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Περίληψη 

Πλαίσιο Οι έννοιες του περιβαλλοντικού θώκου και του υβριδισμού έχουν 
αποτελέσει για μεγάλο χρονικό διάστημα το αντικείμενο πολυάριθμων 
ερευνητικών μελετών, αλλά και επιστημολογικών συζητήσεων. Παρά τις 
προσπάθειες για τη δημιουργία μιας σαφούς ορολογίας και ξεκάθαρης 
μεθοδολογίας για την από κοινού προσέγγιση τους, τα ερωτήματα που 
υπάρχουν παραμένουν πολλά και δυσεπίλυτα. Σχετικά πρόσφατα όμως, 
αναδείχθηκε θεωρητικά η δυνατότητα χρήσης των Μοντέλων Διανομής 
Ειδών στη μελέτη των χωρικών προτύπων του υβριδισμού, η οποία 
επιτρέπει νέες προσεγγίσεις σε σημαντικά ερωτήματα. Ωστόσο, το 
συγκεκριμένο πεδίο δεν έχει ακόμα θεραπευθεί συστηματικά και μία 
προσέγγιση αυτού επιχειρείται στην παρούσα εργασία. 
Στόχοι Η συγκεκριμένη εργασία στοχεύει στο να συμβάλλει τόσο 
μεθοδολογικά όσο και θεωρητικά στη μελέτη των προτύπων υβριδισμού, 
χρησιμοποιώντας ως υβριδικά συστήματα αναφοράς αυτά των γενών 
Origanum και Phlomis στην Κρήτη. Συγκεκριμένα γι’ αυτά τα δύο υβριδικά 
συστήματα επιχειρείται (1) η ανάδειξη των δυνητικών χωρικών προτύπων 
διανομής των εμπλεκόμενων οντοτήτων, (2) η συγκριτική ανάλυση των 
θώκων τους, (3) η ανάλυση των μοντέλων υβριδισμού που διέπουν τα δύο 
συστήματα, και (4) η ανάδειξη των προτύπων Βιοτικών, Αβιοτικών και 
Μετακινησιακών περιορισμών που επενεργούν στα υβρίδια 
Μεθοδολογία Αρχικά, εκτιμήθηκε η δυνητική διανομή των εμπλεκόμενων 
taxa με τη χρήση ενός στατιστικού μοντέλου βασισμένου σε ένα αλγόριθμο 
μέγιστης εντροπίας και δεδομένα παρουσίας. Εν συνεχεία, 
χρησιμοποιήθηκαν τέσσερις ομάδες ελέγχων για να αναλυθεί η θέση και το 
εύρος του θώκου των υβριδίων σε σχέση με τα γονικά τους taxa, τόσο στο 
Γεωγραφικό όσο και στον Περιβαλλοντικό Χώρο. Επιπλέον, για το 
υβριδικό σύστημα Origanum ακολουθήθηκε η ίδια διαδικασία και για τις 
γενοτυπικές κλάσεις που προέκυψαν από γενετική ανάλυση ατόμων των 
εμπλεκόμενων taxa. Τέλος, έγινε εκμετάλλευση δεδομένων απουσίας ώστε 
να αναλυθούν τα πρότυπα Βιοτικών, Αβιοτικών και Μετακινησιακών 
περιορισμών των υπό μελέτη υβριδίων.  
Αποτελέσματα Η προβλεπτική ισχύς όλων των μοντέλων ήταν υψηλή. Τα 
δυνητικά πρότυπα των υβριδίων φάνηκαν να είναι κατά κανόνα ευρύτερα 
από την παρατηρούμενη διανομή τους, ένδειξη πως υπάρχουν παράγοντες 
πέρα από το αβιοτικό περιβάλλον που επηρεάζουν τα πραγματικά χωρικά 
πρότυπα των υβριδίων. Αναδείχθηκε μια γενική τάση ομοιότητας στη θέση 
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του θώκου ανάμεσα στα υβρίδια και τα γονικά τους taxa, αλλά και μεταξύ 
των γενοτυπικών κλάσεων του υβριδικού συστήματος Origanum. Ωστόσο, 
τα υβρίδια φάνηκε να χαρακτηρίζονται κατά κανόνα από μεγαλύτερο 
εύρος θώκου σε σχέση με τα γονικα. Επίσης, κανένα από τα δύο υβριδικά 
συστήματα δεν φάνηκε, βάσει των αποτελεσμάτων, να συμφωνεί πλήρως 
με τις προβλέψεις κάποιου από τα κλασσικά θεωρητικά μοντέλα 
υβριδισμού, όπως η ζώνη τάσης, η φραγμένη υπεροχή υβριδίων και η 
μωσαϊκή ζώνη. Επιπλέον, από την ανάλυση των Βιοτικών, Αβιοτικών και 
Μετακινησιακών περιορισμών που διαμορφώνουν τις απουσίες 
αναδείχθηκε και η χωρική πολυπλοκότητα των υπό μελέτη υβριδικών 
συστημάτων.  
Συμπεράσματα Με βάση την υπάρχουσα κατηγοριοποίηση των υβριδικών 
συστημάτων, προέκυψε ότι πολλοί από τους παράγοντες και τους 
μηχανισμούς που παίζουν σημαντικό ρόλο στη διαμόρφωση των χωρικών 
προτύπων του υβριδισμού ενδέχεται να παραμένουν στο παρασκήνιο. 
Ωστόσο, η μεθοδολογία που προτείνεται εδώ και χρησιμοποιήθηκε στην 
παρούσα μελέτη επιτρέπει την ανάδειξη πολυπλοκότερων σχέσεων τόσο 
ανάμεσα στα taxa που εμπλέκονται σε ένα υβριδικό σύστημα, όσο και στην 
επίδραση βιοτικών, αβιοτικών και μετακινησιακών παραγόντων, 
προσφέροντας τη δυνατότητα μιας πιο ολοκληρωμένης ανάλυσης των 
προτύπων υβριδισμού. Η εφαρμογή της προτεινόμενης μεθοδολογίας, 
εκτός από την παροχή συγκρίσιμων αποτελεσμάτων, οδήγησε στο να τεθεί 
η υπόθεση της λανθάνουσας καινοτομίας (latent novelty), ενός θεωρητικού 
πλαισίου που πέρα από την κατανόηση της διαφοροποίησης του θώκου 
των υβριδίων συμβάλλει στην κατανόηση των αποκρίσεων των υβριδίων 
σε μεταβαλλόμενα περιβάλλοντα, αλλά και ευρύτερα στην κατανόηση της 
ποικιλότητας των οικοσυστημάτων. 
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Summary 

Background The concepts of environmental niche and hybridization have 
long been the subjects of both numerous studies and epistemological 
discussions. Despite attempts for the formation of unambiguous 
terminology and clear methodology for their joint study, many and 
difficult issues still remain. Relatively recently, the use of Species 
Distribution Modelling in the study of hybridization patterns has been 
suggested in theory, allowing for new approaches in important issues.  
However, this field has not yet been systematically adressed, so an attempt 
is made in the current study. 
Targets This study aims to methodologically and theoretically contribute 
in the study of hybridization patterns, focusing on the hybrid systems of 
the genus Origanum and Phlomis. Specifically, for these two systems we 
attempt to (1) reveal the spatial patterns of the potenital distribution of the 
involved entities, (2) conduct a comparative analysis of their niche 
structure, (3) analyse the hybridization models that fit the two systems and 
(4) reveal the patterns of Biotic, Abiotic and Mobility constraints that act 
upon hybrids. 
Methodology Initially, the potential distribution of all involved entities 
was estimated using statistical modelling based on a maximum entropy 
algorithm and presence data. Consequently, we employed four groups of 
tests in order to analyse the niche position and breadth of hybrids relative 
to their parentals, both in Geographical Space and in Environmental Space. 
Moreover, for the Origanum hybrid system, the same procedure was 
repeated for the genotypic classes that resulted from genetic analysis of the 
involved taxa. Finally, absence data were employed in the analysis of Biotic, 
Abiotic and Mobility constraints of the studied hybrids. 
Results The predictive performance of all models was high. The potential 
distributions of hybrids were found to be broader than their observed 
distributions; an indication of factors, other than abiotic, affecting the 
realized hybrid spatial patterns. There was a general tendency of similarity 
of hybrids and their parental species with regard to niche position, which 
was also true for genotypic classes of the Origanum hybrid system. 
Nevertheless, the hybrids were generally characterized by greater niche 
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breadth than their parentals. We also found that none of the hybrid 
systems could fit reasonably well to the predictions of classic theoretical 
hybridization models, such as tension zones, bounded hybrid superiority 
and mosaic zones. Moreover, analysis of Biotic, Abiotic and Mobility 
restrictions that define absences revealed the spatial complexity of the 
studied hybrid systems. 

Conclusions An emerging pattern is that, based on the current 
classification of hybrid systems, many of the factors and mechanisms that 
play an important role in shaping the spatial patterns of hybridization 
seem to remain in the background. However, the proposed methodology 
can reveal complex interactions both between the taxa involved in a hybrid 
system and between the effects of biotic, abiotic and mobility factors, 
offering an integrated approach for the analysis of hybridization patterns. 
Application of the proposed methods, apart from providing comparable 
results, also led to the hypothesis of latent novelty, a theoretical framework 
that contributes in understanding both niche differentiation of hybrids and 
their response in changing environments, while also providing general 
insights in ecosystem diversity. 
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1. Εισαγωγή 

1.1 Η έννοια του θώκου 

Η αγγλική λέξη niche (θώκος), που πρωτοεμφανίστηκε γύρω στα 1611 μ.Χ., 
έχει τις ρίζες της στη γαλλική λέξη nicher, η οποία με τη σειρά της έχει 
λατινογενή προέλευση. Μία από τις αρχικές της σημασίες αφορά μία "εσοχή 
στον τοίχο, ιδιαίτερα μία που χρησιμοποιείται για την τοποθέτηση αγαλμάτων ή 
διακοσμητικών". Το πώς ο ορισμός αυτός μπορεί να σχετίζεται με την έννοια 
του περιβαλλοντικού θώκου θα γίνει καλύτερα κατανοητό αν εξεταστεί η 
πρώτη χρήση του στην Οικολογία. 

Η πρώτη χρήση του όρου ("associational niche") αποδίδεται στον Grinnell 
(1917), που τον χρησιμοποιεί στην εργασία του με τίτλο The niche-
relationships of the California thrasher,  στην οποία εξετάζει τις 
περιβαλλοντικές συσχετίσεις του πτηνού Toxostoma redivivum. Το 
συγκεκριμένο είδος πτηνού προτιμά περιοχές με πυκνή βλάστηση για να 
δημιουργεί τις φωλιές του και να προφυλάσσεται από τους θηρευτές, κάτι 
που ενδεχομένως επηρέασε την οπτική του Grinnell ώστε να αντιμετωπίσει 
το θώκο ως τη θέση ή την "εσοχή" που καλύπτει ένα είδος σε ένα σύστημα, 
εισάγοντας έτσι και την πρώτη κεντρική έννοια θώκου, το θώκο ως θέση ή 
ρόλο. Σε αυτό το εννοιολογικό πλαίσιο, ο θώκος αποτελεί χαρακτηριστικό 
του περιβάλλοντος, μια θέση η οποία μπορεί να καλύπτει (occupy) ένα 
είδος, ή μπορεί να παραμένει κενή (empty niche). 

Αν και στην εργασία του Grinnell δεν γίνεται διαχωρισμός ανάμεσα σε 
αβιοτικό και βιοτικό περιβάλλον, η προσέγγιση του Elton (1927) στο βιβλίο 
του Animal Ecology θεωρείται εκείνη που έδωσε περισσότερη έμφαση στο 
βιοτικό περιβάλλον, κυρίως μέσα από τις τροφικές αλληλεπιδράσεις των 
ειδών σε ένα σύστημα. Συγκεκριμένα, ο Elton (1927) προσδιόρισε τον θώκο 
ενός είδους ως τον ρόλο που έχει μέσα στην τροφική αλυσίδα ("food cycle") 
και τις επιπτώσεις στο περιβάλλον (π.χ. μέσω της τροφής του). Στην 
προσέγγιση του Elton  η αντιμετώπιση του θώκου ως ρόλου είναι ακόμα 
πιο έντονη: 

Όταν ένας οικολόγος λέει "ιδού ένας ασβός", πρέπει να συμπεριλάβει στις σκέψεις 
του μία συγκεκριμένη ιδέα της θέσης του ζώου στην κοινότητα στην οποία ανήκει, 
ως εάν είχε πει "ιδού ο εφημέριος". 
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Elton (1927), σελ. 64 

Αυτό που διαφοροποιεί τις δύο προσεγγίσεις είναι το ότι ο Elton εστιάζει 
στις συνέπειες του είδους στο περιβάλλον, ενώ ο Grinnell εστιάζει στις 
επιπτώσεις του περιβάλλοντος πάνω στο είδος. Όμως και οι δύο 
προσεγγίσεις μοιράζονται την θεώρηση του θώκου ως ρόλο του είδους. Η 
θεώρηση αυτή τις προσεχείς δεκαετίες επηρέασε σημαντικά την 
επιστημονική σκέψη και οδήγησε στην αρχή του Gause (1934) περί 
ανταγωνιστικού αποκλεισμού, η οποία στην ουσία αποτελεί 
μαθηματικοποίηση μετά από πειράματα της αρχικής θέσης του Grinnell 
που εκφράστηκε ως αξίωμα: 

Είναι, φυσικά, αξιωματικό ότι δύο είδη που έχουν εγκατασταθεί στην ίδια πανίδα δεν 
μπορούν να έχουν ακριβώς τον ίδιο θώκο. 

Grinnell (1917), σελ. 433 

Το 1957, οι προσεγγίσεις των Grinnel και Elton ενοποιήθηκαν τυπικά από 
τον Hutchinson. Επηρεασμένος από τη χρήση πολυμεταβλητών τεχνικών, 
η οποία είχε αρχίσει να ανθίζει στη Βιολογία εκείνη την εποχή (Bray & 
Curtis 1957), ο Hutchinson ορίζει το περιβάλλον ως ένα πολυδιάστατο 
χώρο (multidimensional space), κάθε διάσταση του οποίου είναι ένας 
αβιοτικός παράγοντας που επηρεάζει την επιβίωση του είδους. Σε αυτό το 
πλαίσιο, όρισε το θεμελιώδη θώκο (fundamental niche) ως ένα 
πολυδιάστατο υπερόγκο (multidimentional hypervolume), εντός του 
οποίου το είδος μπορεί να επιβιώνει επ' αόριστον (δηλαδή ο πληθυσμιακός 
ρυθμός αύξησης να είναι r ≥ 0). Η επίδραση του βιοτικού περιβάλλοντος, 
που για τον Hutchinson επικεντρώνεται στον διαειδικό ανταγωνισμό, 
περιορίζει το θεμελιώδη θώκο, και το τελικό αποτέλεσμα αυτού του 
περιορισμού είναι ο πραγματωμένος θώκος (realized niche) του είδους. Η 
όλη προσέγγιση τοποθετείται κάτω από το πρίσμα της δυναμικής 
πληθυσμών, εισάγοντας έτσι τη δεύτερη κεντρική κατηγορία θώκου, το 
θώκο πληθυσμιακής διατήρησης. 

Η συνεισφορά του Hutchinson δεν περιορίζεται στην ενοποίηση των 
πλαισίων του Grinnell και του Elton. Ο Hutchinson έκανε μια σημαντική 
μετατόπιση του θώκου από ιδιότητα του περιβάλλοντος, σε ιδιότητα του 
είδους (Pulliam 2000), μετατόπιση η οποία είχε μια σειρά από συνέπειες 
στην αντιμετώπιση των σχέσεων των ειδών με το περιβάλλον. Η έννοια του 
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"κενού θώκου" χάνει το νόημά της (Whittaker 1973), δίνοντας τη θέση της 
στην αντίστροφη - το μη διαθέσιμο περιβάλλον (unavailable environment), 
έννοια η οποία ωστόσο αναπτύχθηκε περαιτέρω αρκετά αργότερα (Jackson 
& Overpeck 2000). Επιπλέον, οι ερευνητές δεν χρειάζεται να αναζητούν 
οικολογικά ισοδύναμα (ecologically equivalent) είδη για να θεμελιώσουν 
την έννοια του θώκου (αν και αρκετά τέτοια παραδείγματα θα συνεχίζουν 
να πλουτίζουν τη βιβλιογραφία για αρκετό καιρό), όπως πρότεινε ο 
Grinnell, αλλά αντιμετωπίζουν πλέον τέτοιες περιπτώσεις ως "κορυφές στον 
προσαρμοστικό χώρο" (Schoener 2009). 

Από την άλλη πλευρά, ο διαχωρισμός ανάμεσα στο θεμελιώδη και τον 
πραγματωμένο θώκο ανέδειξε την ιδέα ότι ο θώκος δεν είναι ένα ενιαίο, 
ομοιογενές σύνολο, αλλά ενδέχεται να έχει δική του δομή, ιδέα που πολύ 
αργότερα οδήγησε στη δημιουργία μιας σειράς από δομικά σαφείς θεωρίες 
(Jackson & Overpeck 2000, Soberón & Peterson 2005, Godsoe 2010), οι 
οποίες ασχολήθηκαν με τα υποσύνολα του θώκου και κάποιες από τις 
οποίες θα εξεταστούν και στην παρούσα εργασία. 

Τέλος, η σύνδεση του θώκου με το ρυθμό πληθυσμιακής αύξησης, αν και 
έμμεση στην αρχική εργασία του Hutchinson (1957), αποτέλεσε αφορμή για 
αρκετές προσεγγίσεις που βασίστηκαν σε αυτό το μέγεθος για τον 
προσδιορισμό του θώκου (Maguire 1973, Tilman 1982), μέχρι τον 
πρόσφατο επαναπροσδιορισμό από τους Chase & Leibold (2003), οι οποίοι 
ενσωματώνουν και την επιρροή του είδους επί του περιβάλλοντος. Ωστόσο, 
η χρήση του ρυθμού πληθυσμιακής αύξησης αποτελεί ταυτόχρονα και μία 
από τις αδυναμίες του ορισμού, καθώς δεν είναι μια άμεσα μετρήσιμη 
ποσότητα (Schoener 2009). Αυτό είχε ως αποτέλεσμα οι εργασίες που 
αφορούσαν τη συγκεκριμένη έννοια του θώκου να είναι κυρίως θεωρητικές. 
Επιπροσθέτως, η συγκεκριμένη προσέγγιση δίνει έμφαση στις αρνητικές 
βιοτικές αλληλεπιδράσεις, ενώ είναι πλέον πολυάριθμες οι ενδείξεις ότι 
θετικές βιοτικές αλληλεπιδράσεις μπορεί να παίζουν εξίσου σημαντικό 
ρόλο (Callaway και συν. 2002,  Yamamura και συν. 2004, Travis και συν. 
2005, Araujo & Guisan 2006). 

Την ίδια χρονική περίοδο με την εργασία του Hutchinson τοποθετήθηκαν 
οι βάσεις για μια έννοια του θώκου που δεν επικεντρωνόταν στο ρυθμό 
πληθυσμιακής αύξησης αλλά στον καταμερισμό πόρων (MacArthur 1957), 
με σκοπό να διερευνηθούν τα πρότυπα σχετικής αφθονίας των ειδών σε μία 
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κοινότητα. Στην εν λόγω εργασία διατυπώνεται η υπόθεση της σπασμένης 
ράβδου (broken stick hypothesis), σύμφωνα με την οποία κάθε πόρος σε 
ένα σύστημα μπορεί να αποδοθεί ως μία ευθύγραμμη ράβδος, η οποία 
τεμαχίζεται σε τμήματα τυχαίου μήκους και το κάθε είδος καταλαμβάνει 
ένα τέτοιο τμήμα. Η σχετικές αφθονίες των ειδών είναι, σύμφωνα με τον 
MacArthur, ανάλογες με τα μήκη των αντίστοιχων τμημάτων, κάτι το 
οποίο φαίνεται να υποστηρίζεται από τα εμπειρικά δεδομένα (αν και η εν 
λόγω εργασία δεν περιλαμβάνει στατιστικούς ελέγχους). Μία δεκαετία 
αργότερα, η ιδέα της σπασμένης ράβδου γενικεύτηκε (MacArtur & Levins 
1967) και εγκατέστησε το θώκο εκμετάλλευσης πόρων. 

Οι τρεις αυτές κατηγορίες ορισμού του θώκου, αν και έχουν πολυάριθμες 
διαβαθμίσεις και έχουν έκτοτε αναπτυχθεί και εξελιχθεί, καλύπτουν ένα 
εύρος της χρήσης του όρου αρκετό, ώστε σχεδόν κάθε ορισμός ή θεωρία 
περί θώκου (ή ακόμα και απουσίας θώκου, όπως η "ουδέτερη" θεωρία του 
Hubell 2001) να περιέχει στοιχεία μίας ή περισσοτέρων από αυτές. Ωστόσο, 
η χρήση του όρου "θώκος" φαίνεται να είναι το κύριο ενοποιητικό στοιχείο 
των τριών κατηγοριών ορισμού, αφού αυτές διαφέρουν σημαντικά, τόσο 
στις αρχικές παραδοχές όσο και στον τρόπο που αντιλαμβάνονται το 
σύστημα. Αυτή η ετερογένεια, στην οποία εν μέρει οφείλεται και η σύγχυση 
που προέκυψε γύρω από τη χρήση του όρου (McInerny 2012), μπορεί να 
γίνει περισσότερο κατανοητή αν ληφθεί υπόψη η διαφορετικότητα των 
ερωτημάτων και των προβλημάτων που κλήθηκε να λύσει η κάθε εργασία: 
κάθε θώκος έχει το θώκο του. 

Ο θώκος ως θέση ή ρόλος, αν και αποτελεί την πρώτη ερμηνεία του όρου, 
προέκυψε ιστορικά από προηγούμενες προσεγγίσεις των βιοκοινοτήτων 
και των μηχανισμών που τις διέπουν. Η έννοια των οικολογικών 
ισοδύναμων, για παράδειγμα, αναφέρεται από τον Shelford το 1916, του 
οποίου η προσέγγιση περιλαμβάνει τις λειτουργικές αλληλεπιδράσεις των 
ζωικών ειδών μιας κοινότητας με τρόπο  παρόμοιο με εκείνο του Elton 
(1927). Είναι σημαντικό να σημειωθεί ότι οι ορισμοί αυτοί διατυπώθηκαν 
μια περίοδο όπου οι πειραματικοί χειρισμοί δεν ήταν εύκολοι (Leibold 
1995), και για το λόγο αυτό η κύρια μέθοδος ήταν η παρατήρηση. Επιπλέον, 
και ο Grinnell και ο Elton ασχολήθηκαν με ζωικά είδη, στα οποία οι 
τροφικές σχέσεις και αλληλεπιδράσεις είναι αρκετά εμφανείς, ενώ στην 
περίπτωση των φυτικών ειδών είναι πιο κυρίαρχη η έννοια της 
εκμετάλλευσης πόρων (Silvertown 2004). 
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Παρά τους περιορισμούς της, η ιδέα του Grinnell φαίνεται να λειτουργεί 
σχετικά καλά στην ερμηνεία των χωρικών προτύπων διανομής ειδών σε 
μεγάλες κλίμακες, κυρίως για δύο λόγους: πρώτον, σε αυτές τις κλίμακες 
είναι πολύ συχνό το ένα όριο της διανομής ενός είδους να δημιουργείται 
από τη διαβάθμιση κάποιου αβιοτικού παράγοντα, ενώ το άλλο όριο από 
κάποιο βιοτικό παράγοντα (Brown και συν. 1996) και δεύτερον, οι 
παράγοντες που εξετάζονται σε αυτή την κλίμακα (π.χ. κλίμα) δεν 
επηρεάζονται εύκολα από τα είδη. Ανεξάρτητα λοιπόν από την επάρκεια 
παραδειγμάτων σχετικά με οικολογικά ισοδύναμα είδη, η συγκεκριμένη 
θεώρηση φαίνεται να λειτουργεί ικανοποιητικά στο πλαίσιο ερμηνείας των 
προτύπων διανομής των ειδών. 

Οι δύο μετέπειτα κατηγορίες ορισμών θώκου κλήθηκαν να αντιμετωπίσουν 
πιο συγκεκριμένα ερωτήματα (συνύπαρξη και αποκλεισμός ειδών, 
πρότυπα σχετικής αφθονίας εντός βιοκοινοτήτων), ενώ είχαν και πιο 
συγκεκριμένα πεδία εφαρμογής (συγκριτική δημογραφία για τον ορισμό 
του Hutchinson και καταμερισμός πόρων για τον ορισμό των MacArthur & 
Levins). Σε αντίθεση με το πλαίσιο του Grinnell, το οποίο στοχεύει σε ένα 
είδος και ως εκ τούτου αποτελεί στην ουσία μετεξέλιξη της γεωγραφικής 
οικολογίας (James και συν. 1984), τόσο ο Hutchinson (1957) όσο και ο 
MacArthur (1957) ασχολήθηκαν περισσότερο με ερωτήματα σε επίπεδο 
κοινοτήτων. Τα κοινά ερωτήματα και η συμπληρωματικότητα πεδίων των 
δύο αυτών ορισμών γίνονται περισσότερο κατανοητά αν ληφθεί υπόψη η 
χρονικά παράλληλη σύλληψή τους, ενώ έχει ιδιαίτερο ιστορικό ενδιαφέρον 
το γεγονός ότι και οι δύο ερευνητές αναφέρουν ο ένας τον άλλο ως 
εμπνευστή στις εργασίες τους (Hutchinson 1957, MacArthur 1957). Η κύρια 
λειτουργική διαφορά που επηρέασε τη μετέπειτα χρήση των δύο 
εννοιολογικών πλαισίων είναι ότι η θεωρία του Hutchinson, ως πιο 
αφαιρετική, μπορεί να εφαρμοστεί και για τον ορισμό του θώκου ενός 
μεμονωμένου είδους. 

1.2 Μοντέλα Διανομής Ειδών 

Αν και παραδοσιακά τα κύρια εργαλεία για τη μελέτη του θώκου ήταν η 
παρατήρηση των φυσικών συστημάτων και το πείραμα, κατά τις αρχές του 
1972 η ανάπτυξη της τεχνολογίας των ηλεκτρονικών υπολογιστών άρχισε 
να επιτρέπει τη χρήση τους στην εξομοίωση βιολογικών συστημάτων 
(Gauch & Whittaker 1972, LaFrance 1972, Regier και συν. 1972). Επιπλέον, 
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αν και έως εκείνη την περίοδο η εργαλειοθήκη των οικολόγων 
περιελάμβανε κυρίως τεχνικές ταξιθέτησης (Austin και συν. 1990) από τον 
χώρο της αριθμητικής ανάλυσης, με την έκδοση πολυάριθμων βιβλίων 
σχετικών με την επιλογή και χρήση στατιστικών μεθόδων στην οικολογία 
κατά τις αρχές της δεκαετίας του 1980 (π.χ. Orloci και συν. 1979, 
Underwood 1981, Diggle 1983), οι ερευνητές είχαν πλέον στα χέρια τους 
νέα και συνεχώς ισχυρότερα εργαλεία για την ανάλυση δεδομένων (Booth 
και συν. 2014). Αυτές οι τάσεις οδήγησαν στην ανάπτυξη ενός νέου 
πλαισίου ανάλυσης των σχέσεων των ειδών με το περιβάλλον, το οποίo 
περιλαμβάνει τη χρήση στατιστικών μοντέλων. Το πλαίσιο αυτό έχει πάρει 
αρκετά ονόματα, τα οποία αναφέρονται άλλοτε στην ίδια και άλλοτε σε 
διαφορετικές διεργασίες: βιοκλιματικά μοντέλα (bioclimatic models), 
κλιματικοί φάκελοι (climatic envelopes), μοντέλα καταλληλότητας 
ενδιαιτήματος (habitat suitability models), μοντέλα διανομής ειδών 
(species distribution models), μοντέλα οικολογικού θώκου (environmental 
niche models) είναι μερικά από αυτά. Η ποικιλότητα των ονομάτων 
αντικατοπτρίζει σε μεγάλο βαθμό και την ετερογένεια που διέπει το 
σύνολο των χρησιμοποιούμενων μεθόδων, όσο και τις εννοιολογικές 
προσεγγίσεις. Στην παρούσα εισαγωγή θα χρησιμοποιηθεί ο όρος μοντέλα 
διανομής ειδών, καθώς είναι ο συχνότερα χρησιμοποιούμενος στη 
βιβλιογραφία και τείνει να χρησιμοποιείται με το μέγιστο εννοιολογικό 
εύρος. 

Τοποθετημένη πλήρως αφαιρετικά, η κοινή ιδέα πίσω από τα μοντέλα 
διανομής ειδών είναι η ποσοτικοποίηση της επίδρασης του περιβάλλοντος πάνω 
σε κάποιο μέτρο της πιθανότητας παρουσίας μίας οντότητας στο γεωγραφικό χώρο. 
Το περιβάλλον ορίζεται με τη χρήση μεταβλητών που αντιστοιχούν σε 
αβιοτικούς ή βιοτικούς παράγοντες, οι οποίοι ενδέχεται να αποτελούν 
πόρους, είτε να έχουν άμεση ή έμμεση επίδραση στη βιωσιμότητα τις 
οντότητας που εξετάζεται. Η οντότητα που εξετάζεται μπορεί να είναι ένα 
taxon (συχνότερα είδος, αλλά επίσης υποείδη ή υψηλότερα taxa δεν είναι 
ασυνήθιστα, π.χ. Pavlova και συν. 2014), ή μία πιο σύνθετη οικολογική 
μονάδα (π.χ. μεγαδιάπλαση, Prentice και συν. 1992) ή λειτουργική ομάδα 
(functional group, Steinmann και συν. 2009). Τέλος, το μέτρο που 
υπολογίζεται μπορεί να αφορά την παρουσία (occurrence), το θώκο, τη 
διανομή (distribution), ή την αφθονία (abundance).  Στη συνηθέστερη 
περίπτωση πάντως, τα μοντέλα διανομής ειδών χρησιμοποιούν δεδομένα 
παρουσίας ή παρουσίας-απουσίας ειδών σε συνδυασμό με δεδομένα 
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περιβαλλοντικών συνθηκών που έχουν προκύψει από συστήματα 
γεωγραφικών πληροφοριών, και παράγουν χάρτες πρόβλεψης (είτε με τη 
μορφή πιθανοτήτων είτε με τη μορφή παρουσίας-απουσίας) της διανομής 
των ειδών. 

Τα τελευταία 20 έτη, τα μοντέλα διανομής ειδών χρησιμοποιούνται ευρέως 
(Araujo & Guisan 2006, Warren 2012). Έχουν αποδειχθεί εργαλεία υψηλής 
αξίας στην τοποθέτηση και επίλυση θεμάτων της εφαρμοσμένης οικολογίας 
και της διαχείρισης (conservation biology), μεταξύ των οποίων η εξάπλωση 
ειδών εισβολέων (Steiner και συν. 2008, Václavíc & Meentermeyer 2009, 
Jiménez-Valverde και συν. 2011), η απόκριση των ειδών σε σενάρια 
κλιματικής αλλαγής και άλλων παγκόσμιων αλλαγών (Thuiller 2004, 
Thuiller και συν. 2008), η διατήρηση απειλούμενων ειδών (Wu & Smeins 
2000, Guisan και συν. 2006, Heikkinen και συν. 2007) και η χάραξη 
περιοχών διαχείρισης (Fielding & Bell 1997, Burgman και συν. 2005). 
Ταυτόχρονα όμως, παραμένουν ιδιαίτερα πολύτιμα στη βασική έρευνα της 
οικολογίας, λόγω των οικολογικών και εξελικτικών θεωριών που τα 
υποστυλώνουν (Guisan & Thuiller 2005). Μία από τις κεντρικές έννοιες 
που βρίσκεται στον πυρήνα του θεωρητικού πλαισίου των μοντέλων 
διανομής ειδών είναι εκείνη του θώκου (Guisan & Zimmermann 2000, 
Kearney 2006, Pearman και συν. 2008). Θα ήταν λοιπόν εύλογο να 
ερωτηθεί κανείς σχετικά με το ποιά κατηγορία θώκου είναι εκείνη που 
συνδέεται με τα μοντέλα διανομής ειδών. 

Οι πρώτες μελέτες που αναφέρονται ευθέως στην έννοια του θώκου 
παρουσιάζουν τον πολυδιάστατο θώκο του Hutchinson (1957) ως εκείνο 
που σχετίζεται άμεσα με τη μεθοδολογία των μοντέλων διανομής ειδών 
(Austin 1984, Booth και συν. 1988), άποψη η οποία εξακολουθεί να είναι 
πολύ κοινή και στις επόμενες δεκαετίες (π.χ. Malanson και συν. 1992, 
Guisan & Zimmermann 2000, Austin 2002, Araújo & Guisan 2006). 
Συγκεκριμένα, αρκετοί ερευνητές υποστήριξαν ότι στην ουσία, αυτό που 
εκτιμάται από τα μοντέλα είναι ο πραγματωμένος (κατά Hutchinson 1957) 
θώκος των ειδών (Booth και συν. 1988, Austin 1992, Guisan & 
Zimmermann 2000, Araújo & Guisan 2006). Το σκεπτικό πίσω από αυτή τη 
θέση είναι ότι οι παρατηρούμενες διανομές των ειδών, από τις οποίες 
προκύπτουν και τα δεδομένα για τη δημιουργία των μοντέλων, 
περιλαμβάνουν τις επιδράσεις των βιοτικών παραγόντων (Pearman και 
συν. 2008), συνεπώς η εξαρτημένη μεταβλητή των μοντέλων είναι 
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ουσιαστικά μια ποσοτικοποίηση του πραγματωμένου θώκου. Επιπλέον, 
αξίζει να σημειωθεί ότι σε πολλές από τις πρώιμες εργασίες οι όροι θώκος 
και διανομή χρησιμοποιούνται χωρίς να αποσαφηνίζεται ο εννοιολογικός 
τους διαχωρισμός, ή να εξετάζεται το πώς συσχετίζονται (π.χ. Booth και 
συν. 1988). 

Η μη ταυτολογική σχέση ανάμεσα στο θώκο ενός είδους και τη διανομή του 
άρχισε να αναδεικνύεται εντός των μοντέλων διανομής ειδών και να 
αναλύεται περαιτέρω από το 2000, με έναυσμα δύο κύριες εργασίες. Η μία 
ήταν εκείνη του Pulliam (2000), ο οποίος χρησιμοποίησε ένα 
μεταπληθυσμιακό πλαίσιο στην ερμηνεία των περιπτώσεων όπου ένα είδος 
απουσιάζει από κατάλληλες περιοχές, ή υπάρχει σε μη κατάλληλες. Η 
συγκεκριμένη εργασία τοποθετεί για πρώτη φορά και την παράμετρο των 
περιορισμών διασποράς (dispersal limitations) στην έννοια του θώκου, αν 
και υπόνοιες μιας τέτοιας ιδέας υπήρχαν ήδη, ακόμα και στην πρωτότυπη 
εργασία του Grinnell (1917). Η άλλη ήταν μία παλαιοντολογική εργασία 
των Jackson & Overpeck (2000), στην οποία η ιδέα του Hutchinson περί 
θεμελιώδους και πραγματωμένου θώκου μεταφέρεται στον 
περιβαλλοντικό χώρο (environmental space), με ορισμό του 
πραγματωμένου περιβαλλοντικού χώρου (realized environmental space). 
Σύμφωνα με τους Jackson & Overpeck, ο πολυδιάστατος περιβαλλοντικός 
χώρος του Hutchinson περιέχει όλους τους δυνατούς συνδυασμούς των 
περιβαλλοντικών μεταβλητών που τον αποτελούν, πολλοί από τους 
οποίους δεν παρατηρούνται στη φύση. Εκείνοι που παρατηρούνται εντός ενός 
συγκεκριμένου συστήματος αναφοράς ορίζουν τον πραγματωμένο 
περιβαλλοντικό χώρο ενός είδους, ενώ η τομή αυτού του χώρου με το 
θεμελιώδη θώκο του είδους ορίζεται ως ο δυνητικός θώκος (potential niche). 
Αυτός ο συσχετισμός του θώκου με το περιβάλλον ανέδειξε το ρόλο της 
περιβαλλοντικής διαθεσιμότητας (environmental availability) στη 
συσχέτιση του θώκου με τη διανομή. Ιδιαίτερα σε περιπτώσεις που 
υπάρχουν πολλαπλά συστήματα αναφοράς, όπως στις περιπτώσεις που 
εξετάζεται η εξάπλωση ενός είδους-εισβολέα (Guisan και συν. 2014) ή 
ελέγχεται η χωρική, χρονική ή φυλογενετική σταθερότητα που επιδεικνύει 
ένας θώκος (Broennimann και συν. 2007, Peterson 2011, Broennimann και 
συν. 2012), η περιβαλλοντική διαθεσιμότητα είναι υψηλής σημασίας, σε 
βαθμό που να θεωρείται πλέον πώς ο ορισμός του θώκου απαιτεί τον 
προσδιορισμό του περιβάλλοντος αναφοράς (Holt 2009). 
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Η ανάδειξη του ρόλου παραγόντων όπως η περιβαλλοντική διαθεσιμότητα 
και διασπορά στον περιορισμό του θώκου οδήγησε στο δομικό 
επαναπροσδιορισμό της έννοιας του θώκου, ο οποίος έλαβε χώρα σε 
διάφορα επίπεδα την τελευταία δεκαετία. Οι έννοιες που είχαν 
χρησιμοποιηθεί (π.χ. θεμελιώδης και πραγματωμένος θώκος) και οι 
διεργασίες που είχαν αναδειχθεί (π.χ. βιοτικές αλληλεπιδράσεις, διασπορά) 
χρησιμοποιήθηκαν ως δομικοί λίθοι στη σύνθεση μιας πιο ολοκληρωμένης 
εικόνας σχετικά με τη σχέση των ειδών με το περιβάλλον και του θώκου με 
τη διανομή. Μία από τις εννοιολογικές προσεγγίσεις που προέκυψαν από 
αυτή τη ζύμωση ήταν το πλαίσιο ΒΑΜ (Soberón & Peterson 2005). Το 
πλαίσιο αυτό συνεχίζει την παράδοση του Hutchinson που χρησιμοποιεί 
πολυδιάστατους χώρους και ορολογία συνόλων στον προσδιορισμό του 
θώκου, και επεκτείνει το θώκο ως ένα σύστημα τριών (δυνητικά) 
επικαλυπτόμενων συνόλων: εκείνο των αβιοτικών συνθηκών (Α), εκείνο 
των βιοτικών αλληλεπιδράσεων (Β) και εκείνο των περιοχών που είναι 
προσβάσιμες μέσω μετακίνησης/διασποράς (Μ). Ένα από τα 
πλεονεκτήματα του συστήματος αυτού είναι ότι ενώ παραμένει συμβατό με 
τις περισσότερες από τις κεντρικές έννοιες θώκου που υπάρχουν στη 
βιβλιογραφία, επιτρέπει τη μετάβαση από τη χρήση παλιών όρων σε μια 
πιο αυστηρή ορολογία για την περιγραφή του εκάστοτε αντικειμένου μιας 
μελέτης. Για παράδειγμα, στο συγκεκριμένο σύστημα ο πραγματωμένος 
θώκος ενός είδους μπορεί να οριστεί ως η τομή των τριών αυτών συνόλων, 
B ∩ A ∩ M  (Soberón & Peterson 2005). Εξάλλου, η τάση για προσκόλληση 
στη χρήση της παραδοσιακής ορολογίας, όπως ο διαχωρισμός του θώκου 
σε θεμελιώδη και πραγματωμένο, έχει πλέον αρχίσει να φθίνει, εν μέρει 
λόγω της σύγχυσης που έχει προκαλέσει κατά καιρούς (Kearney 2006, 
McInerny 2012), ενώ έχει παρουσιαστεί η τάση για αντικατάσταση της 
ορολογίας αυτής με ένα πιο ουδέτερο λεξιλόγιο, που χρησιμοποιείται στη 
θεωρία συνόλων και πιθανοτήτων (Soberón & Nakamura 2009, Godsoe 
2010, Peterson & Soberón 2012a,b). 

Παράλληλα με το θεωρητικό επαναπροσδιορισμό, η υποστήριξη της 
μελέτης του θώκου από τη μεθοδολογία των στατιστικών μοντέλων 
διανομής ειδών προσέφερε πρόσβαση σε μια σειρά από εργαλεία για την 
ποσοτική διερεύνηση συγκεκριμένων πτυχών του. Τέτοια εργαλεία, όπως ο 
έλεγχος της ομοιότητας θώκου (Warren και συν. 2008, Broennimann και 
συν. 2012) και η εκτίμηση και σύγκριση του εύρους του θώκου (Mandle και 
συν. 2010, Peers και συν. 2012) μεταξύ ειδών, προέκυψαν εν μέρει από την 
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ανάγκη να ενισχυθεί ο θεωρητικός πυρήνας των μοντέλων διανομής ειδών 
και να επιτευχθεί η καλύτερη σύνδεση της θεωρίας με τα δεδομένα και τα 
μοντέλα (Austin 2002, Huston 2002) και εν μέρει από την ανάγκη για την 
απάντηση συγκεκριμένων θεωρητικών (Warren και συν. 2008) και 
διαχειριστικών ερωτημάτων (Petitpierre και συν. 2012, Guisan και συν. 
2014) της οικολογίας. Επίσης, άλλες μεθοδολογικές βελτιώσεις που 
συνδέονται ενεργά με την εξέλιξη της θεωρίας θώκου, όπως ο 
μεθοδολογικός διαχωρισμός του Γεωγραφικού Χώρου (Geographical Space, 
G-Space) από τον Περιβαλλοντικό Χώρο (Environmental Space, E-Space), 
επιτρέπουν την δεδηλωμένη εστίαση στον ένα (Broennimann και συν. 2012, 
Petitpierre και συν. 2012) ή και στους δύο χώρους (Graham και συν. 2004, 
Theodoridis και συν. 2013,), περιορίζοντας την αβεβαιότητα που 
προκαλείται από σύγχυση εννοιών όπως το ζεύγος θώκος-διανομή. 

Αυτή η συγκλίνουσα εξέλιξη της στατιστικής μεθοδολογίας και 
δημιουργίας νέων τεχνικών με τη θεωρητική εμβάθυνση επέτρεψε την 
επέκταση των ερωτημάτων στην "τέταρτη διάσταση" του θώκου, δηλαδή 
στην εξελικτική διάσταση (Soberón & Peterson 2005). Κεντρικά ερωτήματα 
τα οποία είχαν τεθεί και από την εξελικτική βιολογία, όπως η 
συντηρητικότητα του θώκου (niche conservatism, Harvey & Pagel 1991), ο 
ρόλος της οικολογικής ειδογένεσης (Sobel και συν. 2010), καθώς και ο 
εξελικτικός ρόλος του υβριδισμού (Mao & Wang 2011) εξετάζονται πλέον 
υπό διαφορετικό πρίσμα, ενώ υπάρχει και η δυνατότητα διερεύνησης 
συγκεκριμένων ερωτημάτων που αφορούν την εξελικτική διάσταση του 
θώκου, όπως η εξέλιξη της ικανότητας εισβολής από εισαγόμενα είδη 
(Peterson 2003) και η απόκριση ειδών σε σενάρια κλιματικής αλλαγής 
(Thomas και συν. 2004). 

1.3 Η διεργασία του υβριδισμού 

Ο υβριδισμός αποτελεί ένα αρκετά συχνό φαινόμενο στον κόσμο των 
φυτών (Howard και συν. 1993, Ellstrand και συν. 1996, Whitney και συν. 
2010). Συγκεκριμένα, οι Whitney και συν. (2010) εξετάζοντας διάφορες 
χλωριδικές περιοχές, μελέτησαν 282 οικογένειες που είχαν 3212 γένη με 
36940 μη υβριδικά είδη. Οι περιοχές διέφεραν ως προς τους καταγραφέντες 
υβριδισμούς μεταξύ 21 και 39% για τις οικογένειες, 5-19% για τα είδη, ενώ 
ο αριθμός υβριδίων ανά μη υβριδικό είδος κυμαινόταν από 0.04 έως 0.26. 
Επίσης σε παγκόσμιο επίπεδο κατέγραψαν υβρίδια στο 40.4% των 
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οικογενειών και στο 16.2% των γενών, ενώ η συχνότητα υβριδίων προς μη 
υβριδικά είδη εντοπίστηκε στο 0.09. 

Ο υβριδισμός έχει αποτελέσει αντικείμενο έντονου ενδιαφέροντος αλλά 
και διαφωνιών. Ενώ από κάποιους ερευνητές χαρακτηρίζεται ως 
"εξελικτικός θόρυβος" (evolutionary noise, Wagner 1970, Mayr 1992, 
Schemske 2000), άλλοι τον αντιμετωπίζουν ως υψηλής εξελικτικής 
σημασίας διεργασία (Anderson 1949, Arnold 1997, Rieseberg και συν. 2003, 
Gross & Rieseberg 2005, Mallet 2007, Soltis & Soltis 2009, Abbott και συν. 
2013). Oι συζητήσεις και διαφωνίες που ιστορικά συνοδεύουν την έννοια 
του υβριδισμού μπορούν να συγκριθούν σε ποσότητα και ένταση με εκείνες 
που αφορούν την έννοια του θώκου, ενώ οι διαφωνίες και στις δύο 
περιπτώσεις αφορούν τόσο λειτουργικά, όσο και εννοιολογικά θέματα. 

Ήδη το 1859, ο Δαρβίνος αναγνώρισε τη διασταύρωση ως μηχανισμό της 
εξέλιξης στη θεωρία του, παρόλο που δεν έδωσε ιδιαίτερη βαρύτητα στον 
υβριδισμό, ενδεχομένως λόγω του ότι θεωρούσε τη δημιουργία γόνιμων 
υβριδίων ως σπάνια, και ως εκ τούτου τους υβριδικούς πληθυσμούς 
ασταθείς (Arnold 1997). Ο ορισμός όμως των ειδών που υιοθέτησε δεν 
απαιτούσε τον απόλυτο (μορφολογικό) διαχωρισμό των ειδών, αλλά 
επέτρεπε την ύπαρξη διαβαθμίσεων από τη μια μορφή στην άλλη (Mallet, 
2008), μια θέση αρκετά συμβατή με τη λειτουργία και τις συνέπειες του 
υβριδισμού. 

Ο ορισμός όμως του είδους που κυριάρχησε μετέπειτα (Arnold 1997, Mallet 
2005) είναι η Έννοια του Βιολογικού Είδους (Biological Species Concept, 
Dobzhansky, 1937; Mayr, 1942), που στην αυστηρή του μορφή αποκλείει 
τον υβριδισμό (πέραν του ενδοειδικού), καθώς δεν προβλέπει τη 
διασταύρωση μεταξύ ατόμων διαφορετικών ειδών. Επιπλέον, οι εμπνευστές 
του συντασσόταν με το Δαρβίνο ως προς την αστάθεια των υβριδικών 
πληθυσμών. Αξίζει να αναφερθεί ότι και αρκετοί ορισμοί της έννοιας του 
είδους που αναδείχθηκαν αργότερα, όπως η Έννοια Αναγνώρισης 
(Recognition Species Concept, Paterson 1985), η Έννοια Συνοχής (Cohesion 
Species Concept, Templeton 1989) και η Φυλογενετική Έννοια του Είδους 
(Phylogenetic Species Concept, Cracraft 1989), χαρακτηρίζονται από 
αντίστοιχη ασυμβατότητα με τον υβριδισμό (Arnold 1997). 
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Σε κάθε περίπτωση, η τότε δημοφιλής άποψη περί "καθαρότητας" των 
ειδών ως καλά διαχωρισμένων, "πραγματικών" οντοτήτων που φέρουν 
συγκεκριμένους μηχανισμούς απομόνωσης οδήγησε σε μια αντιμετώπιση 
των υβριδίων ως εξελικτικών λαθών, μειωμένης βιωσιμότητας και άνευ 
ρόλου στην περαιτέρω εξέλιξη των ειδών (Mallet 2005). Δεν είναι τυχαίο 
που βάσει του US Endangered Species Act του 1973, τα υβρίδια 
θεωρήθηκαν ανάξια διατήρησης, ενώ στα "καθαρά είδη" δόθηκε υψηλότερη 
προτεραιότητα (O’Brien & Mayr 1991). Κάτι παρόμοιο έγινε και στην 
πρόσφατη λίστα των αγγειοφύτων της Ελλάδας (Dimopoulos και συν. 
2013), όπου τα υβρίδια υποεκτιμήθηκαν σε μεγάλο βαθμό. 

Αν και από νωρίς υπήρξαν αντιρρήσεις τόσο απέναντι στη θέση ότι οι 
υβριδικοί πληθυσμοί είναι κατά κανόνα ασταθείς και εφήμεροι  (Short 
1969, 1970, Moore 1977), όσο και για τον ορισμό του υβριδισμού με βάση 
τα υβριδιζόμενα taxa (Short 1969), και παρά τις προσπάθειες 
αποδέσμευσής του υβριδισμού από τη Συστηματική (Woodruff 1973), οι 
ασυμβατότητες με τη Βιολογική Έννοια του Είδους και τη Συστηματική εν 
γένει (Barton 2001, Mallet 2005, Mallet 2008) εμπόδιζαν την ενσωμάτωσή 
του στην εξελικτική και οικολογική θεωρία. Αυτή η κυρίαρχη εικόνα, που 
παρουσίαζε τα υβρίδια ως οντότητες μειωμένης βιωσιμότητας και 
προσαρμοστικότητας, αφορούσε σχεδόν αποκλειστικά ενδογενείς 
(endogenous) μηχανισμούς, που σχετιζόταν με τη διαταραχή των γονικών 
γενετικών προτύπων (τα οποία η παράδοση του Mayr ήθελε ως 
αναγκαστικά καλύτερα προσαρμοσμένα). Το περιβάλλον γενικά φαίνεται 
να έχει στην καλύτερη περίπτωση έμμεσο ρόλο, είτε ως καταλύτης του 
υβριδισμού μέσω των διαταραχών του ενδιαιτήματος και της 
συνεπαγόμενης δημιουργίας ενδιάμεσων συνθηκών (π.χ. Anderson 1948, 
Grant 1981, Woodruff 1973), είτε απλά ως σημείο συνάντησης των γονικών 
ειδών (Cain 1953). Ο άμεσος ρόλος της επιλογής του περιβάλλοντος στα 
παρατηρούμενα πρότυπα που παράγει ο υβριδισμός εδραιώθηκε από τον 
Endler (1973, 1977), βάσει ιδεών που είχαν δημοσιευτεί και αρκετά 
νωρίτερα (π.χ. Anderson 1948, Haldane 1948, Stebbins 1959). Για 
παράδειγμα, το μοντέλο του περιβαλλοντικού κλινούς (cline model) 
χρησιμοποιεί τη γονιδιακή ροή (gene flow), αλλά και τη (βαθμιαία) 
μετάβαση από μια κατάσταση του περιβάλλοντος σε άλλη για να 
περιγράψει τα παρατηρούμενα γενετικά πρότυπα που προκύπτουν 
ανάμεσα σε παραπατρικά είδη (Endler 1973). 
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Την ίδια χρονική περίοδο με τις εργασίες του Endler διατυπώθηκε και η 
πρώτη κεντρική θεωρία που αντιτίθεται στην εικόνα μειωμένης 
βιωσιμότητας των υβριδίων (Littlejohn & Watson 1973, Moore 1977). 
Σύμφωνα με τη θεωρία αυτή, που ονομάστηκε φραγμένη υπεροχή 
υβριδίων (bounded hybrid superiority), τα υβρίδια είναι καλύτερα 
προσαρμοσμένα από τα γονικά είδη εντός των ορίων της ζώνης 
υβριδισμού. Αυτή η χωρικά περιορισμένη υπεροχή μπορεί να είναι άμεση 
συνέπεια του υβριδικού περιβαλλοντικού θώκου  ή μπορεί να ερμηνεύεται 
από το γονικό περιβαλλοντικό θώκο και τον ανταγωνισμό (το περιβάλλον 
να είναι οριακό για τα δύο γονικά είδη, τα οποία ενδεχομένως 
ανταγωνίζονται και μεταξύ τους),  όπου τα γονικά taxa μπορεί να 
εμφανίζουν μειωμένη ανταγωνιστική ικανότητα έναντι του υβριδίου. 

Καθώς το μοντέλο της φραγμένης υπεροχής υβριδίων, όπως και εκείνο του 
περιβαλλοντικού κλινούς, λαμβάνουν υπόψη μόνο τις βαθμιαίες 
εναλλαγές του περιβάλλοντος, δεν έχουν μεγάλη ερμηνευτική ισχύ σε 
συστήματα που οι εναλλαγές είναι απότομες και κυριαρχούν τα μωσαϊκά 
πρότυπα. Το μοντέλο της μωσαϊκής ζώνης υβριδίων (mosaic hybrid zone, 
Harrison 1986) ήρθε να καλύψει αυτό το κενό, επιτρέποντας στη μετάβαση 
από το ένα γονικό είδος στο άλλο να γίνεται όχι αποκλειστικά βαθμιαία 
αλλά απότομα, δημιουργώντας κηλίδες (patches), οι οποίες μπορεί να 
παρουσιάζουν ενδιάμεσες αλλά και γονικές μορφές. Οι γενότυποι που 
χαρακτηρίζουν τις κηλίδες αυτές αντικατοπτρίζουν την ετερογένεια του 
ενδιαιτήματος (Freeman 1999), καθώς ακολουθούν τα χωρικά πρότυπα που 
αντιστοιχούν στις περιβαλλοντικές παραμέτρους οι οποίες επηρεάζουν τις 
σχετικές προσαρμοστικότητες των δύο γονικών ειδών και των υβριδικών 
μορφών (Ross & Harrison 2002). 

Στον αντίποδα των μοντέλων που δίνουν κεντρικό ρόλο στην επιρροή του 
περιβάλλοντος βρίσκονται οι ζώνες τάσης (tension zones, Barton & Hewitt 
1985), που πήραν το όνομά τους επειδή τείνουν να μετακινούνται εις 
τρόπον ώστε να ελαχιστοποιούν το μήκος τους (Key 1968). Στις ζώνες αυτές 
το περιβάλλον δεν παίζει καθοριστικό ρόλο, ενώ η σταθερότητα της ζώνης 
εξασφαλίζεται από ένα ισοζύγιο ανάμεσα στην επιλογή κατά των υβριδίων 
και τη γενετική ροή (gene flow) εντός της ζώνης. Συγκεκριμένα, η γενετική 
ροή λειτουργεί ως τάση γενετικής ομογενοποίησης (homogenization) του 
πληθυσμού, ενώ η φυσική επιλογή προκαλεί διαφοροποίηση (Slatkin 1973, 
Barton & Hewitt 1985). Καθώς οι ζώνες αυτές δεν επηρεάζονται από το 
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περιβάλλον, η μετακίνησή τους συχνά σταματάει όταν βρεθούν σε περιοχές 
χαμηλής πληθυσμιακής πυκνότητας (density troughs). Ωστόσο, η γενική 
κατηγορία των εξαρτώμενων από διασπορά ζωνών (dispersal dependent 
zones), στην οποία ανήκουν οι ζώνες τάσης, περιλαμβάνει και ζώνες στις 
οποίες η διασπορά δεν ανταγωνίζεται με την επιλογή κατά των 
ενδιαμέσων μορφών, αλλά με την περιβαλλοντική διαφοροποίηση 
(Haldane 1948, Barton & Hewitt 1985). 

Κάθε ένα από τα τρία κύρια μοντέλα που αναφέρθηκαν (φραγμένη 
υπεροχή υβριδίων, μωσαϊκή ζώνη υβριδίων, ζώνη τάσης) περιέχει στοιχεία 
διασποράς και επιλογής για να κάνει προβλέψεις σχετικά με τα πρότυπα 
(χωρικά, γενετικά, μορφολογικά ή φαινοτυπικά) μιας ζώνης υβριδισμού. 
Διαφοροποιούνται δε, με βάση δύο άξονες: την επιρροή του περιβάλλοντος, 
και την προσαρμοστικότητα ή/και ανταγωνιστικότητα των υβριδίων σε 
σχέση με τα γονικά taxa (Πίνακας 1.1). Συγκεκριμένα, η περιβαλλοντικά 
ανεξάρτητη (environment-independent) επιλογή αφορά κυρίως τη 
στειρότητα ή/και μειωμένη προσαρμοστικότητα των υβριδίων λόγω 
διαταραχής των γονικών γονιδιακών συνδυασμών (Barton & Hewitt 1985), 
ενώ η περιβαλλοντικά εξαρτημένη (environment-dependent) επιλογή 
σχετίζεται με την αλληλεπίδραση συγκεκριμένων γενοτύπων με το 
περιβάλλον (Endler 1977, Moore 1977). 

Πίνακας 1.1 Κατηγορίες ζωνών υβριδισμού με βάση τη σχετική προσαρμοστικότητα 
των υβριδίων και την επιρροή του περιβάλλοντος. 

Προσαρμοστικότητα 
υβριδίων σχετικά με τα 
γονικά είδη 

Επιρροή του Περιβάλλοντος 

Κυρίαρχη 
Δευτερεύουσα ή 

αμελητέα 

Χαμηλότερη Μωσαϊκή Ζώνη Ζώνες Τάσης 

Υψηλότερη 
Φραγμένη Υπεροχή 

Υβριδίων 
(ασταθής ζώνη) 

Ένα ακόμα ενοποιητικό στοιχείο των τριών κύριων μοντέλων ζωνών 
υβριδισμού είναι η -κυρίως έμμεση- παραδοχή ότι τα υβρίδια αναμένονται 
να είναι μορφολογικά, γενετικά ή/και λειτουργικά ενδιάμεσα των 
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γονικών ειδών (Arnold 1997). Η παραδοχή αυτή ενίσχυσε την εικόνα ότι, 
ακόμα και όταν τα υβρίδια είναι καλύτερα προσαρμοσμένα από τα γονικά 
είδη, όπως στην περίπτωση της φραγμένης υπεροχής υβριδίων, τα γονικά 
είδη αποτελούν τα δύο άκρα μιας διαβάθμισης εντός της οποίας 
βρίσκονται οι υβριδικές μορφές. Ωστόσο, ο πιο συχνός εξελικτικός ρόλος 
που αποδίδεται στον υβριδισμό είναι εκείνος της παραγωγής καινοτόμων 
γενοτύπων (Anderson & Stebbins 1954, Abbott 1992, Ellstrand & 
Schierenbeck 2000), ενώ έχει διατυπωθεί και η άποψη ότι, δεδομένου του 
χαμηλού ρυθμού μεταλλαγών που απαντάται στη φύση, ο υβριδισμός 
ενδέχεται να αποτελεί πιο άμεση πηγή διαφοροποίησης επί της οποίας δρα 
η επιλογή (Rosenthal και συν. 2002, Abbott και συν. 2013, Björklund 2013). 
Αν και η παραγωγή καινοτομιών δεν αποκλείεται να είναι αποτέλεσμα 
νέων γενετικών συνδυασμών εντός των ορίων που θέτουν τα γονικά είδη 
(Dittrich-Reed & Fitzpatrick 2013), η μεσότητα των υβριδικών τύπων δεν 
πρέπει να θεωρείται δεδομένη για όλες τις εκφάνσεις της 
προσαρμοστικότητας. Για παράδειγμα, μετα-ανάλυση που έγινε από τους 
Arnold & Hodges (1995) χρησιμοποιώντας διάφορους δείκτες 
προσαρμοστικότητας έδειξε ότι μόνο 7 από τις 44 αναλυθείσες περιπτώσεις 
υβριδίων παρουσίασαν προσαρμοστικότητα "ενδιάμεση" των γονικών 
τύπων, ενώ 24 υβρίδια είχαν δείκτες κατά μέσο όρο υψηλότερους ή ίσους 
από εκείνους των γονικών τύπων και 13 χαμηλότερους. 

Το τέταρτο μοντέλο του υβριδισμού αφορά το ενδεχόμενο καινοτομίας 
(novelty) των υβριδικών μορφών, και αποτελεί στην ουσία μια προσπάθεια 
σύνδεσης των γενετικών και οικολογικών ιδιοτήτων των υβριδίων. Το 
μοντέλο αυτό, που περιγράφηκε από τον Arnold (1997) με την ονομασία 
Μοντέλο Εξελικτικής Καινοτομίας (evolutionary novelty model), 
ενσωματώνει στοιχεία ενδογενούς (ανεξάρτητης από το περιβάλλον) αλλά 
και εξωγενούς (περιβαλλοντικά εξαρτημένης) επιλογής που κατά βάση 
συνδέονται με μία γενοτυπική θεώρηση των υβριδίων και την 
αλληλεπίδραση των επιμέρους γενοτύπων με το περιβάλλον. Η ενδογενής 
επιλογή κατά των υβριδίων χρησιμοποιείται στην ερμηνεία της 
σπανιότητας που συχνά παρατηρείται στην F1 γενιά (δηλαδή τη 
σπανιότητα των ενδιάμεσων μορφών), ενώ η εξωγενής επιλογή είναι 
υπεύθυνη για την ανάδειξη νέων, καλύτερα προσαρμοσμένων υβριδικών 
μορφών, οι οποίες θα έχουν τη δυνατότητα να εποικίσουν τα γονικά, ή και 
εντελώς νέα ενδιαιτήματα. Το σκεπτικό στο οποίο βασίζεται το μοντέλο 
είναι ότι, ανεξάρτητα από το πλήθος των "αποτυχημένων" υβριδίων που 
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παράγονται (των "απέλπιδων τεράτων" του μοντέλου Dobzhansky-Muller), 
οι σπάνιες περιπτώσεις υβριδίων που φέρουν χρήσιμες γενετικές 
καινοτομίες (των "ελπιδοφόρων τεράτων" του μοντέλου Bateson) αρκούν 
για να εκκινήσουν αλλαγές σε πληθυσμιακό επίπεδο (Arnold και συν. 1999, 
Dietrich-Reed & Fitzpatrick 2013). Καθώς οι χρήσιμες καινοτομίες 
επιλέγονται από το κατάλληλο περιβάλλον, έχουν την τάση να 
σταθεροποιούνται ακόμα και όταν είναι σπάνιες, ενώ επηρεάζουν και τη 
χωρική διάταξη της ζώνης υβριδισμού, κάτι που βρίσκεται σε συμφωνία 
και με τις προβλέψεις του μωσαϊκού μοντέλου υβριδίων (Harrison 1986). 
Παράλληλα όμως με την ανάπτυξη του μοντέλου της εξελικτικής 
καινοτομίας που έχει γενετική βάση, ο όγκος των εργασιών που 
υποστηρίζουν την οικολογική καινοτομία υβριδίων αυξάνεται, 
προερχόμενος τόσο από γένη-μοντέλα τα οποία έχουν μελετηθεί εκτενώς 
(όπως τα Helianthus, π.χ. Rieseberg 1991, Rieseberg και συν. 2003, Whitney 
και συν. 2015 και Iris, π.χ. Cruzan & Arnold 1993, Emms & Arnold 1997, 
Arnold και συν. 2012), όσο και από υβριδικές ζώνες που μελετήθηκαν πιο 
πρόσφατα υπό αυτό το πρίσμα (π.χ. Pereira και συν. 2014).  

Έτσι, σημαντικό στοιχείο που προκείπτει από τον Arnold (1997), το οποίο 
βρίσκεται σε σύνδεση με μια γενικότερη στροφή που παρατηρείται τις 
τελευταίες δεκαετίες, είναι η αντιμετώπιση των υβριδίων όχι ως μία 
ομοιογενή οντότητα, αλλά ως ένα ετερογενές σύνολο. Σύμφωνα με τους 
Barton & Hewitt (1985), ο ίδιος ο όρος "υβρίδιο" είναι παραπλανητικός, 
καθώς υπονοεί την ύπαρξη ενός συγκεκριμένου φαινοτύπου και γενοτύπου. 
Αντίθετα, κατά τη διεργασία του υβριδισμού παράγεται ένα εύρος 
γενετικής ποικιλότητας, το οποίο συχνά διέπεται από αντίστοιχα ετερογενή 
απόκριση στο περιβάλλον (Arnold 1997) .  Έτσι ,  η απρόσκοπτη 
ομαδοποίηση των υβριδίων μπορεί να οδηγήσει σε λανθασμένα 
συμπεράσματα ως προς την προσαρμοστικότητά τους (Arnold & Hodges 
1995), ενώ αντίθετα πολλά βιολογικά φαινόμενα μπορεί να ερμηνευτούν 
καλύτερα μέσω συνεχειών στη θεώρηση των υβριδίων (continua, Hochkirch 
και συν. 2013). Εξάλλου, αν και η βιοποικιλότητα ομολογουμένως δεν είναι 
ένα θολό συνεχές όλων των πιθανών μορφών (Saetre 2013), η αντιμετώπιση 
της εξελικτικής διαφοροποίησης αποκλειστικά μέσα από το πρίσμα των 
ταξινομικά διαχωρισμένων μορφών, μπορεί να περιορίσει σε μεγάλο 
βαθμό τον τρόπο που ερμηνεύουμε τα αποτελέσματα μελετών που 
αφορούν τον υβριδισμό (Saetre 2013). Μια πιο γόνιμη προσέγγιση θα ήταν 
η αντιμετώπιση του υπερ-χώρου των γενετικών και φαινοτυπικών 
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συνδυασμών ως ένα "προσαρμοστικό τοπίο" (adaptive landscape), με 
τοπικά μέγιστα στα οποία είτε βρίσκονται τα είδη είτε τείνουν τα υβρίδια, 
και τοπικά ελάχιστα, στα οποία έχουμε εξαφάνιση λόγω έλλειψης 
προσαρμογής (Διάγραμμα 1.1, Mallet 2007). Ωστόσο, αξίζει να τονισθεί ότι 
είναι σημαντικό (όσο και δυσεπίτευκτο) να μπορούν να τεθούν κάποια 
όρια όταν γίνεται διάλογος σε επίπεδο διαχείρισης και νομοθεσίας 
(Allendorf και συν. 2001), και ιδιαίτερα όταν υπάρχουν σοβαρά 
διαχειριστικά θέματα προς επίλυση, όπως η εξαφάνιση σπάνιων ειδών 
μέσω υβριδισμού (Levin και συν. 1996). 

Αν και η συζήτηση σχετικά με τη χρήση και τον ορισμό του όρου "υβρίδιο" 
μπορεί να φαίνεται περισσότερο επιστημολογική παρά επιστημονική 
(ιδιότητα που μοιράζεται με εκείνη του θώκου), υπάρχει μια αρκετά 
αξιοσημείωτη συνιστώσα ως επέκταση του σκεπτικού του Arnold (1997), 
που διαχωρίζει τη γενετική με την οικολογική καινοτομία των υβριδίων. 
Συγκεκριμένα, η αυξημένη ποικιλότητα που προκύπτει από τον υβριδισμό, 
η οποία έχει αναδειχθεί από πολλές διαφορετικές εργασίες (Anderson 1949, 
Stebbins 1959, Grant 1981, Ellstrand & Schierenbeck 2000), εκτός από 
αυξημένη γενετική δεξαμενή, σύμφωνα με την κλασσική αντίληψη για τη 
δράση της επιλογής (Anderson & Stebbins 1954), όπου η παραγωγή 
καινοτομιών είναι αποτέλεσμα νέων γενετικών συνδυασμών εντός των 
ορίων που θέτουν τα γονικά είδη (Dittrich-Reed & Fitzpatrick 2013), μπορεί 
να ανακλά ένα ευρύτερο φάσμα περιβαλλοντικών συσχετίσεων το οποίο 
κατ’ ανάγκη δεν χαρακτηρίζεται από μεσότητα σε σχέση με τα γονικά. 
Όπως έδειξαν οι Arnold & Hodges (1995) μεταξύ των υβριδίων μπορεί να 
περιλαμβάνονται υβρίδια λιγότερο, εξίσου και περισσότερο 
προσαρμοσμένα των γονικών (Arnold & Hodges 1995), μεταβάλλοντας το  
εύρος του θώκου (niche breadth) εντός του οποίου μπορεί να προσδιοριστεί 
η οικολογική καινοτομία. Έτσι, ενώ η οικολογική διάσταση της 
καινοτομίας των υβριδίων μπορεί αδιαμφισβήτητα να αποδοθεί σε 
μετατόπιση της θέσης του θώκου (niche position), εξίσου σημαντικό είναι 
και το ενδεχόμενο ότι μπορεί να αποδοθεί και στη μεταβολή του εύρους του 
θώκου (Διάγραμμα 1.2). 
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1.4 Ερευνητικοί στόχοι της παρούσας εργασίας 

Καθώς το λεξιλόγιο περί θώκου εξελίσσεται ακολουθώντας την εξέλιξη του 
θεωρητικού πλαισίου,  εντάσσονται σε αυτό συγκεκριμένα εργαλεία και ο 
διάλογος περί υβριδισμού κατευθύνεται στο να εκμεταλλευτεί τα νέα αυτά 
εργαλεία που γίνονται πλέον διαθέσιμα. Το χαρακτηριστικότερο ίσως 
παράδειγμα είναι η πολύ πρόσφατη πρόταση για ένταξη των μοντέλων 
διανομής ειδών στο πλαίσιο μελέτης των ζωνών υβριδισμού. 

Σύμφωνα με το Swenson (2008), η πρώτη προσπάθεια εφαρμογής 
Συστημάτων Γεωγραφικών Πληροφοριών (Geographic Information 
Systems –GIS) και μοντέλων θώκου στη μελέτη του υβριδισμού έγινε από 
τον Kohlmann (1988), που χρησιμοποίησε ένα βιοκλιματικό μοντέλο για 
να ελέγξει την επιρροή του περιβάλλοντος επί των χωρικών προτύπων 
διανομής των διαφορετικών χρωμοσωμικών ομάδων σε μια υβριδική ζώνη 
των ακρίδων του είδους Calediacaptiva. Έκτοτε πέρασε περισσότερο από μία 
δεκαετία μέχρι η εφαρμογή των GIS και των στατιστικών μοντέλων να 
ενσωματωθεί ως πρακτική στη μελέτη του υβριδισμού και των ζωνών 
υβριδισμού, καλύπτοντας πτυχές όπως η δημιουργία φραγμών (Cicero 
2004), ο ρόλος της συντηρητικότητας και απόκλισης του θώκου (Kozak & 
Wiens 2006, Mao & Wang 2011), η χωρική συσσωμάτωση ζωνών 
υβριδισμού (Swenson 2006), ο τύπος της ζώνης υβριδισμού (ζώνη τάσης, 
μωσαϊκή υβριδική ζώνη ή ζώνη φραγμένης υπεροχής υβριδίων, Swenson 
2008, Gerard και συν. 2013), καθώς και ο γενικότερος ρόλος, έμμεσος ή 
άμεσος, του περιβάλλοντος στη χωρική διαμόρφωση και θέση μιας ζώνης 
υβριδισμού (Martínez-Freiría και συν. 2008, Chatfield και συν. 2010, Engler 
και συν. 2013, Ortego και συν. 2014).  

Έτσι, αν και η πρόοδος στα πεδία του οικολογικού θώκου, των μοντέλων 
διανομής ειδών και του υβριδισμού, καθώς και στο συνδυασμό αυτών των 
πεδίων, έδωσε τη δυνατότητα να ελεγχθούν κάποιες πρώτες υποθέσεις,  
υπάρχουν ακόμα αρκετά αναπάντητα ερωτήματα, καθώς και σημεία τα 
οποία δεν έχουν μελετηθεί κάποια από τα οποία διαπραγματεύεται η 
παρούσα διατριβή. Επιπλέον, καθώς τα νέα εργαλεία που δημιουργούνται 
εξελίσσονται συνεχώς, προκύπτουν νέες δυνατότητες ανάλυσης και 
ερμηνείας των προτύπων που αφορούν τα εν λόγω πεδία. Στην ενότητα 
αυτή θα περιγραφούν οι ερευνητικοί στόχοι της παρούσας εργασίας, αφού 



Εισαγωγή 

28 
 

πρώτα αναλυθούν οι περιοχές της τρέχουσας βιβλιογραφίας στις οποίες 
μπορούν να προστεθούν ή να βελτιωθούν στοιχεία. 

Τα μοντέλα διανομής ειδών, όπως αναφέρθηκε και παραπάνω, αποτελούν 
πλέον ένα από τα καθιερωμένα εργαλεία της οικολογικής έρευνας, διότι 
είναι πολύ χρήσιμα στον έλεγχο υποθέσεων. Τα δεδομένα που 
χρησιμοποιούνται κατά συντριπτική πλειοψηφία στα μοντέλα διανομής 
ειδών περιλαμβάνουν μόνο θέσεις παρουσίας και όχι τις αντίστοιχες θέσεις 
απουσίας (Václaví c 2009), αφού συνήθως προέρχονται από δείγματα 
μουσείων και ερμπαρίων (Elith & Leathwick 2007), ενώ επιπλέον η 
συλλογή αξιόπιστων σημείων απουσίας ενδέχεται να είναι αρκετά 
απαιτητική διαδικασία (Jiménez-Valverde και συν. 2008). Αρχικά, αυτό 
σημαίνει πώς το μέγεθος που υπολογίζεται από αυτά τα μοντέλα είναι η 
δυνητική παρουσία και όχι η πραγματική παρουσία του υπό μελέτη taxon 
(Soberón 2007, Jimenez-Valverde και συν. 2008), κάτι που πρέπει να ληφθεί 
υπόψη στην ερμηνεία των αποτελεσμάτων. Αυτό δεν αποτελεί 
αναγκαστικά πρόβλημα, καθώς αρκετά οικολογικά ερωτήματα δομούνται 
(ή μπορούν να δομηθούν και) γύρω από την έννοια της δυνητικής 
παρουσίας. Ωστόσο, το κόστος συλλογής των δεδομένων απουσίας και η 
φαινομενική ευκολία χρήσης των μοντέλων που βασίζονται μόνο σε 
δεδομένα παρουσίας (π.χ. GARP, Stockwell & Noble 1992 και MaxEnt, 
Philips και συν. 2004) έχουν συμβάλλει στον περιορισμό χρήσης της 
πολύτιμης πληροφορίας που περιέχουν τα δεδομένα απουσίας. Έχουν 
όμως επισημανθεί προβλήματα που σχετίζονται με τη μη χρήση απουσιών 
(Hirzel και συν. 2006) και έχουν γίνει  προσπάθειες για την περαιτέρω 
ανάλυση της πληροφορίας που περιέχουν (π.χ. Lobo και συν. 2010). 

Αυτός ο περιορισμός ανακλάται και σε θεωρητικό επίπεδο. Για παράδειγμα, 
το εννοιολογικό πλαίσιο ΒΑΜ (Soberón & Peterson 2005) έχει δομηθεί με 
έμφαση στα σημεία παρουσίας, ενώ έχει γενικά υπερτονιστεί η άποψη πως 
η χρήση των σημείων απουσίας είναι επισφαλής (Peterson & Soberón 
2012b). Στην καλύτερη περίπτωση, τα δεδομένα απουσιών 
χρησιμοποιούνται μόνο κατά την διαδικασία αξιολόγησης των μοντέλων 
(π.χ. Peterson και συν. 2007). Στα πλαίσια του BAM, η συλλογιστική πίσω 
από αυτό είναι η αδυναμία προσδιορισμού του υποσυνόλου στο οποίο 
οφείλεται η κάθε απουσία. Για παράδειγμα, οι περιοχές που δεν είναι 
προσβάσιμες (βρίσκονται εκτός του υποσυνόλου Μ) είναι αναμενόμενο να 
χαρακτηρίζονται από απουσίες ανεξάρτητα από την καταλληλότητα του 
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ενδιαιτήματος, κάτι που δυσχεραίνει την εξαγωγή συμπερασμάτων σχετικά 
με το ρόλο του περιβάλλοντος (Peterson & Soberón 2012b). Καθώς όμως τα 
τελευταία έτη έχουν αναπτυχθεί διάφορες τεχνικές για την εκτίμηση και 
ποσοτικοποίηση της διασποράς ακόμα και για είδη με άγνωστη ικανότητα 
διασποράς (Allouche και συν. 2008, Boulangeat και συν. 2012), ο 
συνδυασμός αντίστοιχων μεθόδων με δεδομένα απουσίας αποτελεί πλέον 
μια αξιοσημείωτη δυνατότητα που αξιοποιείται στην παρούσα εργασία. 

Το υποσύνολο Β του πλαισίου ΒΑΜ χαρακτηρίζεται από αντίστοιχες 
ελλείψεις αναφορικά στον τρόπο και στην ένταση που έχει μελετηθεί. 
Παραδοσιακά, η κύρια βιοτική συνιστώσα που συμπεριλαμβάνεται σε 
θεωρίες θώκου είναι ο ανταγωνισμός και άλλες αρνητικές αλληλεπιδράσεις 
που περιορίζουν τη διανομή των ειδών (Callaway & Walker 1997), παρόλο 
που η αρχική εργασία του Hutchinson (1957) έχει υποστηριχθεί ότι 
περιλαμβάνει την ύπαρξη βιοτικών αλληλεπιδράσεων πέραν του 
ανταγωνισμού (Araújo & Guisan 2006). Αν και πλέον αρκετές βιοτικές 
αλληλεπιδράσεεις έχουν μελετηθεί και έχει διευρυνθεί η αντίληψη περί 
αυτών (Wisz και συν. 2013, Morelli & Tryjanowski 2015), οι βιοτικές 
αλληλεπιδράσεις που συμπεριλαμβάνονται σε εργασίες με μοντέλα 
διανομής ειδών είναι περιορισμένες και συνήθως επιδρούν στην ίδια 
χρονική διάσταση με τις αβιοτικές, ήτοι ταυτόχρονα και στην ίδια χρονική 
κλίμακα. Ωστόσο, υπάρχουν κατηγορίες βιοτικών αλληλεπιδράσεων που 
διαφοροποιούνται ως προς το χρόνο επιρροής. Για παράδειγμα, στην 
περίπτωση του υβριδισμού, οι θέσεις συνύπαρξης των γονικών taxa 
μπορούν να παίξουν καθοριστικό ρόλο στα χωρικά πρότυπα των 
υβριδικών μορφών, ιδιαίτερα για τα μοντέλα που προβλέπουν χαμηλή 
αναπαραγωγική ισχύ των υβριδίων, καθιστώντας τη γονική διασταύρωση 
απαραίτητη για τη διατήρηση των υβριδικών πληθυσμών (π.χ. ζώνη τάσης, 
Barton & Hewitt 1985). Επιπροσθέτως, οι θέσεις αυτές ορίζουν και το 
περιβάλλον που θα είναι διαθέσιμο στα υβρίδια, πριν την επίδραση των 
υποσυνόλων Α και Μ. Στην παρούσα εργασία, όλα αυτά έχουν ληφθεί 
υπόψη και έγινε ιδιαίτερη προσπάθεια αντιμετώπισής τους στο πλαίσιο του 
μοντέλου ΒΑΜ. 

Πέρα όμως από την ιδιομορφία ως προς το υποσύνολο Β, ο υβριδισμός 
αποτελεί ένα πολύ χρήσιμο υπόστρωμα για την ανάπτυξη νέων 
εννοιολογικών πλαισίων στη μελέτη οικολογικών συστημάτων μέσω 
μοντέλων διανομής και του πλαισίου ΒΑΜ. Η τέταρτη διάσταση του 
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πλαισίου ΒΑΜ, η οποία δεν περιλαμβάνεται άμεσα στην απεικόνισή του 
παρά την παραδοχή ότι μπορεί να είναι καθοριστικής σημασίας (Soberón 
& Peterson 2005), είναι η εξελικτική διάσταση, που σχετίζεται με την 
ιδιότητα του είδους να αποκρίνεται σε νέες συνθήκες. Δεδομένης της 
ανάπτυξη νέων μεθοδολογιών ελέγχου της ομοιότητας θώκου (Warren και 
συν. 2008, Broennimann και συν. 2012) και της δυνατότητας ανάπτυξης 
μοντέλων για υποσύνολα ενός taxon (Panzacchi και συν. 2014), η 
ενσωμάτωση εξελικτικών συνιστωσών σε μελέτες του θώκου είναι πλέον 
εφικτή. Η εξέταση του υβριδισμού υπό το συγκεκριμένο πρίσμα έχει 
αμφίδρομα οφέλη - αφενός, οι συγκρίσεις γονικών ειδών και υβριδίων 
προσφέρουν την προφανή επιλογή ελέγχων ομοιότητας θώκου, και 
αφετέρου τα αποτελέσματα τέτοιων αναλύσεων μπορούν να ρίξουν φως σε 
πολυάριθμα ερωτήματα που αφορούν τον εξελικτικό ρόλο του υβριδισμού. 

Η τελευταία αυτή διάσταση είναι και ένας από τους κύριους λόγους που, 
τα τελευταία χρόνια, η χρήση των μοντέλων διανομής ειδών επεκτείνεται 
ολοένα και περισσότερο στη μελέτη του υβριδισμού (Cicero 2004, Peterson 
και συν. 2004, Swenson 2006, Swenson 2008, Martínez-Freiría και συν. 2008, 
Chatfield και συν. 2010). Καθώς όμως η ενσωμάτωση τέτοιων τεχνικών 
είναι ακόμα στα πρώτα στάδια, υπάρχουν αρκετά σημεία που απαιτείται 
και μπορούν να ερευνηθούν περαιτέρω. Η έρευνα του υβριδισμού έχει 
γενικά επικεντρωθεί σε μεγάλο βαθμό στη μελέτη ζωνών υβριδισμού. Αν 
και οι ζώνες αυτές αποτελούν εξαιρετικά ενδιαφέροντα συστήματα και 
"φυσικά εργαστήρια για τις εξελικτικές μελέτες" (Hewitt 1988), η αυστηρή 
προσκόλληση στο πλαίσιο των ζωνών υβριδισμού μπορεί να είναι 
παραπλανητική (Feliner & Aguilar 1998), καθώς οι ζώνες αυτές ενδέχεται 
να επηρεάζονται από ένα περιορισμένο υποσύνολο των δυνάμεων που 
γενικά επηρεάζουν τον υβριδισμό. Αν και αρχικές περιγραφές του 
υβριδισμού που περιείχαν περιπτώσεις εναλλακτικών χωρικών προτύπων 
(Woodruff 1973) στην πορεία έχασαν δημοτικότητα, η χωρικά σαφής 
μεθοδολογία των μοντέλων διανομής ειδών επανέφερε το ενδιαφέρον για 
αυτά στο προσκήνιο διότι έχει το πλεονέκτημα ότι είναι ανεξάρτητη από 
την ύπαρξη ζωνών και έτσι αξιοποιήθηκε ιδιαίτερα στην παρούσα εργασία. 
Επιπροσθέτως, η συγκεκριμένη μεθοδολογία δίνει την δυνατότητα 
επανατοποθέτησης του προβλήματος της κλίμακας υπό το πρίσμα των 
προτύπων υβριδισμού. Για παράδειγμα, τόσο ο διαχωρισμός ανάμεσα σε 
κλινή (Rand & Harrison 1989, Ross & Harrison 2002) όσο και η σχετική 
επιρροή του περιβάλλοντος (Brennan και συν. 2009) φαίνεται να 
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εξαρτώνται από την κλίμακα αναφοράς. Κατά την ίδια έννοια, υβριδικά 
χωρικά πρότυπα τα οποία μπορούν να χαρακτηριστούν ως μη ζωνικά σε 
μια χωρική ανάλυση, μπορεί να συνθέτουν μια μωσαϊκή ζώνη υβριδισμού, 
παρατηρούμενα σε κάποια άλλη χωρική ανάλυση. 

Τέλος, η οικολογική καινοτομία των υβριδίων αποτελεί ένα αντικείμενο 
που έως τώρα έχει αντιμετωπιστεί κυρίως μέσα από τη σκοπιά των νέων 
περιβαλλόντων, όπου αρκούσε ο εντοπισμός του υβριδίου σε νέα 
ενδιαιτήματα στα οποία δεν είχαν εντοπιστεί τα γονικά είδη (π.χ. 
Rieseberg και συν. 2003). Τώρα πλέον, και αυτό επιχειρείται στην παρούσα 
εργασία, μπορεί σε ορολογία θώκου η οικολογική καινοτομία να 
μεταφραστεί είτε ως μετατόπιση της θέσης του θώκου, είτε ως αύξηση του 
εύρους. Καθώς οι τεχνικές που έχουν πλέον αναπτυχθεί για την διερεύνηση 
μεμονωμένων πτυχών του θώκου μπορούν, αν εφαρμοστούν συνδυαστικά, 
να αναδείξουν τις σχετικές μεταβολές στις δύο αυτές ιδιότητες και τη 
συγκριτική τους επίδραση επί των χωρικών προτύπων των υβριδικών 
μορφών, κρίνεται σκόπιμο στην παρούσα μελέτη να επιχειρηθεί  για πρώτη 
φορά η μελέτη της οικολογικής καινοτομίας του θώκου των υβριδίων με τη 
συνδυαστική χρήση των παραπάνω τεχνικών για την περιγραφή 
διαφορετικών πλευρών του θώκου. 

Έτσι με βάση τα παραπάνω, η παρούσα ερευνητική προσπάθεια στοχεύει 
στη συνδυαστική χρήση μοντέλων διανομής ειδών και συμπληρωματικών 
τους τεχνικών στην διερεύνηση δύο ανεξάρτητων υβριδικών συστημάτων 
της Κρήτης εντός του εννοιολογικού πλαισίου ΒΑΜ. Το πρώτο σύστημα 
μελέτης αφορά τα τρία είδη του γένους Phlomis (Lamiaceae) που φύονται 
στην Κρήτη και τα οποία υβριδίζονται ανά ζεύγη, ενώ το δεύτερο σύστημα 
μελέτης αφορά τον υβριδισμό ανάμεσα στο είδος Origanum onites L. 
(section Majorana) και το υποείδος Origanum vulgare subsp. hirtum (Link) 
Ietswaart (section Origanum). Τα δύο συστήματα διαφέρουν επαρκώς ώστε 
να μπορούν να αξιοποιηθούν στη διερεύνηση ενός ικανοποιητικού εύρους 
χαρακτηριστικών, χωρίς οι διαφορές να είναι απαγορευτικές για τη μεταξύ 
τους σύγκριση. Για παράδειγμα, ως χαρακτηριστική μπορεί να επιλεγεί η 
διαφορά ότι ο υβριδισμός του γένους Phlomis δεν φαίνεται να σχηματίζει 
σαφείς ζώνες στην Κρήτη, σε αντίθεση με την ξεκάθαρη ζώνωση που 
εντοπίστηκε από την Κουτρούμπα (2014) για το υβριδικό σύστημα του 
Origanum. Επιπλέον στο δεύτερο υβριδικό σύστημα αξιοποιείται η 
διαθεσιμότητα γενοτυπικών taxa που έχουν προκύψει από την 
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Κουτρούμπα (2014) για την διερεύνηση της νέας οπτικής προσδιορισμού 
της έννοιας  του υβριδίου. 

Στην παρούσα εργασία επίσης επιχειρείται για πρώτη φορά εκτενής χρήση 
δεδομένων απουσίας για τη θεωρητική ανακατασκευή των υποσυνόλων 
του πλαισίου ΒΑΜ, λαμβάνοντας υπόψη και το ρόλο των γονικών ειδών 
ως βιολογική συνιστώσα του θώκου του κάθε υβριδίου. Επιπροσθέτως, 
αναλύεται η οικολογική καινοτομία βάσει δύο αξόνων - της 
διαφοροποίησης του γεωγραφικού από τον περιβαλλοντικό χώρο, και του 
διαχωρισμού της θέσης του θώκου από το εύρος του. Η μεθοδολογία που 
χρησιμοποιήθηκε και προτείνεται είναι βασισμένη στο συνδυασμό 
τεχνικών, που έχουν χρησιμοποιηθεί στο παρελθόν μεμονωμένα σε 
εργασίες, χωρίς να συνδυάζονται για την επίτευξη κάποιου ερευνητικού 
σκοπού, με απώτερο σκοπό εδώ την ανάδειξη πολύπλοκων προτύπων που 
αφορούν το θώκο και τον υβριδισμό. 

Στόχος λοιπόν της παρούσας εργασίας, συνοψίζοντας επιγραμματικά όλα 
τα παραπάνω, είναι να συνεισφέρει τόσο μεθοδολογικά όσο και θεωρητικά 
στη μελέτη των προτύπων υβριδισμού με την ενσωμάτωση ζητημάτων 
θώκου, χρησιμοποιώντας ως υβριδικά συστήματα αναφοράς αυτά των 
γενών Origanum και Phlomis. Συγκεκριμένα γι’ αυτά τα δύο υβριδικά 
συστήματα επιχειρείται: 

1. Η ανάδειξη των χωρικών προτύπων δυνητικής διανομής 
2. Η συγκριτική ανάλυση θώκου 
3. Η ανάλυση των μοντέλων υβριδισμού 
4. Η ανάδειξη των δυνητικών χωρικών προτύπων των περιορισμών 

του μοντέλου ΒΑΜ 
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2. Υλικά και Μέθοδοι 

2.1 Περιοχή μελέτης 

Ως περιοχή μελέτης ορίστηκε η Κρήτη, το πέμπτο μεγαλύτερο νησί της 
Μεσογειακής Λεκάνης και το μεγαλύτερο της Ελλάδας. Η Κρήτη καλύπτει 
συνολική έκταση περίπου 8729 km2 και έχει μήκος περίπου 254 km κατά τη 
δυτικο-ανατολική διεύθυνση, ενώ κατά τον άξονα βορρά-νότου το πάχος 
κυμαίνεται ανάμεσα σε 11 και 56 km. Αποτελεί υπόλειμμα του τόξου που 
οριοθετούσε την περιοχή του Αιγαίου, και το οποίο συνέδεε τα βουνά της 
Πελοποννήσου με την οροσειρά του Ταύρου στη Νοτιοδυτική Τουρκία. 
Επιπλέον, αποτελεί μέρος της φυτογεωγραφικής περιοχής «Cardagean», 
ένα από τα κύρια χαρακτηριστικά της οποίας είναι η απουσία ειδών που 
επεκτάθηκαν κατά το Πλειστόκαινο (Fielding και συν. 2005). Η κοινή 
γεωλογική ιστορία της Κρήτης με τη Μικρά Ασία (Higgins & Higgins 1996) 
οδήγησε στην ανταλλαγή πολλών ειδών, όπως φαίνεται και από τις 
χλωριδικές ομοιότητες. 

Το κατακόρυφο ανάγλυφο της Κρήτης είναι έντονο, με 3 κύριους ορεινούς 
όγκους - τα Λευκά Όρη στα Δυτικά (μέγιστο υψόμετρο 2452 m), την 
οροσειρά Ίδη στο κεντρικό τμήμα του νησιού (μέγιστο υψόμετρο 2456 m) 
και το όρος Δίκτη στα Ανατολικά (μέγιστο υψόμετρο 2148 m). Στις ορεινές 
περιοχές κυριαρχεί το ασβεστολιθικό υπόστρωμα, ενώ στα χαμηλότερα 
υψόμετρα επικρατούν κυρίως τα Νεογενή υποστρώματα με ασβεστόλιθους, 
ψαμμίτες και μάργες που καλύπτουν μεγάλες εκτάσεις του κάμπου, μαζί με 
ορθο-χαλαζίτες, φυλλίτες, φλύσχη, Τεταρτογενούς  προέλευσης  πετρώματα  
και αλλουβιακές αποθέσεις. 

Το κλίμα της περιοχής είναι μεσογειακό, με θερμά, ξηρά καλοκαίρια και 
ήπιους προς κρύους χειμώνες. Το υψόμετρο και το γεωγραφικό μήκος 
έχουν την μεγαλύτερη επίδραση στα κατακρημνίσματα, εμφανίζοντας 
πολύ υψηλές χωρικές συσχετίσεις (θετικές για το υψόμετρο και αρνητικές 
για το γεωγραφικό μήκος). Το μέσο ύψος ετήσιων κατακρημνισμάτων στην 
περιοχή εκτιμάται στα 750 mm και κυμαίνεται από 440 mm στα Ανατολικά 
(Ιεράπετρα: 10 μ πάνω από τη στάθμη της θάλασσας) σε 2.120 mm στα 
Δυτικά (Ασκύφου 740 μ πάνω από τη στάθμη της θάλασσας) (Vrochidou & 
Tsanis 2012). 

Οι κυριότεροι τύποι ενδιαιτημάτων στο νησί είναι τα φρύγανα 
Sarpcopoterium spinosum και τα δάση Ελιάς και Χαρουπιάς στα χαμηλά και 
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μεσαία υψόμετρα, ενώ στα υψηλά επικρατούν τα δάση κυπαρίσσου και 
Ορεινά και Μεσογειακά χέρσα εδάφη με ακανθώδεις θάμνους.  

2.2 Υπό μελέτη υβριδικά συστήματα 

2.2.1 Το υβριδικό σύστημα Origanum 

Το γένος Origanum L. αποτελείται από 49 taxa με ποικίλα μορφολογικά και 
χημικά χαρακτηριστικά (Kokkini και συν. 1994). Τα είδη του γένους 
Origanum εντοπίζονται κυρίως στην περιοχή της Μεσογείου όπως ορίζεται, 
μεταξύ άλλων, από τον Zohary (1973), ενώ τα περισσότερα είδη (περίπου το 
75% του συνόλου των ειδών) απαντώνται αποκλειστικά στην υπο-περιοχή 
της Ανατολικής Μεσογείου, με αρκετά από αυτά να φύονται σχεδόν πάνω 
ή πολύ κοντά στα σύνορα των υπο-περιοχών της Ανατολικής και Δυτικής 
Μεσογείου (Ietswaart 1980, Greuter και συν. 1986, Kokkini και συν. 1991, 
1994, Turland και συν. 1993). Το O. vulgare (Section Origanum) κατέχει με 
διαφορά τη μεγαλύτερη διανομή από όλα τα είδη του γένους, καθώς 
εξαπλώνεται στις Αζόρες, τη Μαδέρα, τα Κανάρια νησιά, την Ευρώπη, τη 
Μεσογειακή περιοχή, τη Δυτική, Κεντρική και Ανατολική Ασία, και 
διακρίνεται σε έξι υποείδη εκ των οποίων τα τρία απαντώνται στον 
Ελλαδικό χώρο (Ietswaart 1980, Greuter και συν. 1986, Kokkini και συν. 
1991, 1994, Turland και συν. 1993). Ιστορικά, τα περισσότερα είδη του 
γένους είχαν και έχουν ευρεία χρήση στη βιομηχανία τροφίμων για τις 
αρωματικές τους ιδιότητες, ενώ τα τελευταία χρόνια έχουν αναδειχθεί και 
αντιοξειδωτικές (Couladis και συν. 2003, Tepe και συν. 2004, Nakiboglu και 
συν. 2007, Ozkan και συν. 2007, Gortzi και συν. 2007), αντιβακτηριδιακές 
(Aureli και συν. 1992, Biondi και συν. 1993, Remmal και συν. 1993, 
Calderone και συν. 1994, Stefanakis και συν. 2013), αντιμυκητιακές 
(Shimoni και συν. 1993, Tantaoui-Elaraki και συν. 1993, Muller και συν. 
1995, Paster και συν.1995) και νηματοκτώνες (Oka και συν. 2000) ιδιότητες 
των αιθέριων ελαίων τους. 

Το γένος Origanum εκπροσωπείται στην Ελλάδα από 10 είδη εκ των οποίων 
το είδος O. vulgare L. απαντάται με τρία υποείδη (Dimopoulos και συν. 
2013). Στην Κρήτη φύονται πέντε taxa του γένους Origanum: O. dictamnus L. 
και Ο. calcaratum που ανήκουν στο Section Amaracus (Gleditsch) Bentham, 
το O. microphyllum (Bentham) Vogel που ανήκει στο Section Chilocalyx 
(Briquet) Ieswaart, το O. onites L. που ανήκει στο Section Majorana (Miller) 
Bentham και το O. vulgare subsp. hirtum (Link) Ieswaart που ανήκει στο 
Section Origanum. Επίσης, στην Κρήτη έχουν καταγραφεί και δύο υβρίδια, 
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τα O. ×intercedens Rech. (= O. onites × O. vulgare subsp. hirtum) και Ο. × 
minoanum Davis (O. microphyllum × O. vulgare subsp. hirtum) (Καρούσου 
1995, Karousou & Kokkini 2003). 

Στην παρούσα εργασία εξετάστηκαν το υβρίδιο O. ×intercedens και τα 
γονικά του taxa, O. vulgare subsp. hirtum και O. onites. Τα δύο αυτά γονικά 
taxa χρησιμοποιούνται ευρέως ως αρωματικά, με το O. onites να 
χαρακτηρίζεται κοινώς ως ‘Τούρκικη ρίγανη’ και το O. vulgare subsp. 
hirtum ως ‘Ελληνική ρίγανη’. Τα μέρη του φυτού που χρησιμοποιούνται 
για αυτό το σκοπό είναι τα φύλλα και τα άνθη, που συλλέγονται κατά την 
ανθοφορία τους θερινούς μήνες. Τα δύο αυτά taxa του Origanum είναι τα 
πιο ευρέως διαδεδομένα taxa του γένους στην περιοχή της Ανατολικής 
Μεσογείου (Ieswaart 1980, Carlström 1984, Danin 1990) και 
χαρακτηρίζονται από τον ίδιο χρωμοσωματικό αριθμό 2n=30 (Bothmer 
1970), αριθμός που γενικά παραμένει σταθερός μεταξύ των αντιπροσώπων 
του γένους (Ieswaart 1980). 

Το O. onites είναι ένα Ανατολικο-μεσογειακής προέλευσης taxon, που 
απαντάται στη Σικελία, την Ελλάδα και την Μ. Ασία (Ieswaart 1980, 
Greuter και συν. 1986). Στην Ελλάδα εξαπλώνεται στα νησιά του Α. 
Αιγαίου, τις Κυκλάδες, την Κέρκυρα, τους Παξούς και τις χερσονήσους 
Αργολίδας, Λακωνίας και Μάνης (Kokkini & Vokou 1989). Στην Κρήτη 
απαντάται σε υψόμετρο 0-700[850]m, στο Ανατολικό και Κεντρικό τμήμα 
του νησιού. Στην Δυτική Κρήτη αντικαθίσταται από το O. vulgare subsp. 
hirtum και η εμφάνισή του είναι σποραδική (Καρουσου 1995, Karousou & 
Kokkini 2003). Το O. onites είναι ένας αρωματικός θάμνος, ύψους έως 50 cm 
που φύεται κυρίως σε φρύγανα. Οι βλαστοί του φυτού είναι ανορθωμένοι 
ή ανακαμπτόμενοι, τριχωτοί με απλές αλλά και κοντές αδενικές τρίχες. Τα 
άνθη του σχηματίζουν ταξιανθίες στάχεων μήκους 4-10mm διατεταγμένες 
σε κόρυμβο. Ο κάλυκας του άνθους είναι μονόχειλος, αντωοειδής, με 
ακέραιο ή αμυδρά οδοντωτό χείλος. Τα σπέρματα είναι μήκους <1mm, 
ελλειψοειδή, με λεία επιφάνεια, χρώματος καφέ (Καρούσου 1995). Το O. 
onites είναι στενά συγγενικό με τα υπόλοιπα, μη αυτοφυή στην Ελλάδα, 
είδη του Section Majorana (O. majorana L. και O. syriacum L.), από τα οποία 
διαφέρει ως προς τη διάταξη της ταξιανθίας και τη μορφή του τριχώματος. 
To Section Majorana θεωρείται ότι περιλαμβάνει προγονικές μορφές του 
γένους Origanum και τα είδη του είναι πιθανόν να δημιουργήθηκαν κατά 
το Πλειόκαινο (Ieswaart 1980). 
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Η διανομή του O. vulgare subsp. hirtum περιλαμβάνει τη Γιουγκοσλαβία, 
την Αλβανία, τη Βουλγαρία, την Ελλάδα, την Τουρκία και την Κύπρο 
(Ietswaart 1980, Greuter και συν. 1986). Είναι το πλέον διαδεδομένο 
υποείδος του O. vulgare στην Ελλάδα και το μόνο που απαντάται στα 
νησιά του Ιονίου και του Αιγαίου και στα νότια της ηπειρωτικής χώρας. 
Στην Κεντρική και Βόρεια Ελλάδα περιορίζεται σε περιοχές που 
γειτνιάζουν με θάλασσα και στα ορεινά αντικαθίσταται από τα O. vulgare 
subsp. viridulum (Martrin-Donos) Nyman και O. vulgare subsp. vulgare 
(Kokkini και συν. 1991, 1994). Στην Κρήτη απαντάται σε υψόμετρα 0-1050[-
1500]m, στο Δυτικό και Ανατολικό τμήμα του νησιού. Στα Ανατολικά η 
εμφάνισή του είναι σποραδική και εκεί αντικαθίσταται από το O. onites. 
Φύεται στις άκρες δρόμων, σε ελαιώνες ή σε εγκαταλελειμμένες 
καλλιέργειες, συνήθως σε υγρούς βιοτόπους. Αποτελεί πολυετή, έντονα 
αρωματική πόα, ξυλώδη στη βάση, ύψους έως 60mm. Οι βλαστοί είναι 
τριχωτοί, ανορθωμένοι και διακλαδιζόμενοι. Τα άνθη του σχηματίζουν 
ταξιανθίες στάχεων μήκους 3-18mm. Ο κάλυκας του άνθους είναι 
σωληνοειδής, με 5 σχεδόν ισομήκεις τριγωνικούς οδόντες. Τα σπέρματα 
είναι μήκους <1mm, ελλειψοειδή, με λεία επιφάνεια, χρώματος καφέ 
(Καρούσου 1995). Μορφολογικά, το O. vulgare subsp. hirtum συγγενεύει με 
τα άλλα δύο υποείδη του O. vulgare που απαντώνται στο Ελλαδικό χώρο, 
με τα οποία διαφοροποιείται ως προς την πυκνότητα των αδενικών ή μη 
τριχωμάτων των φύλλων, των βρακτείων και του κάλυκα, καθώς και ως 
προς τις διαστάσεις και το χρώμα των βρακτίων και της στεφάνης (Kokkini 
και συν. 1991, 1994). Το O. vulgare θεωρείται ότι περιλαμβάνει προγονικές 
μορφές του γένους Origanum, που δημιουργήθηκαν κατά το Πλειόκαινο. 
Αν και στα Sections Majorana και Amaracus, που ομοίως περιλαμβάνουν 
προγονικές μορφές του γένους, ο υβριδισμός είναι ο σημαντικότερος 
μηχανισμός ειδογένεσης, στο O. vulgare ο σχηματισμός ενδοειδικών taxa 
οφείλεται σε γεωγραφική διαφοροποίηση. Το O. vulgare subsp. hirtum 
θεωρείται το παλαιότερο αυτών των taxa (Ietswaart 1980). 

To O. × intercedens, που είναι πλέον γνωστό από την Ελλάδα και την 
Τουρκία, περιγράφηκε για πρώτη φορά από την περιοχή του 
Παλαιοχωρίου Ευβοίας από τον Rechinger (1961). Αν και  είχε συλλεχθεί 
από κήπους αρκετά νωρίτερα, τα δείγματα αυτά συνήθως ταξινομούνταν 
ως δείγματα του O. vulgare subsp. hirtum (Ietswaart 1980). Εκτός από την 
Εύβοια, έχει αναφερθεί και στην Νίσυρο, όπου φύεται μαζί με άτομα του 
ενός γονικού του taxon, O. onites, στη Λέσβο, στη Μύκονο και σε μία θέση 
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στη νοτιοδυτική Τουρκία (Karousou και συν. 2002). Στην Κρήτη απαντάται 
σε περιοχές συνύπαρξης των γονικών του taxa (Karousou & Kokkini 2003). 
Συγκεκριμένα, υπάρχουν τρεις αναφορές από το Βόρειο Κεντρικό τμήμα 
του νησιού και μια ακόμα αναφορά από την περιοχή των Χανίων. 
Μορφολογικά, τo O. × intercedens προσομοιάζει στο O. vulgare subsp. 
hirtum αλλά ο κάλυκας του άνθους είναι δίχειλος με τρεις οδόντες στο άνω 
χείλος και δύο οδόντες στο κάτω χείλος, ενώ οι ταξιανθίες των στάχεων 
είναι διατεταγμένες σε μια γενικότερη μορφή ταξιανθίας ενδιάμεση 
ανάμεσα από την ταξιανθία της φόβης του O. vulgare subsp. hirtum και την 
ταξιανθία του κόρυμβου του O. onites. Επιπλέον, ο βλαστός καλύπτεται 
από μακρύ τρίχωμα και πυκνές, κοντές αδενικές τρίχες. Παρόμοιο τρίχωμα 
βλαστού εμφανίζει και το O. onites. Σε δείγματα του O. × intercedens που 
έχουν συλλεχθεί από την Κρήτη έχει αναφερθεί η εύρεση σπερμάτων, χωρίς 
όμως να έχει μελετηθεί η γονιμότητα τους (Ietswaart 1980, Καρούσου 1995, 
Kokkini & Vokou 1993). 

Τα δύο γονικά taxa, O. onites και O. vulgare subsp. hirtum, τα οποία έχουν 
προταθεί ως αντιπρόσωποι των προγονικών γενικών μορφών ‘Majorana’ 
και ‘Origanum’, αντίστοιχα (Ietswaart 1980), φαίνεται πως κατά το 
Πλειόκαινο διανέμονταν στη Μικρά Ασία. Κατά το ύστερο Πλειόκαινο και 
το Πλειστόκαινο, η ξηρότερες συνθήκες, που εντάθηκαν μέσω 
ανθρωπογενών παρεμβάσεων όπως η κοπή των δασών (Zohary 1973), οι 
διανομές των ειδών περιορίστηκαν σε βουνά ή/και βορειότερες περιοχές. 
Αρκετά υβρίδια προέκυψαν όταν τα είδη αυτά ήρθαν σε επαφή με άλλους 
αντιπροσώπους του γένους, όπως και με συγγενικά taxa του φύλου 
Saturejeae. Εξαιτίας των υβριδισμών αυτών, κάποια από τα αρχικά είδη 
ενδέχεται να έχασαν μέρος των γονιδίων τους προς στους υβριδικούς 
πληθυσμούς αλλά κατάφεραν να παραμείνουν αυτούσια (Ietswaart 1980), 
γεγονός που οδήγησε στη δημιουργία σταθεροποιημένων ειδών (όπως 
αυτά των Sections Anatolicon Bentham, Elongatispica Ietswaart και 
Chilocalyx Briquet). Σε κάθε περίπτωση, πολλά από τα υβρίδια του γένους 
απαντώνται, όπως και τo O. × intercedens, σε μικρούς πληθυσμούς. 
Υπάρχουν ωστόσο και εξαιρέσεις, όπως το O. × lirium (O. scabrum × O. 
vulgare subsp. hirtum), παράδειγμα υβριδίου σε διαδικασία ειδογένεσης, το 
οποίο φαίνεται να σχηματίζει ένα ανεξάρτητο πληθυσμό που 
αναπαράγεται μέσω σπερμάτων στο όρος Δελφί (Δίρφη) της Εύβοιας 
(Ietswwart 1980). 
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2.2.2 Το υβριδικό σύστημα Phlomis 

Το γένος Phlomis L. (Lamiaceae) είναι ένα από τα μεγαλύτερα γένη της 
υποοικογένειας Lamioidae (Lamiaceae), περιλαμβάνoντας περισσότερα 
από 100 είδη, με κύρια διανομή στην Ευρασία και τη Βορειοδυτική Αφρική 
και δύο κέντρα ποικιλότητας στη Νότια και Ανατολική Ανατολία και στο 
Βορειοδυτικό Ιράν (Azizian & Moore 1982, Mathiensen και συν. 2011). Ήδη 
από το 1794, ο Moench αναγνώρισε μορφολογικές διαφοροποιήσεις οι 
οποίες πίστευε πως αρκούν για το διαχωρισμό του γένους Phlomis σε δύο 
διακριτά γένη, Phlomis και Phlomioides (Moench 1794). Οι δύο ομάδες 
χαρακτηρίζονται από κάποιες γενικές διαφορές, όπως για παράδειγμα το 
χρωμοσωμικό αριθμό (στην ομάδα Phlomis είναι γενικά 2n=20 ενώ στην 
ομάδα Phlomioides είναι 2n=22) και τη μορφή (είδη της ομάδας Phlomis 
είναι συνήθως θαμνώδη ή sub-shrubs, ενώ της ομάδα Phlomioides έχει 
κυρίως ποώδη φυτά). Και στις δύο αυτές μορφολογικές ομάδες, τα άνθη 
είναι άμισχα και διατάσσοντα μασχαλιαία ακτινωτά, και το κάτω χείλος 
του άνθους είναι τρίλοβο, με το μεσαίο λοβό να είναι ευρύτερος από τους 
άλλους δύο. Αξίζει να αναφερθεί ότι και τα τρία είδη που μελετήθηκαν 
στην παρούσα εργασία κατατάσσονται στο section Phlomis (Mathiensen και 
συν. 2011). 

Τρία είδη του γένους απαντώνται στην Κρήτη: το Phlomis cretica C. Preslin 
J.&C. Presl, το Phlomis fruticosa L. και το Phlomis lanata Willd.. Η  διανομή 
του P. cretica περιλαμβάνει, εκτός από την Κρήτη, την Πελοπόννησο, τα 
Κύθηρα, νησιά του Ανατολικού Αιγαίου και τη Νοτιοδυτική Τουρκία 
(Turland και συν. 1993; Καρούσου 1995). Πρόκειται για θάμνο ύψους έως 
50 cm, καλυπτόμενο από εριώδες, αστεροειδές τρίχωμα. Οι βλαστοί του 
είναι πολύκλαδοι. Τα μεγάλα φύλλα του (35-55 x 10-35mm) είναι ευρέως ή 
στενά τριγωνικά, με βάση απότομα κομμένη έως καρδιόσχημη, σπάνια 
αποστρογγυλεμένη και μίσχους μήκους 15-25mm. Τα μικρά φύλλα είναι 
25-35 x 10 mm, συνήθως στενά τριγωνικά, με απότομα κομμένη έως 
αποστρογγυλεμένη βάση και μίσχους μήκους 5-10mm. Τα φύλλα έχουν 
έλασμα καναλιοειδές ή διπλωμένο κατά μήκος του κεντρικού νεύρου, και 
χρώμα γκριζοπράσινο ή κιτρινοπράσινο στην άνω, λευκοπράσινο ή 
λευκοκίτρινο στην κάτω επιφάνεια. Έχουν κράσπεδα με αμυδρή αμβλεία 
οδόντωση, επίπεδα ή ελαφρά κυματιστά. Η ταξιανθία έχει 1-2 
ημισφαιρικούς σπονδύλους, αποτελούμενους από (6-)15-30 άνθη. Κάθε 
σπόνδυλος έχει δύο βράκτια (25-30 x 10-20mm), τα οποία είναι εύπτωτα 
μετά την άνθιση, έμμισχα, και παρόμοια με τα φύλλα. Περιβάλλοντα σε 
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κάθε σπόνδυλο φύονται πολυάριθμα βρακτίδια μεγέθους 9-15 x 1-1.5mm, 
τα οποία είναι γραμμοειδή-βελονοειδή και άμισχα. Ο κάλυκας είναι 
μήκους 10-15mm, σωληνοειδής, απότομα κομμένος στο άνω τμήμα, με 5 
βελονοειδείς, σχεδόν κάθετα προς το σωλήνα εκφυόμενους άμισχους 
οδόντες, μήκους περίπου 2mm. Η στεφάνη είναι δίχειλη με ιδιαίτερα κυρτό 
άνω χείλος, έντονα κίτρινη, ενώ είναι συχνά λευκή στα κράσπεδα του κάτω 
χείλους. Τα σπέρματα είναι μήκους περίπου 5mm, σε σχήμα περίπου 
τριγωνικής πυραμίδας με λεία επιφάνεια, χρώματος σκούρου καφέ. 

 Το P. fruticosa, εν μέρει λόγω της χρήσης του ως καλλωπιστικό φυτό σε 
κάποιες χώρες, έχει την πιο ευρεία διανομή, αφού απαντάται σε όλο το 
εύρος της Μεσογειακής λεκάνης και κυρίως στην Αλβανία, την Ελλάδα, τη 
Γιουγκοσλαβία, την Ιταλία, με ενδεχόμενη παρουσία στη Σαρδηνία τη 
Σικελία, την Κύπρο, τη Μεγάλη Βρετανία, τη Γαλλία και τη Ρωσία (Tutin 
και συν. 1996; Blamey & Grey-Wilson 1993).  Είναι θάμνος, ύψους έως 
130cm, με πυκνό, αστεροειδές τρίχωμα και πολύκλαδους βλαστούς. Τα 
φύλλα του είναι λογχοειδή, λογχοειδώς-ωοειδή ή ελλειψοειδή, με βάση 
στρογγυλεμένη, σπάνια απότομα κομμένη και μίσχους 10-15mm. Τα 
μεγάλα φύλλα του έχουν διαστάσεις 40-75 x 15-30mm, ενώ τα μικρά έχουν 
διαστάσεις 15-40 x 8-15mm. Το έλασμά τους είναι καναλιοειδές ή 
διπλωμένο κατά μήκος του κεντρικού νεύρου, και το χρώμα τους 
γκριζοπράσινο στην άνω, λευκοπράσινο ή λευκοκίτρινο στην κάτω 
επιφάνεια. Έχουν κράσπεδα ακέραια ή με αμυδρή αμβλεία οδόντωση, 
επίπεδα ή ελαφρά κυματιστά. Το P. fruticosa σχηματίζει ταξιανθία με 1-2 
ημισφαιρικούς σπονδύλους, αποτελούμενους από (10-)15-30 άνθη. Ανά 
σπόνδυλο φύονται δύο βράκτεια μεγέθους 30-45 x 10-20mm, τα οποία είναι 
εύπτωτα μετά την άνθιση, ωοειδή έως ελλειψοειδή, άμισχα και παρόμοια 
με τα φύλλα. Τον κάθε σπόνδυλο περιβάλλουν πολυάριθμα βρακτίδια 
διαστάσεων 10-20 x 3-6mm, λογχοειδή, βλεφαριδωτά και άμισχα. Ο 
άμμισχος, σωληνοειδής του κάλυκας (10-17mm) είναι απότομα κομμένος 
στο άνω τμήμα, με 5 βελονοειδείς σχεδόν κάθετα προς το σωλήνα 
εκφυόμενους οδόντες μήκους περίπου 2mm. Η στεφάνη είναι δίχειλη, με 
ιδιαίτερα κυρτό επάνω χείλος, έντονα κίτρινη και συχνά λευκή στα 
κράσπεδα του κάτω χείλους. Τα σπέρματα έχουν σχήμα περίπου 
τριγωνικής πυραμίδας μήκους 7mm, λεία επιφάνεια και χρώμα σκούρο 
καφέ. 

Τέλος, το P. lanata είναι ενδημικό της Κρήτης. Εντός της Κρήτης, τα είδη P. 
cretica και P. fruticosa απαντώνται κυρίως στο δυτικό τμήμα του νησιού, 
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ενώ η διανομή του P. lanata επικεντρώνεται στο κεντρικό και ανατολικό 
τμήμα, με τρία σημεία παρουσίας στη Δυτική Κρήτη. Όπως και τα άλλα 
δύο είδη του γένους που αναφέρθηκαν, το P. lanata είναι θάμνος. Το ύψος 
του μπορεί να φτάσει τα 55cm, ενώ είναι καλυμμένο από πυκνό, 
αστεροειδές τρίχωμα και έχει πολύκλαδους βλαστούς. Τα φύλλα του είναι 
ωοειδή-ελλειψοειδή έως σχεδόν κυκλικά, με βάση αποστρογγυλεμένη ή 
σφηνοειδής, και έχουν διαστάσεις 15-30 × 7-15mm (τα μεγάλα) και 7-10(-
15) x 5-7mm (τα μικρά). Το έλασμα είναι επίπεδο στα μεγάλα φύλλα, ενώ 
στα μικρά είναι διπλωμένο κατά μήκος του κεντρικού άξονα. Το χρώμα 
των φύλλων είναι γκριζοπράσινο ή κιτρινοπράσινο στην άνω, 
λευκορπάσινο ή λευκοκίτρινο στην κάτω επιφάνεια, ενώ έχουν κράσπεδα 
με αμυδρή, αμβλεία οδόντωση και μίσχους 5-10mm. Η ταξιανθία έχει 1-2 
ημισφαιρικούς σπονδύλους, αποτελούμενους από (2-)6-8  άνθη. Σε κάθε 
σπόνδυλο φύονται δύο άμισχα βράκτεια μεγέθους 10-20 x 7-10mm, 
εύπτωτα μετά την άνθιση, ωοειδή-ελλειψοειδή. Περιβάλλοντα το σπόνδυλο 
είναι πολυάριθμα άμισχα βρακτίδια διαστάσεων (5-)6-12 x (1-)2-4mm, 
συνήθως αντιστρόφως λογχοειδή ή ακιδωτά, σπανιότερα γραμμοειδή-
λογχοειδή. Ο μήκους 10-14mm κάλυκας είναι άμισχος, σωληνοειδής, 
απότομα κομμένος στο άνω τμήμα, με 5 βελονοειδείς, σχεδόν κάθετα προς 
το σωλήνα εκφυόμενους οδόντες μήκους περίπου 1mm. Η στεφάνη είναι 
δίχειλη με ιδιαίτερα κυρτό επάνω χείλος, έντονα κίτρινη, λευκή στα 
κράσπεδα του κάτω χείλους, 20-23mm. Τα σπέρματα έχουν μήκος περίπου 
7mm, σχήμα περίπου τριγωνικής πυραμίδας, λεία επιφάνεια, και χρώμα 
σκούρο καφέ. 

Τα τρία είδη υβριδίζονται ανά ζεύγη, παράγοντας τρία υβρίδια: P. × 
cytherea Rech. f. (P. cretica × P. fruticosa), P. × commixta Rech. f. (P. cretica × P. 
lanata) και P. × sieberi Vierh. (P. fruticosa ×P. lanata) που παρουσιάζουν 
ενδιάμεσους μορφολογικούς χαρακτήρες από τα γονικά τους είδη. Έτσι, η 
περιοχή μελέτης αποτελεί το σημείο συνάντησης και διασταύρωσης των 
τριών ειδών του γένους, δημιουργώντας ένα ενδιαφέρον τριγωνικό 
σύστημα που ουσιαστικά περιλαμβάνει όλα τα taxa του γένους στην Κρήτη. 
Παρόμοια συστήματα τριών (Palmé και συν. 2004, Jacquemyn και συν. 
2012) ή τεσσάρων ειδών (Milne και συν. 1999) έχουν αναγνωρισθεί ως 
πολυπλοκότερα των πιο κοινών που περιλαμβάνουν ένα υβρίδιο και δύο 
γονικά είδη, καθώς το κάθε είδος συμμετέχει σε περισσότερες από μία 
διεργασίες υβριδισμού, ενώ οι αλληλεπιδράσεις μεταξύ των taxa είναι 
επίσης υψηλότερης τάξης. Αυτή η πολυπλοκότητα, αν και δημιουργεί 
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δυσκολίες στη διερεύνηση και το διαχωρισμό των παρατηρούμενων 
προτύπων, αποτελεί ταυτόχρονα και ένα πλεονέκτημα, καθώς δίνει τη 
δυνατότητα να μελετηθούν τα χωρικά πρότυπα συγγενικών ειδών που 
βρίσκονται σε γεωγραφικά κοντινές περιοχές, καθώς και οι μεταξύ τους 
αλληλεπιδράσεις. 

2.3 Συλλογή Δεδομένων  

2.3.1 Δειγματοληψίες Πεδίου για το υβριδικό σύστημα Origanum 

Μετά τη μέσω πρόδρομων επισκέψεων στο πεδίο αναγνώριση της ζώνης 
υβριδισμού στο Βόρειο τμήμα της Κεντρικής Κρήτης, όπου το O. × 
intercedens συνυπάρχει με τα γονικά του taxa (O. onites και O. vulgare subsp. 
hirtum), έλαβαν χώρα δειγματοληψίες σε όλη την έκταση του νησιού για 
την ταυτοποίηση θέσεων παρουσίας για τα 3 υπό μελέτη taxa. Η 
αναγνώριση των φυτών έγινε με βάση τις περιγραφές των Rechinger (1961) 
και Ietswaart (1980, 1982) και Καρούσου (1995). 

Οι δειγματοληψίες έγιναν σε δύο φάσεις, είχαν διαφορετικούς στόχους και 
κατέληξαν στη δημιουργία δύο διαφορετικών σετ δεδομένων. Στην πρώτη 
φάση, έγιναν στοχευμένες δειγματοληψίες (27 στον αριθμό) σε θέσεις που 
ήταν γνωστή η παρουσία τουλάχιστον ενός από τα υπό μελέτη taxa (είτε 
από βιβλιογραφικά δεδομένα, είτε από πρώιμες έρευνες πεδίου) με 
τοπικούς πληθυσμούς, με σκοπό την καταγραφή των θέσεων παρουσίας 
του κάθε taxon και των αντίστοιχων συντεταγμένων (με τη χρήση οργάνου 
GPS). Στη δεύτερη φάση επαναλήφθηκε η ίδια διαδικασία σε 98 σημεία, 
ακολουθώντας όμως ένα πρωτόκολλο τυχαίας δειγματοληψίας, ενώ 
καταγράφηκαν και σημεία στα οποία δεν παρατηρήθηκε κανένα από τα 
τρία taxa. Προκειμένου να αποφευχθεί η χωρική αυτοσυσχέτιση (spatial 
autocorrelation) των δεδομένων, τηρήθηκε ελάχιστη απόσταση 500 m, όπως 
προτάθηκε από τους Guisan και συν. (2006) και για να αποφευχθεί η 
καταγραφή εσφαλμένων απουσιών (false negative) καλύφθηκε έκταση 
ακτίνας τουλάχιστον 200 m γύρω από κάθε σημείο από το οποίο 
ελήφθησαν συντεταγμένες. Επιπλέον, αν και το λογισμικό που 
χρησιμοποιήθηκε για τη δημιουργία των μοντέλων αφαιρεί αυτόματα 
σημεία που πέφτουν στα ίδια κελιά των περιβαλλοντικών στρωμάτων, 
έγινε προσπάθεια να ελαχιστοποιηθούν περιπτώσεις τέτοιων σημείων. 

Το πρώτο σετ δεδομένων που προέκυψε από τις δειγματοληψίες 
χρησιμοποιήθηκε για τη δημιουργία των στατιστικών μοντέλων, ενώ το 
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δεύτερο σετ δεδομένων χρησιμοποιήθηκε στην εξωτερική αξιολόγηση 
αυτών των μοντέλων. 

2.3.2 Γενοτυπικά δεδομένα του υβριδικού συστήματος Origanum 

Παράλληλα με την πρώτη φάση δειγματοληψιών του υβριδικού 
συστήματος Origanum, συλλέχθηκε φυτικό υλικό από 211 άτομα, για τη 
γενοτυπική ανάλυση των τριών taxa του συστήματος. Συγκεκριμένα, 
επιλέχθησαν άτομα από 15 πληθυσμούς εντός της περιοχής υβριδισμού 
(Κεντρική Κρήτη) και 12 πληθυσμούς εκτός αυτής (6 στην Ανατολική 
Κρήτη, στο κέντρο διανομής του O. onites και 6 στη Δυτική Κρήτη, στο 
κέντρο διανομής του O. vulgare subsp. hirtum). Με βάση τα μορφολογικά 
χαρακτηριστικά των ατόμων που συλλέχθησαν, οι δειγματοληψίες 
περιελάμβαναν 73 άτομα O. × intercedens, 46 άτομα O. onites και 45 άτομα 
O. vulgare subsp. hirtum. 

Στο φυτικό υλικό που συλλέχθηκε έγινε απομόνωση του ολικού DNA με τη 
χρήση του innuPREP Plant DNA kit (Analytik Jena AG, Germany), 
αρχίζοντας με 50mg φυτικού ιστού και καταλήγοντας σε 30μl 
απομονωμένου DNA, διαφόρων συγκεντρώσεων. Η ποσοτικοποίηση της 
συγκέντρωσης αλλά και της καθαρότητας (δείκτης 260nm/280nm) του 
απομονωμένου DNA έγινε με τη βοήθεια του Nanodrop 
Spectrophotometer ND-1000 (Thermo Fisher Scientific, USA). Επίσης μικρή 
ποσότητα DNA ηλεκτροφορήθηκε σε πήκτωμα αγαρόζης 1,2% παρουσία 
βρωμιούχο αιθιδίου (ΕthBr) και η οπτικοποίηση έγινε κάτω από UV 
ακτινοβολία (UV box). 

Στη συνέχεια εφαρμόστηκε ανάλυση φθοριζόντων πολυμορφισμών μήκους 
ενισχυμένων τμημάτων DNA (Amplified Fragment Length Polymorphisms, 
AFLPs) κατά Vos και συν. (1995) που βασίζεται στην επιλεκτική PCR 
ενίσχυση τμημάτων DNA που προέκυψαν από την ολική πέψη του 
γενωμικού DNA. Η τεχνική αυτή είναι ευρέως πλέον χρησιμοποιούμενη 
στην πληθυσμιακή γενετική (Woodhead και συν. 2005, Barluenga και συν. 
2006) στην καταγραφή της γενετικής ποικιλότητας (Mariette και συν. 2002, 
Nybom 2004), στην αναγνώριση υβριδίων (Goldman και συν. 2004) και σε 
άλλα, καθώς είναι μια ιδιαίτερα ευαίσθητη μέθοδος με μεγάλη 
επαναληψιμότητα.  

Εν συνεχεία, προσδιορίστηκαν δείκτες ενδεικτικοί των ειδών (species-
specific markers). Δείκτες ως πολυμορφικά τμήματα DNA, 
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χαρακτηριστικοί για τα δύο γονικά taxa (O. onites και O. vulgare subsp. 
hirtum) αναγνωρίσθηκαν μέσω της σύγκρισης των γενοτυπικών 
συχνοτήτων εμφάνισης τους ανάμεσα στα δύο taxa για τους 
αλλοπατρικούς και τους συμπατρικούς πληθυσμούς αυτών. Συγκεκριμένα, 
για να θεωρηθεί ένας δείκτης ως χαρακτηριστικός ενός είδους θα πρέπει να 
ισχύουν οι εξής δύο παραδοχές: i) η γενοτυπική συχνότητα εμφάνισης του 
στο ένα είδος θα πρέπει να διαφέρει από την αντίστοιχη στο άλλο είδος, 
τουλάχιστον κατά 0.85 και ii) ο δείκτης που μπορεί να είναι 
χαρακτηριστικός για ένα είδος θα πρέπει να βρίσκεται σε υψηλή 
γενοτυπική συχνότητα (0.80) στο είδος αυτό (Minder και συν. 2007). Οι 
ίδιες παραδοχές έγιναν και κατά την σύγκριση αλλοπατρικών και 
συμπατρικών ατόμων του ίδιου είδους, με σκοπό την εύρεση δεικτών που 
χαρακτηρίζουν τα άτομα αυτά. 

Ακολούθησε στατιστική ανάλυση της γενετικής δομής των πληθυσμών 
μέσω του προγράμματος STRUCTURE 2.3.3 (Hubisz και συν. 2009, 
Pritchard συν. 2010). Το πρόγραμμα αυτό χρησιμοποιεί μια μέθοδο 
ομαδοποίησης βασισμένη σε ένα Μπαϋεσιανό (Bayesian) μοντέλο, 
χρησιμοποιώντας τον αλγόριθμο Markov Chain Monte Carlo (Pritchard 
και συν. 2000, Falush και συν. 2003a,b) με σκοπό τη συναγωγή 
συμπερασμάτων σχετικά με τη γενετική δομή των πληθυσμών. Σύμφωνα με 
τη μέθοδο αυτή, θεωρείται ένα μοντέλο στο οποίο υπάρχουν Κ ομάδες 
ατόμων (όπου ο αριθμός των ομάδων Κ μπορεί να είναι και άγνωστος), 
όπου κάθε ομάδα χαρακτηρίζεται από ένα σύνολο συχνοτήτων 
αλληλομόρφων ανά  γενετικό τόπο. Τα άτομα κάθε πληθυσμού 
εντάσσονται σε μια ή περισσότερες ομάδες (clusters) ανάλογα με την το 
ποσοστό πρόσμιξης του γενοτύπου τους. Για το σκοπό αυτό 
χρησιμοποιούνται γενοτυπικά δεδομένα που αποτελούνται από μη 
συνδεδεμένους δείκτες, αλλά το σύνολο των δεικτών κάθε ομάδας (Κ) 
χαρακτηρίζεται από την ισορροπία Hardy-Weinberg και την ισορροπία 
σύνδεσης (linkage equilibrium). Επειδή στην περίπτωση των AFLP οι 
δείκτες είναι κυρίαρχοι και δεν υπάρχει διαχωρισμός αλληλομόρφων, το 
μοντέλο αυτό χρησιμοποιήθηκε σύμφωνα με Falush και συν. (2007) και 
Evanno και συν. (2005). 

Οι παράμετροι του προγράμματος STRUCTURE που επιλέχθηκαν ήταν το 
μοντέλο πρόσμιξης (admixture model), η επιλογή των συσχετιζόμενων 
συχνοτήτων των αλληλομόρφων (correlated allele frequencies) στις ομάδες 
(Κ), ενώ ο βαθμός πρόσμιξης άλφα (degree of admixture-alpha) επιλέχθηκε 
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να συνάγεται από τα δεδομένα. Για κάθε τιμή Κ έγιναν 10.000 
προκαταρτικές επαναλήψεις (burn-in iterations) ενώ ακολούθησαν άλλες 
90.000 επαναλήψεις του προγράμματος. 

Η επιλογή του αριθμού των ομάδων (Κ) που εξηγούν καλύτερα τα 
δεδομένα μας έγινε σύμφωνα με Evanno και συν. (2005). Συγκεκριμένα, 
για κάθε Κ=1 έως Κ=8, το πρόγραμμα επαναλήφθηκε 10 φορές με τις 
παραμέτρους που αναφέρθηκαν προηγουμένως και καταγράφηκαν οι 
τιμές του lnPr(X|K) (posterior probabilities of K). Από αυτές τις τιμές 
υπολογίσθηκε το ΔΚ σύμφωνα με Evanno και συν. (2005) και  βρέθηκε ότι ο 
βέλτιστος αριθμός ομάδων (clusters) που περιγράφει τα γενοτυπικά 
δεδομένα είναι Κ=2. Στη συνέχεια από τα αποτελέσματα του STRUCTURE, 
υπολογίσθηκε για κάθε δείγμα ο συντελεστής συμμετοχής της κάθε ομάδας 
Κ σε αυτό (Q). Οπότε η γενετική δομή κάθε δείγματος διαμορφώνεται από 
το συντελεστή συμμετοχής της πρώτης ομάδας (q1) και το συντελεστή 
συμμετοχής της δεύτερης ομάδας (q2) στο γενότυπο του δείγματος, με 
άθροισμα σταθερά ίσο με τη μονάδα. 

Η κάθε μία από αυτές τις δύο ομάδες συμπίπτει με τη γενοτυπική 
υπογραφή ενός εκ των δύο γονικών taxa, και έτσι ο συντελεστής 
συμμετοχής (membership coefficient) q2 του κάθε ατόμου στη μία από 
αυτές μπορεί να αποτελέσει μία ένδειξη για τη γενοτυπική του θέση στο 
συνεχές. Συγκεκριμένα, ο δείκτης q2 παίρνει τιμές ανάμεσα στo 0, που 
αντιστοιχεί σε καθαρό O. vulgare subsp. hirtum και 1 που αντιστοιχεί σε 
καθαρό O. onites. Οι γενετικές αναλύσεις που περιγράφονται σε αυτή την 
ενότητα  πραγματοποιήθηκαν από την Κουτρούμπα (2014). 

Εν συνεχεία, τα άτομα χωρίστηκαν σε πέντε γενοτυπικές κλάσεις, με βάση 
το συντελεστή q2 του κάθε ατόμου. Συγκεκριμένα, οι κλάσεις αυτές 
ονομάστηκαν HIR (q2 0-0.1), HIRBC (q2 0.1-0.4), INT (q2 0.4-0.6), ONIBC (q2 
0.6-0.9) και ONI (q2 0.9-1). Κάθε μία από αυτές τις γενοτυπικές κλάσεις 
αντιμετωπίστηκε ως ξεχωριστή οντότητα, και έτσι οι αναλύσεις που έγιναν 
για τα μορφολογικά taxa και περιγράφονται παρακάτω έλαβαν χώρα και 
για τις κλάσεις αυτές. Στο εξής λοιπόν, κάθε μεθοδολογία που αναφέρεται 
στο υβριδικό σύστημα Origanum θα αναφέρεται τόσο στα μορφολογικά 
taxa, όσο και στις γενοτυπικές κλάσεις, εκτός και αν επισημαίνεται το 
αντίθετο. 

2.3.3 Δειγματοληψίες Πεδίου για το υβριδικό σύστημα Phlomis 
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Οι δειγματοληψίες έγιναν από 279 τυχαίες θέσεις στο πεδίο, στις οποίες 
καταγράφηκαν, εκτός από τις συντεταγμένες κάθε θέσης, η παρουσία ή 
απουσία για κάθε ένα από τα 6 taxa του υπό μελέτη γένους. Για τον 
προσδιορισμό των taxa του υπό μελέτη γένους χρησιμοποιήθηκαν οι 
κλείδες και οι περιγραφές που δίδονται από την Καρούσου (1995). Ως 
μορφολογικά υβρίδια θεωρήθηκαν άτομα με μορφολογικά ενδιάμεσους 
χαρακτήρες (Gottlieb 1972, McDade 1990, Dibble και συν. 1998, Hawkins 
και συν. 1999), που περιγράφονται στην Καρούσου (1995) με βάση τους 
οποίους δεν μπορούσαν να καταταχθούν ξεκάθαρα σε κάποιο από τα 
γονικά είδη. 

Όπως και στην περίπτωση του υβριδικού συστήματος Origanum, 
προκειμένου να αποφευχθεί η χωρική αυροσυσχέτιση (spatial 
autocorrelation) των δεδομένων τηρήθηκε ελάχιστη απόσταση 500 m, όπως 
προτάθηκε από τους Guisan και συν. (2006). Για κάθε σημείο, εκτός από τις 
γεωγραφικές συντεταγμένες καταγράφηκε το υψόμετρο και η παρουσία ή 
απουσία κάθε ενός από τα τρία είδη Phlomis και τα υβρίδιά τους. Επειδή 
συχνά η παρουσία ενός taxon ήταν δύσκολο να διαπιστωθεί, λόγω ύπαρξης 
μόνο ενός ατόμου ή λόγω ανάπτυξης σε δυσπρόσιτη θέση εντός μίας 
δειγματοληπτικής μονάδας, δόθηκε ιδιαίτερη προσοχή ώστε να αποφευχθεί 
η καταγραφή εσφαλμένων απουσιών (false negative). Έτσι για κάθε σημείο 
δειγματοληψίας καλύφθηκε έκταση ακτίνας τουλάχιστον 200 m γύρω από 
το σημείο από το οποίο ελήφθησαν συντεταγμένες. 

2.3.4 Περιβαλλοντικά δεδομένα 

Τα περιβαλλοντικά δεδομένα που συλλέχθηκαν και χρησιμοποιήθηκαν για 
την κατασκευή των μοντέλων και τους ελέγχους ήταν τεσσάρων 
κατηγοριών: τοπογραφικά, κλιματικά, εδαφικά και δεδομένα 
εδαφοκάλυψης. 

Τα τοπογραφικά δεδομένα ελήφθησαν από το ψηφιακό υψομετρικό 
μοντέλο STRM 90M DEM (http://www.cgiar-csi.org) σε ανάλυση 90m  και 
κάθετο σφάλμα μικρότερο των 16m. Το μοντέλο βασίζεται σε δεδομένα που 
συλλέχθηκαν με το διαστημικό λεωφορείο Endeavor στην αποστολή SRTM 
(Shuttle Radar Topography Mission) της Εθνικής Υπηρεσίας Γεωχωρικών 
Πληροφοριών (National Geospatial-Intelligence Agency, NGA) και της 
Εθνικής Υπηρεσίας Αεροναυτικής και ∆ιαστήµατος (National Aeronautics 
and Space Administration, NASA) των Ηνωμένων Πολιτειών της Αμερικής.   
Για να αποφευχθούν προβλήματα κυκλικότητας, η μεταβλητή των 
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δεδομένων που αφορούσε στον προσανατολισμό (aspect) του εδάφους 
διαχωρίστηκε σε δύο συνιστώσες, τη βόρεια (northness) και την ανατολική 
(eastness). 

Τα κλιματικά δεδομένα που χρησιμοποιήθηκαν αποκτήθηκαν από την 
Εθνική Μετεωρολογική Υπηρεσία και τη Διαχείριση Υδάτων Περιφέρειας 
Κρήτης, ενώ τα εδαφικά δεδομένα αποκτήθηκαν από την Παγκόσμια 
Εναρμονισμένη Βάση Εδαφικών Δεδομένων (Harmonized World Soil Data 
Base, http://webarchive.iiasa.ac.at/Research/LUC/External-World-soil-
database) σε ανάλυση 30'', που παρέχεται από το Διεθνές Ινστιτούτο 
Ανάλυσης Εφαρμοσμένων Συστημάτων (International Institute for Applied 
Systems Analysis, IIASA), τον Οργανισμό Τροφίμων και Γεωργίας των 
Ηνωμένων Εθνών (Food and Agriculture Organization of the United 
Nations, FAO), τo ∆ιεθνές Κέντρο Αναφορών και Στοιχείων για το Έδαφος 
(International Soil Reference and Information Centre, ISRIC), το Δίκτυο 
Ευρωπαϊκών Γραφείων Εδαφών (European Soil Bureau Network, ESBN) το 
Ινστιτούτο Επιστήμης του Εδάφους της Κινέζικης Ακαδημίας Επιστημών 
(Institute of Soil Science, Chinese Academy of Sciences) και το JRC της 
Ευρωπαϊκής Επιτροπής.  Τέλος, τα δεδομένα εδαφοκάλυψης σε χωρική 
ευκρίνεια 250m (http://glcf.umd.edu) προέκυψαν από τον δορυφόρο 
Terra (αρχικό όνομα EOS AM-1) της NASA, μέσω του 
φασματοραδιομέτρου μεσαίας ευκρίνειας MODIS (MODerate resolution 
Imaging Spectroradiometer). Το συγκεκριμένο όργανο λαμβάνει δεδομένα 
από ένα πολύ μεγάλο εύρος μηκών κύματος, τα οποία οργανώνονται σε 
κανάλια (bands). Κάθε κανάλι περιέχει δεδομένα  που αφορούν ένα 
συγκεκριμένο εύρος μηκών κύματος, και ως εκ τούτου σχετίζεται με 
συγκεκριμένη πληροφορία. Τα επτά πρώτα κανάλια του MODIS, τα οποία 
καλύπτουν διάφορα εύρη μηκών κύματος που κυμαίνονται από 620 μέχρι 
2155 nm, σχετίζονται με εδαφικά χαρακτηριστικά. Μετά από επεξεργασία 
των δεδομένων που λαμβάνονται και από τα επτά αυτά κανάλια του 
συγκεκριμένου οργάνου, προκύπτουν τρία συμπληρωματικά μεταξύ τους 
θεματικά στρώματα που αφορούν την εδαφοκάλυψη (Vegetation 
Continuous Fields, VCF): trees (ποσοστιαία κάλυψη από δενδρώδη 
βλάστηση), herbs (ποσοστιαία κάλυψη από μη δενδρώδη βλάστηση), bare 
(ποσοστό που δεν καλύπτεται από βλάστηση και στην ουσία 
χαρακτηρίζεται ως γυμνά εδάφη). Καθώς οι τρεις αυτές μεταβλητές 
αθροίζουν σε κάθε κελί στο 100%, για λόγους βαθμών ελευθερίας των 
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μοντέλων σε κανένα μοντέλο της παρούσας μελέτης δεν χρησιμοποιήθηκαν 
και οι τρεις αυτές κατηγορίες ταυτόχρονα.  

2.4 Μοντέλα Περιβαλλοντικού Θώκου 

2.4.1Αλγόριθμος Μέγιστης Εντροπίας 

Η χωρική ανάλυση του θώκου των γονικών taxa και των υβριδίων έλαβε 
χώρα με τη χρήση Μοντέλων Μέγιστης Εντροπίας (Maximum Entropy 
Models, Philips και συν. 2006). Η γενική αρχή της μέγιστης εντροπίας, 
όταν προσπαθούμε να προσεγγίσουμε μια άγνωστη κατανομή, εκφράζει 
πως η καλύτερη προσέγγιση είναι να εξασφαλίσουμε ότι η προσέγγισή μας 
πληροί όλους τους γνωστούς περιορισμούς της άγνωστης κατανομής και, 
με βάση αυτούς, η κατανομή θα πρέπει να έχει τη μέγιστη εντροπία (Jaynes 
1957). Στην περίπτωσή μας, η άγνωστη κατανομή π είναι η πιθανότητα 
παρουσίας είδους επί ενός πεπερασμένου συνόλου, Χ, το οποίο στην ουσία 
αποτελείται από όλα τα κελιά της περιοχής μελέτης. Η κατανομή π 
αναθέτει μια μη αρνητική πιθανότητα π(x) σε κάθε κελί x, και αυτές οι 
πιθανότητες αθροίζουν στο 1. Η προσέγγισή μας για το π είναι και αυτή 
μια κατανομή πιθανοτήτων, την οποία ονομάζουμε 𝜋� . Η εντροπία της 
συγκεκριμένης κατανομής είναι: 

𝛨(𝜋�) = −�𝜋�(𝑥)𝑙𝑛
𝑥∈𝑋

𝜋�(𝑥) 

Η μέθοδος στην οποία βασίζεται η μεγιστοποίηση της εντροπίας για τη 
συγκεκριμένη κατανομή ανήκει στις τεχνικές εκμάθησης μηχανών 
(Machine Learning Techniques). Ουσιαστικά, ξεκινάει θέτοντας μια 
ομοιόμορφη κατανομή πιθανοτήτων σε όλα τα κελιά, και εν συνεχεία μέσω 
επαναλαμβανόμενων βημάτων προσπαθεί να αποδώσει διαφορετικά βάρη 
σε κάθε κελί με σκοπό τη μεγιστοποίηση της εντροπίας. 

Κατά την εισαγωγή τους (Philips και συν. 2006) τα μοντέλα διανομής ειδών 
μέσω του αλγορίθμου μέγιστης εντροπίας δείχθηκε ότι είχαν υψηλότερη 
διακριτική ικανότητα από άλλες αντίστοιχες τεχνικές που βασίζονται μόνο 
σε σημεία παρουσίας (π.χ. GARP), με αποτέλεσμα να αρχίσουν να 
χρησιμοποιούνται κατά κόρον σε οικολογικές μελέτες. Πλέον, η μέθοδος 
αυτή είναι ίσως η πιο δημοφιλής μέθοδος πρόβλεψης της διανομής ειδών, 
όταν είναι διαθέσιμα μόνο δεδομένα παρουσίας. 
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Η συγκεκριμένη μέθοδος επιλέχθηκε για τις ανάγκες της παρούσας 
εργασίας λόγω συγκεκριμένων πλεονεκτημάτων που σχετίζονται με τους 
στόχους της παρούσας μελέτης. Πρώτον, μπορεί να λειτουργήσει καλύτερα 
από άλλες μεθόδους και να δώσει ακριβή αποτελέσματα ακόμα και όταν ο 
αριθμός των σημείων δειγματοληψίας είναι εξαιρετικά χαμηλός (Wisz και 
συν. 2008). Δεύτερον, χρησιμοποιεί μόνο δεδομένα παρουσίας και όχι 
απουσίας, με συνέπεια τα αποτελέσματα να είναι πιο άμεσα συνδεδεμένα 
με την δυνητική διανομή (potential distribution) των taxa και όχι την 
πραγματική διανομή τους (realized distribution) (Philips και συν. 2006). 
Τέλος, επιτρέπει τον ορισμό ενός περιβαλλοντικού "φόντου" 
(environmental background) αντί για τη χρήση απουσιών, το οποίο 
επιτρέπει τον ακριβέστερο προσδιορισμό του περιβάλλοντος που είναι 
διαθέσιμο στο είδος 

2.4.2 Προβλεπτικές μεταβλητές 

Από τα  διαθέσιμα περιβαλλοντικά δεδομένα χρησιμοποιήθηκαν 43 
μεταβλητές (Πίνακας 2.1). Αν και ο αλγόριθμος του MaxEnt γενικά 
επηρεάζεται λιγότερο από τις αλληλεπιδράσεις των μεταβλητών σε σχέση 
με άλλες αντίστοιχες μεθόδους (Elith και συν. 2011), έχει γενικά προταθεί 
ως ορθή τακτική ο περιορισμός του συνόλου των μεταβλητών, με τον 
αποκλεισμό μεταβλητών που έχουν πολύ υψηλή συγγραμμικότητα ή 
χαμηλή βιολογική σημασία για το υπό μελέτη taxon, καθώς ο υψηλός 
αριθμός μεταβλητών αυξάνει το ρίσκο πολυσυγγραμικότητας (multi-
collinearity), δυσχεραίνοντας την ερμηνεία (Parolo και συν.. 2008). Για το 
σκοπό αυτό, ο αριθμός των μεταβλητών μειώθηκε βάσει δύο κριτηρίων. Το 
πρώτο κριτήριο αφορούσε το συσχετισμό κάθε ζεύγους μεταβλητών από το 
αρχικό σύνολο, ο οποίος υπολογίστηκε με τη χρήση του δείκτη συσχέτισης 
του Pearson (Pearson product-moment correlation coefficient). Το δεύτερο 
κριτήριο αφορούσε τη σχετική επιρροή της κάθε μεταβλητής επί ενός 
προκαταρκτικού μοντέλου (ανά taxon) που περιελάμβανε και τις 43 
μεταβλητές.  

Οι μεταβλητές που βρέθηκαν να έχουν υψηλή συσχέτιση με μεγάλο αριθμό 
άλλων μεταβλητών ή/και χαμηλή συμμετοχή στα προκαταρκτικά μοντέλα 
αφαιρέθηκαν, με αποτέλεσμα να προκύψει για το κάθε γένος ένα μειωμένο 
σετ 13 μεταβλητών (Πίνακας 2.1). Ο μέγιστος συσχετισμός ζεύγους 
μεταβλητών στο κάθε ένα από τα δύο αυτά σετ, όπως προκύπτει από το 
δείκτη του Pearson, δεν ξεπερνούσε σε απόλυτη τιμή το 0.70. 



Υλικά και Μέθοδοι 

49 
 

Καθώς οι μεταβλητές ανακτήθηκαν από διαφορετικές βάσεις δεδομένων 
και η χωρική τους ευκρίνεια δεν ήταν κοινή, έλαβε χώρα γεωαναφορά και 
χωρική επεξεργασία των αρχικών στρωμάτων ώστε να αναχθούν όλα στην 
κοινή ανάλυση 600 × 600 m. Τα αποτελέσματα των μοντέλων, καθώς και οι 
χάρτες που τα απεικονίζουν, αντιστοιχούν επίσης σε αυτή την ανάλυση. 

Πίνακας 2.1 Προβλεπτικές μεταβλητές. Οι μεταβλητές που χρησιμοποιήθηκαν στα 
τελικά μοντέλα που αφορούν τα taxa του κάθε υβριδικού συστήματος σημειώνονται 
με το σύμβολο × στις αντίστοιχες στήλες. 

Μεταβλητή Περιγραφή Phlomis Origanum 

alt υψόμετρο × × 

east ανατολική συνιστώσα της κλίσης του 
υποστρώματος × × 

north βόρεια συνιστώσα της κλίσης του 
υποστρώματος × × 

slope κλίση του υποστρώματος × × 

rmean μέση ετήσια βροχόπτωση × × 

rmax μέση βροχόπτωση του υγρότερου μήνα   

rmin μέση βροχόπτωση του ξηρότερου μήνα × × 

tmean μέση ετήσια θερμοκρασία   

tmax μέση θερμοκρασία του θερμότερου μήνα  × 

tmin μέση θερμοκρασία του ψυχρότερου μήνα ×  

meta παρουσία μεταμορφικών πετρωμάτων 
στο γεωλογικό υπόστρωμα ×  

bare εδαφοκάλυψη - απουσία βλάστησης  × 

herbs εδαφοκάλυψη - χαμηλή βλάστηση ×  

trees εδαφοκάλυψη - δενδρώδης βλάστηση × × 

s.OR έδαφος - παρεμπόδιση ριζών (obstacle to 
roots)   

s.IL έδαφος - αδιαπέρατο στρώμα 
(impermeable layer)  × 

s.AWC έδαφος - χωρητικότητα κατακράτησης 
νερού   

s.TSAND έδαφος - ποσοστό άμμου   
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s.TSILT έδαφος - ποσοστό πηλού   

s.TCLAY έδαφος - ποσοστό αργίλου   

s.TGRAV έδαφος - ποσοστό χονδρόκοκκων 
σωματιδίων   

s.TOC έδαφος - ποσοστό οργανικού άνθρακα   

s.TpH έδαφος - pH   

s.TCECcl έδαφος - χωρητικότητα ιοντοανταλλαγής 
του πηλού (cation exchange capacity)   

s.TCECs έδαφος - χωρητικότητα ιοντοανταλλαγής   

s.TTEB 
έδαφος - συνολικές βάσεις 
ιοντοανταλλαγής (cation exchange bases, 
K, Ca, Mg, Na) 

  

s.TCC έδαφος - περιεκτικότητα σε ανθρακικό 
ασβέστιο (CaCO3) 

  

s.TGYPS έδαφος - περιεκτικότητα σε θειικό 
ασβέστιο (CaSO4) 

  

s.TSOD έδαφος - περιεκτικότητα σε ιόντα Na+   

s.TSAL έδαφος - αλατότητα   

s.SSAND υπέδαφος - ποσοστό άμμου ×  

s.SSILT υπέδαφος - ποσοστό πηλού   

s.SCLAY υπέδαφος - ποσοστό αργίλου   

s.SGRAV υπέδαφος - ποσοστό χονδρόκοκκων 
σωματιδίων   

s. SMETA υπέδαφος - παρουσία μεταμορφωμένων ×  

s.SOC υπέδαφος - ποσοστό οργανικού άνθρακα  × 

s.SpH υπέδαφος - pH   

s.SCECcl 
υπέδαφος - χωρητικότητα 
ιοντοανταλλαγής του πηλού (cation 
exchange capacity) 

  

s.SCECs υπέδαφος - χωρητικότητα 
ιοντοανταλλαγής   

s.STEB 
υπέδαφος - συνολικές βάσεις 
ιοντοανταλλαγής (cation exchange bases, 
K, Ca, Mg, Na) 

  

s.SCC υπέδαφος - περιεκτικότητα σε ανθρακικό 
ασβέστιο (CaCO3) 

× × 

s.SGYPS υπέδαφος - περιεκτικότητα σε θειικό 
ασβέστιο (CaSO4) 

 × 
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s.SSOD υπέδαφος - περιεκτικότητα σε ιόντα Na+   

s.SSAL υπέδαφος - αλατότητα ×  

 

Τέλος, χρησιμοποιήθηκε και μια παράγωγη μεταβλητή, η προβλεπόμενη 
αλληλεπικάλυψη των γονικών taxa κάθε υβριδίου, που προέκυψε από τα 
πρωτογενή μοντέλα των γονικών taxa και χρησιμοποιήθηκε σε 
δευτερογενή μοντέλα για τα υβρίδια. Η μεταβλητή αυτή υπολογίστηκε για 
κάθε υβρίδιο μέσω πολλαπλασιασμού των πιθανοτήτων παρουσίας των 
δύο γονικών του taxa. Ο ρόλος των δευτερογενών μοντέλων των υβριδίων 
ήταν να εξεταστεί η σημαντικότητα της αλληλεπικάλυψης των γονικών 
taxa σε σχέση με τις εξεταζόμενες περιβαλλοντικές μεταβλητές, κάτι που 
καθίσταται δυνατό λόγω της ικανότητας του MaxEnt να εκτιμά τη σχετική 
συνεισφορά κάθε προβλεπτικής μεταβλητής στο μοντέλο. 

2.4.3 Επιλογή περιβαλλοντικού υποβάθρου 

Καθώς ο αλγόριθμος μέγιστης εντροπίας δεν χρησιμοποιεί δεδομένα 
πραγματικών απουσιών, απαιτείται ο ορισμός μιας περιοχής η οποία 
αποτελεί το περιβαλλοντικό υπόβαθρο (environmental background) του 
κάθε taxon. Η περιοχή αυτή χρησιμοποιείται για να ενημερώσει το μοντέλο 
για το σύνολο των περιβαλλοντικών συνθηκών που είναι διαθέσιμες στο 
taxon, ανεξάρτητα από το αν αυτές είναι κατάλληλες ή όχι (Elith και συν. 
2011). Με τον όρο διαθέσιμες εννοείται πως ο οργανισμός έχει τη φυσική 
δυνατότητα να βρεθεί στα αντίστοιχα γεωγραφικά σημεία, το οποίο 
βιβλιογραφικά έχει συσχετιστεί κυρίως με την ικανότητα διασποράς (Barve 
και συν. 2011). Έχει δειχθεί ότι η επιλογή του περιβαλλοντικού υποβάθρου 
μπορεί να έχει σημαντικές συνέπειες στην εκπαίδευση (trainning), 
αξιολόγηση και συγκρισιμότητα των μοντέλων (Soberón  & Peterson 2005, 
Barve και συν. 2011) και για το λόγο αυτό πρέπει να γίνεται πολύ 
προσεκτικά. 

Στην παρούσα εργασία, η επιλογή του περιβαλλοντικού υποβάθρου έχει 
ακόμα πιο κεντρικό ρόλο, καθώς η χρήση των μοντέλων έχει ως σκοπό των 
ορισμό του αβιοτικού μέρους των περιβαλλοντικών αναγκών (και 
περιορισμών) του κάθε taxon, πριν τη δράση του βιοτικού περιβάλλοντος 
και των περιορισμών διασποράς. Για το σκοπό αυτό, κατασκευάστηκαν 
στρώματα που αφορούσαν τη διασπορά του κάθε taxon, ενώ για τα 
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υβρίδια κατασκευάστηκαν και στρώματα που αφορούσαν το βιοτικό 
περιορισμό, όπως θα περιγραφεί παρακάτω. 

Για τη δημιουργία του στρώματος που αφορά τον περιορισμό διασποράς, 
χρησιμοποιήθηκε ένα φίλτρο βασισμένο στην κανονική κατανομή, το 
οποίο υπολογίζεται για κάθε κελί από τη σχέση 

𝑆𝑖 = �𝐺(𝑖, 𝑗)
𝑗∈𝑃

= �
1

√2𝜋𝜎2
𝑒−

�𝐷(𝑖,𝑗)�2

2𝜎2

𝑗∈𝑃

 

όπου Si είναι η τιμή του φίλτρου στο κελί i, P είναι το σύνολο των σημείων 
που χρησιμοποιούνται για τη δημιουργία του φίλτρου (εν προκειμένω, το 
σύνολο των σημείων παρουσίας του taxon), D(i,j)είναι η Ευκλείδεια 
απόσταση του κέντρου του κελιού i και του σημείου j, και σ2 είναι η 
παράμετρος διασποράς του φίλτρου. Η επιλογή του συγκεκριμένου 
φίλτρου για την ποσοτικοποίηση των περιορισμών διασποράς βασίστηκε 
σε δύο κριτήρια. Πρώτον, το συγκεκριμένο φίλτρο συνυπολογίζει 
αθροιστικά για κάθε κελί όλα τα σημεία παρουσίας, σταθμίζοντάς τα με 
την απόστασή τους από το κάθε κελί. Αυτό σημαίνει ότι η δυνητική 
επιρροή μιας θέσης παρουσίας στην πιθανότητα διασποράς δεν 
μηδενίζεται ποτέ, ενώ η ύπαρξη πολλαπλών γειτνιαζόντων σημείων 
παρουσίας φέρει μεγαλύτερη βαρύτητα από την ύπαρξη ενός μοναδικού 
σημείου, ιδιότητες που είναι θεμιτές στην κλίμακα της παρούσας μελέτης. 
Δεύτερον, μελέτη σχετικά με την επιρροή διαφορετικών φίλτρων επί της 
ακρίβειας των μοντέλων διανομής ανέδειξε το συγκεκριμένο φίλτρο ως 
εκείνο που γενικά δίνει την υψηλότερη ακρίβεια (Allouche και συν. 2008). 
Η επιλογή της παραμέτρου διασποράς για το κάθε taxon επιλέχθηκε με 
βάση τη μεγιστοποίηση της ευαισθησίας (sensitivity) του προκύπτοντος 
στρώματος κατά τη διάρκεια πρώιμων αναλύσεων. 

Καθώς η παρούσα μελέτη δεν επικεντρώνεται σε βιοτικές αλληλεπιδράσεις 
μεταξύ των υπό μελέτη taxa και στη διεθνή βιβλιογραφία δεν βρέθηκαν 
αναφορές σχετικά με το βιοτικό αποκλεισμό τους από την παρουσία ή 
απουσία άλλων οργανισμών, ο ορισμός του γεωγραφικού στρώματος που 
αφορά το βιοτικό περιορισμό απαιτεί να γίνει μια παραδοχή. 
Συγκεκριμένα, ως κυρίαρχης επιρροής επί της παρουσίας των υβριδίων 
επελέγη η παρουσία των γονικών taxa. Με τη συγκεκριμένη παραδοχή, ο 
βιοτικός περιορισμός κάθε υβριδίου σχετίζεται με την απουσία ενός ή και 
των δύο γονικών taxa. Έτσι, η δημιουργία του συγκεκριμένου φίλτρου 
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2.4.4 Αξιολόγηση των μοντέλων 

Το MaxEnt υπολογίζει αυτόματα το εμβαδό κάτω από την καμπύλη 
λειτουργικού χαρακτηριστικού δέκτη (AUC, Area Under the receiver 
operating Curve), που αποτελεί ένα μέτρο αξιολόγησης της ικανότητας 
ενός μοντέλου να διαφοροποιεί ανάμεσα στα σημεία παρουσίας και εκείνα 
του υποβάθρου (background points). Κύριο πλεονέκτημα του AUC είναι 
ότι δεν εξαρτάται από τον ορισμό ενός κατωφλιού για τη μετατροπή των 
προβλέψεων από πιθανότητες σε παρουσία-απουσία (Guisan & Thuiller 
2005) και συνεπώς δεν επηρεάζεται από την επικράτηση (prevalence)  του 
κάθε taxon. Το πλεονέκτημα αυτό κρίνεται ως σημαντικό για την παρούσα 
ανάλυση, καθώς περιλαμβάνει taxa πολύ ανομοιόμορφα ως προς τη 
σπανιότητα. 

Η εσωτερική αξιολόγηση των μοντέλων έγινε με τη χρήση της μεθόδου 
bootstrap του προγράμματος MaxEnt. Πρόκειται για μια πρακτική 
υπολογισμού των ιδιοτήτων ενός εκτιμητή με τη μέτρηση εκείνων των 
ιδιοτήτων που δειγματοληπτούνται από μια κατά προσέγγιση κατανομή 
που τις περισσότερες φορές είναι η εμπειρική κατανομή των 
παρατηρηθέντων δεδομένων. Η μέθοδος μπορεί να εφαρμοστεί 
κατασκευάζοντας έναν αριθμό δειγμάτων εκ νέου από το παρατηρηθέν 
σύνολο (και ίσου μεγέθους με το παρατηρηθέν σύνολο δεδομένων), κάθε 
ένα από τα οποία λαμβάνεται από τυχαία δειγματοληψία με 
επανατοποθέτηση από το αρχικό σύνολο δεδομένων. Στην συγκεκριμένη 
περίπτωση  καταγράφηκαν αντίστοιχα η μέση τιμή και η τυπική απόκλιση 
από 100 επαναλήψεις. 

Στην περίπτωση των μορφολογικών taxa του υβριδικού συστήματος 
Origanum, έλαβε χώρα και εξωτερική αξιολόγηση του κάθε μοντέλου με τη 
χρήση του σετ δεδομένων που συλλέχθηκε για το σκοπό αυτό. Αυτή η 
αξιολόγηση δεν έλαβε χώρα για τα μοντέλα που αφορούσαν τις 
γενοτυπικές κλάσεις, καθώς τέτοια δεδομένα δεν μπορούσαν να είναι 
διαθέσιμα a priori. 

2.5 Συγκριτική Ανάλυση Θώκου 

Προκειμένου να εξεταστούν οι σχέσεις των υβριδίων με τα γονικά είδη, 
χρησιμοποιήθηκαν συγκεκριμένοι στατιστικοί έλεγχοι που αφορούν τη 
θέση και το εύρος του περιβαλλοντικού θώκου. Οι έλεγχοι αυτοί έλαβαν 
χώρα τόσο στο γεωγραφικό χώρο (Geographical space, G-space), με τη 
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χρήση των αποτελεσμάτων των ENM, όσο και στο περιβαλλοντικό χώρο 
(Environmental space, E-space), με τη χρήση συμπληρωματικών τεχνικών. 

2.5.1 Γεωγραφικός χώρος 

Ο έλεγχος της ομοιότητας θώκου ανάμεσα στα υπό μελέτη taxa στο 
Γεωγραφικό Χώρο έγινε με χρήση του ελέγχου ομοιότητας θώκου (niche 
similarity) των Warren και συν. (2008). Ο έλεγχος αυτός χρησιμοποιεί τη 
μηδενική υπόθεση ότι οι διαφορές ανάμεσα στα δύο είδη οφείλονται στα 
διαφορετικά περιβαλλοντικά υπόβαθρα (environmental backgrounds) των 
δύο ειδών. Η διαδικασία του ελέγχου περιλαμβάνει τον υπολογισμό της 
αλληλεπικάλυψης  θώκων ανάμεσα στο ένα εκ των δύο ειδών και τυχαίων 
σημείων επιλεγμένων από το περιβαλλοντικό υπόβαθρο του δεύτερου 
είδους. Αυτή η διαδικασία επαναλαμβάνεται 100 φορές και στη συνέχεια 
πραγματοποιείται η ίδια διαδικασία και για το δεύτερο είδος. Αυτός ο 
έλεγχος απαιτεί τον ορισμό ενός περιβαλλοντικού υποβάθρου για το κάθε 
taxon. Τα περιβαλλοντικά υπόβαθρα που χρησιμοποιήθηκαν για αυτόν, 
καθώς και για όλους τους άλλους ελέγχους που απαιτούν τον ορισμό 
υποβάθρου (βλ. παρακάτω), ήταν για κάθε taxon το σύνολο των κελιών 
που δεν ανήκαν στο στρώμα μετακινησιακού (γονικά και υβριδικά taxa) ή 
βιοτικού (υβριδικά taxa) περιορισμού. 

Τα δύο μέτρα αλληλεπικάλυψης θώκου που χρησιμοποιήθηκαν στους δύο 
αυτούς ελέγχους είναι το μέτρο D (Schoener, 1968) και η τροποποιημένη 
απόσταση Hellinger, I (Warren και συν. 2008). Τα δύο αυτά μέτρα, που 
χρησιμοποιούν τις πιθανότητες παρουσίας του κάθε είδους ανά κελί όπως 
προκύπτουν από τα μοντέλα, είναι τα δύο πιο συχνά χρησιμοποιούμενα 
μέτρα για αντίστοιχους ελέγχους. 

Για τον έλεγχο που αφορά το εύρος του θώκου υιοθετήθηκε η μέθοδος των 
Mandle και συν. (2010), που χρησιμοποιεί το μετρικό δείκτη αντίστροφης 
συγκέντρωσης (Inverse Concentration Metric) του Levins (1968). Η μέθοδος 
εκτιμάει την μηδενική κατανομή (null distribution) του δείκτη 
λαμβάνοντας τυχαία δείγματα από το περιβαλλοντικό υπόβαθρο κάθε 
taxon και στη συνέχεια υπολογίζει τη διαφορά ανάμεσα στο 
παρατηρούμενο εύρος και την κατανομή αυτή. Για να υπολογιστεί η 
στατιστική σημαντικότητα ανάμεσα στις διαφορές κάθε taxon, 
χρησιμοποιήθηκαν έλεγχοι Wilcoxon.  

2.5.2 Περιβαλλοντικός Χώρος 
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Η ομοιότητα θώκου στον περιβαλλοντικό χώρο ελέγχθηκε 
χρησιμοποιώντας τη μέθοδο των Broennimann και συν. (2012), η οποία 
αποτελεί επέκταση του ελέγχου των Warren και συν. (2008) στον 
περιβαλλοντικό χώρο, όπως αυτός ορίζεται από μια ανάλυση κύριων 
συνιστωσών (Principal Component Analysis, PCA) των περιβαλλοντικών 
μεταβλητών που χρησιμοποιήθηκαν για τη δημιουργία των μοντέλων. Η 
αλληλεπικάλυψη των θώκων μετρήθηκε, όπως και στο Γεωγραφικό Χώρο, 
με τη χρήση των δεικτών D και I. 

Η σύγκριση του εύρους του θώκου στον περιβαλλοντικό χώρο επίσης 
βασίστηκε στα αποτελέσματα της PCA. Ο δείκτης  που χρησιμοποιήθηκε 
ήταν το τετράγωνο της μέσης απόστασης (Mean Square Distance, Carnes & 
Slade 1982), που αναφέρεται στη μέση απόσταση των σημείων παρουσίας 
ενός taxon από το κεντροειδές (centroid) τους στο επίπεδο (plane) της PCA. 
Η τιμή του μέτρου αυξάνει καθώς αυξάνεται το εύρος του θώκου.  Όπως 
και στην περίπτωση του εύρους θώκου στο Γεωγραφικό Χώρο, η μηδενική 
κατανομή του δείκτη εκτιμήθηκε με τρόπο παρόμοιο με τη μέθοδο των 
Mandle και συν. (2010), παίρνοντας τυχαία σημεία από το υπόβαθρο του 
taxon. 

2.6 Ανάλυση Απουσιών στο πλαίσιο BAM 

Τόσο τα μοντέλα θώκου όσο και η συγκριτική ανάλυση θώκου 
χρησιμοποιούν τα δεδομένα που αφορούν την παρουσία των υπό μελέτη 
taxa. Ωστόσο, οι περιοχές από τις οποίες απουσιάζει ένα taxon ενδέχεται να 
περιέχουν εξίσου σημαντικές πληροφορίες σχετικά με τους παράγοντες που 
επηρεάζουν τη διανομή του (Lobo και συν. 2010).  

Πριν αναλυθούν τα δεδομένα απουσιών υπό το πλαίσιο BAM, καθίσταται 
απαραίτητος ο ορισμός των γεωγραφικών στρωμάτων που θα 
εκπροσωπούν τους βιοτικούς, αβιοτικούς και μετακινησιακούς 
περιορισμούς του κάθε taxon. Το στρώμα που αφορά τον αβιοτικό 
περιορισμό ουσιαστικά προκύπτει από τα μοντέλα θώκου, καθώς τα 
μοντέλα αυτά έχουν δομηθεί ακριβώς με τρόπο που οι προβλέψεις τους να 
αντιπροσωπεύουν την επιρροή του αβιοτικού περιβάλλοντος δεδομένης 
της περιβαλλοντικής διαθεσιμότητας. Για το βιοτικό περιορισμό και τον 
περιορισμό μετακίνησης χρησιμοποιήθηκαν τα στρώματα που 
δημιουργήθηκαν κατά την επιλογή περιβαλλοντικού υποβάθρου (βλ. 
ενότητα 2.4.3). 
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Καθώς τα τρία στρώματα περιορισμών που δημιουργήθηκαν για κάθε 
υβριδικό taxon μπορούν να πάρουν οποιαδήποτε τιμή από 0 έως 1, η 
περαιτέρω ανάλυση των αποτελεσμάτων στο πλαίσιο BAM προϋποθέτει τη 
μετατροπή τους σε δυαδικά, με τη χρήση ενός κατωφλιού (threshold). 
Επειδή πρόκειται για στρώματα περιορισμού, είναι σημαντικό να μην 
περιλαμβάνεται κανένα σημείο παρουσίας σε κάποιο από τα στρώματα. 
Για το σκοπό αυτό, χρησιμοποιήθηκαν κατώφλια ελάχιστης  ύπαρξης 
εκπαίδευσης (Least Training Presence, LTP), δηλαδή οι ζώνες που δεν 
ασκούν περιορισμό (για την κάθε μία κατηγορία περιορισμού) 
οριοθετήθηκαν με βάση τη χαμηλότερη τιμή που ανήκει σε σημείο 
παρουσίας. 

Πίνακας 2.2 Πακέτα (packages) του προγράμματος R που χρησιμοποιήθηκαν για 
τις ανάγκες των αναλύσεων της παρούσας εργασίας. 

Όνομα πακέτου Χρήση 
ade4 Εφαρμογή Κανονικής Ανάλυση Αντιστοιχιών (Principal 

Component Analysis, PCA) για τη δημιουργία του 
Περιβαλλοντικού Χώρου 

dismo Χρήση μοντέλων MaxEnt μέσα από το περιβάλλον του R, 
καθώς και ανάλυση και απεικόνιση των αποτελεσμάτων 

SDMTools Χρήση βοηθητικών συναρτήσεων που αφορούν τα 
γεωγραφικά δεδομένα και τα μοντέλα διανομής ειδών 

sp Γεωαναφορά, απεικόνιση και ανάλυση όλων των χωρικά 
δομημένων δεδομένων (σημειά παρουσίας/απουσίας, 
περιβαλλοντικά δεδομένα, στρώματα περιορισμού κτλ) 

 

2.7 Λογισμικό 

Για τη δημιουργία των μοντέλων περιβαλλοντικών θώκων 
χρησιμοποιήθηκε το λογισμικό MaxEnt 3.3.3k (Philips και συν. 2006). Για 
τους ελέγχους ομοιότητας θώκων στο Γεωγραφικό Χώρο χρησιμοποιήθηκε 
το λογισμικό ENMTools (Warrenκαι συν. 2010). Για όλες τις υπόλοιπες 
αναλύσεις, καθώς και για τη γεωαναφορά, τη χωρική επεξεργασία των 
περιβαλλοντικών στρωμάτων και τη δημιουργία των χαρτών 
χρησιμοποιήθηκε το στατιστικό πρόγραμμα R 2.15.0 (R CoreTeam 2013). 
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Στον πίνακα 2.2 περιλαμβάνεται η λίστα όλων των πακέτων που 
χρησιμοποιήθηκαν μαζί με το R για την πραγματοποίηση των επί μέρους 
διεργασιών. 
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3. Αποτελέσματα 
3.1 Δυνητικά χωρικά πρότυπα των υπό μελέτη υβριδικών συστημάτων 

Η αξιολόγηση των μοντέλων θώκου και για τα δύο υβριδικά συστήματα 
έδωσε υψηλές τιμές του δείκτη AUC (Πίνακας 3.1), με τη χαμηλότερη τιμή 
να παρουσιάζεται στην εξωτερική αξιολόγηση του O. onites (0.754) και τις 
υπόλοιπες να βρίσκονται πάνω από το 0.8. Σε όλες τις περιπτώσεις ο 
δυνητικός θώκος όπως προβλέπεται από τα μοντέλα περιλαμβάνει τις 
παρατηρούμενες διανομές των μελετηθέντων taxa, ενώ σε μερικές 
περιπτώσεις περιλαμβάνει και περιοχές εκτός αυτών. 

Πίνακας 3.1 Αποτελέσματα αξιολόγησης των μοντέλων. Για τη στήλη της 
διασταυρωμένης επικύρωσης, οι αριθμοί εκφράζουν τη μέση τιμή AUC των 
δειγμάτων ± μία τυπική απόκλιση, ενώ για τη στήλη της εξωτερικής αξιολόγησης, οι 
αριθμοί αντιστοιχούν στις προκύπτουσες τιμές AUC. 

Taxon Διασταυρωμένη επικύρωση Εξωτερική αξιολόγηση 
P. cretica 0.902 ± 0.015  
P. fruticosa 0.932 ± 0.011  
P. lanata 0.915 ± 0.014  
P. × commixta 0.842 ± 0.056  
P. × cytherea 0.843 ± 0.046  
P. × sieberi 0.887 ± 0.03  
   
O. vulgare ssp. hirtum 0.92 ± 0.011 0.864 
O. × intercedens 0.944 ± 0.023 0.926 
O. onites 0.871 ± 0.033 0.754 
 

Η απεικόνιση των προβλέψεων των μοντέλων σχετικά με την πιθανότητα 
εύρεσης των taxa των δύο υβριδικών συστημάτων (Διάγραμμα 3.1 και 3.2) 
επιτρέπει τον οπτικό προσδιορισμό συγκεκριμένων προτύπων. Για το 
υβριδικό σύστημα Phlomis, παρατηρείται εξάπλωση της πιθανότητας 
παρουσίας του κάθε taxon και σε περιοχές εκτός των ορίων καταγραφής. 
Αυτό είναι ιδιαίτερα έντονο στην περίπτωση των υβριδίων για τα οποία 
παρατηρείται υψηλή πιθανότητα παρουσίας σε μεγάλο κομμάτι της 
περιοχής μελέτης. Αυτή η επέκταση των υψηλών πιθανοτήτων παρουσίας 
πέρα από τα όρια καταγραφής των υβριδίων αποτελεί μια ένδειξη ότι 
πράγματι το αβιοτικό περιβάλλον (όπως αυτό ορίζεται από τα μοντέλα) 
δεν αποτελεί το μοναδικό παράγοντα που περιορίζει την εξάπλωση των 
υβριδικών taxa. Επιπλέον, η άμβλυνση της κατανομής πιθανότητας 
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παρουσίας του κάθε υβριδικού taxon σε σχέση με τη σχετικά συσσωματική 
κατανομή των σημείων παρουσίας στο επίπεδο του νησιού υποδεικνύει την 
πιθανότητα επιρροής των χωρικών τους προτύπων από περιορισμούς 
διασποράς ή/και βιοτικών αλληλεπιδράσεων. 

Όσον αφορά στο υβριδικό σύστημα Origanum, επίσης παρατηρείται μια 
εξάπλωση της πιθανότητας παρουσίας του κάθε taxon και σε περιοχές εκτός 
των ορίων καταγραφής. Αυτό όμως που έχει ενδιαφέρον και δεν 
παρατηρείται τόσο έντονα στα γονικά taxa του υβριδικού συστήματος 
Phlomis είναι ότι το κάθε γονικό taxon του υβριδικού συστήματος 
Origanum, παρ όλο που έχει σαφώς διαφοροποιημένη καταγραφείσα 
κατανομή από το άλλο (Ανατολική Κρήτη για το O. onites και Δυτική για 
το O. vulgare subsp. hirtum)  εμφανίζει περιοχές υψηλής πιθανότητας 
εύρεσης του εντός των ορίων του άλλου. Επιπλέον, η δυνητική διανομή του 
υβριδίου O. x intercedens εκτείνεται εντός των παρατηρούμενων διανομών 
και των δύο γονικών taxa. Έτσι, για το υβριδικό σύστημα Origanum 
προκύπτει ότι δεν εμφανίζει ιδιαίτερη διαφοροποίηση στα χωρικά 
πρότυπα δυνητικής διανομής των τριών υπό μελέτη οντοτήτων. 

Με εξαίρεση το P. × cytherea, οι δυνητικοί θώκοι των υβριδίων του 
συστήματος Phlomis απαντώνται σε ελάχιστες περιοχές που τα αντίστοιχα 
γονικά είδη απουσιάζουν, ενώ απουσιάζουν από αρκετές από τις περιοχές 
που απαντάται τουλάχιστον ένα εκ των γονικών τους ειδών (Διάγραμμα 
3.1). Συγκεκριμένα, ενώ περίπου το 24% του δυνητικού θώκου του P. × 
cytherea προβλέπεται σε θέσεις που δεν αντιστοιχούν στους δυνητικούς 
θώκους των γονικών του ειδών P. cretica και P. lanata, στα υπόλοιπα 
υβρίδια το ποσοστό αυτό δεν ξεπερνά το 7%. Ισοδύναμα, ο λόγος των νέων 
θέσεων του κάθε υβριδίου προς την περιοχή παρουσίας τουλάχιστον ενός 
γονικού του είδους δεν ξεπερνάει το 0.038, ενώ στην περίπτωση του P. × 
cytherea βρίσκεται λίγο πάνω από το 0.233. 

Κατά παρόμοιο τρόπο τα χωρικά πρότυπα δυνητικής διανομής των 
διαφορετικών γενοτυπικών κλάσεων που προέκυψαν από την μελέτη του 
υβριδικού συστήματος Origanum που αναλύθηκαν παρουσιάζονται στο 
Διάγραμμα 3.3. Η γενική ομοιότητα των χωρικών προτύπων των 
διαφορετικών κλάσεων είναι εμφανής, ενώ μπορεί να παρατηρηθεί μία 
σταδιακά διαβαθμισμένη μεταβολή, καθώς περνάμε από την κλάση που 
βρίσκεται γενετικά πλησιέστερα στο O. vulgare subsp. hirtum προς την 
κλάση που προσεγγίζει το O. onites. Αυτή η μεταβολή προσομοιάζει ένα 
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συνεχές, το οποίο καλύπτει το εύρος των προτύπων των δύο γονικών 
οντοτήτων, καλύπτοντας και τις ενδιάμεσες περιπτώσεις. 

Τα αποτελέσματα των δευτερογενών μοντέλων (Πίνακας 3.2) 
παρουσιάζουν διαφορές ανάμεσα στα τέσσερα υβρίδια που εξετάστηκαν. 
Συγκεκριμένα, στο O. × intercedes η μεταβλητή που εκφράζει τη γονική 
παρουσία παρουσιάζει εξαιρετικά υψηλή σημαντικότητα, ενώ στα P. × 
cytherea και P. × sieberi παρουσιάζει σχετικά χαμηλή, και στο P. × commixta 
ενδιάμεση. Αξίζει ωστόσο να αναφερθεί, ότι ακόμα και η χαμηλότερη τιμή, 
που παρουσιάζεται στην περίπτωση του P. × sieberi, προσεγγίζει το 50%, 
κάτι που είναι ενδεικτικό της σύγκλισης των προτύπων γονικής 
αλληλεπικάλυψης με τα χωρικά πρότυπα δυνητικής διανομής των 
υβριδίων.  

Πίνακας 3.2 Ποσοστιαία σημαντικότητα των προβλεπτικών μεταβλητών όπως 
υπολογίστηκε από πολλαπλές μεταλλαγές των μοντέλων (variable permutation 
importance). Η μεταβλητή par.cooc αναφέρεται στη γονική παρουσία, η οποία 
συμπεριλήφθηκε για συγκριτικούς λόγους σε αυτά τα μοντέλα και υπολογίστηκε 
από το γινόμενο των πιθανοτήτων παρουσίας των δύο γονικών ειδών κάθε 
υβριδίου. Τα ονόματα των υπόλοιπων μεταβλητών ακολουθούν την κωδικοποίηση 
του Πίνακα 2.1. Η υψηλότερη τιμή σημαντικότητας για κάθε υβρίδιο σημειώνεται 
με έντονη γραφή. 

Γένος Phlomis Γένος Origanum 

Μεταβλητή P. × commixta P. × cytherea P. × sieberi Μεταβλητή O. × intercedens 

alt 0 0 6.4 alt 0 
east 0 4.2 0 bare 0 
herbs 0 0.2 0 east 0.3 
s.SMETA 0 21.6 0 north 0.9 
north 32.8 0 1.8 par.cooc 95.4 
par.cooc 67.2 23.9 46.9 rmean 0.2 
rmean 0 0.8 0 rmin 2.1 
rmin 0 0.6 0 s.IL 0 
s.SCC 0 0.4 18.9 s.SCC 0 
s.SSAL 0 0 6.3 s.SOC 0 
s.SSAND 0 0.1 4.8 s.TGYPS 0 
slope 0 0 3.6 slope 1.2 
tmin 0 0 0.3 tmax 0 
trees 0 48.3 11 trees 0.1 
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3.2 Συγκριτική ανάλυση θώκων 

Τα αποτελέσματα των ελέγχων ομοιότητας θώκων τόσο στο Γεωγραφικό 
όσο και στον Περιβαλλοντικό Χώρο παρουσιάζονται συνοπτικά στον 
Πίνακα 3.3, ενώ στα Διάγραμματα 3.4 και 3.5 περιλαμβάνονται αναλυτικά 
τα ιστογράμματα όλων των ελέγχων με το δείκτη D και στα Διαγράμματα 
3.6 και 3.7 περιλαμβάνονται τα αντίστοιχα ιστογράμματα με το δείκτη Ι. 
Τα αποτελέσματα των ελέγχων ομοιότητας θώκων για τις γενοτυπικές 
κλάσεις του υβριδικού συστήματος Origanum στον Γεωγραφικό και τον 
Περιβαλλοντικό Χώρο παρουσιάζονται αναλυτικά στα διαγράμματα 3.8 
και 3.9 αντίστοιχα. 

Πίνακας 3.3 Αποτελέσματα των ελέγχων ομοιότητας θώκου στο Γεωγραφικό και 
Περιβαλλοντικό Χώρο, με βάση το δείκτη D. Το σύμβολο της ισότητας (=) 
αντιστοιχεί σε στατιστικά σημαντικά (95% όρια εμπιστοσύνης) υψηλότερη 
παρατηρούμενη ομοιότητα σε σχέση με εκείνη που παράχθηκε από τη διαδικασία 
τυχαιοποίησης του εκάστοτε ελέγχου. Το σύμβολο της μη ισότητας (≠) ισοδυναμεί σε 
στατιστικά σημαντικά χαμηλότερη παρατηρούμενη ομοιότητα, ενώ η παύλα (-) 
αντιστοιχεί σε περιπτώσεις μη στατιστικά σημαντικής διαφοράς. Σε περιπτώσεις που 
παρατίθενται δύο σύμβολα, χωρισμένα με κάθετο, το πρώτο αντιστοιχεί στον έλεγχο 
του αρχικού μοντέλου του υβριδικού taxon στο περιβαλλοντικό υπόστρωμα του 
γονικού taxon, ενώ το δεύτερο στον αντίστροφο έλεγχο. O δείκτης I έδωσε τα ίδια 
αποτελέσματα με εξαίρεση το ζεύγος P. × sieberi - P. lanata στο Γεωγραφικό Χώρο, 
όπου δεν έχουμε στατιστικά σημαντική διαφοροποίηση. 

Ζεύγος Γεωγραφικός 
Χώρος 

Περιβαλλοντικός 
Χώρος 

P. × commixta - P. cretica - = 
P. × commixta - P. lanata - = 
P. × cytherea - P. cretica ≠ / - = 
P. × cytherea - P. fruticosa ≠ / - = 
P. × sieberi - P. fruticosa ≠ / - = 
P. × sieberi - P. lanata ≠ / - = 
O. × intercedens - 
O. vulgare subsp. hirtum 

= = / - 

O. × intercedens - O. 
onites 

= / - = 

 

Το εμφανέστερο κυρίαρχο πρότυπο που προκύπτει από τα αποτελέσματα 
των ελέγχων της θέσης θώκου που αφορούν το υβριδικό σύστημα Phlomis 
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είναι η διαφοροποίηση ανάμεσα στο Γεωγραφικό και τον Περιβαλλοντικό 
Χώρο. Αν και η κυρίαρχη τάση στον Περιβαλλοντικό Χώρο είναι η 
ομοιότητα των υβριδίων με τα γονικά taxa, στο Γεωγραφικό χώρο αυτή η 
ομοιότητα υποχωρεί, ενώ σε κάποιες περιπτώσεις αντιστρέφεται, όπως 
συμβαίνει στην περίπτωση των P. × cytherea και P. × sieberi τα οποία, σε 
αντιπαραβολή με τα περιβαλλοντικά υπόβαθρα των γονικών τους ειδών, 
παρουσίασαν τιμές ομοιότητας θώκου με τα γονικά τους είδη στατιστικά 
σημαντικά χαμηλότερες από τις παρατηρούμενες για τον Γεωγραφικό 
Χώρο. 

Επιπλέον, αξιοσημείωτη είναι και η διαφοροποίηση ανάμεσα στα 
αποτελέσματα των ελέγχων που αφορούν το ίδιο ζεύγος στο Γεωγραφικό 
Χώρο, καθώς σε 4 περιπτώσεις το υβρίδιο φαίνεται να διαφέρει σημαντικά 
από το μοντέλο που παράγεται από το περιβαλλοντικό υπόβαθρο του 
γονικού είδους, ενώ ο αντίστροφος έλεγχος (τα γονικά είδη σε 
αντιπαραβολή με το περιβαλλοντικό υπόβαθρο των υβριδίων) δεν έδωσε 
στατιστικά σημαντικό αποτέλεσμα. Για παράδειγμα, το P. × cytherea 
παρουσιάζει, στο Γεωγραφικό Χώρο, στατιστικά σημαντικά χαμηλότερη 
ομοιότητα με το γονικό του P. cretica, από την αναμενόμενη ομοιότητα 
βάσει του περιβαλλοντικού υποβάθρου του P. cretica (Διάγραμμα 3.4). 
Ωστόσο, το P. cretica δεν παρουσιάζει αντίστοιχες στατιστικά σημαντικές 
διαφορές ως προς την αναμενόμενη ομοιότητα βάσει του περιβαλλοντικού 
υποβάθρου του P. × cytherea. Αυτό το πρότυπο της σημαντικής 
διαφοροποίησης του υβριδίου ως προς το γονικό taxon που δεν 
συνοδεύεται από αντίστοιχη διαφοροποίηση του γονικού taxon ως προς το 
υβρίδιο εμφανίζεται επίσης και στα ζεύγη P. × cytherea - P. fruticosa, P. 
sieberi  - P. fruticosa και P. sieberi - P. lanata, ενώ διατηρείται και στους δύο 
δείκτες, D και I. Αυτή η φαινομενική αντίθεση στις δύο κατευθύνσεις του 
ελέγχου έχει προταθεί ότι οφείλεται στη διαφορετικότητα των 
ενδιαιτημάτων στα οποία βρίσκονται τα taxa που εξετάζονται, συμβαίνει 
δηλαδή όταν τα δύο taxa βρίσκονται σε διαφορετική θέση της 
περιβαλλοντικής διαβάθμισης που περιλαμβάνεται στο θώκο τους 
(Nakazato και συν. 2010). Αξίζει ωστόσο να αναφερθεί ότι η κατεύθυνση 
των αποτελεσμάτων ήταν πάντοτε η ίδια, δηλαδή η παρατηρούμενη 
ομοιότητα στο Γεωγραφικό Χώρο για τα προαναφερθέντα taxa ήταν πάντα 
χαμηλότερη από την αναμενόμενη, ακόμα και στις περιπτώσεις που δεν 
υπήρχε στατιστικά σημαντική διαφορά. 
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Από την άλλη πλευρά, στο υβριδικό σύστημα Origanum φαίνεται πώς η 
κυρίαρχη τάση για το υβρίδιο O. × intercedens είναι η ομοιότητα με τα 
γονικά taxa, τόσο στο Γεωγραφικό όσο και στον Περιβαλλοντικό Χώρο. Η 
τάση αυτή, που έρχεται σε συμφωνία και με τα παρατηρούμενα χωρικά 
πρότυπα διανομής των τριών taxa του γένους, όπως αυτά προέκυψαν από 
τις προβλέψεις του αβιοτικού μοντέλου (Διάγραμμα 3.2), φαίνεται ακόμα 
εντονότερα στην περίπτωση των γενοτυπικών κλάσεων (Διαγράμματα 3.8 
και 3.9). Συγκεκριμένα, από τους 40 ελέγχους των γενοτυπικών κλάσεων 
που αφορούν το Γεωγραφικό Χώρο (2 έλεγχοι ανά ζεύγος, 10 συνδυασμοί 
ζευγών, 2 δείκτες) μόνο 2 δεν έδωσαν στατιστική σημαντικότητα σε επίπεδο 
σημαντικότητας 0.05 (ζεύγη HIR-ONI και HIR-ONIBC), ενώ όλοι οι 
υπόλοιποι κατέληξαν σε στατιστικά σημαντική ομοιότητα. Στον 
Περιβαλλοντικό Χώρο η ομοιότητα ήταν επίσης αρκετά έντονη, με 26 από 
τους ελέγχους να επιδεικνύουν στατιστικά σημαντική ομοιότητα και τους 
υπόλοιπους να μη δίνουν στατιστικά σημαντικά αποτελέσματα. Τα 
αποτελέσματα αυτά είναι επίσης συμβατά με την εικόνα των δυνητικών 
προτύπων των γενοτυπικών κλάσεων (Διάγραμμα 3.3).  

Αναφορικά στο εύρος θώκου (Διαγράμματα 3.10 και 3.11), τα 
αποτελέσματα παρουσιάζουν σχετική ομοιογένεια στα δύο υπό μελέτη 
υβριδικά συστήματα και στους δύο Χώρους (Γεωγραφικό και 
Περιβαλλοντικό). Με την εξαίρεση του P.× commixta στον Περιβαλλοντικό 
Χώρο, τα υβρίδια πάντοτε παρουσιάζουν στατιστικά σημαντικά 
μεγαλύτερο εύρος θώκου από τα γονικά τους taxa. Επιπλέον, αξίζει να 
αναφερθεί για τα γονικά taxa του γένους Phlomis ότι ενώ στο Γεωγραφικό 
Χώρο τα εύρη τους κατατάσσονται κατ'αντιστοιχία με το εύρος της 
παγκόσμιάς τους εξάπλωσης (το P. fruticosa έχει το μεγαλύτερο εύρος 
εξάπλωσης ακολουθούμενο από το P. cretica, ενώ το P. lanata είναι 
τελευταίο), στον Περιβαλλοντικό Χώρο αυτή η σχέση αντιστρέφεται. 

Εξετάζοντας τους αντίστοιχους ελέγχους του εύρους θώκου για τις 
γενοτυπικές κλάσεις του υβριδικού συστήματος Origanum (Διάγραμμα 
3.12), παρατηρείται μια αντιστοιχία των αποτελεσμάτων. Η ενδιάμεση 
κλάση (INT) έχει το υψηλότερο εύρος τόσο στον Περιβαλλοντικό όσο και 
στο Γεωγραφικό Χώρο. Μια επιπλέον παρατήρηση που μπορεί να γίνει για 
την περίπτωση των γενοτυπικών κλάσεων είναι ότι, στον Περιβαλλοντικό 
Χ ώ ρ ο ,  ο ι  δ ύ ο  κ λ ά σ ε ι ς  π ο υ  ε ν δ έ χ ε τ α ι  ν α  α ν τ ι σ τ ο ι χ ο ύ ν  σ ε 
επαναδιασταυρώσεις (HIRBC και ONIBC) παρουσιάζουν μεγαλύτερο 
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υψηλή διακύμανση μεταξύ των υβριδίων, αφού το ποσοστό των απουσιών 
που κατατάσσονται σε μία μόνο κατηγορία περιορισμού κυμαίνεται από 
11.7% στο O. × intercedens έως 25.7% P. × sieberi. 

Πέρα από τις γενικές διαφορές που παρατηρούνται, το κάθε υβρίδιο 
φαίνεται να εμφανίζει μια συγκεκριμένη υπογραφή στο πρότυπο 
κατανομής των απουσιών του. Στο P. × cytherea, ο Βιοτικός και ο 
Μετακινησιακός περιορισμός συγκλίνουν έντονα, ενώ ο Αβιοτικός 
περιορισμός αποκλίνει αισθητά. Επιπλέον, το συγκεκριμένο υβρίδιο είχε το 
υψηλότερο ποσοστό απουσιών που δεν εμπίπτουν σε κάποια από τις τρεις 
κατηγορίες περιορισμού όπως αυτές ορίστηκαν στο πλαίσιο της 
συγκεκριμένης εργασίας. Στον αντίποδα του P. × cytherea βρίσκεται το P. × 
commixta, η απουσίες του οποίου είχαν εξαιρετικά υψηλή ερμηνευσιμότητα, 
με τις τρεις κατηγορίες περιορισμού να παρουσιάζουν υψηλή 
αλληλεπικάλυψη σε όλους τους συνδυασμούς ζευγών (Α-Β, Β-Α, Α-Μ). 
Στην περίπτωση του P. × sieberi ο Βιοτικός περιορισμός αποτελεί 
ουσιαστικά υποσύνολο του Μετακινησιακού περιορισμού, ενώ και οι δύο 
αυτές κατηγορίες περιορισμού έχουν έντονη αλληλεπικάλυψη με τον 
Αβιοτικό, και παραρηρείται ένα ενδιάμεσο ποσοστό απουσιών που δεν 
εμπίπτει σε κάποια από τις κατηγορίες που ορίστηκαν. Τέλος, στο O. × 
intercedens ο Βιοτικός και ο Μετακινησιακός περιορισμός σχεδόν 
ταυτίζονται, παρουσιάζοντας παράλληλα και υψηλή αλληλεπικάλυψη με 
τον Aβιοτικό, και το ποσοστό απουσιών που δεν εμπίπτει σε κάποια από 
τις κατηγορίες που ορίστηκαν είναι επίσης ενδιάμεσο. 

Ωστόσο, παρά τις διαφορές που παρατηρούνται μεταξύ των υβριδίων, 
υπάρχουν κάποιες γενικές τάσεις στα αποτελέσματα. Γενικά, ο αβιοτικός 
περιορισμός φαίνεται να ερμηνεύει το μικρότερο ποσοστό των απουσιών, 
ενώ αντίθετα η μετακίνηση ερμηνεύει το μεγαλύτερο ποσοστό. Αυτή η 
παρατήρηση έρχεται σε συμφωνία με τις προβλέψεις των αβιοτικών 
μοντέλων, με βάση τις οποίες τα περισσότερα taxa έχουν μια πολύ 
ευρύτερη δυνητική διανομή από την παρατηρούμενη. 

Επιπλέον, ο βιοτικός περιορισμός και ο περιορισμός μετακίνησης 
παρουσιάζουν έντονη αλληλοεπικάλυψη, ενώ στην περίπτωση του 
υβριδίου P.×sieberi o βιοτικός αποτελεί σχεδόν εξολοκλήρου υποσύνολο  
του περιορισμού μετακίνησης. Αυτό ενισχύει την άποψη ότι οι δύο μορφές 
περιορισμού που αφορούν την πρόσβαση των υβριδίων στο περιβάλλον 
δρουν συνεργατικά. Από την άλλη πλευρά, ο αβιοτικός περιορισμός 
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παρουσιάζει διάφορους βαθμούς επικάλυψης με τις άλλες δύο μορφές 
περιορισμού, από περιπτώσεις που είναι έντονος ο διαχωρισμός του (π.χ. P. 
× cytherea) μέχρι περιπτώσεις που και οι τρεις μορφές περιορισμού 
παρουσιάζουν ισχυρή επικάλυψη (π.χ. P. ×commixta). Τέλος, πρέπει να 
αναφερθεί ότι ακόμα και στις περιπτώσεις τον υβριδίων που το ένα εκ των 
δύο γονικών taxa είναι κοινό, ο βιοτικός περιορισμός που προκύπτει 
μπορεί να είναι τελείως διαφορετικός, καθώς είναι η συνδυασμένη 
παρουσία και των δύο γονικών taxa που παράγει το βιοτικό περιορισμό. 

Γενικά, όπως φαίνεται και από τους χάρτες χωρικής κατανομής των 
διαφόρων μορφών περιορισμού, στο συγκεκριμένο σύστημα οι βιοτικοί και 
μετακινησιακοί περιορισμοί θέτουν τα αδρά όρια εντός των οποίων δρα ο 
αβιοτικός περιορισμός. Για παράδειγμα, στην περίπτωση του P. × commixta, 
η διαθέσιμη περιοχή είναι τόσο περιορισμένη που η δράση του αβιοτικού 
περιβάλλοντος λαμβάνει χώρα εντός ενός πολύ περιορισμένου 
υποστρώματος, οδηγώντας στην αμβλεία κατανομή πιθανοτήτων που 
παρατηρήθηκε από τα αποτελέσματα του αβιοτικού μοντέλου (Διάγραμμα 
3.1). Αντίθετα, η περιβαλλοντική διαθεσιμότητα του P.× sieberi, όπως αυτή 
προκύπτει πριν τη δράση των αβιοτικών περιορισμών, είναι σαφώς 
υψηλότερη, οδηγώντας σε πιο ξεκάθαρα χωρικά κατανεμημένη πυκνότητα 
πιθανότητας παρουσίας (Διάγραμμα 3.1). Τέλος, το O. × intercedens, το 
οποίο έχει στενότερο περιβαλλοντικό υπόβαθρο αλλά ισχυρή ταύτιση 
ανάμεσα στο βιοτικό και τον περιορισμό μετακίνησης και χαρακτηρίζεται 
από υψηλή  ομοιότητα με τα γονικά taxa, παρουσιάζει μια ακόμα πιο 
ξεκάθαρα κατανεμημένη πιθανότητα παρουσίας με βάση το αβιοτικό 
μοντέλο (Διάγραμμα 3.2). 
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4. Συζήτηση 

4.1 Χωρικά Πρότυπα Υβριδισμού 

4.1.1 Η Υβριδική Ζώνη του Γένους Origanum 

Μέχρι πρόσφατα, ο υβριδισμός ανάμεσα στα O. vulgare subsp. hirtum και 
O. onites θεωρείτο ένα σπάνιο φαινόμενο, ενώ η διανομή του O. × 
intercedens θεωρείτο σποραδική, με τέσσερις μόνο πληθυσμούς σε θέσεις 
όπου υπάρχει αλληλεπικάλυψη των διανομών των γονικών ειδών 
(Karousou & Kokkini 2003). Τόσο από τις δειγματοληψίες της παρούσας 
εργασίας όσο και μέσω των μοντέλων διανομής, η γνωστή κατανομή του 
υβριδίου επεκτάθηκε σημαντικά, και πλέον περιλαμβάνει 15 πληθυσμούς 
οι οποίοι σχηματίζουν μια σαφή υβριδική ζώνη στο βόρειο κεντρικό τμήμα 
της Κρήτης. Η ζώνη αυτή συμπίπτει με την περιοχή αλληλεπικάλυψης των 
διανομών των δύο γονικών ειδών, O. vulgare subsp. hirtum και O. onites. 
Αυτό όμως που έχει ακόμα περισσότερο ενδιαφέρον, είναι ότι αυτή η 
αλληλεπικάλυψη των δυνητικών διανομών των γονικών ειδών, όπως 
υπολογίστηκαν από τα μοντέλα διανομής, δεν περιορίζεται στη ζώνη 
υβριδισμού, αλλά είναι εξαιρετικά εκτεταμένη. Αυτή η παρατήρηση 
επεκτείνεται και στη δυνητική διανομή του O. × intercedens, που 
χαρακτηρίζεται από έντονη αλληλεπικάλυψη με τα γονικά του είδη. 

Η χρήση μοντέλων για την ανάδειξη των χωρικών προτύπων δυνητικής 
διανομής των γενοτυπικών κλάσεων του γένους, η οποία εφαρμόζεται, 
πιθανότατα, για πρώτη φορά στην παρούσα εργασία, ανέδειξε μια ακόμα 
εντονότερη εικόνα. Οι διαφορετικές γενοτυπικές κλάσεις χαρακτηρίζονται 
από μια ομαλή μετάβαση από τα χωρικά πρότυπα του ενός γονικού είδους 
σε αυτά του άλλου, πρότυπα τα οποία συμπίπτουν με τη γενετική 
συμμετοχή της κάθε μορφής στις γενετικές υπογραφές των δύο γονικών 
μορφών. Όμως, οι οπτικές αυτές διαφορές, βάσει των ελέγχων ομοιότητας, 
δεν αντικατοπτρίζουν κάποια στατιστικά σημαντική διαφορά στο 
Γεωγραφικό ή τον Περιβαλλοντικό Χώρο, αν ληφθούν υπόψη και οι 
διαφορές των αντίστοιχων περιβαλλοντικών υποβάθρων. 

Ο εντοπισμός  υβριδισμού σε ζώνες στις περιοχές επαφής των taxa που 
υβριδίζονται αποτελεί ένα από τα πλέον συχνά παρατηρούμενα πρότυπα 
(Barton & Hewitt 1985), γεγονός που εν μέρει δικαιολογεί και το πλήθος 
των εργασιών που αφορούν ζώνες υβριδισμού. Οι παράγοντες όμως που 
επηρεάζουν τη θέση και τη δομή της ζώνης υβριδισμού εξακολουθούν να 
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αποτελούν τον πυρήνα πολλών ερωτημάτων, τα οποία μπορεί να 
απαντηθούν μέσα από αρκετά διαφορετικά μεταξύ τους θεωρητικά 
μοντέλα. Συγκεκριμένα, το κυρίαρχο ερώτημα που απασχολεί τις εργασίες 
επί των υβριδικών ζωνών αφορά το σχετικό ρόλο του περιβάλλοντος 
(Arnold 1997), με τις δύο ακραίες θέσεις να υποστηρίζουν την 
περιβαλλοντική ανεξαρτησία (πρβλ. ζώνες τάσεις, Barton & Hewitt 1985) 
και την περιβαλλοντική εξάρτηση (πρβλ. φραγμένη υπεροχή υβριδίου, 
Moore 1977) αντίστοιχα. Από τα αποτελέσματα που αφορούν στα 
μελετηθέντα υβριδικά συστήματα σκιαγραφείται μια εικόνα του υβριδικού 
συστήματος που δείχνει ότι οι συσχετισμοί είναι σαφώς πολυπλοκότεροι. 

Σύμφωνα με το Swenson (2006, 2008), αν ένα υβριδικό σύστημα εμπίπτει 
στην κατηγορία των ζωνών τάσης, είναι αναμενόμενο οι προβλέψεις των 
μοντέλων να αποκλίνουν από τα παρατηρούμενα πρότυπα των γονικών 
ειδών και των υβριδίων, καθώς αυτά διέπονται από περιβαλλοντική 
ανεξαρτησία. Αντίθετα, αν έχουμε φραγμένη υπεροχή υβριδίων, τότε η 
δυνητική διανομή τουλάχιστον ενός εκ των γονικών ειδών προβλέπεται να 
επεκτείνεται εντός της υβριδικής ζώνης, ενώ οι δυνητικές διανομές των 
υβριδίων δεν θα πρέπει να εκτείνονται εκτός της ζώνης. Τέλος, μια 
μωσαϊκή ζώνη θα πρέπει να αναδειχθεί μέσω της κοινής απεικόνισης των 
χωρικών προτύπων δυνητικής διανομής των ειδών και υβριδίων που 
συμμετέχουν στη ζώνη. 

Στην περίπτωση των μελετηθέντων taxa του υβριδικού συστήματος 
Origanum, παρά την επέκταση των διανομών των γονικών ειδών εντός της 
υβριδικής ζώνης, δεν μπορεί να υποστηριχθεί η φραγμένη υπεροχή 
υβριδίων για δύο λόγους. Αφενός, οι πραγματικές διανομές των ειδών 
περιλαμβάνουν τη ζώνη υβριδισμού, και μάλιστα στην πλειοψηφία των 
θέσεων δειγματοληψίας τα υβρίδια συνυπήρχαν με τουλάχιστον ένα 
γονικό είδος, συνεπώς ο ανταγωνιστικός αποκλεισμός των γονικών ειδών 
από τα υβρίδια, όπως προβλέπεται από το μοντέλο της φραγμένης 
υπεροχής δεν φαίνεται πιθανός. Αφετέρου, η δυνητική διανομή του O. × 
intercedens δεν περιορίζεται στη ζώνη υβριδισμού, αλλά αντίθετα καλύπτει 
και μεγάλες περιοχές από τα κέντρα διανομής των γονικών ειδών. 

Η επέκταση των δυνητικών διανομών των taxa του υβριδικού συστήματος 
Origanum έξω από τις παρατηρούμενες διανομές τους θα μπορούσε εν 
μέρει να δικαιολογηθεί από μια ζώνη τάσης. Επιπλέον, το μοντέλο του O. × 
intercedens που περιείχε την γονική παρουσία ως προβλεπτική μεταβλητή 
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την ανέδειξε ως τη συντριπτικά σημαντικότερη προβλεπτική μεταβλητή, το 
οποίο αποτελεί ισχυρή ένδειξη εξάρτησης των χωρικών προτύπων των 
υβριδικών μορφών από τις θέσεις παρουσίας των γονικών ειδών, κάτι που 
συνάδει με την εξάρτηση των ζωνών τάσης από τη διασπορά εντός της 
ζώνης. Ακόμα, αξίζει να αναφερθεί πως τα αποτελέσματα γενετικών 
αναλύσεων του υβριδικού συστήματος Origanum (Κουτρούμπα 2014) 
έδειξαν χαμηλή γενετική ποικιλότητα μεταξύ των πληθυσμών, ουσιαστικά 
το μεγαλύτερο ποσοστό της συνολικής μεταβλητότητας της γενετικής 
ποικιλότητας (85.07%), όπως προέκυψε από την Ανάλυση Μοριακής 
Ποικιλότητας (AMOVA, Analysis of Molecular Variance) οφείλεται σε 
διαφορές εντός των πληθυσμών, το οποίο επίσης υποστηρίζει την ύπαρξη 
ζώνης τάσης, καθώς θεωρείται ένδειξη ότι υπάρχει γενετική ροή μεταξύ 
πληθυσμών και συνεπώς εντός της ζώνης. Τέλος, η στατιστικά σημαντική 
ανισορροπία σύνδεσης (linkage disequilibrium), βασισμένη στο δείκτη ΙΑ 
(Index of Association), που επιβεβαιώθηκε για όλους τους πληθυσμούς 
εντός της ζώνης, επιδεικνύει πως οι τυχαίες διασταυρώσεις δεν αποτελούν 
ακόμα τον κανόνα του υβριδικού συστήματος, και συνεπώς ο υβριδισμός 
μπορεί να είναι σχετικά πρόσφατος (Rubidge & Taylor, 2004). 

Ωστόσο, η ζώνη τάσης προϋποθέτει την ενδογενώς χαμηλή βιωσιμότητα 
των υβριδίων. Αν και στην παρούσα εργασία δεν έλαβε χώρα συγκριτική 
ανάλυση της βιωσιμότητας των υβριδικών μορφών, προηγούμενη εργασία 
έδειξε πως η βιωσιμότητα των σπερμάτων του O. × intercedens δεν είναι 
σημαντικά χαμηλότερη από εκείνη των γονικών του ειδών (Κουτρούμπα 
2014), γεγονός που δεν επιτρέπει μια άμεση απόδοση των 
παρατηρούμενων προτύπων στη χαμηλή βιωσιμότητα των υβριδίων. 
Επιπλέον, στην εν λόγω εργασία αναδείχθηκε ένα μεγάλο εύρος γενοτύπων 
που περιλαμβάνει ενδιάμεσα υβρίδια πιθανότατα F1 γενεάς, άτομα από 
επαναδιασταύρωση και υβρίδια κατοπινών γενεών με σημαντικά ποσοστά 
συμμετοχής, γεγονός που επίσης δεν δικαιολογεί κάποιο ενδογενή 
μεταζυγωτικό φραγμό στη βιωσιμότητα των υβριδίων. Σ’ αυτό συνηγορεί 
και το ότι η κάθε γενοτυπική κλάση εμφάνιζε βιώσιμα σπέρματα. 

Η παρούσα ζώνη λοιπόν παρουσιάζει μια ενδιαφέρουσα ιδιαιτερότητα. 
Ενώ τα χωρικά πρότυπα των επιμέρους taxa που συμμετέχουν σε αυτή 
επηρεάζονται από το τις περιβαλλοντικές συνθήκες, η υβριδική ζώνη 
καθεαυτή δείχνει να μην επηρεάζεται άμεσα από τις περιβαλλοντικές 
παραμέτρους που εξετάστηκαν, αλλά αντίθετα εξαρτάται από τα πρότυπα 
αλληλεπικάλυψης των γονικών O. vulgare subsp. hirtum και O. onites. Αυτό 
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το εύρημα δικαιολογείται αν ληφθεί υπόψη η έλλειψη διαφοροποίησης 
θώκου τόσο ανάμεσα στo υβρίδιο και τις γονικές μορφές, όσο και ανάμεσα 
στις διαφορετικές γενοτυπικές κλάσεις που εξετάστηκαν. Μπορούμε λοιπόν 
να διατυπώσουμε την υπόθεση ότι ελλείψει ικανής διαφοροποίησης θώκου, η 
εξάρτηση από το περιβάλλον μπορεί να μην έχει τον καθοριστικό ρόλο στη 
διαμόρφωση της υβριδικής ζώνης, ακόμα και αν επηρεάζει τα χωρικά πρότυπα των 
συμμετεχόντων taxa. 

Ωστόσο, στην περίπτωσή μας η θέση της υβριδικής ζώνης θα μπορούσε εν 
μέρει να αποδοθεί και στην ανθρώπινη κινητικότητα, δεδομένου ότι η 
ρίγανη αποτελεί βασικό προσθετικό στη διατροφή των κατοίκων του 
νησιού. Η θέση αποτελεί σημείο συνάντησης των βασικών μετακινήσεων  
ανάμεσα στα δυτικά και ανατολικά πληθυσμιακά κέντρα του νησιού, μέσω 
του κύριου βόρειου οδικού άξονα. Αυτός ο βόρειος άξονας, η κύρια οδός 
που βρίσκεται στο βόρειο τμήμα του νησιού και διανύει όλο το μήκος του, 
συνδέοντας τα μέρη του, δεν έχει νότιο ομόλογο, καθώς η εξυπηρέτηση των 
εκεί κατοίκων γίνεται κυρίως με κάθετους δρόμους. Επίσης, κατά τους 
Ρωμαϊκούς Χρόνους, η θέση της υβριδικής ζώνης φαίνεται ότι 
αντιστοιχούσε σε ένα κόμβο και του τότε αντίστοιχου δικτύου 
μετακίνησεων και κινητικότητας, όπως επιβεβαιώνεται από την Tabula 
Peutingeriana, ένα αντιπροσωπευτικό χαρτογραφικό εύρημα της Ρωμαϊκής 
Εποχής που χρονολογείται στον 4ο αιώνα μ.Χ. (335-366) (Pazarli και συν. 
2007). Αυτή η ερμηνεία βρίσκεται σε συμφωνία και με τη γενική θέση του 
Ieswaart (1980), ο οποίος υποστήριξε πως στο γένος Origanum δεν 
φαίνονται να υπάρχουν ιδιαίτεροι αναπαραγωγικοί φραγμοί, και συνεπώς 
όταν δύο είδη φύονται στην ίδια περιοχή αναμένεται η παρουσία υβριδίων. 
Αυτή η ερμηνεία είναι σε συμφωνία με τη υψηλή γενετική ροή μεταξύ των 
πληθυσμών που αναφέρθηκε παραπάνω. 

Τέλος, ένας ακόμα παράγοντας που μπορεί να επηρεάζει την υβριδική 
ζώνη, αν και δεν υπάρχουν ακόμα πειραματικά δεδομένα για αυτό, είναι 
και η παραδοσιακή μέθοδος συλλογής ρίγανης κατά τους καλοκαιρινούς 
μήνες. Συγκεκριμένα, η παρουσία υβριδίων κατοπινών γενεών δεν 
προβλέπεται από τα μοντέλα ζώνης τάσης, σύμφωνα με τα οποία η ζώνη 
τάσης αποτελείται κυρίως από υβρίδια πρώτης γενεάς (Jiggins & Mallet 
2000, Gay και συν. 2008). Όπως αναφέρθηκε παραπάνω, τα αποτελέσματα 
της Κουτρούμπα (2014) δεν επαληθεύουν ένα τέτοιο πρότυπο, καθώς 
υπάρχει υψηλή αναλογία ατόμων που προκύπτουν από 
επαναδιασταύρωση υβριδίων και τα καθαρά ενδιάμεσα υβρίδια (από τα 
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οποία κάποια τουλάχιστον είναι υβρίδια F1 γενεάς) ελαφρά ξεπερνούν το 
50% όλων των ατόμων O. x intercendens.  Συνεπώς, η εγκατάστασή τους και 
η γενοτυπική σύσταση των ατόμων O. x intercendens στη ζώνη υβριδισμού 
πιθανότατα ενισχύεται και από άλλους παράγοντες εντός των οποίων δεν 
μπορεί να αποκλειστεί ότι συμπεριλαμβάνεται και η ανθρώπινη 
δραστηριότητα. Συγκεκριμένα, η παραδοσιακή συλλογή που ακολουθείται 
από τους ντόπιους, οι οποίοι κατά τη διάρκεια της ανθοφορίας συλλέγουν 
μόνο ένα μέρος των όρθιων βλαστών και κατά τη διάρκεια της 
καρποφορίας φροντίζουν ώστε να γίνει η διασπορά των σπερμάτων του 
φυτού τοπικά πριν από τη συλλογή,  συμβάλει  στη συντήρηση των 
τοπικών πληθυσμών. Η στρατηγική αυτή συμπεριλαμβάνεται και στις 
οδηγίες του Παγκόσμιου Οργανισμού Υγείας (World Health Organization, 
WHO) περί ορθών γεωργικών πρακτικών και  πρακτικών συλλογής 
φαρμακευτικών φυτών (Good Agricultural and Collection Practices, GACP, 
WHO 2003). Κατά συνέπεια, παρόλο που το μοντέλο ζώνης τάσης 
προβλέπει περιβαλλοντική ανεξαρτησία του υβριδίου, στην περίπτωση του 
υβριδικού συστήματος Origanum η έμμεση επιρροή του περιβάλλοντος δεν 
μπορεί να αποκλειστεί, αλλά αντίθετα συμβάλει στη δημιουργία ενός 
αρκετά πολύπλοκου υβριδικού συστήματος το οποίο ξεπερνά τις 
θεωρητικές προβλέψεις που υπάρχουν έως τώρα.  

4.1.2 Η Απουσία Υβριδικής Ζώνης του Γένους Phlomis 

Αυτό που αποτελεί ένα ενδιαφέρον εύρημα στην περίπτωση των υβριδίων 
του γένους Phlomis είναι ότι παρόλο που η κατανομή τους έχει επεκταθεί 
σημαντικά με προσθήκη νέων θέσεων από τις δειγματοληψίες της 
παρούσας εργασίας σε σχέση με προηγούμενες καταγραφές (Turland και 
συν. 1993, Καρούσου 1995), για κανένα από τα υβριδικά taxa δεν 
προέκυψε σχηματισμός σαφούς υβριδικής ζώνης. Αντιθέτως, τα τρία 
υβρίδια παρουσιάζουν διάσπαρτους πληθυσμούς διαφορετικών 
πυκνοτήτων, οι οποίοι συμπίπτουν ή γειτνιάζουν με θέσεις 
αλληλεπικάλυψης των αντίστοιχων γονικών ειδών. 

Το υβριδικό σύστημα Phlomis εντάσσεται σε μια σειρά υβριδικών 
συστημάτων με τρία ή πλέον των τριών είδη, τα περισσότερα εκ των 
οποίων υβριδίζονται ανά ζεύγη. Παρότι υβριδικά συστήματα στα οποία 
εμπλέκονται περισσότερα των δύο ειδών είναι σχετικά πιο σπάνια (Kaplan 
& Fehrer 2007), τέτοια συστήματα έχουν αποτελέσει το αντικείμενο 
αρκετών μελετών στο παρελθόν (dePamphilis & Wyatt 1990, Arnold, 1993, 
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Dodd & Afzal-Rafii 2004, Kaplan & Fehrer 2007, Hersch-Green & Cronn 
2009, Penaloza-Ramirez και συν. 2010, Oberprieler και συν. 2014). Ωστόσο, 
έως τώρα δεν κατέστη δυνατό να εξαχθούν γενικά συμπεράσματα από 
αυτές τις μελέτες, κυρίως διότι το κάθε σύστημα έχει διαφορετικές 
ιδιαιτερότητες και δεν ακολουθήθηκε σ’ αυτές τις μελέτες κάποια κοινή 
μεθοδολογία, ούτως ώστε να καθιστά τα αποτελέσματα συγκρίσιμα σε 
θέματα διανομής των υβριδίων. Αυτό που θα μπορούσε όμως κανείς να 
διαγνώσει από μια προσεκτική ανάγνωση των αποτελεσμάτων είναι ότι σε 
κάποιες από τις παραπάνω περιπτώσεις που επιχειρήθηκε να αποδοθεί η 
διανομή του υβριδίου σε ζώνη υβριδισμού, τα αποτελέσματα δεν ήταν 
ξεκάθαρα. Παρ’ όλο που η γενικότερη τάση των αποτελεσμάτων οδηγούσε 
σε κάποιον χαρακτηρισμό, όπως για παράδειγμα μωσαϊκή ζώνη, 
διατηρήθηκε από τους συγγραφείς η επιφύλαξη ότι πιθανότατα να 
πρόκειται για πιο σύνθεση υβριδική ζώνη ή το σύστημα να αφορά μια 
πολυπλοκότερη κατάσταση (Dodd & Afzal-Rafii 2004, Penaloza-Ramirez 
και συν. 2010). Σε καμία περίπτωση όμως από αυτές δεν επιχειρήθηκε ούτε 
τεκμηριώθηκε  η αμφισβήτηση της επάρκειας των διαθέσιμων μοντέλων ή 
θεωριών υβριδικής ζώνης και σε καμία περίπτωση δεν χρησιμοποιήθηκε 
συνδυαστικά η μεθοδολογία που ακολουθήθηκε στην παρούσα μελέτη. 

Παρόμοια με του υβριδικού συστήματος Phlomis τοπικά περιορισμένη 
(localized) διανομή των υβριδίων εντός μιας περιοχής αλληλεπικάλυψης 
πρωτοπεριγράφηκε από τον Woodruff (1973), ο οποίος συσχέτισε τέτοια 
χωρικά πρότυπα με έντονες μεταβολές του ενδιαιτήματος αλλά και την 
κατάρρευση μηχανισμών απομόνωσης που λειτουργούν πριν τη 
διασταύρωση (premating reproductive isolating mechanisms). Έκτοτε η 
ανεξάρτητη προσέγγιση αυτού του χωρικού προτύπου εγκαταλείφτηκε, 
κυρίως λόγω της ενσωμάτωσής του στην πιο γενική έννοια της ζώνης 
υβριδισμού. Στα πλαίσια των μετέπειτα θεωριών υβριδικών ζωνών, το 
μοντέλο που καλύτερα περιέγραφε την παρουσία υβριδίων με τη μορφή 
κηλίδων και την γεωγραφική σύγκλιση με τη χωρική ετερογένεια του 
περιβάλλοντος είναι εκείνο των μωσαϊκών ζωνών (Harrison 1986, Rand & 
Harrison 1989). Στην πραγματικότητα, λεπτομερής εξέταση των 
χαρακτηριστικών αυτής της μωσαϊκής "ζώνης" αποκαλύπτει μια εσωτερική 
δομή η οποία προσομοιάζει περισσότερο ένα πρότυπο διάσπαρτων 
κηλίδων παρά μια γεωγραφικά συνεχή υβριδική ζώνη. 

Εδώ φαίνεται χαρακτηριστικά πώς η κλίμακα στην οποία λαμβάνει χώρα 
μια μελέτη ενδέχεται να παίζει καθοριστικό ρόλο στην αντίληψη των 
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χωρικών προτύπων που ακολουθεί ο υβριδισμός, δεδομένου ότι και μία 
μωσαϊκή κηλίδα θα μπορούσε να χαρακτηριστεί υβριδική ζώνη ή και το 
αντίστροφο, αν η απόσταση μεταξύ κηλίδων ξεπεράσει κάποιο όριο να μην 
μπορεί να διαγνωστεί ο χαρακτηρισμός της ζώνης στο μωσαϊκό πρότυπο. 
Πράγματι, οι Rand & Harrison (1989) σχολιάζουν το ζήτημα της κλίμακας, 
τονίζοντας ότι σε διαφορετικά χωρικά επίπεδα παρατηρούνται 
διαφορετικές συμπεριφορές της "ζώνης". Συγκεκριμένα, παρατηρούν ότι σε 
μεγαλύτερη κλίμακα, η υβριδική ζώνη ανάμεσα σε δύο είδη ακρίδων που 
μελέτησαν προσομοιάζει περισσότερο σε μοντέλα κλινούς (sensu Endler 
1973), ενώ σε μεσαία κλίμακα αναδεικνύεται η μωσαϊκότητα των χωρικών 
προτύπων και μια ασυμμετρία στη συχνότητα των υβριδικών 
επαναδιασταυρώσεων, η οποία παρατηρείται και σε μικρο-κλίμακα. 

Το θέμα της κλίμακας στην ερμηνεία των χωρικών προτύπων των ζωνών 
υβριδισμού απασχόλησε και σε μεταγενέστερες εργασίες. Οι Ross & 
Harrison (2002) συνηγορούν με τους Rand & Harrison (1989) στο ότι ζώνες 
που αναγνωρίζονται ως κλινή σε μεγάλη κλίμακα κρύβουν μωσαϊκά 
πρότυπα σε ενδιάμεσες κλίμακες, ενώ οι περιβαλλοντικοί παράγοντες που 
παίζουν καθοριστικό ρόλο στη διαμόρφωση των προτύπων μεταβάλλονται 
(σε μεγάλες κλίμακες το κλίμα είναι συνήθως καθοριστικό, ενώ παράγοντες 
όπως το έδαφος αποκτούν υψηλότερη ισχύ σε ενδιάμεσες κλίμακες). Ο 
Swenson (2008) επίσης αναφέρει το θέμα της κλίμακας στην αναγνώριση 
του τύπου μιας ζώνης υβριδισμού, προσθέτοντας ότι η διαθέσιμη ανάλυση 
των γεωγραφικών δεδομένων μπορεί να αποτελεί περιοριστικό παράγοντα 
στην αναγνώριση προτύπων που εμφανίζονται σε πιο λεπτομερείς 
κλίμακες. 

Με βάση τα παραπάνω και με βάση τα αποτελέσματα θα μπορούσε να 
ειπωθεί ότι τα τρία ζεύγη του υβριδικού συστήματος Phlomis δημιουργούν 
χωρικά πρότυπα που στα γεωγραφικά όρια του νησιού, δεν ακολουθούν 
σαφή ζωνικά πρότυπα τα οποία να μπορούν να ανιχνευτούν. Η απουσία 
σχηματισμού σαφούς ζώνης υβριδισμού από τα δεομένα των 
δειγματοληψιών, δηλαδή τις παρατηρούμενες διανομές, ξεκάθαρα 
αποκλείει τα μοντέλα της φραγμένης υπεροχής υβριδίων και της ζώνης 
τάσης, δεδομένου ότι και στα δύο απαιτείται η ύπαρξη σαφούς ζώνης 
υβριδισμού, ενώ στο μοντέλο μωσαϊκών ζωνών υβριδισμού τα χωρικά 
πρότυπα του συστήματος Phlomis φαίνεται να εναρμονίζονται με την 
μωσαϊκότητα η οποία όμως στην κλίμακα των γεωγραφικών ορίων του 
νησιού δεν περιορίζεται εντός κάποιας ζώνης.  
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Το γεγονός αυτό, δηλαδή το ότι τα χωρικά πρότυπα του υβριδικού 
συστήματος Phlomis δεν εναρμονίζονται με κάποιο από τα υπάρχοντα 
μοντέλα για τον υβριδισμό, ως ένα βαθμό θα μπορούσε να αντιμετωπισθεί 
ως μία από τις ιδιαιτερότητες του υβριδισμού σε νησιωτικές περιοχές. Ο 
υβριδισμός σε νησιωτικές περιοχές έχει φανεί ότι χαρακτηρίζεται από 
ιδιαιτερότητες, οι οποίες περιλαμβάνουν μεταξύ άλλων τη γενετική 
απορρόφηση ειδών μέσω υβριδισμού (genetic assimilation, Rieseberg 1991) 
την κατάρρευση αναπαραγωγικών φραγμών (Pellegrino και συν. 2005), το 
ρόλο της ιστορικότητας (Dappporto και συν. 2009) αλλά και τη συχνότητα 
του φαινομένου (Rhymer & Simberloff 1996). 

Ωστόσο, η απόκλιση των taxa του υβριδικού συστήματος Phlomis από την 
κατηγορία των μωσαϊκών ζωνών υβριδισμού είναι μια πιο σύνθετη 
υπόθεση και δεν προκύπτει μόνο από τα παρατηρούμενα πρότυπα 
διανομής. Το κύριο στοιχείο που έχει προταθεί ότι οδηγεί στη δημιουργία 
μωσαϊκών υβριδικών προτύπων είναι η ύπαρξη αντίστοιχης μωσαϊκότητας 
στο περιβάλλον, η οποία ανακλάται στα χωρικά πρότυπα των υβριδίων 
(Harrison 1986, Rand & Harrison 1989, Howard και συν. 1993, Ross & 
Harrison 2002, Swenson 2008). Κάτι τέτοιο δεν έχει προκύψει, αν δει κανείς 
τα αποτελέσματα που αφορούν στην προβλεπόμενη κατανομή των 
υβριδίων του υβριδικού συστήματος Phlomis. Συγκεκριμένα, τα χωρικά 
πρότυπα της προβλεπόμενης διανομής των υβριδίων δεν εμφανίζουν 
μωσαϊκότητα, καθώς δεν υπάρχει αντίστοιχη μωσαϊκότητα στο περιβάλλον. 
Επιπλέον, είναι σημαντικό να λαμβάνεται υπόψη ότι και το μοντέλο 
μωσαϊκών ζωνών υβριδισμού αποτελεί μοντέλο όπου τα υβρίδια θεωρείται 
ότι εμφανίζουν σαφή προσαρμοστική διαφοροποίηση από τα γονικά taxa 
στις θέσεις τους και συνεπώς είναι μοντέλο όπου το περιβάλλον έχει 
κυρίαρχο ρόλο διότι επιλέγει. Κάτι τέτοιο όμως δεν φαίνεται να είναι σε 
συμφωνία με τα αποτελέσματα για το υβριδικό σύστημα Phlomis, διότι αν 
και στο Γεωγραφικό Χώρο παρατηρήθηκε κάποια ασθενής διαφοροποίηση 
της θέσης του θώκου των υβριδίων P. × cytherea και P. × sieberi από τα 
γονικά τους taxa, η ομοιότητα που παρατηρήθηκε στον Περιβαλλοντικό 
Χώρο και για τα τρία υβρίδια δεν επιτρέπει να υποθέσουμε ότι τα μωσαϊκά 
πρότυπα που παρατηρούνται για το εν λόγω υβριδικό σύστημα οφείλονται 
σε προσαρμοστική διαφοροποίηση σε διαφορετικά περιβάλλοντα σε σχέση 
με τα γονικά taxa. 

Συνεπώς τα αποτελέσματα από το υβριδικό σύστημα του Phlomis μας 
δείχνουν την πολυπλοκότητα ενός μη ζωνικού υβριδικού συστήματος και 
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επίσης αυτό, όπως και το υβριδικό σύστημα του Origanum ξεπερνά τις 
θεωρητικές προβλέψεις που υπάρχουν έως τώρα.  

4.2 Ανάλυση Απουσιών στο Πλαίσιο ΒΑΜ 

Όπως φάνηκε από την προηγούμενη ενότητα, οι συμβατικές θεωρίες 
υβριδικών ζωνών δεν επαρκούν για την περιγραφή των αναδειχθέντων 
προτύπων στα μελετηθέντα taxa. Αφενός, το υβριδικό σύστημα Origanum 
ταιριάζει μόνο εν μέρει στο μοντέλο των ζωνών τάσης και η άμεση επιρροή 
του περιβάλλοντος δεν φαίνεται να παίζει τον κυρίαρχο ρόλο στη 
διαμόρφωσή της, ενώ η έμμεση επιρροή του περιβάλλοντος δεν μπορεί να 
αποκλειστεί. Αφετέρου, στο υβριδικό σύστημα Phlomis ο υβριδισμός δεν 
εντοπίζεται σε ζώνες, ενώ τα μωσαϊκά πρότυπα που παρατηρούνται στο 
πλαίσιο των σημείων παρουσίας των εμπλεκόμενων δεν συνάδουν με τα 
προβλεπόμενα πρότυπα δυνητικής παρουσίας τους, ούτε μπορούν να 
δικαιολογηθούν μέσα από διαφορές στη θέση του περιβαλλοντικού θώκου. 
Αυτό το οποίο, με βάση τα αποτελέσματα της συγκεκριμένης μελέτης 
μπορεί να ειπωθεί για όλα τα μελετηθέντα taxa είναι ότι, σε διαφορετικό 
βαθμό το καθένα, όλα τα υβρίδια επηρεάζονται χωρικά από τις περιοχές 
αλληλεπικάλυψης των γονικών τους ειδών. Αυτή η συσχέτιση ανάμεσα στα 
υβρίδια και τα γονικά τους είδη μπορεί να εξεταστεί περαιτέρω, 
μελετώντας τις θέσεις απουσίας των υβριδίων εντός του πλαισίου ΒΑΜ. 

4.2.1 Ανάλυση απουσιών του O. × intercedens 

Το υβρίδιο O. × intercedens, του οποίου τα χωρικά πρότυπα μπορούν, 
περισσότερο από τα τρία υβρίδια του συστήματος Phlomis, να 
χαρακτηριστούν ως ζωνικά, παρουσίασε μια έντονη σύγκλιση, σχεδόν 
ταύτιση, ανάμεσα στους Βιοτικούς και τους Μετακινησιακούς 
περιορισμούς. Η ζώνη υβριδισμού συμπίπτει γεωγραφικά με τη ζώνη όπου 
είναι ανεπηρέαστη από τους δύο αυτούς τύπους περιορισμού, δίνοντας τη 
σαφή εικόνα ότι η διανομή του O. × intercedens είναι πρωτίστως 
εξαρτώμενη από τη γειτνίαση των γονικών του taxa, και εντός των 
περιοχών που ικανοποιούν αυτή τη συνθήκη έχουμε επίδραση του 
αβιοτικού περιβάλλοντος. Ενώ αυτή η εικόνα φαίνεται να προσεγγίζει τις 
θέσεις του μοντέλου υβριδικής ζώνης τάσης, στην οποία η γονική γειτνίαση 
και διασταύρωση παίζουν καθοριστικό ρόλο στη διατήρηση της ζώνης και 
τα χωρικά πρότυπα των υβριδίων (Barton & Hewitt 1985), η διαφορά είναι 
ότι στην περίπτωσή μας δεν υπάρχει η προϋπόθεση της χαμηλότερης 
βιωσιμότητας των υβριδίων σε σχέση με τα γονικά taxa. Επιπλέον, παρά το 
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ξεκάθαρο ρόλο που παίζει το περιβάλλον στη διαμόρφωση των χωρικών 
προτύπων των εμπλεκόμενων οντοτήτων (μορφολογικών taxa αλλά και 
γενοτυπικών ομάδων), δεν υπάρχουν ενδείξεις διαφοροποίησης της θέσης 
του θώκου ή υποψίες υψηλότερης ή έστω διαφορετικής επιλεξιμότητας των 
υβριδίων από το περιβάλλον, όπως θα απαιτούσε μια ζώνη φραγμένης 
υπεροχής υβριδίων (Moore 1977) ή μια μωσαϊκή ζώνη (Harrison 1986). 
Αντίθετα, τα δυνητικά χωρικά πρότυπα του υβριδίου με βάση το αβιοτικό 
περιβάλλον δεν αποκλίνουν από εκείνα των γονικών taxa (τα οποία επίσης 
συγκλίνουν σε μεγάλο βαθμό, παρά τις γεωγραφικές αποκλίσεις των 
διανομών τους). 

Αυτό λοιπόν που τονίζεται μέσα από αυτή την προσέγγιση είναι ότι η 
εξάρτηση των χωρικών προτύπων των υβριδίων από τη γονική γειτνίαση 
είναι ενδογενής, σχετίζεται δηλαδή με τον τρόπο που λαμβάνει χώρα ο 
υβριδισμός ως διασταύρωση, και δεν εξαρτάται αναγκαστικά από 
διαφοροποιήσεις στο θώκο των υβριδίων και των γονικών taxa. 
Λαμβάνοντας υπόψη την ομοιότητα στις θέσεις των θώκων του υβριδίου 
και των γονικών του taxa, καθώς και τη σύγκλιση των Βιοτικών και 
Μετακινησιακών περιορισμών του, τα χωρικά πρότυπα διανομής του O. × 
intercedens μπορούν να μεταφραστούν ως μια άμεση συνάρτηση του θώκου 
που του "κληροδοτείται" και της γεωγραφίας που του "επιβάλλεται". Φυσικά, με 
την πάροδο του χρόνου, και δεδομένης της ικανοποιητικής βιωσιμότητας 
των σπερμάτων του, δεν μπορεί να αποκλειστεί η επέκτασή του σε νέες 
θέσεις που το αβιοτικό περιβάλλον είναι κατάλληλο, κάτι τέτοιο όμως 
απαιτεί διεργασίες που θα λειτουργήσουν δευτερογενώς, επί των ήδη 
διαμορφωμένων χωρικών προτύπων. 

4.2.2 Ανάλυση απουσιών των υβριδίων του συστήματος Phlomis 

Τα υβρίδια P. × commixta, P. × cytherea και P. × sieberi παρουσίασαν έντονες 
διαφορές ως προς το ποσοστό ερμηνείας απουσιών στο πλαίσιο ΒΑΜ, ως 
προς την κατανομή των απουσιών τους στις τρεις κατηγορίες περιορισμού, 
αλλά και ως προς τα γεωγραφικά πρότυπα των στρωμάτων περιορισμού.  

Η διαφοροποίηση ως προς το ποσοστό ερμηνείας απουσιών προφανώς 
ανακλά στο ρόλο άλλων παραγόντων που υποκρύπτονται των οποίων οι 
επιπτώσεις στη διαμόρφωση απουσιών είναι μικρότερες στην περίπτωση 
του P. × commixta και μεγαλύτερες στην περίπτωση του P. × cytherea. Αυτό 
φαίνεται να παραλληλίζεται με το βαθμό διαφοροποίησης του θώκου των 
υβριδικών taxa σε σχέση με τα γονικά. Το κατά πόσο όμως ερμηνεύεται 
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από μια τέτοια διαφοροποίηση, δηλαδή το κατά πόσο η διαφοροποίηση 
θώκου διαμορφώνει την απόκλιση των απουσιών από τους ΒΑΜ 
περιορισμούς, είναι ένα ανοιχτό θέμα και θέτει μελλοντικές υποθέσεις προς 
έλεγχο. 

Από την άλλη πλευρά, η διαφοροποίηση ως προς την κατανομή των 
απουσιών τους στις τρείς κατηγορίες περιορισμού ανακλά το βαθμό 
εξάρτησης του υβριδίου από την συνύπαρξη των γονικών taxa, ο οποίος 
είναι υψηλότερος στην περίπτωση του P. × commixta  και μικρότερος στην 
περίπτωση του P. × sieberi. Αυτό πιθανότατα συνδέεται και με την 
ικανότητα διασποράς, που σε μεγάλο βαθμό διαμορφώνει την σύγκλιση 
του Βιοτικού με τον Μετακινησιακό παράγοντα. Υψηλή εξάρτηση του 
υβριδίου από την συνύπαρξη των γονικών taxa σε συνδυασμό με μικρή 
ικανότητα διασποράς συνδιαμορφώνουν υψηλή αλληλεπικάλυψη των δύο 
περιορισμών. 

Τέλος η διαφοροποίηση ως προς τα γεωγραφικά πρότυπα των στρωμάτων 
περιορισμού ανακλά την ετερογένεια του συστήματος που 
συνδιαμορφώνεται απ’ όλα τα παραπάνω, και προσδίδει μια άλλη 
διάσταση στην έννοια της κλίμακας στην Οικολογία που έχει πλέον ως 
βάση τις απουσίες. 

4.3 Λανθάνουσα Καινοτομία 

Αν και ο υβριδισμός μπορεί να θεωρηθεί σπάνιος σε επίπεδο ατόμων, είναι 
αρκετά κοινός σε επίπεδο είδους (Abbot και συν. 2013). Περίπου το 10-30% 
των πολυκύτταρων φυτικών και ζωικών ειδών υβριδίζονται, ενώ σε 
περιπτώσεις συμπατρικού υβριδισμού, από 1 στα 100 έως 1 στα 10000 
άτομα είναι υβρίδια (Mallet 2005). Από την άλλη πλευρά, η εξαιρετικά 
χαμηλή συχνότητα μεταλλαγών (10-9 - 10-8 ανά γενιά ανά ζεύγος βάσεων, 
Abbot και συν. 2013), και η ανακρίβεια που διέπει την μέσω μεταλλαγών 
παραγωγή γενετικής ποικιλότητας (Björklund 2013)  έχουν οδηγήσει σε μια 
σταδιακή εκθρόνιση της μεταλλαγής από τη θέση του απόλυτου ηγέτη της 
εξέλιξης. Ως εκ τούτου, ο υβριδισμός, και ιδιαίτερα ο διαειδικός, αποτελεί 
εδώ και αρκετά χρόνια αναγνωρισμένο μηχανισμό παραγωγής εξελικτικής 
καινοτομίας (Grant 1981, Abbot 1992, Arnold 1997, Rieseberg και συν. 2003, 
Costedoat και συν. 2007, Soltis 2013). 

Βιβλιογραφικά, η καινοτομία (novelty) που παράγεται από τον υβριδισμό 
έχει αντιμετωπιστεί από αρκετές σκοπιές. Ωστόσο, σε γενικές γραμμές, είτε 
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αναφέρεται σε νέα ενδιαιτήματα (π.χ. Wang και συν. 1990, Raybould και 
συν. 1991, Cruzan & Arnold 1993, Rieseberg και συν. 2003), είτε σε 
μορφολογικές και φυσιολογικές καινοτομίες (Rieseberg και συν. 1999, 
Pereira και συν. 2014), είτε σε πιο πολύπλοκες καινοτομίες, όπως οι 
συμπεριφορικές (Overington και συν. 2011). Η καινοτομία περιγράφεται 
συνήθως είτε με τα νέα χαρακτηριστικά των υβριδίων που δεν απαντώνται 
στα γονικά είδη, είτε με χαρακτήρες οι οποίοι βρίσκονται έξω από το εύρος 
τιμών των αντίστοιχων χαρακτήρων για τα γονικά είδη. Ο ορισμός του 
επικλυσιγενούς διαχωρισμού (transgressive segragation), που είναι "το 
ποσοστό των ατόμων που φέρουν τιμές για ένα χαρακτήρα οι οποίες 
ξεπερνούν, είτε στη θετική είτε στην αρνητική κατεύθυνση, τις αντίστοιχες 
των γονικών ειδών" (Rieseberg και συν. 1999), είναι χαρακτηριστικός της 
εικόνας που επικρατεί για την καινοτομία. 

Υπό αυτό το πρίσμα, τα υβριδικά συστήματα που μελετήθηκαν εδώ 
δύσκολα μπορούν να χαρακτηριστούν ως προς την καινοτομία, δεδομένου 
ότι δεν ακολουθήθηκε κάποια από τις παραπάνω προσεγγίσεις, δηλαδή 
κάποια προσέγγιση στη βάση χαρακτήρων ή κάποια προσέγγιση στη βάση 
εποικισμού νέου ενδιαιτήματος.   Παρ’ όλα αυτά όμως, τα συστήματα που 
μελετήθηκαν μπορούν να μας βοηθήσουν να προσεγγίσουμε το θέμα της 
καινοτομίας στον υβριδισμό από μία άλλη οπτική, συγκεκριμένα αυτή του 
οικολογικού θώκου. 

Στα υβριδικά συστήματα που μελετήθηκαν, αφενός μεν η πλειοψηφία των 
αποτελεσμάτων που αφορούν τη θέση του θώκου στο Γεωγραφικό Χώρο 
προτείνουν την ομοιότητα ή αμελητέα διαφοροποίηση των υβριδίων από 
τα γονικά τους είδη, αφετέρου δε τα όποια αποτελέσματα υποστηρίζουν τη 
διαφοροποίηση του θώκου με αναφορά στη γεωγραφία δεν μεταφέρονται 
στον Περιβαλλοντικό Χώρο, στον οποίο ο κανόνας της ομοιότητας δεν 
εμφανίζει εξαιρέσεις. Έτσι, και τα μεν και τα δε συνηγορούν στην άποψη 
της μη εμφανούς καινοτομίας.  

Ωστόσο, τα αποτελέσματα που αφορούν το εύρος του θώκου των υβριδικών 
taxa που μελετήθηκαν παρουσιάζουν μια αρκετά διαφορετική εικόνα. Στη 
συντριπτική πλειοψηφία των ελέγχων, τα υβρίδια παρουσιάζουν 
μεγαλύτερο εύρος θώκου από τα γονικά τους είδη τόσο στο Γεωγραφικό, 
όσο και στον Περιβαλλοντικό Χώρο. Αυτό η παρατήρηση, εκτός από την 
έντονη αντίθεση που δημιουργεί με την έλλειψη εμφανούς καινοτομίας στη 
θέση του θώκου, φαίνεται να μην υποστηρίζει τη σχετικά περιορισμένη 
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παρατηρούμενη διανομή των υβριδίων στην περιοχή μελέτης. Αν και 
ιστορικοί λόγοι, όπως μια ενδεχόμενη πρόσφατη επαφή των γονικών ειδών, 
δεν μπορούν να αποκλεισθούν από το σύστημα, κάτι που θα μπορούσε να 
δικαιολογήσει μια χρονική υστέρηση στην επέκταση της παρατηρούμενης 
διανομής των υβριδίων στην περιοχή, η έντονη απόκλιση που 
παρατηρείται ανάμεσα στη διαφοροποίηση του εύρους του θώκου με τα 
γονικά taxa και τα παρατηρούμενα προτυπα χωρικής διανομής χρίζει 
περαιτέρω ερμηνείας. Εύλογα λοιπόν ανακύπτει το ερώτημα του κατά 
πόσο, συζητώντας με όρους μοντέλων διανομής ειδών, η οικολογική 
καινοτομία που παράγεται από τον υβριδισμό αφορά διαφοροποίηση της 
θέσης του θώκου, ή αποτελεί μια πιο σύνθετη διεργασία, στην οποία το 
εύρος του θώκου κατέχει κάποιο εξίσου κεντρικό ρόλο. Συγκεκριμένα, 
οφείλουμε να εξετάσουμε αν το εύρος του θώκου των υβριδίων συνδέεται 
με την ανάπτυξη καινοτομίας. 

Αρχικά, πρέπει να αναφερθεί ότι το μεγαλύτερο εύρος θώκου, όπως 
υπολογίστηκε στην παρούσα εργασία, τόσο στο Γεωγραφικό όσο και στον 
Περιβαλλοντικό Χώρο, είναι πλήρως συμβατό με τη θέση των Barton & 
Hewitt (1985), που τονίζουν την υψηλή ετερογένεια, μορφολογική, 
γενετική, και οικολογική, των υβριδικών μορφών. Καθώς ομαδοποιούμε 
όλες τις υβριδικές μονάδες σε μία ενιαία οντότητα, είναι σε μεγάλο βαθμό 
αναμενόμενη η ανάδειξη ενός μεγαλύτερου περιβαλλοντικού εύρους από 
την οντότητα αυτή, αφού είναι φυσικό το κάθε άτομο του συνόλου να 
φέρει ελαφρώς διαφορετικές προσαρμογές (Van Valen 1965). Αυτό μπορεί 
επιπλέον να δικαιολογήσει και την ελαφρώς μειωμένη προβλεπτική ισχύ 
των μοντέλων που αφορούν τα υβρίδια (βλ. Διάγραμμα 4.1), ενώ η 
δομημένη αβεβαιότητα που προκύπτει από τέτοια μοντέλα μπορεί να είναι 
ιδιαίτερα χρήσιμη στην εξαγωγή συμπερασμάτων για την ανάλυση της 
ποικιλότητας, αλλά και της πλαστικότητας του θώκου τους (Peterson & 
Holt 2003, Μπαριωτάκης & Πυρίντσος 2009). Περνώντας λοιπόν από το 
επίπεδο ατόμου στο επίπεδο του είδους ή οποιασδήποτε άλλης μονάδας 
κατά τη μελέτη του θώκου, κάνουμε ταυτόχρονα ένα πέρασμα από την 
ετερογένεια των υβριδικών μορφών των Barton & Hewitt (1985) και τις 
διαφοροποιημένες προσαρμογές των ατόμων του Van Valen (1965) στο 
εύρος του θώκου, ή καλύτερα συνδέουμε την έννοια της ποικιλότητας με 
την έννοια του εύρους του θώκου. 
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Επιπροσθέτως, η εισβολή σε νέα περιβάλλοντα μέσω υβριδισμού 
παρουσιάζει ένα χαρακτηριστικό το οποίο ενδεχομένως να εξυπηρετεί στην 
ανάδειξη του ρόλου του περιβαλλοντικού εύρους. Συγκεκριμένα, έχει 
παρατηρηθεί επανειλημμένα ότι κάποια είδη-εισβολείς δεν επεκτείνονται 
σταθερά στη διάρκεια του χρόνου, αλλά αντιθέτως περνούν από μία 
λανθάνουσα φάση (lag phase), κατά την οποία υπάρχει αμελητέα χωρική 
επέκταση του είδους, την οποία όμως ακολουθεί μία ραγδαία αύξηση της 
διανομής τους (Robinson 1965, Mack 1981, Usher 1986, Lonsdale 1993, Vilà 
και συν. 2000). Το φαινόμενο αυτό είναι τόσο έντονο, καθώς έχουν βρεθεί 
λανθάνουσες φάσεις μέχρι και 150 ετών σε ξυλώδη είδη (Kowarik 1995) και 
μέχρι 180 ετών σε ποώδη (Pyšek & Prach 1993), ώστε να γίνεται λόγος για 
"χρέος εισβολής" (invasion debt), όπου μια εισβολή μπορεί να βρίσκεται εν 
εξελίξει και να εκδηλωθεί αρκετά χρόνια αργότερα, ακόμα και αν παύσει η 
περαιτέρω εισαγωγή ατόμων του είδους-εισβολέα (Richardson και συν. 
2011). Παραδοσιακά, έχουν αναπτυχθεί διάφορες θεωρίες για την ερμηνεία 
αυτού του φαινομένου, χωρίς όμως να υπάρχει απόλυτη κατάληξη σε 
κάποια από αυτές, τόσο λόγω έλλειψης δεδομένων, όσο και λόγω 
μεθοδολογικών αναντιστοιχιών στις προσεγγίσεις που ακολουθήθηκαν 
(Pyšek & Hulme 2005). 

Πρόσφατα, προτάθηκε ότι για τις περιπτώσεις εισβολών στις οποίες ο 
υβριδισμός αποτελεί την κινητήριο δύναμη, η λανθάνουσα φάση μπορεί 
να ερμηνευτεί σχετικά εύκολα (Ellstrand & Schierenbeck 2000, 
Schierenbeck & Ellstrand 2009). Η συγκεκριμένη ερμηνεία που προτείνεται 
είναι ότι η λανθάνουσα φάση ενδέχεται να αποτελεί το χρονικό διάστημα 
που απαιτείται ώστε οι διαφορετικοί πληθυσμοί (είτε είδη, σε περιπτώσεις 
δια-ειδικού υβριδισμού) να έρθουν σε επαφή και να γίνει η διασταύρωση. 

Με βάση όμως τα αποτελέσματα της παρούσας μελέτης για τα υβριδικά 
συστήματα που εξετάστηκαν, και παρ’ όλο που δεν έχει προσεγγιστεί στην 
παρούσα μελέτη η διάσταση της εισβολής, μπορεί να τεθεί μια υπόθεση, μια 
εξίσου πιθανή ερμηνεία, που μπορεί να λειτουργήσει και ως 
συμπληρωματική, στην ερμηνεία της λανθάνουσας φάσης. Η υπόθεση που 
τίθεται βασίζεται στο ότι τα υβρίδια στον Περιβαλλοντικό χώρο 
παρουσιάζουν σταθερά μεγαλύτερο εύρος θώκου από τα γονικά taxa και 
μάλιστα στατιστικά σημαντικό, κάτι που μεταφράζεται στο ότι τα υβρίδια 
φέρουν ένα νέο λανθάνον κομμάτι στο πλήρες εύρος του θώκου τους, ήτοι 
ένα μέρος θώκου το οποίο δεν εκφράζεται στις παρούσες περιβαλλοντικές 
συνθήκες. Αυτό το μέρος θώκου αποτελεί ένα αποθηκευμένο εύρος 
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δυνατοτήτων το οποίο δίνει τη δυνατότητα εποικισμού νέων θέσεων στο 
Γεωγραφικό Χώρο, όταν αυτές εμφανιστούν. Πρόκειται δηλαδή για μια 
λανθάνουσα καινοτομία (latent novelty), που ενώ δημιουργείται με τον 
υβριδισμό, δεν εκφράζεται, αλλά υπάρχει δυνατότητα έκφρασης αυτής σε 
περίπτωση αλλαγής των περιβαλλοντικών συνθηκών. Η σημασία αλλά και 
η ερμηνευτική ικανότητα αυτής της λανθάνουσας καινοτομίας στην 
χρονική υστέρηση της εισβολής σε νέα περιβάλλοντα είναι προφανής, 
καθώς η υστέρηση μπορεί να σχετίζεται με μια χρονική υστέρηση 
διαθεσιμότητας στο Γεωγραφικό χώρο των περιβαλλοντικών συνθηκών 
που αντιστοιχούν στις νέες δυνατότητες των υβριδίων. Φυσικά, εξίσου 
προφανής είναι και η σημασία της λανθάνουσας καινοτομίας σε ένα 
μεγάλο εύρος θεμάτων που αφορούν στην απόκριση των υβριδίων σε 
περιβαλλοντικές αλλαγές, συμπεριλαμβανομένης της κλιματικής αλλαγής. 

Έτσι ο θώκος, στην εννοιολογική εξάρτησή του από τον Περιβαλλοντικό 
Χώρο, ένα χώρο ο οποίος φέρει μεγάλα κενά, δηλαδή περιοχές που δεν 
εκπροσωπούνται στον πραγματικό κόσμο μια συγκεκριμένη χρονική 
στιγμή (Jackson & Overpeck 2000), μπορεί να διαφοροποιηθεί, 
προσθέτοντας στο εύρος του νέους συνδυασμούς, δηλαδή καινοτομία, 
χωρίς κάτι τέτοιο να γίνει αισθητό στον πραγματικό κόσμο, έως ότου 
κάποια μεταβολή στον Γεωγραφικό χώρο εκπροσωπήσει αυτά τα κενά.. Η 
πολύ δημοφιλής θέση του Anderson (1948) ότι η διαταραχή και τα 
"υβριδικά ενδιαιτήματα" υποστηρίζουν τον υβριδισμό ή/και την 
εγκατάσταση των υβριδίων υποστηρίζει την υπόθεση της λανθάνουσας 
καινοτομίας, υπό αυτή την έννοια, ότι οποιαδήποτε δύναμη μπορεί να 
αναδείξει στον πραγματικό κόσμο (το Γεωγραφικό Χώρο) νέους 
συνδυασμούς περιβαλλοντικών συνθηκών μπορεί να λειτουργήσει ως 
εξαργύρωση ενός "χρέους καινοτομίας" που φέρουν κάποιες υβριδικές 
μορφές. Επίσης, τα εμπειρικά δεδομένα που υπάρχουν είναι σε συμφωνία 
και δεν αντιβαίνουν με την παραπάνω υπόθεση, καθώς σχεδόν ομόφωνα 
υποστηρίζουν ότι η διαταραχή αποτελεί μια από τις διεργασίες που οδηγεί 
σε εισβολές, οι οποίες μάλιστα σε κάποιες περιπτώσεις είναι εντονότερες 
όταν τα ενδιαιτήματα είναι «ξένα» (Gray 1879, Elton 1958, D’Antonio και 
συν. 1999, Lockwood και συν. 2007). 

Μία ακόμα τοποθέτηση που συνάδει με την υπόθεση της λανθάνουσας 
καινοτομίας είναι αυτή των Schlute και συν. (2012), που μελέτησαν 
διάφορες φυλογενετικές γραμμές ειδών, στις οποίες κάποια είδη 
μπορούσαν να χαρακτηριστούν ως εισβολείς. Αυτό που παρατήρησαν 



Συζήτηση 

100 
 

ήταν ότι είδη σε φυλογενετικές γραμμές με χαμηλό πραγματωμένο 
περιβαλλοντικό εύρος μπορούσαν να εισβάλουν επιτυχώς σε θέσεις πέρα 
από τη διανομή τους, και κατέληξαν ότι οι παρατηρούμενες διαφορές 
στους πραγματωμένους θώκους των ειδών σε διαφορετικές φυλογενετικές 
γραμμές είναι στην ουσία αποτέλεσμα της διαφορετικής πραγμάτωσης του 
περιβάλλοντος και δεν ανάγονται σε διαφορές των θεμελιωδών τους 
θώκων, φαινόμενο που ονόμασαν κρυφή συντηρητικότητα θώκου (cryptic 
niche conservatism). 

Θα μπορούσε όμως ο μηχανισμός της λανθάνουσας καινοτομίας να 
υποστηριχθεί συγκεκριμένα στην περίπτωση των υβριδίων των γενών 
Phlomis και Origanum στην Κρήτη; Το περιβαλλοντικό υπόστρωμα της 
περιοχής μελέτης, που είναι μια περιοχή της Μεσογείου, φαίνεται 
πρόσφορο για τη λειτουργία ενός τέτοιου μηχανισμού: καθώς στα 
μεσογειακά οικοσυστήματα τόσο η έντονη χωρική ετερογένεια (Geri και 
συν. 2010) όσο και οι συχνές διαταραχές (Rundel και συν., 1998) αποτελούν 
σημαντικούς παράγοντες που ιστορικά έχουν διαμορφώσει και 
εξακολουθούν να διαμορφώνουν το τοπίο, μεταβάλλοντας χωρικά και 
χρονικά  τις περιβαλλοντικές συνθήκες, τη διαθεσιμότητα πόρων και την 
αλληλεπίδραση αυτών. Έτσι, με σημαντικό βαθμό ευκολίας θα μπορούσε 
να επικαλεστεί κανείς ότι μια στρατηγική επένδυσης στην λανθάνουσα 
καινοτομία αποτελεί σημαντικό πλεονέκτημα σε τέτοια περιβάλλοντα, 
καθιστώντας την λανθάνουσα καινοτομία ένα χρήσιμο εννοιολογικό πλαίσιο 
και στην κατανόηση της ποικιλότητας των μεσογειακών  οικοσυστημάτων. 
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5. Συμπεράσματα 
Στην παρούσα εργασία εξετάστηκαν δύο ανεξάρτητα υβριδικά συστήματα. 
Το ένα αφορά δύο taxa του γένους Origanum, τα οποία αλλεπικαλύπτονται 
στην κεντρική Κρήτη δημιουργώντας μία ζώνη υβριδισμού. Το δεύτερο 
αφορά τα τρία είδη του γένους Phlomis που αυτοφύονται στην Κρήτη, τα 
οποία υβριδίζονται ανά ζεύγη. Για την προσέγγιση των δύο συστημάτων 
προτάθηκε μια νέα μεθοδολογία, η οποία συνδυάζει στοιχεία που έχουν 
χρησιμοποιηθεί στο παρελθόν μεμονωμένα αλλά και καινοτόμες 
προσεγγίσεις, με σκοπό την ολοκληρωμένη προσέγγιση ερωτημάτων που 
αφορούν τον υβριδισμό και σχετίζονται με τις έννοιες του θώκου. Η 
συγκεκριμένη μεθοδολογία είναι πολυδιάστατη, καλύπτοντας αναλύσεις 
που αφορούν τα χωρικά πρότυπα δυνητικής διανομής των taxa, τη 
συγκριτική ανάλυση των θώκων με διερεύνηση της διαφοροποίησης της 
θέσης και του εύρους τόσο στο Γεωγραφικό όσο και στον Περιβαλλοντικό 
Χώρο, και την ανάλυση δεδομένων απουσίας και των διαφόρων 
περιορισμών στο πλαίσιο ΒΑΜ, ενώ εκτός από μορφολογικά taxa, 
περιλαμβάνει και γενοτυπικές ομάδες. 

Από την εφαρμογή της προτεινόμενης μεθοδολογίας για την μελέτη των 
προτύπων υβριδισμού προέκυψε ότι η πολυπλοκότητα των υβριδικών 
συστημάτων που εξετάστηκαν ξεπερνά τις θεωρητικές προβλέψεις που 
υπάρχουν έως τώρα, και συγκεριμένα τις προβλέψεις των κλασσικών 
μοντέλων υβριδισμού που είναι η ζώνη τάσης, η φραγμένη υπεροχή 
υβριδίων και η μωσαϊκή ζώνη. Αυτό επίσης προέκυψε μέσω της ανάλυσης 
των Βιοτικών, Αβιοτικών και Μετακινησιακών περιορισμών που 
διαμορφώνουν τις απουσίες καθώς και η χωρική διαφοροποίηση αυτής της 
πολυπλοκότητας. Τέλος, η εφαρμογή της προτεινόμενης μεθοδολογίας 
οδήγησε στο να διατυπωθεί η υπόθεση της λανθάνουσας καινοτομίας 
(latent novety), ενός θεωρητικού πλαισίου που πέρα από την κατανόηση 
της διαφοροποίησης του θώκου των υβριδίων συμβάλλει στην κατανόηση 
των αποκρίσεων των υβριδίων σε μεταβαλλόμενα περιβάλλοντα, αλλά και 
ευρύτερα στην κατανόηση της ποικιλότητας των οικοσυστημάτων. 
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