optimiranje
Stevila skupin preverjamo z metodo komolca,
silhuetno metodo in permutacijskim testom.
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Taksonomija (ang. Taxonomy) je bioloska disciplina o opisovanju in klasifikaciji
organizmov. Takson je taksonomska enota ne glede na hierarhi¢ni rang. Taksone na
doloc¢enem rangu zdruzimo v visji rang, s ¢imer vzpostavimo taksonomsko hierarhijo.
Glavne taksonomske kategorije v sodobni taksonomiji so: domena, kraljestvo, deblo,
razred, red, druzina, rod in vrsta. Carl Linnaeus (1707—1778) je bil $vedski botanik, zoolog,
taksonom in zdravnik, ki je uvedel binarno poimenovanje organizmov, nadaljnji razvoj
podrocja je znan kot Linnejeva taksonomija.

Mednarodna komisija za zooloSko nomenklaturo (ang. International Commission on
Zoological Nomenclture ICZN) vodi enoten sistem zooloskega poimenovanja. S tem
zagotavlja, da imajo zivalske vrste edinstveno in splosno sprejeto ime. Pravila
poimenovanja ureja Mednarodni kodeks zooloske nomenklature (ang. International
Code of Zoological Nomenclature ICZN).

Numeric¢na taksonomija (ang. Numerical Taxonomy) je klasifikacija organizmov na
podlagi njihovih lastnosti z numeri¢nimi metodami. Razlike med skupinami
prepoznavamo in vrednotimo z ustreznimi numeri¢nimi in statisticnimi analizami. S tem
nadgradimo subjektivno opisovanje znacilnosti posamezne taksonomske skupine.

V tem poglavju predstavljamo tri numericne pristope v taksonomski analizi: 1. redukcija
vecrazseznih meritev, 2. razvr$canje organizmov v skupine in 3. razlikovanje med
skupinami. Zacetni korak je izvedba meritev telesnih lastnosti. Praviloma izvedemo vedje
stevilo bolj ali manj standardiziranih meritev na mnozici objektov. Izbrane lastnosti
organizma (npt. telesna dolzina in masa, dolzina stopala, dolzina lobanje ipd.) povzamemo
iz vecjega stevila osebkov. Kadar isto¢asno izvedemo analizo numeri¢nih vrednosti dveh
ali ve¢ spremenljivk, govorimo o multivariatni analizi.

Podatke oblikujemo v pravokotno matriko, kjer so v vrsticah objekti O (osebki zivali),
izmerjene vrednosti x; njihovih lastnosti so v stolpcih X (spremenljivke). Posamezen
objekt je opisan z ve¢ spremenljivkami, kot je predstavljeno v matriki:

DO [X[X[X].]X
Idl O1j X11 X12 X13 X1IJ
Idz Oyj X21 X22 | X23 oo X2p
Id3 O1j X31 X32 X33 e X3p
Id4 O1g X41 X42 X43 e X4p
Ids O1g | X51 X52 | X53 oo X5p
Id() Olg X61 X62 X63 e X()IJ
Id7 O1g X71 X72 X73 e X7p
Idp Ot1p | Xp1 | Xp2 | Xp3 .-« | Xpp
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Prvi stolpec je indikator ID z inventarno Stevilko osebka na katerem so izvedene meritve,
po navadi gre za muzejsko inventarno Stevilko. Indikator je pomembna informacija za
sledljivost in moznost naknadnega preverjanja meritev in ni namenjen statistichemu
vrednotenju.

Redukcijo razseznosti izvedemo z metodo, imenovano analiza glavnih komponent, to je
multivariatna statisticha metoda iz druzine ordinacijskih metod. V redukciji razseznosti
strnemo skupno variabilnost mnozice spremenljivk v nekaj novih dimenzij, pri cemer prva
dimenzija, ki se imenuje prva glavna komponenta, razlozi najvecji delez variabilnosti
osnovnih spremenljivk. To omogoca, da v nadaljnjih analizah ne operiramo z mnozico
spremenljivk, temvec jih izvajamo na manjSem Stevilu dimenzij.

Metoda voditeljev je multivariatna statisticna metoda iz druzine klastrskih metod, s katero
objekte cepimo v skupine. Algoritem objekte razvrsti v skupine, Stevilo skupin doloci
raziskovalec. Vrednotenje grupiranja je v presoji raziskovalca.

V diskriminantni analizi definiramo skupine vnaprej (« priori), algoritem pa iSce
najustreznejSo kombinacijo spremenljivk, ki podpira apriorno delitev na skupine. Metoda
se imenuje diskriminantna analiza in je iz druzine ordinacijskih metod, njen namen je
iskanje razlik med skupinami in klasifikacija osebkov v eno od dolocenih skupin.

V tem poglaviju je na primeru taksonomske analize puscavskih skakacev, glodavcev iz rodu
Pygeretimus, predstavljena uporaba naslednjih analiz:

— Analiza glavnih komponent
— Metoda voditeljev

— Diskriminantna analiza.

Poglavje o numeric¢ni taksonomiji je narejeno po literaturi Jesenko in Jesenko 2007,
Kassambara in Mundt 2020, Klingenberg 2011, Legendre in Legendre 2012, Sneath in
Sokal 1973.

PROJEKT 12.1

Taksonomska analiza skakacev vrste Pygeretmus pumilio

Pritlikavi debelorepi skaka¢ Pygeretsmus pumilio je majhen skakac, z maso okrog 45 g (Slika
12.1) iz druzine Dipodidae, ki zivi v glinenith puscavskih in polpuscavskih habitatih
centralne Azije in JV Evrope (Slika 12.2). Je noc¢no aktiven, prehranjuje se z zelisci in je
fakultativni hibernator. Vrsta ima velik areal razsirjenosti z okrog 5.400 km razpona
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geografske dolzine in okrog 1.800 km razpona geografske Sirine. Vrsta je politipska s
petimi podvrstami, ki so zdruzene v dve skupini, imenovani pumilio in potanini.
Taksonomija temelji na obarvanosti kozuha in obliki penisa.

Krystutek in sod. (2019 in 2021) so v taksonomsko analizo vkljucili spodnje celjustnice
(mandibule). Material so pridobili v muzejih v Moskvi in St. Peterburgu. Mandibule so
izmerili in analizirali z metodami geometrijske morfometrije. Oblikovali so 22 geografskih
vzorcev oz. OTU (ang. Operational Taxonomic Unit), (Slika 12.2). Namen raziskave je
preveriti, ali vsebujejo mandibule taksonomsko informacijo.

Mt
Mpz

Mz

Mp

Slika 12.1 Pritlikavi debelorepi skaka¢ (levo). Foto. Nedko Nedyalkov. Mandibula z labialne (a) in
lingvalne (b) strani z oznaCenimi strukturami, prirasti§¢i za miSice in oslonilnimi to¢kami
(oStevilcene pike), (desno), (vzeto iz Krystufek in sod. 2019).
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Slika 12.2 Razsirjenost Pygeretmus pumilio po IUCN — rumeni poligon. 22 lokalitet, od koder izvirajo
OTU z vzorci mandibul, izdelal Danijel Ivajnsic.
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12.1 Analiza glavnih komponent

Analiza glavnih komponent PCA (ang. Principal Component Analysis) je najpogosteje
uporabljena multivariatna metoda v morfometriji. Glavni namen metode je zmanjsati
stevilo osnovnih spremenljivk. Metoda PCA temelji na povezavah med osnovnimi
spremenljivkami, torej na korelacijah (ali na kovariancah) med njimi. Visja kot je stopnja
korelacije med spremenljivkami (pozitivna ali negativna), ucinkovitejSa bo analiza. Z
metodo PCA izra¢unamo nove spremenljivke, ki se imenujejo glavne komponente PC
(ang. Principal Components). Stevilo PC je enako $tevilu osnovnih spremenljivk (v
primeru, ko je Stevilo objektov manjse od Stevila osnovnih spremenljivk, potem je Stevilo
glavnih komponent enako stevilu objektov). Znacilnost vseh PC je njihova orientiranost
v multivariatnem prostoru. Prva glavna komponenta PC1 poteka skozi multivariatni
prostor v smeri, ki razlozi najve¢ji delez skupne variance osnovnih spremenljivk. Druga
glavna komponenta PC2 je pravokotna na PC1 in razlaga naslednji najvecji skupni delez
variance. Sledijo preostale komponente, dokler ni razloZena vsa varianca. Glavne
komponente so torej nove spremenljivke, razvrscene po delezu variance, ki jo razlaga, PC1
razlozi najvecji delez skupne variabilnosti, sledi PC2, ki razlozi naslednji najvisji delez itd.
Ker so komponente pravokotne med seboj, vsaka od njih opisuje novo »dimenzijo« v
variabilnosti podatkov.

Eden od pogojev za ucinkovito analizo glavnih komponent PCA je multivariatna
normalna porazdelitev spremenljivk (sin. multinormalnost; ang. Multivariate Normal
Distribution). Multinormalnost ~ preverimo s testom normalnosti posamezne
spremenljivke, ki vkljucuje graficne in numericne analize: box plot, bi plot, qq plot,
histogram ter analizo sploscenosti in asimetri¢nosti ali Mardianov test. Asimetricnost
porazdelitve v primeru pozitivne asimetrije korigiramo s transformacijo z desetiSkim
logaritmom in v primeru negativne asimetrije s transformacijo s korenjenjem. Naslednji
pogoj je primerljivost absolutnih vrednosti med posameznimi spremenljivkami. Ce ima
npr. ena od spremenljivk razpon vrednosti od 1 do 10 in druga od 100 do 1000, bo
variabilnost absolutno vecéje spremenljivke zakrila variabilnost absolutno manjse
spremenljivke. Zagotovitev enakovrednega prispevka vseh spremenljivk v multivariatni

obravnavi dosezemo s standardizacijo, ki jo ra¢unamo po formuli:

xX—X
zZ=———,
StD

kjer so z — standardizirana vrednost, x — konkretna vrednost meritve, X — aritmeticna
sredina spremenljivke, §7D — standardna deviacija spremenljivke.

V nadaljnjo analizo sprejmemo samo nekaj prvih glavnih komponent. Pri odlocitvi, koliko
glavnih komponent je smiselno vkljuciti naprej, si pomagamo s cenilkami: — lastna
vrednost zadnje PC je vecja od 1; — zadnja PC razlozi vsaj 5 % variabilnosti; — kumulativna
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vrednost razlozene variabilnosti komponent je vsaj 80 %; — metoda komolca, ki poda
informacijo, pri kateri PC se delez razlaga variance bistveno ne poveca ve¢, mestu, kjer se
krivulja prelomi pravimo komolec.

Rezultate analize glavnih komponent PCA po navadi prikazemo kot razsevni diagram s
projekcijo osebkov (objektov) na prvi dve ali tri PC osi. Vrednosti glavnih komponent PC
lahko vklju¢imo v nadaljnje analize oz. testiranja. Dobra plat metode je, da so razmetja
med objekti realno prikazana in da med komponentami ni korelacije.

Rezultati PCA so nasledniji:

— Lastne vrednosti (ang. Eigenvalues) — so utezi in delezi razlozene variance, za
posamezno glavno komponento. Vsota lastnih vrednosti je enaka Stevilu
spremenljivk, vkljucenih v analizo, oz. Stevilu dimenzij.

— UteZi (ang. Loadings) — so vrednosti korelacije med osnovnimi spremenljivkami
in glavnimi komponentami. Prispevek osnovnih spremenljivk k izracunu
posamezne PC merimo z velikostjo korelacijskega koeficienta med osnovnimi
spremenljivkami in PC. S tem tudi osmislimo informacijo posamezne PC.

— Glavne komponente (ang. Principal Components — PC) — so nove
spremenljivke, oz. vrednosti (ang. Scores) posameznega objekta. Predstavimo
jih steviléno, lahko jih vkljucimo v graficno predstavitev (bi plot, box plot) ali v
nadaljnje analize.

— Projekcija lastnih vrednosti (ang. Scree Plot) — je projekcija deleza lastnih
vrednosti po glavnih komponentah. Metoda doloc¢i »komolec« (ang. Broken
Stick) za prepoznavanje med skupino pomembnih in skupino manj pomembnih
glavnih komponent.

— Razsevna projekcija objektov (osebkov) na prvi dve glavni komponenti
(ang. Scatter Plot) — s projekcijo predstavimo morfoprostor, ki ga zasedajo
objekti. Objekte, ki pripadajo isti skupini, lahko povezemo v skupni poligon,

npr. z metodo najmanjsega konveksnega poligona (ang. Convex Hull).

Za interpretacijo rezultatov je pomembno razumevanje vsebine glavnih komponent PC,
ki povzemajo skupno informacijo o lastnostth osnovnih spremenljivk. Glavne
komponente dobijo informacijsko vrednost s tem, ko jih vklju¢imo v korelacijsko analizo
z osnovnimi spremenljivkami. Mocna korelacija med PC in osnovno spremenljivko
pomeni, da je vecina informacije te osnovne spremenljivke povzeta v obravnavani PC, oz.
da ta spremenljivka, ali skupina spremenljivk, v najve¢ji meri definira obravnavano
komponento. Ce je korelacija pozitivna, jo interpretiramo tako, da z naras¢anjem vrednosti
PC narasca tudi vrednost izbrane spremenljivke, in obratno. Ce je korelacija negativna, z

naras¢anjem vrednosti PC vrednost obravnavane spremenljivke upada. V morfometriji
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praviloma vsebinsko osmislimo prvi dve komponenti PC1 in PC2, ki pogosto razlozita
vec kot polovico variance (informacije) v celotnem naboru podatkov.

Prikaz uporabe PCA je predstavljen v spodnjem Primeru 12.3 in v poglavju Morfoloska
plasticnost.

Podrobnejsa matemati¢na razlaga je podana v Jesenko in Jesenko (2007), Legendre in
Legendre (2012) ter Sokal in Rohlf (2012).

1
_£™ PRIMER 12.1
"7-,‘ Analiza glavnih komponent

V analizo morfometricne variabilnosti smo vkljucili meritve 283 mandibul. Na vsaki smo
izvedli meritve 14 oslonilnih tock. To pomeni, da je bilo skupno 28 spremenljivk, ki smo
jih vkljucili v Prokrustovo analizo in postopek izvedli v programu Morpho]. Prokrustove
koordinate smo vkljucili v analizo glavnih komponent po metodi kovariance. Rezultat
PCA je skupaj 26 dimenzij. Lastne vrednosti za prvih 10 so predstavljene v Preglednici
12.1. Vrednostih prvih dveh dimenzij smo predstavili kot bi plot, na katerem smo

naknadno s poligoni povezali osebke, ki pripadajo istemu geografskemu vzorcu (Slika
12.3).

Preglednica 12.1 Lastne vrednosti in deleZ razloZene variance za prvih 10 glavnih komponent

Komponenta  Lastna vrednost % razloZene variance % kumulativno razloZena varianca
1. 0,00027811 15,952 15,952
Z, 0,00024301 13,938 29,890
3. 0,00016164 9,271 39,161
4. 0,00013366 7,666 46,827
5. 0,00013180 7,560 54,387
0. 0,00011826 0,783 61,170
7 0,00008845 5,073 66,243
8. 0,00008151 4,675 70,918
9. 0,00006492 3,724 74,642

10. 0,00005583 3,202 77,844

Slika 12.3 Projekcija 283 osebkov (¢rne pike) in
poligonov 22 OTU v motfoprostor prvih dve
glavnih komponent PC1-PC2, ki skupaj
razloZita 29,9 % variabilnosti v obliki mandibul.
Sivo: skupina pumilio, vijoli¢asto: skupina
potanini.

= I
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12.2 Metoda voditeljev

Metoda voditeljev (ang. K-means) je multivariatna statisticha metoda iz druzine
klastrskih analiz. Namen metode je cepitev osnovne mnozice objektov v vhaprej izbrano
stevilo skupin. Pri tem domnevamo, da skupine v resnici obstajajo in so prepoznavne.
Algoritem deluje na ti. voditeljth, ki dolocajo lastnosti skupin in so centroidi skupin.
Postopek optimalne cepitve poteka po korakih:

1. Izbira stevila voditeljev; Stevilo voditeljev izbere raziskovalec v skladu z
domnevo, ki jo preverja; lahko pa Stevilo skupin doloci algoritem za
dolocanje skupin.

2. Vsak objekt je vkljuéen v skupino k najblizjemu voditelju, in s tem se
oblikujejo skupine.

3. Skupinam izracunamo nove centroide.

4. K novim centroidom ponovno vkljucujemo objekte.

5. Postopka 3 in 4 iteriramo (ponavljamo), dokler se spreminja polozaj
centroida in se objekti selijo iz skupine v skupino.

Za srednje velike primere (n = 1.000) je potrebnih manj kot 100 iteracij. Rezultata analize
sta: 1. prepoznanje skupin; 2. razporeditev objektov v skupine.

Metoda temelji na izracunu razdalj med centroidom in posameznim objektom, na kar
moc¢no vpliva absolutna vrednost spremenljivk. Razlike v absolutnih vrednostth med
spremenljivkami odpravimo s standardizacijo. S tem postopkom uravnotezimo prispevek
posamezne spremenljivke k cepitvi v skupine.

Sibkost in obenem prednost metode je potreba po vnaprejinjem definiranju $tevila skupin.
V primeru taksonomske raziskave, ko preverjamo hipotezo, ali se osebki delijo v dve
skupini (npr. dve vrsti), odlocitev o stevilu skupin izhaja iz raziskovalnega vprasanja. Ko
pa ne poznamo stevila dejanskih skupin, lahko ugibamo in preverjamo modele z razlicnim
stevilom skupin. Na splosno iscemo taksno cepitev v skupine, kjer so si objekti znotraj
skupine ¢im bolj podobni, objekti iz razli¢nih skupin pa ¢im bolj razli¢ni. Podobnost
objektov znotraj skupine se imenuje kohezija, razlicnost objektov med skupinami je
locljivost. Poznamo dve skupini metod za optimiranje Stevila skupin: 1. neposredne
metode (metoda komolca in silhuetna metoda) in 2. metode statisticnega testiranja
(permutacijski test).

Silhuetna metoda (ang. Average Silhouette Method) temelji na koheziji. Kakovost
cepitve, ki vkljucuje tako kohezijo kot locljivost, ocenimo s silhuetnim koeficientom s, ki
ima zalogo vrednosti od —1 do +1. Metoda temelji na razmerju med razdaljami med objekti
znotraj skupine, glede razdalje do objektov v sosednji skupini. Razdalja znotraj skupine je
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vsota vseh razdalj med nakljucnim objektom x;iz skupine 7in vsemi preostalimi objekti te
skupine, to je razdalja a; (notranja razprsenost). Razdalje do sosednje skupine je vsota vseh
razdalj med objektom x; in vsemi objekti iz najblizje sosednje skupine, to je razdalja b
Silhueta skupine 7 se izracuna po formuli:

bi—a;
Sl — L L

max (a;b;) ’
kjer je si — silhuetni koeficient skupine 7 ai — notranja razprSenost skupine 7 b; — zunanja
razprsenost skupine 7 Silhueta cepitve se racuna kot povprecna silhueta po enacbi:

_1vk
§ = —Xi=15i

kjer je s — silhuetni koeficient, K — $tevilo skupin. Optimalno Stevilo skupin maksimira
povprecno silhueto. Pricakujemo, da je @ < b zato je & > 0. Objekti s silhuetnim
koeficientom blizu 1 kazejo na kakovostno kohezijo, vrednosti okrog 0 so mejni primeri,
vrednosti manjse od 0 in v blizini —1 pa pomenijo, da je locljivost slaba, oz. da skupine
niso utemeljene.

Metoda komolca (ang. Elbow Method) temelji na ¢im manjsi celokupni znotraj skupinski
varianci (ang. Total Within-cluster Sum of Squares WSS). Celokupna WSS je merilo
kompaktnosti skupin, za katero zelimo, da je ¢im manjsa, ker to omogoca razlikovanje
med skupinami. V metodi komolca je WSS funkcija stevila skupin, vsaka dodana skupina
zmanjsa varianco. Dodajanje novih skupin bistveno vpliva na spremembo variance,
optimalno stevilo skupin je dosezeno, ko dodatek nove skupine ne vpliva vec¢ bistveno na
varianco. V graficnem prikazu je dosezen »komolec«.

Permutacijski test (ang. Gap Statistic Method). Iskanje stevila skupin lahko izvedemo s
permutacijskim testom. Preverjamo nicelno hipotezo, po kateri se stevilo dobljenih skupin
ne razlikuje od stevila skupin, ki bi jih dobili, ¢e bi bile vrednosti naklju¢no porazdeljene.
Po alternativni hipotezi se dobljena cepitev razlikuje od naklju¢nega. Test izvedemo tako,
da podatke iz spremenljivk. vkljucenih v analizo, med seboj naklju¢no pomesamo.
Izvedemo cepitev v skupine in ponovimo postopek ve¢ 100-krat. Skupine, ki jth dobimo
iz dejanskih podatkov, primerjamo s skupinami iz naklju¢no porazdeljenih vrednosti. Ce
ugotovimo, da se katera od resitve iz naklju¢nih porazdelitev pogosteje pojavlja, ohranimo
nicelno hipotezo in sklenemo, da izbrano stevilo skupin ni ustrezno. Kadar pa nobena od
oblikovanih cepitev ne presega naklju¢ne vrednosti, sprejmemo alternativno hipotezo, da
je cepitev na predlagane skupine verjetnejsa od nakljucne cepitve.

Podrobnejsa matematicna razlaga je podana v Jesenko in Jesenko (2007), Legendre in
Legendre (2012) ter Sokal in Rohlf (2012).
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|
£ ™ PRIMER12.2
,‘3\ Metoda voditeljev — §tevilo skupin

V prepoznavanje Stevila skupin z metodo voditeljev smo vkljucili prvih 10 glavnih
komponent iz predhodne analize, predstavljene v Primeru 12.1. Matrika je imela dimenzijo
283 vrstic (objektt) krat 10 stolpcev (spremenljivke). Cepitev v skupine smo preverili z
vsemi metodami: s silhuetno metodo, z metodo komolca in s permutacijskim testom.
Prepoznanje skupin po razli¢cnih metodah je bilo razlicno, metoda komolca je prepoznala
3 skupine, silhuetna metoda 2 in permutacijski test eno skupino (Slika 12.4). Iz predhodnih
taksonomskih studij skakacev, kjer so na podlagi obarvanosti kozuha in oblike penisa
prepoznali dve skupini (pumilio in potanini), smo tudi v primeru te analize sprejeli odlocitev
za cepitvi v dve skupini.

Optimal number of clusters Optimal number of clusters Optimal number of clusters
Elbow method Silhouette method Gap statistic method
H 0.535 .
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Slika 12.4 Prepoznanje optimalnega Stevila skupin z metodo komolca (levo), s silhuetno metodo
(sredina) in permutacijskim testom (desno).

Latitude

Longitude

Slika 12.5 Projekcija 22 OTU. S kroZnimi izseki je predstavljen deleZ skupine 1 (rdeC — pumilio) in
skupine 2 (modro — potanini).

Metoda voditeljev, z vnaprej dolocenima dvema skupinama (K = 2), je glede na vrednosti
prvih 10 GK, razvrstila vsak osebek v eno od obeh skupin. Za vsak OTU (geografski
vzorec) posebej smo preverili deleze razporeditve po skupinah in jih predstavili s kroznimi
izseki; rdeca barva je delez osebkov razvrSéenith v 1. skupino, modra barva je delez
osebkov razvricenih v 2. skupino (Slika 12.5). Krozni izseki so razporejeni na geografski
karti (Slika 12.5). Delitev v dve skupini se sklada z geografsko razsirjenostjo obeh
taksonomskih skupin. Areal skupine pumilio je zahodno, skupine potanini pa vzhodno od
priblizno 80° geografske dolzine.
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R>

#lzracun K mean klastra za k=2
rezultat <- kmeans(Py, 2)
rezultat

table(puSssp, rezultatScluster)

k4
TN

_£™ PRIMER 123

z‘é,\ Metoda voditeljev — prostorski vzorec

V drugem delu analize smo povecali Stevilo osebkov na 341 in ponovili analizo z metodo

voditeljev s K = 2. Cepitev v dve skupini smo projicirali na geografsko dolzino (Slika 12.6).
V skrajnih delih areala, na zahodu med 42° in 52° ter na vzhodu med 82° in 99° geografske
dolzine, je metoda razvrstila osebke samo v eno skupino, ali v pumilio ali potanini, v
vmesnem obmocju med 53° in 81°, pa je prepoznavala postopen prehod med skupinama.

100%
90%
80%
70%
60%
50%
40%
30%
20%
10%

0%

421 46L 48L 51L 53L 55L 57L 60L 62L 64L 71L 78L 80L 84L 90L 93L 99L

m51% mS2%

Slika 12.6 Frekvenca zastopanosti dveh klastrov vzdolZ geografske dolZine od 42° do 99°.

R > package = »factoextra«

#Dolocanje Stevila klastrov. Vnos in pregled podatkov, pu = ves material Pp n=341

PySssp <- NULL

PySLON <- NULL

#Metoda komolca

fviz_nbclust(Py, kmeans, method = "wss") + geom_vline(xintercept = 4, linetype = 2)+ labs(subtitle =
"Elbow method")

# Silhuettna metoda

fviz_nbclust(Py, kmeans, method = "silhouette")+ labs(subtitle = "Silhouette method")

# Gap statistic

# nboot = 50 to keep the function speedy.

set.seed(123)

fviz_nbclust(Py, kmeans, nstart = 25, method = "gap_stat", nboot = 50)+ labs(subtitle = "Gap statistic
method")
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R > package = »ggplot2«, »maps«, »scatterpie«

H#lzris zemljevida + piediagrama

glgmap <- get_stamenmap(bbox = c(left = 40.00, bottom = 35.00, right = 110.00, top = 55.00),
maptype=c("terrain-background"),zoom =5, crop=TRUE)

pl <- ggmap(glgmap)

#pie diagram

d <- data.frame(data)

ggplot() + geom_scatterpie(aes(y=lat, x=long), data=data, cols = c("A", "B"), color=NA) + coord_fixed()
#Zdruzitev zemljevida in pie diagrama

pl + geom_scatterpie(aes(y=Ilat, x=long), data=data, cols = c("A", "B"), color=NA) + coord_fixed()

12.3 Diskriminantna analiza

Diskriminantna analiza (ang. Linear Discriminant Analysis LDA) je multivariatna
statisticha metoda, s katero:

1. Preverjamo obstoj razlik med vnaprej dolocenimi skupinami, K je Stevilo skupin.
2. Preverjamo pravilnost klasifikacij objektov iz dejanskih v napovedane skupine.
3. Klasificiramo nove objekte v vnaprej dolocene skupine.

4. Ugotavljamo diskriminacijsko mo¢ razlagalnih spremenljivk.

V diskriminantno analizo vklju¢éimo eno odvisno spremenljivko P s kategoricnimi
vrednostmi. Z njo oblikujemo skupine OTU;, OTUz ... OTUn (vnaprej definirane
skupine), ki predstavlja odvisno spremenljivko. Neodvisne spremenljivke Z1, Z> ... Z, so
intervalni z normalno porazdelitvijo, ki predstavljajo razlagalne spremenljivke in imajo
vrednostmi x77, X2/ ... Xp. V diskriminantni analizi odvisna spremenljivka predstavlja
skupine, z neodvisnimi spremenljivkami razlike med skupinami razlagamo. Podatke
oblikujemo v matriko:

Objekt | Skupina  Odvisna spremenljivka Razlagalne spremenljivke
P 7,
1 1 OTU1 X11 X21 PN XP1
2 1 OTUy X12 X22 ... Xp2
3 1 o1y, X13 X23 ... Xp3
5 2 OTU, X14 X024 ... Xp4
6 2 OTU2 X15 X25 e XP5
7 2 OTU, X16 X26 ... Xp6
9 m OTUm X17 X27 e Xp7
n m OTU, Xin X2m ... Xpn
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Podatki, vkljuceni v diskriminantno analizo, morajo izpolnjevati naslednje pogoje. Stevilo
skupin je vsaj dve ali ve¢; vsaka skupina mora vsebovati najmanj dva objekta, optimalno
stevilo je okrog 30 objektov v skupini; skupine morajo imeti primerljivo Stevilo objektov;
skupno stevilo objektov mora biti visje od Stevila razlagalnih spremenljivk. Zagotovitev
enakovrednega prispevka vseh razlagalnih spremenljivk v multivariatni obravnavi
dosezemo z njihovo g standardizacijo.

V primeru obravnave samo dveh skupin se metoda imenuje enostavna diskriminantna
analiza (ang. Simple Diskriminant Analysis), ¢e pa so skupine tri ali vec, je to multipla
diskriminantna analiza (ang. Multiple Diskriminant Analysis), ali analiza kanonic¢nih
spremenljivk (ang. Canonical Variate Analysis).

Diskriminantna analiza poteka v dveh stopnjah. 1. Prvi korak je preverjanje razlik v
razlagalnih spremenljivkah glede na odvisno spremenljivko. Testiramo ali se njithova
povprecja razlikujejo glede na skupine v odvisni spremenljivki. Rezultat testiranja je
Wilksova lambda, ki podaja delez nerazloZene variance med skupinami; manjsa je
Wilksova lambda, uspesnejsa je analiza. Ta prvi korak v diskriminantni analizi je enak
multivariatni analizi variance MANOVA. 2. Ce se vrednosti razlagalnih spremenljivk med
skupinami znacilno razlikujejo, nadaljujemo analizo. Algoritem iSc¢e taksno linearno
kombinacijo razlagalnih spremenljivk, ki maksimalno poveca razlike med skupinami.
Iskanje linearne kombinacije imenujemo inverzna analiza. Skupine v odvisni spremenljivki
so kriterij, ki ga razlagamo z razlagalnimi spremenljivkami.

V diskriminantni analizi oblikujemo linearne kombinacije razlagalnih spremenljivk v nove
spremenljivke, imenovane diskriminantne funkcije DF. Funkcije DF so nove
»sinteticne« spremenljivke, ki razlozijo razliko med skupinami. Njihovo Stevilo 7 pa je za
ena manjse od Stevila skupin, torej:

nDF =K -1.

Za diskriminantne funkcije je znacilna orientiranost v multivariatnem prostoru. Prva
diskriminantna funkcija DF1 poteka skozi multivariatni prostor v smeri, ki razlozi najvecji
deleZ razlik med skupinami. Diskriminantna funkcija DF2 je pravokotna na DF1 in razlaga
naslednji najvedji delez razlik med skupinami, sledijo se preostale DF, dokler ni razlozena
vsa razlika med skupinami. Namen diskriminantnih funkcij je oblikovanje klasifikacijskega
kriterija za uvrscanje objektov v napovedane skupine (identifikacija). Druga vloga
diskriminantnih funkcij je prepoznava razlagalnih spremenljivk, ki najbolj prispevajo k
uspesni diskriminaciji. Prikaz oblikovanja linearne kombinacije dveh spremenljivk v
diskriminantno os, ki uspesno razlikuje med dvema skupinama, je predstavljen na Sliki



12. poglavje: Numericna taksononija 289

12.7. Slaba plat metode je, da so razlike med skupinami prikazane precenjeno (prevec
optimisticno). Zato zanesljivost razlikovanja dodatno preverimo s precnim preverjanjem
in z Bonferronijevim popravkom.

Y

AA g B A A Slika 12.7 Dve skupini, A in B, vsaka zastopana s 7
Aii A A A objekti, se prekrivata tako vzdolZ osi Xin Y, kar je

prikazano s histogrami ob oseh, vendar sta skupini

® S & A popolnoma lo¢eni vzdolZ diskriminantne osi Z.
& & PoloZaj objekta Jj vzdolZ osi Z izra¢unamo po
% enacbi:
¥N\B B ABA A X
?yy B ABA A 2
B A
v zi=— (X =¥
il 2

(Povzeto po Legender in Legender 2012).

Rezultati LDA so naslednji:

— Wilksova lambda in pripadajoce p vrednosti.

— Diskriminantne funkcije DF — linearne kombinacije razlagalnih spremenljivk,
posameznemu objektu so prirejene nove vrednosti (ang. Scors). Vrednosti DF
bodisi prikazemo numeri¢no ali graficno z razsevnim diagramom ali okvirjem z
ro¢aji bodisi vklju¢imo v nadaljnje analize. Stevilo diskriminantnih funkcij je za ena
manjse od Stevila skupin.

— Okvir z rocaji (ang. Box Plot) — vrednosti izbrane DF prikazemo po skupinah
graficno s parametri opisne statistike (povprecje & standardna deviacija = minimum
/ maksimum).

— Razsevni diagram (ang. Bi Plot) — rezultate LDA po navadi prikazemo kot
razsevni diagram s projekcijo objektov na prvi dve ali tri DF. Objekte posamezne
skupine povezemo z minimalnim konveksnim poligonom (ang. Convex Hull),
s ¢cimer predstavimo razmerja morfoprostorov med skupinami.

— Lastne vrednosti — (ang. Eigenvalues) in deleze razlozene variance za posamezno
DF.

— UteZi — (ang. Loadings) korelacije med osnovnimi spremenljivkami in DF. Jakost
povezave oz. prispevek posamezne razlagalne spremenljivke k tvorbi posamezne
DF. To je informacija o diskriminantni moc¢i posamezne razlagalne spremenljivke.

— Klasifikacija — klasifikacija posameznih enot iz dejanske skupine v eno od v
vnaprej dolocenih skupin.

— Klasifikacijska preglednica — (ang. Classification or Confusion Table) je pregled
uspesnosti klasifikacij iz dejanskih v napovedane skupine.
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— Mahalanobisove razdalje — (ang. Mahalanobis Distances) so razdalje med objekti
v diskriminantnem prostoru. Prikazemo jo v obliki simetricne matrike
Mahalnobisovih razdalj med centroidi (sredis¢i) skupin.

— Bonferronijev popravek — (ang. Bonferroni Correction) zadeva problem multiplih
primerjav. Ce isto¢asno preverjamo ved, to je £ ni¢elnih hipotez, je verjetnost, da
bomo zavrnili vsaj eno nicelno hipotezo, enaka 1 — (1 — o)*. Za korekcijo izvedemo
Bonferronijev popravek: ac = a/k, slednje pomeni, da vrednost 0,05 delimo s £ in
dobimo novo mejno vrednost za odlocitev o hipotezi.

— Pre¢no preverjanje — (ang. Leave-one-out Cross-validation LOOCV) zadeva
primerjanje med dejansko klasifikacijo in nakljucno klasifikacijo osebkov in je
namenjena preverjanju relevantnosti klasifikacij.

Podrobnejsa matemati¢na razlaga je podana v Jesenko in Jesenko (2007), Legendre in
Legendre (2012) ter Sokal in Rohlf (2012).

]
£ ™ PRIMER 124
;‘é,\ Diskriminantna analiza 1 — MANOVA

Vhodna matrika je imela dimenzijo 341 vrstic (osebkov) in 30 stolpcev (Prokrustovih
koordinat) — te so bile razlagalne spremenljivke. Odvisna spremenljivka je bila
taksonomska pripadnost oz. pet vnaprej dolocenih skupin (podvrst). V prvem delu
diskriminantne analize izracunamo vrednost Wilksove lambde A = 0,165 in MANOVA
testa Fios, 1236 = 6,845 p < 0,0001. Vrednost Wilksove lambde pomeni, da je ostalo 16,5 %
medvrstne variabilnosti nerazlozene, medtem ko so razlike med skupinami visoko znacilne
(p < 0,05, Preglednica 12.2). Zaradi multiplih primerjav med petimi podvrstami izvedemo
Bonferronijev popravek. Izracunamo korigirano p vrednost na nacin, da mejno vrednost
0,05 delimo s 5, to je stevilo skupin in nova kriticna vrednost p = 0,01. Vrednosti v
Preglednici 12.2 so vse manjse od 0,01 kar pomeni, da se vse skupine med seboj statisticno
znacilno razlikujejo. Na podlagi potrjene razlike med skupinami nadaljujemo z drugim
delom analize.

Preglednica 12.2 p vrednosti iz analize MANOVA

bulatoides iliensis

iliensis 0,0001
potanini PRSI <0,0001
pumilio PRKIIN <0,0001 | <0,0001
Azt <0,0001 <0,0001 | 0,0062 | <0,0001

I -

potanini  pumilio
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1
£ ™ PRIMER125
,‘3\ Diskriminantna analiza — klasifikacija

Lastna vrednost prve diskriminantne funkcije ima vrednost DF1 = 2,65 in razlaga 83,3 %
variabilnosti med skupinami, lastna vrednost DF2 = 0,27 in razlaga 8,6 % variabilnosti. V
drugem delu diskriminantne analize smo opravili klasifikacijo osebkov iz dejanskih v
napovedane skupine (Preglednica 12.3). Klasifikacija je bila pravilna v 96,5 % primerov,
precno preverjanje pravilnosti klasifikacij je vrnilo 93,5 % pravilnih klasifikacij. Razlika
med izvorno klasifikacijo in z izpustitvijo enega osebka po metodi pre¢nega preverjanje je
samo 3 %, kar je pokazatelj zelo uspesne klasifikacije. Na projekciji osebkov na prvi dve
diskriminantni funkciji (Slika 12.8) vzdolz DF1 je vidno razlo¢no razhajanje v
motfoprostoru med skupinama pumilio (z eno samo podvrsto, pumilio) in skupino potanini
(s podvrstmi potanini, selevini, ilensis in bullatoides). Skupina pumilio zaseda DF1 v razponu od
-3,5 do 3,3; skupina potanini pa v razponu od 1,0 do 6,0, prekrivanje morfoprostora med
skupinama je minimalno. Razdalje med centroidi skupin so predstavljene z
Mabhalanobisovimi razdaljami (Preglednica 12.4).

Slika 12.8 Projekcija osebkov na vrednosti prvih
dveh diskriminantnih funkcij DF1 in DF2. Osebki
posamezne skupine so povezani z minimalnim
konveksnim poligonom v skupni morfoprostor.
Centroidi posameznih skupin so oznaceni.

DF2 (8.6%)

potanini selevini

T T T T T T T T T T
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Preglednica 12.3 Klasifikacija osebkov iz dejanskih v napovedane skupine
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Zakljucki

— Taksonomija je bioloska disciplina o prepoznavanju (identifikaciji) in uvrscanju

organizmov v sistem (klasifikaciji) na podlagi njihove sorodnosti in skupnih lastnosti.

— Numericna taksonomija je klasifikacija organizmov na podlagi njihovih merskih
lastnosti z numericnimi metodami.

— Razlike med skupinami prepoznavamo in vrednotimo z univariatnimi in
multivariatnimi statisticnimi analizami. Lastnosti objektov (osebkov ali skupin), ki jih
zapisemo s Stevilcnimi vrednosti oblikujemo v matriko, kjer so objekti v vrsticah,
preucevane lastnosti objektov pa v stolpcih.

— Posamezen objekt je opisan z ve¢ spremenljivkami; kadar obsega numeri¢na obdelava
istocasno analizo ve¢ spremenljivk, govorimo o multivariatni analizi.

— Redukcijo razseznosti multivariatnega podatkovnega niza izvedemo z analizo glavnih
komponent, v kateri skupno variabilnost mnozice spremenljivk strnemo v nekaj
dimenzij, imenovanih glavne komponente.

— V diskriminantni analizi vnaprej (¢ priori) definiramo skupine; algoritem is¢e med
spremenljivkami kombinacijo lastnosti, ki podpira apriorno delitev na skupine.

— Metoda voditeljev je multivariatna statisticha metoda, s katero objekte cepimo v
skupine. Optimiranje Stevila skupin preverjamo z metodo komolca, silhuetno metoda
in permutacijskim testom.
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Povzetek

13. poglavje: Fenetika in kladistika
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Filogeneza je evolucijski proces v katerem nastajajo
nove vrste. Filogenija je hipoteza o najverjetnejsem
poteku evolucijske zgodovine izbrane skupine
organizmov. Prikazemo jo v obliki filogenetskega
drevesa, ki ga zgradimo v postopku filogenetske
rekonstrukcije.  Razlikujemo  tri  metodoloske
koncepte, v  katerih izvajamo  filogenetske
rekonstrukeije: filogenetski, kladisticni in fenetski
koncept. Filogenetika je metodoloski pristop, v
katerem filogenijo razlagamo z analizo vetjetnosti v
variabilnosti molekularnih znakov (v zaporedju
nukleotidov  in  aminokislin).  Kladistika je
metodoloski pristop filogenetskih rekonstrukcij, ki
temelji na konceptu zadnjega skupnega prednika,
oblikovanju monofiletskih skupin in iskanju skupnih
izpeljanih ~ znakov ~ tako  morfoloskih kot
molekularnih. Fenetika je metodoloski pristop
filogenetskih rekonstrukeij, ki temelji na statisticni
analizi variabilnosti v podobnosti in v velikosti
motfoloskih struktur. Vsi trije pristopi (filogenetika,
kladistika in fenetika) imajo isti cilj, to je razumevanje
in razlaga evolucijske zgodovine taksonov.

Fenetske odnose med taksoni analiziramo z

metodami tradicionalne morfometrije in
geometrijske morfometrije. Znaki so morfoloske
strukture od nivoja celicnih organelov, tkiv, organov,
telesnih  segmentov, do celotnega organizma.
Mortfoloski znaki so kvalitativni (prisoten/odsoten
ali v ve¢ stanjih) in kvantitativni (diskretni in zvezni).
Podatke organiziramo v pravokotno matriko, kjer so

taksoni v vrsticah in spremenljivke v stolpcih.

Morfoloski znaki vsebujejo filogenetsko in fenetsko
informacijo. Fenetska informacija je povezana s
fenotipsko plasticnostjo v velikosti in oblike telesa
kot odziv na biotske in abiotske dejavnike. Vit
motfoloske variabilnosti so tudi spolni dimorfizem,
starostna variabilnost in alometrija. Dodatni vidiki
variabilnosti zakrivajo filogenetsko informacijo v

morfoloskih  znakih. V  fenetskem  pristopu
analiziramo  podobnost med organizmi, iz
podobnosti sklepamo na evolucijske odnose med
njimi. Rezultat filogenetske rekonstrukcije prikazemo
s fenetskim drevesom, ki ponazarja morfolosko
podobnost med predstavniki evolucijske linije.
Fenetsko drevo gradimo z algoritmicnim pristopom,
kjer drevo zgradimo na morfoloskih razdaljah po
metodi zdruzevanja sosedov ali metodi UPGMA.

V Kkladistichem pristopu prepoznavamo naravne
skupine organizmov, to so monofiletske skupine —
imenovani kladi. Klad sestavljajo zadnji skupni
prednik in vsi njegovi evolucijski potomci.
Prepoznamo jih po tem, da si delijo skupno lastnost,
ki izvira iz zadnjega skupnega prednika, pri sodobnih
vrstah  je lastnost lahko preoblikovana —
sinapomorfni znak. Sinapomorfnim morfoloskim
znakom moramo potrditi homologijo. To pomeni, da
morfoloska lastnost izhajaj iz skupnega zadnjega
prednika, nastane iz istega zarodnega tkiva in ima
enotno organizacijo. Oblika in funkcija homolognega
znaka lahko variirata od zelo podobne do zelo
razlicne. Npr. prednja ekstremiteta vseh placentalnih
sesalcev izhaja iz istega zarodnega materiala in ima
identi¢no notranjo organizacijo, po obliki in funkeiji
pa se lahko med taksoni zelo razlikuje (npr. noga
konja, plavut kita ali prhut netopitja).

Rezultat kladisticne analize je kladogram. Z njim je
vzpostavljena  hierarhija monofiletskih  skupin,
hierarhi¢no podrejene skupine so ugnezdene v visje
skupine, za vsako skupino je definirana
sinapomorfna lastnost. Kladogram gradimo po
nacelu varcnosti. Zgradimo ga z iskanjem
optimalnega drevesa, to je z metodo najvecje
varénosti. Metoda zgradi vsa mozna drevesa in na
podlagi kriterija najmanjsega Stevila evolucijskih
sprememb izberemo optimalno drevo.
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V evolucijskem procesu se spreminja genetski zapis osebkov v populaciji. Te spremembe
so dedne in se v populaciji prenasajo z zaporedjem generacij. Z genetskim zapisom so
kodirane informacije za lastnosti strukturnih in regulatornih genov. Genetski zapis se
spreminja v ¢asu, oziroma genetske lastnosti izkazujejo variabilnost tako znotraj populacije
in Se bolj med populacijami. Vir genetske variabilnosti so mutacije, rekombinacije in
stohasti¢ni dogodki. Glavna vzroka za evolucijski nastanek nove vrste sta genetski drift in
naravni izbor. Posledica njunega delovanja je sprememba v frekvenci alelov, doloceni aleli
v posameznih populacijah postajajo redkejsi in se izgubijo in v nekaterih drugih
populacijah postanejo pogostejsi. Proces genetskega drifta in naravnega izbora vodi v
kopicenje genetske razlike med populacijami. Ko populacija postane reproduktivno
nekompatibilna z drugimi populacijami, nastane nova vrsta. Evolucijski pritisk, ki
povzroca spremembo dednih lastnosti v zaporedju generacij, in s tem nastajanje novih
vrst, je kljucen za nastanek biodiverzitete (Evolution 2023).

Zgorniji odstavek je zelo strnjen in poenostavljen zapis evolucijskega procesa in je vsebina
evolucijskih in makroevolucijkih raziskav. Za vsebino te knjige je klju¢na informacija, da
v evolucijskem procesu nastajajo nove vrste in s tem biodiverziteta. Iz makroekoloskega
vidika nas zanimajo evolucijski odnosi med vrstami in predvsem vrednotenje
biodiverzitete iz perspektive filogenije. Filogeneza (ang. Phylogenesis) je proces, v
katerem nastajajo nove vrste. In filogenija (ang. Phylogeny) je razlaga oziroma hipoteza
o evolucijski zgodovini izbrane skupine organizmov, po navadi jo prikazemo v obliki
filogenetskega drevesa (ang. Phylogenetic Tree) in postopek se imenujemo
filogenetska rekonstrukcija (ang. Phylogenetic Reconstruction). Razlikujemo tri
metodoloske koncepte, to so filogenetski, kladisti¢ni in fenetski koncept, s katerimi
pristopamo k razlagi filogenije in k filogenetskim rekonstrukcijam (Phylogenesis 2023,
Phylogenetic tree 2003).

Filogenetika (ang. Phylogenetics) je metodoloski pristop k filogenetskim
rekonstrukcijam, ki variabilnosti molekularnih znakov razlaga z analizo verjetnosti.
Filogenetski znaki so zaporedja nukleotidov v dednini ali zaporedja aminokislin v
proteinih. Istocasno s terminom filogenetika poimenujemo vedo o evolucijski zgodovini
organizmov in njihovih evolucijskih odnosih znotraj skupin in med njimi. Opomba:
Priporo¢amo pozornost pri pravilni rabi termina filogenetika, saj ima dvojni pomen (kot
metodoloski pristop za molekularne znake in je veda o filogeniji), obenem je soroden
terminoma filogeneza in filogenija, od katerih se vsebinsko razlikuje (Phylogenetics 2023).

Kladistika (ang. Cladistic) je metodoloski pristop k filogenetskim rekonstrukcijam, ki
temelji na konceptu zadnjega skupnega prednika, oblikovanju monofiletskih skupin in
iskanju skupnih izpeljanih znakov tako morfoloskih kot molekularnih (Cladistic 2023).
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Fenetika (ang. Phenetics) je metodoloski pristop k filogenetskim rekonstrukcijam, ki
temelji na statisticni analizi variabilnosti v obliki in v velikosti morfoloskih struktur
(Phenetics 2023).

Fenetika vs. kladistika. V fenetski filogeniji je merilo evolucijske sorodnosti morfoloska
podobnost oz. fenotip. Prispevek morfoloskih znakov je izenacen. Filogenetski signal je
praviloma zakrit zaradi drugih virov morfoloske variabilnosti. Razlike med skupinami
postavljamo s pomocjo statisticnega testiranja variance. Kladisticni pristop izhaja iz
popolnoma druge perspektive, meje in razlikovanje med monofiletskimi skupinami
postavljamo na podlagi sinapomorfnih znakov.

Vsi trije pristopi (filogenetika, kladistika in fenetika) imajo isti cilj, to je razumevanje in
razlaga evolucijske zgodovine taksonov. Glavna razlika med koncepti je v znakih, ki jih
vkljucuje, in njthovi metodoloski obravnavi. Lastnosti posameznega pristopa so
predstavljene v Preglednici 13.1. Koncepti se tudi ne izkljucujejo, v marsikaterih primerih
se dopolnjujejo in prehajajo eden v drugega. Podrobnejsi pristop k fenetiki in kladistiki je
predstavljen v nadaljevanju tega poglavija, filogenetski koncept je predstavljen v Poglavju
14.

Preglednica 13.1 Pregled lastnosti treh konceptov v izdelavi filogenetskih rekonstrukcij: filogenetski,
kladisti¢ni in fenetski koncept (ML — najvecje verjetje, BI — Bayesovo sklepanje, UPGMA — metoda
zdruZevanja neuteZenih aritmeti¢nih sredin, NJ — zdruZevanje sosedov, PA — najve&ja varénost, PCA —
analiza glavnih komponent)

Lastnost Filogenetika Kladistika Fenetika
z mode_hran]_em sqbstltu(?l] I8¢emo zadnjega skupnega | Podobnost morfoloskih
o nukleotidov in verjetnostjo o o . .
Idejni pristop ¥ prednika in oblikujemo struktur je merilo
razlagamo evolucijske spremembe g . .
.. monofiletske skupine. evolucijske sorodnosti.
v dednini.
—.Prepoznava.n] ¢ . - Analiza variance.
. _— sinapomotfnih znakov in .. L
- Iskanje substitucijskega modela. . . . - Redukcija razseznosti
. . . oblikovanje monofiletskih
- Analiza verjetnosti. . s PCA.
Metode . . . skupin. . "
- Izracun genetskih razdalj. " Usotavlianie homolooi - Izra¢un morfoloskih
- ML, BI, UPGMA, NJ N o 8 razdali,
CPA, ML - UPGMA, NJ
. . - Molekularni znaki - Nominalni in
. - Zaporedja nukleotidov o o . . o
Znaki . o - Nominalni morfoloski intervalni morfoloski
- Zaporedja aminokislin . .
znaki znaki
Filogenetsko .
drevo Filogram Kladogram Fenogram
. Genetska podobnost med Hierarhija monofiletskih Morfoloska podobnost
Informativnost . . .
taksoni. skupin. med taksoni.

Poglavije je razdeljeno na dva sklopa, prvi sklop je namenjen predstavitvi fenetskega
koncepta in filofenetike. V drugem sklopu so predstavljene vsebine kladisti¢cnega pristopa.
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13.1 Fenetika

Filofenetika (ang. Phylophenetics) je pristop k filogenetskim rekonstrukcijam na
morfoloskih znakih. Za morfoloske znake velja, da vsebujejo predvsem informacijo o
organizaciji in obliki telesa. Fenotip (ang. Phenotype) je opredelitev velikosti, oblike in
organizacije telesa, zato govorimo o fenetskih znakih. Fenotip se realizira v procesu
ontogenetskega razvoja, dedni zapis odlocilno vpliva na fenotip, ni pa edini dejavnik. Na
razvoj fenotipa ob genotipu, vplivajo tudi abiotski in biotski dejavniki okolja, v katerem se
organizem razvija, interakcija med genotipom in okoljskimi vplivi ter stohasti¢ni dogodki.
Spremembe v obliki in velikosti organizmov, ki so posledica interakcije z biotskimi in
abiotskimi dejavniki okolja in niso dedne, so modifikacije (ang. Modification) oziroma
fenotipska plasticnost (glej Poglavje 11). Modifikacije ne prispevajo k filogenetski
informaciji, so motece in njihovo informacijo skusamo odstraniti iz filogenetske analize.
Dodaten sum k filogenetskim rekonstrukcijam na morfoloskih znakih vnasa spolni
dimorfizem, starostna variabilnost in alometrija. Vsi navedeni vidik variabilnosti zelo
omejijo uporabnost fenetske informacije v filogenetski rekonstrukciji. Imajo pa navedeni
vidiki morfoloske variabilnosti veliko uporabno vrednost v drugih kontekstih, predvsem
v analizi odziva organizma na okolje in medvrstne odnose. V tem poglavju je poudarek na
metodah in postopkih za filogenetske rekonstrukcije na morfoloskih znakih, in to
raziskovalno podrocje se imenuje filofenetika.

Filogenetska rekonstrukcija je hipoteza, s katero razlagamo evolucijski razvoj zivih bitij.
Danes privzemamo, da molekularni znaki (predvsem zaporedje nukleotidov v izbranem
odseku DNK in zaporedje aminokislin v izbrani beljakovini) omogocajo vpogled v potek
evolucije. Pristop in raziskovalno podrocje, v katerem filogenetske rekonstrukcije
izvajamo na molekularnih znakih, je filogenetika in je predstavljena v Poglavju 14.

Filogenetsko rekonstrukcijo prikazemo 2z izrisom filogenetskega drevesa (sin.
genealosko drevo, ang. Phylogenetic Tree). Drevo je matematicni graf, v evolucijskem
kontekstu je drevo sinonim za predstavitev evolucijskih odnosov med obravnavanimi
taksoni. Topologija drevesa ponazarja potek nastajanja vrst, listi na filogenetskem drevesu
so konkretni osebki. Veje predstavljajo evolucijsko linijo in smer pretoka genetske
informacije. V razvejitvah se veje dihotomno cepijo na dva evolucijska potomca.
Razvejitve predstavljajo evolucijski dogodek, to je nastanek nove vrste oz. speciacijo.
Drevo v filofenetski analizi se imenuje fenogram in po navadi ni koreninjeno. Fenogram
lahko koreninimo po metodi sredinske tocke (podrobneje o filogenetskih drevesih in
njithovem vrednotenju v Poglavju 14.5). Izvedba filogenetske rekonstrukcije poteka v dveh
osnovnih korakih: 1. prvi korak je identifikacija in mapiranje homolognih znakov in 2.
drugi korak je rekonstrukcija evolucijske zgodovine na teh homolognih znakih z metodami
racunske filogenetike in filogenetskega sklepanja ter njena predstavitev v obliki drevesa.
Filofenetske rekonstrukcije lahko izvajamo na stanju morfoloskih znakov od nivoja
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celicnih organelov, tkiv, organov, organskih sistemov do celotnega organizma. Redkeje v
filofenetske rekonstrukcije vklju¢imo fizioloske znake, metabolne poti ali vedenjske
vzorce.

Mapiranje morfoloskih znakov zapisujemo v obliki pravokotne matrike, znaki so v
stolpcih, OTU so v vrsticah in vrednosti znakov v celicah. Filogenetsko sklepanje
pravilom izvajamo po algoritmi¢nem pristopu in temelji na razdaljah. V pristopu,
temeljecem na razdaljah, izracunamo razdaljo med dvema OTU. Razdalja je relativna
vrednost, s katero numericno ovrednotimo razlicnost med dvema OTU (npr. osebkoma,
vzorcema, populacijama, vrstama ..) na podlagi izbranih meritev. Matriko razdal;
prikazemo v obliki drevesa. Vsak korak v navedeni proceduri ima svoje specifike in
razliéne metodoloske izpeljanke. Znacilni postopki so predstavljeno s primeri.

Temeljna literatura iz katere smo ¢rpali vsebino poglavja: Freeman in Herron (2004), Hall
(2011), Legendre in Legendre (2012), Lemey in sod. (2009), Liem in sod. (2001), Sneath
in Sokal (1973).

Izracuni in graficni izdelki so bili narejeni s programskimi orodji: Morpho] (Klingenberg
2011), PAST (Hammer in sod. 2001) ter v R okolju (R Core Team 2022) in s paketi: “ade4”
(Dray in sod. 2020), »ecodist« (Goslee in Urban 2007), »factoextra« (Kassambra in Mundt
2020) in “vegan” (Oksanen in sod. 2019).

Vsebina poglavija je razdeljena na:

— Fenetska analiza na kvalitativnih (nominalnih) morfoloskih znakih.

— Fenetska analiza na kvantitativnih (intervalnih) morfoloskih znakih.
13.1.1 Fenetska analiza na kvalitativnhih morfoloskih znakih

Skupini organizmov OTU;, OTU,, ... OTUy definiramo nabor morfoloskih znakov Z;,
2y ... Zpz vrednostmi x,, in oblikujemo matriko 7 x p:

Z1 7o 7 .. Zy
OTU1 X11 X12 X13 en X1p
OTU, X21 X22 X23 . X2p
OTUy Xm1 Xm2 Xm3 ... Xmp

Zavsak OTU; izmerimo vrednost znaka Z,. Posamezni OTU je zastopan z enim osebkom.
Spremenljivke z dihotomnim znacajem zapisujemo z vrednostmi 1 (prisotno) ali 0
(odsotno). Meritve organiziramo v pravokotno matriko, kjer so OTU v vrsticah, znaki so
v stolpcih, v celicah so vrednosti x; ki so bodisi 0 bodisi 1 (glej Preglednico 13.2).
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Posamezni programi oz. racunski postopki zahtevajo obrnjeno razporeditev vrednosti,
vrstice so znaki, stolpci so OTU. V primeru znaka s tremi ali vec stanji imamo dve
moznosti zapisa podatkov in izrac¢una cenilke. Prva moznost je, da naredimo nabor vseh
moznih kategorij stanja (npr. 4 stanja), za posamezno kategorijo stanje oblikujemo svojo
spremenljivko in jo vrednotimo po nacelu prisotno odsotno (t.i. slepa spremenljivka, ang.
Dummy Variable). Izracun cenilk izvedemo za binarne znake. Druga moznost je, da
posameznemu stanju znaka doloc¢imo kodo stanja npr. s ¢rkami (a, b, ¢, d) ali besednimi
oznakami (glej Preglednico 13.4) in asociacije izracunamo z Gowerjevim splosnim
koeficientom podobnosti.

Cenilke za binarne znake

Primerjamo dva OTU v zaporedju posameznih morfoloskih znakov Zi, Zs, ... Z, Vsak
par primerjanih OTU; in OTU: ima za posamezni znak Z; eno izmed kombinacij:

Zil,1 =a,
Zi1,0 = b,
Z;0,1=r¢in
;0,0 =4,

ki so predstavljene v preglednici:

OTU,
Zi 1 0
1 a b atb
OTU: 0 C d ctd
atc|b+d|p=a+tb+c+d

Razdaljo na podlagi asociacijskega pristopa izracunamo s formulo:
d=+vVl—-said=1-5s,
kjer je 4— razdalja med dvema OTU, s— asociacijski koeficient.

V nadaljevanju so predstavljene cenilke za asociacijske koeficiente, vgrajene v paket »ade4«
okolja R (Dray in sod. 2020), ki jih izvedemo z ukazom dist.binary(). Zaporedna Stevilka
pred posameznim koeficientom (od 1 do 10) se nanasa na izbor koeficienta asociacije v
paketu »aded:
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1 — Jaccardov koeficient:
a

1= —
S a+b+c

2 — Koeficient enostavnega ujemanja (ang. Simple Matching Coefficient):

5= a+d
ST atbtc+d
3 — Sokal & Sneath S5 koeficient:
a
s2= a+2(b+c)
4 — Rogers & Tanimoto koeficient:
a+d

s4 =

a+2(Mb+c)+d

5 — Dice in Sorensen koeficient:
2a

5=——
s 2a+b+c

6 — Hamannov koeficient:
_a-— (b+c)+d
T a+b+cH+d

7 — Ochiai koeficient:
a

7=\/(a+b)(a+c)

8 — Sokal & Sneath S13 koeficient:
ad

8 =
\/(a + b)(a+c)(d+ b)(d+ )

9 — Pearsonov Phi koeficient:
ad — bc

9 =
\/(a + b)(a+c)(d+ b)(d+ )

10 — Gower & Legendre S2 koeficient:
s10 =

a
a+b+c+d

Oblikovanje matrike znakov in izracun koeficienta razdalje na binarnih znakih je
predstavljen v Primeru 13.1.
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(]
~
_£™ PRIMER13.1
,",\ Filogenetski odnosi med kraljestvi — motfoloski binarnih znaki
- g ]

Organizmi/celice. V filogenetsko rekonstrukcijo vklju¢imo predstavnike posameznega
kraljestva. 1. Vzorec kraljestva zivali so celice ustne sluznice cloveka. 2. Predstavnik
protistov (Alveolata) je paramecij. 3. Celica luskolista ¢ebule je predstavnica rastlin. 4.
Povrhnjice kukmaka je predstavnica gliv. 5. Predstavnica bakterij Cianobakterije so
modrozelene cepljivke z drevesne skortje.

Znaki. Za vsak organizem je podano stanje znakov, prisotnost znaka je oznacena z ena 1.
Ce organizem znaka nima, je oznaceno z ni¢ 0: organizem je enoceli¢ni; celica ima celi¢no
jedro; celica je obdana s celulozno celi¢no steno; celica je obdana s hitinsko celi¢no steno;
celica je obdana s polisaharidno-aminokislinsko celicno steno; v celici so prisotni plastidi
(Preglednica 13.2).

Preglednica 13.2 Mapiranje znakov, stanje Sestih znakov za predstavnike iz petih razli¢nih kraljestev

SR E
] s s
= - < = 3 3 £ .§
o £ g L N S ® ® -2 =
z = = S < ® 3 g .
Z 2 = ) = 2 S N 8 g < 3
5] b v <} = = g o (=] g® 9 i)
=N el Q >0 =} >0 — >0 o & -
- e = =R =B = = E 2
® < o) =i 0 g ) o o & &
v & H O (@28 o 98 o a8 =
Animalia clovek 0 1 0 0
Protista paramecij 1 1 0 0
Plantae ¢ebula 0 1 0 0
Fungi kukmak 0 1 1 0
Bakteria cianobakterije 1 0 0 1

IzraCun podobnosti med organizmi

V primeru binarnega stanja znakov prisoten/odsoten (ang. PA Data — Present / Absent)
izracun podobnosti med organizmi izvedemo z Jaccardovim koeficientom. V biologiji in
ekologiji je Jaccardov koeficient pogosto uporabljena mera za vrednotenje podobnosti
med pari primerjanih objektov.

Podobnost med organizmi je predstavljena z Jaccardovim koeficientom (Preglednica
13.3). Gre za asimetricni koeficient, v izracun katerega dvojne nicle niso vkljucene.
Vrednosti so podane kot razdalje d = 1 —s. Najkrajsa razdalja je 0,577. Izkazuje podobnost
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para clovek-paramecij, kar pomeni, da si ta dva OTU delita najve¢ skupnih lastnosti.

Nasproten primer (najdaljsa razdalja) je med OTU clovek-bakterija, ki imata najvisjo

mozno razdaljo 1. To pomeni, da si ne delita niti ene skupne lastnosti. Razmerja med OTU
so predstavljena z drevesom (Slika 13.1). OTU so v dveh skupinah, eno oblikujejo
prokarionti, predstavnik je cianobakterija in drugo evkarionti, v katero so vkljuceni

preostali organizmi. Znotraj skupine Eukarionta sta vzpostavljeni dve skupini, »zivali

sensu lato« (¢lovek in parameci)) in rastline (¢ebula in kukmak).

Preglednica 13.3 Razdalje med posameznimi OTU na podlagi Jaccardovega koeficienta

¢lovek 0

cebula kukmak bakterija

paramecij |JUSYEE]

cebula 0,7071

kukmak 0,7071

bakterija |ES

0
] 0,7745 0
] 0,7745 | 0,6324 0

0,8944 | 09128 | 0,9128 0

Cluster Dendrogram

03 07

Jaccardov indeks

bakterije

—1 [

Elovek

paramecij
Cebula
kukmak

x.j.dist

helust ([], "average”)

Slika 13.1 UPGMA drevo odnosov med petimi OTU. Vhodni podatki za izracun drevesa so zbrani v
simetri¢ni matriki razdalj v Preglednici 13.3. Vrednost koeficienta kofenetske korelacije je 0,966.

R > package = »vegan«, »aded«

d.kralj #lzpis vrednosti

cor(d.kralj, coph) #Korelacija

# Jaccardov koeficient + Hierarhicni klastering, data = kralj
d.kralj<-dist.binary(kralj, method=1) #lzracun koeficienta

d.kralj.clust <- hclust(d.kralj, method = "average") # lzracun drevesa
plot(d.kralj.clust, hang = -1, axes = TRUE, ylab = "Jaccardov indeks") # Izpis drevesa
coph<-cophenetic(d.kralj.clust) #Kofenetska korelacija




13. poglayje: Fenetika in kladistika 303

Cenilka za meSan tip spremenljivk

Primerjamo dva OTU, ki ju opiSemo z naborom morfoloskih znakov Zj, Z,, ..., Z,. Znak
Z; je spremenljivka, katere vrednost je lahko intervalna, ordinalna, razmernostna ali
nominalna. Za socasno obravnavo znakov razlicnih tipov uporabimo Gowerjev splosni
koeficient podobnosti. Podobnost med OTU; in OTU: je povprecje podobnosti vseh
znakov Z,. Za posamezen znak ; se parcialna vrednost podobnosti sz med dvema OTU
za vrednosti xij in Xy izracuna, kot sledi:

— Za vsak posamezen binarni gnak velja, da je 5y = 1, ce sta stanji identi¢ni; ali 5 = 0,
Ce sta stanji razlicni. Gower je predvidel dve obliki koeficienta, simetri¢nega s; = 1,
tudi v primeru dvojne nicle; oz. asimetricnega s;= 0 v primeru dvojne nicle. Veljajo
odnost:

— wig = 1, Ce sta x1 in X2 znanaj; Ce kateri od znakov manjka, je wiz = 0;

— s12= 0, e je x1j7F X33

— sizy = 1, ¢e x1; = xy ali x1;= x2y= 0, dvojne nicle (obojestranska odsotnost)
so vkljucene v primeru simetricnega koeficienta;

— sz = 0, ¢e x1j = x2; = 0, dvojne nicle so izkljucene iz izracuna v primeru
asimetri¢nega koeficienta.

— Za posamezen kvalitativni 3nak, ko sta stanji skladni, s;= 1 oz. s;= 0, ¢e stanji nista
skladni. Dvojne nicle se obravnavajo po simetricnem nacelu. Veljajo odnosi:

— wiy = 1, €e sta x1 in x» znana, ¢e kateri od znakov manjka, je w1z = 0;
— S12j — O, ce X1j * X2 5
— s = 1, Ce x1j = xyj.
— Za posamezni semikvantitativni Znak glede na tip znaka uporabimo:
— »klasi¢ni« pristop; ¢e so vrednosti kvantitativne, izra¢unamo po formuli,
navedeni pri kvantitativhem znaku;
— »metricni« pristop, vrednosti rangiramo kot 1., 2., 3. itd. in uporabimo
enacbo iz kvantitativnega pristopa;
— Za kvantitativni Inak (zvezni ali diskretni); izracunamo absolutno razliko med dvema
vrednostma | x7;— xz|. Dobljeno vrednost delimo z razponom R; (R = max — min).
Podobnost med objektoma v znaku s, izracunamo po formuli:

|x1j—22)]

512]':1_ Rj

Gowetjev splosni koeficient podobnosti Sis, pri primerjanju OTU; in OTU, ima
obliko:

p
Zj=1 W12jS12j
Sis 12 = v ..
j=1W12j

z zalogo vrednosti od 0 do 1 (maksimalna podobnost).
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Vrednost wiy je tehtani prispevek posameznega znaka in ima vrednost 0 ali 1. Vrednost 0
ne prispeva k izracunu podobnosti in vrednost 1 prispeva bistveno. Vrednost wiy;
uporabljamo pri vklju¢evanju OTU z manjkajo¢imi (neznanimi) posameznimi vrednostmi.

Primer izracuna Gowerjevega splosnega koeficienta podobnosti je predstavljen v Primeru
13.2 na vsebini o filogenetskih odnosih med mismi (druzina Muridae).

1
~
. ‘ - PRIMER 13.2

:‘3\ Filogenetski odnosi med mi$mi Muridae — me$ani znaki

V analizi podatkov mesanega tipa (kvantitativni (intervalni), semikvantitativni (rangiranja),
kvalitativni in binarni podatki (nominalni)) izracun podobnosti izvedemo z Gowetjevim
splosnim koeficientom podobnosti.

Preglednica 13.4 MesSani tip podatkov za 7 vrst misi (koda vrste je zgrajena iz prvih treh ¢tk rodovnega in treh Erk vrstnega
imena, polna imena vrst so navedena v besedilu Primera 13.4)

Nadocesna Barva

Korenine

Korenine

Vista CbL m1 M1 letev koZuha Areal
APOSYL 94 22,8 2 4 Ne fjav Evroazijski
APOFLA 112 25,3 2 4 Ne fjav Evropski
APOAGR 102 | 23,5 2 4 Da fjav Evroazijski
MUSMUS 81 19,3 2 3 Ne siv Palearkti¢ni
MICMIN 69 17,1 3 5 Ne fjav Evroazijski
RATRAT 186 | 40,3 4 5 Da ¢rn Kozmopolitski
RATNOR 241 46,8 4 5 Da siv Kozmopolitski

Preglednica 13.5 Postopek izrac¢una Gowerjevega splosnega koeficienta podobnosti pri primerjanju dveh vrst belonogih misi:
APOSYL-APOFLA

g g
g g
] ]
= =
= =
g g
M M

zvezni
zvezni
Binarni

Korenine Korenine Nadoce.

m1 M1 letev
APOSYL 94 22,8 2 4 0 frjav Evroazijski
APOFLA 112 25,3 2 4 0 fjav Evropski
W12 1 1 1 1 1 1 1 N=7
Riy 172 29,7 2 2
[y12 | 18 2,5 0 0
Iy2i| /R 0105 | 0,084 0 0
Siz 0,895 | 0916 1 1 1 1 0 E;Tl_
Gower = Sum/N; S15= 0,830
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Postopek vrednotenja podobnosti predstavljamo s primerjavo med sedmimi vrstami misi.
V analizo smo vkljucili: - kvantitativne variable, tako zvezne (dolzina telesa-TGL in dolzina
lobanje-CbL) kot diskretne (Stevilo korenin na spodnjem ml in Stevilo korenin na
zgornjem prvem meljaku M1); - kvalitativne (barva kozuha in areal) ter - binarne
(prisotnost odsotnost nadocesne letve). Podatki so predstavljeni v Preglednici 13.4. Primer
izracuna splosnega Gowerjevega koeficienta podobnosti za vrsti Apodenns sylvaticus in
Apodemus flavicollis je predstavljen v Preglednici 13.5 in ima vrednost Si5 = 0,83.

Gowerjev splosni koeficient podobnosti G ima zalogo vrednosti od 0 do 1, pri ¢emer 1
pomeni popolno podobnost med OTU. Najbolj podobni sta vrsti Apodemus sylvaticus in
Apodemus agrarins z vrednostjo Gowerjevega koeficienta G = 0,847. Najmanj podobni sta
visti Apodenns sylvaticus in Rattus norvegicus, G = 0,197 (Preglednica 13.0).

Za predstavitev odnosov z drevesom smo koeficient podobnosti preoblikovali v
Gowerjevo razdaljo v postopku: d =1 — G.

Klastrska analiza razporedi vrste v dve skupini. Prvo skupino sestavljata obe vrsti podgan
Rattus rattus in Rattus norvegicus, v drugi skupini so predstavniki treh rodov mist, in sicer rod
Mus z vrsto M. musculus, tod Micromys z vrsto M. minutus in rod Apodemus s tremi vrstami

A. flavicollis, A. sylvaticus in A. agrarius (Slika 13.2).

Preglednica 13.6 Vrednosti Gowerjevega sploSnega koeficienta podobnosti med razli¢nimi vrstami iz
druZine misi Muridae

APOSYL APOFLA APOAGR MUSMUS RATNOR

Vrsta MICMIN RATRAT

APOSYL 1
APOFLA 0,830 1
APOAGR 0,847 0,697 1
MUSMUS 0,615 0,588 0,462 1
MICMIN 0,809 0,639 0,656 0,479 1
RATRAT 0,197 0,224 0,349 0,097 0,291 1
RATNOR 0,120 0,147 0,272 0,163 0,214 0,780 1
Cluster Dendrogram
5 j rﬁ

Gowerjeva razdalja

RATRAT

RATNOR
MUSMUS

MICMIN

d_mat

APOFLA

helust ([, "average")

APOSYL

APOAGR

Slika 13.2 UPGMA fenetsko drevo odnosov med razli¢nimi vrstami iz druZine misi Muridae. Vhodni
podatek za izracun drevesa je simetricna matrika Gowerjevih razdalj. Vrednost koeficienta kofenetske
korelacije je 0,962.
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R > package = »vegan«

# Izris dendrogarama za mesSane podatke, data = muroidea
d_Gm<-1-muroidea #Preracun podobnosti v razdaljo

d_mat<-as.dist(d_Gm) #Pretvorba v distanc¢no matriko
hc_mat<-hclust(d_mat, method = "average") #izracun dendrograma
plot(hc_muroidea, hang = -1, axes = TRUE, ylab="Gowerjeva razdalja") #lzris
cop<-cophenetic(hc_muroidea) #lzracun kofenetske korelacije

cor(d_mat, cop) #lzpis

I -

13.1.2 Fenetska analiza na kvantitativnhih morfoloskih znakih

V filogenetskih raziskavah primerjamo odnose med organizmi OTU;, OTUs, ... OTUmy;
znaki Zi, Zz Zs ... Z, so kvantitativne morfoloske spremenljivke z intervalnimi
vrednostmi x;, ki so bodisi diskretne bodisi zvezne s porazdelitvijo blizu normalni. V
naslednjih dveh poglavjih 13.1.3 in 13.1.4 je podrobneje predstavljena analiza na dveh
vrstah zveznih spremenljivk, ki so lahko:

— enorazsezne vrednosti morfoloskih struktur, npr. dolzine oz. razdalje — analizo
enorazseznih spremenljivk imenujemo tradicionalna morfometrija;

— dvo- ali trirazsezne vrednosti morfoloskih struktur npr. koordinate (X, Y, Z) — ta
pristop imenujemo geometrijska morfometrija.

Cenilke za kvantitativne znake

Za oba tipa spremenljivk velja, da razdalje med OTU racunamo na povprecjih. V izracun
lahko vkljuc¢imo tudi varianco (oz. standardno deviacijo). Izracune razdalj na kvantitativnih
znakih med OTU izvajamo na standardiziranih vrednostih. Razdalje med paroma OTU,

ki temelji na povprecjih, so Evklidova, Bray-Curtisova in Manhattanova razdalja.

Evklidova razdalja, izracunamo jo s formulo:

Eij = JZk(xki - xkj)z ,

kjer so: E; — Evklidova razdalja med OTU; in OTUj; x¢ — vrednost znaka £ za OTU;; xy
— vrednost znaka £ za OTU,
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Bray-Curtisova razdalja, izracunamo jo s formulo:

d.. = Tklxri—xkj]|
Yo Sk(eri—xg)

kjer so: d;— Bray-Curtisova razdalja med OTU; in OTU}; xx — vrednost znaka £ za OTUj
xx — vrednost znaka £ za OTU,

Manhattanova razdalja (sin. City block razdalja), izracunamo jo s formulo:

Yk|xki—xkj]
Miyj==—"—"",

kjer so: M;— Manhattanova razdalja med OTU; in OTU}; xx; — vrednost znaka £ za OTU;
xx — vrednost znaka £ za OTU); p — Stevilo znakov.

Razdalje, pri katerih upostevamo tudi varianco, izracunavamo v multivariatni analizi, npr.
diskriminantni analizi. Posamezni OTU je zastopan z vzorcem, iz katerega izra¢unamo
razdaljo med dvema centroidoma, npr. Mahalanobisovo razdaljo in njeno izpeljanko
Prokrustovo razdaljo.

Mahalanobisova razdalja je multidimenzionalna posplositev razdalj med tockami P in

centroidom D. Podana je v standardnih deviacijah. Kadar Mahalanobisove razdalje
reduciramo v Evklidovo razdaljo, dobimo standardizirano Evklidovo razdaljo.

_ N (xi—yi)?
dyy = /ziﬂ—s; ,
l

kjer so: d., , — Mahalanobisova razdalja med OTU X in Yj za znak 7 s — varianca znaka 7.

Izra¢unamo jo s formulo:

Prokrustova razdalja je modifikacija Mahalanobisove razdalje, v katero namesto
enorazseznih vrednosti vkljucimo vrednosti koordinat (X, Y) kot dvorazsezne vrednosti.

Standardizacija

V morfometri¢ni analizi se srecujemo z zveznimi spremenljivkami, med katerimi je
absolutna razlika izrazito velika; npr. dolZzina roke proti dolzini prsta. Variabilnost
spremenljivke z absolutno vecjimi vrednostmi »zasenci« variabilnost spremenljivke z
absolutno manjsimi vrednostmi. Absolutnim vrednostim meritev pravimo surove
vrednosti. Pred vkljucitvijo spremenljivk v multivariatno analizo izenac¢imo njihovo
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variabilnost tako, da njihove vrednosti podamo v enotah standardne deviacije. Postopek
se imenuje z-standardizacija. Standardizacija je oblika transformacija podatkov, pri kateri
izlo¢imo absolutne razlike med vrednostmi, ohranimo pa relativna razmerja med njimi. Z
— transformirani podatki imajo nabor vrednosti praviloma od —3 do +3 s povprecjem 0
(ni¢). Standardizacijo izvedemo s formulo:

_ Xi—Xi
Std; °

kjer so: ¢ — standardizirana vrednost; x; — posamezna meritev spremenljivke Xj; X; —
aritmeticna sredina spremenljivke Xj; S77; — standardna deviacija spremenljivke X

Alometrija

V obdobju rasti organizma se spreminjajo njegova velikost in oblika, pa tudi razmerja med
njima. Posameznimi segmenti telesa imajo razli¢ne stopnje rasti, kar povzroci spremembo
oblike. Razmerje v stopnji rasti med posameznimi deli telesa imenujemo alometri¢no
razmerje oz. alometrija. Ko se opazovana struktura relativho poveca, govorimo o pozitivni
alometriji. Ce se relativno manjsa, govorimo o negativni alometriji (podrobneje v Poglavju

11.4).

Vpliv staticne in ontogenetske alometrije, ki moti filogenetsko rekonstrukcijo, lahko
odstranimo iz analize s pomocjo regresije. To izvedemo z regresijo osnovnih vrednosti
meritev na komponento velikosti. Ostanki regresije so velikosti prosti.

Pristopi analiziranja posameznih tipov podatkov (tradicionalna morfometrija,
geometrijska morfometrija in na nukleotidnih sekvencah) so narejeni na modelni skupini
belonogih misi rod Apaedemus, pristop je podrobneje predstavljen v Projektu 13.1.

13.1.3 Tradicionalna morfometrija in izlocitev velikosti

Variabilnost enorazseznih morfometricnih spremenljivk vsebuje informacijo o velikosti
strukture in o njeni obliki. Nabor numeri¢nih in statisticnih metod omogoca razstavitev
informacije na velikostno in oblikovno komponento. Tako lahko loceno obravnavamo
obliko in velikost organizmov. Velikost je izrazito fenotipsko plasticna, zato variabilnost
v velikosti pogosto odraza odziv organizma na lokalne okoljske razmere. V filogenetskih
rekonstrukcijah je fenotipska variabilnost v velikosti moteca, saj je povezana z
variabilnostjo okolja in praviloma nima filogenetske informacije. Prvi cilj filogenetskih
rekonstrukcij na morfoloskih znakih je izlocitev virov variabilnosti, ki nimajo filogenetske
vrednosti. Najprej izlo¢imo variabilnost v velikosti, ki predstavlja odziv na dejavnike okolja
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in zakriva filogenetski signal. V naslednjem koraku izlocimo tudi spolno in starostno
variabilnost, ¢e sta prisotni.

Analiza glavnih komponent PCA je klju¢nega pomena za razstavitev morfometricne
informacije iz podatkovnega niza na informacijo o velikosti in informacijo o obliki
organizma. Rezultat PCA so glavne komponente PC, ki hierarhi¢no razlagajo deleze
variabilnosti podatkovnega niza. Prva glavna komponenta PC1 razlozi najvisji delez
variabilnosti, druga glavna komponenta PC2 razlozi naslednji najvisji delez variabilnosti,
ki e ni bil razlozen s PC1, PC3 razlozi preostali najvisji delez variabilnosti, ki ga nista
razlozili PCl1 in PC2, in tako naprej do zadnje PC. Glavne komponente v
multidimenzionalnem prostoru lezijo pravokotno ena na drugo, zato razlagajo neodvisne
dimenzije variabilnosti. Vse glavne komponente skupaj razlozijo celotno variabilnost v
podatkovnem nizu. Stevilo glavnih komponent je praviloma enako $tevilu osnovnih
spremenljivk. ManjSe je v primeru, e je Stevilo meritev manjse od Stevila spremenljivk,
potem je izenaceno s Stevilom meritev. Raziskave na zivalih izkazujejo, da je najvisji delez
njihove variabilnosti v telesni velikosti. Npr. visji clovek ima po navadi tudi daljse okoncine
in vecjo telesno maso. Telesna velikost je tako najbolj variabilna metri¢na lastnost zivali,
zato PC1 razlaga najvisji delez skupne variabilnosti. Iz teh dveh lastnosti je izpeljan sklep,
da prva glavna komponenta PC1 predvsem razlaga variabilnost organizmov v njihovi
telesni velikosti. V morfometri¢nih analizah Zivali je sprejeta posplositev, da je PCl
komponenta telesne velikosti, preostale PC pa so nosilke velikosti proste (oblikovne)
informacije o organizmu. Da PC1 dejansko povzema velikost organizma, preverimo z
izpolnjevanjem naslednjih kriterijev: 1. utezi glavnih komponent (ang. Loadings) med
osnovnimi spremenljivkami in PC1 morajo imeti isti predznak (+ ali —); 2. utezi morajo
biti visoke (> 0,5) in 3. utezi se ne smejo prevec razlikovati v absolutnih vrednostih.

Po razstavitvi informacije na velikost (PC1) in na obliko (PC2, ..., PCn) lahko obe
komponenti telesne variabilnosti obravnavamo loceno. V filogenetskih analizah nas
zanima informacija o obliki, saj domnevamo, da je oblika nosilka informacije o evoluciji
organizma. Razviti sta dve metodi za odstranitev vpliva velikosti iz enorazseznih meritev
in loceno analizo oblike: izloc¢itev PC1 in Burnabyjeva metoda. Pri metodi izlocitve PC1
v nadaljnje filogenetske analize vklju¢imo glavne komponente od vkljucno 2. naprej (PC2,
..., PCn). S tem, ko ne vklju¢imo PCl1, smo izlocili informacijo o velikosti organizma.
Burnabyjeva metoda izlocitve velikosti temelji na ortogonalni (pravokotni) regresiji
osnovnih podatkov na PC1 kot komponento velikosti. V primeru izometricnega odnosa
med spremenljivkami bi posamezne meritve zavzele polozaj na regresijski premici, in tako
bi velikost razlozila vso variabilnost v obliki. Dejanska opazanja odstopajo od regresijske
premice in so posledica neodvisne variabilnosti oblike od velikosti. Z regresijsko metodo
iz osnovnih podatkov odstranimo variabilnost, ki je povezana s PC1 (oz. z velikostjo).
Rezultat regresije so ostanki, ki ohranijo informacijo, ki ni povezana z velikostjo. Te
ostanke interpretiramo kot proste velikosti, tako da povzemajo obliko organizma.
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Prva glavna komponenta PC1 je torej komponenta velikosti in je klju¢nega pomena v
ckomorfoloskih analizah, kjer omogoca obravnavo odziva telesne velikosti v gradientu

ekoloskih dejavnikov (glej Poglavie 11 o Fenotipski plasticnosti).

Pristop s tradicionalno morfometrijo je predstavljen v Primerih 13.3 in 13.4.

¢ "3 PROJEKT 13.1
s 'ﬁ}.l Filogenetski odnosi v rodu Apodemus

Rod belonogih misi Apodenns vkljucuje majhne do srednje velike misi z dolzino trupa od
65 do 120 mm (Slika 13.3). Glava je podolgovata z dolgim gobckom, brez posebnih
modifikacij. Rep je razmeroma dolg od 66 do 122 mm, zmerno dlakav, na koncu pogosto
s copicem dlak. Kozuh je obicajno gost in mehak, naceloma temno rjave do sive barve, z
rumenotjavimi do belimi lisami. Uhlji so razmeroma veliki, merijo od 9 do 16 mm. Ker so
prilagojene za skakanje, imajo razmeroma dolg zadnji par nog. Stopala in dlani so gola,
razen v blizini pet. Na sprednjih nogah imajo po $tiri prste, na zadnjih pet. Prvi zgornji
meljak ima §tiri korenine, prvi spodnji pa dve. Naseljujejo gozdnate habitate in tudi
grmisca in polja.

V obravnavo smo vkljucili Sest evropskih vrst rodu Apodemus: A. agrarius, A. epimelas, A.
alpicola, A. sylvaticus, A. flavicollis in A. uralensis. Filogenetske rekonstrukcije smo izvedli s
tremi metodoloskimi pristopi: tradicionalno morfometrijo, geometrijsko morfometrijo in
analizo nukleotidnih zaporedjj.

Tradicionalna morfometrija se nanasa na uni- in multi-variatno analizo enorazseznih
meritev. Na Sliki 13.4 so predstavljene meritve posameznih znakov na lobanji misi.
Meritve praviloma izvajamo na objektih (lobanjah) s kljunastim merilom in vrednosti
zapisujemo v milimetrih. Informacija se v glavnem nanasa na velikost lobanje, oblikovno
informacijo izlus¢imo iz podatkovnega niza.

Geometrijska morfometrija se nanasa na uni- in multi—variatno analizo dvorazseznih 2D
meritev (lahko tudi 3D). Na Sliki 13.8 so predstavljene oslonilne tocke posameznih znakov
na lobanji misi. Meritve praviloma izvajamo na fotografijah objektov s posebnimi
programi, npr. tpsDig in vrednosti zapisujemo kot koordinate (X, Y). Informacija se
nanasa na velikost in obliko lobanje. V Prokrustovi analizi meritve vseh objektov
poravnamo v isto koordinatno izhodisce in informacijo razstavimo na velikost (centroidna
velikost) in na obliko (Prokrustove koordinate). V nadaljevanju velikost in obliko
analiziramo loceno.
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Tradicionalna in geometrijska morfometrija imata razlicen koncept zbiranja meritev. Pri
analizi uporabljamo identicna statisticna orodja. Na univariatnem nivoju razlike med
skupinami preverjamo s #~testom in ANOVA F-testom in povezave med spremenljivkami
s korelacijsko analizo. V multivariatni obravnavi najpogosteje uporabljamo: analizo
glavnih komponent, diskriminantno analizo in klastrsko analiza in odnose med
spremenljivkami analiziramo z regresijsko analizo.

Analiza nukleotidnih zaporedij se nanasa na doloc¢en gen. Pri glodalcih je to pogosto
mitohondrijski gen dihalne verige, imenovan citoktom b. V tem delu zbiranja primarnih
podatkov ne predstavljamo. Nukleotidna zaporedja gena za citokrom b za vrste rodu
Apodemus smo dobili iz genske banke.

Slika 13.3 Dimasta mi§ Apodemus agrarius.
Foto. Marijan Govedic.

F’L@@
N
~" PRIMER 13.3
. ‘_y - Filogenetski odnosi v rodu Apodemus —

tradicionalna morfometrija

Nas namen je preverjanje podobnosti, in s tem domnevne sorodnosti med evropskimi
vrstami belonogth misi rodu Apodemns na osnovi enorazseznih lobanjskih znakov.
Tradicionalna morfometri¢na analiza lobanje je standardni postopek v raziskavah sesalcev.
Izmerili smo 13 lobanjskih spremenljivk (Slika 13.4) pri Sestih vrstah rodu _Apodenius.
Nijthove povprec¢ne vrednosti so navedene v Preglednici 13.7. Najvisjo vrednost ima
spremenljivka VL1 (npr. pri vrsti epimelas 28,1 mm) in najmanjSo spremenljivka VL4
(uralensis 3,5 mm). V absolutnem merilu je VL1 osem krat vecja od VL4. V multivariatni
analizi to pomeni bistveno vecjo utez, kar privede do rezultatov, ki lahko popacijo
dejanska razmerja med vrstami. Zato spremenljivke standardiziramo, njthove vrednosti
izrazimo kot standardne deviacije (Preglednica 13.8). Standardizirane g vrednosti
vklju¢imo v izracun Evklidovih razdalj med vrstami.
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Slika 13.4 Lobanja belonogih misi Apodemus z oznaCenimi
spremenljivkami.

* VL1 - kondilobazalna dolZina, VL2 — dolZina od zatilni¢nega Cvrsa
do prednjega roba prvega meljaka M1, VL3 — dolZina od sekalca do
tretjega meljaka IM3, VL4 — dolZina zgornjega niza meljakov, VL5 —
vi§ina rostruma, VL6 — viSina lobanje, VL7 — dolZina diasteme, VL8 —
viS§ina moZganskega dela lobanje, VL9 — visina mozZganskega dela
lobanje z bobni¢nim mehurjem, VL10 — razdalja med levim in
desnim meljakom M3, VL11 — razdalja med levim in desnim
meljakom M1, VL12 — razdalja od nebne Spranje do konca trdega
neba, VL13 — dolZina nebne Spranje, VL14 — interorbitalna Sirina,
VL15 — sirina ocnice, VL16 — Sirina rostruma, VL17 — Sirina licnih
lokov, VL18 — sirina lobanje, VL19 — dolZina bobni¢nega mehurja.

* Apodemus epimelas — APOEPI, Apodemus flavicollis — APOFLA,
Apodemus sylvaticus — APOSYL, Apodemus uralensis — APOURA,
Apodemus alpicola — APOALP, Apodemus agratius — APOAGR

Preglednica 13.7 AritmetiCna sredina (mm) 13 morfometricnih znakov lobanje pri petih vrstah rodu

Apodemus*

VL3 VL4 VL7 VL8 VL9 VL3 VL4 VL6 VL17 VLIS VLI9
APOEPI 182|148 | 5 | 81 | 96 | 11 | 69 | 48 | 53 | 153 | 125 | 52
INJOYNe: W 236 | 151 | 124 | 41 | 7 | 77 | 91 | 49 | 44 | 53 | 12,7 | 109 | 46
INJO SV 252 | 162 | 133 | 43 | 75 | 85 | 99 | 55 | 44 | 52 | 139 | 11,6 | 52
INTO e 23 | 149 | 12 | 38 | 69 | 8 | 93 | 55 | 41 | 48 | 127 | 11,1 | 47
INLO1O YW 200 | 134 | 109 | 35 | 6 | 7,3 | 84 | 44 | 39 | 41 | 115 | 101 | 4
INJONBIN 247 | 152 | 135 | 41 | 70 | 82 | 94 | 57 | 42 | 49 | 132 | 112 | 44

Preglednica 13.8 z-standardizirane vrednosti iz Preglednice 13.7

VL13 VL4 VL6 VL7

INTO) D0 159 | 1,69 | 1,47 | 1,70 | 1,13 | 1,74 | 1,70 | 1,68 | 1,61 | 0,80 | 1,62 | 1,60 | 1,107
INJOI S 027 | 025 | -031 | -007 | 030 | -0,65 | 0,48 | -0,69 | 0,32 | 0,80 | -0,40 | -0,42 | -0,179
INJO SO 039 | 044 | 036 | 033 | 035 | 036 | 044 | 0,02 | 032 | 058 | 053 | 046 | 1,107
N 0,52 | 0,38 | -0,60 | -0,66 | 043 | 027 | 0,25 | 0,02 | -0,65 | -0,29 | -0,40 | -0,17 | 0,036
N 0 T 139 | 131 | 142 | 125 | 1,60 | -1,16 | 128 | -1,28 | 1,29 | -1,82 | -1,33 | -143 | -1,465
INJINB M 019 | 0,19 | 0,51 | -007 | 0,87 | 0,02 | 0,13 | 026 | -032 | 0,07 | 0,01 | -0,04 | -0,607

Standardizirane vrednosti iz Preglednice 13.7 smo vkljudili v izracun Evklidovih razdalj
(Preglednica 13.9) in slednje vpeljali v izracun UPGMA drevesa. Najkrajso razdaljo, in s
tem najvecjo podobnost, izkazujeta vrsti agrarius — sylvaticus (razdalja = 1,86). Najdaljsa
razdalja je 10,4 pri paru epimelas — wuralensis, ki sta najvecja in najmanjsa vrsta rodu.
Zaklju¢imo lahko, da so razdalje med vrstami zaznamovane z velikostjo oz. da velikost
zivali zelo vpliva na prikaz odnosov med njimi. V drevesu morfometricnih odnosov med
vrstami belonogih misi ne vidimo divergence, ampak sukcesivho dodajanje vrst (Slika
13.5). Najbolj sta si podobni vrsti agrarius in sylvaticus, njima se pridruzuje vtsta afpicola, nato
vrsta flavicollis in na koncu vrsta epimelas.
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Preglednica 13.9 Simetri¢na matrika Evklidovih razdalj med posameznimi vrstami rodu Apodemus

APOEPI

APOAGR APOFLA

APOSYL APOURA APOALP

0
6,57 0
4,14 2,77 0
6,30 1,86 3,00 0
10,40 4,57 6,68 3,87 0
5,56 2,31 2,40 2,17 5,33
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Slika 13.5 UPGMA drevo morfometri¢nih odnosov med vrstami rodu Apodemus. Vhodni podatki za
izracun drevesa so simetri¢na matrika Evklidovih razdalj, navedeni so v Preglednici 13.9. Vrednost
koeficienta kofenetske korelacije je 0,817.

R > package = »vegan«

##lzdelava dendrograma iz zveznih spremenljivk, data = aq

z_aqg<-scale(aq) #z standardizacija

d_z_aqg<-dist(z_ag, method = "euclidean") #lzracun razdalj

clus_d_z_ag<-hclust(d_z_aq, method = "average") #lzracun dendrograma
plot(clus_d_z aq, hang = -1, axes = TRUE, ylab="Evklidova razdalja") #lzris dendrograma

cop<-cophenetic(clus_d_z_aq) #Kofenetska korelacija
cor(d_z_aq, cop) #Korelacija

I .-

PRIMER 13.4

Filogenetski odnosi v rodu Apodemus —
tradicionalna morfometrija — izloCitev velikosti

‘oA
= =

Na podobnost med vrstami zelo vpliva velikost Zzivali, zato izlo¢imo njen vpliv in
ovrednotimo odnose na podlagi oblike. Izlocitev velikosti in analizo oblike pricnemo s
standardizacijo osnovnih podatkov (Preglednici 13.7 in 13.8) in nadaljujemo z njihovo
vkljucitvijo v analizo glavnih komponent PCA. Izvedemo izracun glavnih komponent
(Preglednica 13.10). Izloc¢imo PCl1, $tiri naslednje glavne komponente (od PC2 do PC5)
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vklju¢imo v izra¢un Evklidovih razdalj (Preglednica 13.11). Matriko razdalj vpeljemo v
klastrsko analizo, s tem odnose med vrstami prikazemo v obliki drevesa (Slika 13.6).
VKkljucitev oblikovnih PC v klastrsko analizo pokaze najvecjo podobnost para epimelas-
uralensis in flavicollis-sylvaticus (Slika 13.6).

Preglednica 13.10 Vrednosti 2., 3., 4. in 5. glavhe komponente

R > package = »factoextra«

#PCA, data = z-povprecjih Apodemus

» Izraun PC in izlocitev PC1

pc<-dudi.pca(z_aq, nf = 13, scannf = FALSE) #PCA
fviz_eig(pc) #Graf eigenvalue

fviz_pca_var(pc) #Graf variabel
eig.val<-get_eigenvalue(pc) #lzracun eigenvalue
eig.val #lzpis eigenvalue
resultat.var<-get_pca_var(pc) #lzracun za variable
resultat.varScoord #lzpis za variable
res.ind<-get_pca_ind(pc) #lzracun za PCje
res.indScoord #lzpis za osebke
gk<-as.data.frame(res.indScoord) #lzvoz PCjev
pc2.4<-gk[,2:4] #lzbor PC2-4
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Slika 13.6 UPGMA drevo odnosov med belonogimi mi$mi, izdelan na oblikovnih komponentah PC2—
PC5. Vrednost koeficienta kofenetske korelacije je 0,924.
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Preglednica 13.11 Simetri¢na matrika Evklidovih razdalj med vrstami rodu Apodemus

APOEPI APOAGR APOFLA APOSYL APOURA APOALP

0
1,89 0

1,46 1,36 0

1,11 1,81 0,98 0

0,24 2,01 1,45 1,19 0

1,57 2,10 1,91 1,67 1,63 0

R > package = »vegan«

# Izdelava dendrograma, data = pc2.4 (iz prejsnje analize)
d.z.ag<-dist(pc2.4, "euclidean") # Izracun Evklidovih razdalj

d.z.aq # prikaz vrednosti

clus.d.z.ag<-hclust(d.z.aq, method = "average") # Izracun dendrograma
plot(clus.d.z.aq, ylab = "Evklidova razdalja") # izpis dendrograma
#Cophenetska korelacija

cop<-cophenetic(clus.d.z.aq)

cor(d.z.aq, cop)

13.1.4 Geometrijska morfometrija

Geometrijska morfometrija je pristop, kjer so podatki podani v kartezi¢nih koordinatah.
Pridobimo jih z dolocanjem oslonilnih tock, ki jih postavljamo na mesta homolognih
anatomskih struktur. Meritve izvajamo na fotografijah in tocke postavljamo v
dvorazseznem prostoru 2D na racunalniSkem monitorju ali v 3D prostoru skeniranih
objektov. Vsaka oslonilna tocka je opisana s koordinatami (X, Y oz. X, Y, Z), ki v sestevku
povzemajo velikost in obliko objekta. Skozi celotno analizo se ohranjajo podatki o
prostorskih razmerjih med toc¢kami, kar omogoca prostorsko vizualizacijo sprememb
objekta. Proces digitalizacije (fotografiranje) in digitizacije (merjenje) lahko spremlja vec
motecih fenomenov, na katere moramo biti pozorni in jih moramo izlociti pred
statisticnim vrednotenjem. Objekti raziskave so obicajno kompleksne tridimenzionalne
strukture, ki jih pri zajemanju 2D slik (fotografiranje) reduciramo v dve dimenziji. Zato je
kljuénega pomena pravilna orientacija objektov. Na vseh fotografijah moramo dodati
merilo za umeritev merilne skale. Prvi korak v geometrijski morfometriji je Prokrustova
analiza, v kateri izlo¢imo razlike med objekti, ki so nastale v procesu digitalizacije.
Konfiguracijo tock postavimo v skupno izhodisce s premikom in rotacijo, nato sledi tudi
skaliranje (Slika 13.7). V Prokrustovi analizi se informacija o objektu razdeli v dve loceni
komponenti. Spremenljivka, ki opisuje velikost objekta, je centroidna velikost CS (ang.
Centroid Size), spremenljivke, ki opisujejo obliko objekta, so Prokrustove koordinate.
Centroidna velikost je definirana kot kvadratni koren vsote kvadriranih razdalj med
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oslonilnimi tockami in njihovim tezis¢em (centroidom). Prokrustove koordinate so nove
vrednosti kartezijskih koordinat z izlocenim vplivom zacetnih pogojev (postavitev vseh

objektov v isto izhodis¢e in umeritev vpliva goris¢ne razdalje) in z odstranjeno velikostjo
(Klenovsek 2014).

Razstavitev informacije na velikost in obliko omogoca njuno loceno analiziranje.
Vrednosti centroidne velikosti in Prokrustovih koordinat vpeljemo v nadaljnje statisticne
analize. V Primeru 13.5 je predstavljen proces morfometricne analize in filogenetske
rekonstrukcije z metodami geometrijske morfometrije.

A A A

zacetno stanje premik rotacija " skaliranje

Slika 13.7 Prokrustova analiza na primeru trikotnikov: zaCetno stanje, premik, rotacija v isto izhodisce
in skaliranje. Trikotniki so objekti in krogi oslonilne to¢ke. Homologne tocke so obarvane z isto barvo
(prirejeno po Bookstein 1991).

~" A  PRIMER13.5

. ‘_’ - Filogenetski odnosi v rodu Apodemus —
i tradicionalna morfometrija — izlo&itev velikosti

Geometrijska morfometrija temelji na meritvah in analizi oslonilnih tock (Slika 13.8). Z
oslonilnimi tockami doloc¢imo polozaj homolognih morfoloskih struktur v kartezijskem
koordinatnem sistemu. Vrednosti meritev zapisemo z navedbo X in Y koordinate. Primer
meritve lobanje je naveden v Preglednici 13.12.

Meritve vseh obravnavanih osebkov poravnamo s Prokrustovo analizo (Slika 13.7) v
programu Morpho] (Klingenberg 2011). Rezultat so podatki o centroidni velikosti in o
obliki lobanje — Prokrustove koordinate. Slednje vpeljemo v analizo glavnih komponent,
s ¢cimer zmanjSamo razseznost podatkovnega niza.

Slika 13.8 Ventralna stran lobanje belonoge misi z
oznaCenimi 16 oslonilnimi tockami: 1 vrh — stik
nosnih kosti; 2 sredi$¢nica stika sekalcev; 3
proksimalni lateralni rob alveole; 4 proksimalni
rob nebne Spranje; 5 distalni rob nebne Spranje; 6
rob infraorbitalnega kanala; 7 prednji rob alveole
M1; 8 zadnji rob alveole M3; 9 notranji rob licnega
loka — posteriorni rob orbite; 10 rob trdega neba;
11 proksimalni podaljsek bobni¢nega mehurja; 12
prednji rob bobni¢nega mehurja; 13 zadnji rob
bobni¢nega mehurja; 14 sutura zatilnice in
baziokcipitalne kosti; 15 ventralni rob velike line;
16 rob zatilnicnega CvrSa. Sestavini fotografije sta
tudi merilna skala, ki omogoca skaliranje, in
inventarna Stevilka, ki omogoca sledenje.

Foto. Boris Krystufek.
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Preglednica 13.12 Vrednosti 16 oslonilnih tock (LM) meritve ventralne strani lobanje (Slika 13.8) za
osebek z ID stevilko IMAGE=2004.20; in SCALE koeficientom, s katerim umerimo merilno skalo

LM=16

500 1572

685 1581

704 1729

1008 1597

1593 1614

1328 1860

1624 1797

2107 1738 o i sal

2442 2204 L

2139 1561 L e, i ol

2624 1733 b

2695 1949 £ g ats
3156 1920 '
2809 1544

3229 1527

3403 1758 . . ¥ . . 2o s . .
IMAGE=2004.20JPG Slika 13.9 Poravnane oslonilne tocke. Velike pike — povprecje tocke, majhne pike

SCALE=0.009 — posamezne meritve.

@t

Odnosi med vrstami so prikazani kot projekcija osebkov na prvi dve glavni komponenti
(Slika 13.10), ki skupaj razlozita 46,8 % oblikovne variabilnosti ventralne strani lobanje
(PC1-25,1 % in PC2-21,7 % variabilnosti). Vrsta A. alpicola se loci od ostalih vrst vzdolz
prve osi, saj je izolirana v negativhem obmocju, dale¢ stran od preostalih vrst. Preostale
vrste so razporejene okrog povprecja. Vzdolz druge osi si sledijo od negativnega proti
pozitivhemu obmocju: A. epimelas (podrod Karstomys), A. sylvaticus, A. uralensisin A. flavicolis
(podrod Sylvaemus) ter vista A. agrarius (podrod Apodemus) z najvisjo pozitivno vrednostjo
PC2.

10304 . APOAGR
APOALP

0,020

0,000 \
s P -/‘ § .,
-0,0104

-0,020
-0,040 -0,030 -0,020 -0,010 0,000 0,010 0,020 0,030

1. Glavna komponenta

APOURA
APOSYL

2. Glavna komponenta
o
3

Slika 13.10 Projekcija 39 osebkov 6 vrst rodu Apodemus na prvi dve glavni komponenti. Razporeditev
osebkov posameznih vrst je prikazana z 80 % elipsami zaupanja. PoloZaj posameznega osebka v
motfoprostoru je prikazan s piko.

Smer in jakost oblikovnih sprememb, kot jih razlagata PC1 in PC2, je prikazana z vektotji
ob posamezni tocki (Sliki 13.11 in 13.12). Variabilnost vzdolz PC1 opisuje razlike med A.
alpicola in preostalimi vrstami. Pika predstavlja povprecje vseh vrst in vektorji lastnosti A.
alpicola glede na povprecje rodu. Izstopajo tri morfoloske spremembe: 1. daljSanje nosnih
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kosti LM1. 2. obmocje meljakov in licnega loka, niz meljakov opisujeta tocki LM7 in 8, ki
sta pomaknjeni nazaj, licni lok LMG6 in 9 sta usmerjeni ena proti drugi, kar pomeni, da je
obmocje ocesa zmanjsano pri A. alpicola. 3. tretji segment zadeva bobni¢ni mehur. Vse
tocke LM11, 12,13, 14, 15 in 16 so usmerjene navznoter (mediano), kar pomeni manjsanje
bobni¢nega mehurja pri_A. alpicola.

/.El
- . '\1 — 3
- — "y
—' = ol B o /1
- b \SE
PCA1
Slika 13.11 Variabilnost oslonilnih tock vzdolz PCI1.
i \ 5 e T
L .
o - - s —e" s
a0
o s
PC2

Slika 13.12 Variabilnhost oslonilnih to¢k vzdolz PC2.

Divergenca med podrodovi_Apodenus-Sylvaemus in Karstomys je ocitna vzdolz PC2. Na Sliki
13.12 so z vektotji predstavljene lastnosti vrste A. agrarius, ki ima kratko nebno $pranjo
LLM4-5, ozjo lobanjo, ki jo opisuje LM19, in ve¢ji bobni¢ni mehur. Vsi vektorji bobnic¢nega
mehurja LM11, 12, 13, 14, 15 in 16 se razhajajo.

Izracunali smo Prokrustove razdalje (Preglednica 13.13) med 6 vrstami rodu Apodenus
Najdaljse razdalje med pari > 0,0339, in s tem najvecjo razliko, izkazuje vrsta A. alpicola.
Po drugi strani izkazujeta najkrajso razdaljo 0,0164, in s tem najvisjo podobnost vrsti 4.
flavicollis in A. uralensis.
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Preglednica 13.13 Prokrustove razdalje med vrstami rodu Apodemus

APOAGR

APOALP APOEPI APOFLA APOURA APOSYL

APOAGR 0

APOALP 0,0392 0

APOEPI 0,0334 0,0365 0

APOFLA 0,0246 0,0397 0,0258 0

APOURA 0,0250 0,0339 0,0273 0,0164 0
APOSYL 0,0287 0,0397 0,0221 0,0191 0,0174

Prokrustove razdalje smo vkljucili v analizo razvrscanja v skupine (klastrska analiza), ki je
izrisala drevo na Sliki 13.13. Samostojno skupino oblikuje vrsta 4. alpicola, ki se v ventralni
strani lobanje najbolj razlikuje od preostalih vrst. Med preostalimi vrstami izrazito odstopa

A. agrarius.

Kofenetska korelacija ima vrednost » = 0,95, kar pomeni, da dendrogram zelo dobro

povzema odnose med vrstami, kot jih izkazuje matrika Prokrustovih razdalj.

Cluster Dendrogram

0.035

APOALP —

0.025

APOAGR

Prokrustova razdalja
0.015

APOEPI
APOSYL \‘

APOFLA
APOURA

dpr
helust ([J, "average")

Slika 13.13 UPGMA drevo podobnosti med 6 vrstami rodu Apodemus. Vhodni nabor za izra¢un drevesa
je simetri¢na matrika vtednosti Prokrustovih razdalj, navedene v Preglednici 13.13). Vrednost
koeficienta kofenetske korelacije je 0,924.

TN
13.1.5 Metoda zdruZevanja sosedov

Metoda zdruZevanja sosedov INJ (ang. Neighbor-Joining Method) gradi topologijo
drevesa z zdruzevanjem najblizjth sosedov iz matrike razdalj med taksoni. Klastrska
metoda zdruzevanje sosedov zgradi nekoreninjeno aditivno drevo od spodaj navzgor (od
listov proti korenini) s pristopom AGNES (glej Poglavje 7.5.1). Po navadi jo uporabimo
za gradnjo filogenetskega drevesa na molekularnih podatkih (zaporedjih nukleotidov ali
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aminokislinskih zaporedjih), izracun je mozen tudi na morfoloskih in drugih fenetskih
podatkih. Pravzaprav je NJ metoda poenostavitev metode najmanjSe evolucije (ang.
Minimum Evolution Method), pri kateri konstrukcija optimalnega drevesa vkljucuje
izracun vseh moznih topologij drevesa in oceno njihovih dolzin vej. Z metodo NJ

prikazemo stopnjo podobnosti med taksoni.

Za genetske razdalje, ki jih vklju¢imo v NJ veljajo priporocila: Jukes-Cantorjevo razdaljo
uporabimo, kadar podatki izkazujejo multiple substitucije na istem mestu; Kimura 2
razdaljo uporabimo v primerih, kadar so tranzicije in transverzije prisotne v razlicnih
delezih; Tamura-Neijevo razdaljo uporabimo, kadar delezi nukleotidov odstopajo od 0,25.
Predhodno preverimo vrednost povprecne Jukes-Cantor razdalje. V primerih, ko presega
vrednost 1 (average JC > 1), taksni podatki niso primerni za vkljucitev v NJ (za razlago

glej Poglavije 14).

Vhodni podatki za gradnjo drevesa NJ so oblikovani v simetri¢no matriko razdalj D med
vsemi pari taksonov (OTU x OTU). Algoritem gradnje drevesa se zacne z nerazreSenim
drevesom z osrednjo razvejitvijo, iz katerega izhajajo vsi taksoni v obliki zvezde (Slika
13.14.A). Algoritem se izvaja s ponovitvami do popolne razreSitve drevesa in izracuna

dolzine vseh vej. Postopek gradnje drevesa po metodi NJ vkljucuje naslednje korake:

1. Oblikujemo pravokotno matriko M velikosti 7 x g, # taksonom in g znakov.

2. Iz matrike M izra¢unamo simetricno matriko D razdalj med taksoni velikosti 7 x #
med # taksoni.

3. D matriko vklju¢imo v izracun simetricne matrike O # x 7 s povprecnimi
razdaljami med taksoni.

4. 'V 0 matriki poiS¢emo par taksonov 7in j, med katerima ima razdalja g; najnizjo
vrednost. Ustvarimo novo razvejitev #, s katerim sta taksona 7 in j povezana, in
razvejitev # povezemo z osrednjo razvejitvijo (Slika 13.14.B).

5. Izracunamo dolzino veje med taksonom 7 in razvejitvijo # ter taksonom ;in
razvejitvijo #. Veji nanesemo na graf.

0. Izra¢unamo razdaljo vsakega preostalega taksona £ do nove razvejitve # in
matriko D posodobimo v novo matriko D; tako, da je namesto taksonov 7in j
nova razvejitev # (zdruzena taksona 7 in j).

7. Sledi ponovitev algoritma v tocki 3, izracun matrike (; in iskanje razdalje z
najnizjo vrednostjo med pari taksonov.

8. Algoritem od koraka 3 do 7 ponavljamo do zdruzitve vseh taksonov in razresitve

drevesa. Stevilo ponovitev je enako 7 — 2.
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9. Zvezdni graf z vsakim dodanim taksonom oz. razvejitvijo posodobimo v skladu z
dolzinami vej (Slika 13.14).

Q matrika

Iz diagonalne matrike razdalj D velikosti # x # taksonov izracunamo matriko povprecnih

razdalj Q velikosti 7 x 7 s formulo:
— n n
qij = (n— 2)d;j — Xk=1 dire — Xk=1%jxk »
g;je razdalja med taksonoma 7in j v matriki ), djje razdalja med taksonoma /in iz matrike
D, di so razdalje med taksonom 7 in vsemi preostalimi taksoni ter i so razdalje med
taksonom ; in vsemi preostalimi taksoni.

DolZina vej med zdruZenim parom taksonov in nova razvejitev

Za vsak par, ki ga zdruzimo v novi razvejitvi, izracunamo dolzino veje za vsak takson do

razvejitve po formulah:

_ %y 1 :
oru == tomp [X%=1drk — Xi=1dgr] in

Ogu = drg — Opy

s je dolzina veje med taksonom fin razvejitvijo # ter d, je dolzina veje med taksonom g
in razvejitvijo .

fin g je par taksonov, zdruzen v novi razvejitvi #. Veji, ki povezujeta taksona f ter g z
razvejitvijo # in imata dolzino dj in d, dodamo k drevesu, in tako postopno preoblikujemo
drevo (Slika 13.14). Slednje ne vpliva na zdruzevanje naslednjih sosedov.

Razdalja preostalih taksonov do nove razvejitve

Za vsak takson, ki $e ni bil vkljucen v predhodnem koraku, izracunamo razdaljo do nove

razvejitve po formuli:

dur = %(dfk +dgr — dfg)>
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kjer je # nova razvejitev, £ je naslednja razvejitev, do katerega Zelimo izracunati razdaljo, /
in g sta nov zdruzeni par. Z izracunom novih razdalj posodobimo matriko razdalj D v
novo simetricno matriko D;. Matrika Dy je za en takson manjsa, saj smo v predhodnem
koraku dva taksona zdruzili v novi razvejitvi. Sledi iteracija do konc¢ne razresitve drevesa.

Postopek izracunov in gradnje drevesa je predstavljen v Primeru 13.13.

~" A  PRIMER13.6

‘_’ - Filogenetska rekonstrukcija amniotov —
’ N v .
zdruZevanje sosedov NJ

Nas namen je predstavitev filogenetskih odnosov na morfoloskih znakih. V filogenetsko
sklepanje smo vkljucili Sest taksonov amniotov in dodatno zunanjo skupino. Pri¢akovani
rezultat je nekoreninjeno in neusmerjeno aditivno filogenetsko drevo, ki ponazarja
podobnost med taksoni. Predstavniki taksonov, ki smo jith vkljucili v analizo, so: Zelva,
kuscar, krokodil, kokos, kenguru in zajec ter riba kot zunanja skupina. Morfoloske lastnosti

taksonov smo opisali s 14 znaki (Preglednica 13.14) po binarnem nacelu prisotno/odsotno

0/1).
Podatki in izracun razdalje med taksoni

Prvi korak v analizi zdruzevanja sosedov NJ je izracun razdalje med vsemi pari taksonov.
Binarno vrednosti 0/1 iz Preglednice 13.14 smo vkljucili v izracun Jaccardovega
koeficienta podobnosti §; (za izracun glej Poglavje 13.1.1). V naslednjem koraku smo
koeficient podobnosti spremenili v Jaccardovo razdaljo s preracunom 4 = 7 — . Razdalja
med kengurujem in zajcem ima vrednost d; = 0,333. Razdalje med vsemi pari so

oblikovane v simetricno matriko razdalj D (Preglednica 13.15).

Preglednica 13.14 Pravokotna matrika morfoloskih lastnosti sedmih taksonov

S
i3 = g
=l 3=
R £
s 7 8 g o
g=r | & = 5 g g
g ~ < g 0 b = |
o B g g = o % 3 " | & &8 &
o S S > 2
— o (] I~
i 538 &8 A8 33 ¢ & & B g 3
Osteichthyes Riba | 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Chelonia Zelva | 0 1 0 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0
Lepidosauria Kuséar | 0 1 0 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 0
Archosauria | Krokodil | 0 1 0 0 1 1 0 1 0 0 1 0 0 0
Aves Kokos | 0 1 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0
Marsupialia | Kenguru | 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1
Placentalia Zajec | 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0
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Preglednica 13.15 Simetri¢na matrika razdalj D med taksoni, pred vsakim taksonom je ¢rka, s katero bo

takson naveden v racunskih zapisih

a-Riba b-Zelva c-Kustar d-Krokodil e-Koko§ f-Kenguru g-Zajec

a-Riba 0

b-Zelva 1,000 0

c-Kuscéar 1,000 0,600 0

d-Krokodil 1,000 0,667 0,500 0

e-Kokos 1,000 0,714 0,571 0,429 0

f-Kengutu 1,000 0,857 0,875 0,889 0,778 0

g-Zajec 1,000 0,857 0,875 0,389 0,778 0,333 0

Izracun Q matrike

Drugi korak je izracun simetricne matrike 0. Vrednost 7 je stevilo taksonov, v tem primeru
jih je 7, vrednost £ pomeni vse taksone. Za vsak par izracunamo ¢ razdaljo, prikazan je

postopek izracuna razdalje med zajcem in kengurujem, formula ima obliko:

ge = (n—2) * d— SUM(dp) — SUM(dy) = (7 — 2) * 0,333 — 4,732 — 4,732 = — 7,798

g razdalja med zajcem in kengurujem ima vrednost gz = — 7,798, razdalje med vsemi pari

so podane v Preglednici 13.16.

Preglednica 13.16 Simetri¢na matrika g razdalj med vsemi pari taksonov, v krepkem tisku je najniZja

vtednost

a-Riba b-Zelva c-Kud¢ar d-Krokodil e-Koko§ f-Kenguru g-Zajec

a-Riba 0

b-Zelva -5,695 0

c-Kuscar -5,695 -6,117 0

d-Krokodil | -5,695 -5,783 -6,294 0

e-Koko$ -5,695 -5,545 -5,937 -6,500 0

f-Kenguru | -5,695 -4.831 -4.419 -4.198 -5,113 0

g-Zajec -5,695 -4.831 -4.419 -4.198 -5,113 -7,798 0

V matriki ¢ razdalj poiS¢emo par z najnizjo vrednostjo, to je razdalja med zajcem in

kengurujem g = — 7,798. Par z najnizjo vrednostjo zdruzimo v razvejitvi # (Slika 13.14.B).
Izracun dolZine vej do razvejitve

Zajca in kenguruja (taksona fin g) smo zdruzili, in s tem oblikovali novo razvejitev # (Slika

13.14.B). Dolzino veje f« in g-u izracunamo s formulo:
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S5 = dy/2 + (SUM(dg) — SUM(dy)) / 2(n — 2)) = 0,167 + (4,732 — 4,732) / 2(7 — 2)) =
0,167
b = dy— 6 = 0,333 — 0,167 = 0,167

Vrednost d; je dolzina veje od kenguruja do razvejitve # in vrednost d, je dolzina veje od

zajca do razvejitve #. Povezave in dolzine vej nanesemo na drevo (Slika 13.14.B).
Prva posodobitev matrike razdalj D

Ko smo izracunali novo razvejitev #, sledi izracun posodobljenih razdalj med preostalimi
taksoni in novo razvejitvijo, s tem matriko D posodobimo v matriko D; (Preglednica
13.17). Razdalje med razvejitvijo # in preostalimi taksoni smo izracunali v naslednjih

postopkih:

Razdalia d,. do tibe: du=(dy + dy - d)/2 = (1 + 1 —0,33)/2 = 0,833.

Razdalja dy, do zelve: dy=(dys+ dy - dp)/2 = (0,857 + 0,857 — 0,33)/2 = 0,691.
Razdalia d,, do kuséarja: du=(dy + dy - dg)/2 = (0,875 + 0,875 — 0,33)/2 = 0,708,
Razdalja dy, do krokodila: ds=(dy + dy - dg)/2 = (0,889 + 0,889 — 0,33)/2 = 0,722.
Razdalja d., do kokosi: du=(dy + dy - dg)/2 = (0,778 + 0,778 — 0,33)/2 = 0,611.

Preglednica 13.17 Simetri¢na matrika D; razdalj med taksoni, taksona Kenguru in Zajec sta zdruZena v

u

a-Riba b-Zelva c-Kus€ar d-Krokodil e-Koko¥ u

a-Riba 0

b-Zelva 1,000 0

c-Kuscéar 1,000 0,600 0

d-Krokodil 1,000 0,667 0,500 0

e-Kokos 1,000 0,714 0,571 0,429 0

u 0,833 0,691 0,708 0,722 0,611 | 0

Vrednosti iz matrike D7 vkljucimo v izracun matrike Q; (Preglednica 13.18). V matriki Oy

je najnizja vrednost razdalje med paroma # in ribo ¢., = -5,171.

Preglednica 13.18 Simetri¢na matrika Q;razdalj med taksoni, taksona Kenguru in Zajec sta zdruZena v
u, v krepkem tisku je najniZja vrednost

a-Riba b-Zelva c-Kuséar d-Krokodil e-Koko§ u

a-Riba 0

b-Zelva -4.505 0

c-Kuscéar 4505 | -4,651 0

d-Krokodil | 4,505 | -4,385 4,697 0

e-Kokos 4505 | -4,195 4,412 4,929 0

u 5,171 | -4,289 3,864 3,754 4,446 | 0




13. poglavje: Fenetika in kladistika 325

Drugi izrac¢un dolZine vej do razvejitve

Ribo (takson @) smo zdruzili s taksonom # in s tem oblikovali novo razvejitev » (Slika

13.14.C). Dolzino veje a-v in #-v izra¢unamo s formulo:

B = d/2 + (SUM(dy) — SUM(d.) / 2(n — 2)) = 0,417 + ((4,833 — 3,565) / 2(6 — 2)) =
0,575
B = dw— 6= 0,833 — 0,575 = 0,258

Vrednost d. je dolzina veje od ribe do razvejitve » in vrednost d. je dolzina veje od

razvejitve # do nove razvejitve ». Povezave in dolzine vej nanesemo na drevo (Slika

13.14.C).
Druga in naslednje iteracije

Potem ko smo izracunali novo razvejitev #, sledi izracun posodobljenih razdalj med
preostalimi taksoni in novo razvejitev, s tem matriko D; posodobimo v matriko Do,
Vrednosti iz matrike D> vkljuc¢imo v izracun matrike ()>. V matriki (> pois¢emo najkrajsa
razdalja med paroma. Naslednji korak je izracun dolzine vej in nato sledi nova iteracija.
Stevilo iteracij do razresitve drevesa je # — 2. Primer, ki ga refujemo s sedmimi taksoni, bo
razreSen v petih iteracijah. Predstavljen je izracun zacetne in prve iteracije. Posamezni
koraki v izgradniji radialnega drevesa so predstavljeni na Slikah 13.14.A—H. Konca oblika
topologije drevesa je predstavljena na Slikah 13.14.H in 13.15 ter dolzina vej v Preglednici
13.19.

Preglednica 13.19 Povezave in dolZine vej nekoreninjenega aditivhega drevesa po metodi zdruZevanja
sosedov (¢tke se nanasajo na razvejitvi s-z in taksone 2-g na Sliki 13.14.H)

Veja Razvejitev Takson, Razvejitev DolZina veje

1 8-t 2—Zelva, b 0,3234
2 8-t 11-v 0,1052
3 11-v 12 -u 0,2582
4 12-u 6 — Zajec, g 0,1667
5 12-u 7 — Kenguru, f 0,1667
6 1-v 1 —Riba, a 0,5751
7 8-t 9-s 0,0540
8 9-s 10 - z 0,0710
9 10 - z 4 — Krokodil, d 0,2037
10 10 - z 5 — Kokos, e 0,2249
1 9-s 3 — Kuscar, c 0,2505
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Slika 13.14 Postopna gradnja nekoreninjenega in aditivhega drevesa po metodi zdruZevanja sosedov. A
Zacetna razporeditev taksonov v obliki zvezde; H Konéna oblika radialnega drevesa. Taksoni so
oznaceni s ¢rkami 2—g (za razlago glej Preglednico 13.15) in isto¢asno predstavljajo sedem zunanjih
razvejitev, notranjih razvejtev je pet in so oznacena s ¢rkami u, v, ¢, s in z. Vej je skupno 11, notranje veje
so osteviléene 3, 2, 7 in 8; zunanje veje so z oznakami 1, 5, 4, 6, 10, 9 in 11. DolZina vej je navedena v
Preglednici 13.19. Crtkana &rta je zagetno stanje, polna &rta je izradunana dolZina in povezuje dve
razvejitvi. Z vsakim korakom od slike B do H je dodan en par ali ena povezava.

Krokodil -
Kusc&ar
Kokos

Zelva

Riba

Kenguru  <djec

Slika 13.15 Nekorinjeno in aditivno drevo, narejeno v R okolju s paketoma »vegan« in »ade4«.
Vsebinsko je drevo identi¢no kot na Sliki 13.14.H.

Filogenetsko drevo, zgrajeno na morfoloski znakih po metodi zdruzevanja sosedov, je
najprej zdruzilo taksona iz skupine sesalcev (Kenguru + Zajec). Podoben par sta
oblikovala taksona iz skupine arhozavrov (Krokodil + Kokos). Topologijo drevesa na
podrodju plazilcev dopolnjujeta Kudc¢ar in Zelva, ki sta se postopno pridruzila ((Krokodil
+ Kokog) + Kuséar) + Zelva). K skupini sesalcev se je prikljucila riba (Kenguru + Zajec)
+ Riba). V zadnji peti iteraciji pride do povezave plazilcev in sesalcev ((((Krokodil +
Kokog) + Kuséar) + Zelva) + (Kenguru + Zajec) + Riba)) (Sliki 13.14 in 13.15). Newick
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format zapisa nekoreninjenega drevesa ima obliko: cluster = (((Kokos: 0.2249, Krokodil:
0.2037): 0.7098, Kuscar: 0.2504): 0.0270, (((Zajec: 0.1667, Kenguru: 0.1667): 0.2582, Riba:
0.5751): 0.1052, Zelva: 0.3234): 0.0270): 0;.

Nekoreninjeno in aditivno filogenetsko drevo na Sliki 13.15 smo naredili v okolju R. Prvi
korak je bil uvoz podatkov iz Preglednice 13.14 in njihova vkljucitev v izracun Jaccardovih
razdalj (Preglednica 13.15) s paketom »vegan« in ukazom vegdzst() (Oksanen in sod. 2019).
Razdalje smo vkljucili v izracun in izris drevesa s paketom »ade4« in ukazom 7j() (Dray in
sod. 2020).

R > package = »vegan« , »aded«
library(vegan)

library(ape)

placent # Podatki

jac<-vegdist(placent, method = "jaccard")
jac # Izracun Jaccardovih razdalj
nj<-nj(jac) # Izracun drevesa

plot(nj, "unrooted") # Print drevesa
njSedge.length # Izpis dolZine vej

13.1.6 UPGMA metoda

UPGMA oz. metoda neutezenih aritmeti¢nih sredin (ang. Unweighted Pair Group
Method with Arithmetic Mean UPGMA) je enostavno hierarhi¢no zdruzevanje v skupine
(sin. klastrska analiza). UPGMA algoritem gradi koreninjeno ultrametricno drevo v
pristopu AGNES od spodaj navzgor (glej Poglavje 7.5.1). Vhodni podatki za gradnjo
UPGMA drevesa so urejeni v simetricno matriko D razdalj med taksoni. Algoritem na
vsaki stopnjt zdruzi dve skupini (A4 in B) v novo skupino X. Predstavnika skupine .4 in B
sta taksona 7 in 7 ali zdruzeni taksoni », med katerima je razdalja najmanjsa win d; in ju
poveze v novo razvejitev # Razdaljo med novo razvejitvijo # in e ne vkljucenimi taksoni

izracunamo s formulo:

d __|Alxdax+|B|*dpx
ABX lal+1B]

Clena A in B imata vrednost enako stevilu taksonov, ki sestavljajo skupino 4 oz. skupino
B. Nova razvejitev #, v katerem sta zdruzena taksona 7 in j, pomeni zmanjsanje matrike
razdalj za en takson. Zato posodobimo osnovno matriko razdalj D v novo matriko Dy, ki
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je za ena manjsa od predhodne. Razdalje e ne vkljucenih taksonov £ do razvejitve # v prvi
posodobitvi izracunamo s formulo:

. 1*dik+1*djk
Qyre = — 17—
V drugi in naslednjih posodobitvah matrike razdalj upostevamo, da skupino lahko sestavlja

vec taksonov, kar vpliva na vrednosti ¢lenov A4 in B.

Dolzina veje med razvejitvijo # in taksonom 7 oz. taksonom ; je enaka in je enaka razdalji
med taksonoma:

8w = 6jy = djj .

Zdruzevanje skupin ponavljamo do razresitve celotnega drevesa oz. zdruzitve vseh
taksonov. Vzporedno gradimo graf — drevo, postopek je opisan v Primeru 13.7.

Pri uporabi UPGMA drevesa za prikaz filogenije predpostavljamo, da je frekvenca
evolucijskih sprememb v casu enaka ali vsaj podobna za vse vkljucene taksone. V
racunskem kontekstu to pomeni, da je razdalja od korenine do lista pri vseh taksonih
enaka. Takrat dolzine vej v drevesu izpolnjujejo pogoj ultrametri¢nosti. Predpostavko o
ultrametricnosti drevesa preverimo z izpolnjevanjem pogoja treh tock (ang. Three-
point Condition). Trije taksoni v drevesu, povezani v klad ((@ + b) + ¢), morajo izpolnjevati

pogoj:

8ap < max(8gc, pc) ali
Sac < max(8,p, Opc) ali
Scp < max(Sap, Ogc).

Zapisano z besedami pomeni, da je med sestrskima taksonoma « in 4 dolzina vej krajsa ali
najve¢ enaka dolZini vej katerega od sestrskih taksonov do zunanjega taksona ¢ Se
drugacna oblika zapisa: vsaj dve dolzini vej sta enaki, tretja veja pa je krajsa ali so vse tri
veje enako dolge. Pogoj preverjamo na poljubnih taksonih. Ce je pogoj ultrametri¢nosti
razdalj krsen, je drevo popaceno in ne prikaze relevantne filogenije. Z drugimi besedami,
UPGMA metoda je zelo obcutljiva na razlicno stopnjo evolucijskih sprememb.
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~" PRIMER 13.7
- ‘_y - Filogenetska rekonstrukcija amniotov —
L4 b Y

—_ UPGMA metoda

Namen in cilj tega primera je podoben, kot smo ga zapisali v Primeru 13.6, t.j. predstavitev

tilogenije amniotov. Pricakovani rezultat je ultrametricno filogenetsko drevo, ki ponazarja
hierarhi¢no in dihotomno cepitev filogenetske linije in vzpostavlja relacijo med predniki
in potomci. Vhodni podatki za izris filogenetskega drevesa po metodi UPGMA so isti kot
v metodi NJ, opisani v Primeru 13.6. Osnovna matrika podatkov je podana v Preglednici
13.14. Razdalje med taksoni so izracunane z Jaccardovim koeficientom in podane v
Preglednici 13.15.

V prvem koraku v matriki D poiscemo najkrajso razdaljo, izkazuje jo par kenguru—zajec,
in znasa d = 0,333, povezemo ju v skupino . Dolzina vej med taksonoma in razvejitvijo
ima vrednost du = du = di = 0,333 in ju nanesemo na graf (Slika 13.16.A).

Posodobimo simetricno matriko razdalj z izra¢unom razdalje med preostalimi taksoni in
# in oblikujemo novo matriko D; (Preglednica 13.20):

Razdalja do ribe 4., = dy+ dy = (1 + 1)/2 = 1.

Razdalja do zelve d, = diyy + dj, = (0,857 + 0,857)/2 = 0,857.
Razdalja do kuscatja d., = ds + d, = (0,875 + 0,875)/2 = 0,875.
Razdalja do krokodila i, = dy+ dy = (0,889 + 0,889)/2 = 0,889.
Razdalja do kokosi d., = dys+ dy = (0,778 + 0,778)/2 = 0,778.

Preglednica 13.20 Simetri¢na matrika razdalj D; med taksoni, najkraj$a razdalja je v krepkem tisku

Riba-a Zelva-b Ku$&ar-c Krokodil-d Koko$-e u

Riba-a 0

Zelva-b 1 0

Kuscar-c 1 0,600 0

Krokodil-d 1 0,667 0,500 0

Kokos-e 1 0,714 0,571 0,429 0

u 1 0,857 0,875 0,889 0,778 | O

V matriki D; pois¢emo par z najkrajso razdaljo. To sta krokodil in koko$ razdalja med
katerima je dz = 0,429 in ju povezemo v razvejitev 2. Nadaljujemo z nanosom dolzine vej
na graf in preracunom novih razdalj preostalih taksonov do razvejitve » in s tem
posodobitve matrike razdalj v D.. Postopek ponavljamo do koncne razresitve drevesa
(Preglednice 13.21 in 13.22, predstavljen je postopek samo do matrike Ds). Vzporedno
veje nanasamo na graf (Slika 13.16). Nexus format koncnega drevesa ima obliko
utree_cluster = ((Zelva: 0,6603, (Kuscar: 0,5357, (Krokodil: 0,4286, Kokos: 0,4286):
0,1071): 0,1246): 0,1894, (Kenguru: 0,3333, Zajec: 0,3333): 0,5164): 0,1503, Riba:1): 0.
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Dolzine vej za posamezni takson od lista do prve razvejitve so v razponu od 0,33 do 1
(Preglednica 13.23).

Izracun drevesa smo ponovili v okolju R s paketom »vegan« (Oksanenin sod. 2019),
rezultat je predstavljen na Sliki 13.17. Filogenetsko drevo, zgrajeno na fenetskih podatkih
(Sliki 13.16 in 13.17), je izrisalo odnose med taksoni, ki so skladni z monofiletskim
konceptom in z danasnjim znanjem o razvoju amniotov.

Preglednica 13.21 Simetri¢na matrika razdalj D> med taksoni, najkrajsa razdalja je v krepkem tisku

D2 Riba-a  Zelva-b  Ku$&ar-c v u
Riba-a 0

Zelva-b 1 0

Kuséar-c 1 0,600 0

v 1 0,691 0,536 0

u 1 0,857 0,875 0,833 0

Preglednica 13.22 Simetricna matrika razdalj D5 med taksoni, najkrajsa razdalja je v krepkem tisku

D3 Riba-a Zelva-b z u
Riba-a 0

Zelva-b 1 0

z 1 0,660 0

u 1 0,857 0,854 0

: Krokodil - Krokodil
Koko$ E Kokod
Kusc&ar
— — e
Kenguru Kenguru Kenguru
1A 0.8 0.6 0.4 02 A . d C 08 0.6 04
r— Krokodil l_ Krokodil l_ Krokodil
Koko$s Kokos Koko$
Kuscar Kuscar Kuscar
Zelva Zelva Zelva
s, —r—, [L——
Kenguru Kenguru Kenguru

Riba

T
08 08 04 0.2 a 1 0.8 0.6 04 0.2 0 08 06 04 0.2 0

1 |
F Jaccardova razdalja

Slika 13.16 Gradnja ultrametri¢cnega drevesa po metodi UPGMA. A Priprava merilne skale in poloZaja
listov ter vnos prvega para taksonov (kenguru + zajec). B Vnos drugega para (krokodil + kokos). C
Vnos petega taksona ((krokodil + kokos) + kuscar). D Vnos Sestega taksona (((krokodil + kokos) +
kuscar) + Zelva). E Vnos povezave med plazilci in sesalci ((((krokodil + kokos) + kuscar) + Zelva) +

(kenguru + zajec)). F V zadnjem koraku so se amnioti povezali z ribo kot zunanjo skupino (((((krokodil

+ kokos) + kuscar) + Zelva) + (kenguru + zajec)) + riba).
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Slika 13.17 UPGMA ultrametri¢no filogenetsko drevo zgrajeno v okolju R. Vsebinsko je drevo identi¢no
kot na sliki 13.16.F.

Preglednica 13.23 DolZina veje za posamezni takson od lista do razvejitve

Takson DolZina veje

a-Riba 1
b-Zelva 0,660
c-Kuscar 0,536
d-Krokodil 0,429
e-Kokos 0,429
f-Kenguru 0,333
g-Zajec 0,333

Preverimo tudi izpolnjevanja pogoja ultrametri¢nosti. Iz drevesa na Sliki 13.17 naklju¢no
izbetimo trojico taksonov npr. (krokodil + kokos) + zelva), dolzine vej od¢itamo iz
Preglednice 13.23. Pogoj dde < max (8db, deb); 0,66 < max (0,60, 0,429) je izpolnjen in s
tem smo potrdili, da je drevo na Slikah 13.16.F in 13.17 ultrametri¢no.

R > package = »vegan«

library(vegan)

placent # Podatki

jac<-vegdist(placent, method = "jaccard")
jac # lzracun Jaccardovih razdalj
hc_jac<-hclust(jac, method = "average")
plot(hc_jac, hang = -1, axes = TRUE)
hc_jacSheight # I1zpis dolZine vej

13.2 Kladistika

Kladistika (ang. Cladistics) je klasifikacija organizmov v skupine na podlagi hipoteze o
zadnjem skupnem predniku (ang. Most Recent Common Ancestor MRCA). Kladisti¢ni
pristop ob predpostavki o zadnjem skupnem predniku vkljucuje tudi spoznanja: 1. da se

tilogenetske linije v ¢asu in prostoru spreminjajo kar vidimo kot diskretne spremembe v
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stanju znakov in jih lahko izmerimo; 2. da kladogram omogoca oblikovanje monofiletskih

skupin; 3. da filogeneza poteka po nacelu varcnosti.

Prepoznavanje zadnjega skupnega prednika in razumevanje evolucijskih odnosov med
njegovimi potomci je isto¢asno povezano s prepoznavanjem naravnih skupin oz.

razlikovanje med skupinami. V kladisticnem kontekstu naravno skupino organizmov
imenujemo klad (ang. Clade) (Cladistic 2023).

Skupina organizmov, ki jo sestavljajo zadnji skupni prednik, in vsi njegovi evolucijski
potomci je monofiletska skupina (sin. klad, ang. Monophyletic Group, sin. Clade)
(Monophyly 2023). Kadar oblikovanje skupine ktsi zgornjo pravilo, imamo opravka s
polifiletsko ali parafiletsko skupino (Slika 13.18). Kljucni lastnosti monofiletske skupine
so sinapomotfije (ang. Synapomorphy) in homologije (ang. Homology). Sinapomorfija
je skupen izpeljani znak, ki je lahko molekularna, morfoloska, funkcionalna ali fizioloska
lastnost, lastna predstavnikom monofiletske skupine. Sinapomorfen znak je torej lasten
zadnjemu skupnemu predniku in vsem njegovim evolucijskim potomcem, medtem ko
zunanje skupine ali starejsi predniki nimajo te lastnosti (Apomorphy and synapomorphy
2023). Znak je lahko pri posamezni skupini razlicno preoblikovan, zato moramo ugotoviti
ali sta dve stanji homologni. Homologijo dveh primerjanih zaporedij nukleotidov
potrdimo z ugotovijo, da obe zaporedji izhajata iz skupnega prednika. Morfoloski
homologni znak izhaja iz istega zarodnega tkiva in ima enotno organizacijo. Njegova
oblika in funkcija variirata od zelo podobne do zelo razlicne (Homology 2023). Npr.
prednja ekstremiteta vseh placentalnih sesalcev izhaja iz istega zarodnega materiala in ima
identicno notranjo morfolosko organiziranost kosti. Zadnji domnevni skupni prednik
placentalnih sesalcev, priblizno 66 milj. let star rovki podobna zival z imenom
Protungulatum donnae, je imela petprstno okoncino z nadlahtnico, podlahtnico, kozeljnico
ter dlan¢nicami, zapestnicami in prstnicami v funkciji hoje po tleh in plezanja. Pregled
vseh evolucijskih potomcev razkrije, da se je prednja noga pri placentalnih sesalcih razlicno
adaptirala, npr. pri nekaterih je se vedno v funkciji hoje po tleh (npr. medved), zmanjsalo
se je Stevilo prstov (npr. konj), funkcionalno se je spremenila v oprijemalno roko (npr.
clovek), spremenila se je v plavut (npr. delfin) ali v prhut (npr. netopir). V procesu
filogenetskega sklepanja moramo razlikovati med homologijo in homoplazijo (ang.
Homoplasy). Pri homoplaziji gre za navidezno podobnost molekularnih ali morfoloskih
znakov, ki so posledica konvergentnega razvoja in/ali niso obravnavani znotraj
monofiletske skupine. Molekularna homoplazija pomeni enako stanje dveh primerjanih
znakov, identi¢na nukleotida na istem mestu, ki nista rezultat skupnega prednika (nista
homologna), ampak izhajata iz razlicnih prednikov in sta posledica neodvisne

konvergentne mutacije. Primer morfoloske homoplazije je npr. neposredno primerjanje
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prednje okoncine pticih in netopirjih z domnevo, da sta obe adaptaciji za letenje rezultat
istega evolucijskega dogodka. Adaptacija na letanje se je razvila neodvisno posebej pri
pticih in posebej pri netopirjih, tudi v razlicnem ¢asovnem obdobju. Zato gre za navidezno
podobnost iste morfoloske strukture — prednje ekstremitete. Odnos med homologijo in
homoplazijo je lahko tudi relativen. Z oblikovanjem monofiletske skupine tetrapodov z
vkljucitvijo zadnjega skupnega prednika dvozivk, plazilcev, pticev in sesalcev in vseh
njthovih potomcev (Slika 13.20), prednja okonéina netopirja in ptica postane
sinapomorfija in jo obravnavamo kot homologni znak. Filogenetski odnosi med
vretencarji, predstavljeni po kladistichem in tradicionalnem pristopu, so prikazani na Sliki
13.19 in 13.20.

Kladisticna analiza poteka v naslednjih korakih, povzeto po Forey (2023):

1. Izbira taksonov. Taksoni, vkljuceni v ugotavljanje evolucijskih odnosov, morajo
oblikovati klad, to pomeni, da so monofiletska skupina.

2. Izbira znakov. Znaki so bodisi morfoloski nominalni ali nukleotidi. V primeru
analize nukleotidnih znakov jih organiziramo v poravnana in enako dolga ter
homologna zaporedja. V analizi morfoloskih struktur so vsi znaki nominalni, to
pomeni da stanja lahko nedvoumno kategoriziramo bodisi v binarni obliki: da/ne
oz. 1/0 bodisi v ve¢ kategorij npr.: a/b/c/d oz. 0/1/2/3. Spremenljivko z
intervalno porazdelitvijo moramo predhodno preoblikovati v kategoricne
vrednosti, to so lahko povprecja posamezne skupine ali oblikujemo ranzirno vrsto
in vrednosti razporedimo v range.

3. Dolocanje polarnosti znakov. Za vsak znak dolo¢imo polarnost, to pomeni
njegovo izvorno stanje. S stalis¢a taksona to pomeni ali je konkretna lastnost pri
obravnavanem taksonu v izvornem ali spremenjenem (razvitem) stanju. Dolocanje
polarnosti ni vedno nujno. Drug nacin dolocanja polarnosti je vkljucitev zunanje
skupine, pri kateri se privzame, da ima vse znake v izvorni obliki.

4. Oblikovanje skupin po nacelu sinapomorfij.

5. Gradnja evolucijskih odnosov po nacelu varc¢nosti.

6. Gradnja kladograma po nacelih: 1. vsi taksoni so na vrhu drevesa, ni¢esar ni na
razvejitvah; 2. vsako razvejitev na kladogramu ima oznaceno sinapomorfijo, ki je
skupna vsem taksonom nad to razvejitvijo; 3. posamezna sinapomorfija lahko
nastopi samo enkrat, izjema so identicni znaki, ki so se razvili neodvisno pri

razli¢nih taksonih in predstavljajo evolucijski paralelizem.
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V okviru kladisti¢nega pristopa je v nadaljevanju predstavljena metoda najvecje varcnosti,
ki jo najpogosteje uporabimo za gradnjo kladograma, njena uporaba je prikazana v
Primeru 13.8.

Monofiletske skupine v kladisticnem pristopu so hierarhi¢no organizirane in ugnezdene
ena v drugo (Slika 13.20). Vsaka podstopnja v hierarhiji je podskupina nadrejene stopnje.
Poglejmo primer klasifikacije izbranega taksona v kladisticnem konceptu. Poimenovanje
oz. terminologija posameznega taksona izhaja iz monofiletske skupine, ki ji pripada. Npr.
beloprsi jez je ¢lan naslednjih monofiletskih skupin, hierarhija sledi od kraljestva navzdol

do vrste in je povzeta po NCBI GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/ ):

Eukaryota, Opisthokonta, Metazoa, Eumetazoa, Bilateria, Deuterostomia, Chordata,
Craniata, Vertebrata, Gnathostomata, Teleostomi, Euteleostomi, Sarcopterygi,
Dipnotetrapodomorpha, Tetrapoda, ~Amniota, Mammalia, Theria, FEutheria,
Boreoeutheria, Laurasiatheria, Eulipotyphla, Erinaceidae, Erinaceinae, Erinacens, Erinacens

concolor.

Zadnja dva taksona sta rodovno in vrstno ime beloprsega jeza, ki se piSeta lezece.

e d C b a € d c b 7 d & b a
Monofiletske
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skupine

Slika 13.18 Oblikovanje skupin v kladisticnem konceptu, skupine so oznacene z rumenimi poligoni:
monofiletska skupina obsega evolucijskega prednika in vse njegove potomce; parafiletska skupina
obsega evolucijskega prednika, vendar ne vseh njegovih potomcev (izkljuCevanje posamezne skupine);
polifiletska skupina obsega nekaj izbranih taksonov, in ne vkljucuje skupnega prednika vseh taksonov

niti vseh potomcev.



13. poglayje: Fenetika in kladistika 335

‘soo 500 400 300 200 100 Milijoni let v preteklost
Craniata
Myxinoidea
Vertebrata Agnatha
Petromyzontiformes
\Gnathostomata
Chondrichthyes Choncrichthyes
Osteichthyes\
Actinopterygii
Sarcopterygii\ -
Actinistia Osteichthyes
Rhipidistia\

Dipnoi
Tetrapoda\ I‘_issamphibia

\ Anura
Amniota \

Sauropsida

Urodela Amphibia

Gymnophiona

Diapsida Testudomorpha
Lepidosauria Reptilia
Mammalia Crocodilia
Aves Aves
Mammalia Mammalia
Filogenetski kladi Tradicionalni razredi

Slika 14.19 Klasifikacija recentnih vretencarjev po tradicionalnem in kladisti¢cnem pristopu. Na desni
strani slike (Crno besedilo) je predstavljen tradicionalni pristop na levi (rdeCe besedilo) pa kladisti¢ni
pristop k sistematiki vretencarjev. Z rdeCimi precniki so predstavljeni evolucijski dogodki, ki pomenijo
sinapomorfije, skupne izpeljane znake oz. lo¢nice med naravnimi skupinami. Npr. za monofiletsko
skupino Vertebrata je diagnostic¢en dogodek razvoj hrbtenice, ki je sestavljena iz vretenc, in vsi taksoni
znotraj te skupine so vretencarji. Za monofiletsko skupino $tirinoZce Tetrapoda je diagnosti¢na
prisotnost dveh parov nog in jo sestavljajo predstavniki ((Lissamphibia + (Anura + Urodela +
Gymnophiona)) + (Amniota + (Sauropsida + (Testodomorpha))+ (Diapsida + (Lepidosauria +
Crocodilia + Aves)) + (Mammalia + (Mammalia))). V tradicionalni klasifikaciji prepoznavamo sedem
razredov vretencarjev Vertebrata, ki so preZiveli do danes (skupina rib oklepnic Placodermi je izumrla
in ni predstavljena na drevesu), to so: brezceljustnice Agnatha, ribe hrustan¢nice Chondrichthyes, ribe
kostnice Osteichthyes, dvozZivke Amphibia, plazilci Reptilia, pti¢i Aves in sesalci Mammalia. V
kladistiCnem pristopu na taksonomskem nivoju razredov razlikujemo osem monofiletskih kladov
vretencarjev: vretencarji Vertebrata, Celjustnice Gnathostomata, kostnice Osteichthyes,
mesnatoplavutarice Sarcopterygii, rifidisti Riphidistia, tetrapodi Tetrapoda, amnioti Amniota in sesalci
Mammalia. Primerjaj s Sliko 13.20. Na vrhu slike je okvirna ¢asovna skala z milijoni let v preteklost za
orientacijo o ¢asu evolucijskega dogodka in starosti posamezne monofiletske skupine. Slika je prirejena
po Liem in sod. (2001). (Opomba. Od izida ucbenika so se dogajale spremembe v taksonomiji
vretencarjev, aktualen kladogram je Ze nekoliko posodobljen).
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Slika 13.20 Kladisti¢ni pristop k filogeniji vretencarjev. Monofiletske skupine so ugnezdene v
hierarhi¢ne kategorije. Diagnosti¢na lastnost je sinapomorfni znak. Primerjaj s Sliko 13.19.

13.2.1 Metoda najvecje varcnosti

Metoda najvecje varCnosti MP (ang. Maximum Parsimony Method) je pristop, kjer
imajo enostavnejse rekonstrukcije prednost pred kompleksnejsimi. Metoda zgradi vsa ali
vecino moznih filogenetskih dreves. Drevesa, ki razlozijo informacijo iz matrike podatkov
z manj$im Stevilom evolucijskih dogodkov, imajo prednost pred drevesi, ki za razlago
matrike potrebujejo ve¢ dogodkov. Topologija najbolj varénega drevesa (ang. Most
Parsimonious Tree MPT) je taka, da je vsota vseh substitucij najmanjsa ali je Stevilo vseh
diskretnih fenetskih sprememb najmanjSe oz. je skupna dolzina vej najmanjsa. Vsaka
posamezna substitucija ali sprememba v fenetskih znakih prinese eno enoto k dolzini veje.

Dolzina drevesa je vsota dolzin vseh vej (Maximum parsimony 2023).

Gradnja in izbira optimalnega drevesa vkljucuje izracun dreves vseh moznih topologij in
izracun Stevila evolucijskih dogodkov (sprememb), dejansko dolzine vej (Slika 13.21).
Drevo z najkrajso skupno dolzino vej oz. najmanjsim Stevilom sprememb je optimalna

resitev oz. najbolj varé¢no drevo.
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Prikaz filogenetske rekonstrukcije po metodi najvecje varcnosti na fenetskih znakih je

predstavljen v Primeru 13.8.
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Slika 13.21 Nakljuc¢no izbranih 14 filogenetskih dreves izmed 945 dreves s sedmimi taksoni, ki jih je

zgradil izCrpni algoritem po metodi najvecje varcnosti. Ob vsaki veji je navedena njena dolZina oz.

stevilo sprememb znakov. Ob vsakem drevesu je podana skupna dolZina vej X6. NajkrajSa skupna
dolZina vej je X6 = 15 in to je najbolj varéno filogenetsko drevo za gradnjo katerega je potrebnih

najmanj$e Stevilo sprememb.

Osnovni pogoji in kriteriji za analizo var¢nosti. Vhodni podatki so organizirani v
pravokotni matriki OTU x znaki. Morfoloski in drugi fenetski znaki imajo binarno
vrednost 0/1 ali so v ve¢ kategori¢nih stanjih, molekularni znaki imajo vec¢ stanj: A, C, T
in G. Ci]j analize je poiskati drevo s taksno topologijo, ki razlozi stanje znakov
obravnavanih taksonov z najmanjsim Stevilom sprememb znakov. V vsakem koraku
izvajanja algoritma se znak lahko spremeni. Evolucijskim dogodkom lahko definiramo
zaporedje spreminjanja ali dovolimo poljubno zaporedje sprememb, prav tako lahko
dovolimo reverzibilne spremembe ali pa ne. Znake lahko obtezimo ali pustimo v osnovni
obliki. Glede na tip podatkov ter zaporedje spreminjanja in reverzibilnost sprememb
poznamo ve¢ metodoloskih variant izbire drevesa najvedje varcnosti: Fitcheva,

Wagnerjeva, Dollojeva, Camin-Sokalova in popolna varénost.

Koreninjenje drevesa izvedemo z vkljucitvijo zunanje skupine (ang. Outgroup). To je
takson, ki je blizu obravnavani skupini organizmov, ni pa ¢lan monofiletske skupine. Z
drugimi besedami, zunanja skupina nima sinapomorfnih znakov in zato lahko predstavlja
izhodis¢no stanje, s katerim se primetjajo vsi ostali taksoni. Obenem ustvarimo polarnost

(usmerjenost) znakov v kladisti¢ni analizi (Outgroup 2023).

Algoritmi za iskanje optimalnega drevesa. V metodi najvecje varcnosti algoritem
zgradi vsa mozna drevesa in nato izmed mnozice dreves izbere tisto ali tista, ki izkazujejo
topologijo z najmanj sprememb znakov. Stevilo dreves raste eksponentno s Stevilom

taksonov, pri vkljucitvi 10 taksonov stevilo moznih dreves naraste na 34 mil. koreninjenih
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oz. 2 mil. nekoreninjenih dreves. Razvitih je vec algoritmov za iskanje optimalnega
drevesa: izérpni pristop, pristop z razvejitvijo in omejevanjem ter hevristicni pristop.
Iz&rpni algoritem (ang. Exhaustive) zgradi in oceni vsa mozna drevesa in izberi drevo z
najkrajSo skupno dolzino vej. Metoda je omejena na priblizno 12 taksonov, ki lahko oceni
do 600 milijonov dreves. Algoritem z razvejitvijo in omejevanjem (ang. Branch-and-
bound) je ustrezna resitev pri iskanju drevesa z vec kot 11 taksoni. Algoritem gradi samo
posamezne odseke drevesa. Optimalno zgrajenih odsekov ne spreminja ve¢, in s tem
bistveno zmanjsa skupno stevilo dreves. Hevristi¢nih algoritmov (ang. Heuristic) je vec:
zamenjava najbliZjega soseda NNI (ang. Nearest Neighbour Interchenge),
obrezovanje in cepljenje SPR (ang. Subtre Prunning and Regrafting) in razrezovanje in

ponovno zdruZevanje TBR (ang. Tree Bisection and Reconnection).

~" A PRIMER13.8
- - Filogenetska rekonstrukcija amniotov —
L g j
4 L Y . e v .
= metoda najvedje varcnosti

Nas namen je podoben kot pri prejsnjih pristopith v Primerih 13.6 in 13.7, predstaviti
filogenijo amniotov. V tem primeru Zelimo filogenijo predstaviti v obliki kladograma.
Vhodni podatki so organizirani v pravokotni matriki 7 OTU x 14 znakov (Preglednica
13.14). Drevo smo izdelali po dveh algoritmih z iz¢rpnim in z razveji in omeji, oboje po

metodi najvecje varcnosti.

1. Viz¢rpnem algoritmu je bilo v ocenjevanje vkljucenih 945 dreves. Za optimalno resitev
je algoritem izbral samo eno drevo z dolzino vej 15 (Slika 13.22.D). Dreves z dolzino vej
16 je bilo 7 in z dolzino 17 jih je bilo 36. Na kladogramu so prikazane dolzine posamezne
veje (Slika 13.22.D) in za ponazoritev smo oznacili taksone, ki izkazujejo homeotermijo
(Slika 13.22.E). Filogenetski odnosi med taksoni so predstavljeni tudi v obliki fenograma
(Slika 13.22.F), v katerem dolzina veje predstavlja stevilo morfoloskih sprememb.

2.V algoritmu razvejaj in omeji smo definirali ocenjevanje dreves s skupno dolzino do 16.
V ocenjevanje je bilo vklju¢enih 186 dreves, samo 7 dreves je ustrezalo kriteriju dolzine
drevesa do 16. Ocenjevanje podpore posamezni razvejitvi smo izvedli z metodo bootstrap
s 1.000 samovzorcenji. Najvisjo podporo z 99 % ima razvejitev med sesalci in plazilci.
Prav tako visoko podporo 98 % ima tudi razvejitev med kengurujem in zajcem, vse
preostale razvejitve imajo podporo visjo od 50 % vendar manj od 90 % (Slika 13.22.B).
Drevo, zgrajeno po strogem soglasju, izkazuje politomijo, iz katere izhaja pet vej, vsaka
skupina plazilcev, pticev in sesalcev s svojo vejo (Slika 13.22.C). Drevo vecinskega soglasja
vrne drevo brez politomij (Slika 13.22.A).
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Newick oblika zapisa za drevo, zgrajeno po metodi vecinskega soglasja in predstavljeno
na Sliki 13.22.A ima obliko: utree= (Riba,((Kenguru,Zajec),(Zelva,(Kuscar,(Krokodil,
Kokos)))));

Filogenetsko analizo smo izvedli s programom PAST 4 (Hammer in sod. 2001).

Drevo, zgrajeno po metodi vecinskega soglasja, izkazuje filogenetske odnose med sestimi
taksoni amniotov v skladu z danasnjim poznavanjem poteka evolucije. Z drugimi
besedami, izbrani morfoloski znaki omogocajo dobro filogenetsko rekonstrukeijo, ki je
skladna z genetskimi ugotovitvami.
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H 15.

E Drevo, zgrajeno po izérpnem algoritmu, ob vejah so oznaceni taksoni, ki izkazujejo homeotermijo,
to je znak, ki se neodvisno pojavi pri sesalcih in pti¢ih. F. Drevo, v katerem so dolZine vej
korespondencne Stevilu sprememb. G. Kladogram z oznacenimi sinapomotfijami: 2-Amnion, 3-Dlaka,
5-Ena slusna kost, 6-Diapsidna lobanja, 7-Oklep, 8-Okno v mandibuli, 9-Kloaka, 10-Perje, 11-
Panizzijeva odprtina, 12-Euviviparni, 13-Placenta, 14-Marzupij. H. KladistiCen prikaz s hierarhijo
ugnezdenih monofiletskih skupin.

Plazilci
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Zakljucki

— Filofenetika je veda o evolucijskih odnosih znotraj skupin in med njimi na podlagi

morfoloskih (fenetskih) znakov.

— Evolucijske odnose analiziramo z metodami tradicionalne morfometrije in

geometrijske morfometrije, z namenom izdelave filogenetskega drevesa.

— Morfoloski znaki vsebujejo filogenetsko in fenetsko informacijo. Fenetska informacija
je povezana z modifikacijami v velikosti in oblike telesa kot odziv na biotske in abiotske
dejavnike. Vir variabilnosti so tudi spolni dimorfizem, starostna variabilnost in
alometrija. Dodatni vidiki variabilnosti zakrivajo filogenetsko informacijo v
morfoloskih znakih.

— V fenetskem pristopu analiziramo podobnost med organizmi, iz podobnosti sklepamo
na evolucijske odnose med njimi. Rezultat filogenetske rekonstrukcije prikazemo s
tenetskim drevesom, ki ponazarja morfolosko podobnost med predstavniki evolucijske
linije.

— Mortfoloski znaki so kvalitativni (prisoten/odsoten ali v ve¢ stanjih) in kvantitativni
(diskretni in zvezni). Podatke organiziramo v pravokotno matriko, kjer so taksoni v
vrsticah in spremenljivke v stolpcih.

— Fenetsko drevo gradimo po algoritmi¢cnem pristopu, kjer drevo izdelamo na
morfoloskih razdaljah, po metodi zdruzevanja sosedov ali metodi UPGMA.

— V Kkladisticnem pristopu prepoznavamo naravne skupine organizmov, to je
monofiletska skupina imenovana klad.

— Kilad sestavljajo zadnji skupni prednik in vsi njegovi evolucijski potomci. Prepoznamo
jih po tem, da si delijo skupno lastnost, ki izvira iz zadnjega skupnega prednika, pri
sodobnih vrstah je lahko preoblikovana — sinapomorfni znak.

— Sinapomorfnim morfoloskim znakom moramo potrditi homologijo. To pomeni, da
znak izvira iz zadnjega skupnega prednika, izhaja iz istega zarodnega tkiva in ima
enotno organizacijo. Oblika in funkcija morfoloskega znaka lahko variirata od zelo
podobne do zelo razli¢ne.

— Odnosi med monofiletskimi skupinami v kladisticnem pristopu so prikazani s
kladogramom. Z njim je vzpostavljena hierarhija monofiletskih skupin, hierarhi¢no
podrejene skupine so ugnezdene v visje skupine, za vsako skupino je definirana
sinapomorfna lastnost.

— Kladogram gradimo po nacelu varc¢nosti. Zgradimo ga z iskanjem optimalnega drevesa,
to je z metodo najvecje varcnosti. Metoda zgradi vsa mozna drevesa in na podlagi
kriterija najmanjsega Stevila evolucijskih sprememb izberemo optimalno drevo.
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14. poglavje: Filogenetika
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Filogenetika je veda o evoluciji zivih bitij in o
evolucijskih odnosih med skupinami in znotraj njih.
Filogenetika je tudi metodoloski pristop k
filogenetskim rekonstrukcijam, s katerim analiziramo
zaporedja nukleotidov ali zaporedja aminokislin.
Variabilnost v zaporedju in frekvenci nukleotidov oz.
aminokislin razlagamo s statisticnim modeliranjem in
metodami  verjetnosti.  Evolucijske ~ odnose
analiziramo z metodami racunske filogenetike in
filogenetskega sklepanja, 2z namenom izdelave
filogenetskega drevesa. Drevo je graf, s katerim

ponazorimo vetjeten potek evolucije.

Filogenetske analize na dednini temeljijo na
zaporedju nukleotidov in  primerjavah med
nukleotidnimi  zaporedji. Algoritmi, s katerimi
rekonstruiramo vetjeten potek evolucije, so razviti
glede na zaporedje nukleotidnih baz, njih frekvenc in
glede na stopnjo substitucije. Algoritmi omogocajo
izracun genetskih razdalj glede na Stevilo razlik v
zaporedju primerjanih nukleotidov npr. Jukes-
Cantorjeva razdalja. Filogenetske odnose med
taksoni predstavimo s filogenetskim drevesom.
Gradimo ga v algoritmi¢nem pristopu, kjer drevo
izdelamo na podlagi genetskih razdalj z metodo
zdruzevanja sosedov ali z metodo UPGMA. Metoda
najvecjega verjetja temelji na izbiri substitucijske
modela, s katerim izra¢unamo vetjetnosti za potek
substitucij. V analizi spreminjamo Stevilo parametrov
in vrednosti parametrov, ki najbolje razlozijo
opazovana zaporedja. Prav tako na verjetnosti temelji
Bayesovo sklepanje, s katerim rekonstruiramo potek
evolucije. Bayesov pristop temelji na posteriorni
verjetnosti, kjer najprej zastavimo priorno verjetnost
in jo primerjamo z empiri¢nimi meritvami.

Topologijo drevesa testiramo s samovzorcenjem, v
katerem z metodo bootstrap preverjamo podporo
razvejitvam. Ce razvejitve ne izkazujejo zadostne
podpore, zgradimo drevo soglasja, v katerem
nezadostno podprte razvejitve ostanejo nerazresene
in izkazujejo politomijo.

Glede na informacijo, ki je zajeta v filogenetskem
drevesu, razlikujemo med razlicnimi tipi dreves:
radialno drevo ni koreninjeno in je aditivno, dolzine
vej ponazarjajo stevilo mutacij; koreninjeno in
ultrametricno drevo predstavlja hierarhicni potek
divergentnih cepitev v nove taksone in ga lahko
uskladimo s casovno skalo; kladogram temelji na
oblikovanju monofiletskih skupin in ima oznacene
sinapomorfije.

S testiranjem filogenetskega signala primerjamo
filogenetske rekonstrukeije na morfoloskih znakih z
rekonstrukcijami na nukleotidnih zaporedjih.

Nukleotidna zaporedja so dostopna v genskih
bankah npr. NCBI — National Center for
Biotechnology Information, ENA — Europaean
Nucleotide  Archive, EMBL -  Europaean
Bioinformatics Institute, idt.
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Filogenetika (sin. filogenija, ang. Phylogenetics) je veda o evoluciji zivih bitij in njihovih
evolucijskih odnosih znotraj taksonomskih skupin in med njimi. Evolucijske odnose
analiziramo z metodami racunske filogenetike (ang. Computational Pyhlogenetics) in
filogenetskega sklepanja (ang. Phylogenetic Inference), katerega rezultat je
filogenetska rekonstrukcija (ang. Phylogenetic Reconstruction). Po navadi jo prikazemo
z izrisom filogenetskega drevesa (sin. genealosko drevo, ang. Phylogenetic Tree)
(Computational phylogenetics 2023, Phylogenetic Inference 2022, Phylogenesis 2023,
Phylogenetics 2023, Phylogenetic Tree 2023).

Filogenetika je tudi metodoloski pristop k filogenetskim rekonstrukcijam, v katerem
analiziramo variabilnost v zaporedju nukleotidov ali zaporedju aminokislin. Variabilnost v
zaporedju in frekvenci nukleotidov oz. aminokislin razlagamo s statisticnim modeliranjem
in metodami verjetnosti (Phylogenetics 2023). Napredek molekularnih metod in
bioinformatike v preucevanju nukleotidnih zaporedij je odptl nove perspektive v
taksonomiji in $e bolj v izdelavi in vrednotenju filogenij oz. filogenetskih rekonstrukcij.
Tako je v sedanjem ¢asu to ze samostojno raziskovalno podro¢je z imenom filogenomika

(ang. Phylogenomics).

Filogenija (ang. Phylogeny) je evolucijska zgodovina vrste ali skupine organizmov (npr.
tilogenija clovecnjakov ali filogenija placentalnih sesalcev). Filogenetska drevesa, s katerimi
so prikazani evolucijski odnosi med taksoni (filogenije), predstavljajo novo izhodisce in
zaCetni niz podatkov za vrednotenje biodiverzitete. Pristop na podlagi filogenetskih
odnosov med clani zivljenjske zdruzbe oz. taksoni, ki sestavljajo skupino organizmov, je
samostojen vidik biodiverzitete; imenovan filogenetska pestrost (ang. Phylogenetic
Diversity). Vsebine filogenetske pestrosti so obravnhavane v samostojnem Poglavju 6.

Filogenetsko drevo je graf v obliki drevesa (filogram), ki ponazarja evolucijske odnose
med taksoni. Listi na filogenetskem drevesu so konkretni osebki (dejansko njihova
dednina), ki so predstavniki evolucijske linije. Razvejitve so evolucijski dogodki in
predstavljajo kladogenezo. Veje povezujejo korenino, razvejitve in liste med seboj in
predstavljajo filetske linije v evolucijskem procesu. Filogram koreninimo po metodi
zunanje skupine (Phylogenetic Tree 2023). Podrobnejsa predstavitev filogenetskih dreves
je v Poglavju 14.5.

Drevo Zivljenja (ang. Tree of Life) je razsirjen arhetip, skupen Stevilnim religijam,
mitoloskim zgodbam in pripovedkam razlicnih kultur. Poenostavimo lahko, da drevo
zivljenja predstavlja povezavo med vsemi zivimi bitji. Zgodnji bioloski pogledi na drevo
zivljenja so izhajali iz opisovanja organizmov po njihovem fizichem videzu in
metabolizmu. Moderne molekularne metode in razvoj genomike sta odprla nov vpogled
v razumevanje poteka filogenije zivih bitij in evolucijske odnose med njimi. Zadnji
univerzalni skupni prednik LUCA (ang. Last Universal Common Ancestor) je
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konstrukt — hipoteticni organizem, iz katerega izvajamo vsa ziva bitja, ki sestavljajo
biodiverziteto na Zemlji. To so vsi organizmi in vsi so zgrajeni iz celic oz. so enocelicni.
Izvor virusov ni znan, vendar imajo isto genetsko kodo kot celi¢ni organizmi. LUCA ni
prvo zivo bitje na Zemlji, ampak zadnja oblika prednika, iz katerega so izsle vse danasnje
oblike Zivljenja. Domnevno se je razvil na oceanskem dnu ob izvirih vroce vode v
prisotnosti magme pred okrog 4 milijardami let. Sodobne raziskave podpirajo hipotezo o
dveh zacetniskih domenabh, to sta bili bakterije (Bacteria) in arheje (Archaea). Evkarionti
(Eucaryota) so se domnevno razvili iz arhej. Filogeneza ni potekala samo z dihotomno
delitvijo, enakovredno evolucijsko vlogo sta imela horizontalni prenos genov HGT
(ang. Horizontal Gene Transfer) in endosimbioza (ang. Endosymbiosis). Sodobno drevo
zivljenja ni ve¢ dihotomno razraslo, temvec¢ oblikuje mrezo medsebojno povezanih vej

(Slika 14.1) (LUCA 2023).

Drevo zivljenja oz. The Tree of Life Web Project http://tolweb.org/tree.html je zbirka
informacij in znanj o biodiverziteti, ki jo sestavlja skupina prostovoljcev. Njihov cilj je
vzpostavljanje zbirke podatkov s fotografijami, besedili, filogenetskimi odnosi in drugimi
informacijami za vse zive in izumtle organizme. Povezave med spletnimi stranmi sledijo
vzorcu topologije filogenetskega razvoja.

Bakterije Arheje Evkarionti

Predniska zdruzba
celiénih organizmov

Slika 14.1 Drevo Zivljenja se zaCenja s prednisko zdruzbo celi¢nih organizmov, vklju¢no z LUCA.
Dihotomne razvejitve vej ponazarjajo speciacijo, preCne povezave ponazarjajo horizontalni prenos
genov med filetskimi linijami. Barvni povezavi predstavljata endosimbiozo. Z vklju¢evanjem
prokariontov razlagamo izvor mitohondrijev v celicah evkariontov in kloroplastov pri rastlinah (povzeto
in prirejeno iz LUCA 2023). Drevo sta leta 2005 predlagala Smets F. B. in Barkay T. 2005. Horizontal
gene transfer: perspectives at a crossroads of scientific disciplines. Nature Reviews Microbiology, 3 (9):
675-678.
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Evolucijski proces. Poenostavimo lahko, da so mutacije vir genetske in morfoloske
variabilnosti in se dedujejo. Variabilnost organizmov in kompeticija za naravne dobrine
sta vzrok za naravni izbor. Vse navedene lastnosti so povezane v razlago evolucijskega
procesa imenovanega moderna sinteza (ang. Modern Synthesis) (Slika 14.2) (Modern
Synthesis 2023). Mutacija je trajna sprememba v zaporedju nukleotidov v genomu
organizma (Mutation 2023). S citoloskega vidika mutacije nastajajo v somatskih, spolnih
in zarodnih celicah. V kontekstu filogenetskih rekonstrukcij nas zanimajo predvsem
mutacije v spolnih in zarodnih celicah, ki se dedujejo in vplivajo na evolucijski proces.
Mutacije lahko delimo na genske mutacije, kromosomske mutacije, genomske mutacije in
enonukleotidni  polimorfizem. Kromosomske in genomske mutacije so ti.
»makromutacije«. V Poglavju 14.1 je nanizanih nekaj parametrov genskih mutacij (sin.
mikromutacije, tockovne mutacije). Nekatere od mutacij so v danih ekoloskih razmerah
lahko ugodne in za njthove nosilce (fenotipe) pomenijo adaptacijo, ki poveca reprodukcijo
ali prezivetje. Nekatere druge mutacije so lahko za njihove nosilce neugodne in zmanjsajo
moznosti za prezivetje ter vodijo k izumrtju. Posebna oblika mutacij je taksna, da le-te ne
vplivajo na fenotip organizma in so nevtralne.

Vsa danasnja Ziva bitja so $la skozi proces evolucije. Prezivele so tiste populacije, pri
katerth so mutacije pomenile ustrezen odziv oz. prilagoditve na abiotske in biotske
razmere. Drugace povedano, vsa danasnja ziva bitja so prestala preverbo selekcije,
nenehno spreminjanje jim je omogocilo prezivetje v spreminjajocih se habitatih, ta proces
se imenuje naravni izbor (sin. naravno odbiranje, naravno izbiranje, ang. Natural
Selection) (Evolution 2023, Natural selection 2023).

Kompeticija/l\/k)rﬁnloém variabilnost <= Mutacije
Naravni izbor Genetska variabilnost Dedovanje

Moderna sinteza

Slika 14.2 ZdruZevanje bioloskih fenomenov in idej o evolucijskem procesu
(povzeto in prirejeno po Modern Synthesis 2023).

Posebej moramo poudariti, da proces spreminjanja od enostavnejsih h kompleksnejsim
oblikam Zivljenja ni usmerjen. Kljub temu da so spremembe v genetskem zapisu majhne,
se v casu kopicijo, kar vodi k poc¢asnemu spreminjanju genotipa in posledi¢no fenotipa.
Filogenijo lahko razumemo kot nenehno spreminjanje filetske linije v prostoru in casu.
Klju¢nega pomena za ohranitev genetske informacije v casu in prostoru sta
razmnoZevanje in genski pretok (ang. Gene Flow), ki zagotavljata povezavo med
evolucijsko starej$imi (predniki) in evolucijsko mlajsimi (potomci) naravnimi skupinami,
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vendar ne le razmnozevanje, temvec razmnozevanje z adaptacijami in naravni izbor. Pri
tem razmnozevanje zagotavlja kontinuirano povezavo med skupinami v ¢asu in prostoru
ter prenos genetske informacije iz prednikov na potomce. Mutacije in naravni izbor skupaj
z morfolosko variabilnostjo omogocajo pestrost zivljenjskih oblik, in s tem biodiverziteto.

Speciacija (ang. Speciation) je evolucijski proces, v katerem se populacija razvije v novo
vrsto organizma. Nova vrsta nastane s cepitvijo populacije v dihotomnem ali z njenim
preoblikovanjem v anageneznem procesu. Reproduktivno locena populacija se lahko
neodvisno spreminja v prostoru in casu. Ko posamezna populacija doseze stopnjo
reproduktivne izolacije ali nekompatibilnosti z drugimi populacijami, govorimo o novi
vrsti. Nastanek nove vrste na filogenetskem drevesu prikazemo kot hierarhicen odnos
med prednikom in potomcem, kjer se predniska veja dihotomno razveja v dve veji
potomcev, kar imenujemo kladogeneza. Slednje isto¢asno pomeni, da sta oba
novonastala potomca med seboj v odnosu potomec-potomec. V relaciji do skupnega
prednika sta oba v odnosu prednik-potomec. V filogenetskih rekonstrukcijah ob
dihotomiji uporabljamo tudi politomijo. V drevesu s politomijo dejansko zaporedje
nastanka potomcev ni znano, zato predvidevamo istocasni nastanek treh ali vec
evolucijskih potomcev, drevo s politomijo ni razreSeno. V primeru anageneze gre za
evolucijsko zamenjavo ene vrste z drugo znotraj iste filetske linije in brez razvejitve.
Evolucijska sprememba poteka v c¢asu in znotraj iste filetske linije. Njihove populacije iz
casovno razlicnih obdobij prepoznamo kot razlicne vrste. Starejsa skupina je do mlajse
skupine v odnosu prednik-potomec. Na filogenetskem drevesu proces anageneze
predstavljajo zunanje veje (Speciation 2023).

Sistematska biologija. Razvoj in napredek na podrocju filogenetike in kladistike je
spodbudno vplival na razvoj celotne sistematske biologije (npr. sistematske zoologije
vretencarjev). Sistematiko danes razumemo kot krovni termin, ki vkljucuje tri discipline.
Prva obsega opisovanje vrst (ang. Species Description) in prepoznavanje vrst (ang.
Identification). Druga disciplina obsega binarno poimenovanje vrst (ang. Binomial
Nomenclature) in taksonomijo (ang. Taxonomy), kar pomeni razvrscanje vrst v
taksonomske kategorije (primerjaj s Poglaviem 12 Numericna taksonomija). Tretja
disciplina zajema evolucijske odnose med taksoni, to je filogenetika. Sistematiki se danes
bolj kot z razvricanjem organizmov ukvarjamo z biodiverziteto, torej s proucevanjem
pestrosti zivega sveta. Poslanstvo sistematike vkljuCuje prepoznavanje naravnih oz.
monofiletskih skupin. Razlage o evolucijskih odnosih znotraj naravnih skupin in med
njimi i$¢emo s filogenetskimi raziskavami. Filogenetski koncept razmisljanja nas je
pripeljal do spoznanja, da ziva bitja niso razporejena v lestvico vse naprednejsih razvojnih
oblik. Organizmov ne razvr§¢amo na »visje« in »nizje, temve¢ govorimo o pestrosti

zivljenjskih oblik (Systematics 2023).
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Filogenetska rekonstrukcija je hipoteza o evolucijskih odnosih med sorodniki glede na
njthov izvor iz zadnjega skupnega prednika. Rekonstrukcije izvajamo v dveh kljucnih
korakih: 1. prvi korak je identifikacija in mapiranje homolognih genov (sin. molekularni
markerji, molekularni znaki, nukleotidno zaporedje) in 2. drugi korak je rekonstrukcija
evolucijske zgodovine teh homolognih genov in njena predstavitev v obliki drevesa. Z
metodami racunske filogenetike in filogenetskega sklepanja izvajamo filogenetske
rekonstrukcije na dveh tipih znakov — na molekularnih in na morfoloskih. V tem poglavju
so predstavljeni filogenetski pristopi na molekularnih znakih, pristop na morfoloskih
znakih je predstavljen v Poglavju 13.

Homologni geni (sin. homologne sekvence, ang. Sequence Homology) imajo skupni
evolucijski izvor iz zadnjega skupnega prednika. Razlikujemo tri mehanizme, v katerih
nastajajo homologni geni, to so: 1. speciacija, v kateri nastajajo ortologni geni (sin.
ortologi), 2. podvajanje genov, v kateri nastajajo paralogni geni (sin. paralogi) in 3.
horizontalni prenos genov, v katerem nastajajo ksenologni geni (sin. ksenologi). Ortologna
zaporedja izvirajo iz istega zaporedja zadnjega skupnega prednika, nastala so s speciacijo
in pri razlicnih vrstah opravljajo enako funkcijo. Pri vrstah, ki sta nastali iz skupnega
prednika, se ista gena imenujeta ortologa (Slika 14.3). Paralogna zaporedja se nanasajo na
nastanek podvojenega gena v zadnjem skupnem predniku obravnavanih vrst. Podvojeni
gen se potem v procesu speciacije prenese v dve novonastali vrsti in pri razlicnih vrstah
lahko opravlja razlicno funkcijo. Pri vrstah, ki sta podedovali kopiji istega gena, se kopiji
imenujeta paraloga (Slika 14.3). Za filogenetske rekonstrukcije so pomembni predvsem

ortologi (Sequence homology 2023).

Paodvojitev Speciacija
gena

\1(5‘3\ g:r? Ql i
Gen A Paralog
Gen A
s I GenA2 ——
S Gen B2 0%

Gen C eSS (S C

Analog

Gen C Vrsta 3

Slika 14.3 PredniSki gen A se je podvojil in nastala sta paraloga (gen A in B). S speciacijo pri dveh
potomcih nastaneta ortologa (gen Al in A2). Obe novonastali vrsti vsebujeta tudi paraloga (gen Al in Bl
ter gen A2 in B2). V loCeni filetski liniji ima gen C enako funkcijo, vendar ima drugacen evolucijski
izvor, zato je analog. Prirejeno po Sequence homology (2023).

Filogenetika vs. fenetika. Morfoloski znaki vsebujejo fenetsko informacijo, to je
informacija o telesni organizaciji, obliki in delovanju organizma. Fenotip je opredelitev
morfoloskega izgleda telesne organizacije in delovanja osebka. Raziskovalnemu podrodju,
kjer ugotavljamo evolucijsko sorodnost na podlagi morfoloskih znakov, torej na fenetski



350 MAKROEKOLOGIJA: ANALIZA BIODIVERZITETNIH PODATKOV

informaciji, pravimo filofenetika (ang. Phylophenetics), predstavljena je v Poglavju 13. V
zadnjem obdobju prevladuje filogenetika, to so rekonstrukcije na molekularnih znakih na
zaporedjih nukleotidov ali aminokislin. Vse genetske informacije, ki jih vsebuje osebek, so
genotip.

Filogenetika vs. kladistika. Kladisticni pristop temelji na prepoznavanju zadnjega
skupnega prednika in definiranju izvornega stanja izbranega znaka. Znak je morfoloski ali
molekularni in razloziti moramo njegovo preoblikovanja v stanje, kot ga poznamo pri
sodobnih organizmih (sinapomorfijo in homologijo) (glej Poglavje 13.2). Vsi organizmi,
ki si delijo ta znak v izvorni ali preoblikovani obliki, so ¢lani te skupine (monofiletska
skupina). Skupine so hierarhi¢cno oblikovane po nacelu ugnezdenosti, vsaka hierarhi¢no
nizja skupina je podskupina nadrejene skupine (Slika 13.20). Zato kladograma ne
razlagamo kot filogenetsko drevo, temve¢ kot hierarhijo ugnezdenih skupin. Filogenetski
pristop temelji na statisticni analizi in analizi verjetnosti, s katerima razlagamo potek
evolucije.

V procesu filogenetskega sklepanja in gradnje filogenetskih dreves izhajamo iz nacela
varénosti (ang. Parsimony) ali nacela verjetja (ang. Likelihood). Topologijo drevesa
gradimo na nacin, ki vkljucuje bodisi najmanjse Stevilo evolucijskih sprememb (varcnost)
bodisi najvecjo verjetnost porazdelitve lastnosti (verjetje). Raziskovalna praksa v zadnjem
desetletju daje absolutno prednost filogenetskim rekonstrukcijam na zaporedju
nukleotidov in jih privzemamo za najverjetnejSo hipotezo o poteku evolucije. Resna
omejitev nukleotidnega pristopa je pri analiziranju fosilnih ostankov, sploh ko imamo
opravka s fosili brez moznosti izolacije fosilne DNK (ang. Ancient DNA, aDNA). V
primerih fosilnega materiala, ki nima ohranjene dednine, je pristop z analizo morfoloskih
znakov edini pristop za iskanja filogenetske informacije.

Na prehodu v 21. tisocletje spremljamo izreden napredek v razvoju tehnike in analitike na
dednini oz. na zaporedju nukleotidov v molekulah DNK (deoksiribonukleinska kislina,
ang. Deoxyribonucleic acid DNA). Na nukleotidnih zaporedjih temeljece filogenetske
analize in z njimi povezano filogenetsko pestrost lahko razdelimo na sedem osnovnih
korakov: 1. izbira taksonov in izbira homologne genomske regije, npr. mitohondrijski gen
za protein citokrom b (MT-CYB) v dihalni verigi pri vrsti Apodenus flavicollis; 2. izbira oz.
prepoznavanje in pridobivanje nizov homolognih nukleotidnih zaporedij; 3. poravnava
zaporedij; 4. izbira substitucijskega modela in izra¢un genetske razdalje med nukleotidnimi
zaporedji; 5. izracun in gradnja ter vrednotenje filogenetskih dreves; 6. vrednotenje
filogenetskega signala morfoloskih struktur in 7. vrednotenje filogenetske pestrosti.
Zacetnih korakov 1, 2 in 3 ne obravnavamo; v nadaljevanju je predstavljen analitski del
korakov 4, 5 in 6, korak 7 je obravnavan v Poglavju 6 Filogenetska pestrost.
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Vsebina tega poglavija je omejena na osnovne pojme iz dinamike mutacij, nujnih za
razumevanje substitucijskih modelov in gradnjo filogenetskih dreves. Podrocje
molekularne evolucije je hitro razvijajoca se disciplina, predvsem v luci izjemnega
napredka molekularne biologije. Nova odkritja odpirajo nove razlage in konkuriranje med
hipotezami, kar se odraza v zivahni izmenjavi staliS¢. Prav tako v tej knjigi ne obravnavamo
vsebin molekularne biologije, genetike, evolucijske genetike in mehanizmov evolucije.
Poudarek je namenjen razumevanju, kako informacijo iz nukleotidnih zaporedij
preoblikujemo v filogenetsko drevo. Slednje predstavlja osnovno informacijo za analizo
tilogenetske pestrosti, ki je posebej naslovljena v Poglavju 6.

Temeljna literatura, iz katere smo crpali vsebino poglavia, je: Anisimova (2019),
Felsenstein (1985), Freeman in Herron (2004), Hall (2011), Lemey in sod. (2009), Liem in
sod. (2001), Nei in Kumar (2000), Swofford in Sullivan (2009) in Tamura in sod. (2021).

Izracuni in grafiéni izdelki so bili narejeni s programskimi orodji: BEAST (Drummond in
sod. 2018b), BEAUti (Drummond in sod. 2018a), FigTree (Rambaut 2018), MEGA 11
(Tamura in sod. 2021), TreeAnnotator (Rambaut in Drummond 2018) ter v R okolju (R
Core Team 2022) in s paketi: “ade4” (Dray in sod. 2020), »ecodist« (Goslee in Urban 2007),
»phangorn« (Schliep 2011), “Picante” (Kembel in sod. 2010) in “vegan” (Oksanen in sod.
2019).

Vsebina poglavija je razdeljena na:

— Substitucijski modeli in genetske razdalje.
— Genske banke.

— Najvecje verjetje.

— Bayesovo sklepanje.

— Tilogenetska drevesa.

— Filogenetski signal.
14.1 Substitucijski modeli in genetske razdalje

Multiplo poravnana nukleotidna zaporedja enake dolzine lahko vkljuéimo v model, s
katerim so opisane evolucijske spremembe v zaporedju nukleotidov. Nukleotidno
zaporedje (sin. sekvenca, ang. Sequence) je zaporedje nukleotidov v molekuli ali odseku
molekule nukleinske kisline. Evolucijski model omogoca bodisi izracun genetskih razdalj
med geni oz. med taksoni bodisi izracun filogenetskega drevesa z metodami verjetnosti.
Genetska razdalja (sin. evolucijska razdalja, ang. Genetic Distance) je vrednost genetske
razlike med dvema homolognima zaporedjema, merimo jo med populacijami znotraj ene
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vrste ali med vrstami. Dejansko vrednotimo neskladje v nukleotidih po nukleotidnih
mestih med dvema zaporedjema.

V tem poglavju so predstavljeni substitucijski modeli in na njih temeljeci postopki izracuna
in gradnja drevesa po metodah verjetnosti, to sta metoda najvecjega verjetja in metoda
Bayesovega sklepanja BI (ang. Bayesian Inference) (Slika 14.11). Genetske razdalje lahko
vklju¢imo v gradnjo filogenetskih dreves po metodi UPGMA ali NJ (Slika 14.11), ta dva
postopka gradnje drevesa sta predstavljena v Poglavju 13 (Primera 13.6 in 13.7).

Zaporedje nukleotidov v molekuli DNK se spreminja zaradi delovanja ve¢ evolucijskih
sil. Posledice so vidne po dolocenem casu kot sprememba zaporedja ali frekvence
nukleotidov (Slika 14.4), kar imenujemo mutacija.

Zaporedje prednika
AACCTGTGCA

o

Zap1 AATCTGTGTA Zap2 ATCCTGGGTT
+ + +

+ ++

Zap1 AATCTGTGTA

Zaporedji potomcev

Slika 14.4 Dve nukleotidni zaporedji (Zapl in Zap2), ki izhajata iz istega skupnega prednika, sta se v
¢asu spremenili. V filogenetski rekonstrukciji s pomocjo substitucijskih modelov razlagamo, kak$no bi
lahko bilo hipoteti¢no zaporedje nukleotidov pri predniku. S plusi so oznacena mesta razlikovanja med

zaporedji potomcev glede na prednika. Z zvezdicami so oznacene razlike med obema zaporedjema

potomcev.

Genske mutacije so substitucija (zamenjava enega ali nekaj nukleotidov), insercija
(podaljSanje zaporedja za enega ali nekaj nukleotidov, ki se vrinejo) in delecija (skrajsanje
zaporedja za enega ali nekaj nukleotidov). V nadaljevanju je nanizanih samo nekaj lastnosti
substitucij.

Substitucija kot usmerjen proces: enojna substitucija (A«—A—C), veckratna substitucija
(A«—A—C—T), naklju¢na substitucija (G«—A—C), paralelna substitucija (C<—A—C),
konvergentna substitucija (T«—A—C—A) in povratna substitucija (A«—A—C—A); (v
krepkem tisku je izhodis¢no stanje, puscica pa predstavlja spremembo iz zacetnega v novo
stanje).

Dinamika substitucij: enoparametri¢na substitucija (nukleotidi imajo isto verjetnost
zamenjave — Jukes-Cantorjev model), dvoparametricna substitucija (tranzicije so
pogostejse kot transverzije).
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KodirajoCe substitucije: sinonimna substitucija (sin. tiha substitucija) ne spremeni
kodiranja aminokisline, nesinonimna substitucija spremeni kodiranje aminokisline.
Sinonimna substitucija nima posledic, zato nosilec ni podvrzen selekciji in se mutacije
hitreje kopicijo ter se ne odstranijo. Nesinonimna substitucija pomeni posledico za
organizem, ki je preverjana v selekcijskem izboru. Nesinonimne so redke, ker malostevilne
prestanejo selekcijski izbor.

Hitrost substitucij ”je definirana s stevilom zamenjav v ¢asu in jo zapisemo s formulo:

kjer je K povprecno stevilo substitucij na leto in #je ¢as locitve dveh zaporedij.

Kodirajo¢i odseki nukleotidnega zaporedja imajo manj mutacij v primerjavi z
nekodirajoc¢imi odseki.

Stopnja metabolizma in generacijski ¢as: stopnja mutacij je visja pri organizmih z vi§jo
stopnjo metabolizma in pri organizmih s krajsim generacijskim ¢asom.

S stalis¢a filogeneze nas zanimajo trije procesi. Prvic, kako mocno se razlikujeta dve
homologni zaporedji, ki sta izsli iz zadnjega skupnega prednika in se razvijali neodvisno
ena od druge (Slika 14.4). Razliko med dvema zaporedjema ovrednotimo z genetsko
razdaljo. V nadaljevanju so predstavljene najpogosteje uporabljene cenilke za izracun
genetske razdalje. Drugi¢, ¢e poznamo oceno Stevila mutacij v definiranem casu in
privzamemo, da je njihova frekvenca v ¢asu konstantna ali ¢e poznamo njeno dinamiko,
potem lahko ocenimo c¢as razhajanja dveh zaporedij od njunega skupnega prednika. Na
tem temeljita dolocanje evolucijske starosti taksonov in molekularna ura (ang. Molecular
Clock). Mi se s tem podro¢jem ne bomo ukvarjali. Tretji¢, poravnana zaporedja vpeljemo
v izgradnjo substitucijskega modela, s katerim razlozimo variabilnost v podatkih. Model
poisce taksno stevilo in kombinacijo parametrov, ki najbolj zvisajo verjetje za razlago
poteka evolucije. Parametri modela omogocajo gradnjo filogenetskega drevesa. Postopek
izracuna filogenetskega drevesa po metodi najvecjega verjetja je predstavljen v Primeru
14.3 in po metodi Bayesovekag sklepanja v Primeru 14.4.

Zivalsko molekulo DNK gradijo $tirje tipi nukleotidov, razlikujejo se glede na dusikovo
bazo, ki je lahko: adenin — A, gvanin — G, citozin — C ali timin — T. Citozin in timin sta
zgrajena samo iz enega obroca in sta uvrScena med pirimidine; adenin in gvanin sta
zgrajena iz dveh obrocev in sta uvrséena med purine. Glede na substitucije med nukleotidi
razlikujemo med tranzicijo in transverzijo. Tranzicija je sprememba v nukleotidih
molekule DNK, ki nastane s substitucijsko zamenjavo znotraj dveh purinskih nukleotidov
(A <> G) ali znotraj dveh pirimidinskih (T <> C). Transverzija je sprememba, ki nastane s
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substitucijsko zamenjavo purinskih s pirimidinskimi nukleotidi ali obratno (A <> T, A <>
C, T G, C«+ G) (Slika 14.5). Tranzicije so praviloma pogostejse, njihova frekvenca je
okrog 66,6 %, kot transverzijske, ki so zastopane v okrog 33,3 %.

Purini
(dvojni obroc)
Adenin T o Gvanin
ranzicija
A—p -G

~

Transverzija @ f Transverzija

o
e
—

Tranzicija
Citozin Timin
Piramidini
(enojni obrocg)

Slika 14.5 Odnos med tranzicijskimi (b in €) in transverzijskimi substitucijami (2, ¢, din ) med
nukleotidi A, G, Cin T.

Posamezni substitucijski model na razlicne nacine uposteva stopnjo substitucije med
nukleotidi in frekvence posameznih nukleotidnih baz (Preglednici 14.1). Predstavitev
substitucijskih modelov smo povzeli po Tamura in sod. (2021). Oznake posameznih
koli¢in v izracunu genetskih razdalj:

d — tranzicije in transverzije, Stevilo razlicnih nukleotidnih mest.

§— samo tranzicije, stevilo razlicnih nukleotidnih mest zaradi tranzicij.

v — samo transverzije, Stevilo razlicnih nukleotidnih mest zaradi transverzij.
R = s/v— razmerje med tranzicijami in transverzijami.

L — stevilo mest, stevilo primerjav nukleotidnih mest.

v * Vv . d
p — delez razli¢nih mest glede na vsa mesta: p = T

P — delez mest, ki izkazuje tranzicijske spremembe.
O — delez mest, ki izkazuje transverzijske spremembe.

Stevilo razli¢nih nukleotidov (ang. No. of Differences (Nucleotide)) je cenilka, s katero
podamo S$tevilo mest, v katerih se primerjani zaporedji razlikujeta.

Nukleotidna p-razdalja (ang. p-distance (Nucleotide)) je delez (p) razlicnih mest glede

na vsa primerjana mesta:

=~

Pxy
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Jukes-Cantorjeva razdalja JC oz. Jukes-Cantorjev model (ang. Jukes-Cantor Model)
napoveduje enako stopnjo zamenjav za vse pare nukleotidov A, T, C in G. Metrika za
izracun Jukes-Cantorjeve razdalje:

3 4
dxy = —Zln (1 —gp) .

Kimura 2 razdalja K2 oz. Kimura 2-parametricni model (ang. Kimura 2-parameter
Model) uposteva stopnjo tranzicijskih in transverzijskih substitucij in predvideva enake
trekvence nukleotidov. Metrika za izracun kolic¢in pri Kimura 2 razdalji:

dyy = —2In(1—2P — Q) — ;In(1-20Q),
s = —%ln(l —2P-Q) + %ln(l —-20),

v=—%ln(1—2Q),
R=2

4

Tajima-Nei razdalja TN oz. Tajima-Nei model (ang. Tajima-Nei Model) je prilagoditev
izracuna genetske razdalje za primere, ko relativha frekvenca nukleotidov znacilno
odstopa od 0,25. V takih primerih Tajima-Neijev model daje boljse rezultate kot Jukes-

Cantorjev model. Tajima-Neijevo razdaljo racunamo po formuli:
dyy=—bIn(1-%),

kjer b izracunamo s formulo:

_1 4 2, D%
b —5[1 — Xi=19i +7] :
in ¢ izracunamo s formulo:

2

_ 3 4 Xij
Cc = i=12j=i+1_29igj’

kjer je x; relativna frekvenca nukleotidnega para 7in /, g so nukleotidne frekvence.
Tamura 3 razdalja T3 oz. Tamura 3-parametricni model (ang. Tamura 3-parameter

Model) uposteva razlike v stopnji tranzicije in transverzije, prav tako uposteva pristranost
G + C. Tamura 3 razdaljo in metrike racunamo po formulah:

dy, = —ngn<1—WL;—Q)—é(l—Wg)ln(l—ZQ),
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s=—wgln(1—Wi—Q)+§wg1n(1—2Q),

g

v = —%1n(1—2Q),
R=2

v
kjer je my
w, = 26(1-G),
inje G:
G=9c+tYe-

Tamura-Nei razdalja TN oz. Tamura-Nei model (ang. Tamura-Nei Model) uposteva
razlike v stopniji substitucije med nukleotidi in razlike v frekvencah nukleotidov. Model
razlikuje med delezem tranzicijskih substitucij med purini in delezem transverzijskih
substitucij med pirimidini. Tamura-Nei razdaljo in metrike racunamo po formulah:

dxy = _k11n(W1) - kzln(Wz) - k31n(W3) )
s = —k;In(wy) — kyIn(w,) — (k3 — 2grgy)In(ws) ,
v = _zgngln(W3) 5
R=2

v b
kjer so:
2
kl — gagdae
IR
2
kz — ardc
gy
9gagc9v ngch)
b

IR 9y

bl

b

k3 =2 (gRgY -

in sta P in P> deleza tranzicijskih razlik med nukleotidi A in G ter med T in C. Oznake ga,
gc, g6 in gr so frekvence nukleotidov A, C, G in T; gr = g4 + g6, gv = gr + gc.

Generalizirani casovno reverzibilni model GTR (ang. Generalised Time Reversible) je
najbolj splosen, nevtralen, neodvisen in casovno reverzibilen model.

Postopek izra¢una genetske razdalje od poravnanih nukleotidov do vrednosti Jukes-

Cantotjeve razdalj je predstavljen v Primeru 14.1.
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Preglednica 14.1 Pregled osnovnih modelov za razlago nukleotidne variabilnosti in za izracun genetskih
razdalj. Posamezni modeli na razli¢ne nacine upostevajo stopnje substitucije in razmerja med deleZi
nukleotidnih baz (A, C, G, T); 2, ¢, din fso transverzije, b in e sta tranziciji (primerjaj s Sliko 14.5)

Model Oznaka Stopnja substitucije Relativna frekvenca baz
Jukes-Cantor ]C69 (JC) a=b=c=d=e=f{ grn=gc=gc = gr= 0,25
Kimura 2 K80 (K2P) a=c=d=f#(b=¢) ga=gc=gc =gr=0.25
Tajima-Nei a=b=c=d=e=f{ Frekvence gj so proste.
Tamura 3 T92 a=c=d=fH#(b=¢) Frekvence g so proste.
Tamura-Nei 'TN93 (a=c=d=f#bFe Frekvence g so proste.
gigg;iﬁ?ﬁo?;ovno_ GTR (REV) | Stopnja je prosta. Frekvence g; so proste.

Omejitve na razdaljah temelje¢ih metod. Izracun genetskih razdalj, ki temeljijo na
razlikah v nukleotidih, ima ve¢ omejitev:

— Substitucije so neodvisne ne glede na nukleotidno mesto.

— Ce se stopnja evolucijskih sprememb razlikuje med mesti, moramo podatke
korigirati.

— Stopnja substitucij je konstantna v ¢asu in med primerjanima zaporedjema.

— Sestava nukleotidov je uravnotezena.

— Verjetnost substitucij je konstantna glede na polozaj v nukleotidnem zaporedju in
se ne spreminja v ¢asu.

Izbira ustreznega modela substitucije. Izbira ustreznega DNK substitucijskega modela
je kljucna za izracun filogenetske rekonstrukcije po metodah najvecjega verjetja ML in
Bayesovega sklepanja BI (glej poglavije 14.3). Prav tako metodi UPGMA in NJ za izdelavo
filogenetskih dreves temeljita na genetskih razdaljah (Slika 14.11), ki jih racunamo po
substitucijskih modelih. Posamezen substitucijski model drugace uposteva: 1. stopnjo
substitucije med posameznimi pari nukleotidov, vkljucno z razmerjem med tranzicijskimi
in transverzijskimi substitucijami, in 2. deleze oz. frekvenco posameznih nukleotidov v
zaporedju.

S hierarhi¢nim testom razmerja verjetij hLRT (ang. Hierarchical Likelihood Ratio Test)
substitucijske modele razvrstimo glede na delez informacije, ki jo povzamejo iz podatkov
(Tamura in sod. 2021). Na podlagi vrednosti testa skupaj s podporo Akaikovega
informacijskega kriterija AIC, korigiranega AICc in Bayesovega informacijskega kriterija
BIC algoritem razporedi modele po delezu razloZzene informacije. Vrednost AIC
interpretiramo kot izgubo informacije z uporabo konkretnega modela, s katerim
razlagamo informacijo iz podatkovnega niza (razlago AIC in BIC glej v poglavju 17.2).
Model ali modeli z najmanj izgube informacije imajo prednost pred drugimi modeli. S
testom razmerja verjetij LRT (ang. Likelihood Ratio Test) preverjamo ujemanje med
dvema modeloma (Tamura in sod. 2021). Ob primerjanju relativno kompleksnejsega
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modela s preprostejsim in ko oba modela povzemata enak ali primerljiv delez informacij
iz osnovnih podatkov, ima preprostejsi model prednost pred kompleksnejsim.

OTU

V filogenetski praksi za skupine organizmov neopredeljenega taksonomskega ranga

uporabljamo kratico OTU (ang. Operational Taxonomic Unit). Z njo ne navajamo
konkretnega taksonomskega nivoja (npr. vrsta, rod, druzina ... ali subspecificni nivo:
podvrsta, populacija, osebek), ampak je le-ta razviden iz konteksta.

¢ N PRIMER141
- ‘_’ - Filogenetski odnosi med prvaki Primates —

~ . % .
izracun genetske razdalje

Izracun genetske razdalje po Jukes-Cantorjevem modelu in gradnjo filogenetskega drevesa
demonstriramo na zelo kratkem zaporedju 16 nukleotidov §tirih vrst prvakov: cloveku,
simpanzu, gorili in orangutanu (Preglednica 14.2).

Preglednica 14.2 Nukleotidno zaporedje 16 nukleotidov za stiri vrste prvakov

¢lovek

orangutan
Simpanz
gorila

Primerjave med zaporedji izvedemo za vsak par taksonov posebej in za vsak par
nukleotidov posebej. V Preglednici 14.3 je predstavljena primerjava med nukleotidnim
zaporedjem cloveka in orangutana. Dejansko nas je zanimalo Stevilo substituiranih
(zamenjanih) parov, teh je sedem. Od tega so bile stiri spremembe tranzicijske in tri
transverzijske. Jukes-Cantorjeva razdalja med clovekom in orangutanom ima vrednost
0,657 in jo izracunamo s spodnjo enacbo, povprecna razdalja med vsemi pari je JC = 0,48.

3 4 7
Délovek—orangutan = _Zln (1 - §E) = 0,6566
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Razdalje med vsemi pari so predstavljene v Preglednici 14.4. Razdalje smo vkljucili v
izgradnjo filogenetskega drevesa po metodi zdruzevanja sosedov (Slika 14.6). Poravnavo
zaporedij smo izpeljali z algoritmom MUSCLE, izracun genetskih razdalj po Jukes-
Cantorjevem modelu in izgradnjo drevesa z metodo zdruzevanja sosedov, vse postopke
smo izvedli s programom MEGA 11 (Tamura in sod. 2021).

Algoritem je zdruzil par orangutan-gorila in par simpanz-clovek (Slika 14.6).

Preglednica 14.3 Postopek primerjanja dveh nukleotidnih zaporedij med ¢lovekom in orangutanom.
Primerjamo vsak posamezni par homolognih nukleotidov. Prestejemo substituirane (razlicne) pare,
oznaceni so z modro barvo. Substituirani pari dobijo vrednost ena (1). Posamezni substituirani par je

klasificiran kot tranzicijska ali transverzijska mutacija

OTU
¢lovek A C T T G A © C C T T A © A T
orangutan A G C T G G C© C C T G A T A C 16
<
=]
-
S m 2 2 m m 3 m m m m 2 m 3 3 m 3
e (2| 2| 2|2 | 2|22 |2|2|&|2|2|2|2|z2]¢2
Z g & = m m = = m = = = = m = m m = =
Substitucija 0 1 1 0 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 7
Tranzicija 0 1 1 0 1 0 1 4
Transverzija 1 0 0 1 0 1 0 3

Preglednica 14.4 Jukes-Cantorjeva razdalja med posameznimi vrstami

Clovek  orangutan Simpanz gorila
Clovek 0

orangutan 0,657 0
§impanz 0,137 0,657 0
gorila 0,657 0,137 0,657 0
007 orangutan
0,26
= gorila
i Clovek
0,26
o Simpanz

Slika 14.6 Filogenetsko drevo evolucijskih odnosov med §tirimi vrstami prvakov. Filogenetsko drevo je
zgrajeno po metodi zdruZevanja sosedov. Ob vejah je podana dolZina veje.

I .-
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14.2 Genske banke

Nukleotidna zaporedja pridobivamo z izolacijo iz tkiv vzorcenih organizmov. Objavljena
zaporedja so dostopna v genskih bankah (ang. Gen Bank) npr. NCBI — National Center
for Biotechnology Information, ENA — Europaean Nucleotide Archive, EMBL —
Europaean Bioinformatics Institute, idr.

Genske banke in druge institucije ustvarjajo knjiznice nukleotidnih in aminokislinskih
zapisov. Vsako zaporedje je povezano z informacijo o organizmu, iz katerega izvira, o
avtorju zaporedja, o znanstveni publikaciji, kjer je bilo objavljeno, ter datumom in krajem
nabiranja vzorca. Pomembno je tudi, da ima vsako zaporedje edinstveno kodo, ki se
imenuje pristopna Stevilka (ang. Accession Number) in omogoca sledljivost.

Pridobivanje podatkov iz GeneBank NCBI, ki je dostopna na povezavi
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/, poteka z iskalnikom, v katerega vpisemo
kljuéne besede, sestavljene iz gena in organizma npr.: ¢yfochrome b in Apodenns. Rezultat
iskanja je pregled zaporedij, vnesenih v bazo (lahko jih je vec¢ sto), z moznostjo
pregledovanje po vec¢ argumentih (objava, avtor, lokaliteta ...). Ko se odlo¢imo za
zaporedje, izberemo FASTA zapis nukleotidnega zaporedja, ga prekopiramo v beleznico
in shranimo kot .txt datoteko. V beleznici enega za drugim nanizamo zaporedja
posameznih OTU. To so izhodni podatki in so namenjeni za nadaljnjo obdelavo.

Za poravnavo zaporedij ter izracun in izpis dendrograma je vec¢ ponudnikov in programov
za razlicno zahtevne uporabnike. Osnovni nabor je dostopen na povezavi
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/. Po oddaji podatkov pocakamo na odgovor po
elektronski posti, s prilozeno povezavo do rezultatov, ki obsegajo poravnana zaporedja in
dendrogram. Glavni koraki v iskanju in pripravi zaporedij je predstavljen v Primeru 14.2.

1
_4£ ™ PRIMER 14.2
1‘3\ Protokol priprave nukleotidnih podatkov

— Na spletni strani genske banke izvedemo poizvedbo za nukleotidno zaporedje

tarénega gena (npr. cytochrom b, MT-CYB) za izbrano vrsto (npr. pet vrst rodu
Apodemus): https:/ /www.ncbi.nlm.nih.gov/guide/data-software/.

— V obliki preglednice podamo osnovne lastnosti vzorcev: OTU, referenco, stevilo
baznih parov, dostopno kodo.

— FASTA obliko zapisa prenesemo (copy/paste) v beleznico.

— Noukleotidna zaporedja vec¢ organizmov naj bodo primerljive dolzine.
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Oblika zapisa: naslovna vrstica posameznega vzorca se zacne z » > » in je namenjena
sledljivosti; sledi nukleotidno zaporedje:

>AJ511914.1 Apodemus sylvaticus mitochondrial partial mt-cyb gene for cytochrome
b, tissue library JRM-130
ATTCGAAAAACACACCCACTACTAAAAATTATCAATCACTCTTTCATCGACCTACCAGCTCCATCTAACATTTCATCATG
ATGAAACTTCGGCTCATTGCTAGGAGTCTGCCTGATAATCCAAATCCTCACAGGCTTATTTCTAGCAATACACTACACAT
CAGACACAATAACAGCATTTTCTTCAGTAACCCATATCTGTCGAGACGTA.......... 5

>AJ605670.1 Apodemus flavicollis mitochondrial partial mt-cyb gene for cytochrome
b, tissue library JRM-238
AATGACCACATTCGAAAAACACACCCCCTACTAAAAATTATTAACCACTCCTTCATTGACTTACCAGCCCCATCCAATAT
TTCATCATGATGAAACTTTGGCTCCCTTTTAGGAATCTGCCTAATAATCCAGATCCTTACAGGCCTATTTCTAGCAATAC
ACTACACATCAGATACAATAACAGCATTTTCTTCAGTAACTCATATTTGC....cue. « o

— Opcija — vse zbrane vzorce prenesemo (copy/paste) v pogovorno okno programa
MAFFT 7 in oddamo v analizo: https://mafft.cbrc.jp/alignment/server/.
Rezultate vrnejo po elektronski posti na naslov, ki ga vhesemo v pogovorno okno.

— Opcija — vse zbrane vzorce prenesemo (copy/paste) v pogovorno okno programa
MEGA 11 in v njem izvedemo poravnavo nukleotidnih zaporedij, pois¢emo
ustrezni substitucijski model, izracunamo genetske razdalje in zgradimo drevo.

S
14.3 Metoda najvecjega verjetja

Metoda najvecjega verjetja ML (ang. Maximum Likelihood Method) gradi topologijo
drevesa z uporabo statisti¢cnih postopkov, v katerih modelira stevilo parametrov in njihove
vrednosti, da doseze najvecje verjetje. Z drugimi besedami, med nukleotidnimi zaporedji
algoritem poisce tak§no kombinacijo v stevilu in vrednostih parametrov, ki maksimirajo

verjetje.
Metoda najvecjega verjetja ima naslednje elemente in korake:

— Podatki — multiplo poravnana in enako dolga zaporedja nukleotidov (ang. Multiple
Sequence Alignment MSA).

— Parametri — nabor cenilk (sin. parametrov), s katerimi razlagamo variabilnost
podatkov, npr.: frekvenca posameznih nukleotidov, stopnja substitucije med
posameznimi pari nukleotidov, razlicha cena za posamezni par substitucije
nukleotid — nukleotid, topologija drevesa in dolzina vej ter druge znacilnosti
(nanizane so v uvodu v to poglavie).

— Model — substitucijski model je simulacija evolucijskega dogajanja, ki ga razlagamo.
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— Verjetje — je vrednost verjetja za posamezni znak. Verjetje posameznega znaka je
vsota vseh verjetnosti za stanje predniskega znaka, glede na opazovano kombinacijo
nukleotidov pri potomcih.

— Skupno verjetje — je vrednost verjetja za vse znake. Skupno verjetje je produkt
verjetij posameznih znakov.

— Najvecje verjetje — je vrednost verjetja, pri kateri imajo vkljuceni parametri
vrednosti, s katerimi najbolje razlagajo variabilnost v podatkih.

Primer analize po metodi najvecjega vetjetja je demonstriran v Primeru 14.3.

TERMINOLOSKO

Verjetnost je mera dogodka, ki je izrazena z vrednostjo od 0 do 1. Npr. pri popisovanju

sov je verjetnost za prisotnosti kozace p = 0,5 kar pomeni, da na 10 opazovanj
pricakujemo 5 primerov prisotnosti te vrste sove.

Verjetje je vrednost funkcije verjetja za vrednosti slucajne spremenljivke v vzorcu. Z
drugimi besedami, funkcija verjetja je produkt posameznih verjetnosti. Npr. verjetnost za
opazovanje kozace v Prekmurju je p = 0,01, na Stajerskem p = 0,05, na Gorenjskem p =
0,2, na Notranjskem p = 0,6, na Dolenjskem p = 0,8 in na Primorskem je p = 0,3. Izracun
vine vrednost verjetja, da bodo vsi popisovalci videli kozaco L = 0,000014 oz.
Inl. = —11,148. Produkt posameznih verjetnosti je verjetje, da bi vseh 6 popisovalcev vsak
na svoji lokaciji potrdili to vrsto sove. To je malo verjetno.

1
_£™ PRIMER14.3
:‘;\ Filogenetski odnosi med prvaki — Metoda najvecjega verjetja

Zastavili smo si nalogo, izdelati filogenetsko drevo, s katerim razlozimo evolucijske

odnose med Stirimi vrstami prvakov po metodi najvecjega verjetja ML. Postopek smo
izvedli v naslednjih korakih:

Oblikujemo multiplo poravnana zaporedja nukleotidov.
Oblikujemo nabor parametrov (sin. cenilk).
Izberemo substitucijski model.

o b

Izracunamo verjetnosti za stanje predniskih znakov glede na opazovano kombinacijo
nukleotidov pri potomcih.

=

Izracunamo verjetje za posamezni znak, ki je vsota vseh verjetnosti iz koraka 4.
6. Izberemo (nakljucne) zacetne vrednosti parametrov.
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7. Ponavljamo racunanje skupnega verjetja, ki je produkt verjetij posameznega znaka iz
koraka 5, ob spreminjanju vrednosti parametrov.

8. Maksimalna vrednost najvecjega verjetja je koncni rezultat, ki vsebuje vrednosti
parametrov iz koraka 3.

Analizo najvecjega verjetja smo izvedli v programu MEGA 11 (Tamura in sod. 2021).
Celoten postopek obsega korake in procedure:

1. Oblikujemo multiplo poravnana zaporedja nukleotidov

Podatkovni niz je identicen kot v Primeru 14.1 Preglednica 14.2. Tukaj bomo predstavili
izracun verjetnosti samo za mesto 3, ki vsebuje nukleotide:

¢lovek

orangutan
simpanz
gorila

2. Oblikujemo nabor cenilk (sin. parametrov)

S cenilkami oz. parametri bomo razlagali variabilnost v osnovnih podatkih. Vrednosti
parametrov, ki imajo maksimirano verjetje, so nas iskani rezultat:

— Topologija drevesa in dolzina vej.
— Frekvence posameznih nukleotidov: mr, 7ic, ma, nG

— Stopnja substitucije oz. substitucijska verjetnost za zamenjavo med posameznimi
pari nukleotid — nukleotid: P.u, Pac, Par, Pac ... Poc.

3. Izberemo substitucijski model

S testom razmerja verjetij v programu MEGA 11 smo iskali najustreznejsi model za nase
podatke. Algoritem je kandidatne modele razvrstil glede na vrednost AICc in BIC
(Preglednica 14.5). Najnizjo vrednost AICc ima najenostavnejsi model (Jukes-Cantorjev
model), ki predvideva izenacene frekvence nukleotidov in enako stopnjo substitucij med
vsemi pari nukleotidov.
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Preglednica 14.5 Razvrstitev petih najbolje ocenjenih substitucijskih modelov glede na vrednost AICc in
BIC

Model | St. parametrov BIC AICc InL

]C 5 133,36 | 123,60 | -56,29
K2 6 136,10 | 124,62 | -55,58
JC+I 6 137,52 | 126,04 | -56,29
JC+G 6 137,53 | 126,05 | -56,29
K2+1 7 140,26 | 127,15 | -55,58

4. Izracunamo verjetnosti za stanje predniSkega znaka glede na opazovano
kombinacijo nukleotidov pri potomcih

Prikazali bomo postopek samo za mesto 3, ki ima zaporedje T, C, T, C.

Izracunamo verjetnost Pr predniskega znaka za vse stiri nukleotide. Parametri, ki jih
upostevamo, so frekvence posameznih nukleotidov 7; in verjetnost substitucij Pr v ¢asu
#. Postopek za¢nemo s prvim modelom, ki predvideva starsevsko kombinacijo A-A. To je
samo prvi od 16 ¢lenov izracuna verjetja za mesto 3, ki so v celoti prikazani v naslednjem
koraku. Izracun pricnemo na poljubnem mestu in ga nadaljujemo proti drugemu koncu,
kot je prikazano na Sliki 14.7. Verjetnost zapiSemo v obliki enacbe:

Pr = ¢ Pca(t1) Par (82) Paa(t3) Pac (£4) Pyr (ts).

\/
/\

stan

Slika 14.7 Razporeditev §tirih nukleotidov potomceyv, ki so na zunanjih razvejitvah, za prvi hipoteti¢ni
starSevski par A-A na notranjih razvejitvah. PusSc¢ice usmerjajo sestavljanje enacbe za izracun verjetnosti
taksnega poteka substitucij.

5. IzraCunamo verjetje za posamezni znak, ki je vsota vseh verjetnosti iz koraka 4

Relacija med starSevskimi nukleotidi in potomci ima 16 moznih kombinacij, kot je
predstavljeno na Sliki 14.8 in zapisano v obliki enacbe. Verjetje za mesto 3 L je vsota vseh
Sestnajstih verjetnosti.

L3y = Pyg + Poc + Pap + Pag + Pca + Pec + Per + Peg + Pra + Pr¢ + Prr + Prg
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|_3 = Pr >A—A< + Pr >A—C< ) + Pr >A—T< +Pr >A—G< )+
T\C—A/I + T\c—(:/.r I\r_T/T ‘\u— /T
+Pr C/ \C) Pr(c/ \n)+Pr (C/ﬂ \C +Pr y \C)+
L N\N_/ N_/ N
+Pr C/ \C)+Pr<c/ \L)+Pr(c/ r\c =+ Pr E/ \L)+
~N_/ N_/ N A L
+Pr (c:/ \c +Pr c/ \:) + Pr c/t \c) +Pr (o/ \C)

Slika 14.8 Izracun verjetja za znak 3, Ljje vsota vseh 16 verjetnosti Prin razporeditev vseh 16 kombinacij
starSevskih nukleotidov, ki sta na notranjih razvejitvah.

6. Izberemo (naklju¢ne) zaCetne vrednosti parametrov
Izbiro zacetnih vrednosti izvede algoritem.

7. RaCunanje skupnega verjetja, ki je vsota verjetij posameznega znaka iz koraka
5, in ponavljanje ob spreminjanju vrednosti parametrov

Skupno verjetje L izracunamo kot produkt verjetij vseh posameznih mest I; z enacbo:
L =LiLyL3LyLsLelyLgloliolyqLyzL13L14L 5016 = H?’:1 L;.

Posamezna verjetja imajo nizko vrednost, manjso od 1, mnozenje nizkih vrednosti vrne
se nizje vrednosti. Da vrednosti niso ekstremno majhne, je izracun skupnega verjetja
transformiran z naravnim logaritmom in ima obliko:

In(L) = In(L;) + In(L,) + In(L3) + In(L,) + In(Lg) + In(Lg) + In(L,) + In(Lg) +
In(Lg) + In(Lyy) + In(Ly1) + In(Ly,) + In(Ly3) + In(Lyy) + In(Lys) + In(Lyg) =
Xj In(L;).

Ker so vrednosti verjetja logaritmirane, jih sedaj seStevamo. In ker so surova Stevila v
razponu nad 0 in manj kot 1 (0 < L < 1), je logaritem vrednosti negativno stevilo.

8. Kon¢ni rezultat, ki vsebuje vrednosti parametrov iz koraka 3, je maksimalna
vrednost najvecCjega verjetja

Algoritem ponavlja korak 7 in ob vsaki ponovitvi spremeni vrednosti parametrov.
Parametri se zviSujejo v smeri, ki vecajo skupno verjetje. Postopek je koncan, ko je
dosezeno maksimalno verjetje, torej takrat, ko nadaljnje spreminjanje parametrov vraca
nizje vrednosti verjetja.
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Rezultat filogenetske rekonstrukcije po metodi najvecjega verjetja so vrednosti petih
parametrov: 1. Substitucijski model je Jukes-Cantor. 2. Topologija drevesa je predstavljena
na Sliki 14.9. 3. Dolzina vej je predstavljena na Slika 14.9. 4. Frekvence nukleotidov so
izenacene in imajo vrednost: nr = 0,25, nc = 0,25, ma = 0,25, = 0,25. 5. Stopnja
substitucijskih zamenjav je izenacena in ima vrednost: rar = 0,083, rac = 0,083, rac =
0,083, rra = 0,083, rrc = 0,083, rrc = 0,083, rer = 0,083, rcg = 0,083, rga = 0,083, toc =
0,083.

Najvisja vrednost najvecéjega verjetja je dosezena pri Inl. = —59,14. Filogenetsko drevo
med Stirimi prvaki poveze para ¢lovek-§impanz in orangutan-gorila (Slika 14.9). Bootstrap
testiranje s 500 ponovitvami samovzorcenja izkazuje 100 % podporo obema razvejitvama.

007 ¥lovek

100%

Simpanz
0.07

007 srangutan

gorila
0.07

Slika 14.9 Filogenetsko drevo med Stirimi vrstami prvakov. Narejeno po metodi najvejega verjetja in z
Jukes-Cantorjevim modelom. Vrednost ob veji podaja dolZino veje. Vrednost ob razvejitvi podaja
bootstrap podporo tej razvejitvi. Merilna skala podaja Stevilo substitucij na oznaceni razdalji.

TN
14.4 Bayesovo sklepanje

Bayesov pristop razlaga verjetnost s stopnjo nasega prepricanja v nek dogodek. Stopnja
prepricanja temelji bodisi na predhodnem znanju in meritvah bodisi na osebnem
prepricanju o dogodku. V tem se Bayesov pristop razlikuje od t. i. frekvencisticnega
pristopa. Statisticna definicija verjetnosti pravi, da je verjetnost dogodka A v danem
poskusu stevilo P, pri katerem se stabilizira relativna frekvenca dogodka A v velikem
stevilu ponovitev tega poskusa. To pomeni, ¢e poskus ponovimo  krat in se A zgodi 7
krat, je relativna frekvenca: 7/ in to je ocena za vetjetnost P.
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14.4.1 Bayesov izrek

Bayesov pristop za izracun verjetnosti uporabi pogojno verjetnost. To je opis vetjetnosti
dogodka na podlagi predhodnih informacij ali prepricanja o dogodku ali o pogojih,
povezanimi z dogodkom. Na slednjem je narejen Bayesov izrek (ang. Bayes' Theorem)
in utemeljeno Bayesovo sklepanje (ang. Bayesian Inference), s katerim ocenimo
parametre porazdelitve vetjetnosti oz. parametre modela (Bayes' theorem 2023, Bayesian
inference 2023).

Pogojna verjetnost (ang. Conditional Probability) opisuje verjetnost dogodka =z
upostevanjem drugih dogodkov in jo zapiSemo s formulo:

P(ANB)
P(B) ’

P(A|B) =

kjer so:

P(A|B) je pogojna vetjetnost, da se zgodi dogodek A, ce se je zgodil dogodek B.
P(ANB) je verjetnost produkta dogodkov A in B.
P(B) je verjetnost, da se zgodi dogodek B.

Pogojno verjetnost razumemo, da je verjetnost dogodka A ob pogoju, da se je zgodil
dogodek B, enaka kvocientu med Steveem (vetjetnostjo produkta dogodkov A in B) in
imenovalcem (verjetnostjo dogodka B) (Conditional probability 2023). Dogodek A in B
ter njun produkt ANB je predstavljen z Vennovim diagramom na Sliki 14.10.

Slika 14.10 Vennov diagram dogodkov; mnoZica A predstavlja dogodek A in mnoZica B predstavlja
dogodek B; presecisce obeh mnoZic predstavlja produkt dogodkov A in B; prostor C predstavlja Se vse
druge mozZne dogodke.

Skupna verjetnost (ang. Joint Probability) dogodkov A in B oz. verjetnost produkta ANB

zapisemo s formulami:

P(ANB) = P(A|B)P(B) in
P(ANB) = P(B|A)P(A)

(Joint probability distribution 2023).
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Iz pogojne verjetnosti in skupne verjetnosti izpeljemo Bayesov izrek:

P(A|B)P(B
P(B|4) = ZE2EE

(Bayes' theorem 2023). Zgornjo enacbo razlagamo na nacin:

P(B|A) je posteriorna verjetnost (sin. konc¢na verjetnost, ang. Posterior Probability).
P(A|B) je matemati¢no verjetje (sin. matematicno pricakovanje, ang. Likelihood)
(postopek izracuna verjetja je predstavljen v Primeru 14.3).

P(B) je priorna verjetnost (sin. apriorna verjetnost, vnaprejsnja verjetnost, ang. Prior
Probability).

P(A) je robna verjetnost (ang. Marginal Probability).

V filogenetskih raziskavah je dogodek B hipoteza (filogenetsko drevo), ki jo preverjamo,
in dogodek A so meritve (poravnana nukleotidna zaporedja) oz. nase znanje o dogodku
(npr. stopnja substitucije med nukleotidi, frekvenca nukleotidov). Filogenetsko obliko
Bayesovega i1zreka zapiSemo:

P(Drevo+Parametri | Zaporedje) = P(Zaporedje | Drevo+Parametri) P(Drevo+Parametri) |
P(Zaporedpe).

V skladu z zgornjo razlago splosne enacbe posteriorne verjetnosti in njeno aplikacijo v
tilogenetski rekonstrukciji posamezne clene enacbe razlagamo na nacin:

P(Drevo+Parametri | Zaporedje) — posteriorna verjetnost porazdelitve vseh moznih
vrednosti parametrov substitucijskega modela.
P(Zaporedje | Drevo+Parametri) — vetjetje prileganja med poravnanimi nukleotidnimi
zaporedji in parametri modela.
P(Drevo+Parametriy — priorna verjetnost, ki jo tvorijo vrednosti parametrov
substitucijskega modela (stopnja substitucije in delezi nukleotidov) in topologija
drevesa (navadno privzamemo, da imajo vse topologije enako verjetnost).
P(Zaporedjey — robna verjetnost vkljucuje porazdelitev zaporedij v casu oz. pri
prednikih in jo zapiSemo v obliki enacbe:

P(Zaporedje) = P(ZLaporedje, to) + P(Zaporedje, 1) + ... + P(Zaporedpe, t,) ,

pri tem je 7 + 7 Stevilo vseh moznih dreves. Enacbo preuredimo v posteriorno verjetnost:
P(Zaporedje) = P(ZLaporedje | to) P(to) + P(Zaporedje | ti) P(t))+ ... + P(Zaporedje | 1,) P(2,) ,
pti tem je vrednost # enaka: 7 = 7/n+1.
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Sedaj imamo vse clene enacbe, vendar zaradi prevelikega Stevila vseh moznih kombinacij
izracun konkretnega dreves ni mogoc.

Izracun zastavimo na nacin, da parametre modela (delezi nukleotidov, stopnja substitucije
..) zdruzimo v enoten vektor 6 (theta) in namesto posteriorne verjetnosti racunamo
posteriorno porazdelitev /. Preurejena enacba za racunanje posteriorne porazdelitve ima

obliko:

_ FA19)F(0)
f(614) = [ F(0)f(4]6) d6

(Posterior probability 2023). Slednja pomeni, da je posteriorna porazdelitev sorazmerna
produktu priorne porazdelitve in verjetja. Z drugimi besedami, racunamo funkcijo
verjetnosti porazdelitve ob danih vrednosti parametrov. To pomeni, da ne obstaja ena
sama resitev oz. resitev ni eno samo filogenetsko drevo. Resitev oz. hipotez o filogentskem
drevesu je vec in iS¢emo interval s kombinacijo resitev, pri kateri je verjetnost najvisja
(Slika 14.11). Ta problem resujemo z metodo markovskih verig.

14.4.2 Monte Carlo z markovskimi verigami

Metoda Monte Carlo z markovskimi verigami MCMC (ang. Monte Carlo Markov
Chain) je stohasti¢na metoda za resevanje racunsko zahtevnih primerov, v kateri je sedanja

vrednost parametra odvisna le od njegove predhodne vrednosti (Markov chain Monte
Carlo 2023).

Zacetni pogoji v MCMC:

1. Prostor parametrov zajema vse parametre in vse njihove mozne vrednosti (na sliki
14.10 so to vsa tri polja A, B in C). Vsaka sprememba vrednosti kateregakoli
parametra pomeni novo tocko / v prostoru.

2. Za vsako tocko x v prostoru parametrov, torej za vsako posamezno vrednost
parametra, lahko izracunamo matemati¢no verjetje: I, = P(Podatki | 1 rednost
parametra).

3. Za vsako tocko x v prostoru parametrov, torej za vsako posamezno vrednost
parametra poznamo priorno verjetnost: P;= P(I rednost parametra).

4. Za vsako tocko x v prostoru parametrov lahko izra¢unamo postetiorno
verjetnost, to je produkt med priorno verjetnostjo in verjetjem: P = P L.

MCMC ima definirane priorne verjetnosti, to je prostor parametrov, pravimo mu
pokrajina verjetnosti (ang. Probability Landscape) (Slika 14.11.A). To pomeni, da ima

vsaka tocka v pokrajini znano vrednost vnaprejSnje verjetnosti. Markovski algoritem
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nakljuéno izbere tocko v pokrajini in vrednost priorne verjetnosti pomnozi z
matematicnim verjetjem za izbrano tocko. Rezultat je vrednost posteriorne verjetnosti P..
1z izhodisc¢ne tocke algoritem izbere naklju¢no sosednjo tocko in za novo tocko izracuna
posteriorno verjetnost P,. V primeru, da ima nova tocka enako ali vi§jo vrednost P (P, =
P.), se algoritem premakne nanjo, sicer pa ne. Sledi izbira naslednje sosednje tocke.
Algoritem se premika po pokrajini priorne verjetnosti in jo primerja z empiricnim podatki,
rezultat primerjav je posteriorna verjetnost. Za vsako tocko, na katero se algoritem
premakne, zabelezi vrednosti vseh parametrov. Na tak nacin doloc¢a tocke v prostoru
(Slika 14.11.B), razporeditev tock vzdolz izbranega gradienta oz. parametra prikazemo z
grafom gostote porazdelitve (Slika 14.11.C).

Primerjanje vrednosti P; med sedanjo in prihodnjo tocko se ponavlja (lahko vec¢ milijon
krat) in pravimo, da algoritem vzorci porazdelitev po pokrajini verjetnosti. Algoritem
napreduje po pokrajini, dokler se visa vrednost posteriorne vetjetnosti P. V Zargonu
pravimo, da je pokrajina verjetnosti hribovita in ko algoritem pride na vrh hriba, doseze
maksimum in se ustavi. Tezava, ki se pri tem pojavi, je zaustavitev na lokalnem vrhu.
Dejansko ne vemo, ali je algoritem nasel najboljSo mozno resitev ali je obtical na lokalni
vzpetini. Optimalna resitev je tak$na kombinacija parametrov, ki najbolje opise
filogenetsko rekonstrukcijo, to informacijo pridobimo z vzorcenjem celotne pokrajine
verjetnosti. Za resitev obticanega algoritma na lokalnem maksimumu je razvitih nekaj
metod, v filogeniji najpogosteje uporabimo Metropolis vzorcenje.

Slika 14.11 Shematski prikaz Bayesovega sklepanja. A
Pokrajina verjetnosti oz. prostor parametrov, po
C kateri MCMC vzoréi priorno verjetnost. Pokrajina
ima tri vrhove, od tega dva lokalna. B Tocke na

08

0,6 pokrajini verjetnosti, na katere se je algoritem
Po,4 premaknil in izvedel vzorlenje, veCja gostota tock
pomeni zgostitev vi§jih postetiornih vrednosti. C

0.2 Porazdelitev gostote posteriorne verjetnosti, na x osi

0 je gradient parametrov 0 in na y osi je posteriorna

0 02 0.4 0 06 0.8 1 verjetnost P. Optimalne vrednosti parametrov so

znotraj razpona vrednosti parametrov 6 od 0,7 do 0,8.
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14.4.3 Metropolis Monte Carlo z markovskimi verigami

V filogenetsko rekonstrukcijo na poravnanih nukleotidnih zaporedjih po navadi vklju¢imo
vec taksonov in vec parametrov. Mnozica podatkov z vrednostmi parametrov pomeni vec
milijonov moznih kombinacij, med katerimi moramo poiskati najugodnejse. Numericno
iskanje najugodnejse kombinacije parametrov v multidimenzionalnem prostoru poteka z
metodo markovskih verig. Zanjo smo v predhodnem poglavju zapisali, da lahko obtici na
lokalnem vrhu. Resitev navedenega problema je v hkratnem zagonu ve¢ markovskih verig,
metoda s simultanimi verigami se imenuje Metropolis Monte Carlo z markovskimi
verigami MCMCMUC (ang. Metropolis-coupled Monte Carlo Markov Chain). Algoritem
deluje na nacin, da ena MCMC izvaja vzorcenje v normalnem postopku (opisano v
predhodnem poglavju 14.4.2), to je t.i. »hladna veriga«. Preostale verige se po pokrajini
pomikajo s pospeseno hitrostjo (hitrost algoritma lahko definiramo), in to so t.i. »vroce
verige«. Na vsake toliko korakov se vroca veriga zamenja s hladno verigo. Po tem
algoritmu hladna veriga lahko obisce ve¢ oddaljenih tock in izvede ve¢ vzorcenj. Obenem
je to pristop, da hladna veriga ne obtici na lokalnem vrhu in da katera od verig obisce tudi

PRVERY

algorithm 2023).

Dodatni ukrep za preprecitev zastoja markovske verige na lokalnem vrhu je t.i. »zaziganje
zacetnih tock. Z drugimi besedami, zavrzemo prvih nekaj sto ali tiso¢ meritev. To pomeni,
da bo priblizno 1.000 zaZzganih vzorcéenj odpravilo vpliv zacetnih meritev oz. zacetnega
lokalnega maksimuma. Nadaljnje izbrane vrednosti parametrov ohranimo.

Rezultat Bayesovega sklepanja je razpon vrednosti parametrov, znotraj katerega je najvisja
verjetnost za topologijo filogenetskega drevesa in za dolzino njegovih vej.

Primer Bayesovega sklepanja s filogenetsko rekonstrukcijo med belonogimi mismi je
predstavljen v Primeru 14.5.

14.5 Filogenetska drevesa

Filogenetsko drevo je graf v obliki drevesa (Sliki 14.12 in 14.15), s katerim ponazorimo
hipotezo o evolucijskih odnosih med predniki in njthovimi potomci, ki so privedli do
razvoja danes zivecih ali Zze izumtlih taksonov. Topologija drevesa je vzorec razvejanosti
in predstavlja rekonstrukcijo evolucijskih odnosov. V koreninjenem (ang. Rooted Tree)
filogenetskem drevesu korenino predstavlja zadnji skupni prednik obravnavanih
taksonov (Slika 14.15.B). V primeru, kadar zadnji skupni prednik ni znan, zgradimo
nekoreninjeno drevo (ang. Unrooted Tree) (Slika 14.15.A). Evolucijski dogodki
predstavljajo notranje razvejitve (ang. Internal Nodes) in pomenijo divergenco
hipoteti¢nega predniskega taksona (kladogeneza), ko iz njega nastaneta dva nova taksona
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— evolucijska potomca. Zunanje razvejitve (ang. External Nodes, sin. Terminal Nodes,
Tips) predstavljajo dejanske taksone, ki so predmet obravnave. Razvejitve so med seboj
povezana z vejami (ang. Branch, sin. Edge). Notranje veje povezujejo notranje razvejitve,
zunanja razvejitev je povezano z zunanjo vejo. Listi (ang. Leaf) na vrhu filogenetskega
drevesa so imena predstavnikov obravnavanih taksonov. (Opomba. Nekateri avtorji
enacijo zunanje razvejitve in liste). Stevilo notranjih razvejitev in tevilo vej je povezano s
stevilom zunanjih razvejitev oz. s Stevilom listov IN in se razlikuje med nekoreninjenim in
koreninjenim drevesom. Vsako posamezno vejo lahko oznacimo, kot je predstavljeno na
Slikah 14.12.A, B in C in za vsako izracunamo dolzino vej, kar je predstavljeno pri
posamezni metodi gradnje drevesa. Za nekoreninjeno drevo velja:

St.vej = 2N — 3in
St.notranjih razvejitev = N — 2.

V koreninjenem drevesu se Stevilo vej in razvejitev izracuna:

St.vej = 2N — 2in
St.notranjih razvejitev = N — 1 .

a b ¢ d«——1Lst—>a b ¢ d
3 { *—— zunana_" |2 4 |5
Zunanja razvejitev
veja
J 3 k\ Notranja/
Notranja _» razvejitev 3 6

veja
B e Korenina B C

Slika 14.12 Filogenetsko drevo. Topologija drevesa prikazuje filogenetske odnose med §titimi listi, to so
taksoni 2, b, ¢, in d, ki se nahajajo na zunanjih razvejitvah in so oznaceni s polnimi krogi. Razvejitve so
med seboj povezane z vejami, ki so oznacena s §tevilko (1, 2, 3, 4, 5 in 6) in so predstavljene s polno
crto. Veje, ki povezujejo notranje razvejitve, so notranje (veja 3 in 6), zunanje veje povezujejo zunanje in
notranje razvejitve (veje 1, 2, 4 in 5). Notranja razvejitev predstavlja dihotomno razvejitev v dva taksona
in je oznaCeno s praznim krogom. Korenina je zadnji skupni prednik. A Nekoreninjeno drevo. B
Koreninjeno drevo, v obliki obrnjene piramide. C Koreninjeno drevo, v obliki pravokotnika. Drevesi B
in C sta vsebinsko identi¢ni.

Na voljo so razlicni postopki za gradnjo filogenetskih dreves. Predstavljamo nekaj
najpogosteje uporabljenih pristopov v raziskavah filogenetskih odnosov. Alternativni
pristopi h gradniji in k razumevanju dreves so nanizani v nadaljevanju.

Algoritmicno vs. iskanje. Filogenetsko drevo lahko gradimo po dveh pristopih: prvi je
algoritmicen (ang. Algorithmic Methods) in drugi je diskretni z iskanjem drevesa (ang.
Tree-searching Methods). Vhodni podatki so bodisi morfoloski znaki bodisi poravnana
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nukleotidna zaporedja — na znakih temeljece metode. Znake oblikujemo v pravokotno
matriko OTU x znaki.

Algoritmicen pristop se pricne z izbiro substitucijskega modela, s katerim najbolje
opisemo variabilnost v sestavi nukleotidnega zaporedja (glej poglavie 14.1). Stevilo
parametrov in njihove vrednosti vkljucimo v gradnjo drevesa. Algoritmicen pristop
omogoca gradnjo drevesa po dveh osnovnih poteh, vsaka od njiju ima vec razlicic;
omenjamo samo dve osnovni metodi: 1. pot, ki temelji na razdaljah, in 2. pot, ki temelji
na verjetnosti. Na razdaljah temelje¢i pristop v substitucijskem modelu izracuna
genetske razdalje med vsemi pari OTU. Razdalje so oblikovane v simetricno matriko, v
gradnjo drevesa jih vpeljemo z metodo zdruZevanja sosedov NJ ali z UPGMA metodo
(metodi sta predstavljeni v Poglavju 13). Na verjetnosti temeljeCi pristop uporabi
substitucijski model za izracun verjetnosti posameznih razvejitev in celotne topologije
drevesa. Ta pristop vkljucuje metoda najvecjega verjetja in metoda Bayesovega

sklepanja (Slika 14.13).

UPGMA ML

%él@&@

e As f'(’f

Verjetje
Zdnr:'illa'\f%ﬁje Zdruzevanje " Posteriorna verjetnost
JoliZ)! povpre&nih P(AIB)
Razdalje Verjetnost
d, P

L]

Varénost

T=5b, Substitucijski model

evolucije

oTu1 ATACTGATATICTTGGCAGCA - - - [TTCCG|- - AGTAACT]-[CCTCAA|- CCGGGAGTT|
oTu2 ATACTGATATICTTGGCAGCAAC - TTCCG {AAGTAACT - CCTT AA {CCGGGAG
oTU3 - GQTACTGATATCTTGGCAGCAACTTTCCG|-[AAGTAACTICCCTT AA-|[CCGGGAG
QTU4/AC - - (TACTGATATTCTT MITCCG GTAACTCACCTT CCGGGAG

Homologna zaporedja nukleotidov

Slika 14.13 Klasifikacija metod filogenetske rekonstrukcije na nukleotidnih zaporedjih. Vhodni podatki
so homologna, poravnana in enako dolga zaporedja nukleotidov, izhodni rezultat je filogenetska
rekonstrukcija v obliki dendrograma. Podatkovni niz so homologna in poravnana zaporedja
nukleotidov (A-adenin, C-citozin, G-gvanin, T-timin) §tirih hipoteti¢nih organizmov (OTU1, OTU2,
OTU3 in OTU4). Z modro barvo so oznaCena monomorfna mesta, z zeleno barvo polimorfna mesta in
s Crtico so oznacene vrzeli (posledica insercij ali delecij). Razlikujemo dva osnovna pristopa h gradnji
drevesa. Eden je varnost, kjer iSCemo najkrajSe drevo, to je metoda najvecje varcnosti MP. Drugi
pristop je s pomocjo substitucijskega modela evolucije. Model omogoca bodisi izracun genetskih
razdalj, na katerih temeljita metodi zdruZevanja sosedov NJ in metoda neuteZenih povprecij UPGMA,
bodisi izraCun verjetnosti, na katerih temeljita metodi najvecjega verjetja ML in Bayesovo sklepanje BI.
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Pristop z iskanjem drevesa zgradi mnozico dreves (potencialno vsa mozna drevesa),
optimalno drevo izbere na podlagi kriterija varcnosti. V pristopu iskanja optimalnega
drevesa je razvita metoda najvecje varcnosti MP.

Postopki izracuna po metodah UPGMA, NJ in MP so predstavljeni v Poglavju 13. Metoda
ML je predstavljena v poglavju 14.3 ter s Primerom 14.4 in metoda BI v poglavju 14.4 ter
s Primerom 14.5.

Koreninjeno vs. nekoreninjeno drevo. Drevo brez hipoteti¢énega zadnjega skupnega
prednika je nekoreninjeno (ang. Unrooted) in je lahko neusmerjeno ali usmerjeno. Drevo
lahko koreninimo (ang. Rooted) na dva nacina. Med obravnavane taksone vkljucimo
zunanjo skupino (ang. Outgroup), ki si z notranjimi taksoni ne deli skupnih lastnosti in
predstavlja korenino (Slika 14.14.C). Iz korenine, utemeljene na zunanji skupini, izhajata
ena zunanja veja k zunanji razvejitvi z listom (zunanja skupina) in ena notranja veja k
notranji razvejitvi. Iz preostalih notranjih razvejitev izhajajo veje k naslednjim notranjim
ali zunanjim razvejitvam (Slika 14.14.D). Nekoreninjeno filogenetsko drevo lahko
koreninimo z metodo koreninjenja v sredinski tocki (ang. Midpoint Rooting). V
neusmerjenem drevesu izracunamo razdalje med vsemi zunanjimi razvejitvami, pois¢emo
par z najdaljso razdaljo in v sredini dolo¢imo korenino (Slika 14.14.E). Graf preuredimo s
korenino na eni strani in njej nasproti so listi (Slika 14.14.F). Korenina podaja smer
evolucijskega dogajanja in drevo je usmerjeno, tok genetskih informacij pa tece od
korenine v smeri proti listom.

Topologijo drevesa lahko predstavimo grafi¢no v obliki dendrograma (Slika 14.15). Druga
moznost je predstavitev topologije drevesa v obliki Newick zapisa (ang. Newick
Format). Odnosi med taksoni so predstavljeni s pomocjo oklepajev in so loceni z vejico,
zapis se konca s podpicjem. Sestrska taksona sta znotraj oklepaju, npr:

Cluster = (a,((£,),(b,(c,(d,e)))));

Med taksoni lahko navedemo tudi dolzino vej na nacin, da za oznako taksona vstavimo
dvopicje in dodamo dolzino veje (brez presledka), taksen zapis ima potem obliko:

Cluster = (2:0.525,((2:0.707,£:0.707):0.692,(b:0.804,((e:0.931,d:0.801):0.214,¢:0.786):0.188):0.196):0.525):0;
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aedchb

% Slika 14.14 Nekoreninjeno in koreninjeno
drevo. A — nekoreninjeno in neusmerjeno
drevo; z X je oznalena sredinska tocka med

Sredlnska B najbolj oddaljenima listoma e in b; B -
tocka ((a,e),(d,(c,b))); nekoreninjeno in usmetjeno drevo in Newick
oblika zapisa; C — nekoreninjeno in

neusmerjeno drevo, z X je oznacena veja za

koreninjenje po metodi zunanje skupine,
b € @ d C Db | takson e predstavlja zunanjo skupino; D —
koreninjeno in usmerjeno drevo po metodi
Korenina ﬁ zunanje skupine in Newick oblika zapisa; E —

> nekoreninjeno in neusmetjeno drevo, z X je

C oznaCeno mesto za koreninjenje po metodi
e‘_Zunanja C (e,(a,(d,(c,b)))); D sredinske tocke, ki je na sredini med najbolj
skupina oddaljenima listoma e in b. F — koreninjeno in

a e d ¢ b | usmetjeno drevo po metodi sredinske tocke in

Newick oblika zapisa. Razlika med
) koreninjenim in nekoreninjenim usmerjenim
drevesoma je v Stevilu notranjih razvejitev,
nekoreninjeno drevo ima 3, koreninjeno ima 4

(d,(c,b))); F notranje razvejitve. Notranje razvejitve so

Korenlna oznacCena s praznimi krogi, zunanje razvejitve
sredinska tocka

z listi so oznacena s polnimi krogi.

Ultrametri¢no vs. aditivho drevo. Drevo, pri katerem so dolzine vej od korenine do
listov enaka za vse taksone, je ultrametri¢cno (ang. Ultrametric) (Slikal4.14.B).
Ultrametri¢no drevo lahko uskladimo s ¢asovno skalo, in s tem kalibritamo molekularno
uro. Drevo, pri katerem se dolzine vej od korenine do listov razlikujejo med taksoni, je
aditivno (ang. Aditive) (Slika 14.14.D). V aditivhem drevesu dolzina vej ponazarja Stevilo
mutacij in omogoca primerjave v frekvencah mutacij za posamezni takson. Oba tipa
dreves sta zgrajena hierarhi¢no in razlagata hipotezo o zaporedju cepitev filogenetskih linij.

Usmerjeno vs. neusmerjeno. Koreninjeno drevo, pri katerem korenina izhaja iz
zadnjega skupnega prednika in predstavlja hierarhijo evolucijskih dogodkov in dihotomnih
cepitev prednikov na potomece, je usmerjeno (npr. filogram) (Slika 14.14.B, D). V primeru
ultrametri¢nosti lahko drevesu priredimo casovno skalo. Nekoreninjeno drevo, pri
katerem hierarhija dogodkov ni znana, ni usmerjeno (npr. radialno drevo) (Slika 14.14.A).
Izhodiscno notranjo razvejitev neusmerjenega drevesa izberemo poljubno na enem ali
drugem koncu drevesa. 1z njega izhajajo tri veje k potomcem, od teh dve zunanji veji k
listom in ena notranja veja k sosednji notranji razvejitvi. Vsa preostale notranje razvejitve
se od veje s prednikom nadalje razvejejo v dve veji potomcev, bodisi k naslednjim
notranjim razvejitvam ali k listom (Slika 14.14.A). Izhodis¢no razvejitev nekoreninjenega,
vendar usmerjenega drevesa dolo¢imo na nacin, da poiscemo lista, med katerima je dolzina
vej najdaljsa, v sredini te razdalje dolo¢imo tocko, ki postane izhodis¢e. Graf preuredimo
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z izhodis¢em na eni strani in njemu nasproti so listi, s tem ponazorimo smer toka genetskih
informacij in drevo usmerimo (Slika 14.14.D).

Viste dreves. S filogenetskim drevesom prikazemo hipotezo o poteku evolucijskega
dogajanja. Glede na racunske postopke in vsebino, ki jo zelimo z drevesom izpostaviti,
razlikujemo vec vrst dreves.

Dendrogram (ang. Dendrogram) je skupno ime za razlicne oblike grafov v obliki drevesa.
Drevo lahko vsebuje korenino in se koncuje z listi, to so taksoni (Slika 14.15). Topologija
drevesa predstavlja hipotezo o poteku divergentnih cepitev in hierarhijo evolucijskih
dogodkov, in s tem hierarhijo med evolucijskimi predniki in potomci. Dendrogram,
zgrajen kot ultrametri¢no koreninjeno in usmerjeno drevo, lahko uskladimo s ¢asovnim
potekom dogodkov in ocenimo starost filogenetskih linij. Dolzina vej od korenine do lista
je enaka za vse taksone in vgrajena je hipoteza o enaki stopnji mutacij za vse taksone (Slika

14.15.B).

Radialno drevo (ang. Radial Tree) je aditivno in nekoreninjeno drevo, ki nima definirane
smeri evolucijskega dogajanja, saj hierarhija evolucijskih dogodkov ni znana. Drevo je
zgrajeno iz notranjih vej, ki povezujejo notranje razvejitve, in zunanjih vej, ki izhajajo iz
notranjih razvejitev, in se koncajo z listom — taksonom (Slika 14.15.A). Notranje veje
praviloma dodajamo v obliki kroZnice, iz katere izhajajo zunanje veje, zato radialno.
DolZina posamezne veje ponazarja Stevilo mutacij; topologija drevesa z razvejanostjo
ponazarja sorodnost oz. podobnost med taksoni.

Filogram (ang. Phylogram) je ultrametricno koreninjeno drevo (Slika 14.15.B). Dolzina
od korenine do lista je enaka za vse taksone, vgrajena je hipoteza o enaki stopnji mutacij
med taksoni. Topologija drevesa predstavlja hipotezo o poteku divergentnih cepitev in
hierarhijo med evolucijskimi predniki in potomci. Filogramu lahko priredimo informacijo
o ¢asovnem poteku dogodkov, in s tem kalibriramo molekularno uro.

Fenogram (ang. Phenogram) je drevo narejeno na fenetskih podatkih, ki ponazarja
tenotipsko podobnost med taksoni. Graficna predstavitev fenograma je lahko v obliki
ultrametricnega ali aditivnega drevesa, redkeje kot radialno drevo. Filogenetska informacija
fenograma je praviloma mocno omejena. Prisotnost filogenetske informacije v
morfoloskih znakih preverimo s testiranjem filogenetskega signala (glej Poglavje 14.7).

Kladogram (ang. Cladogram) je drevo, s katerim predstavimo odnose med
monofiletskimi skupinami. Na drevesu so oznacene sinapomorfije, ki so kriterij za
oblikovanje skupin. Divergentne cepitve ne predstavljajo zadnjega skupnega prednika,
ampak skupine, ki si delijo sinapomorfije po kladisticnem pristopu (Slika 14.15.C).
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Ni enoznacnega priporocila, katera metoda ali vrsta drevesa je primerna za analizo
konkretnih podatkov. Izbira drevesa in postopek gradnje sta odvisna od namena in cilja,
ki ga zasledujemo.

A " B FER D

Slika 14.15 Filogenetska drevesa. A Radialno drevo, nekoreninjeno, aditivho drevo narejeno po metodi
zdruZevanja sosedov. B Filogram, koreninjeno ultrametri¢no drevo, narejeno po metodi UPGMA. C
Kladogram z oznacenimi sinapomorfijami (rdeci pre¢niki), narejeno po metodi maksimalne varénosti.
D Nekoreninjeno aditivno drevo narejeno po metodi najvecjega verjetja.

14.6 Vrednotenje dreves

Kako dobro filogenetsko drevo povzame informacijo o medsebojnih odnosih iz izvorne
matrike, ocenimo z izra¢unom podpore posameznim razvejitvam. Za oceno uspesnosti
tilogenetske rekonstrukcije poznamo razliéne metode, tukaj predstavljamo dve metodi po
nacelu samovzorcenja, to sta metoda bootstrap in metoda jackknife. Razvejitve z
nezadostno podporo ostanejo nerazresena in izkazujejo politomijo.

Bootstrap (ang. Bootstrap, sin. kljukéeva metoda) je metoda za oceno podpore
razvejitvam v filogenetskem drevesu. Izvorno drevo primerjamo z drevesi, zgrajenimi z
naklju¢no razvrstitvijo znakov v postopku samovzorcenja. V prvi fazi algoritem iz izvorne
matrike naklju¢no izbere znak, ki postane prvi znak v samovzorceni matriki. Sledi
naslednja naklju¢na izbira znaka iz celotnega nabora in ta znak postane naslednji znak v
samovzorceni matriki. Postopek nakljucnega izbiranja znakov se ponavlja, dokler stevilo
znakov ni enako izvorni matriki. Ker je izbor znakov nakljucen, je en znak lahko izbran
vec krat, kakSen drug pa nikoli. V naslednji fazi algoritem iz posamezne samovzorcene
matrike zgradi drevo po isti metodi, kot ga ocenjujemo. Postopek samovzorcenja in
gradnje drevesa se ponovi od 500 do 1.000 krat. V tretji fazi ocenjevanja algoritem za
vsako posamezno razvejitev v izvornem drevesu izracuna delez pojavljanja v
samovzorcenih drevesih (Slika 14.16). Rezultat podpore posamezni razvejitvi je podan v
delezu; 100 % podpora izbrani razvejitvi pomeni, da so vsa samovzorcena drevesa imela
identi¢no zgrajeno razvejitev. Taksna razvejitev izkazuje maksimalno verjetnost.
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Jackknife (ang. Jackknife, sin. metoda pipca) je alternativha metoda za oceno podpore
razvejitvam v filogenetskem drevesu. Izvorno drevo primerjamo z drevesi, zgrajenimi z
naklju¢no razvrstitvijo znakov v postopku samovzorcenja. V prvi fazi algoritem iz izvorne
matrike naklju¢no izbere polovico znakov. V drugi fazi algoritem iz posamezne
samovzorcene matrike (s polovicnim naborom znakov) zgradi drevo po isti metodi, kot
ga ocenjujemo. Postopek samovzorcenja in gradnje drevesa se ponovi od 500 do 1.000
krat. V tretji fazi ocenjevanja algoritem za vsako posamezno razvejitev v izvornem drevesu
izracuna, v koliksnem delezu se pojavi v samovzorcenih drevesih. Rezultat podpore
posamezni razvejitvi je podan v delezu. 100 % podpora izbrani razvejitvi pomeni, da so
vsa samovzorcena drevesa imela identi¢no zgrajeno razvejitev. Taks$na razvejitev izkazuje
maksimalno verjetnost. Metodi bootstrap in jackknife se razlikujeta samo v prvem koraku
v nacinu samovzorcenja znakov.

Taksoni Znaki
Z, Z. Z Z
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oTu, podatki, —_—
OTU, matrika t x z
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lzvorno drevo
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Slika 14.16 Samovzorcenje pri oceni podpore filogenetske rekonstrukcije po metodi bootstrap (prirejeno
po Felsenstein 1985). Postopek poteka v treh korakih: 1. v prvem koraku algoritem generira matrike po
metodi samovzorcenja. Velikost matrik je £x z (t — takson, z — znak). 2. v drugem koraku algoritem iz
vsake samovzorCene matrike zgradi drevo. 3. v tretjem koraku algoritem za vsako izvorno razvejitev
posebej izracuna, koliko samovzorcenih dreves je imelo enako zgrajeno to razvejitev.

Drevo soglasja. Posamezna metoda filogenetske rekonstrukcije (npr. metoda maksimalne
varcnosti) lahko vrne vec dreves z enako dolzino oz. z enako varénostjo. Raziskovalec
mora med enakovrednimi resitvami izbrati optimalno drevo. Pri tem si pomagamo z
oblikovanjem drevesa soglasja (ang. Consensus Tree). Drevo soglasja ohrani razvejitve
z najve¢jo podporo. V metodi strogega soglasja (ang. Strict Consensus Tree) so
ohranjene samo razvejitve s 100 % podporo, preostale razvejitve ostanejo nerazresene in
izkazujejo politomijo. Manj konservativhe metode oblikujejo drevo soglasja po pravilu
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vecine (ang. Majority-rule Consensus Tree), v katerem dolo¢imo prag za ohranitev
razvejitve (npr. 50 % podpora). Razvejitve, ki ne dosezejo praga, ostanejo nerazresene in
izkazujejo politomijo.

Bayesova statiska

Thomas Bayes (1701-1761) je bil angleski statistik, filozof in duhovnik. Formuliral je
izrek, ki po njem nosi ime Bayesov izrek, s katerim je podal resitev problema inverzne

verjetnosti. Na podlagi predhodne verjetnosti in pogojne verjetnosti je pokazal, da lahko

izracunamo Posteriorno verjetnost.

Prakticna uporaba izreka in racunanja posteriorne verjetnosti se je zacela v petdesetih
letih dvajsetega stoletja z razvojem rac¢unalniske tehnologije.

Bayesov  pristop postaja  vse bolj uveljavljena statisticha metodologija v
znanstvenoraziskovalnem delu. Uveljavil se je predvsem pri resevanju kompleksnih in
racunsko zelo zahtevnih operacijah. Tudi pri iskanju filogenetskih odnosov in razlagi
evolucijskega dogajanja na podlagi nukleotidnega zaporedja.

~" A  PRIMER 14.4
- ‘-’ - Filogenetski odnosi med belonogimi mi$mi Apodemus —
A metoda najvecjega verjetja

Iz genske banke NCBI GeneBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) smo pridobili
nukleotidna zaporedja za gen citokrom b/ MT-CYB, za Sest vrst belonogih misi: .Apodermus
agrarius, Apodemus  epimelas, Apodemus  flavicollis, Apodemus ~ sylvaticus, Apodemus microps,
Apodemus alpicola (Preglednica 14.6). Nukleotidna zaporedja smo prenesli v program
MEGA 11 in jih poravnali z rutino MUSCLE, po poravnavi in rezanju zacetnih in konénih
elementov je ostalo 1.009 nukleotidnih mest. Opisna statistika z lastnostmi poravnavi

zaporedij je predstavljena v Preglednici 14.7. Nukleotidi niso enakomerno zastopani, saj
med purini prevladuje adenin (povprecna frekvenca 31,1 %), med pirimidini pa timin
(povprecna frekvenca 29,4 %) (Preglednica 14.7). Primerjave parov mest med zaporedji
izkazuje prevladujoco frekvenco homonomnih parov (AA = 284, TT = 246, CC = 225 in

GG = 117), druge kombinacije parov so bistveno redkeje zastopane (Preglednica 14.7).

Evolucijske odnose med belonogimi miSmi smo predstavili po dveh algoritmicnih
metodah, najprej z genetskimi razdaljami in nato tudi s substitucijskim modelom. V prvem
metodoloskem pristopu smo poravnana zaporedja vkljucili v izracun Jukes-Cantotjeve
razdalje (Preglednica 14.9), povprecna JC = 0,15. V izracun in izdelavo topologije drevesa
po metodi zdruzevanja sosedov smo vkljucili JC razdalje (Slika 14.17.A).
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Preglednica 14.6 Informacije o pridobljenih nukleotidnih zaporedjih za gen MT-CYB za Sest vrst rodu
Apodemus

Pristopna  DolZina
Stevilka bp

Haplotip

Darvish J., Mohammadi Z., Ghorbani F., Mahmoudi
A., Dubey S. Phylogenetic relationships of Apodenus
Kaup, 1829 (Rodentia: Muridae) species in the eastern
Mediterranean inferred from mitochondrial DNA,
with emphasis on Iranian species. J. Mammal. Evol. 22,
583-595 (2015).

Wang C.Q., Gao J.H., Li M., Guo W.P.,, Lu M.Q,,
Wang W., Hu M.X,, Li M.H., Yang J., Liang H.J., Tian
X.F., Holmes E.C.,, Zhang Y.Z. Co-circulation of
Hantaan, Kenkeme, and Khabarovsk Hantaviruses in
Bolshoy Ussuriysky Island, China. Virus Res. 191, 51-
58 (2014).

Michaux J.R., Libois R., Paradis E., Filippucci M.G.
Phylogeographic  history of the yellow-necked
JRM-219 AJ605631 1144 tieldmouse (Apodemus flavicollis) in Europe and in the
Near and Middle East. Mol. Phylogenet Evol 32 (3),
788-798 (2004).

Suzuki H., Tsuchiya K., Takezaki N. A molecular
Apodenus phylogenetic framework for the Ryukyu endemic
Sylaticus AB033695 | AB033695.1 1140 rodents Tokudaia osimensis and Diplothrix legata. Mol.
Phylogenet Evol 15 (1), 15-24 (2000).

Martin Y., Gerlach G., Schlotterer C., Meyer A.
A{Dodeﬁzm AF159393.1 1144 Molecular phylogeny of European muroid rodents
microps based on complete cytochrome b sequences. Mol
Phylogenet Evol 16 (1), 37-47 (2000).

Serizawa K., Suzuki H., Tsuchiya K. A phylogenetic
Ap‘odeﬁzm HS596 AB032854.1 1140 Vie\-V on species radiation .in Apodemus inferre.d from
alpicola variation of nuclear and mitochondrial genes. Biochem
Genet 38 (1-2), 27-40 (2000).

Apodemns

. Hap29 KR0031081 1076
epimelas

Apodemus Fuyuan-

agratius Aa-145 KJ857286 1144

Apodemns
Sflavicollls

V drugem metodoloskem pristopu smo najprej s testom razmerja verjetij razvrstili
substitucijske modele glede na izgubo informacije. Model z najmanjSo izgubo je bil
GTR+I, prvih pet najboljsih modelov je predstavljenih v Preglednici 14.8. V izracun in
izdelavo drevesa najvecjega verjetja smo vkljucili parametre iz substitucijskega modela

GTR+I (Slika 14.17.B).

Oba metodoloska postopka smo izvedli v programu MEGA 11 (Tamura in sod. 2021).

Preglednica 14.7 DeleZi nukleotidov pri mitohondrijskem genu citoktom b pri $estih vrstah rodu
Apodemus; skupno Stevilo poravnanih nukleotidnih mest in povpre¢ne vrednosti

Oznaka Vista / Nukleotid T C A G Total
APOEPIL | Apodemus epimelas 2951 26,9 | 31,6 | 12,0 | 1009
APOAGR | Apodemns agrarins 294 1 27,71298 | 13,1 | 1009
APOSYL | Apodemus sylvaticus 30,7 | 26,3 | 30,6 | 124 | 1009
APOFLA | Apodemus flavicollis 291|273 31,2124 | 1009
APOMIC | Apodenns microps 288 [ 27,2 | 31,8 | 12,2 | 1009

APOALP | Apodemus alpicola 28,7 |1 27,5 | 31,2 | 12,6 | 1009
I T, 0 [ 71 511 [124] 1009
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14.7 Frekvence
parov in metrika mutacij med
zaporedji belonogih
mis§i Apodemus. Povpredja so
podana za vseh Sest zaporedij
in 1.009 mest; ii = identi¢ni
pari, si = tranzicijski pari, sv =

Preglednica

Sestimi

Preglednica 14.8 Razporeditev substitucijskih modelov glede na
najniZjo vrednost verjetja InLL v prileganju modelov k podatkom;

transverzijski pari, R = si/sv

stevilo parametrov v modelu ter vrednosti BIC in AICc

Metrika Povprecje Model Parametri BIC AICc InL.
1 872 GTR+I 18 6481,5 6360,9 -3162,4
si 90 GTR+G+1 19 6484.,8 63574 -3159,7
sV 47 TNI3+G 15 6500,7 6400,1 -3185,0
R 1,92 TN93+G+1 16 6509,3 6402,1 -3185,0
TT 246 TN93+1 15 6513,7 6413,2 -3191,6
TC 35
TA 12
TG 0 . . . . .
CT 40 Izris filogenetskih dreves po dveh razlicnih postopkih (na
cC 225 podlagi genetskih razdalj in substitucijskega modela) vrne
CA 8 " o5 . : . .
G 1 identi¢no topologijo (Slika 14.17). Obe drevesi razvrstita
AT 12 vrste belonogih misi v dve skupini, ki ustrezata trem
AC 12 podrodovom. Prvo skupino sestavljata podrod Karstomys z
AA 284 . : .
e - Apodemus epimelas in podrod Apodemus z Apodemus agrarius.
GT 1 Drugo skupino sestavljajo vrste podrodu Sylvaemus s stirimi
gi g vestami: Apodemus sylvaticus, Apodemus alpicola, Apodenins
GG 17 microps 10 _Apodenius flavicollis.
5% APOSYL = rrostt
0.02
0.05 100% APOALP
- APOALP
- 06 P—— 100% APOMIC
0.07 APOELA APOFLA
2% APOEPI o
100°/:
0.01 APOAGR
¢ APOAGR
A B

Slika 14.17 Evolucijski odnosi med Sestimi vrstami rodu Apodemus. A Filogenetsko drevo, zgrajeno na
Jukes-Cantorjevih razdaljah po metodi zdruZevanja sosedov, vrednost ob veji podaja njeno dolZino. B
Filogenetsko drevo, zgrajeno po modelu GTR+I in z metodo najvecjega verjetja. Merilna skala je v
enotah Stevila substitucij. Vrednosti ob razvejitvah podajajo podporo izkazano z bootstrap testiranjem s

500 ponovitvami.
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Preglednica 14.9 Jukes-Cantorjeve razdalje med Sestimi vrstami rodu Apodemus (razlaga oznak za vrste
je v Preglednici 14.7)

APOEPI APOAGR

APOSYL APOFLA

APOMIC APOALP

APOEPI 0

APOAGR [RYEY 0

APOSYL 0,1807 0,1782 0

APOFLA 0,1667 0,1754 0,1260 0

APOMIC ity 0,1830 0,1354 0,1062 0
APOALP 0,1742 0,1606 0,1295 0,0882 0,1085

I -

PRIMER 14.5

Filogenetski odnosi med belonogimi mi$mi Apodemus —
Bayesovo sklepanje

LY L “
¥

Bayesovo sklepanje temelji na posteriorni verjetnosti in je alternativa metodi najvecjega
verjetja, predstavljeni v Primeru 14.4. Tudi v tem primeru smo analizirali filogenetske
odnose med Sestimi vrstami belonogth misi rodu Apodemmus. Pricakovani rezultat je
topologija filogenetskega drevesa in dolzina njegovih vej. Izracun Bayesovega sklepanja
poteka v vec¢ korakih, ki jih izvajamo z razlicnimi programi. Zato so v nadaljevanju

predstavljeni koraki, programi s katerimi so izvedeni, in oblika racunalniskega zapisa.
1. Korak: zaporedja, program MEGA in NEXUS oblika

Poravnana nukleotidna zaporedja mitohondrijskega gena MT-CYB so identi¢na kot v
metodi najvecjega verjetja in navedena v Preglednici 14.6. Zaporedja smo prenesli v
program MEGA 11 (Tamura in sod. 2021) in jih poravnali z rutino MUSCLE. Po
poravnavi ter rezanju zacetnih in koncnih elementov je ostalo 1.009 nukleotidnih mest,
zapis smo shranili v NEXUS oblika (Slika 14.18).

#NEXUS
[ TITLE Phylogenetic Analysis]
BEGIN TAXA;
DIMENSIONS NTAX=6;
TAXLABELS
APOEPI
APOAGR
APOFLA
APOSYL
APOMIC
APOALP
END;
BEGIN CHARACTERS;
DIMENSIONS NCHAR=1009;

MATF;;MAT MISSING=? GAP=- MATCHCHAR=, datatype=nucleotide; Slika 14.18 NEXUS Oblika Zapisa 7 1‘009

APQEP|  AAAACACATCCATTAATAAAAATTATTAATCACTC/ /CCTAACTTGAATTGGCGGCCAACC
APOAGR AAAACTCACCCCCTATTTAAAATCATTAACCATTC/ /CCTTACCTGAATCGGCGGACAACC
APOFLA  AAAACACACCCACTACTAAAAATTATCAATCACTC/ /TCTATCATGAATCGGAGGCCAACC
APOSYL AAAACACACCCCCTACTAAAAATTATTAATCACTC/ /CCTAACTTGAATTGGAGGTCAACC
APOMIC  AAAACACACCCATTATTAAAAATTATTAACCACTC/ /CCTAACTTGAATTGGAGGTCAACC
APOALP  AAAACACACCCACTACTAAAAATTATTAACCACTC/ /TCTAACCTGAATCGGAGGTCAACC

nukleotidnimi zaporedji za 6 vrst; zapis sestavljata
blok z imeni taksonov (oznake vrst so razloZene v
Preglednici 14.7) in blok s podatki (navedeni so

= samo zacetni in konéni nukleotidi).
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2. Korak: substitucijski model in MCMC, program BEAUti in XML oblika

NEXUS zapis smo uvozili v program BEAUt (Bayesian Evolutionary Analysis Utility,
v1.10.4) (Drummond in sod. 2018a). V tem koraku izberemo parametre filogenetskega
modela: 1. substitucijski model je GTR+I (model smo izbrali ze v Primeru 14.4
Preglednica 14.8). 2. strukturne lastnosti evolucijskega drevesa, izbrali smo koreninjeno
drevo po Yule-vem enostavnem nicelnem modelu speciacije. 3. vrednosti markovske
verige Monte Carlo MCMC algoritma (Markov Chain Monte Catlo), izbrali smo
10.000.000 vzorcenj z metodo Metropolis in zazig prvih 1.000 vzorcenj. Parametre modela
smo shranili v datoteko oblike .XML.

3. Korak: vzorCenje pokrajine verje