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Abstrakt  

Tato bakalářská práce se zaměřuje na specifika výzkumu populační konektivity a genetické 

izolace mořských savců, s důrazem na kytovce. Práce je rozdělena do tří částí. V první části 

jsou představeny metody a přístupy v krajinné genetice a genetice mořské krajiny. Druhá část 

se zabývá environmentálními faktory ovlivňujícími genetickou strukturu populací kytovců, 

jako jsou geografické bariéry, teplota vody, chování, nebo bariéry vytvořené lidmi. Poslední 

část se věnuje způsobům ochrany kytovců a aplikaci výzkumu konektivity populací. Cílem 

práce je přiblížit problematiku fylogeografie mořských savců, zejména kytovců, a ukázat 

význam ochrany těchto ohrožených druhů v současném světě. 

Klíčová slova: Genový tok, krajinná genetika, mořská genetika, isolation by distance, isolation 

by resistance, isolation by adaptation 

 

Abstract 

This bachelor thesis focuses on the specifics of research in the field of population 

connectivity and genetic isolation of marine mammals, with an emphasis on cetaceans. The 

thesis is divided into three parts. The first part introduces the methods and approaches in 

landscape genetics and seascape genetics. The second part deals with environmental factors 

influencing the genetic structure of cetacean populations, such as geographic barriers, water 

temperature, behaviour, or human-created barriers. The last part addresses the ways of 

protecting cetaceans and the application of population connectivity research in the areas where 

cetaceans reside. The aim of the thesis is to present the issue of phylogeography of marine 

mammals, particularly cetaceans, and to demonstrate the significance of protecting these 

endangered species in the contemporary world. 

Key words: Gene flow, landscape genetics, seascape genetics, isolation by distance, isolation 

by resistance, isolation by adaptation 
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Úvod 

Mořské organismy, schopné transportu na dlouhé vzdálenosti, mají velké areály a často 

kosmopolitní výskyt, který je umožněn systémem mořských proudů a propojeností všech 

oceánů (Costello et al., 2017). Propojenost jednotlivých částí světového oceánu je kritická pro 

zachování jeho biodiverzity a z toho důvodu se zkoumá populační izolace a konektivita 

jednotlivých druhů. To, jak je krajina průchozí se u každého druhu, kvůli rozdílné biologii 

a ekologii, liší, a tak je nutné každý druh zkoumat zvlášť.  

Prostředí, ve kterém mořské organismy žijí, je lidským výzkumníkům vzdálené a jen 

obtížně přístupné. Metody, kterými můžeme získat informace o jejich životě, aniž bychom byli 

jeho přímými svědky, jsou proto pro výzkum mořských živočichů nezbytné. Jedním z vodítek, 

které nám může prozradit důležité informace o biologii a ekologii zkoumaných druhů je právě 

konektivita a krajinná genetika, kterou se bude tato práce zabývat.  

 Výzkum mořských savců je specifický v mnoha ohledech. Mořští savci jsou K stratégové, 

jejich populační hustoty jsou velice nízké a životy jedinců desítky let dlouhé. Délka jedné 

generace se obvykle pohybuje v závislosti na druhu od deseti do dvaceti let (Taylor et al., 2007). 

Některé druhy za potravou migrují dlouhé vzdálenosti, jiné se potápí do ohromných hloubek. 

Kvůli jejich rozměrům a nárokům na prostor je obvykle nemožné provádět na nich experimenty 

v laboratoři. Pozorování v přírodě je obtížné, jelikož se většinu života nachází pod hladinou. 

Pokud se vynoří nad hladinu, je zpravidla viditelná jen část těla. Z tohoto důvodu existují 

metody, díky kterým lze rozeznávat jednotlivé druhy, či jedince, aniž by bylo nutné spatřit celé 

jejich tělo. Rozpoznávání jedinců je umožněno například pomocí rozdílů v tvaru hřbetních 

ploutví nebo podle jizev vznikajících při soubojích (Katona & Whitehead, 1981). V neposlední 

řadě mohou při výzkumu v terénu nastat problémy etické, jelikož kytovci patří mezi 

nejinteligentnější savce (Chinea, 2017). V mnoha zemích světa je lov kytovců zakázán a jejich 

výzkum podléhá přísným regulacím (Burchfield, 2008).  

Abychom mohli kytovce efektivně chránit, musíme znát velké množství informací nejen 

o jejich ekologii, ale hlavně o jejich demografii, biogeografii a genetice. Cílem práce je shrnout, 

jaké metody se využívají pro měření konektivity a izolace populací vysoce mobilních savců se 

zaměřením na specifika savců žijících ve vodním prostředí (zejména kytovců). 
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Měření konektivity 

Konektivita 

Konektivita je důležitý pojem v populační a krajinné ekologii. Dala by se definovat jako 

„Míra, s jakou prostředí usnadňuje, nebo brání pohybu mezi zdroji“ (Taylor et al., 1993) 

Vychází z myšlenky, že kromě rozložení zdrojů v krajině je pro ekologii populací důležitý 

i pohyb mezi jednotlivými zdroji (Taylor et al., 1993). Se zavedením pojmu byla vyvrácená 

původní představa, že rozložení populací je ovlivněno pouze rozmístěním zdrojů v krajině. 

(Dunning et al., 1992)   

Obecně lze rozlišit dva základní typy konektivity (Burel & Kindlmann, 2008). První typ se 

nazývá strukturní a vychází zejména z Euklidovských vzdáleností v krajině, bez ohledu na 

chování organismů žijících v ní. Dále existuje funkční konektivita, která již bere ohled na 

chování organismů v reakci na heterogenitu krajiny. S postupem času se definice pojmu 

konektivita rozšířila, a kromě pohybu jedinců nebo celých populací v prostoru se stále více 

zkoumá pohyb jednotlivých genů (Kool et al., 2013). Fenoménu, při kterém si jednotlivé 

populace vzájemně vyměňují geny, se říká genový tok.  

Genový tok  

Evoluce je podmíněna genetickou variabilitou a změnou frekvencí alel v populaci. Tyto 

změny se realizují zejména vznikem nových alel (mutacemi) a změnami jejich frekvencí, např. 

selekcí, driftem, nebo migrací. Pod pojmem genový tok se rozumí disperze genů a jejich alel 

mezi jednotlivými populacemi. Tento přístup je průlomový zejména v populacích, kde je 

obtížné, nebo nemožné sledovat pohyby jedinců v krajině (Hedgecock et al., 2007). Pro měření 

genového toku se využívají různé genetické markery. U populací s vysokou hladinou genového 

toku se využívají hlavně jednonukleotidové polymorfismy, jejichž využívání je v poslední době 

na vzestupu. Další používané markery jsou mikrosatelity, mitochondriální DNA a alloenzymy 

(Selkoe et al., 2016). 

Pro ochranu přírody a krajiny je důležité zajistit její konektivitu. Zejména kvůli velkým 

a vysoce pohyblivým organismům, které vyžadují pro svůj život velká území. Vlády, 

organizace pro ochranu přírody a regionální samosprávy proto při plánování projektů, které by 

mohly narušit provázanost krajiny, využívají mapy ekologické konektivity (Beier et al., 2011). 

Mapy ekologické konektivity pomáhají určit, která území jsou pro ochranu přírody důležitá 
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a umožňují tak chránit přírodu efektivně. Na sestavování map konektivity krajiny v dnešní době 

existují různé programy. 

Circuitscape je open source program určený pro modelování konektivity v heterogenním 

prostředí napsaný v programovacím jazyce Julia. Vychází z teorie elektrických obvodů, která 

využívá paralely mezi způsobem šíření elektronů po vodiči a migrací organismů po krajině 

(web vývojáře, 2017). Tento pohyb může probíhat všemi směry (McRae et al., 2008), ale naráží 

na různou míru odporu (McRae, 2006). Circuitscape umožňuje modelovat nejen šíření 

organismů (viz obrázek 1), ale například i šíření požárů, nebo infekčních onemocnění (Gray & 

Dickson, 2015;Tatem et al., 2012). Stejný model využívá software Omniscape.jl, který 

umožňuje měřit celkový průtok proudu krajinou nebo předpovědět, jak by průtok vypadal, 

kdyby nebyl omezován odporem krajiny (stránky vývojáře). Alternativou těmto programům 

mohou být některé uživateli naprogramované balíčky pro programovací jazyk R (Příklad). Pro 

získání údajů o provázanosti krajiny pro jednotlivé druhy je nutné spojit ekologické vlastnosti 

daného druhu s populačně genetickými údaji. K tomuto propojení slouží několik 

matematických modelů.  

 

Obrázek 1: Příklad využití programu Curcuitscape pro mapování konektivity stanovišť 

tygra (Panthera tigris) ve střední Indii. Převzato z (Dutta et al., 2016) 
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Isolation by distance 

Nejstarší z nich je model Isolation by distance (IBD). Existují dvě různá pojetí tohoto 

fenoménu (Ishida, 2009). První bylo představeno americkým genetikem Sewallem Wrightem. 

Tento model vychází z jednoduché populace rozdělené na několik panmiktických subpopulací 

(jinak také ostrovů), mezi kterými migrují náhodně vybraní jedinci. Předpokládá, že populace 

žijící blíž k sobě budou mít větší pravděpodobnost být navzájem příbuzné, a tudíž i geneticky 

podobné. To je způsobeno tím, že při zvýšené vzdálenosti klesá pravděpodobnost migrace, 

která zajišťuje homogenizaci subpopulací a tím roste vliv genetického driftu, který subpopulace 

diversifikuje (Wright S, 1943). Wrightův přístup k IBD je tedy spíš ekologický, protože se 

zabývá migrujícími jedinci. Tento model je poměrně spolehlivý například u rostlin, které mají 

omezenou schopnost migrovat, avšak u vysoce pohyblivých živočichů může vést k častým 

falešně pozitivním výsledkům (Meirmans, 2012). 

S druhým přístupem přišel francouzský matematik Gustave Malécot. Malécotův model 

zkoumá, jaká je pravděpodobnost, že dva jedinci budou mít v náhodně vybraných 

chromozomech dva stejné lokusy. Se zvyšující se vzdáleností vybraných lokusů klesá 

pravděpodobnost, že jsou zděděné od stejného předka (Malécot, 1972). Tento přístup byl 

v minulosti značně kritizován a označen za  „irelevantní pro biologii“ (Felsenstein, 1975). Dnes 

je víceméně zapomenut (Ishida, 2009). 

Isolation by resistance 

Nerealističnost modelu IBD se snaží řešit model Isolation by resistence (IBR) navržený 

elektroinženýrem a ochranářem přírody Brianem MacRaem. Předpokládá, že se organismy 

nešíří krajinou rovnoměrně, ale že v různých směrech klade prostředí různý odpor. Pro 

sestavení modelu odporu krajiny se mapa převede do rastrového zobrazení, jednotlivé pixely 

představují rezistory s různou hladinou odporu. Genový tok probíhá přes všechny řetězce 

rezistorů, které vedou z výchozího bodu do cílového. Nezahrnuje tak pouze nejkratší cestu, jako 

je tomu v případě IBD, nebo cestu s nejnižším odporem jako u least cost path. Migrace tak 

může být v některých směrech omezena a geograficky vzdálenější populace mohou být 

paradoxně příbuznější než ty bližší. (McRae, 2006) Tento model je dnes ve studiích týkajících 

se ochrany přírody využíván zejména v Severní Americe a Západní Evropě. (Dickson et al., 

2019) Na rozdíl od ostatních modelů totiž umožňuje zjistit, jaké bariéry v krajině je nutné 

odstranit, aby se snížil odpor krajiny, nebo naopak jaké koridory zachovat, aby se konektivita 

v krajině nesnižovala. (McRae et al., 2012) 
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Obrázek 2: Krajina, ve které se vyskytuje hypotetický zkoumaný druh. Šedou barvou je 

znázorněné území, kterým se mohou jedinci pohybovat. Plné čáry znázorňují Euklidovskou 

vzdálenost dvou populací, přerušované čáry potom least cost path. Odpor krajiny je znázorněn 

sítí bodů propojených rezistory. Výsledný odpor krajiny mezi bodem A a B zahrnuje odpor všech 

možných cest. Převzato z McRae, 2006 

 Isolation by adaptation 

Kromě migrace a driftu může mít na diversifikaci subpopulací důležitý vliv i selekce (Mayr, 

1947). V reakci na odlišné podmínky v nově osídleném prostředí se mohou pod vlivem selekce 

hromadit mutace, které mají vliv na fenotyp (Orsini et al., 2013). Tyto rychle zafixované mutace 

mohou způsobit genetickou izolaci nově vzniklé subpopulace, protože migranti nemusí být 

kvůli nedostatečné adaptaci na lokální podmínky schopni uspět (Ellner et al., 2011). 

Významnou roli může hrát také pohlavní výběr. Při výzkumu strašilek (Timema cristinae) Nosil 

et al., (2003) prokázali, že samice se odmítají pářit se samci adaptovanými na jinou hostitelskou 

rostlinu. Tím opět vzroste vliv genetického driftu, který izolovanou populaci diversifikuje od 

ostatních. Tohoto jevu využívá model Isolation by adaptation (IBA). Tento fenomén má velmi 

výrazný vliv na omezení genového toku a speciaci, protože mutace s vlivem na fenotyp se fixují 

rychleji než mutace, které na fenotyp vliv nemají (Orsini et al., 2013). Nejlépe vysvětlujícím 

modelem byl IBA například u lindušek (Anthus berthelotii) postupně kolonizujících jednotlivé 

ostrovy Makaronésie (Spurgin et al., 2014). 

Podobný fenomén z opačné perspektivy popisuje model Isolation by Environment (IBE). 

„IBE je definována jako vzorec, ve kterém se genetická diferenciace zvyšuje s rozdíly v 
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prostředí, nezávisle na geografické vzdálenosti“ (Bradburd & Wang, 2014). Prostředí se může 

lišit v různých faktorech, a to jak spojitých, jako je například teplota, hloubka vody, nebo 

salinita, tak diskrétních, jako je typ podloží. Velká část faktorů má však tendenci korelovat 

i s geografickou vzdáleností, a tak je nutné je brát spíše jako další rozměr vlastností krajiny (viz 

obrázek 4) (Bradburd & Wang, 2014). 

 

Obrázek 3: Procesy, kterými může vzniknout populační struktura IBE. (1) Selekce proti 

kolonizaci (2) Pohlavní výběr ze strany původní populace (3) Snížená fitness hybridních 

potomků (4) Rozdílný fenotyp vede k odlišným preferencím prostředí. Převzato z Wang & 

Bradburd, 2014. 

 

Obrázek 4: Soubor simulovaných dat. Genetická vzdálenost populací se zvyšuje jak s 

geografickou, tak s environmentální vzdáleností. Body představují genetickou vzdálenost mezi 

párem populací vynesenou proti geografické (Geo. Dist.) a environmentální (Env. Dist.) 

vzdálenosti. Environmentální vzdálenost je dále na jednotlivých bodech znázorněna barevně. 

Převzato z Wang & Bradburd, 2014. 
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Mantelův test 

Mantelův test je nástroj, který umožňuje pomocí permutací změřit lineární vztah mezi 

dvěma proměnnými (Mantel, 1967). V biostatistice se často využívá pro určení vztahu mezi 

genetickou vzdáleností, zjištěnou pomocí FST statistiky (Wright, 1949) nebo vzdálenosti D 

(Nei, 1972), a geografickou vzdáleností jedinců nebo populací. Geografická vzdálenost 

populací je v takovém případě použita jako nulová hypotéza, která se následně porovnává 

s dalšími faktory (Holderegger & Wagner, 2008). Nejlépe lze pomocí Mantelova testu 

u zkoumané populace zjistit právě IBD, nejhůře je na tom IBR, které se povede jen zřídka touto 

metodou odhalit (Kierepka & Latch, 2015). Parciální Mantelův test pak porovnává dvě a více 

matic proměnných a sleduje jejich vliv na další proměnnou (Raufaste & Rousset, 2001). Tato 

verze testu se hodí obzvláště pro modelování populací u druhů, které jsou úzce specializované 

na určité typy prostředí a mají velmi fragmentovaný areál výskytu (Kierepka & Latch, 2015). 

Pro různé varianty Mantelova testu existuje velké množství programů (Diniz-Filho et al., 2013). 

Například program zt napsaný v programovacím jazyce C, pomocí kterého je možné vypočítat 

oba typy Mantelova testu s velmi velkými objemy dat (Bonnet & van de Peer, 2002), nebo 

program IBD, který dokáže vypočítat FST zkoumaných populací a zjistit, jestli existuje vztah 

mezi vzdáleností a genetickou rozdílností dvou populací (Bohonak, 2002). Mantelův test se 

často využívá nejen v populační genetice, ale i v ekologii, sociologii, nebo medicíně. Jeho 

využití má však i své kritiky. Například Legendre et al. (2015) tvrdí, že tento test vede 

k častému zamítnutí nulové hypotézy, která je ve skutečnosti pravdivá.  

K Mantelovu testu existuje mnoho alternativ (Balkenhol et al., 2009).  

Krajinná genetika 

Svět, ve kterém zkoumané organismy žijí není tak jednoduchý, aby se dal popsat lineárním 

modelem. Z toho důvodu se do genetických dat komponují i data geografická. Přístup, který 

spojuje populační genetiku s krajinnou ekologií se nazývá krajinná genetika (landscape 

genetics). „Cílem krajinné genetiky je zjistit, jaký vliv mají geografické faktory jako vzdálenost 

a heterogenita krajiny na genetickou diferenciaci mezi jednotlivými populacemi“ (Manel et al., 

2003). Hlavním rozdílem mezi krajinnou a populační genetikou je pohled na vliv krajiny. 

Populační genetika bere v úvahu hlavně geografickou vzdálenost populací, zatímco krajinná 

genetika vnímá i vliv složení krajiny a jednotlivých jejích složek na genetickou strukturu 

populace a hladinu genového toku (Holderegger & Wagner, 2008). Pomocí srovnávání 
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genetických rozdílů zkoumaných populací s údaji o krajině, ve které populace žijí, landscape 

genetics poskytuje relevantní data nejen pro ochranu přírody, ale i pro evoluční biologii 

a ekologii (Holderegger & Wagner, 2006). Nejčastěji krajině genetické studie zjišťují, jaký vliv 

mají na šíření zkoumaných organismů různé typy bariér, nebo struktura krajiny. Pro analýzu 

struktury krajiny lze využít program FRAGSTATS (Marks & McGarigal, 1995), který pro 

kvantifikaci geografických dat využívá model patch-corridor-matrix. Výzkumy ohledně toho, 

jak krajina ovlivňuje genetickou diverzitu populací se provádí již od 70. let minulého století. 

(Epps & Keyghobadi, 2015) Samotný pojem krajinná genetika se nicméně poprvé objevil až 

v roce 2003. (Manel et al., 2003)  

Krajinná genomika 

S rozvojem výpočetní techniky a moderních statistických metod se později objevil přístup 

zvaný krajinná genomika (landscape genomics), který na rozdíl od krajinné genetiky zkoumá 

celý genom. Stejně jako krajinná genetika prostřednictvím prostorové analýzy hledá souvislosti 

mezi frekvencí alel na studovaných markerech (typicky se jedná o mikrosatelity nebo 

jednonukleotidovvé polymorfismy) a heterogenitou zkoumané krajiny (Joost et al., 2007). 

Tento přístup však není vhodný pro nemodelové organismy, protože u většiny nemodelových 

druhů není známé dostatečné množství markerů, aby mohly pokrýt celý genom (Li et al., 2017). 

Rozdílný přístup krajinné genomiky spočívá ve zkoumání kandidátních genů, které by mohly 

vysvětlovat lokální adaptace (Storfer et al., 2018). Metoda je bohužel zatím velmi nákladná 

a při omezeném rozpočtu často výzkumníky nutí udělat kompromis mezi počtem zahrnutých 

lokalit a celkovým počtem zkoumaných vzorků (Storfer et al., 2018). 

Mořská genetika (seascape genetics) 

Modely vyvinuté pro terestrickou krajinnou genetiku se však ukázaly jako nevhodné pro 

organismy žijící v akvatickém a zejména mořském prostředí (Selkoe et al., 2008). To se 

změnilo až v roce 2003, kdy se poprvé začaly objevovat studie s novými modely, které přesněji 

odpovídají mořskému prostředí. Kvůli nízké statistické schopnosti jednodušších modelů 

detekovat populační strukturu mořských organismů se do genetických studií postupně začaly 

přidávat nové oceánografické faktory jako je teplota vody, mořské proudy, nebo salinita (Selkoe 

et al., 2008). V roce 2006 se poprvé objevil pojem mořská genetika (seascape genetics) 
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shrnující všechny přístupy vhodné pro zohlednění heterogenity vodního prostředí v populační 

genetice mořských organismů (Selkoe et al., 2016).   

Přístup mořské genetiky se od krajinné genetiky liší v několika ohledech. V mořském 

prostředí není reliéf krajiny daný nadmořskou výškou, ale hloubkou vody, která do značné míry 

určuje životní podmínky. Dále jsou mořské ekosystémy většinou mnohem rozsáhlejší a hůře 

dostupné než ty terestrické, tudíž je problém zajistit dostatečné množství vzorků z celého 

území. Obvykle se tedy sbírá více vzorků na menším množství lokalit a studie tak jsou založené 

spíše na populacích než na jedincích, jako je tomu u krajinné genetiky (Liggins & Riginos, 

2013). Výjimkou jsou hojně rozšířené druhy kytovců jako například sviňuchy obecné 

(Phocoena phocoena) ve studii Fontaine et al. (2007), kde autoři porovnávali DNA z tkání 

odchycených sviňuch a jednotlivé vzorky poté přiřazovali k různým populacím. Další rozdíl 

výzkumu mořských a terestrických ekosystémů je přítomnost mořských proudů, které určují 

rozložení zdrojů i strukturu populací organismů (Selkoe et al., 2008). 

Pro potřeby seascape genetics vzniklo několik modelů, které zohledňují některé jedinečné 

fenomény vyskytující se v mořském prostředí.  

Isolation by Oceanography 

Oceánograficko-genetický model nebo Isolation by Oceanography (IBO) předpokládá, že 

genetická podobnost subpopulací se odvíjí od možnosti planktonních stádií organismů šířit se 

pomocí mořských proudů. V mořském prostředí, na rozdíl od suchozemského prostředí, hrají 

významnou roli proudy, které mohou ovlivnit směr migrace jedinců mezi subpopulacemi, nebo 

naopak tvořit nepropustnou bariéru. Model IBO využívá meteorologická data o směru větru ve 

zkoumané oblasti, aby předpověděl, kudy vedou mořské proudy. Z dat o proudech vytváří 

matici konektivity, která simuluje šíření planktonu prostorem. V každé subpopulaci pak platí 

Hardy-Weinbergova rovnováha pro studovanou alelu a je 50% šance na vytvoření larválního 

potomka, který se bude šířit s proudem. (Galindo et al., 2006)   

Tento model vysvětluje genetickou variabilitu populací mořských organismů v mnoha 

případech lépe než ostatní modely vyvinuté pro terestrické ekosystémy (Jahnke & Jonsson, 

2022). Odpovídá však spíše drobným živočichům, nebo rostlinám, pasivně unášeným proudem. 

Jako nejlépe vysvětlující se tento model ukázal například u klaunů (Amphiprion biaculeatus) 

šířených proudem na dlouhé vzdálenosti (Fitz et al., 2022), nebo u štikozubce (Merluccius 

productus), kde mořské proudy naopak fungovaly jako bariéra oddělující jednotlivé 

metapopulace (García-De León et al., 2018). 
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Pochopení mechanismů, jakými mořské proudy ovlivňují konektivitu je důležité pro 

efektivní ochranu mořské krajiny a udržitelné rybářství, protože prostorová struktura 

jednotlivých populací může mít velmi významný vliv na demografický vývoj celého druhu 

(Ciannelli et al., 2013). Z hospodářsky významných druhů byl vliv proudů na strukturu 

populace pozorován u mořského plže (Lobatus gigas) (Truelove et al., 2017), který je 

v Karibském moři hojně loven pro maso.  

Další varianta oceánografického modelu využívá Regionálního oceánského modelovacího 

systému (ROMS), který slouží pro modelování geofyzikálních procesů v oceánu, jako například 

proudění vody, pohyby sedimentů, nebo vývoj klimatu (Moore et al., 2004). V mořské genetice 

se využívá pro měření vlivu heterogenity mořské krajiny na genetickou diverzitu populací. 

Například u populací ryby (Sprattus fuegensis) u pobřeží Jižní Ameriky studie (Canales-

Aguirre et al., 2016) ukázala, že jedinečné genetické rozdíly populací uvnitř chráněné mořské 

oblasti jsou způsobeny směsí oceánografických procesů.  

Isolation by time 

U živočichů, kteří mají během roku několik reprodukčních sezón, může hrát roli fenomén 

Isolation by time (IBT), který kromě prostoru uvažuje i o načasování rozmnožování u ryb jako 

o geografické bariéře, která zabraňuje genetickému toku. Období, ve kterém se jednotlivé 

subpopulace rozmnožují je totiž často dědičné a rozděluje je na subpopulace množící se 

časně, nebo naopak později v průběhu sezóny. Mezi jednotlivými subpopulacemi dochází kvůli 

časově oddělenému období rozmnožování ke snížení genového toku (Day & Hendry, 2005). 

Tento faktor se ukázal jako důležitý u migrujících mořských ryb, jako jsou úhoři (Anguilla 

Anguilla) (Maes et al., 2006) nebo lososi (Oncorhynchus nerka) (Fillatre et al., 2003). Kromě 

zmiňovaných ryb byla dědičnost reprodukční sezóny pozorována i u některých druhů ptáků 

(Day & Hendry, 2005).  
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 Výzkum vysoce mobilních savců 

Savci jsou z pohledu krajinné genetiky nejzkoumanější skupinou obratlovců (Kozakiewicz 

et al., 2018). Ze všech řádů savců zatím největší pozornost byla věnována hlodavcům 

následovaným šelmami a sudokopytníky (Presley et al., 2019). Nejčastěji si autoři krajinně 

genetických studií zabývajících se savci kladou otázku, jak struktura krajiny a bariéry ovlivňují 

genový tok, naopak zřídka se objevují studie zkoumající lokální adaptace a selekci (Montgelard 

et al., 2014).  

Velikost a způsob života živočichů značně ovlivňuje jejich schopnost migrace. Obecně 

platí, že čím větší živočich je, tím spíše migruje. Co se týče způsobu migrace u savců, nejvíce 

migrují vodní druhy, kterých migruje až 81 %, následováni druhy schopnými aktivního letu, 

kterých migruje kolem 50 %. Druhů pohybujících se po zemi migruje pouze 10 % (McGuire & 

Webber, 2022). Z toho plyne, že typický vysoce mobilní savec je buď velký, schopný aktivního 

letu a/nebo žije ve vodním prostředí.  

U velkých, vysoce mobilních živočichů by se mohlo zdát, že se budou jejich populace 

diversifikovat pouze podle modelu IBD, protože jsou schopní bez problémů překonávat bariéry 

v krajině. To ale není vždy pravda. Krajinně genetické studie u různých druhů velkých 

terestrických savců prokázaly rozmanité vzory genetické heterogenity populací (např. 

Hindrikson et al., 2017; McClure et al., 2017; Pérez-Espona et al., 2008). Následující část práce 

už bude věnována především přístupu mořské genetiky a faktorům určujícím genetickou 

strukturu populací mořských kytovců. 

Kytovci  

V mořském prostředí může být často problém najít v populaci vysoce mobilních organismů, 

jako jsou kytovci, nějakou jemnější strukturu, protože se zde nenachází mnoho na první pohled 

zřejmých bariér jako je tomu na souši (Amaral et al., 2012). Struktura populací kytovců je však 

často jemnější, než by byla, pokud by byly populace omezeny pouze schopností disperse. To 

obzvlášť platí při zkoumání menších geografických oblastí. Strukturu populací tedy ovlivňuje 

mnoho dalších faktorů, které jsou často odlišné od faktorů ovlivňujících jiné organismy 

zkoumané mořskou genetikou (např. nejsou pasivně unášeni mořskými proudy, zato je jejich 

výskyt ovlivněn chováním). Výčet faktorů ovlivňujících populační struktury u kytovců 

následuje v dalších podkapitolách. 



12 

 

Environmentální faktory 

V době globální změny klimatu je velmi zkoumaným faktorem teplota vody, která má vliv 

nejen na strukturu populace, ale hlavně na její velikost a rozmístění v prostoru. Při výzkumu 

kytovců se měří teplota hladiny po západu slunce (Amaral et al., 2012). Změny teploty mohou 

mít různý vliv na populace zabírající rozdílné ekologické niky. Například vlna veder, která 

v roce 2011 zasáhla pobřeží západní Austrálie, měla podstatně méně devastující účinek na 

populace delfínů rudomořských (Tursiops aduncus), které používají mořské houby jako nástroj 

pro sbírání potravy než na ty, které tento nástroj nevyužívají (Wild et al., 2019). Vzhledem 

k tomu, že je toto chování dědičné (Krützen et al., 2014), dá se předpokládat, že vlna veder 

měla na strukturu populací vliv. 

 Teplota vody je velice dobrý prediktor výskytu (respektive absence) kytovců v dané 

lokalitě (Azzellino et al., 2008). Podle předpovědí vývoje klimatu se dokonce dá modelovat, 

kde se jaké druhy kytovců budou vyskytovat v budoucnosti (Sousa et al., 2023). Pokud teplota 

vody doopravdy ovlivňuje výskyt kytovců, mohou rozdílně teplé oblasti na jednotlivé populace 

působit jako bariéra zabraňující genovému toku. Tento fenomén byl skutečně pozorován 

u sviňuch obecných (Phocena phocena) kde se při srovnání tří evropských populací neukázal 

jako nejlépe vysvětlující očekávaný model IBD, ale právě rozdílné teploty ve zkoumaných 

oblastech (Fontaine et al., 2010). 

Teplota úzce souvisí s dalším faktorem ovlivňujícím strukturu populace a tím je primární 

produkce. Oceány i přes svou rozlehlost nejsou nevyčerpatelným zdrojem, a právě 

fytoplankton, který zde tvoří základ většiny potravních řetězců, patří mezi významné limitující 

faktory (Capuzzo et al., 2018).  Existuje několik možností, jak v moři změřit primární produkci. 

Jedna z možností je odhad pomocí satelitů, které měří spektrální signál o různých vlnových 

délkách a následně z něj pomocí algoritmů získávají informace o koncentraci chlorofylu v moři 

(nejčastěji se používají údaje ze satelitů SeaWiFS nebo Sentinel-3)(Gregg & Rousseaux, 2019). 

Další možnost je změření koncentrace chlorofylu ve vodě na místě odchytu. Kytovci jsou na 

primární produkci nepřímo závislí, protože s úbytkem primární produkce v moři ubývá 

dostupná kořist.  

Některé druhy kytovců jsou ekologicky značně plastické a v rámci jednoho druhu tak 

mohou vznikat populace, které využívají různá prostředí (Louis et al., 2014). Bez ohledu na 

vzdálenost vznikají rozdíly mezi populacemi žijícími v blízkosti pobřeží a populacemi 

obývajícími otevřená moře (Richards et al., 2013). Otevřená moře totiž nabízejí menší množství 
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zdrojů a zároveň vyšší riziko predace (Sprogis et al., 2016). Rozdílné podmínky k životu 

poskytují i různě hluboké vody. 

Hloubka vody může mít ve vodních ekosystémech podobný efekt jako nadmořská výška na 

souši. Podmořská pohoří dělí jednotlivé oblasti mořského dna na biogeografické oblasti, stejně 

jako je tomu na souši (Watling et al., 2013). I když pro kytovce obvykle není problém tento typ 

překážky překonat, nepřímo jejich populace ovlivňuje prostřednictvím rozmístění zdrojů. 

Různě hluboké vody totiž nabízí rozdílné ekologické niky (Richards et al., 2013). Dále může 

hrát roli i behaviorální reakce na prostředí. Preference různě hlubokých stanovišť se může lišit 

podle aktuálního ročního období (Zanardo et al., 2017) nebo životního stádia. Například někteří 

kytovci preferují mělčí vody pro výchovu mláďat (Weir et al., 2008). Mělké vody jsou důležité 

i jako místa pro socializaci a odpočinek. Z toho důvodu se kolem oceánských ostrovů tvoří 

subpopulace, které jsou navzájem odlišnější, než by odpovídalo modelu IBD (Viricel et al., 

2016). Kromě reliéfu rozmístění organismů v moři určují mořské proudy.  

Přestože pro kytovce nepředstavují mořské proudy prakticky žádnou bariéru pohybu (jako 

je tomu u larválních stádií drobných mořských organismů), mohou mít na jejich populační 

strukturu značný vliv, protože určují rozložení zdrojů potravy. Při analýze mitochondriální 

DNA delfínů skákavých (Tursiops truncatus) žijících v okolí Mexického zálivu si autoři studie 

(Brown & Dowling, 1993) všimli podobnosti jejich populační struktury se strukturami populací 

organismů šířených proudy (jednalo se například o ústřice, nebo ostrorepy). Tato podobnost se 

dá vysvětlit právě tím, že populace delfínů při sledování zdrojů potravy roznášených proudy 

nemigrují mezi oblastí Mexického zálivu a Atlantiku a tím omezují genetický tok mezi těmito 

oblastmi. Tento efekt je patrnější u velkých filtrátorů, jako jsou velryby, kteří následují proudy 

unášené kolonie zooplanktonu (Friedlaender et al., 2006).  

Významnou roli hrály také změny, které se staly v minulosti. Například pleistocenní změny 

klimatu, které v minulosti ovlivňovaly rozložení živin a migrační trasy (Gray et al., 2021). 

Zajímavá je situace ve Středozemním moři, kde je struktura populace delfínů určena hlavně 

sérií zakladatelských událostí. Důkazem toho, že se podmínky v mořích v minulosti měnily 

může být například populace sviňuch obecných (Phocena phocena) v Černém moři, která je 

odříznuta od atlantských populací teplejším a na živiny chudším Středozemním mořem 

(Fontaine, 2016). 
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Behaviorální faktory 

V genetice mořské krajiny hraje chování zkoumaných tvorů významnou roli. Vzhledem ke 

schopnosti kytovců aktivně se pohybovat v prostoru je pro pochopení jejich populační struktury 

důležité i studium jejich chování. Podstatný vliv na strukturu populace má návratové chování, 

nebo ochota následovat kořist unášenou mořskými proudy (Selkoe et al., 2008). Tyto rozdíly 

nevznikají jen mezi jednotlivými populacemi, ale některé vlastnosti jsou i pohlavně specifické. 

Rozdíly mezi pohlavími mohou ovlivňovat genetickou strukturu zkoumané populace z několika 

důvodů. První z důvodů je, že u samic může být více rozvinutá filopatrie než u samců 

(Bilgmann et al., 2007) a tudíž i omezený genový tok mezi jednotlivými zkoumaným oblastmi 

(Krutzen et al., 2004). Obě pohlaví mohou také preferovat odlišná prostředí (Sprogis et al., 

2016), nebo se dokonce samice mohou aktivně vyhýbat oblastem obývaným samci, aby se 

vyhnuly agresi (Galezo et al., 2018).  

Antropogenní faktory 

Lidská činnost ovlivňuje strukturu populací kytovců mnoha způsoby. Lidé s kytovci 

každý den přímo i nepřímo interagují a vytváří tím pro jejich populace nové bariéry. 

Významnou bariérou pro kytovce může být například hlukové znečištění. Zvuk se vodou 

šíří efektivněji než vzduchem, a proto se hluk lodních motorů rozléhá na kilometry daleko.  

Kytovci, na rozdíl od většiny ostatních mořských organismů, využívají sluch nejen ke 

komunikaci a získávání informací o prostředí, ale i k hledání potravy. Hluk může u kytovců 

způsobit stres, změny chování nebo i poškození sluchu. Reakce kytovců na hluk způsobený 

lidskou činností se druhově značně odlišují podle toho, jak v přírodě reagují na predátory 

(Miller et al., 2022). V oblastech významně zatížených lodní dopravou byl zaznamenán přesun 

delfínů do klidnějších vod, v době turistické sezóny, kdy se hlukové znečištění vody zvýšilo 

(Rako et al., 2013). Samotní kytovci jsou turisticky velmi atraktivní a čím dál tím oblíbenější 

se stávají vyhlídkové plavby s cílem aktivně kytovce vyhledávat.  Turismus však nemusí na 

populace kytovců mít nutně negativní dopad. Populace keporkaků (Megaptera novaeangliae) 

u břehů Nové Anglie na dlouhodobě zvýšený zájem turistů o vyhlídkové plavby nereagovaly  

(Weinrich & Corbelli, 2009). Toto téma bylo v minulosti opomíjeno, nicméně v posledních 

dekádách zažívá zájem o výzkum vlivu hluku na mořské savce exponenciální nárůst 

(Erbe, 2012).  

Lodě nepředstavují pro kytovce nebezpečí jen prostřednictvím hluku, ale také kvůli riziku 

srážky. Při srážce kytovce s velkým plavidlem může dojít k vážným zraněním, nebo dokonce 



15 

 

úmrtí (Kelley et al., 2021). Frekventované námořní trasy tak mohou představovat podobnou 

bariéru, jako na souši představují silnice(Pirotta et al., 2019). U některých druhů kytovců je 

riziko plynoucí z intenzivní lodní dopravy tak vysoké, že dokonce ohrožuje přežití celého druhu 

(Waerebeek et al., 2007).  

Lidé dále mohou svou činností přispívat ke vzniku oblastí, kde jsou pohlaví ve značné 

nerovnováze. Toho docílí zásahy do prostředí, jako jsou například podvodní stavby. Samci jsou 

vůči těmto změnám odolnější než samice, a tak jich v postižené oblasti tolik neubude (Weaver, 

2015). Opačný efekt má průmyslový lov kytovců. Samci jsou totiž obvykle větší a nejsou tolik 

plaší jako samice, takže je pravděpodobnější, že budou uloveni. Samcům z nedotčených oblastí 

se potom vyplatí migrovat do oblastí, kde došlo k úbytku samců, protože tím vzroste jejich 

fitness (Whitehead & Shin, 2022).  

Znečištění vody je další faktor, který ovlivňuje výskyt kytovců ve zkoumané lokalitě. Těžké 

kovy a organická hnojiva přinášené řekami z pevniny způsobují poklesy populací v blízkosti 

delt znečištěných řek (Allan, 1988). Dosud však nebyl zkoumán vliv znečištění na genetickou 

strukturu populací (Selkoe et al., 2016).  

Sbírání vzorků 

Vzorky je možné sbírat různými způsoby, a to jak invazivními, tak neinvazivními. Prvním 

neinvazivním způsobem je získání environmentální DNA z mořské vody. Všechny vyšší 

organismy po sobě při interakci s prostředím zanechávají nějaký biologický materiál, ze kterého 

lze získat DNA. Může se jednat například o odumřelou pokožku, moč, trus nebo genetický 

materiál unikající z mrtvých jedinců (Thomsen & Willerslev, 2015). Tento způsob získávání 

DNA může být v mořském prostředí značně problematický kvůli obrovskému objemu vody 

a silným proudům, které mohou biologický materiál transportovat na dlouhé vzdálenosti. Další 

problém je vysoká salinita vody, která inhibuje amplifikaci nukleonových kyselin (Wilson, 

1997). Přes všechny zmíněné komplikace se při výzkumu sviňuch obecných (Phocena 

phocena) v severní Evropě podařilo z mořské vody získat DNA, která na 100 % markerů 

odpovídala kontrolnímu vzorku z genetické banky (Foote et al., 2012). Další neinvazivní 

metoda, vhodná pro drobné kytovce, je odebrání vzorku vydechnutého vzduchu (Frère et al., 

2010). Nad zkoumaného jedince se při sběru vzorku vysune obruč s filtračním papírem, do 

kterého se zachytí respirační tekutina, ve které se nachází i buňky z dýchacího epitelu. 

V případě, že se nepodaří zkoumané kytovce přilákat dostatečně blízko, lze k získání DNA 

využít fekální materiál (Green et al., 2007). 
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Co se týče miniinvazivních metod, z volně žijících kytovců je možné získat vzorek kůže 

pomocí speciálně upravených šipek (viz obrázek 6) vystřelených z kuše nebo pušky (Krutzen 

et al., 2002). Výhoda této metody je, že je relativně bezpečná pro zkoumané kytovce. Obvykle 

se jizva po vystřelené šipce rychle zahojí (Fruet et al., 2017) a nezanechá na zkoumaných 

zvířatech žádné stopy, u zasaženého zvířete však může vzniknout šok, který ve výjimečných 

případech může skončit smrtí (Bearzi, 2000). Není však vhodná pro studie, kde je potřeba 

sledovat konkrétní jedince, jelikož úspěšnost odebírání vzorků je velmi malá 

a pravděpodobnost vícenásobného odebrání vzorku z konkrétního jedince je mizivá (Fruet et 

al., 2017). Pro genetické studie je tato metoda naopak velmi užitečná, protože umožňuje pomocí 

pozorování jizev po odběru vzorku zabránit tomu, aby byl jedinec zahrnut vícekrát. Vzorky lze 

získat i sbíráním sloupané pokožky z vody (Neveceralova et al., 2022). U odchycených, nebo 

uhynulých zvířat se nejčastěji odebírají vzorky kůže, nebo podkožního tuku (Méndez-

Fernandez et al., 2016), někdy se však využívají i jiné tkáně jako zuby (Amaral et al., 2007), 

nebo kosti (Banguera-Hinestroza et al., 2010). V neposlední řadě se vzorky kůže odebírají 

z jedinců uvíznutých na břehu (Ball et al., 2022). 

 

 

Obrázek 6: Sbírání vzorků pomocí speciálně 

upravených šipek. Převzato z Fruet et al., 2017 

  

Obrázek 5: Zkumavka držená nad dýchacím 

otvorem delfína při odebírání vzorku vydechnutých 

buněk plicního epitelu. Převzato z Frère et al., 2010 
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Nejvíce prozkoumané jsou populace kytovců u pobřeží západní Austrálie (např. Bilgmann 

et al., 2007; Krutzen et al., 2004), Nového Zélandu, nebo v Mexickém zálivu (např. Adams & 

Rosel, 2006;Richards et al., 2013). Středozemní moře je z pohledu výzkumu fylogeografie 

a krajinné genetiky kytovců velmi zajímavá oblast, protože zde v době posledního glaciálního 

maxima vzniklo několik vodních ploch oddělených pevninou (Mikolajewicz, 2011). Na 

genetické struktuře populací Středozemního moře je tedy možné pozorovat, v jakém pořadí 

byly jednotlivé oblasti kytovci kolonizovány (Fontaine, 2016).  

Využití pro ochranu kytovců 

Člověk byl odpradávna efektivním predátorem velkých savců. Intenzivní lov savčích 

megafaun v minulosti zapříčinil hromadné extinkce na všech kontinentech (Barnosky et al., 

2004). Poslední netknutou divočinou pro velké savce bylo dlouhou dobu moře. S vývojem 

technologií však člověk postupem času začal lovit i v mořích. Dnes moře a jejich biodiverzita 

každý rok poskytují až 17 % živočišných bílkovin potřebných pro nasycení lidstva (Lauria et 

al., 2018). Mořské ekosystémy jsou silně zatížené průmyslovým rybolovem a ohrožené globální 

změnou klimatu. V důsledku toho moře stále rychleji přichází o svou biodiverzitu (McCauley 

et al., 2015). I přes značnou snahu zabránit ztrátám biodiverzity ochrana mořských ekosystémů 

často není dostatečná (Mora et al., 2006).  

Přestože je lov kytovců ve většině států dnes nelegální (Fitzmaurice, 2017), každoročně 

jsou v zemích třetího světa loveny desítky tisíc těchto zvířat (Cosentino & Fisher, 2016). 

Všechny tyto faktory velmi významně ohrožují i populace jedněch z posledních přeživších 

megafaun na naší planetě (Weelden van et al., 2021). Kytovci umožňují fungování mnoha 

potravních řetězců v oceánu a některé ekosystémy by bez nich zcela zanikly (McCarthy & 

Roman, 2010) Jejich ochrana je proto téma rezonující odbornou i laickou veřejností (např. 

Howard & Parsons, 2006). 

 

Pro plánování ochrany mořských ekosystémů na různých místech celého světa jsou někdy 

využívány metody populační konektivity, protože zajištění genového toku mezi jednotlivými 

ekologicky významnými oblastmi může být důležitější než samotné významné oblasti (Weeks, 

2017). Při samotném rozhodování, které oblasti budou chráněné, se sice často bere v úvahu 

zachování konektivity mořské krajiny, ale rozhodující bývají zpravidla špatně měřitelné 

kvalitativní faktory (Magris et al., 2014). Jak již bylo zmíněno, každý druh má rozdílnou 

schopnost disperze, a tudíž je lepší, když se každý ochranný projekt vypracovává druhově 
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specificky (Beger et al., 2010). O některých druzích kytovců dodnes neexistují téměř žádné 

relevantní informace (Taylor et al., 2020) a proto druhově specifický přístup k ochraně kytovců 

vyžaduje další data. Výzkum populační konektivity některých druhů kytovců v posledních 

letech probíhá téměř po celém světě.  

V Austrálii výzkum konektivity delfínů obecných (Delphinus delphis) přinesl informace 

o složité struktuře populací, kde jednotlivé populace spadaly pod více správních celků, a tudíž 

se jedné populaci v různých oblastech jejího areálu dostávalo různé ochrany (Barceló et al., 

2021). Podobná situace byla pozorována na severním pobřeží Evropy, kde jednotlivé populace 

zasahovaly dokonce do území více států (Nykänen et al., 2019). Tyto příklady ukazují důležitost 

mezinárodní spolupráce pro ochranu biodiverzity. V praxi takový program funguje v západní 

Africe, kde na ochraně delfínů kamerunských (Sousa teuszii) spolupracuje 19 států (Minton et 

al., 2022). 

Znát strukturu populací je důležité i pokud se populace nachází na území jediného státu. 

V Číně výzkum delfínů rodu Sousa upozornil na skutečnost, že zdejší populace jsou velmi 

fragmentované a dochází mezi nimi jen k velmi omezenému genovému toku (Liu et al., 2023). 

Pro jejich záchranu bude v budoucnosti nutné zvýšit konektivitu a tím i genetickou diverzitu 

populací.  
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Závěr 

Populační konektivita je základním parametrem populací, ovlivňujícím intenzitu řady 

mikroevolučních procesů a důležitým i pro aplikovanou sféru ochrany přírody. Výzkum 

populační konektivity kytovců je výzvou zejména kvůli nedostupnosti prostředí, které kytovci 

obývají a také faktu, že se stále jedná o poměrně mladý obor. Zachování konektivity je přitom 

klíčové pro udržení genetické variability druhů, a tudíž i pro jejich přežití. Zvláště se to týká 

vysoce mobilních druhů s nízkou populační hustotou. V současnosti jsou údaje o konektivitě 

populací kytovců známé pouze z některých částí světa a jen o malém počtu druhů. Cílem 

dalšího výzkumu by tedy mělo být pokrytí méně prozkoumaných oblastí a zahrnutí dosud 

neprozkoumaných druhů. V Evropě je méně prozkoumanou oblastí například Středozemní 

moře. 

Tato bakalářská práce shrnuje metody a přístupy, které se využívají při výzkumu 

konektivity u vysoce mobilních živočichů, zejména právě u kytovců. Poskytuje tak teoretický 

základ pro další výzkum v této oblasti a může sloužit jako výchozí bod pro budoucí zájemce 

o toto téma.    



20 

 

Použitá literatura 

Adams, L. D., & Rosel, P. E. (2006). Population differentiation of the Atlantic spotted 

dolphin (Stenella frontalis) in the western North Atlantic, including the Gulf of Mexico. 

Marine Biology, 148(3), 671–681. https://doi.org/10.1007/s00227-005-0094-2 

Allan, R. J. (1988). Toxic Chemical Pollution of the St. Lawrence River (Canada) and its 

Upper Estuary. Water Science and Technology, 20(6–7), 77–88. 

https://doi.org/10.2166/wst.1988.0192 

Amaral, A. R., Beheregaray, L. B., Bilgmann, K., Boutov, D., Freitas, L., Robertson, K. M., 

Sequeira, M., Stockin, K. A., Coelho, M. M., & Möller, L. M. (2012). Seascape Genetics 

of a Globally Distributed, Highly Mobile Marine Mammal: The Short-Beaked Common 

Dolphin (Genus Delphinus). PLoS ONE, 7(2), e31482. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0031482 

Amaral, A. R., Sequeira, M., Martínez-Cedeira, J., & Coelho, M. M. (2007). New insights on 

population genetic structure of Delphinus delphis from the northeast Atlantic and 

phylogenetic relationships within the genus inferred from two mitochondrial markers. 

Marine Biology, 151(5), 1967–1976. https://doi.org/10.1007/s00227-007-0635-y 

Azzellino, A., Gaspari, S. A., Airoldi, S., & Lanfredi, C. (2008). Biological consequences of 

global warming: does sea surface temperature affect cetacean distribution in the western 

Ligurian Sea? Journal of the Marine Biological Association of the United Kingdom, 

88(6), 1145–1152. https://doi.org/10.1017/S0025315408000751 

Balkenhol, N., Waits, L. P., & Dezzani, R. J. (2009). Statistical approaches in landscape 

genetics: an evaluation of methods for linking landscape and genetic data. Ecography, 

32(5), 818–830. https://doi.org/10.1111/j.1600-0587.2009.05807.x 

Ball, R. J., Kitchiner, A., Davison, N. J., Brownlow, A., Berrow, S., McKeown, N. J., 

IJsseldijk, L. L., Geary, M., McDowall, I., & Muir, A. P. (2022). New haplotypes found 

in stranded long‐finned pilot whales (Globicephala melas) in the eastern North Atlantic 

and adjacent waters. Marine Mammal Science, 38(3), 898–912. 

https://doi.org/10.1111/mms.12893 

Banguera-Hinestroza, E., Bjørge, A., Reid, R. J., Jepson, P., & Hoelzel, A. R. (2010). The 

influence of glacial epochs and habitat dependence on the diversity and phylogeography 



21 

 

of a coastal dolphin species: Lagenorhynchus albirostris. Conservation Genetics, 11(5), 

1823–1836. https://doi.org/10.1007/s10592-010-0075-y 

Barceló, A., Sandoval-Castillo, J., Stockin, K. A., Bilgmann, K., Attard, C. R. M., Zanardo, 

N., Parra, G. J., Hupman, K., Reeves, I. M., Betty, E. L., Tezanos-Pinto, G., 

Beheregaray, L. B., & Möller, L. M. (2021). A Matter of Scale: Population Genomic 

Structure and Connectivity of Fisheries At-Risk Common Dolphins (Delphinus delphis) 

From Australasia. Frontiers in Marine Science, 8. 

https://doi.org/10.3389/fmars.2021.616673 

Barnosky, A. D., Koch, P. L., Feranec, R. S., Wing, S. L., & Shabel, A. B. (2004). Assessing 

the Causes of Late Pleistocene Extinctions on the Continents. Science, 306(5693), 70–75. 

https://doi.org/10.1126/science.1101476 

Beger, M., Grantham, H. S., Pressey, R. L., Wilson, K. A., Peterson, E. L., Dorfman, D., 

Mumby, P. J., Lourival, R., Brumbaugh, D. R., & Possingham, H. P. (2010). 

Conservation planning for connectivity across marine, freshwater, and terrestrial realms. 

Biological Conservation, 143(3), 565–575. https://doi.org/10.1016/j.biocon.2009.11.006 

Beier, P., Spencer, W., Baldwin, R. F., & Mcrae, B. H. (2011). Toward Best Practices for 

Developing Regional Connectivity Maps. In Conservation Biology (Vol. 25, Issue 5, pp. 

879–892). https://doi.org/10.1111/j.1523-1739.2011.01716.x 

Bilgmann, K., Möller, L., Harcourt, R., Gibbs, S., & Beheregaray, L. (2007). Genetic 

differentiation in bottlenose dolphins from South Australia: association with local 

oceanography and coastal geography. Marine Ecology Progress Series, 341, 265–276. 

https://doi.org/10.3354/meps341265 

Bohonak, A. J. (2002). IBD (Isolation by Distance): A Program for Analyses of Isolation by 

Distance. Journal of Heredity, 93(2), 153–154. https://doi.org/10.1093/jhered/93.2.153 

Bonnet, E., & van de Peer, Y. (2002). zt : A Software Tool for Simple and Partial Mantel 

Tests. Journal of Statistical Software, 7(10). https://doi.org/10.18637/jss.v007.i10 

Burchfield, A. (2008). The Legal Cetacean: A Select Bibliography on Whales and 

International Whaling. International Journal of Legal Information, 36(3), 490–505. 

https://doi.org/10.1017/S0731126500003267 



22 

 

Burel, F., & Kindlmann, P. (2008). Connectivity measures: a review. Landscape Ecology. 

https://doi.org/10.1007/s10980-008-9245-4 

Canales-Aguirre, C. B., Ferrada-Fuentes, S., Galleguillos, R., & Hernández, C. E. (2016). 

Genetic Structure in a Small Pelagic Fish Coincides with a Marine Protected Area: 

Seascape Genetics in Patagonian Fjords. PLOS ONE, 11(8), e0160670. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0160670 

Capuzzo, E., Lynam, C. P., Barry, J., Stephens, D., Forster, R. M., Greenwood, N., 

McQuatters-Gollop, A., Silva, T., van Leeuwen, S. M., & Engelhard, G. H. (2018). A 

decline in primary production in the North Sea over 25 years, associated with reductions 

in zooplankton abundance and fish stock recruitment. Global Change Biology, 24(1), 

e352–e364. https://doi.org/10.1111/gcb.13916 

Chinea, A. (2017). Is Cetacean Intelligence Special? New Perspectives on the Debate. 

Entropy, 19(10), 543. https://doi.org/10.3390/e19100543 

Ciannelli, L., Fisher, J., Skern-Mauritzen, M., Hunsicker, M., Hidalgo, M., Frank, K., & 

Bailey, K. (2013). Theory, consequences and evidence of eroding population spatial 

structure in harvested marine fishes: a review. Marine Ecology Progress Series, 480, 

227–243. https://doi.org/10.3354/meps10067 

Cosentino, A. M., & Fisher, S. (2016). The Utilization of Aquatic Bushmeat from Small 

Cetaceans and Manatees in South America and West Africa. Frontiers in Marine 

Science, 3. https://doi.org/10.3389/fmars.2016.00163 

Costello, M. J., Tsai, P., Wong, P. S., Cheung, A. K. L., Basher, Z., & Chaudhary, C. (2017). 

Marine biogeographic realms and species endemicity. Nature Communications, 8(1), 

1057. https://doi.org/10.1038/s41467-017-01121-2 

Day, T., & Hendry, A. P. (2005). Population structure attributable to reproductive time: 

isolation by time and adaptation by time. Molecular Ecology, 14(4), 901–916. 

https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2005.02480.x 

Dickson, B. G., Albano, C. M., Anantharaman, R., Beier, P., Fargione, J., Graves, T. A., 

Gray, M. E., Hall, K. R., Lawler, J. J., Leonard, P. B., Littlefield, C. E., McClure, M. L., 

Novembre, J., Schloss, C. A., Schumaker, N. H., Shah, V. B., & Theobald, D. M. (2019). 

Circuit‐theory applications to connectivity science and conservation. Conservation 

Biology, 33(2), 239–249. https://doi.org/10.1111/cobi.13230 



23 

 

Diniz-Filho, J. A. F., Soares, T. N., Lima, J. S., Dobrovolski, R., Landeiro, V. L., Telles, M. 

P. de C., Rangel, T. F., & Bini, L. M. (2013). Mantel test in population genetics. 

Genetics and Molecular Biology, 36(4), 475–485. https://doi.org/10.1590/S1415-

47572013000400002 

Dowling, T. E., & Brown, W. M. (1993). POPULATION STRUCTURE OF THE 

BOTTLENOSE DOLPHIN (TURSIOPS TRUNCATUS) AS DETERMINED BY 

RESTRICTION ENDONUCLEASE ANALYSIS OF MITOCHONDRIAL DNA. 

Marine Mammal Science, 9(2), 138–155. https://doi.org/10.1111/j.1748-

7692.1993.tb00439.x 

Dunning, J. B., Danielson, B. J., & Pulliam, H. R. (1992). Ecological Processes That Affect 

Populations in Complex Landscapes. Oikos, 65(1), 169. https://doi.org/10.2307/3544901 

Dutta, T., Sharma, S., McRae, B. H., Roy, P. S., & DeFries, R. (2016). Connecting the dots: 

mapping habitat connectivity for tigers in central India. Regional Environmental Change, 

16(S1), 53–67. https://doi.org/10.1007/s10113-015-0877-z 

Ellner, S. P., Geber, M. A., & Hairston, N. G. (2011). Does rapid evolution matter? 

Measuring the rate of contemporary evolution and its impacts on ecological dynamics. 

Ecology Letters, 14(6), 603–614. https://doi.org/10.1111/j.1461-0248.2011.01616.x 

Epps, C. W., & Keyghobadi, N. (2015). Landscape genetics in a changing world: 

disentangling historical and contemporary influences and inferring change. Molecular 

Ecology, 24(24), 6021–6040. https://doi.org/10.1111/mec.13454 

Erbe, C. (2012). Effects of Underwater Noise on Marine Mammals (pp. 17–22). 

https://doi.org/10.1007/978-1-4419-7311-5_3 

Felsenstein, J. (1975). A Pain in the Torus: Some Difficulties with Models of Isolation by 

Distance. The American Naturalist, 109(967), 359–368. https://doi.org/10.1086/283003 

Fillatre, E. K., Etherton, P., & Heath, D. D. (2003). Bimodal run distribution in a northern 

population of sockeye salmon ( Oncorhynchus nerka ): life history and genetic analysis 

on a temporal scale. Molecular Ecology, 12(7), 1793–1805. 

https://doi.org/10.1046/j.1365-294X.2003.01869.x 



24 

 

Fitz, K. S., Montes, H. R., Thompson, D. M., & Pinsky, M. L. (2022). Isolation‐by‐distance 

and isolation‐by‐oceanography in Maroon Anemonefish ( Amphiprion biaculeatus ). 

Evolutionary Applications. https://doi.org/10.1111/eva.13448 

Fontaine, M. C. (2016). Harbour Porpoises, Phocoena phocoena, in the Mediterranean Sea 

and Adjacent Regions (pp. 333–358). https://doi.org/10.1016/bs.amb.2016.08.006 

Fontaine, M. C., Baird, S. J., Piry, S., Ray, N., Tolley, K. A., Duke, S., Birkun, A., Ferreira, 

M., Jauniaux, T., Llavona, Á., Öztürk, B., A Öztürk, A., Ridoux, V., Rogan, E., 

Sequeira, M., Siebert, U., Vikingsson, G. A., Bouquegneau, J.-M., & Michaux, J. R. 

(2007). Rise of oceanographic barriers in continuous populations of a cetacean: the 

genetic structure of harbour porpoises in Old World waters. BMC Biology, 5(1), 30. 

https://doi.org/10.1186/1741-7007-5-30 

Fontaine, M. C., Tolley, K. A., Michaux, J. R., Birkun, A., Ferreira, M., Jauniaux, T., 

Llavona, Á., Öztürk, B., Öztürk, A. A., Ridoux, V., Rogan, E., Sequeira, M., 

Bouquegneau, J.-M., & Baird, S. J. E. (2010). Genetic and historic evidence for climate-

driven population fragmentation in a top cetacean predator: the harbour porpoises in 

European water. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 277(1695), 

2829–2837. https://doi.org/10.1098/rspb.2010.0412 

Foote, A. D., Thomsen, P. F., Sveegaard, S., Wahlberg, M., Kielgast, J., Kyhn, L. A., Salling, 

A. B., Galatius, A., Orlando, L., & Gilbert, M. T. P. (2012). Investigating the Potential 

Use of Environmental DNA (eDNA) for Genetic Monitoring of Marine Mammals. PLoS 

ONE, 7(8), e41781. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0041781 

Frère, C. H., Krzyszczyk, E., Patterson, E. M., Hunter, S., Ginsburg, A., & Mann, J. (2010). 

Thar She Blows! A Novel Method for DNA Collection from Cetacean Blow. PLoS ONE, 

5(8), e12299. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0012299 

Friedlaender, A., Halpin, P., Qian, S., Lawson, G., Wiebe, P., Thiele, D., & Read, A. (2006). 

Whale distribution in relation to prey abundance and oceanographic processes in shelf 

waters of the Western Antarctic Peninsula. Marine Ecology Progress Series, 317, 297–

310. https://doi.org/10.3354/meps317297 

Fruet, P. F., Dalla Rosa, L., Genoves, R. C., Valiati, V. H., De Freitas, T. R. O., & Möller, L. 

M. (2017). Biopsy darting of common bottlenose dolphins (Tursiops truncatus) in 

southern Brazil: evaluating effectiveness, short-term responses and wound healing. Latin 



25 

 

American Journal of Aquatic Mammals, 11(1–2), 121–132. 

https://doi.org/10.5597/lajam00221 

Galezo, A. A., Krzyszczyk, E., & Mann, J. (2018). Sexual segregation in Indo-Pacific 

bottlenose dolphins is driven by female avoidance of males. Behavioral Ecology, 29(2), 

377–386. https://doi.org/10.1093/beheco/arx177 

Galindo, H. M., Olson, D. B., & Palumbi, S. R. (2006). Seascape Genetics: A Coupled 

Oceanographic-Genetic Model Predicts Population Structure of Caribbean Corals. 

Current Biology, 16(16), 1622–1626. https://doi.org/10.1016/j.cub.2006.06.052 

García-De León, F. J., Galván-Tirado, C., Sánchez Velasco, L., Silva-Segundo, C. A., 

Hernández-Guzmán, R., Barriga-Sosa, I. de los A., Díaz Jaimes, P., Canino, M., & Cruz-

Hernández, P. (2018). Role of oceanography in shaping the genetic structure in the North 

Pacific hake Merluccius productus. PLOS ONE, 13(3), e0194646. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0194646 

Gray, H. W. I., Chen, I., Moura, A. E., Natoli, A., Nishida, S., Tanabe, S., Minton, G., 

Ponnampalam, L. S., Kiani, M. S., Culloch, R., Gore, M., Särnblad, A., Amir, O., 

Berggren, P., Collins, T., Willson, A. J., Baldwin, R., & Hoelzel, A. R. (2021). 

Comparative biogeography and the evolution of population structure for bottlenose and 

common dolphins in the Indian Ocean. Journal of Biogeography, 48(7), 1654–1668. 

https://doi.org/10.1111/jbi.14102 

Gray, M. E., & Dickson, B. G. (2015). A new model of landscape-scale fire connectivity 

applied to resource and fire management in the Sonoran Desert, USA. Ecological 

Applications, 25(4), 1099–1113. https://doi.org/10.1890/14-0367.1 

Green, M. L., Herzing, D. L., & Baldwin, J. D. (2007). Noninvasive methodology for the 

sampling and extraction of DNA from free-ranging Atlantic spotted dolphins (Stenella 

frontalis). Molecular Ecology Notes, 7(6), 1287–1292. https://doi.org/10.1111/j.1471-

8286.2007.01858.x 

Gregg, W. W., & Rousseaux, C. S. (2019). Global ocean primary production trends in the 

modern ocean color satellite record (1998–2015). Environmental Research Letters, 

14(12), 124011. https://doi.org/10.1088/1748-9326/ab4667 

Hedgecock, D., Barber, P. H., & Edmands, S. (2007). Genetic Approaches to Measuring 

Connectivity. Oceanography, 20(3), 70–79. http://www.jstor.org/stable/24860097 



26 

 

HENDRY, A. P., & DAY, T. (2005). Population structure attributable to reproductive time: 

isolation by time and adaptation by time. Molecular Ecology, 14(4), 901–916. 

https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2005.02480.x 

Hindrikson, M., Remm, J., Pilot, M., Godinho, R., Stronen, A. V., Baltrūnaité, L., 

Czarnomska, S. D., Leonard, J. A., Randi, E., Nowak, C., Åkesson, M., López-Bao, J. 

V., Álvares, F., Llaneza, L., Echegaray, J., Vilà, C., Ozolins, J., Rungis, D., Aspi, J., … 

Saarma, U. (2017). Wolf population genetics in Europe: a systematic review, meta-

analysis and suggestions for conservation and management. Biological Reviews, 92(3), 

1601–1629. https://doi.org/10.1111/brv.12298 

Holderegger, R., & Wagner, H. H. (2006). A brief guide to Landscape Genetics. Landscape 

Ecology, 21(6), 793–796. https://doi.org/10.1007/s10980-005-6058-6 

Holderegger, R., & Wagner, H. H. (2008). Landscape Genetics. BioScience, 58(3), 199–207. 

https://doi.org/10.1641/B580306 

Howard, C., & Parsons, E. C. M. (2006). Attitudes of Scottish City Inhabitants to Cetacean 

Conservation. Biodiversity and Conservation, 15(14), 4335–4356. 

https://doi.org/10.1007/s10531-005-3740-6 

https://circuitscape.org/. (n.d.). 

https://www.alexbaecher.com/post/connectivity-script/. (n.d.). 

Ishida, Y. (2009). Sewall wright and gustave malécot on isolation by distance. Philosophy of 

Science, 76(5), 784–796. https://doi.org/10.1086/605802 

Jahnke, M., & Jonsson, P. R. (2022). Biophysical models of dispersal contribute to seascape 

genetic analyses. Philosophical Transactions of the Royal Society B: Biological 

Sciences, 377(1846). https://doi.org/10.1098/rstb.2021.0024 

Joost, S., BONIN, A., BRUFORD, M. W., DESPRÉS, L., CONORD, C., ERHARDT, G., & 

TABERLET, P. (2007). A spatial analysis method (SAM) to detect candidate loci for 

selection: towards a landscape genomics approach to adaptation. Molecular Ecology, 

16(18), 3955–3969. https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2007.03442.x 

Katona, S. K., & Whitehead, H. P. (1981). Identifying Humpback Whales using their natural 

markings. Polar Record, 20(128), 439–444. 

https://doi.org/10.1017/S003224740000365X 



27 

 

Kelley, D. E., Vlasic, J. P., & Brillant, S. W. (2021). Assessing the lethality of ship strikes on 

whales using simple biophysical models. Marine Mammal Science, 37(1), 251–267. 

https://doi.org/10.1111/mms.12745 

Kierepka, E. M., & Latch, E. K. (2015). Performance of partial statistics in individual-based 

landscape genetics. Molecular Ecology Resources, 15(3), 512–525. 

https://doi.org/10.1111/1755-0998.12332 

Kool, J. T., Moilanen, A., & Treml, E. A. (2013). Population connectivity: recent advances 

and new perspectives. Landscape Ecology, 28(2), 165–185. 

https://doi.org/10.1007/s10980-012-9819-z 

Kozakiewicz, C. P., Carver, S., & Burridge, C. P. (2018). Under-representation of avian 

studies in landscape genetics. Ibis, 160(1), 1–12. https://doi.org/10.1111/ibi.12532 

Krutzen, M., Barre, L. M., Moller, L. M., Heithaus, M. R., Simms, C., & Sherwin, W. B. 

(2002). A BIOPSY SYSTEM FOR SMALL CETACEANS: DARTING SUCCESS 

AND WOUND HEALING IN TURSIOPS SPP. Marine Mammal Science, 18(4), 863–

878. https://doi.org/10.1111/j.1748-7692.2002.tb01078.x 

Krützen, M., Kreicker, S., MacLeod, C. D., Learmonth, J., Kopps, A. M., Walsham, P., & 

Allen, S. J. (2014). Cultural transmission of tool use by Indo-Pacific bottlenose dolphins 

( Tursiops sp.) provides access to a novel foraging niche. Proceedings of the Royal 

Society B: Biological Sciences, 281(1784), 20140374. 

https://doi.org/10.1098/rspb.2014.0374 

Krutzen, M., Sherwin, W. B., Berggren, P., & Gales, N. (2004). POPULATION 

STRUCTURE IN AN INSHORE CETACEAN REVEALED BY MICROSATELLITE 

AND mtDNA ANALYSIS: BOTTLENOSE DOLPHINS (TURSIOPS SP.) IN SHARK 

BAY, WESTERN AUSTRALIA. Marine Mammal Science, 20(1), 28–47. 

https://doi.org/10.1111/j.1748-7692.2004.tb01139.x 

Lauria, V., Das, I., Hazra, S., Cazcarro, I., Arto, I., Kay, S., Ofori-Danson, P., Ahmed, M., 

Hossain, M. A. R., Barange, M., & Fernandes, J. A. (2018). Importance of fisheries for 

food security across three climate change vulnerable deltas. Science of The Total 

Environment, 640–641, 1566–1577. https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2018.06.011 



28 

 

Legendre, P., Fortin, M., & Borcard, D. (2015). Should the Mantel test be used in spatial 

analysis? Methods in Ecology and Evolution, 6(11), 1239–1247. 

https://doi.org/10.1111/2041-210X.12425 

Li, Y., Zhang, X.-X., Mao, R.-L., Yang, J., Miao, C.-Y., Li, Z., & Qiu, Y.-X. (2017). Ten 

Years of Landscape Genomics: Challenges and Opportunities. Frontiers in Plant 

Science, 8. https://doi.org/10.3389/fpls.2017.02136 

Liu, M., Lin, M., & Li, S. (2023). Population distribution, connectivity and differentiation of 

Indo‐Pacific humpback dolphins in Chinese waters: Key baselines for improving 

conservation management. Aquatic Conservation: Marine and Freshwater Ecosystems, 

33(4), 409–422. https://doi.org/10.1002/aqc.3930 

Louis, M., Viricel, A., Lucas, T., Peltier, H., Alfonsi, E., Berrow, S., Brownlow, A., Covelo, 

P., Dabin, W., Deaville, R., de Stephanis, R., Gally, F., Gauffier, P., Penrose, R., Silva, 

M. A., Guinet, C., & Simon-Bouhet, B. (2014). Habitat-driven population structure of 

bottlenose dolphins, Tursiops truncatus , in the North-East Atlantic. Molecular Ecology, 

23(4), 857–874. https://doi.org/10.1111/mec.12653 

Maes, G. E., Pujolar, J. M., Hellemans, B., & Volckaert, F. A. M. (2006). Evidence for 

isolation by time in the European eel ( Anguilla anguilla L.). Molecular Ecology, 15(8), 

2095–2107. https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2006.02925.x 

Magris, R. A., Pressey, R. L., Weeks, R., & Ban, N. C. (2014). Integrating connectivity and 

climate change into marine conservation planning. Biological Conservation, 170, 207–

221. https://doi.org/10.1016/j.biocon.2013.12.032 

Malécot, G. (1972). Génétique des populations naturelles dans le cas d’un seul locus. II. – 

Étude du coefficient de parenté. Genetics Selection Evolution, 4(3), 385. 

https://doi.org/10.1186/1297-9686-4-3-385 

Manel, S., Schwartz, M. K., Luikart, G., & Taberlet, P. (2003). Landscape genetics: 

combining landscape ecology and population genetics. Trends in Ecology & Evolution, 

18(4), 189–197. https://doi.org/10.1016/S0169-5347(03)00008-9 

Mantel, N. (1967). Cancer Research VOLUME27 FEBRUARY 1967 NUMBER 2. In 

CANCER RESEARCH (Vol. 27). http://aacrjournals.org/cancerres/article-

pdf/27/2_Part_1/209/2382183/cr0272p10209.pdf 



29 

 

Mayr, E. (1947). ECOLOGICAL FACTORS IN SPECIATION. Evolution, 1(4), 263–288. 

https://doi.org/10.1111/j.1558-5646.1947.tb02723.x 

McCauley, D. J., Pinsky, M. L., Palumbi, S. R., Estes, J. A., Joyce, F. H., & Warner, R. R. 

(2015). Marine defaunation: Animal loss in the global ocean. Science, 347(6219). 

https://doi.org/10.1126/science.1255641 

McClure, M. L., Dickson, B. G., & Nicholson, K. L. (2017). Modeling connectivity to 

identify current and future anthropogenic barriers to movement of large carnivores: A 

case study in the American Southwest. Ecology and Evolution, 7(11), 3762–3772. 

https://doi.org/10.1002/ece3.2939 

McGarigal, K., & Marks, B. J. (1995). FRAGSTATS: spatial pattern analysis program for 

quantifying landscape structure. https://doi.org/10.2737/PNW-GTR-351 

McRae, B. H. (2006). ISOLATION BY RESISTANCE. Evolution, 60(8), 1551–1561. 

https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2006.tb00500.x 

McRae, B. H., Dickson, B. G., Keitt, T. H., & Shah, V. B. (2008). USING CIRCUIT 

THEORY TO MODEL CONNECTIVITY IN ECOLOGY, EVOLUTION, AND 

CONSERVATION. Ecology, 89(10), 2712–2724. https://doi.org/10.1890/07-1861.1 

McRae, B. H., Hall, S. A., Beier, P., & Theobald, D. M. (2012). Where to Restore Ecological 

Connectivity? Detecting Barriers and Quantifying Restoration Benefits. PLoS ONE, 

7(12), e52604. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0052604 

Meirmans, P. G. (2012). The trouble with isolation by distance. Molecular Ecology, 21(12), 

2839–2846. https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2012.05578.x 

Méndez-Fernandez, P., Galluzzi Polesi, P., Taniguchi, S., de O. Santos, M. C., & Montone, R. 

C. (2016). Validating the use of biopsy sampling in contamination assessment studies of 

small cetaceans. Marine Pollution Bulletin, 107(1), 364–369. 

https://doi.org/10.1016/j.marpolbul.2016.04.021 

Mikolajewicz, U. (2011). Modeling Mediterranean Ocean climate of the Last Glacial 

Maximum. Climate of the Past, 7(1), 161–180. https://doi.org/10.5194/cp-7-161-2011 

Miller, P. J. O., Isojunno, S., Siegal, E., Lam, F.-P. A., Kvadsheim, P. H., & Curé, C. (2022). 

Behavioral responses to predatory sounds predict sensitivity of cetaceans to 



30 

 

anthropogenic noise within a soundscape of fear. Proceedings of the National Academy 

of Sciences, 119(13). https://doi.org/10.1073/pnas.2114932119 

Minton, G., Abel, G., Collins, T., Eniang, E., Frisch-Nwakanma, H., Keith-Diagne, L., Kema 

Kema, J. R., Takoukam Kamla, A., Virtue, M., Weir, C., & Reeves, R. (2022). Range-

Wide Conservation Efforts for the Critically Endangered Atlantic Humpback Dolphin 

(Sousa teuszii). Diversity, 14(9), 716. https://doi.org/10.3390/d14090716 

Montgelard, C., Zenboudji, S., Ferchaud, A.-L., Arnal, V., & van Vuuren, B. J. (2014). 

Landscape genetics in mammals. Mammalia, 78(2). https://doi.org/10.1515/mammalia-

2012-0142 

Moore, A. M., Arango, H. G., di Lorenzo, E., Cornuelle, B. D., Miller, A. J., & Neilson, D. J. 

(2004). A comprehensive ocean prediction and analysis system based on the tangent 

linear and adjoint of a regional ocean model. Ocean Modelling, 7(1–2), 227–258. 

https://doi.org/10.1016/j.ocemod.2003.11.001 

Mora, C., Andrèfouët, S., Costello, M. J., Kranenburg, C., Rollo, A., Veron, J., Gaston, K. J., 

& Myers, R. A. (2006). Coral Reefs and the Global Network of Marine Protected Areas. 

Science, 312(5781), 1750–1751. https://doi.org/10.1126/science.1125295 

Nei, M. (1972). Genetic Distance between Populations. The American Naturalist, 106(949), 

283–292. https://doi.org/10.1086/282771 

Neveceralova, P., Carroll, E. L., Steel, D., Vermeulen, E., Elwen, S., Zidek, J., Stafford, J. K., 

Chivell, W., & Hulva, P. (2022). Population changes in a whale breeding ground 

revealed by citizen science noninvasive genetics. Global Ecology and Conservation, 37, 

e02141. https://doi.org/10.1016/j.gecco.2022.e02141 

Nosil, P., Crespi, B. J., & Sandoval, C. P. (2003). Reproductive isolation driven by the 

combined effects of ecological adaptation and reinforcement. Proceedings of the Royal 

Society of London. Series B: Biological Sciences, 270(1527), 1911–1918. 

https://doi.org/10.1098/rspb.2003.2457 

Nykänen, M., Louis, M., Dillane, E., Alfonsi, E., Berrow, S., O’Brien, J., Brownlow, A., 

Covelo, P., Dabin, W., Deaville, R., Stephanis, R., Gally, F., Gauffier, P., Ingram, S. N., 

Lucas, T., Mirimin, L., Penrose, R., Rogan, E., Silva, M. A., … Gaggiotti, O. E. (2019). 

Fine‐scale population structure and connectivity of bottlenose dolphins, <scp> Tursiops 

truncatus </scp> , in European waters and implications for conservation. Aquatic 



31 

 

Conservation: Marine and Freshwater Ecosystems, 29(S1), 197–211. 

https://doi.org/10.1002/aqc.3139 

Orsini, L., Vanoverbeke, J., Swillen, I., Mergeay, J., & de Meester, L. (2013). Drivers of 

population genetic differentiation in the wild: isolation by dispersal limitation, isolation 

by adaptation and isolation by colonization. Molecular Ecology, 22(24), 5983–5999. 

https://doi.org/10.1111/mec.12561 

Pérez-Espona, S., Pérez-Barbería, F. J., McLeod, J. E., Jiggins, C. D., Gordon, I. J., & 

Pemberton, J. M. (2008). Landscape features affect gene flow of Scottish Highland red 

deer (Cervus elaphus). Molecular Ecology, 17(4), 981–996. 

https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2007.03629.x 

Pirotta, V., Grech, A., Jonsen, I. D., Laurance, W. F., & Harcourt, R. G. (2019). 

Consequences of global shipping traffic for marine giants. Frontiers in Ecology and the 

Environment, 17(1), 39–47. https://doi.org/10.1002/fee.1987 

Presley, S. J., Cisneros, L. M., Klingbeil, B. T., & Willig, M. R. (2019). Landscape ecology of 

mammals. Journal of Mammalogy, 100(3), 1044–1068. 

https://doi.org/10.1093/jmammal/gyy169 

Rako, N., Fortuna, C. M., Holcer, D., Mackelworth, P., Nimak-Wood, M., Pleslić, G., 

Sebastianutto, L., Vilibić, I., Wiemann, A., & Picciulin, M. (2013). Leisure boating noise 

as a trigger for the displacement of the bottlenose dolphins of the Cres–Lošinj 

archipelago (northern Adriatic Sea, Croatia). Marine Pollution Bulletin, 68(1–2), 77–84. 

https://doi.org/10.1016/j.marpolbul.2012.12.019 

Raufaste, N., & Rousset, F. (2001). Are partial Mantel tests adequate? Evolution, 55(8), 

1703–1705. https://doi.org/10.1111/j.0014-3820.2001.tb00689.x 

Richards, V. P., Greig, T. W., Fair, P. A., McCulloch, S. D., Politz, C., Natoli, A., Driscoll, C. 

A., Hoelzel, A. R., David, V., Bossart, G. D., & Lopez, J. V. (2013). Patterns of 

Population Structure for Inshore Bottlenose Dolphins along the Eastern United States. 

Journal of Heredity, 104(6), 765–778. https://doi.org/10.1093/jhered/est070 

Riginos, C., & Liggins, L. (2013). Seascape Genetics: Populations, Individuals, and Genes 

Marooned and Adrift. Geography Compass, 7(3), 197–216. 

https://doi.org/10.1111/gec3.12032 



32 

 

McCarthy, J. J., & Roman, J. (2010). The Whale Pump: Marine Mammals Enhance Primary 

Productivity in a Coastal Basin. PLoS ONE, 5(10), e13255. 

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0013255 

Selkoe, K. A., Henzler, C. M., & Gaines, S. D. (2008). Seascape genetics and the spatial 

ecology of marine populations. Fish and Fisheries, 9(4), 363–377. 

https://doi.org/10.1111/j.1467-2979.2008.00300.x 

Selkoe, K., D’Aloia, C., Crandall, E., Iacchei, M., Liggins, L., Puritz, J., von der Heyden, S., 

& Toonen, R. (2016). A decade of seascape genetics: contributions to basic and applied 

marine connectivity. Marine Ecology Progress Series, 554, 1–19. 

https://doi.org/10.3354/meps11792 

Sousa, A., Fernandez, M., Alves, F., Arranz, P., Dinis, A., González García, L., Morales, M., 

Lettrich, M., Encarnação Coelho, R., Costa, H., Capela Lourenço, T., Azevedo, J. M. N., 

& Frazão Santos, C. (2023). A novel expert-driven methodology to develop thermal 

response curves and project habitat thermal suitability for cetaceans under a changing 

climate. Science of The Total Environment, 860, 160376. 

https://doi.org/10.1016/j.scitotenv.2022.160376 

Sprogis, K. R., Raudino, H. C., Rankin, R., MacLeod, C. D., & Bejder, L. (2016). Home 

range size of adult Indo-Pacific bottlenose dolphins ( Tursiops aduncus ) in a coastal and 

estuarine system is habitat and sex-specific. Marine Mammal Science, 32(1), 287–308. 

https://doi.org/10.1111/mms.12260 

Spurgin, L. G., Illera, J. C., Jorgensen, T. H., Dawson, D. A., & Richardson, D. S. (2014). 

Genetic and phenotypic divergence in an island bird: isolation by distance, by 

colonization or by adaptation? Molecular Ecology, 23(5), 1028–1039. 

https://doi.org/10.1111/mec.12672 

Storfer, A., Patton, A., & Fraik, A. K. (2018). Navigating the Interface Between Landscape 

Genetics and Landscape Genomics. Frontiers in Genetics, 9. 

https://doi.org/10.3389/fgene.2018.00068 

Tatem, A. J., Hemelaar, J., Gray, R. R., & Salemi, M. (2012). Spatial accessibility and the 

spread of HIV-1 subtypes and recombinants. AIDS, 26(18), 2351–2360. 

https://doi.org/10.1097/QAD.0b013e328359a904 



33 

 

Taylor, B. L. , Abel, G. , Miller, P. S. , Gómez, F. , Fersen, L. V. , Demaster, D. , Reeves, R. 

R. , Rojas-Bracho, L. , Wang, D. , Hao, Y. , & Cipriano, F. (2020). Ex situ options for 

cetacean conservation: report of the 2018 workshop, Nuremberg, Germany (B. L. 

Taylor, G. Abel, P. Miller, F. Gomez, F. von Fersen, D. DeMaster, R. R. Reeves, L. 

Rojas-Bracho, D. Wang, Y. Hao, & F. Cipriano, Eds.). IUCN, International Union for 

Conservation of Nature. https://doi.org/10.2305/IUCN.CH.2020.SSC-OP.66.en 

Taylor, B. L. ;, Chivers, S. J. ;, Larese, J. ;, Perrin, W. F., Taylor, B. L., Chivers, S. J., & 

Larese, J. (2007). Generation length and percent mature estimates for IUCN assessments 

of cetaceans Item Type monograph Generation length and percent mature estimates for 

IUCN assessments of cetaceans. http://hdl.handle.net/1834/41281 

Taylor, P. D., Fahrig, L., Henein, K., & Merriam, G. (1993). Connectivity Is a Vital Element 

of Landscape Structure. Oikos, 68(3), 571. https://doi.org/10.2307/3544927 

Thomsen, P. F., & Willerslev, E. (2015). Environmental DNA – An emerging tool in 

conservation for monitoring past and present biodiversity. Biological Conservation, 183, 

4–18. https://doi.org/10.1016/j.biocon.2014.11.019 

Truelove, N. K., Box, S. J., Aiken, K. A., Blythe-Mallett, A., Boman, E. M., Booker, C. J., 

Byfield, T. T., Cox, C. E., Davis, M. H., Delgado, G. A., Glazer, B. A., Griffiths, S. M., 

Kitson-Walters, K., Kough, A. S., Pérez Enríquez, R., Preziosi, R. F., Roy, M. E., 

Segura-García, I., Webber, M. K., & Stoner, A. W. (2017). Isolation by oceanic distance 

and spatial genetic structure in an overharvested international fishery. Diversity and 

Distributions, 23(11), 1292–1300. https://doi.org/10.1111/ddi.12626 

Viricel, A., Simon-Bouhet, B., Ceyrac, L., Dulau-Drouot, V., Berggren, P., Amir, O. A., 

Jiddawi, N. S., Mongin, P., & Kiszka, J. J. (2016). Habitat availability and geographic 

isolation as potential drivers of population structure in an oceanic dolphin in the 

Southwest Indian Ocean. Marine Biology, 163(10), 219. https://doi.org/10.1007/s00227-

016-2999-3 

Waerebeek van, K., Baker, A. N., Félix, F., Gedamke, J., Iñiguez, M., Sanino, G. P., Secchi, 

E., Sutaria, D., Helden van, A., & Wang, Y. (2007). Vessel collisions with small 

cetaceans worldwide and with large whales in the Southern Hemisphere, an initial 

assessment. Latin American Journal of Aquatic Mammals, 6(1). 

https://doi.org/10.5597/lajam00109 



34 

 

Bradburd, G. S., & Wang, I. J. (2014). Isolation by environment. Molecular Ecology, 23(23), 

5649–5662. https://doi.org/10.1111/mec.12938 

Watling, L., Guinotte, J., Clark, M. R., & Smith, C. R. (2013). A proposed biogeography of 

the deep ocean floor. Progress in Oceanography, 111, 91–112. 

https://doi.org/10.1016/j.pocean.2012.11.003 

Weaver, A. (2015). Sex Difference in Bottlenose Dolphin Sightings during a Long-term 

Bridge Construction Project. Animal Behavior and Cognition, 2(1), 1–13. 

https://doi.org/10.12966/abc.02.01.2015 

Webber, Q. M. R., & McGuire, L. P. (2022). Heterothermy, body size, and locomotion as 

ecological predictors of migration in mammals. Mammal Review, 52(1), 82–95. 

https://doi.org/10.1111/mam.12263 

Weeks, R. (2017). Incorporating seascape connectivity in conservation prioritisation. PLOS 

ONE, 12(7), e0182396. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0182396 

Weelden van, C., Towers, J. R., & Bosker, T. (2021). Impacts of climate change on cetacean 

distribution, habitat and migration. Climate Change Ecology, 1, 100009. 

https://doi.org/10.1016/j.ecochg.2021.100009 

Weinrich, M., & Corbelli, C. (2009). Does whale watching in Southern New England impact 

humpback whale (Megaptera novaeangliae) calf production or calf survival? Biological 

Conservation, 142(12), 2931–2940. https://doi.org/10.1016/j.biocon.2009.07.018 

Weir, J. S., Duprey, N. M. T., & Würsig, B. (2008). Dusky dolphin (Lagenorhynchus 

obscurus) subgroup distribution: are shallow waters a refuge for nursery groups? 

Canadian Journal of Zoology, 86(11), 1225–1234. https://doi.org/10.1139/Z08-101 

Whitehead, H., & Shin, M. (2022). Current global population size, post-whaling trend and 

historical trajectory of sperm whales. Scientific Reports, 12(1), 19468. 

https://doi.org/10.1038/s41598-022-24107-7 

Wild, S., Krützen, M., Rankin, R. W., Hoppitt, W. J. E., Gerber, L., & Allen, S. J. (2019). 

Long-term decline in survival and reproduction of dolphins following a marine 

heatwave. Current Biology, 29(7), R239–R240. 

https://doi.org/10.1016/j.cub.2019.02.047 



35 

 

Wilson, I. G. (1997). Inhibition and facilitation of nucleic acid amplification. Applied and 

Environmental Microbiology, 63(10), 3741–3751. 

https://doi.org/10.1128/aem.63.10.3741-3751.1997 

Wright S. (1943). Isolation by distance. Genetics, 28(2), 114–138. 

Wright, S. (1949). The genetical structure of populations. Annals of Eugenics, 15(1), 323–

354. https://doi.org/10.1111/j.1469-1809.1949.tb02451.x 

Zanardo, N., Parra, G., Passadore, C., & Möller, L. (2017). Ensemble modelling of southern 

Australian bottlenose dolphin Tursiops sp. distribution reveals important habitats and 

their potential ecological function. Marine Ecology Progress Series, 569, 253–266. 

https://doi.org/10.3354/meps12091 

  


