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Abstrakt

Rychlost speciace je frekvence, pfi které se ptivodni druh rozdéli na dva druhy za
jednotku Casu. Protoze tuto miru nelze piimo urcit, musi byt odvozena z fosilniho
zaznamu nebo rekonstruované fylogeneze pomoci vhodného modelu diverzifikace nebo
uzlt a vétvi fylogenetického stromu. Homogenni birth-death model je zékladni
metodou, na které jsou zaloZeny dalSi modely, jako jsou Casové-zavislé nebo hustotné-
zavislé modely. Nemodelové metody, jako je statistika DR, node density metrika nebo
inverzni délka koncovych vétvi, jsou metody zavislé na rekonstruovanych
fylogenetickych stromech. Mezi slozit¢jsi metody patii MEDUSA, BAMM, CLaDS,
MTBD nebo modely zavislé na funkcich. Modely protrahované speciace jsou
biologicky veérohodnéjsi a popisuji speciaci jako postupny proces. Tyto metody mohou
specifickou miru speciace a je méné zavisla na mife rychlosti extinkce a diverzifikace a
spiSe odpovidd mife speciace. Identifikovatelnost modelu je zakladnim problémem
omezujicim odhad rychlosti speciace, ale toto omezeni Ize ¢astecné piekonat novymi

technikami, jako jsou naptiklad ptitazené rychlosti.

Klicova slova:

rychlost speciace, fylogeneze, diversifikace, evoluce, model



Abstract

Speciation rate is a frequency at which an original species splits into two species per
unit of time. Since this rate cannot be directly determined, it must be inferred from the
fossil record or a reconstructed phylogeny using appropriate diversification model or
nodes and branches of a phylogenetic tree. The homogeneous birth-death process is the
basic method upon which other models, such as time-dependent or density-dependent
models, are based. Non-model methods such as DR statistics, node-density metrics or
inverstion length of terminal branches, are methods depend on reconstructed
phylogenetic trees. More complex methods include MEDUSA, BAMM, CLaDS,
MTBD, or trait-dependant models. Protracted-speciation models are biologically more
plausible and describe speciation as a gradual process. These methods can detect more
complex diversification regimes. Tip rate determines expected species-specific rate of
speciation and is less dependent on the rates of extinction and diversification; rather, it
corresponds to the rate of speciation. Model identifiability is a fundamental problem
limiting the estimation of the speciation rate, but this limitation can be partially

overcome by new techniques such as pulled rates.

Keywords:

speciation rate, phylogeny, diversification, evolution, model



Podékovani

D¢kuji svému $koliteli prof. Davidu Storchovi, Ph.D. za velmi vstficny piistup a

dostatek trpélivosti pii vedeni prace.



Pouzité zkratky

BAMM
BiSSE

BOTHVAR

CLaDS
DDE+E
dLTT
DR

ES
EXVAR
FDR
GeoSSE
HiSSE
LTT
MCMC
MEDUSA

ML
MTBD
MuSSE
ND

PBD
QuaSSE
jMCMC
SPVAR
SSE
STRAPP
TB

Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures
Binary State Speciation and Extinction

Both Speciation and Extinction Vary Through Time
Cladogenetic Diversification Rate Shift model
Density Dependent Exponential plus Ecological Limits
Deterministicky Lineages-Through-Time Plot
Diversification Rate

Equivalent Splits

Time-varying Extinction only

False-Discovery Rate

Geographic State Speciation and Extinction

Hidden State Speciation and Extinction
Lineages-Through-Time Plot

Markov Chain Monto Carlo

Modeling Evolutionary Diversification Using Stepwise Akaike
Information Criterion

Maximal Likelihood

Multitypovy birth-death model

Multiple State Speciation and Extinction

Node density metrika

Protrahovany birth-death model

Quantitative State Speciation and Extinction
Reversible jumps Markov chain Monto Carlo
time-varying speciation only

State Speciation and Extinction

Species Tree Analysis using Paralogy and Polytomies

Inverzni délka koncovych vétvi



1
2

UVOG oo e e e 1
Metody stanoveni ryChloSsti SPECIACE .......cccuviii ittt e et raee e eans 2
Fosilni zaznam a reKonStruoVany ProCeS.......ccvveererrireeriiierereseesre st eeesre et seee s sneeanes 2
Odhad rychlosti speciace, parametrtt modelu a porovnani jednotlivych modeld.................. 3
Birth-death MOAELY.......c.eoviiriiiiiiie et sre e saeeenreeneees 4
7 o) U PR URTRR 7
ROZPY] TYChIOStE SPECIACE . .eeuveerteereieiiieiiesieereeseesteete e et esteeseeesaeessbeebeesreesseesseesnsesnseensens 9
Konfidencni interval rychloSti SPECIACE ......cevverueeriiiirieriiriee e 10
Hustotn€-zavislé MOAELY .......c.eovuiriiiieiirieiee e 10
Casove PromENIIVE MOAELY .........cuevrvirieieeeeeeeesessesee et s sttt essessesaensesans 13
Vrcholové rychlosti Speciace (TIP TAteS)...ccververierrrerrierrireereeseeseeseeseeesseesseesseessesseesseens 14
DR StatiStIKa ....coviiiiiiiiiiiciiic e 14
Node density Metrika (IND) .....ceevveiiiiiiiieeiieenieesieessie et sireesreessereesbeeesieeesbeessaeeesaneees 15
Inverzni délka koncovych VELVI (TB)....cceeviiirieirieere e 16
IMEDUSA ...ttt ettt a bt n et ne e 16
BAMM L. et 17
CLaDS @ MTBD MOdElL......cc.ccoiiiiiiiiiiiiicicice e 19
PYRALE ..t e e s e e s bt e e e santaee e snreeeesnee 20
Protrahovana SPECIACE .......c.vverireriiriese sttt st ne e 20
ZNnaKoVE ZAVISIE METOAY ....cviivereiriirieie it 22
C0 SKULEENE METIME? ....eveieieeieeieeee ettt ettt st sbe e be e bt sat e st e e eeeeeas 24
Rychlosti speciace 0bratloVEl .........ceeecuiiiiiiieiie ettt ettt re e evee s 26
ZAVRT c.ieite ittt e e e e e b sa s a e sr e e 30
POUZIta [IEEratura....ccccuiiiiiiiiiiciic e 32



1 Uvod

Biologicka rozmanitost fascinuje lidi od nepaméti. Jiz Charles Darwin se svou
knihou O pivodu druhd pfirodnim vybérem polozil zdkladni kameny moderni
makroekologii, kterd se snazi pfi¢iny biodiverzity vysvétlit. Tento kol vSak narazi na
¢etné problémy jiz v samotné definici biodiversity (Naeem et al., 2016), nejednoznacné
definice druhtt a moznosti jejich delimitace (De Queiroz, 2007; Fiser, Robinson,
Malard, 2018).

Nedilnou soucasti vysvétleni biodiversity je porozuméni procesu diversifikace, ktery
biodiversitu tvofi, tedy zmény poctu druhii v ¢ase. AvSak samotny popis zmény nam
vSak pfilis nefika o diivodech této zmény - ptibyva druhti protoze rychleji vznikaji nebo
protoze mén¢ zanikaji? Muze vznik a zanik druhii spolu souviset, nebo to jsou oddélené
procesy, které maji jiné piiciny?

Podstatou biologické evoluce je speciace, tedy vznik novych druhlt z druht jiz
existujicich. Speciace je zplusobena pferuSenim genového toku mezi plivodnimi
populacemi diky vzniku reprodukéni bariéry (Baker, 1959). Rychlost speciace je
chépana jako frekvence rozdéleni druhu na dva za jednotku casu, vétSinou uvadénou za
milion let (Ma™!). Toto makroevoluéni pojeti je vhodné odlisit od toho mikroevoluéniho,
tedy rychlosti vzniku reprodukéni bariéry (Rabosky, 2016b).

Stanoveni rychlosti speciace neni trividlni zalezitosti, jelikoz tato rychlost musi byt
odvozena z rychlosti diversifikace, ktera je dana rozdilem rychlosti speciace a extinkce.
Navic samotné metody, kterymi se tyto rychlosti méfi, se mohou velmi lisit na zaklad¢
naSich apriornich pfedpokladii o procesech, které rychlost speciace ovliviiuji.

Poznani rychlosti speciace ndm pomuze vysvétlit druhovou bohatost na Zemi a jeji
historicky vyvoj. Navic, pochopeni mechanismli urcujicich rychlosti speciace miize mit
dopad na ochranu druhi a ptfipadnou predikci doby, za kterou biodiversita znovu
nabyde piivodnich hodnot v ptipadé€ jejiho snizeni (Rosenzweig, 2001).

Cilem této prace je popsat metody méfeni rychlosti speciace od metod
soucasti je zhodnoceni pfesnosti a limitace téchto postupii. Jako konkrétni aplikace
téchto metod bude uvedené kratké shrnuti souCasnych poznatkii o rychlosti speciace

obratlovcu.



2 Metody stanoveni rychlosti speciace

Fosilni ziznam a rekonstruovany proces

vvvvvv

(Raup, 1972, 1985; Sepkoski, 1978), ale nastup kladistiky umoznil odhadovat evolu¢ni
proces 1 pro zijici taxony (Nee, Mooers, Harvey, 1992; Harvey, May a Nee, 1994).
Ackoliv jsou vymfelé taxony ve fosilnim zdznamu a soucasné druhy tvofeny stejnym
evoluénim procesem (Kyrpides, Overbeek, Ouzounis, 1999), fylogenetické stromy
vytvoiené na zaklad¢ téchto fosilnich a molekularnich dat se mohou vyrazné liSit
(Steeman et al., 2009; Marx a Uhen, 2010; Quental a Marshall, 2010).

Prvni zjevnym rozdilem je wroven — ve fosilnim zdznamu se pracuje hlavné
s vysSimi taxony (Lloyd, Young a Smith, 2012), zatimco u molekularnich fylogenezi se
pracuje piimo s zijicimi druhy. V ptipad¢ fosilniho zdznamu navic Ize rekonstruovat
skutecnou (i kdyZz nekompletni) fylogenezi, z niz je rychlost diversifikace snadno
spocitatelna dle pravidel stratigrafie. Rekonstrukce fylogeneze z fosilniho zdznamu vSak
muze mit ¢etné limitace (Raup, 1972). Fosiliza¢ni proces 1épe zachovava druhy motské
¢1 ty s pevnou schrankou, proto nékteré taxony jako jsou napt. Elasmobranchii, diky
jejich dobfe zachovalym zubim (Hubell, 1996), maji fylogeneticky strom pomérné
kompletni. Naopak jiné druhy, jako napt. v pfipadé rostlin (Edwards, 1990) ¢i ptakt
(Fountaine et al, 2005), mohou mit fosilni zdznam znaéné¢ omezeny, ackoliv
nekompletni zaznam ma na fylogeneze rekonstruované podle fosilniho zaznamu mensi
vliv nez na molekularni fylogeneze (Silvestro et al., 2014). Zjevnou limitaci predstavuji
vrstvé. Roli hraje i nepfesnd doba vzniku a zaniku druhu, coz ve fosilnim zdznamu
odpovidad nalezu taxonu v nejhlubsi vrstvé a jejimu vymizeni ve vrstvé vyse ulozené.
Takto definované staii druhu vSak mtize byt zavadéjici, jelikoz se taxon mohl
vyskytovat 1 mimo uvedeny interval, aniz by se zachoval ve fosilnim zaznamu.
Zkresleni mlze zpusobit i variabilita délky stratigrafického intervalu (Foote, 2000).
Problematické mutze byt i odliSeni nckolika blizce ptfibuznych linii od série
anagenetického morfodruhu, tzn. série stejného druhu, kterd byla nalézana v cCase
(Mitchell, Etienne a Rabosky, 2019).

Fylogeneticka analyza na zaklad€ molekularnich dat dokéze poskytnout informaci o
historickém vyvoji Zijicich druhit a jejich ptibuznosti, nic vSak nefika o druzich

vymielych a tyto fylogeneze tedy podhodnocuji pocet diive existujicich vétvi. Pti



rekonstruovaném procesu se postupuje retrospektivné tak, ze se na Casove
kalibrovanych molekularnich fylogenezich zijicich kladl testuje model popisujici
speciacni a extink¢éni udalosti (Nee, May a Harvey, 1994). Tento pfistup je zavadéjici,
jelikoz imituje kontinualni nartst biodiversity, piestoze vymielé klady nejsou zahrnuty
(Ricklefs, 2007) a nadhodnocuje vliv korunové skupiny (Quental a Marshall, 2010).
Nicméné, i1 ztéchto molekularnich fylogenezi l1ze usuzovat o rychlosti speciace a
extinkce u vymfelych klada. I kdyz tyto parametry jiz nejsou pifimo dostupné, mohly
ovlivnit topologii vysledného stromu a tedy i délky koncovych vétvi (Harvey, May a
Nee, 1994; Nee, May a Harvey, 1994). Dalsi limitaci molekularni fylogeneze je jeji
neuplnost (nekompletni zahrnuti vSech linii) kterd muize vyrazné podhodnotit odhad
rychlosti speciace a extinkce, ackoliv tento problém je méné vyrazny, pokud fylogeneze
obsahuje kompletni zdznam casné diversifikovanych linii (Ricklefs, 2007). Je znamo,
ze rekonstruované fylogeneze oproti fosilnimu zdznamu poskytuji podhodnocenou, a
casto 1 nulovou rychlost extinkce (Etienne et al., 2012). Navic riizné diversifikacni
procesy mohou vytvofit obdobné topologie stromti, coz rekonstruovana fylogeneze
nemusi byt schopna detekovat (Kubo a Iwasa, 1995). Rekonstruované fylogeneze zavisi
1 na spravné kalibraci molekularnich hodin (Nee, Mooers a Harvey, 1992; Linder,
Hardy a Rutschmann, 2005), a tedy i modelii molekularni evoluce (Bromham a Penny,
2003), obzvlast pokud jsou vyrazné¢ nehomogenni (Sarver et al., 2019).

Vyse uvedené nedostatky obou postupt proto vedou ke snaham o jejich kombinaci,
tedy integraci fosilnich a molekularnich dat do spole¢né fylogeneze k ziskdni
presnéjSiho a méné zkresleného pohledu na makroevoluci (Slater a Harmon, 2013; Hunt
a Slater, 2016). Zahrnuti i mensiho mnozstvi vymielych taxoni z fosilniho zdznamu
totiz muze vyrazné zptesnit odhad rychlosti speciace a extinkce (Didier, Royer-Carenzi
a Laurin, 2012; Mitchell, Etienne a Rabosky, 2019). Toto pfidani fosilnich dat je vSak
nutné provadét obezietné, jelikoz nedostate¢né zahrnuti fosilnich kladd, které maji zijici
potomky v soucasnosti (nebo zahrnuti kladii jen v podobé statigrafického rozhrani ve
kterém se vyskytuje) mlze zpusobit zhorSeny odhad rychlosti speciace (Beaulieu a

O’Meara, 2023).

Odhad rychlosti speciace, parametri modelu a porovnani jednotlivych modelu
Stanoveni rychlosti speciace (i extinkce) vychézi z vhodného diversifikacniho

modelu. Pokud existuji vhodné data (fylogeneze) a hypotéza o tom, jakym procesem

byla tato fylogeneze vytvorena, lze tuto hypotézu formulovat matematickym modelem,
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ktery tato data popisuje, a tim urcit pravdépodobnost s jakou danym datim odpovida.
Ackoliv soucasti této hypotézy mohou byt pfesné hodnoty parametrti, spiSe nas zajima
ktera z mnoziny hypotéz nejlépe odpovidd datim. Jednotlivé modely s konkrétnimi
parametry tedy pfedstavuji jednotlivé hypotézy, které lze testovat. Stejné tak Ize
porovnavat i rizné typy modeli (napiiklad CRBR s hustotné-zavislym modelem),
abychom mohli ur€it, ktery z model 1épe popisuje nase data. Nejpouzivanéjsimi jsou
metoda maximalni vérohodnosti (Myung, 2003) s hodnocenim jednotlivym modelt na
zaklad¢ Akaikeho informac¢niho kritéria (Akaike, 1973; Cavanaugh, 1997). Dalsi bézné
pouzivanou metodou je Bayesianskd inference vétSinou v kombinaci s riznymi
obdobami metody Markovilv fetézec Monto Carlo (Metropolis et al., 1953; Hastings,
1970; Geyer, Chain a Carlo, 1991; Stephens, 2000) a pouzitim Bayesova faktoru (Kass
a Raftery, 1995).

Nasleduje popis hlavnich metod uréovani rychlosti speciace, které se mohou lisit
svoji slozitosti. Pro jejich pochopeni je vSak nutné predchozi porozuméni zdkladnim

matematickym modelim, ze kterych tyto komplexnéj$i metody vychazi.

Birth-death modely
V nejjednodussim piipadé je diversifikacni proces popsan konstantni rychlosti

speciace A a konstantni rychlosti extinkce p, které jsou vlastni kazdé jednotlivé vétvi
fylogenetického stromu. Tento model, ktery je ozna¢ovany jako birth-death model (dale
také CRBR), je Markovilv proces se spojitym casem a jednotlivé pravdépodobnosti se
chovaji podle Poissonova procesu. Pravdépodobnost speciace ¢i extinkce tedy nezavisi
na predchozim vyvoji a tento proces se chova ndhodn¢ a skokové. Pokud je
fylogeneticky strom tvofen na zaklad¢ birth-death modelu, bude tento strom vzdy
zakotenény, nebude obsahovat polytomie, a pokud bude A > p, bude rist do nekonecna
(Kendall, 1949). Jak je patrné z obr. 1, i pfi stejnych parametrech miiZze birth-death
model tvofit znac¢né rozlisné topologie stromi a pocet koncovych vétvi.

Pokud je N pocet druhti v daném Case a At se limitn€ blizi nule, zavisi zména poctu

druhu na pravdépodobnosti speciacni a extink¢éni udalosti jako

dN
o = N@A-w, (1.1)



kde A je rychlost speciace a je rychlost extinkce p. Tento model predpoklada, ze

rychlost speciace a extinkce jsou konstantni, tedy se jednd o model homogenni.

-1
|

Obrazek 1. Dva nahodné vygenerované fylogenetické stromy na zakladé birth-death modelu a stejnych hodnotach
parametrit (A = 0.1, p =0, t =20). Délka kazdé z vétvi odpovida dob¢ existence vétve nez doslo ke speciacni udalosti.
Vytvoteno za pomoci knihovny geiger (Pennell et al., 2014) v prostiedi R.

V nejjednodussim ptipadé tzv. Yuleho modelu (¢ = 0) neboli pure-birth modelu, je
rychlost diversifikace ddna jen rychlosti speciace a pocet jednotlivych vétvi stromu lze
po vyfeSeni rovnice 1.1 popsat jako

N(t) = Nye’t, (1.2)

kde Ny je pocet druhit v Case 0, 4 je rychlost speciace a ¢ je Cas (Yule, 1924).

Upravou rovnice 1.2 lze ziskat

. ln(N(t)) —In (N,)
= - _

(1.3)

Vyplyva z toho, ze v ptipad¢ nulové extinkce Ize primérnou rychlost speciace (tzn.
odhad maximalni vérohodnosti (Kendall, 1949)) popsat z poctu druhii v dvou ¢asovych
obdobich. Pro kmenovou skupinu (tzn. za piedpokladu, Zze kazda fylogeneze vychazi
z jediného druhu, tedy Ny = 1) Ize rovnici 1.3 déle zjednodusit na

Oproti tomu pro korunovou skupinu musime pouzit rovnici 1.3, kde Ny = 2. Tento

(1.4)

rozdil je dan definici kmenové a korunové skupiny. V momenté speciace tvoii skupinu

jen jedina vétev v ptipadé¢ kmenové skupiny, tedy jeji sesterska vetev neni zahrnuta.



Naopak v pfipad¢ korunové skupiny se jiz jednd o dichotomii (Magalléon a Sanderson,
2001).
Pokud mame kompletni informaci o fylogenezi, kdy zndme vSechny divergenc¢ni

Casy stromu Ize rychlost speciace urcit jako

N_NO
= 1.5
—, (15)

kde B je soucet délky jednotlivych vétvi stromu (Kendall, 1949; Wertheim a
Sanderson, 2011).

A

Primérna doba existence druhu do dalsi speciace je 1/4 s exponencialni distribuci a
v ptipad¢ existence k druhii je primérna hodnota rychlosti speciace dana jako kA,
piicemz prumérna doba pro kdruhti do dalSi speciacni udélosti odpovida 1/kA.
Vzhledem k tomu, ze vznikem speciani udalosti dojde k dichotomickému vétveni
fylogenetického stromu, délka ndhodné vybrané vétve d konverguje k (nebo piesné

odpovidd)
d= — (1.6)

(Steel a Mooers, 2010).
Pokud znadme pocet koncovych vétvi N, stafi stromu ¢ a No = 2, 1ze ur¢it maximalné
veérohodny odhad speciace Awmr jako

t (1.7)

Ayr =

Navic v ptipad¢€, ze se Amr rovna A, tedy skute¢né hodnoté speciace, Amr odpovida

Kendall-Moranovu estimatoru

(G _nN-2
= T TR (1.8)

kde B je celkova délka stromu (Kendall, 1949; Moran, 1951; Baldwin a Sanderson,

A

1998). Z toho plyne, Ze pfi znalosti poctu koncovych vétvi a stafi stromu lze urcit
rychlost speciace jen na zakladé téchto hodnot (Nee, 2001; Steel a Mooers, 2010).
Ptestoze je Yulliv model stochasticky, v ptipadé predikce o¢ekavaného poctu druhti se
chova deterministicky. Navic je pouzitelny i pro vyssi taxony, nez jsou druhy (Nee,
2006). Je nutné si uvédomit, ze Yuliv model nezahrnuje vliv extinkce a tedy bude
skutecnou hodnotu A podhodnocovat, pokud je extinkce nenulova.

Zjevnou limitaci jednoduchych pure-birth a birth-death modelt je také casova

homogenita, tedy konstantni rychlost speciace a extinkce v ¢ase a mezi jednotlivymi



klady. Pokud vSak ptfedpoklddame casovou nehomogenitu, homogenni model muze
slouzit jako nulova hypotéza, kterd se dat testovat (Raup, 1985).

Na rozdil od modelu 1.4, Vrba (1987) do poctu druhu zahrnuje vymielé i zijici
druhy.

Tento predpoklad ale ma za nésledek to, ze dochazi k speciaci druhil i po jejich
extinkci (Vrba, 1987). Vyloucenim vymielych druhi a zahrnutim vlivu extinkce,
Rosenzweig et al. (1992) tyto problémy reflektuje v upraveném deterministickém RV

modelu

A—p = : (1.9)

kde leva strana rovnice odpovida rychlosti diverzifikace u, N; je pocet Zijicich
druhil v Case ¢, a N, je pocet druhii v ¢ase 0. Pokud z fosilniho zdznamu zndme pocet
vyhynulych druht Ny a stafi kladu ¢ tak Ize vyfeSim soustavy diferencidlnich rovnic

ziskat rychlost speciace jako

N,
Pn (N_O) Ny
) T(1+NL_1)PT0NL¢N0
1=4n, (1.10)
Not pro N, = N,

(Rosenzweig a Vetault, 1992). Z této deterministické rovnice lze upravou ziskat
stochasticky model popisujici dynamiku pravdépodobnosti P(Ng, N;,t), ktera je dana
rychlosti speciace a extinkce (Etienne a Apol, 2009).

Navic nékter¢ modely obsahuji parametr p (neboli vzorkovaci frakce), ktery

reflektuje to, ze do fylogeneze nebyly zahrnuty vSechny zijici druhy (Louca a Pennell,

2020; Helmstetter et al., 2022).

LTT plot
Ackoliv je pure-birth model v semilogaritmické Skale linearni (jak je patrné na

obr. 2A), v ptipadé nenulové rychlosti extinkce dochézi pti ¢ blizici se soucasnosti
k nelinearnimu trendu a asymptotickému vzestupu poctu klada. Jak je znazornéno na

obr. 2B, smérnice této asymptoty je rychlost speciace (Harvey, May a Nee, 1994).



Pokud P(t, T) je pravdépodobnost preziti alespon jedné vétve kladu do doby 7 od
pocatku ¢, pak plati:

A—p
P(t,T) = 0= e-G-nTo" (1.11)
Z rovnice 1.11 vyplyva, ze
%1_1)? P(t,T) = 1. (1.12)

Jinak feCeno: blize k dob& pozorovani 7 bude dochéazet k nartistu pravdépodobnosti
preziti kladu a tedy i pozorovany pocet druhli se bude nasledné chovat dle Yuleho
modelu (Harvey, May a Nee, 1994). To znamena, Ze roli hraje i opozdéni extinkce za
speciaci, a tedy relativné mensi poc¢et vymielych taxoni blize k soucasnosti (Nee et al.,

1994). Navic délka vétvi se bude zkracovat blize k ¢asu pozorovani 7 pokud bude

dochazet k nartstu extink¢éni frakce € = % (Pybus a Harvey, 2000).

Vzhledem k tomu, Ze pozorujeme v Case 7T jen ty klady, které nevymfely, kiivka
zavislosti pozorovaného poctu druhti se bude liSit od skutecného, tedy dfive existujiciho
poctu druhti. Jak je patrné z obr. 2C, rozdil funkce ziskané extrapolaci line4rnich Casti

kiivky skute¢ného poctu druht a kiivky pozorovaného poctu druhii odpovida

a=—1n<’1;”) (1.13)

(Harvey, May a Nee, 1994).
Z rovnice 1.13 Ize navic Gpravou ziskat
A -
=== (1.14)
e
kde A — u je rychlost diverzifikace (Ricklefs, 2007).

A B C

In(
In(N)
In(N)

Gas Gas Gas

Obrazek 2. A, Schéma zobrazujici linearni zavislost ptirozeného logaritmu poctu kladt (N) na case v ptipadé nulové
extinkce (Yuliv model); B, V pripadé nenulové extinkce dochazi u recentnich kladt k zaktiveni linearniho pribéhu
diverzifikace (A - p) jeho asymptotickému pfiblizeni A (teckovana linie). C, Rozdil a (Srafovana linie) linedrni ¢asti
ktivky pozorovaného poctu druhti (Cervena kiivka) a linearni ¢asti kiivky skute¢ného pocétu druhu (modra ktivka).
Reprodukovano podle (Harvey, May a Nee, 1994; Rabosky, 2010).



Tento jev, ktery se nazyva pritahovani soucasnosti (anglicky pull-of-the-present;
Nee et al., 1994; Nee, 2000), je Cisté teoreticky (Etienne a Rosindell, 2011). Pokud se
diversifikacni proces nechova dle birth-death modelu a neni Casov€é homogenni,
vysledna kiivka LTT plotu mlze mit i jiny tvar, nez jaky je popisovan na obr. 2.
V nékterych ptipadech se ale mize chovat obdobné jako pfitahovani soucasnosti — diky
narustu rychlosti speciace u recentnich taxonl tento nelinedlni také prabéh bude patrny
(Ricklefs, 2007). Tyto odchylky od homogenniho procesu lze testovat za pouziti y-
statistiky, ktera urcuje relativni vzdalenost vnitinich uzl ke koteni ¢i vrcholim stromu.
Naptiklad pokud je fylogeneze kompletni a je vyrazné¢ mensi nez nula, dochazi
k poklesu rychlosti speciace, jelikoz dochazi k posunu vnitinich uzli blize ke kofeni
(Pybus a Harvey, 2000; Ricklefs, 2007). V tom ptipad¢ by mélo zvazit pouziti jiné¢ho
nez Yuleho modelu (Revell, Harmon a Glor, 2005). Pokud je ale y vétsi nez nula, nelze
z toho usuzovat o nehomogenité procesu (Ricklefs, 2007). Navic y-statistika je citliva
k pod-parametrizovani modelu molekuldrni evoluce (Revell, Harmon a Glor, 2005).
Ackoliv je pfitahovani soucasnosti pfitomné na fylogenezich vysSSich taxonl, na
fylogenezich druhti je patrné mnohem mén¢ a ¢asto dochazi naopak k opacnému jevu,
tedy k poklesu poctu druhti blize soucasnosti svédcici pro pokles rychlosti speciace
(Weir, 2006; Rabosky a Lovette, 2008a). Tento efekt mlze byt zplisobeny malym
vybérem z cel¢ fylogeneze (Nee, May a Harvey, 1994), nebo ho muze zpisobit
hustotné-zavisla rychlost speciace (Phillimore a Price, 2008).

DalSim jevem, ktery hraje roli v tvaru LTT kiivky, je tzv. tlak minulosti (anglicky
push-of-the-past). Klady, které¢ ptezivaji del$i dobu, maji rychlejsi speciaci ve svém
pocatku. Pocatecni rychlost diversifikace odpovida zhruba 24, s néslednym poklesem
k rychlosti A — u (Budd a Mann, 2018).

Louca a Pennell (2020) popisuji tzn. deterministicky LTT (dLTT), ktery odpovida
ocekavanému LTT, pii ¢etnych opakovanich simulovaného diversifikacniho modelu pfi
stejnych rychlostech speciace a extinkce. dLTT je popsatelny mnozinou vice rtiznych
modell o riznych parametrech (rychlost speciace a rychlost extinkce) a tato mnozina se

nazyva kongruencni tiida (Louca a Pennell, 2020).

Rozptyl rychlosti speciace
Za ptedpokladu Yulova modelu, pokud je znamé jen staii kladu 7 a pocet vétvi

kladu N, Ize pro rovnici 1.3 urcit tzn. Kendalltv rozptyl jako



2
e [
BT N -\~ AT |
2

(1.15)

kde N, je pocatecni pocet druhii. Naopak v ptfipadé kompletni informace o
fylogenetickém stromu, tedy vcetné znalosti divergencnich cast, 1ze Kendalltiv rozptyl
popsat jen jako

of = A—z (1.16)
Ny(eAT — 1)

(Kendall, 1949; Wertheim a Sanderson, 2011).

Pokud tedy neni dostupnd informace o divergenénich Casech, zvyseni poctu vétvi
stromu (a tedy i1 vysSi rychlost speciace) vyrazné zvysSuje rozptyl. Presnéjsi urceni
divergenc¢nich Cast (napf. podrobnéjsi sekvenaci) sice snizi rozptyl speciacni rychlosti,
ale jen do té¢ doby, dokud pfinasi dalsi rozliSeni taxonil. Stejné tak lze ziskat validni
vysledky 1 pfi absenci pfesné fylogeneze, postacuje totiz jeji dostateCna aproximace.
Roli hraje i presnost kalibrace fylogenetického stromu, kdy kalibrace podle starSich

zkamenélin mize poskytovat presnéjsi odhad speciace (Wertheim a Sanderson, 2011).

Konfidencni interval rychlosti speciace
Z rovnice 1.16 lze odvodit tzn. Kendalltiv konfidencni interval numerickym feSenim

rovnice

) 1,96
1= ,1<1 + ) (1.17)

T V2er =2/
kde A je tzn. estimator maximalni vérohodnosti. Oproti tomu, pokud pfedpokladame

Morantv model, 1ze ziskat 95% konfiden¢ni interval

A <A< A (1.18)
. 196 ,_ L%

vn — 2 Vn — 2
Popisovany jsou vSak i nekteré dalsi zptisoby odhadu rozptylu a konfidenéniho

intervalu (Hey, 1992; Paradis, 1997).

Hustotné-zavislé modely
Jednou z limitaci birth-death modelu je i pfedpoklad, ze neexistuji zddna omezeni

diversity (Nee, 2006). Toto omezeni je pomérné vyznamné a patrné neodrazi
makroevolu¢ni procesy, které jsou dany mezidruhovou kompetici (Rabosky, 2013). I

pres toto zjednoduSeni vSak muize Yullv model byt pfesnéjsi nez nckteré modely
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s nenulovou extinkci jako v pfipadé Moranova modelu (Hey, 1992; Nee, 2006), ktery
predpokladé urcity maximalni pocet kladl. Tento pocet kladl je udrZzovan konstantni a
v ptipad¢ ndhodné extinkce dochézi k speciaci jiného ndhodného kladu (Moran, 1958;
Nee, 2006). Nevyhodou Moranova modelu je, ze zn¢j vyplyva velmi pomaly obrat
druhii (Rabosky, 2009).

Ptedstava maximalniho poctu kladi v Moranové modelu miize odpovidat konceptu
nosné kapacity prostiedi K. Pokud se pocet kladl zvysi a piiblizi se K, diky zvySené
kompetici mezi klady dojde k poklesu rychlosti jejich speciace, coz je patrné zvlasté u
velkych kladii. Tento pokles mize byt pomérné zna¢ny. Naptiklad u skupin ptakd, které
mély pfed 2 miliony let 15 a vice vétvi, mize dosahnout tento pokles az na 10 procent
ptvodni hodnoty (Phillimore a Price, 2008). V ptipad¢ malych kladl ale tato hustotni
zavislost nemusi byt vyznamna, a tedy lze pouzit jednoduché homogenni modely (Raup,
1985). Navic ne vSe, co vypada jako hustotni zavislost, ji opravdu je. Pokles rychlosti
speciace miize byt dan tzv. efektem velkych kladii - poklesem A u velkych kladi, ktery
je zpusoben regresi k priméru. Velké klady totiz mohou byt velké jen diky nékolika
nahodnym rychlym speciacnim udalostem v minulosti, naptiklad diky adaptivni radiaci,
s naslednym poklesem rychlosti speciace (Phillimore a Price, 2008). Navic pokud
fylogeneze vznikla na zikladé¢ homogenniho procesu, v kombinaci s nekompletni
fylogenezi mize imitovat hustotné-zavisly proces a pouzity hustotné-zavisly model jen
1épe popisuje (fituje) data. Proto jako nulovy model pro hustotné-zavisly model by mél
slouzit spiSe Casoveé-zavisly, nez prosty birth-death model (Rabosky a Lovette, 2008a).

Dalsi moznost, jak reflektovat maximalni mnozstvi kladd, je jednoduchy logisticky
model
dN (

— (1 N) (1.19)
dt K’ '

kde 4 je rychlost speciace, N pocet kladi a K je nosna kapacita prostiedi. Tento
model vSak nemusi odpovidat empirickym datim. Naptiklad v ptipadé¢ ptaka je
ptesnéjsi exponencialni model

dN 1
E = ANW (120)

Tento model popisuje Casny rychly pokles rychlosti speciace (Nee, Mooers a
Harvey, 1992), ale jen za ptedpokladu, Ze pocet recentnich taxont dobfe odrazi pocet
jejich rodi¢ovskych vétvi (Kubo a Iwasa, 1995). Obdobné jako u rovnice 1.19 rychlost
speciace lze vyjadiit logistickou DDE-E funkci
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A0 = A (1 —%) (1.21)

kde N; je pocet kladi v Case zrekonstruované fylogeneze ¢ a A, je pocatecni
rychlost speciace (Rabosky, 2006; Etienne et al., 2012). Rovnice 1.21 zabezpecuje
linearni pokles rychlosti speciace s velikosti kladu (Rabosky a Lovette, 2008a;
Rawlings a Rabosky, 2008). Dalsi model DDX (Rabosky, 2006; Etienne et al., 2012) je
A(t) = AN, (1.22)

kde N; je rychlost speciace v Case ¢, A, je puvodni rychlost speciace a x je parametr
rychlosti poklesu (Rabosky, 2006). Tento model zabezpecuje casny rychly pokles
rychlosti speciace, ktery mliZze nastat napt. po prob¢hlé adaptivni radiaci (Rawlings a
Rabosky, 2008). DDE-E a DDX (stejn¢ jako Yuliv model) vSak vychazi
z nerealistickych predpokladi, jelikoz zcela ignoruji vliv extinkce. Navic pfedpoklad
nulové extinkce ve vysledku snizuji konfiden¢ni interval rychlosti speciace (McPeek,
2009). Tento problém tesi model DDE+E, ktery vychazi z modelu 1.16 a zahrnuje i vliv

extinkce:

A(N) = max (o, Ao — (o — 1) %) (1.23)

kde 4, je pocatecni rychlost speciace pti nulové diversite. Z tohoto modelu vyplyva,
ze rychlost speciace a extinkce si budou rovny, pokud pocet kladi odpovidd nosné
kapacit¢ prostiedi. Tento model je piesnéjs$i nez CRBR modely, a v nékterych ptipadech
1 nez hustotné-dependentni modely s nulovou extinkci. Vyhodou DDE+E modelu je, ze
eliminuje vliv pfitahovani soucasnosti. Navic jeho odhady davaji nenulové hodnoty
rychlosti extinkce, coZ je vice v souladu s fosilnim zdznamem (Etienne et al., 2012).
rychlosti speciace také nekonstantni nosnou kapacitu prostiedi a jejich piipadnou
vzajemnou zavislost (Marshall a Quental, 2016). To vice reflektuje pohled na nosnou
kapacitu prostiedi jako na stabilni ekvilibrium diversifikacni dynamiky nez jen jako na
konstantni hodnotu, jelikoz zména rychlosti speciace miize pfimo ovlivilovat nosnou
kapacitu prostiedi (Storch and Okie, 2019). Vzhledem k tomu, ze hustotné-zavislé
modely vice odrazi biologické procesy, mély by byt upiednostiiovany pied konstantnimi

birth-death modely (Etienne et al., 2012).
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Casové proménlivé modely
Zakladni birth-death model ptfedpoklada konstantni rychlosti speciace a extinkce.

Tento predpoklad je vSak velmi konzervativni a neodpovidd skutecnosti — redlné
fylogeneze jsou Casto heterogenni (Magallon a Sanderson, 2001; Rabosky et al., 2007),
coz je patrné hlavné u vétSich kladi (Wiens, 2015). Rychlosti speciace totiz v pritbé¢hu
fylogeneze podléhaji jinym selekénim tlakiim a vykazuji zndmky hustotni zavislosti
nebo znakové zavislosti (Rabosky a Lovette, 2008a; Wiens, 2015).

Jiz (Kendall, 1948) popsal tzv. generalizovany birth-death model, ktery pifedpoklada
casovou promeénlivost (Harvey, May a Nee, 1994). V nejjednodussim piipadé lze
rozs§ifit birth-death model tak, ze je rychlost speciace a extinkce funkci ¢asu jako A(t),
resp. u(t). Pokud u(t) = 0, lze zapsat

dIn N,
dt ’

kde A(t) odpovida smérnici tecny funkce zavislosti InN; na Case a N; je celkové

Alt) =

(1.24)

mnoZstvi rodiovskych vétvi (Kubo a Iwasa, 1995). Casové proménlivé modely byly
vyuzivany i pro popis adaptivni radiace jako
At) =29 + 116(t — 1), (1.25)
kde A, je plvodni konstantni rychlost speciace, A; je aditivni slozka rychlosti
speciace v piipadé vzniku adaptivni speciace a § je Diracova delta funkce, pro kterou
plati, Ze pro t = T nabyde hodnoty 1 (d4no integraci v celém oboru R), a pro t # 7 se
rovnd nule. Vysledkem je, ze v ¢ase t dojde k prudkému, ale kratkodobému narustu
rychlosti speciace (Kubo a Iwasa, 1995).
Jako dal$i moznost proménlivé rychlosti speciace v Case 1ze zavést funkci
A(t) = Apet, (1.26)
kde A je pocatecni rychlost speciace a k je faktor urcujici rychlost zmény rychlosti
speciace, ackoliv tento model byl popisovan ptiivodné jen pro klesajici rychlost speciace
s exponentem -k (Rabosky a Lovette, 2008b).

Obdobn¢ Ize odvodit i model pro proménlivou rychlost extinkce. Na zaklad¢ toho,
zda je klesajici ¢i1 konstantni rychlost speciace a/nebo extinkce bylo navrzeno nékolik
typt modelti. Model SPVAR piedpokladd proménlivou A a konstantni x, modele
EXVAR je obdobou pro nekonstantni x4 a konstantni 4. Naopak model BOTHVAR
popisuje proménlivou rychlost speciace i extinkce (Rabosky a Lovette, 2008b).

Tato exponencidlni zavislost rychlosti speciace na Case je malokdy biologicky

plausibilni (Louca a Pennell, 2020). Dalsi nevyhodou téchto typti modela je, ze
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nepiedpokladaji proménnou rychlost speciace mezi jednotlivymi liniemi a tedy spiSe
nez vlastnosti jednotlivych kladG popisuji vlastnosti prostfedi (Rabosky a Lovette,
2008b), coz ale muze byt i uzitecné, jelikoz tyto modely mohou detekovat ndhlé
geologické ¢i enviromentalni udalosti, které mohly vést ke zméné rychlosti speciace

(Moen a Morlon, 2014).

Vrcholové rychlosti speciace (Tip rates)
Standartni pfistup méfeni rychlosti speciace se zamétuje na rychlost speciace pro

jednotlivé vyssi taxony. V ptfipadé, ze chceme méfit rychlost speciace pro recentni
druhy, musime m¢éfit speciaci reflektujici jejich blizkou evolu¢ni historii, kterad
odpovida 1 jejich piedpokladané speciacni rychlosti v blizké budoucnosti, tedy dobu za
jakou ocekavame dal§i speciacni udalost urcit¢ho druhu od soucasnosti (Title a
Rabosky, 2019). Jednou z vyhod vrcholovych rychlosti speciace je, Ze minimalizuji vliv
extinkce. Navic Ize porovnat rychlosti speciace mezi polyfylektickymi taxony.
Vrcholové rychlosti speciace téz umoznuji testovat geografickou zavislost rychlosti
speciace nebo napftiklad jeji zavislost na znacich (Title a Rabosky, 2019). Nevyhodou
naopak je, ze metody které vyrazn€ zavisi na délce koncovych vétvi stromu, jako je
napt. DR statistika ¢i inverzni délka koncovych vétvi, vykazuji vétsi chybu odhadu
rychlosti speciace (Title a Rabosky, 2019). Navic terminalni vétve jsou vyrazné
ovlivnéné nekompletni fylogenezi (Pybus a Harvey, 2000). Pro metody méfici
vrcholové rychlosti speciace jako jsou DR (Diversification rate) statistika, BAMM, ND
(node density metrika) ¢i inverzni délka koncovych vétvi, plati, ze u vSech téchto metod
dochazi pii nartistajici extinkéni frakci k mirnému podhodnoceni A, coz plati obzvlast
pii pouziti metody inverzni délky koncovych vétvi. Nejlepsi vysledky tyto modely

poskytuji pro stromy s vice diversifikacnimi rezimy (Title a Rabosky, 2019).

DR statistika
DR (Diversification Rate) statistika je nemodelova metoda, kterd vychazi z evolu¢ni

izolace jednotlivych linii pomoci metody ekvivalentniho §tépeni (ES). Pokud méame
zakofenény fylogeneticky strom, u kterého zndme celkovou evoluéni historii, tedy dobu,
ktera je souctem stafi vSech jeho vétvi od jeho kotene — l1ze kazdému druhu pfifadit jeho
odpovidajici délku evolucniho Casu a tedy i jeho evolucni izolaci. Délka kazdé
rodi¢ovské vétve stromu je poméroveé rozdélena mezi své dcefiné vétve (tzv. hodnota

ekvivalentniho Stépeni). Evolu¢ni ¢as jednotlivych druhti tvofi soucet vSech téchto
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hodnot (Redding a Mooers, 2006). Jednotlivé evolu¢ni Casy proto zavisi na mnoZzstvi
sesterskych vétvi a vzdalenosti vétvi od kotfene. Takto se nadhodnocuji vice evolucné
izolované druhy (Redding a Mooers, 2006).

V piipad€, ze mame zakofenény fylogeneticky strom s dichotomickym vétvenim a
zname délky vétvi od kotene k externimu uzlu, Ize popsat vrcholovou rychlost speciace

pro druh 7 jako 1/ES:

N; -1
bj
Apr; = sz_l : (1.27)
j=1

kde Ni je pocet vétvi od kotene k externimu uzlu i, j je Cislo vétve, b; je délka vétve
j. Vyplyva z toho, ze budou nadhodnoceny vétve blize k externim uzlim (Jetz et al.,
2012).

V pfipad¢ stromu Yulova typu se primérna Apr pro vSechny vrcholové vétve blizi
skutecné rychlosti speciace (Jetz et al., 2012; Title a Rabosky, 2019). DR je citliva
k stochastické variaci koncovych vétvi a dokdze tedy detekovat i skuteCnou
heterogenitu rychlosti speciace, ale vykazuje pomérné vysoky rozptyl a stfedni chybu
(Title a Rabosky, 2019). Pro malé velikosti kladi DR poskytuje lepsi odhad rychlosti
speciace nez v pripad¢ nékterych jinych modelt (nez napt. BAMM, ktery potiebuje
urcitou statistickou silu k prokdzani zmény), avSak téz s pomérné velkym rozptylem.
Dalsi vyhodou je vypocetni rychlost a tedy i pouziti na velké fylogeneze (Title a
Rabosky, 2019).

Node density metrika (ND)
Tato nemodelova metoda méii pocet uzli od kotfene stromu po jeji vrchol za cas,

kde samotny koten neni zahrnut (Freckleton, Phillimore a Pagel, 2008). Za ptedpokladu
zakotenéného fylogenetického stromu Ize tedy primeérnou rychlost speciace urcité
evoluéni linie urcit jako

N;
Ayp. = —, 1.28
ND; = T (1.28)

kde N; je pocet uzli fylogenetického stromu mezi kofenem a druhem i, T je celkovy
evoluéni Cas. Ayp, udava primérnou rychlost speciace v ramei fylogeneze druhu i za

piedpokladu nulové extinkce (Freckleton, Phillimore a Pagel, 2008). Pii nenulové
extinkci bude dochédzet ke zkracovani termindlnich vétvi stromu a tedy moznému

zkresleni odhadu rychlosti speciace. Nicméné, i1 skute¢na extinkce neni nulové, node-
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density metrika méfi rychlost speciace a ne rychlost diversifikace (Title a Rabosky,
2019). Pokud urcujeme rychlost speciace pro cely klad s vice druhy, rychlost speciace
bude odpovidat

Anp = ln(TN) (1.29)

(Freckleton, Phillimore a Pagel, 2008).

Nevyhodou je, ze ND nedokaze méfit rychlost speciace v ptipadé stromt vzniklych

na podkladé hustotné-zavislych modelt (Title a Rabosky, 2019).

Inverzni délka koncovych vétvi (TB)
V ptipadé recentni rychlé¢ speciace dochdzi krozdéleni koncové vétve

fylogenetického stromu a tim k jejimu zkraceni. Pokud délka vétve odpovida Casu od
posledni speciacni udalosti pro ndhodnou koncovou vétev dle rovnice 1.6, jeji inverzni

funkce odpovida rychlosti speciace (Arp):

1
A= 2d’ (1.30)

kde d je délka koncové vétve (Steel a Mooers, 2010; Title a Rabosky, 2019).
Nevyhodou této metody je, ze stejné jako v piipadé ND, tato metoda miize byt citliva
k vlivu extinkce a tedy nadhodnocovat odhad rychlosti speciace. Navic inverzni délka
koncovych vétvi bude zéaviset na rychlosti molekularni evoluce (Bromham, Hua a
Cardillo, 2016).

TB vykazuje pomérné velkou chybu odhadu rychlosti speciace pro simulované
stromy, hlavné pak vzniklé na zékladé CRBD a casové-dependentnich modela (Title a

Rabosky, 2019).

MEDUSA
MEDUSA (Modeling Evolutionary Diversification Using Stepwise Akaike

Information Criterion) je modelovd metoda, kterd iterativné popisuje fylogeneticky
¢ehoz jsou mozné rozdilné rychlosti speciace a extinkce pro jednotlivé dcefiné klady.
Jako zakladni model je nalezen model s maximalni vérohodnosti A a u. Nésledné
MEDUSA hledd modely o vétsi komplexité do té doby, dokud je AIC < AlCkit.
Komplexita modelu je dana poctem jeho parametrii. Pokud je nalezen model lepsi a

vvvvvv

rodi¢ovskou, je ptivodni model zamitnut. Obdobnym zptisobem jsou nalezeny hodnoty

16



parametrl pro cely fylogeneticky strom (Alfaro et al., 2009). Metodu MEDUSA lze
pouzit 1 pro vyssi taxony (Rabosky, 2018). Tato metoda vSak nedokdze rozpoznat
zménu rychlosti u nevyfeSenych fylogenezi (Alfaro ef al., 2009), navic simula¢ni studie
ukazala, ze MEDUSA vykazuje FDR (false-discovery rate) az 30 procent a k tomu
poskytuje zkreslené odhady parametrii. Tyto zmény jsou nejvic patrné pii nekompletni

fylogenezi (May a Moore, 2016).

BAMM
BAMM (Bayesian Analysis of Macroevolutionary Mixtures) je modelova metoda,

ktera predpokladd zmény rychlosti speciace a extinkce mezi klady a v Case. Navic
ocekava, ze ruzné vétve fylogenetického stromu mohou byt formovany na zakladé
jinych diverzifikanich procest. Pokud je napfiklad fylogeneze tvofena na zdkladé
prostého birth-death modelu, mtize napiiklad jedna nebo vice vétvi podléhat hustotné
zavislé speciaci na zékladé nové uvolnéné ekologické niky. Zmény téchto rychlosti
mezi vétvemi fylogenetického stromu probihaji na zdklad¢ sloZzeného Poissonova
procesu, tedy ndhodné a skokové. Kazdy strom je fizen alesponi jednim modelem a tento
model je nésledné¢ dédén dcefinymi vétvi. Pokud dcefind vétev zatne byt fizena
procesem jinym, tento novy proces se stava nezavislym na procesu rodicovské vétve.
BAMM vychazi z SPVAR modelu (ale v modifikované podobé odpovidajici rovnici
1.26), takze umoznuje pokles 1 narust rychlosti speciace (Rabosky, 2014). Tento model
(oznacovany jako BAMM 1.0) je vSak vyrazné asymetricky vici parametru 4, ktery
urcuje zda rychlost speciace stoupa ¢i klesa, jelikoz rychlost speciace nemuze byt mensi
nez nula. Proto byl tento model upraven tak, ze
At) =2,(2— e *) prok < 0. (1.31)
Tato funkce je jiz symetricka okolo 44 a pro k > 0 konverguje k 24, cozZ zabranuje
extrémnim odhadiim rychlosti speciace (Rabosky, 2015b). Navic novéjsi implementace
BAMM jiz striktné nepiedpokladaji ¢asovou zavislost rychlosti speciace, takZze model

dokaze ptechazet ze stavu ¢asové zavislosti rychlosti speciace

Ao ekt prok <0
At) =42,(2— e *) |prok >0 (1.32)
Ao prok =0

a Casové nezavislosti A(t) = A, tedy stejné rychlosti speciace po celou vétev

stromu, coz je obdoba homogennich birth-death modelii. V piipadé pfechodu z ¢asové-
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zavislého stavu na homogenni model, je rychlost speciace nastavena na priameér rychlosti

speciace od zacatku zmény stavu po vrcholovou vétev:

y)
1 T ﬁ(ekT_l) prok <0
A= —f/l(t)t =34 Lkt prok > 0. (1.33)
To ﬁT(ZkT e T +1) orok =0
0

Pokud dojde k ptfechodu do ¢asové-zavislého stavu, dojde k nastaveni A z primérné
rychlosti speciace Gpravou rovnice 1.33 (Rabosky, 2015a).

K testovéani vice moznych feSeni BAMM vyuziva Markovovy fetézce Monte Carlo
s reverzibilnim skokem (rjMCMC). Ackoliv piivodné probihala selekce modelu na
zaklad¢ aposteriornich pravdépodobnosti (Rabosky, 2014), nasledné se ukazalo jako
vhodnéjsi pouziti Bayesova faktoru, jelikoz nezavisi na apriorni pravdépodobnosti (tedy
na nasich predpokladech). Nasledna analyza vSak zjistila, ze odhad parametri pomoci
BAMM neni pftili§ zavisly na apriorni pravdépodobnosti, i kdyz ta miize ovlivnit
efektivitu (Mitchell a Rabosky, 2017), coz je v souladu stim, Ze apriorni
pravdépodobnost pfili§ neovliviluje odhad parametri homogennich birth-death modeli
(Sarver et al., 2019). Navic BAMM neupiednostiiuje piilis slozité modely (Mitchell a
Rabosky, 2017). BAMM méni zmény parametrii a diversifikac¢ni rezim v zavislosti na
velikosti kladu, k ¢emuz potiebuje dostatecnou statistickou silu. Z toho vyplyva, ze
zmény v pfili§ malych kladech nemusi byt statisticky signifikantni a tedy ani
detektovatelné, nebo se jejich rychlosti speciace mohou podhodnocovat (Rabosky,
Mitchell a Chang, 2017). Stim souvisi kritika, ze BAMM nedokédze dostatecné
odhadovat rychlosti diversifikace (Meyer a Wiens, 2017). Nasledn¢ se vSak ukézalo, ze
to bylo zpiisobeno pfili§ malymi vybéry a tedy i velkymi rozptyly pfi izolované analyze
kladii (Rabosky, 2019). Hufe prokazatelné¢ jsou i zmény rychlosti diversifikaénich
procest, které jsou si Casové blizké (Mitchell a Rabosky, 2017; Rabosky, Mitchell a
Chang, 2017; Rabosky, 2018). Pro stromy vzniklé na podklad¢ casové zavislych
modeld vykazuje BAMM chybu odhadu rychlosti speciace, kterd je zavisld na
heterogenité rychlosti (Title a Rabosky, 2019). BAMM méii vrcholové rychlosti
speciace presnéji nez nekteré jiné metody meéfici vrcholové rychlosti jako je TD ¢i ND
(Title a Rabosky, 2019). Nevyhodou BAMM je, Ze by nemé¢l byt pouzivan pro
stanoveni parametrl vy$$ich taxond, jelikoz tyto taxony mohou zahrnovat polytomie a

navic BAMM predpokladd zijici taxony (Rabosky, 2014, 2018). Dokaze vsSak
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odhadnout parametry i pro i vyrazné¢ nekompletni fylogeneze (Meyer a Wiens, 2017,
Rabosky, 2018).

Rozsitim BAMM o moznost spojeni rekonstruované fylogeneze s
paleontologickymi daty vznikl tzn. fosilizovany BAMM. Tato metoda kromé rychlosti
speciace a extinkce mé parametr urcujici tzv. dobu zachovani, ktery mtze byt i nulovy a
tim odpovidat dfive popsanym modelim (Mitchell, Etienne a Rabosky, 2019).
Fosilizovany BAMM dokaze dobfe detekovat pokles rychlosti speciace na urovni
druhti, ale m& omezenou schopnost hodnoceni dynamiky tohoto poklesu a mél by se
pouzivat jen na zakladni hodnoceni dynamiky vymfelych druhti (Cerny, Madzia a

Slater, 2022).

CLaDS a MTBD model
Model posunu diversifikacnich rychlosti (CLaDS) je zaloZzen na birth-death modelu,

ktery dokaze detekovat vrcholové rychlosti speciace a extinkce pfi vyraznéjsi
heterogenité rychlosti. V. moment¢ speciace kazda z dcetfinych vétvi ziska nova rychlost
speciace a extinkce, ktera je obdobna jako je ta rodi¢ovskd, ale s ptfidanim urcitého
mnozstvi ndhodné¢ zmény. To je navic ovlivnéno trendem a, ktery predpoklada vyvoj
vuci rodicovské vétvi. Vysledné rychlosti speciace a extinkce jsou vybrany zlog-
normalni distribuce, ktera je dana smérodatnou odchylkou ¢ a primérem log(Aa), resp.
log(na) v pripade rychlosti extinkce. Jedna se tedy o Ctyf-parametrovy model, kde je
nutné odhadnout o, a, A, p pro kazdou z vétvi. CLaDS bere v potaz i vyhynulé klady a
nekompletni fylogenezi (Maliet, Hartig a Morlon, 2019).

Pro mén¢ heterogenni strom je CLaDS stejné€ robustni jako BAMM ¢i DR, pro vétsi
mnozstvi mensich zmén je CLaDS ptesnéjsi (Maliet, Hartig a Morlon, 2019), coz neni
ptekvapivé, vzhledem k vySe popsanym limitacim obou metod. Nicméné, pokud je
vyssi extinkeni frakce a trend o je mensi nez jedna, CLaDS poskytuje horsi vysledky
odhadu rychlosti speciace (Maliet, Hartig a Morlon, 2019).

Dalsi moznosti jak zahrnout heterogenitu rychlosti speciace a extinkce, je pouziti
multitypového birth-death modelu (MTBD). Tento model pifedpokladd rtizné
diversifikacni rezimy pro jiné ¢asti fylogenetického stromu. Existuje diskrétni mnozina
moznych diversifikacnich rezimt, ze které je novy rezim nihodné vybran, pficemz
rizné vétve stromu mohou mit stejny rezim. Tim se MTBD odliSuje od BAMM, ktery

predpokladéd jedinec¢nost kazdého rezimu. Pravdépodobnost zmény rezimu je urcena
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rychlosti y. Pokud je y nizkd, pfesnost méfeni speciacni rychlosti touto metodou je

vysoké (Barido-Sottani, Vaughan a Stadler, 2020).

PyRate
PyRate je pocitatovy program, ktery je zalozen na modelové metod¢ vychézejici z

birth-death modelu. Dokéaze urcovat diversifikani parametry z fosilniho zdznamu tak,
ze zahrnuje data ze vSech dostupnych fosilii, véetné jejich opakovaného vyskytu,
singletont (kterych maze byt az 30 procent) a recentnich taxont. PyRate nepredpoklada
casovou homogenitu rychlosti speciace a extinkce, navic rychlost speciace mize byt
mensi nez rychlost extinkce. Stejn¢ tak bere v potaz casovou heterogenitu fosilniho
zaznamu a nekompletni fosilni zaznam, ktery mize byt pomérné vyrazny — metoda je
schopna spravné odhadnout parametry i pokud chybi az 80 procent taxonu. V piipadé
nekompletniho fosilntho zdznamu vSak stoupd homogenita rychlosti a konfiden¢ni
intervaly. Tato metodou pouziva k odhadu parametri pouziva birth-death MCMC

(Silvestro et al., 2014; Silvestro, Salamin a Schnitzler, 2014).

Protrahovana speciace
Dosud popisované modely ptredpokladaly Poissontiv proces, tedy, ze ke speciacni

udalosti dochédzelo nahle. Analogy toho ptedpokladu se sice v piirodé daji najit, napf.
v piipad¢ polyploidni speciace u rostlin (Wood et al., 2009), avsak i diive typicky
uvadéné nahlé jednogenové speciace (napf. zmény chirality plicnatych plzi - tzv.
chiralni speciace) u ve skutecnosti nemusi vytvofit nahlou ucinnou reprodukcni bariéru
bez zmény dalSich geni (Richards et al., 2017). Je vSak nutné si uvédomit, ze i
protrahované speciace, které probihaji stovky ¢i tisice let, budou na typické
paleontologické Skale milionti let zanedbatelné a budou se jevit jako nahlé udalosti. I
piesto pouzivani jednoduchych birth-death modelt mitize vyrazné zkreslovat odhad
skutecné rychlosti speciace (Etienne a Lambert, 2014). Navic pokud speciace neprobiha
nahle, samotnd topologie stromu se muze liSit od toho, ktery je vytvoien pomoci CRBD
(Losos et al., 2016).

Rozsitenim standartniho birth-death modelu vznikne tzn. protrahovany birth-death
model (PBD). Tento model ptedpoklada, Ze speciace probihda delsi dobu. Navic
rozliSuje dva typy druhii — tzv. dobry druh, ktery ma ukoncenou speciaci, a tzv.
incipientni druh, tedy jakysi quasispecies, u kterého speciace stale probihd (Rosindell et

al., 2010). Dokud neni ukoncend speciace, oba tyto stavy se pozorovateli jevi jako
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totozné. Pokud dojde k speciaci tzv. dobrého druhu rychlosti A;, vytvofi se tim
incipientni druh, ktery dale pokracuje v procesu speciace rychlosti A,. Tento vznikly
incipientni druh mtize obdobné déat vzniknout dal§imu incipientnimu druhu s rychlosti
speciace A3. Zijici incipientni druh je povazovan za dobry druh, pokud je potomek
vymielého dobrého druhu. Pro specificky ptipad A3 = A, je ocekavany pocet druhii dan
jako
Mt _ p=2at
N(t,T) =Ny | e — , (1.34)

1+ 22 putra-0
A

kde ¢ je pocatek vzniku stromu a 7 je moment sledovani (soucasnost) a N, je
pocatecni mnoZzstvi vétvi. Prava strana rovnice 1.34 ma dvé zjevné komponenty - slozku
odpovidajici standartnimu Yuleho modelu a slozku, ktery rlst stromu zpomaluje tim
vic, ¢im vic se ¢ blizi T. Rovnice 1.34 odpovida Yuleho modelu jen tehdy, pokud 4, =
o, coz bude odpovidat okamzitému dokonceni speciace. Obdobnég, ale podstatné
naro¢néji, lze zavést i protrahovany birth-death model (Etienne a Rosindell, 2011).
V dusledku toho, ze n¢které incipientni druhy vyhynou diive, nez dokon¢i speciaci, 4,
neodpovida dobé skute¢nému trvani speciace (Etienne a Rosindell, 2011). Lze spocitat

primérnou dobu trvani speciace t pro specificky piipad A3 = 0

1
T= — (1.35)
A+ uy
apropu, =0
1 A3
T= Zlog <1 + Z), (1.36)

kde u, je rychlost extinkce dobrého druhu z protrahovaného birth-death modelu.
Dutlezitou vlastnosti takto popsanych modelt protrahované speciace je, ze dokazi
predikovat pokles rychlosti diversifikace na LTT kiivce nebo v nékterych ptipadech
popisovat nebalancované stromy (Etienne a Rosindell, 2011). Z protrahovaného birth-
death modelu vyplyva, Ze pozorovany pocet druht je podhodnocen vici skute€nému
poctu druhi, jelikoz druhy nejsou dobfe rozlisitelné, dokud neprob&hne dostate¢na doba
k vytvotfeni reprodukcni izolace (Lambert, Morlon a Etienne, 2015). Pfestoze tyto
modely mohou byt nepiesné v odhadu nékterych parametrti, odhad rychlosti dokonceni
speciace vykazuje jen maly rozptyl a zkresleni (Etienne a Lambert, 2014). Vzhledem
k tomu, Ze vérohodnost PBD se urCuje jen obtizné, byla vymySlena tzv. LME

aproximace, zaloZzena na koalescen¢nim bodovém procesu (Lambert, Morlon a Etienne,
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2015). Tato metoda déla zjednoduSeni v tom, ze se za dobry druh povazuje jen ten,
ktery ma jiz dokoncenou speciaci a tedy tato aproximace podhodnocuje skute¢ny pocet
druhti. I pfes toto zjednoduSeni poskytuje LME aproximace jen maly rozptyl skutecné

hodnoty parametrii (Simonet et al., 2018).

Znakové zavislé metody
Nekteré klady tvoii druhy rychleji a snadnéji nez jiné, coz miize byt zpiisobené tim,

ze maji vlastnost, kterd je vnéfem zvyhodiluje - napiiklad umoznuje snadnéjsi
osidlovani novych ekologickych nik. Jinym ptipadem jsou vlastnosti prostiedi, které
mohou zptisobovat rychlejsi speciaci €i extinkei.

V piipadé, ze chceme zkoumat vlastnost kladu ¢i prostiedi, kterd ovliviiuje rychlost
speciace, lze rozsifit birth-death model riznymi zplsoby. Pokud ptedpokladame
nulovou extinkci, 1ze upravou Yuleho modelu lze ziskat tzv. Yuliv model s kovariaty

jehoz upravou lze ziskat
A= ; (1.37)
1+ exp(xTB)
kde 2; je rychlost speciace pro druh i, x] je transponovany vektor n znaki pro druh
i, a B je vektor n+1 parametrii. Tento model nezavisi na Case a studovana vlastnost
muze byt spojita 1 diskrétni (Paradis, 2005). Zna¢nou nevyhodou oproti jinym modeltim
je definice A — nejedna se o presnou hodnotu rychlosti speciace, ale o pravdépodobnost
speciacni udalosti, kterd mize nabyvat jen hodnot od nule do jedné (Paradis, 2005).
Dals8i moznosti je zahrnout kromé& riznych rychlosti speciace ¢i extinkce i moZnost
prechodu mezi jednotlivymi stavy sledovaného znaku. Ty popisuji tzv. SSE modely.
V nejjednodussim piipadé modelu BiSSE je to stav binarni — tedy pfitomnost ¢i
nepfitomnost sledovaného znaku ¢. Pro kazdy stav znaku existuje pravdépodobnost
prechodu tohoto stavu na stav jiny a tomu odpovidajici rychlost speciace a extinkce. Pro

takto definovany model plati, Ze mnoZzstvi linii se znakem v jednotlivych stavech

odpovida soustave obycejnych diferencialnich rovnic

dN,

W = AoNy — oNo — qonNy + q1Nq

dN;

P ANy — 1Ny — g1 Ny + qoNo. (1.38)
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Jinak feceno, zména poctu druhl s jednotlivymi stavy je ddna ptibytkem novych
druhti a ibytkem druht starych a dale pfibytkem ¢i bytkem druhd, které zménily stav
znaku. (Maddison, Midford a Otto, 2007).

Existuji 1 modely rozsitujici zékladni piedpoklad binarniho stavu. V piipadé
sledovani znaku s vice nez jen dvéma stavy lze pouzit MuSSE (Fitzjohn, 2012). Pokud
chceme sledovat kvantitativni znak, Ize pouzit QuaSSE (Fitzjohn, 2010). V piipadée
zkoumani biogeografickych vlivli lze pouzit model GeoSSE (Goldberg, Lancaster a
Ree, 2011).

Sledovany znak nemusi byt nutné pficinou jiné rychlosti speciace pro jednotlivé
stavy znaku, ale miiZze se jednat jen o asociaci (Maddison, Midford a Otto, 2007).
Existuje pravdépodobnost, Ze existuje dalsi, nami nesledovany znak, ktery se také podili
na zméné diversifikacnich parametrii. To pfedpokladd model HiSSE, ktery kromé
normalniho znaku reflektuje i znak skryty (Beaulieu a O’Meara, 2016). Za zminku stoji,
ze 1 rozsifend verze BAMM umoznuje sledovat vliv znaku na diversifikacni parametry
(Rabosky et al., 2014).

Nevyhodou BISSE je, Ze jeho schopnost detekovat rychlost speciace zavisi na stavu
kotfene a nevyrovnanosti jednotlivych rychlosti (Gamisch, 2016). Ackoliv BiSSE bylo
vycitano, zZe k adekvatnimu odhadu parametr vyzaduje rozsahlé fylogeneze o stovkach
druhti a vyraznou asymetrii speciacnich rychlosti (Maddison, Midford a Otto, 2007;
Davis, Midford a Maddison, 2013), bylo to nejspise zptisobené nadhodnocenim chyby
II. typu. K prokazani vlivu stavu postaci, aby pocet druhli byl vétsi nez 30. Pokud je
vSak potieba mit presnéjsi odhady jednotlivych rychlosti, je nutné zahrnout vétsi pocet
druhti (Gamisch, 2016). Je vSak nutné byt na pozoru, jelikozZ SSE modely pftili§ snadno
prokazuji vliv neutrdlnich znakt, které nemaji vliv na speciaci ¢i extinkci (Rabosky a
Goldberg, 2015). Navic BiSSE poskytuje hors$i vysledky u fylogenezi s klesajici
diversifikaci, vzhledem k tomu, ze miize detekovat neexistuji rozdily rychlosti speciace
(Simpson et al., 2018). Jako reakce na tyto nedostatky SSE metod byl vyvinut
STRAPP (Rabosky a Huang, 2016), permutacni test, ktery dokaze odhalit vliv znaka
na rychlost speciace a extinkce extrahované z BAMM. Jeho nevyhodou vsak je, ze
je omezen heterogenitou fylogeneze a k detekci potiebuje mit velkou fylogenezi.
Navic v ptipad¢ diskrétnich stavii dokaze rozliSit jen mezi dvéma vlastnostmi
(Rabosky a Huang, 2016). Jako dalsi reakce byla vyvinuta nemodelovd metoda

FiSSE vychazejici z DR statistiky zkoumajici vliv binarnich vlastnosti. Na rozdil od
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detekce zmén extinkce, tato metoda poskytuje robustni odhady rychlosti speciace i
pii konstantni diversifikaci. Autofi této metody doporucuji jeji pouzivani v
kombinaci s jinymi SSE metodami jako dodate¢nou kontrolu vysledk (Rabosky a

Goldberg, 2017).

Co skute¢né mérime?
Ackoliv je teoreticky rozdil mezi rychlosti speciace a diversifikace jasny, v ptipadé

jednotlivych modelii tyto pojmy mohou splyvat. V ptipadé¢ Yuleho modelu se jednd o
identitu — pokud mame rekonstruovanou fylogenezi, u které se predpoklada, ze vznikla
na zéklad¢ Yuleho procesu, rychlost diversifikace odpovida rychlosti speciace. Je ale
nutné si uvédomit, Ze molekuldrni fylogeneze, u kterych se extinkce jevi jako nulové,
mohou ve skutecnosti mit ve své historii masové extinkce, které mohou imitovat ¢asnou
rychlou diversifikaci (Crisp a Cook, 2009; Rabosky, 2010). Navic pro malé klady je
odhad extinkce Casto nulovy (Bokma 2008; Purvis 2008).

V piipadé¢ birth-death modelt, kde rychlost extinkce neni nulova, je mezi rychlosti
diversifikace a speciace vhodné rozliSovat jen pokud jsme tyto procesy schopni
relevantné zméfit. Kdyz je extinkéni frakce velmi mald, diversifikani proces je dan
hlavné A a rychlost extinkce 1ze zanedbat. Kromé toho, pokud neméame dostupna fosilni
data, samotnd molekularni fylogeneze poskytuje jen nepiesny odhad rychlosti extinkce
a tedy i rychlosti diversifikace. Je to déno tim, ze dochazi k narGstajicimu rozptylu
rychlosti diversifikace pfi naristajici extinkéni frakci (Rabosky, 2010). Tento nélez je
obzvlast’ patrny pii velké heterogenité diversifikacnich rychlosti, coz je typické pro
velké fylogeneze (Rabosky, 2010, 2016a; Beaulieu a O’Meara, 2016).

Pokud mame simulované fylogenetické stromy, u kterych zname skutecnou rychlost
A a u, lze tyto parametry odhadnout jednotlivymi metodami. V pfipad¢ ndrustu & u
BAMM, ND, TB dochazi k exponencidlnimu rastu absolutni stfedni chyby rychlosti
diversifikace, zatimco u rychlosti speciace se vyrazngji neméni. Z toho vyplyva, ze
spise nez celkovou rychlost diversifikace popisuji tyto metody hlavné rychlost speciace
(Title a Rabosky, 2019). Je nutné si ale uvédomit, Ze simulované stromy se mohou lisit
od stromt redlnych, které mohou byt zatizeny rGznymi zkreslenimi jako je napiiklad
nekompletni fylogeneze, nebo odchylkami od Poissonova procesu (Title a Rabosky,
2019).

Louca a Pennell (2020) ukazali, ze zasadni nevyhodou casové-dependentnich

modeli je jejich neurcitelnost, tedy urceni jednozna¢nych parametrii modelu jen na

24



zaklad¢ zijicich druhd. Existuje totiz nekoneéné mnozstvi modelii (kongruencni tiida)
s riznymi parametry, které mohou popisovat rekonstruovanou fylogenezi. Kvuli tomu
neni mozné urcit skute¢nou (jednoznacnou) diversifikacni dynamiku (Louca a Pennell,
2020). Tento zasadni nedostatek lze eliminovat, pokud je pfedem zvolené urcité
omezeni - napiiklad v podobé zahrnuti fosilnich dat nebo znalosti ocekavanych
parametrii modelti (Louca a Pennell, 2020). Jako dalsi zpiisob feSeni Louca a Pennell
(2020) zavadi tzn. piitazen¢ rychlosti (anglicky pulled rates) 4,, u,, 7,. Pfitazena
rychlost speciace A,, je urcena jako
A, () = A()(1 - E(b), (1.39)
kde E je pravdépodobnost, Ze linie nebude zahrnuta do fylogeneze. Z rovnice 1.39
vyplyva, ze A, se bude rovnat rychlosti speciace tehdy, pokud bude rychlost extinkce
nulova (a tedy i nulova pravdépodobnost existence nezahrnutych linii). Narustajici
extinkce a tedy i mnoZstvi nezahrnutych linii zpisobi snizeni A,, (Louca et al., 2018;
Helmstetter ez al., 2022). Pfitazena rychlost speciace 4, tedy odpovida takové rychlosti
speciace, ktera tvoii dLTT pro danou kongruentni tfidu za ptfedpokladu, Ze je kompletni
fylogeneze a je nulovéd extinkce (Louca a Pennell, 2020). Tato omezeni vSak plati
hlavné pro kvantitativni uréeni parametrii. Pro kvalitativni zmény (dynamika rychlosti
speciace) se ruzné modely ze stejné kongruentni tfidy chovaji obdobné, a je tedy mozné
tyto zmény detekovat v podob¢ nahlych udalosti. Navic chyby odhady parametra jsou
nejmensi u recentnich druhii a u nich lze tedy rychlost speciace ur¢it pomérné presne.
Naopak urceni trendu rychlosti speciace u recentnich druht neni spolehlivé (Kopperud,
Magee a Hohna, 2023). Rozptyl rychlosti speciace je u jednotlivych modelil
z kongruentni tfidy vyrazné mensi nez u rychlosti extinkce a tedy i pfesnost urceni
rychlosti speciace je vyS$S$i nez u rychlosti extinkce, coz je ve shod¢ predchozimi

pracemi (Title a Rabosky, 2019; Kopperud, Magee a Hohna, 2023).
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3 Rychlosti speciace obratlovcu

Rozdily speciacnich rychlosti mezi jednotlivymi skupinami obratlovell jsou
pomérné znacné, napiiklad ptaci (Aves) maji az dvojnasobnou primeérnou rychlost
speciace oproti obojzivelnikiim (Amphibia) nebo rybam (Osteichthyes; Marin a Hedges,
2016). V tabulce 1 jsou uvedeni vybrané skupiny obratlovcl se stanovenou rychlosti
speciace. Tato tabulka neni vycCerpavajici a ma hlavné za cil doplnit pfedchozi text o
stanoveni rychlosti speciace a ptipadné demonstrovat rozdily mezi riznymi metodami.
Z této tabulky je patrné, ze existuji znaky Ci vlastnosti prostiedi, které mohou
ovlivitovat rychlost speciace. Tyto rozdily mohou byt vyrazné. Za zminku naptiklad
stoji vyznamny rozdil rychlosti speciace mezi pevninskymi (0,064 Ma') a
galapazskymi druhy (0,36 Ma™') &eledi Testudinidae (Roméan-Palacios a Wiens, 2018).
Zajimavy je i rozdil mezi rychlostmi speciace u ptaki nového a starého svéta (Pulido-
Santacruz a Weir, 2016). V1iv zemépisné Sifky na jednotlivé taxony neni jednoznacny a
muze byt i kladov€ specificky. Kennedy et al. (2014) prokazal, Ze rychlost speciace
podiadu pévct Tyrani vykazuje latitudinalni gradient Apr, kde jsou rychlosti speciace
mensi pti rovniku. Naopak jejich sesterskd skupina Passeri ma Apr blizké 0,2 Ma™! ve
vSech zemépisnych Sitkdch mimo druhy nachazejici v mirném pasmu Severni Ameriky
(Kennedy et al, 2014). Obdobné¢ Pyron (2013) popsal, ze rychlost speciace je u
obojzivelnikd u v tropech vyss$i nez v mirném pasmu (Pyron a Wiens, 2013). Tyto
rozdily ale mohou byt dany i pouzitou metodou. Naptiklad Rabosky et al. (2015)
demonstroval, Zze vliv zemépisné Sitky na rychlost speciace ptakii je patrny jen pii
pouziti ¢asové-konstantntho BAMM modelu, kdy pro tropy byla stanovena rychlost
speciace 0,17 Ma™! a pro mimé pasmo 0,21 Ma™'. Pokud vsak tato limitace neni
zahrnuta, ameri¢ti tropi¢ti ptaci maji Asamm 0,139 Ma™!, a v rychlosti speciace se nijak
vyrazné neli§i od ptdki mirného pasma, kteti maji Asamm 0,140 Ma'!' s téméf shodnym
rozlozenim individualnich rychlosti speciace (Rabosky, Title and Huang, 2015).

Jako ptiklad zavislosti rychlost speciace na znaku lze uvést vliv aposematismu u
nékterych druht zab. Pomoci BiSSE se zjistilo, ze aposematické druhy maji az 2,2krat
vetsi rychlost speciace nez ty druhy, které maji kryptické zbarveni (Santos et al., 2014).

Podrobny vycet jednotlivych znakli a analyza téchto vztahli vSak pfesahuje rozsah

této prace.

26



Tabulka 1. Vybrané prace popisujici rychlost speciace riznych skupin obratlovct,

které jsou stanovené riznymi metodami.

Rychlost
Autor Taxon Metoda speciace A Poznamka
(Ma)
plati pro
sladkovodni i
Kirchhoff et al. ) o moi'ské druhy;
Myliobatoidei ClaSSE 0,037 )

(2017) brakické druhy
maji rychlost
speciace nizsi.

0,042 pelagické druhy
0,048 Selfové druhy
Sorenson et al.
Galeomorphii MuSSE
(2014)
hlubokomotské
0,053
druhy
Rabosky et al. (2013) Osteichthyes BAMM 0,078 - 0,14 | Vétsina druhd
BAMM 0,121 Moiské druhy
DR 0,155 Mofiské druhy
Osteichthyes Sladkovodni

Rabosky (2020) BAMM 0,216
druhy
Sladkovodni

DR 0,257
druhy
druhy tropického
0,0565 ) yop
pasma

Pyron (2013) Amphibia GeoSSE
druhy mirného

0,0379 )
pasma

Rabosky et al. (2014) Sphenomorphinae BAMM 0,104
druhy tropického

0,078 ) yep
pasma

Marin et al. (2016) Amphibia BAMM
druhy mirného

0,083 .
pasma
Liedtke et al. (2016) Bufonidae BAMM 0,15
Garcia-Rodriguez et vysoka
Amphibia FiSSE 0,087
al. (2021) topograficka
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komplexita

nizka topograficka

0,074
komplexita
Rodrigues a Diniz-
Filho (2016) Testudines BAMM 0,059
Alencar et al. (2016) .
Vipaeridae BAMM 0,09
Lee et al.(2016)
Elapidae BAMM 0,146
Singhal et al. (2022) Squamata CLaDS 0,018 —0,424
Bradypodion BAMM 0,115
Giles a Arbuckle
(2022)
po vyfazeni rodu
Chamaeleonidae BAMM 0,058
Bradypodion
Eo a DeWoody
Aves CRBD 1,04
(2010)
. vrchol adaptivni
Burns et al. (2014) Geospizinae BAMM 0,6 )
radiace
Rabosky, Title,
Aves BAMM 0,14
Huang (2015)
Rolland a Salamin Aves ClaSSE 0,064 generalisté
(2016) —
0,2 specialisté
Marin a Hedges
Aves BAMM 0,15
(2016)
Sun et al. (2017) Anseriformes BAMM ~0,3
DR 0,16 americké druhy
Harvey et al. (2017) Aves
BAMM 0,14 americké druhy
druhy se stiedné
0,26
velky rozsifenim
Inostroza-Michael et druhy s malym
Furnariidae QuaSSE
al. (2018) nebo velkym
0,01
relativnim
rozSifenim
Maliet, et al. (2019) Aves CLaDS 0,15
Cai et al. (2020) Zosterops BAMM 0,8
Vallejos-Garrido et Sigmodontinae CLaDS 0,14-22
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al. (2023)

Rabosky (2014)
Cetacea BAMM ~0,13
0,063 generalisté
Salamin (2016) Mammalia ClaSSE
0,184 specialisté
druhy tropického
0,136 yep
Marin ( 2016) pasma
Mammalia BAMM
druhy mirného
0,142
pasma
Scott (2022) Homo sapiens 0,2516
MiSSE
Primates 0,3104
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4 Zavér

Stanoveni rychlosti speciace je kli¢ové k porozuméni procesu diversifikace, proto
k je jejimu adekvatnimu ureni nezbytné pochopeni pouzité metodologie. Ackoliv je
metody a jejich vzajemné vztahy a rozdily.

Vybér metody by mél zéaviset na konkrétni vyzkumné otazce, studovanych
taxonech a datech, které jsou k dispozici. Zpusoby odhadu A jsou velice riiznorodé a
mohou poskytovat rozdilné vysledky na zéklad¢ vstupnich ptedpokladli o probihajicim
diversifika¢nim procesu. Je nutné si uvédomit, Ze pouzité modelové a nemodelové
metody jsou jen aproximaci reality, kterou lze popsat vice riznymi zptsoby. Nazornym
piikladem je odhad parametrti speciace a extinkce molekularnich fylogenezi, kdy stejny
diversifikacni proces miize byt popsan nékolika riznymi zplisoby a riznymi hodnotach
parametrl A a p. Extrémnim piikladem je stanoveni hodnot pro skupinu Gnathostomata,
kde mtize byt diversifikaéni proces popsan A = 5,05 Ma! a u = 5,04 Ma’!, stejné tak i
pomoci prostého Yuleho modelu, kdy A = 0,059 Ma™! a p = 0 Ma™! - hodnota rychlosti
speciace je v druhém piipadé skoro 86krat mensi (Alfaro et al., 2009). Volba vhodného
modelu tedy spocivd ve spravném pouziti statistickych metod, kterymi dokazeme
kvalitu obou modelti zhodnotit. V n¢kterych piipadech se vSak riizné modely mohou
jevit statisticky ekvivalentni, pfestoze jejich biologickd interpretace muze vyrazné
odli$na. Navic je nutné si uvédomit, ze se metodologie vyviji pomérné rychle a pouziti
jednoduchych postupii se jiz nemusi jevit jako dostaCujici. Diive udavana rychlost
diversifikace v piedchozich pracich ve skutecnosti nejspiSe odpovida hlavné rychlosti
speciace (Title a Rabosky, 2019). Louca a Pennell (2020) navic demonstrovali, Ze
vysledky piedchozich praci, které popisovaly rychlost speciace a jiné diversifikacni
parametry, mohou byt zna¢né zavadéjici az mylné, jelikoz nehomogenni modely, které
popisuji diversifikaéni dynamiku, nejsou urcCitelné jen na zakladé molekularni
fylogeneze (Louca a Pennell, 2020). Oproti tomu prace zkoumajici zavislost rychlosti
speciace na znacich pomoci SSE metod vychdzi zjinych predpokladi jako je
nezavislost rychlosti speciace na Case a predpoklad rozdilu mezi jednotlivymi klady.
Z toho vyplyva, ze rozdily rychlosti speciace mezi jednotlivymi skupinami mohou byt
vérohodné, ackoliv se nemusi jednat o skutecnou rychlost speciace (Helmstetter et al.,
2022). Vysledky praci zalozenych na meétfeni vrcholovych rychlosti speciace jsou

pomérné presné, jak je naptiklad vidét na konzistentnich vysledcich rychlosti speciace
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ptakti pomoci BAMM a DR (vizte prace v tabulce 1). Tyto prace by se vSak nemély
pokouset popisovat trend. Louca a Pennell (2020) uvadi, ze tato zména paradigmatu
muze byt prospésnd, jelikoz budouci prace se mohou zaméfit na skutecné urcitelné
parametry jako jsou pfitazené rychlosti (Louca a Pennell, 2020). Vzhledem k vyse
zminénym divodim se jevi integrace molekularni fylogeneze a fosilnich dat jako

pomérné zasadni k presnéj$§imu hodnoceni diversifikacni dynamiky na zemi v minulosti.

31



5 Pouzita literatura

Akaike, H. (1992) ‘Information Theory and an Extension of the Maximum Likelihood Principle’, in B.N.
Petrov and F. Csaki (ed.) Proceedings of the 2nd International Symposium on Information Theory.
Budapest, Akademia Kiado, pp. 610-624. doi: 10.1007/978-1-4612-0919-5_38.

Alencar, L. R.V.,Quental, T. B., Grazziotin, F. G., Alfaro, M. L., Martins, M., Venzon, M., Zaher, H.
(2016) ‘Diversification in vipers: Phylogenetic relationships, time of divergence and shifts in speciation
rates’, Molecular Phylogenetics and Evolution. Elsevier Inc., 105, pp. 50-62. doi:
10.1016/j.ympev.2016.07.029.

Alexander Pyron, R., Wiens, J. J. (2013) ‘Large-scale phylogenetic analyses reveal the causes of high
tropical amphibian diversity’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 280(1770). doi:
10.1098/rspb.2013.1622.

Alfaro, M. E., Santini, F., Brock, C., Alamillo, H., Dornburg, A., Rabosky, D. L., Carnevale, G, Harmon,
L. J. (2009) ‘Nine exceptional radiations plus high turnover explain species diversity in jawed
vertebrates’, Proceedings of the National Academy of Sciences. National Academy of Sciences, 106(32),
pp. 13410-13414. doi: 10.1073/PNAS.0811087106.

Baker, H. G. (1959) ‘Reproductive Methods as Factors in Speciation in Flowering Plants’, Cold Spring
Harbor Symposia on Quantitative Biology, 24(0), pp. 177-191. doi: 10.1101/sqb.1959.024.01.019.

Baldwin, B. G., Sanderson, M. J. (1998) ‘Age and rate of diversification of the Hawaiian silversword
alliance (Compositae)’, Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of
America, 95(16), pp. 9402-9406. doi: 10.1073/pnas.95.16.9402.

Barido-Sottani, J., Vaughan, T. G., Stadler, T. (2020) ‘A Multitype Birth—Death Model for Bayesian
Inference of Lineage-Specific Birth and Death Rates’, Systematic Biology, 0(0), pp. 1-14. doi:
10.1093/sysbio/syaa016.

Beaulieu, J. M., O’Meara, B. C. (2016) ‘Detecting hidden diversification shifts in models of trait-
dependent speciation and extinction’, Systematic Biology, 65(4), pp. 583—-601. doi:
10.1093/sysbio/syw022.

Beaulieu, J. M., O’Meara, B. C. (2023) ‘Fossils Do Not Substantially Improve, and May even Harm,
Estimates of Diversification Rate Heterogeneity’, Systematic Biology, 72(1), pp. 50-61. doi:
10.1093/sysbio/syac049.

Bromham, L., Penny, D. (2003) ‘The modern molecular clock’, Nature Reviews Genetics, 4(3), pp. 216—
224. doi: 10.1038/nrg1020.

Budd, G. E., Mann, R. P. (2018) ‘History is written by the victors: The effect of the push of the past on
the fossil record’, Evolution, 72(11), pp. 2276-2291. doi: 10.1111/evo0.13593.

Burns, K. J., Shultz, A. J., Title, P. O., Mason, N. A., Barker, F. K., Klicka, J., Lanyon, S. M., Lovette, I.
J. (2014) ‘Phylogenetics and diversification of tanagers (Passeriformes: Thraupidae), the largest radiation
of Neotropical songbirds’, Molecular Phylogenetics and Evolution. Elsevier Inc., 75(1), pp. 41-77. doi:
10.1016/j.ympev.2014.02.006.

Cai, T. Shao, S., Kennedy, J. athan D., Alstrém, P., Moyle, R. G., Qu, Y., Lei, F., Fjeldsa, J. (2020) ‘The
role of evolutionary time, diversification rates and dispersal in determining the global diversity of a large
radiation of passerine birds’, Journal of Biogeography, (February 2019), pp. 1-14. doi:
10.1111/jbi.13823.

Cavanaugh, J. E. (1997) ‘Unifying the derivations for the Akaike and corrected Akaike information
criteria’, Statistics and Probability Letters, 33(2), pp. 201-208. doi: 10.1016/s0167-7152(96)00128-9.

Cern}'l, D., Madzia, D., Slater, G. J. (2022) ‘Empirical and Methodological Challenges to the Model-
Based Inference of Diversification Rates in Extinct Clades’, Systematic Biology, 71(1), pp. 153—-171. doi:
10.1093/sysbio/syab045.

32



Crisp, M. D., Cook, L. G. (2009) ‘Explosive radiation or cryptic mass extinction? interpreting signatures
in molecular phylogenies’, Evolution, 63(9), pp. 2257-2265. doi: 10.1111/j.1558-5646.2009.00728 .x.

Davis, M. P., Midford, P. E., Maddison, W. (2013) ‘Exploring power and parameter estimation of the
BiSSE method for analyzing species diversification’, BMC Evolutionary Biology, 13(1). doi:
10.1186/1471-2148-13-38.

Didier, G., Royer-Carenzi, M., Laurin, M. (2012) ‘The reconstructed evolutionary process with the fossil
record’, Journal of Theoretical Biology. Elsevier, 315, pp. 26-37. doi: 10.1016/5.jtb1.2012.08.046.

Edwards, D. (1990) ‘Constraints on Siluran and Early Devonian phytogeographic analysis based on
megafossils’, Geological Society Memoir, 12(1), pp. 233-242. doi: 10.1144/GSL.MEM.1990.012.01.22.

Eo, S. H., DeWoody, J. A. (2010) ‘Evolutionary rates of mitochondrial genomes correspond to
diversification rates and to contemporary species richness in birds and reptiles’, Proceedings of the Royal
Society B: Biological Sciences, 277(1700), pp. 3587-3592. doi: 10.1098/rspb.2010.0965.

Etienne, R. S., Haegeman, B., Stadler, T., Aze, T., Pearson, P. N., Purvis, A., Phillimore, A. B. (2012)
‘Diversity-dependence brings molecular phylogenies closer to agreement with the fossil record’,
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 279(1732), pp. 1300-1309. doi:
10.1098/rspb.2011.1439.

Etienne, R. S., Apol, M. E. F. (2009) ‘Estimating speciation and extinction rates from diversity data and
the fossil record’, 63(1), pp. 244-255. doi: 10.1111/j.1558-5646.2008.00537 .

Etienne, R. S., Morlon, H. and Lambert, A. (2014) ‘Estimating the duration of speciation from
phylogenies’, Evolution, 68(8), pp. 2430-2440. doi: 10.1111/evo.12433.

Etienne, R. S., Rosindell, J. (2011) ‘Prolonging the Past Counteracts the Pull of the Present : Protracted
Speciation Can Explain Observed Slowdowns in Diversification Prolonging the Past Counteracts the Pull
of the Present : Protracted Speciation Can Explain Observed Slowdowns in Diversifica’, (May 2014). doi:
10.1093/sysbio/syr091.

Fiser, C., Robinson, C. T., Malard, F. (2018) ‘Cryptic species as a window into the paradigm shift of the
species concept’, Molecular Ecology, 27(3), pp. 613—635. doi: 10.1111/mec.14486.

Fitzjohn, R. G. (2010) ‘Quantitative traits and diversification’, Systematic Biology, 59(6), pp. 619-633.
doi: 10.1093/sysbio/syq053.

Fitzjohn, R. G. (2012) ‘Diversitree: Comparative phylogenetic analyses of diversification in R’, Methods
in Ecology and Evolution, 3(6), pp. 1084—1092. doi: 10.1111/.2041-210X.2012.00234.x.

Foote, M. (2000) ‘Origination and extinction components of taxonomic diversity: general problems’,
Paleobiology, 26(sp4), pp. 74-102. doi: 10.1666/0094-8373(2000)26[74:0aecot]2.0.co;2.

Fountaine, T. M. R., Benton, M.J., Dyke, G. J., Nudds, R. L. (2005) ‘The quality of the fossil record of
Mesozoic birds’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 272(1560), pp. 289-294. doi:
10.1098/rspb.2004.2923.

Freckleton, R. P., Phillimore, A. B., Pagel, M. (2008) ‘Relating traits to diversification: A simple test’,
American Naturalist, 172(1), pp. 102—115. doi: 10.1086/588076.

Gamisch, A. (2016) ‘Notes on the statistical power of the binary state speciation and extinction (BiSSE)
model’, Evolutionary Bioinformatics, 12(Table 1), pp. 165-174. doi: 10.4137/EB0O.S39732.

Garcia-Rodriguez, A., Martinez, P. A., Oliveira, B. F.,Velasco, J. A., Pyron, R. A., Costa, G. C. (2021)
‘Amphibian speciation rates support a general role of mountains as biodiversity pumps’, American
Naturalist, 198(3), pp. 68-79. doi: 10.1086/715500.

Geyer, C. J., Chain, M., Carlo, M. (1991) ‘Markov Chain Monte Carlo Maximum Likelihood’, in
Computing Science and Statistics, Proceedings of the 23rd Symposium on the Interface. Interface
Foundation of North America, pp. 156—163.

33



Giles, S. A. W., Arbuckle, K. (2022) ‘Diversification dynamics of chameleons (Chamaeleonidae)’,
Journal of Zoology, 318(4), pp. 241-252. doi: 10.1111/jz0.13019.

Goldberg, E. E., Lancaster, L. T., Ree, R. H. (2011) ‘Phylogenetic inference of reciprocal effects between
geographic range evolution and diversification’, Systematic Biology, 60(4), pp. 451-465. doi:
10.1093/sysbio/syr046.

Harvey, M. G., Secholzer, G. F., Smith, B. T, Rabosky, D. L., Cuervo, A. M., Brumfield, R. T. (2017)
‘Positive association between population genetic differentiation and speciation rates in New World birds’,
Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America, 114(24), pp. 6328—
6333. doi: 10.1073/pnas.1617397114.

Harvey, P. H., May, R. M., Nee, S. (1994) ‘Phylogenies Without Fossils’, Evolution, 48(3), pp. 523-529.
doi: 10.1111/j.1558-5646.1994.tb01341 x.

Hastings, W. K. (1970) ‘Monte Carlo Sampling Methods Using Markov Chains and Their Applications’,
Biometrika, 57(1), p. 97. doi: 10.2307/2334940. Helmstetter, A. J. et al. (2022) ‘Pulled Diversification
Rates, Lineages-Through-Time Plots, and Modern Macroevolutionary Modeling’, Systematic Biology,
71(3), pp. 758-773. doi: 10.1093/sysbio/syab083.

Hey, J. (1992) ‘Using Phylogenetic Trees to Study Speciation and Extinction’, Evolution, 46(3), p. 627.
doi: 10.2307/2409633.

Hubell, G. (1996) ‘Using Tooth Structure to Determine the Evolutionary History of the White Shark’, in
Great White Sharks. Elsevier, pp. 9-18. doi: 10.1016/B978-012415031-7/50004-5.

Hunt, G., Slater, G. (2016) ‘Integrating Paleontological and Phylogenetic Approaches to
Macroevolution’, Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics, 47(1), pp. 189-213. doi:
10.1146/annurev-ecolsys-112414-054207.

Inostroza-Michael, O. et al. (2018) ‘Interspecific geographic range size—body size relationship and the
diversification dynamics of Neotropical furnariid birds’, Evolution. Society for the Study of Evolution,
72(5), pp. 1124-1133. doi: 10.1111/evo.13481.

Jetz, W., Thomas, G. H., Joy, J. B., Hartmann, K., Mooers, A. O. (2012) ‘The global diversity of birds in
space and time’, Nature, 491(7424), pp. 444—448. doi: 10.1038/nature11631.

Kass, R. E. and Raftery, A. E. (1995) ‘Bayes Factors’, Journal of the American Statistical Association,
90(430), p. 773. doi: 10.2307/2291091.

Kendall, D. G. (1948) ‘On the Generalized “Birth-and-Death” Process’, The Annals of Mathematical
Statistics, 19(1), pp. 1-15. doi: 10.1214/aoms/1177730285.

Kendall, D. G. (1949) ‘Stochastic Processes and Population Growth’, Journal of the Royal Statistical
Society. Series B (Methodological), 11(2), pp. 230-282. doi: 10.1111/.2517-6161.1949.tb00032..x.

Kennedy, J. D., Wang, Z., Weir, J. T., Rahbek, C., Fjeldsa, J., Price, T. D. (2014) ‘Into and out of the
tropics: The generation of the latitudinal gradient among New World passerine birds’, Journal of
Biogeography, 41(9), pp. 1746—1757. doi: 10.1111/jbi.12346.

Kirchhoff, K. N., Hauffe, T., Stelbrink, B., Albrecht, C., Wilke, T. (2017) ‘Evolutionary bottlenecks in
brackish water habitats drive the colonization of fresh water by stingrays’, Journal of Evolutionary
Biology, 30(8), pp. 1576-1591. doi: 10.1111/jeb.13128.

Kopperud, B. T., Magee, A. F., Hohna, S. (2023) ‘Rapidly changing speciation and extinction rates can
be inferred in spite of nonidentifiability’, Proceedings of the National Academy of Sciences of the United
States of America, 120(7), pp. 1-8. doi: 10.1073/pnas.2208851120.

Kubo, T., Iwasa, Y. (1995) ‘Inferring the Rates of Branching and Extinction from Molecular
Phylogenies’, Evolution, 49(4), p. 694. doi: 10.2307/2410323.

Kyrpides, N., Overbeek, R., Ouzounis, C. (1999) ‘Universal protein families and the functional content of
the last universal common ancestor’, Journal of Molecular Evolution, 49(4), pp. 413—423. doi:

34



10.1007/PL00006564.

Lambert, A., Morlon, H., Etienne, R. S. (2015) ‘The reconstructed tree in the lineage-based model of
protracted speciation’, Journal of Mathematical Biology, 70(1-2), pp. 367-397. doi: 10.1007/s00285-
014-0767-x.

Lee, M. S.Y., Sanders, K. L., King, B., Palci, A. (2016) ‘Diversification rates and phenotypic evolution in
venomous snakes (Elapidae)’, Royal Society Open Science, 3(1). doi: 10.1098/rs0s.150277.

Liedtke, H. C. Miiller, H., Rédel, M. O., Menegon, M., Gonwouo, L. G. N., Barej, M. F., Gvozdik, V.,
Schmitz, A., Channing, A., Nagel, P., Loader, S. P. (2016) ‘No ecological opportunity signal on a
continental scale? Diversification and life-history evolution of African true toads (Anura: Bufonidae)’,
Evolution; international journal of organic evolution, 70(8), pp. 1717-1733. doi: 10.1111/evo.12985.

Linder, H. P., Hardy, C. R., Rutschmann, F. (2005) ‘Taxon sampling effects in molecular clock dating:
An example from the African Restionaceae’, Molecular Phylogenetics and Evolution, 35(3), pp. 569—582.
doi: 10.1016/j.ympev.2004.12.006.

Lloyd, G. T., Young, J. R., Smith, A. B. (2012) ‘Taxonomic Structure of the Fossil Record is Shaped by
Sampling Bias’, Systematic Biology, 61(1), pp. 80—89. doi: 10.1093/sysbio/syr076.

Losos, J. B. and Adler, F. R. (1995) ‘Stumped by Trees? A Generalized Null Model for Patterns of
Organismal Diversity’, The American Naturalist, 145(3), pp. 329-342. doi: 10.1086/285743.

Louca, S., Shih, P. M., Pennell, M.W., Fischer, W. W., Parfrey, L. W., Doebeli, M. (2018) ‘Bacterial
diversification through geological time’, Nature Ecology and Evolution. Springer US, 2(9), pp. 1458—
1467. doi: 10.1038/s41559-018-0625-0.

Louca, S., Pennell, M. W. (2020) ‘Extant timetrees are consistent with a myriad of diversification
histories’, Nature. Springer US, 580(7804), pp. 502—505. doi: 10.1038/s41586-020-2176-1.

Maddison, W. P., Midford, P. E., Otto, S. P. (2007) ‘Estimating a binary character’s effect on speciation
and extinction’, Systematic Biology, 56(5), pp. 701-710. doi: 10.1080/10635150701607033.

Magallon, S., Sanderson, M. J. (2001) ‘Absolute diversification rates in angiosperm clades’, Evolution,
55(9), pp. 1762-1780. doi: 10.1111/§.0014-3820.2001.tb00826.x.

Maliet, O., Hartig, F., Morlon, H. (2019) ‘A model with many small shifts for estimating species-specific
diversification rates’, Nature Ecology and Evolution. Springer US, 3(7), pp. 1086—1092. doi:
10.1038/s41559-019-0908-0.

Marin, J., Hedges, S. B. (2016) ‘Time best explains global variation in species richness of amphibians,
birds and mammals’, Journal of Biogeography, 43(6), pp. 1069—1079. doi: 10.1111/jbi.12709.

Marshall, C. R., Quental, T. B. (2016) ‘The uncertain role of diversity dependence in species
diversification and the need to incorporate time-varying carrying capacities’, Philosophical Transactions
of the Royal Society B: Biological Sciences, 371(1691). doi: 10.1098/rstb.2015.0217.

Marx, F. G., Uhen, M. D. (2010) ‘Climate, Critters, and Cetaceans: Cenozoic drivers of the evolution of
modern whales’, Science, 327(5968), pp. 993-996. doi: 10.1126/science.1185581.

May, M. R., Moore, B. R. (2016) ‘How Well Can We Detect Lineage-Specific Diversification-Rate
Shifts? A Simulation Study of Sequential AIC Methods’, Systematic Biology, 65(6), pp. 1076—1084. doi:
10.1093/sysbio/syw026.

McPeek, M. A. (2009) ‘Problems detecting density-dependent diversification on phylogenies’,
Proceedings of the Royal Society B, 276(1659), pp. 993-994. doi: 10.1098/rspb.2008.1249.

Metropolis, N., Rosenbluth, A. W., Rosenbluth, M. N., Teller, A. H., Teller, E. (1953) ‘Equation of state
calculations by fast computing machines’, The Journal of Chemical Physics, 21(6), pp. 1087-1092. doi:
10.1063/1.1699114.

Meyer, A. L. S., Wiens, J. J. (2017) ‘Estimating diversification rates for higher taxa: BAMM can give

35



problematic estimates of rates and rate shifts’, Evolution, 72(1), pp. 39-53. doi: 10.1111/evo.13378.

Mitchell, J. S., Etienne, R. S., Rabosky, D. L. (2019) ‘Inferring Diversification Rate Variation from
Phylogenies with Fossils’, Systematic Biology, 68(1), pp. 1-18. doi: 10.1093/sysbio/syy035.

Mitchell, J. S., Rabosky, D. L. (2017) ‘Bayesian model selection with BAMM: effects of the model prior
on the inferred number of diversification shifts’, Methods in Ecology and Evolution, 8(1), pp. 37-46. doi:
10.1111/2041-210X.12626.

Moen, D. a Morlon, H. (2014) ‘Why does diversification slow down?’, Trends in Ecology and Evolution,
29(4), pp. 190-197. doi: 10.1016/j.tree.2014.01.010.

Moran, P. A. P. (1951) ‘Estimation Methods for Evolutive Processes’, Journal of the Royal Statistical
Society: Series B (Methodological), 13(1), pp. 141-146. doi: 10.1111/j.2517-6161.1951.tb00078.x.

Moran, P. A. P. (1958) ‘Random Processes in Genetics’, Mathematical Proceedings of the Cambridge
Philosophical Society, 54(01), 60., 54(April 1957), pp. 60-71. doi: doi:10.1017/s0305004100033193.

Myung, I. J. (2003) ‘Tutorial on maximum likelihood estimation’, Journal of Mathematical Psychology,
47(1), pp. 90-100. doi: 10.1016/S0022-2496(02)00028-7.

Naeem, S., Prager, C., Weeks, B. Varga, A., Flynn, D. F. B., Griffin, K., Muscarella, R., Palmer, M.,
Wood, S., Schuster, W. (2016) ‘Biodiversity as a multidimensional construct: A review, framework and
case study of herbivory’s impact on plant biodiversity’, Proceedings of the Royal Society B: Biological
Sciences, 283(1844). doi: 10.1098/rspb.2015.3005.

Nee, S., Holmes, E. C., May, R. M., Harvey, P. H. (1994) ‘Extinction rates can be estimated from
molecular phylogenies’, Philosophical Transactions - Royal Society of London, B, 344(1307), pp. 77-82.
doi: 10.1098/rstb.1994.0054.

Nee, S. (2007) ‘INFERRING SPECIATION RATES FROM PHYLOGENIES’, Evolution, 55(4), pp.
661-668. doi: 10.1111/.0014-3820.2001.tb00801.x.

Nee, S. (2006) ‘Birth-Death Models in Macroevolution’, Annual Review of Ecology, Evolution, and
Systematics. Annual Reviews, 37(1), pp. 1-17. doi: 10.1146/annurev.ecolsys.37.091305.110035.

Nee, S., May, R. M., Harvey, P. H. (1994) ‘The reconstructed evolutionary process’, Philosophical
Transactions of the Royal Society B: Biological Sciences, 344(1309), pp. 305-311. doi:
10.1098/rstb.1994.0068.

Nee, S., Mooers, A., Harvey, P. H. (1992) ‘Tempo and mode of evolution revealed from molecular
phylogenies’, Proceedings of the National Academy of Sciences of the United States of America, 89(17),
pp- 8322-8326. doi: 10.1073/pnas.89.17.8322.

Paradis, E. (1997) ‘Assessing temporal variations in diversification rates from phylogenies: Estimation
and hypothesis testing’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 264(1385), pp. 1141—
1147. doi: 10.1098/rspb.1997.0158.

Paradis, E. (2005) Statistical analysis of diversification with species traits’, Evolution, 59(1), pp. 1-12.
doi: 10.1111/5.0014-3820.2005.tb00889.x.

Pennell, M., W., Eastman, J. M., Slater, G. J., Brown, J. W., Uyeda, J. C,, Fitzjohn, R. G., Alfaro, M. E.,
Harmon, L. J. (2014) ‘Geiger v2.0: An expanded suite of methods for fitting macroevolutionary models to
phylogenetic trees’, Bioinformatics, 30(15), pp. 2216-2218. doi: 10.1093/bioinformatics/btul81.

Phillimore, A. B., Price, T. D. (2008) ‘Density-dependent cladogenesis in birds’, PLoS Biology, 6(3), pp.
0483-0489. doi: 10.1371/journal.pbio.0060071.

Pulido-Santacruz, P., Weir, J. T. (2016) ‘Extinction as a driver of avian latitudinal diversity gradients’,
Evolution, 70(4), pp. 860—-872. doi: 10.1111/evo.12899.

Pybus, O. G., Harvey, P. H. (2000) ‘Testing macro-evolutionary models using incomplete molecular
phylogenies’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 267(1459), pp. 2267-2272. doi:

36



10.1098/rspb.2000.1278.

De Queiroz, K. (2007) ‘Species concepts and species delimitation’, Systematic Biology, 56(6), pp. 879—
886. doi: 10.1080/10635150701701083.

Quental, T. B., Marshall, C. R. (2010) ‘Diversity dynamics: Molecular phylogenies need the fossil
record’, Trends in Ecology and Evolution. Elsevier Ltd, 25(8), pp. 434—441. doi:
10.1016/j.tree.2010.05.002.

Rabosky, D. L. (2006) ‘LASER: A Maximum Likelihood Toolkit for Detecting Temporal Shifts in
Diversification Rates from Molecular Phylogenies’, Evolutionary Bioinformatics, Online., 2 (2006), pp.
273-276. doi: 10.1177/117693430600200024.

Rabosky, D. L., Donnellan, S. C., Talaba, A. L., Lovette, 1. J. (2007) ‘Exceptional among-lineage
variation in diversification rates during the radiation of Australia’s most diverse vertebrate clade’,
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 274(1628), pp. 2915-2923. doi:
10.1098/rspb.2007.0924.

Rabosky, D. L. (2009) ‘Heritability of extinction rates links diversification patterns in molecular
phylogenies and fossils’, Systematic Biology, 58(6), pp. 629—640. doi: 10.1093/sysbio/syp069.

Rabosky, D. L. (2010) ‘Extinction rates should not be estimated from molecular phylogenies’, Evolution,
64(6), pp. 1816-1824. doi: 10.1111/j.1558-5646.2009.00926.x.

Rabosky, D. L. (2013) ‘Diversity-Dependence, Ecological Speciation, and the Role of Competition in
Macroevolution’, Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics, 44(1), pp. 481-502. doi:
10.1146/annurev-ecolsys-110512-135800.

Rabosky, D. L., Santini, F., Eastman, J., Smith, S. A., Sidlauskas, B., Chang, J., Alfaro, M. E. (2013)
‘Rates of speciation and morphological evolution are correlated across the largest vertebrate radiation’,
Nature Communications. Nature Publishing Group, 4, pp. 1-8. doi: 10.1038/ncomms2958.

Rabosky, D. L., Donnellan, S. C., Grundler, M., Lovette, 1. J. (2014) ‘Analysis and visualization of
complex Macroevolutionary dynamics: An example from Australian Scincid lizards’, Systematic Biology,
63(4), pp. 610-627. doi: 10.1093/sysbio/syu025.

Rabosky, D. L. (2014) ‘Automatic detection of key innovations, rate shifts, and diversity-dependence on
phylogenetic trees’, PLoS ONE, 9(2). doi: 10.1371/journal.pone.0089543.

Rabosky, D. L. (2016a) ‘Challenges in the estimation of extinction from molecular phylogenies: A
response to Beaulieu and O’Meara’, Evolution, 70(1), pp. 218-228. doi: 10.1111/ev0.12820.

Rabosky, D. L. (2016b) ‘Reproductive isolation and the causes of speciation rate variation in nature’,
Biological Journal of the Linnean Society, 118(1), pp. 13-25. doi: 10.1111/bij.12703.

Rabosky, D. L. (2018) ‘BAMM at the court of false equivalency: A response to Meyer and Wiens’,
Evolution, 72(10), pp. 2246-2256. doi: 10.1111/evo.13566.

Rabosky, D. L. (2019) ‘Phylogenies and diversification rates: Variance cannot be ignored’, Systematic
Biology, 68(3), pp. 538-550. doi: 10.1093/sysbio/syy079.

Rabosky, D. L. (2020) ‘Speciation rate and the diversity of fishes in freshwaters and the oceans’, Journal
of Biogeography, (September 2019), pp. 1-11. doi: 10.1111/jbi.13839.

Rabosky, D. L. (2015a). BAMM FLIP. Online. Dostupné z: http://bamm-project.org/time-flip.html.
[citovano 2023-4-20].

Rabosky, D. L. (2015b). Model BAMM. Online. Dostupné z: http://bamm-project.org/faq.html. [citovano
2023-4-20].

Rabosky, D. L., Goldberg, E. E. (2015) ‘Model inadequacy and mistaken inferences of trait-dependent
speciation’, Systematic Biology, 64(2), pp. 340-355. doi: 10.1093/sysbio/syul31.

37



Rabosky, D. L., Goldberg, E. E. (2017) ‘FiSSE: A simple nonparametric test for the effects of a binary
character on lineage diversification rates’, Evolution, 71(6), pp. 1432—-1442. doi: 10.1111/evo.13227.

Rabosky, D. L., Huang, H. (2016) ‘A Robust Semi-Parametric Test for Detecting Trait-Dependent
Diversification’, Systematic Biology, 65(2), pp. 181-193. doi: 10.1093/sysbio/syv066.

Rabosky, D. L., Lovette, . J. (2008a) ‘Density-dependent diversification in North American wood
warblers’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 275(1649), pp. 2363-2371. doi:
10.1098/rspb.2008.0630.

Rabosky, D. L., Lovette, 1. J. (2008b) ‘Explosive evolutionary radiations: Decreasing speciation or
increasing extinction through time?’, Evolution, 62(8), pp. 1866—1875. doi: 10.1111/j.1558-
5646.2008.00409.x.

Rabosky, D. L., Mitchell, J. S., Chang, J. (2017) ‘Is BAMM Flawed? Theoretical and Practical Concerns
in the Analysis of Multi-Rate Diversification Models’, Systematic Biology, 66(4), pp. 477—498. doi:
10.1093/sysbio/syx037.

Rabosky, D. L., Title, P. O., Huang, H. (2015) ‘Minimal effects of latitude on present-day speciation rates
in New World birds’, Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 282(1809). doi:
10.1098/rspb.2014.2889.

Raup, D. M. (1972) ‘Taxonomic Diversity during the Phanerozoic’, Science, 177(4054), pp. 1065—-1071.
doi: 10.1126/science.177.4054.1065.

Raup, D. M. (1985) ‘Mathematical models of cladogenesis’, Paleobiology, 1(1), pp. 42-52. doi:
10.1017/S0094837300011386.

Rawlings, L. H., Rabosky, D. L. (2008) ‘Python phylogenetics: inference from morphology and
mitochondrial DNA’, Biological Journal of ..., 1, pp. 603—619. doi: 10.1111/j.1095-8312.2007.00904 .x.

Redding, D. W., Mooers, A. O. (2006) ‘Incorporating evolutionary measures into conservation
prioritization’, Conservation Biology, 20(6), pp. 1670-1678. doi: 10.1111/j.1523-1739.2006.00555 x.

Revell, L. J., Harmon, L. J., Glor, R. E. (2005) ‘Underparameterized model of sequence evolution leads to
bias in the estimation of diversification rates from molecular phylogenies.’, Systematic biology, 54(6), pp.
973-983. doi: 10.1080/10635150500354647.

Richards, P. M., Morii, Y., Kimura, K., Hirano, T., Chiba, S., Davison, A. (2017) ‘Single-gene
speciation: Mating and gene flow between mirror-image snails’, Evolution Letters, 1(6), pp. 282-291.
doi: 10.1002/ev13.31.

Ricklefs, R. E. (2007) ‘Estimating diversification rates from phylogenetic information’, Trends in
Ecology and Evolution, pp. 601-610. doi: 10.1016/j.tree.2007.06.013.

Rodrigues, J. F. M., Diniz-Filho, J. A. F. (2016) ‘Ecological opportunities, habitat, and past climatic
fluctuations influenced the diversification of modern turtles’, Molecular Phylogenetics and Evolution,
101, pp. 352-358. doi: 10.1016/j.ympev.2016.05.025.

Rolland, J., Salamin, N. (2016) ‘Niche width impacts vertebrate diversification’, Global Ecology and
Biogeography, 25(10), pp. 1252—1263. doi: 10.1111/geb.12482.

Roman-Palacios, C., Wiens, J. J. (2018) ‘The Tortoise and the Finch: Testing for island effects on
diversification using two iconic Galapagos radiations’, Journal of Biogeography, 45(8), pp. 1701-1712.
doi: 10.1111/jbi.13366.

Rosenzweig, M. L. (2001) ‘Loss of speciation rate will impoverish future diversity’, Proceedings of the
National Academy of Sciences of the United States of America, 98(10), pp. 5404-5410. doi:
10.1073/pnas.101092798.

Rosenzweig, M. L., Vetault, S. (1992) ‘Calculating speciation and extinction rates in fossil clades’,
Evolutionary Ecology, 6(1), pp. 90-93. doi: 10.1007/BF02285336.

38



Rosindell, J., Cornell, S. J., Hubbell, S. P., Etienne, R. S. (2010) ‘Protracted speciation revitalizes the
neutral theory of biodiversity’, Ecology Letters, 13(6), pp. 716-727. doi: 10.1111/j.1461-
0248.2010.01463 .x.

Santos, J. C., Baquero, M., Barrio-Amoros, C., Coloma, L. A., Erdtmann, L. K., Lima, A. P., Cannatella,
D. C. (2014) ‘Aposematism increases acoustic diversification and speciation in poison frogs’,
Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 281(1796). doi: 10.1098/rspb.2014.1761.

Sarver, B.A.J., Pennell, M. W., Brown, J. W., Keeble, S., Hardwick, K. M., Sullivan, J., Harmon, L. J.
(2019) ‘The choice of tree prior and molecular clock does not substantially affect phylogenetic inferences
of diversification rates’, PeerJ, 2019(3), pp. 1-17. doi: 10.7717/peerj.6334.

Scott, J. E. (2022) ‘Variation in macroevolutionary dynamics among extant primates’, American Journal
of Biological Anthropology, 179(3), pp. 405-416. doi: 10.1002/ajpa.24622.

Sepkoski, J. J. (1978) ‘A kinetic model of Phanerozoic taxonomic diversity I. Analysis of marine orders’,
Paleobiology, 4(3), pp. 223-251. doi: 10.1017/S0094837300005972.

Silvestro, D., Schnitzler, J., Liow, L. H., Antonelli, A., Salamin, N. (2014) ‘Bayesian estimation of
speciation and extinction from incomplete fossil occurrence data’, Systematic Biology, 63(3), pp. 349—
367. doi: 10.1093/sysbio/syu006.

Silvestro, D., Salamin, N., Schnitzler, J. (2014) ‘PyRate: A new program to estimate speciation and
extinction rates from incomplete fossil data’, Methods in Ecology and Evolution, 5(10), pp. 1126-1131.
doi: 10.1111/2041-210X.12263.

Simonet, C., Scherrer, R., Rego-Costa, A., Etienne, R. S. (2018) ‘Robustness of the approximate
likelihood of the protracted speciation model’, Journal of Evolutionary Biology, 31(3), pp. 469—479. doi:
10.1111/jeb.13233.

Simpson, A. G., Wagner, P. J., Wing, S. L., Fenster, C. B. (2018) ‘Binary-state speciation and extinction
method is conditionally robust to realistic violations of its assumptions’, BMC Evolutionary Biology.
BMC Evolutionary Biology, 18(1), pp. 1-11. doi: 10.1186/512862-018-1174-5.

Singhal, S., Colli, G. R., Grundler, M. R., Costa, G. C., Prates, 1., Rabosky, D. L. (2022) ‘No link
between population isolation and speciation rate in squamate reptiles’, Proceedings of the National
Academy of Sciences of the United States of America, 119(4). doi: 10.1073/pnas.2113388119.

Slater, G. J., Harmon, L. J. (2013) ‘Unifying fossils and phylogenies for comparative analyses of
diversification and trait evolution’, Methods in Ecology and Evolution, 4(8), pp. 699-702. doi:
10.1111/2041-210X.12091.

Sorenson, L., Santini, F., Alfaro, M. E. (2014) ‘The effect of habitat on modern shark diversification’,
Journal of Evolutionary Biology, 27(8), pp. 1536—1548. doi: 10.1111/jeb.12405.

Steel, M., Mooers, A. (2010) ‘The expected length of pendant and interior edges of a Yule tree’, Applied
Mathematics Letters. Elsevier Ltd, 23, pp. 1315-1319. doi: 10.1016/j.am1.2010.06.021.

Steeman, M. E., Hebsgaard, M. B., Fordyce, R. E., Ho, Simon Y.W., Rabosky, D. L., Nielsen, R.,
Rahbek, C., Glenner, H., Serensen, M. V., Willerslev, E. (2009) ‘Radiation of extant cetaceans driven by
restructuring of the oceans’, Systematic Biology, 58(6), pp. 573-585. doi: 10.1093/sysbio/syp060.

Stephens, M. (2000) ‘Bayesian analysis of mixture models with an unknown number of components - An
alternative to reversible jump methods’, Annals of Statistics, 28(1), pp. 40-74. doi:
10.1214/a0s/1016120364.

Storch, D. and Okie, J. G. (2019) ‘The carrying capacity for species richness’, Global Ecology and
Biogeography, 28(10), pp. 1519—1532. doi: 10.1111/geb.12987.

Sun, Z., Pan, T., Hu, C., Sun, L., Ding, H., Wang, H., Zhang, C., Jin, H., Chang, Q., Kan, X., Zhang, B.

(2017) ‘Rapid and recent diversification patterns in Anseriformes birds: Inferred from molecular
phylogeny and diversification analyses’, PLoS ONE, 12(9), pp. 1-21. doi: 10.1371/journal.pone.0184529.

39



Title, P. O., Rabosky, D. L. (2019) ‘Tip rates, phylogenies and diversification: What are we estimating,
and how good are the estimates?’, Methods in Ecology and Evolution. British Ecological Society, 10(6),
pp- 821-834. doi: 10.1111/2041-210X.13153.

Vallejos-Garrido, P., Pino, K., Espinoza-Aravena, N., Pari, A., Inostroza-Michael, O., Toledo-Muiioz, M.,
Castillo-Ravanal, B., Romero-Alarcén, V., Hernandez, C. E.,Palma, R. E., Rodriguez-Serrano, E. (2023)
‘The importance of the Andes in the evolutionary radiation of Sigmodontinae (Rodentia, Cricetidae), the
most diverse group of mammals in the Neotropics’, Scientific Reports. Nature Publishing Group UK,
13(1), pp. 1-15. doi: 10.1038/s41598-023-28497-0.

Vrba, E. S. (1987) ‘Ecology in relation to speciation rates: some case histories of Miocene-Recent
mammal clades’, Evolutionary Ecology, 1(4), pp. 283-300. doi: 10.1007/BF02071554.

Weir, J. T. (2006) ‘Divergent Timing and Patterns of Species Accumulation in Lowland and Highland
Neotropical Birds’, Evolution, 60(4), p. 842. doi: 10.1554/05-272.1.

Wertheim, J. O., Sanderson, M. J. (2011) ‘Estimating diversification rates: How useful are divergence
times?’, Evolution, 65(2), pp. 309-320. doi: 10.1111/j.1558-5646.2010.01159 x.

Wiens, J. J. (2015) ‘Explaining large-scale patterns of vertebrate diversity’, Biology Letters, 11(7), pp.
10-13. doi: 10.1098/rsb1.2015.0506.

Wood, T. E., Takebayashi, N., Barker, M. S., Mayrose, 1., Greenspoon, P. B., Rieseberg, L. H. (2009)
‘The frequency of polyploid speciation in vascular plants’, Proceedings of the National Academy of
Sciences of the United States of America, 106(33), pp. 13875-13879. doi: 10.1073/pnas.0811575106.

Yule, G. U. (1924) ‘A Mathematical Theory of Evolution, Based on the Conclusions of Dr. J. C. Willis,
F.R.S. ¢, Philosophical Transactions of the Royal Society of London. Series B, Containing Papers of a
Biological Character,. 213(1925), pp. 21-87. http://www .jstor.org/stable/92117

40



	Použité zkratky
	1 Úvod
	2 Metody stanovení rychlosti speciace
	Fosilní záznam a rekonstruovaný proces
	Odhad rychlosti speciace, parametrů modelu a porovnání jednotlivých modelů
	Birth-death modely
	LTT plot
	Rozptyl rychlosti speciace
	Konfidenční interval rychlosti speciace
	Hustotně-závislé modely
	Časově proměnlivé modely
	Vrcholové rychlosti speciace (Tip rates)
	DR statistika
	Node density metrika (ND)
	Inverzní délka koncových větví (TB)
	MEDUSA
	BAMM
	CLaDS a MTBD model
	PyRate
	Protrahovaná speciace
	Znakově závislé metody
	Co skutečně měříme?

	3 Rychlosti speciace obratlovců
	4 Závěr
	5 Použitá literatura

