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Abstrakt

Cilem této prace je shrnuti historie a vyvoje oblasti Mediterdnu, a nasledny popis
a porovnani biogeografickych oblasti Balkdnského poloostrova a pftilehlych oblasti.
Balkansky poloostrov se nachdzi ve stfedni az vychodni ¢asti Mediteranu, jenz je specificky
nejen komplexnim paleogeografickym vyvojem, ale 1 soucasnym vyskytem a rozSifenim
organismu a vysokym endemismem. Distribuce a vyvoj organisml zde byla ovlivnéna mnoha
faktory. Naptiklad orogenezi, fragmentaci praocednu Tethys v Miocénu (16 - 18 Ma),
naslednym vznikem a vyvojem moie Paratethys a Messinskou salinitni krizi (MSK, 5.97 -
5.33 Ma), pii které dosSlo k vyznamnym ekologickym zménam v celé oblasti Mediteranu.
V tomto obdobi se tvofily pevninské mosty, jez umoznovaly migraci druhit mezi Eurasijskou,
Africkou a Arabskou litosférickou deskou. Vyznamnym obdobim podilejicim se na dne$ni
podobé Mediteranu je také Kvartér. Obdobi, kdy je oblast ovliviiovana klimatickymi
oscilacemi, jez vyustily ve stfidani glaciali a interglaciali. Nasledkem téchto oscilaci kolisala
moftska hladina, vytvarely se rizné typy refugii a dochéazelo k cyklické zméné vegetacnich

pasii.

Kli¢ova slova: Balkansky poloostrov, biogeografie, Tethys, Paratethys, Messinska salinitni

krize, refugia, kvartérni klimatické oscilace



Abstract

The aim of this study is to summarize history and development of Mediterranean with
a following description and comparison of the biogeographical regions of the Balkan
peninsula and surrounding areas. Balkan peninsula is located in eastern-central
Mediterranean, which is known for its complex paleogeographic evolution. Current presence
and distribution of organisms with high rate of endemism is influenced by several factors.
For example orogenesis, the fragmentation of the Tethys ocean in Miocene (16 - 18 Ma),
the birth and progression of the Paratethys sea and the Messinian salinity crissis (MSC, 5.97 -
5.33 Ma), followed with enormous ecological changes in whole Mediterranean. In this period,
landbridges were formed and they allowed migration of species between African, Arabian
and Eurasian tectonic plate. Another important period that formed present Mediterranean
is Quarternary period in which this area is influenced by climatic oscillations leading
to alternation of glacial and interglacial phases. Simultaneously, the sea level oscilations

and migrations of species occured, which resulted into the creation of various refugia.

Key words: Balkan peninsula, biogeography, Tethys, Paratethys, Messinian salinity crissis,

refugia, quarternary climatic oscilations
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BP- pted soucasnosti (before present)
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MAT- Mid Aegan Trench (Stiedoegejsky piikop)
TTE- (Terminal Tethyan Event)



1. Uvod

Tato prace se zabyva historickou biogeografii Mediteranu za poslednich zhruba
30 miliont let. Tedy v dobé od Oligocénu (pozdni Paleogén), pies Neogén s epochami
Miocén a Pliocén, az po Kvartér s epochami Pleistocén a Holocén (obr. 1). V prvni casti
budou shrnuty zasadni geologické udalosti, které formovaly tuto oblast. Tato Cast bude spiSe
obecnéjsi, tedy vztaZzena na celou oblast Stfedozemi, dale se pak bude soustiedit predevsim
na oblast Balkanského poloostrova a Egejského mote. Ostrovy v Egejském mofi budou
pfedmétem z4jmu pfedevs§im proto, ze mnohé z nich byly v historii oblasti propojeny mezi
sebou, ¢i dokonce s pevninou. Obecnéjsi je proto, Ze Stiedomofii je velice komplexni oblast,
1 z hlediska jejtho vzniku, proto bude zahrnut jako celek pro lepSi orientaci a kvili
souvislostem mezi jednotlivymi podoblastmi. Cilem této ¢asti je tuto problematiku spise

nastinit, nez detailn¢ popsat, nebot’ to by znacné ptesahovalo moznosti bakalaiské prace.
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Obrazek 1: Chronostratigraficka tabulka pro obdobi Kenozoika (zdroj: stratigraphy.org)


http://www.stratigraphy.org/index.php/ics-chart-timescale

Za zasadni geologické udalosti je zde povazovan vyvoj praoceanu Tethys, jeho zanik,
vznik Paratethys a jeho vliv na formovéani Mediteranu. Dale vyvoj Stiedoegejského piikopu,
Messinska salinitni krize, vznik pevninskych mosta a sladkovodnich jezer. Nutno podotknout,
ze tyto udalosti na sebe piimo navazuji. Pohyby litosférickych desek zptisobily jak uzavieni
Tethys pfipojenim Indie k Asii, tak vznik Stiedoegejského piikopu a uzavieni Gibraltaru, coz
vyustilo v salinitni krizi Mediteranu v obdobi Messinian. Tyto udalosti mély spolecné
s Pleistocénnimi klimatickymi oscilacemi zasadni vliv na distribuci a diversitu organismi
v této oblasti. Diky nim patii Mediteran mezi nejvyznamnéjsi horka mista biodiverzity (Myers
et al. 2000, Médail & Quézel 1999, Blondel & Aronson (1999), Krystufek & Reed (2004))
s vysokym stupném endemismu (Jansson 2003). Také kontinentadlni drift, pfedevsim kolize
Africké a FEurasijské tektonické desky, ktera zpusobila alpinskou orogenezi a spole¢né
s Arabskou deskou se podileli na izolaci Stfedozemniho mote a formovéani pevninskych
mostll pro migraci rostlin a Zivocichli mezi Palearktickou a Etiopskou biogeografickou

oblasti.

V dal§i ¢asti bude podan néstin biogeografického clenéni oblasti Balkanského
poloostrova  vCetn¢ popsani  biogeografickych  oblasti, povétSinou vymezenych
na zdklad€ konkrétnich piipadovych studii, pracujicich s konkrétnimi organismy. Jednim
z cill této prace pak bude vybrané studie popsat, piipadné je porovnat a se pokusit mezi nimi

najit korelaci.

2. Vymezeni oblasti

Oblast Mediteranu se nachazi na rozhrani jizni Evropy, severni Afriky a zapadni ¢asti
poloostrova Malé Asie, patii sem také celé¢ Sttedozemni mote. Tato oblast je charakteristicka
tim, Ze se jedna o jedno z nejmladSich geologickych tzemi svéta, a cely vyvoj se odehral
v desitkach miliont let. Oblast jihovychodni Evropy je pak vyjimecnd i tim, Ze v minulosti

tvotila prechod mezi Sttedozemnim moiem a Paratethys (Kovac et al. 2017, Rogl 1999).

Oblast je soucasti Palearktické biogeografické oblasti a vyznacuje se specifickym
(mediterannim) klimatem, a to horkym suchym létem a mirnou zimou s dostatkem srazek
(Santos et al. 2012). Hranice oblasti mlizeme také definovat pomoci olivovniku Olea
europaea, ktery je oznacovan za bioindikator mediteranniho klimatu (Blondel et al. 2010).

Je vSak tfeba si uvédomit, ze sttedozemni klima tak, jak ho zndme dnes, trva pfiblizné 3.2 Ma



(od pozdniho Pliocénu), kdy vzniklo v diisledku globalniho ochlazovani (Blondel & Aronson

1999).

Paleogeografie a geomorfologie oblasti, umisténi na rozhrani tii velkych kontinentii
a kvartérni klimatické oscilace urcuji vyjimecnost této oblasti z hlediska poctu spolecenstev

a diversity, ale také vysokého endemismu rostlinnych i zivoc¢isnych druhti (Savi¢ 2008).

3. Paleogeografie Mediteranu

3.1 Vyvoj praoceanu Tethys

Praocean Tethys vznikl po oddéleni Laurasie a Gondwany a existoval zhruba 250
miliont let, od Triasu do Pliocénu. VEtSinu své existence se rozprostiral v rovnikové oblasti
a nejvetsi tzemi zaujimal v obdobi Kiidy, kdy v disledku zvysené hladiny mofti pokryval také
velkou cast kontinentd (Stow 2010, Ricou 1995). Pied zhruba 16-18 miliony let, v Miocénu,
byl Tethys fragmentovan v disledku kolize Eurasijské, Arabské a Africké tektonické desky.
Nésledkem téchto tektonickych pohybl vzniklo ze zdpadni ¢asti Tethys, mezi pobiezimi
severni Afriky a jizni Evropy, Sttedozemni mote (Rogl 1999). Zformoval se také pevninsky
most, ktery umozioval migraci mezi Afrikou a Eurasii (viz nize). Na jihu Evropy vzniklo
n¢kolik pohofti, ktera viceméné horizontdln¢ oddélila stfedozemni poloostrovy na jihu
a severni ¢ast Eurasie. Postupnym oteviranim Atlantického ocednu byl Tethys zatlatovan
a nasledné byl definitivné uzavien ptipojenim Indie k Asii za vzniku Himal4ji v rdmci TTE

(Terminal Tethyan Event) pted zhruba 16-18 miliony let (Rogl 1998).

Hou & Li (2018) rozdé€luji Tethys po jeho uzavieni na pét oblasti: Jiho-Pacifickou,
Zapado- Atlantickou, Vychodo- Atlantickou, Indo- Zapado- Pacifickou a Stfedozemni mofe.
Pravé izolace stfedomoiské Casti Tethys (Gibraltarskym prilivem od vychodniho Atlantiku
a Arabskou deskou od Jiho- Pacifické oblasti) ma vyznamny podil na vysoké diversité v této
oblasti. Liu et al. (2018) nachézeji spojitost mezi TTE a diversifikaci riznonohych koryst
(Crustacea: Amphipoda) rodu Talorchestia (pfed cca 15 miliony let) na dvé vétve,
Mediteranni/Vychodoatlantickou (tyto dvé casti byly stidle v kontaktu skrz oblast
Gibraltarského prilivu) a Indo-Zéapadopacifickou. Dnesni disjunktivni rozsifeni téchto korysa
muize byt vysvétleno vikariantni udalosti, tedy oddélenim oblasti v disledku tektonickych

pohybi.



Uzavieni praoceanu Tethys znemoZznilo dispersi motskych organismit mezi Atlantikem
a Pacifikem. Zaroven se ale vytvofil pevninsky most oznaCovany jako ,,Gomphotherium

landbridge®, jenz umoznil migraci suchozemskych organismd.

3.1.1 Pevninsky most Gomphotherium

Ke konci ¢asného Miocénu, v obdobi Burdigalian (16-18 Ma) vznika rotaci Afrického
kontinentu (proti sméru hodinovych rucicek), ktery piirazi Arabskou desku k Euroasijské,
vyznamny pevninsky most Gomphothetrium. Ten poprvé propojuje Afriku a Eurasii a migruji
pfes n&j nejen savci z kontinetu na kontinent (nejvyznamnéj$imi imigranty z Afriky jsou
Chobotnatci (Proboscidea) (Rogl 1999), z nichz do dnesni doby pfezivaji pouze slonoviti
(Elephantidae).

3.2 Paratethys

3.2.1 Historicky vyvoj - Oligocén

Paratehys vznikd na pfelomu Eocén/Oligocén (Rusu 1988) oddé€lenim
od Stfedozemniho mofe, jez je fragmentem praoceanu Tethys (obr. 2). Pro jeho vznik byl
klicovy proces alpinské orogeneze. Tektonické pohyby vedouci k tomuto vrasnéni, zacaly
zhruba 100 Ma, ve stfedni Kiid¢ (Gradstein et al. 2004). Samotné vrasnéni mélo pocatek
az 65 Ma (Rosenbaum et al. 2002). Rostouci pohoii jizni Evropy (zejména vychodni ¢ast Alp
a zapadni ¢ast Karpat (Kovac 2016)) postupné odd¢lila Stiedozemni mofie na jihu a Paratethys
na severu. Po izolaci Paratethys na jeho dné nastaly anoxické podminky, které spolecné
se snizenou salinitou podpofily vznik silného endemismu vodnich organismi. Ve stiednim
Oligocénu doslo k opétovnému propojeni se Sttedozemnim motem a v Paratethys se obnovilo

moiské prostiedi bohaté na kyslik (Rogl, 1998).



Early Oligocene - Early Kiscellian - Pshekian

Obrazek 2: Vznik moie Paratethys (¢asny Oligocén). Prevzato z Rogl (1999).

3.2.2 Historicky vyvoj - Miocén

V casném Miocénu vznikl pevninsky most Gomphotherium (Rogl 1998). Po jeho
vzniku je zépadni a centralni cast Paratethys stdle spojena se Stfedozemnim mofem,
a vychodni ¢ast je izolovana za vzniku mote Kotsakhurského mote, ve kterém se vyvinulo
mnoho endemickych druht diky redukované salinité (obr. 3). Oproti tomu zapadni a centralni
¢ast si zachovavaji motské podminky diky propojeni se Severnim motfem (Rogl 1999).

V tomto obdobi (zhruba 20 Ma) také vyvrcholilo Alpinské vrasnéni (Reed et al. 2004)

Ve sttednim Miocénu se na nedlouho otevielo propojeni s Indickym ocednem pies Rudé
mote, které zpisobilo zaplaveni Stredozemniho moie i Paratethys spojené s vyménou vod
(Rogl 1998). Vlivem klimatickych zmén bylo spojeni brzy uzavieno (jest¢ ve stiednim
Miocénu), ovSem nelze vyloucit obCasné propojeni se Sttedozemnim mofem na severni hrané
tehdejSich Dinarid (Kovac et al. 2017). Diky tomuto uzavieni se znovu zformoval pevninsky

most Gomphotherium, propojujici Afriku a Eurasii.



\\ Late Burdigalian - Ottnangian - Early Kotsakhurian

Obrazek 3: Vznik pevninského mostu ,,Gomphotherium landbridge* a Kotsakhurského mofte.
Upraveno dle Rogl (1999).

V pozdnim Miocénu bylo Paratethys zcela izolovano (obr. 4), rostouci Karpaty oddélily
Panonskou panev od vychodni ¢asti Paratethys, a z centralni ¢asti Paratehys nové vzniklo
Panonské jezero s témét sladkovodnimi podminkami, které se podilely na radiaci mekkysa,
rozsivek, obrnének, ale i ryb (Popov et al. 2006, Harzhauseret al. 2007, Neubauer 2016).
K ustaveni pln¢ sladkovodnich prispély také pritoky velkych evropskych fek (Kovac et al.
2017). Ke konci pozdniho Miocénu se izolovala také vychodni ¢ast Paratethys a taktéz se zde

ustavily brakické podminky (Rogl 1999).
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Obrazek 4: Konecna izolace mote Paratethys. Pfevzato z Rogl (1999).



3.2.3 Reliktni oblasti vychodniho Paratethys: Kaspické a Cerné moie

Do soucasnosti se z vychodni ¢asti Paratethys zachovaly dvé reliktni oblasti, Cerné
a Kaspické mote. Zhruba v prvni poloving¢ Pleistocénu byly zcela oddéleny rostoucim
pohoiim Velky Kavkaz (Popov et al. 2006), jehoz orogeneze zapocala zhruba v Oligocénu
(Ershov et al. 2003) v disledku kolize Arabské a Eurasijské tektonické desky (Saintot et al.
2006). Rychla faze orogeneze Kavkazu nicméné zacala zhruba 5 Ma (Forte et al. 2014), tudiz
se Kavkaz fadi k velice mladym poho#im. Po oddéleni Cerného a Kaspického mote pohotim
Kavkaz se obé oblasti samostatn¢ vyvijely unikatnim zptsobem, pfiCemz byly formovany
piredevsim klimatickymi oscilacemi, doprovazenymi transgresemi a regresemi moiské
hladiny. V obdobi pozdniho Pleistocénu pak byl vyvoj obou oblasti (stejn€ jako jejich fauna)
na sob¢ zcela nezdvisly (Yanina 2014). Zmény salinity byly velmi mirné v Kaspickém mofi,
naopak v Cerném mofi byly podminky na $kale od moiskych az po brakické. V teplejsich
obdobich pak nebyly oblasti izolovany, v disledku zvySovani hladiny dochézelo

ke vzdjemnému zaplavovani.

V dasledku transgrese Kaspického moie dochazelo k zaplavovani mofe Cerného pies
pasaz Many¢, a pifipadné¢ i mofe Marmarského skrz uzinu Bospor (napfiklad na prelomu
Pleistocén/Holocén (Yanina 2014)). Dle Sorokina (2011) je pasaz Many¢ zésadni, nebot’
predstavovala propojeni Cerného a Kaspického mofe jak tomu napovida sloZeni dne$nich
kvartérnich usazenin. VySka hladiny Kaspického mote zejména v pozdnim Pleistocénu byla
zavisld na pfitoku feky Volhy, pficemz mnozZstvi vody pak bylo urceno piedevSim
klimatickymi podminkami (Dolukhanov et al. 2009). Kolisani hladiny Cerného mote bylo
ovlivnéno nejen ptitokem z mote Kaspického, ale také kontaktem se Stiredozemnim motem,
a to jak pfitokem, tak odtokem. Kaspické mote nebylo nikdy zaplavovano smérem
od Cerného mote. Maximélni mira transgrese byla kontrolovana v Kaspickém moti vyskou
prahu Many¢ a v Cerném mofi vyskou hladiny Stiedozemniho mote a vyskou prilivu Bospor.
Zhruba v prvni poloviné pozdniho Pleistocénu (pfiblizné 127 ka- 85 ka) se zvySovala hladina
Cerného mofe a zasahovala i do pasize Many¢, v druhé poloving (pfiblizn& 85 ka- 11 ka) pak
pievazovalo zvySovani hladiny v moti Kaspickém, které ptes pasdz Many¢ ovliviiovalo mote
Cerné i Stfedozemni. V Holocénu (zhruba od 11 ka) pak v dusledku interglacidlniho
oteplovani probihd zvySovani hladiny Cerného mofe pres priliv Bospor smérem

ze Stfedozemniho mofe.



Vysoka diversita Kaspického mote je zplisobena nejen paleogeografii oblasti, ale také
diky rozmanitym habitatim (napiiklad pobiezni prostiedi v severni ¢asti mofe a specifické

prostiedi v misté ptitoku feky Volhy).

Oblast Cerného mote je zhlediska biodiverzity vyznamna tim, Ze zde dochazelo

k setkavani taxonti Cerného mote s taxony z mote Kaspického a Stiedozemniho.
3.3 Stredoegejsky prikop (Mid-Aegan Trench, MAT)

V Casném a stfednim Miocénu (23-12 Ma) byla Egejskd oblast soucasti pevniny.
V disledku tektonickych pohybti doslo zhruba pted 12 mil. let k jeji fragmentaci, naslednému
pohybu vzniklych ostrovli v Egejské oblasti a castecnému zaplaveni pevniny Egejskym
mofem (Caputo & Pavlides 1993). K fragmentaci oblasti pfispélo také formovani
sttedoegejského ptikopu (MAT), vyznamné moiské bariéry, kterd vznikla tektonickymi
pohyby v pozdnim Miocénu, a byla zcela vytvofena zhruba 9 Ma (Poulakakis et al. 2015,
Dermitzakis & Papanikolaou 1981).

Vznik MAT se stal dulezitym faktorem v distribuci a speciaci organismi (napiiklad
potemnikil (Fattorini 2002), scinki (Poulakakis et al. 2008), sladkovodnich krabt (Krijgsman
2002)) v oblasti Egejskych ostrovii, oddélil totiz vychodoegejské ostrovy a Malou Asii
od Kykladskych ostrovii, Kréty a Balkanského poloostrova na zapad¢. Ostrovy v Egejské
oblasti tak mizeme rozliSit na zapadni (ostrovy kolonizované z Balkanského poloostrova)
a vychodni (ostrovy kolonizované z Malé Asie). Tyto skupiny ostrovii pak vykazuji opacny
gradient, zastoupeni balkanské fauny klesa smérem na vychod, a zastoupeni fauny Malé Asie

klesa smérem na zapad (Fattorini 2002).

3.4 Messinska salinitni krize (MSK)

Messinskd  salinitni krize je nazev pro zasadni ekologické zmény v oblasti
Stfedozemniho mofe na pielomu Miocén/Pliocén, které zapocaly v disledku uzavirani
Gibraltarského pralivu. V pozdnim Tortorianu bylo spojeni mezi Atlantickym ocednem
a Stfedozemnim mofem umoznéno pres Betickou a Rifskou 0Zinu, ¢astec¢né se nejspis podilel
1 Gibraltarsky praliv (Krijgsman et al. 2018). Podle studie Ivanovice et al. (2014) vedlo
mélké, av§ak zachované propojeni mezi Sttedozemnim moiem a Atlantikem k hypersalinnim
podminkam v oblasti redukovaného Stfedozemniho mote. To by vysvétlovalo silné vrstvy

evaporitl (sedimenty vzniklé odpafovanim vody).



V Messinianu byl umoznén jen minimalni kontakt Atlantiku a Stfedozemniho mofte,
a nasledné byl zruSen kompletné Cinnosti konvergentich procesti mezi Afrikou a Iberskym
poloostrovem (Spakman 2018). Stfedozemni mote bylo izolovdno a naslednd evaporizace
vyrazn¢ snizila jeho hladinu. V Messinianu piedchazely MSK dvé vyznamné geologické
udalosti: (a) v disledku pohybu tektonickych desek doslo k uzavieni Mediteranni oblasti (viz
vyse) a (b) formovani zapadoantarktického ledovce zplsobilo snizovani oceanské hladiny

(Bianco 1990).

Dle Roveri et al. (2014) trvala MSK 1.92 milioni let (7.25 Ma - 5.33 Ma), toto rozmezi
ovSem zahrnuje také fazi tésné pied MSK, kdy uz dosSlo ke zménam podminek, ale jesté
nedochazelo k odpatfovani vody ve zvySené mife. Hlavni tfaze MSK, kdy doslo k vyraznym
zménam v oblasti Stfedozemniho mote, trvala od 5.97 - 5.33 Ma. Na konci MSK (pfed
obnovenim moiskych podminek) nastala faze oznacovana jako ,Lago Mare“, kdy
po vyrazném sniZeni hladiny Stfedozemniho mote vzniklo v jeho vychodni ¢asti n€kolik
propojenych oligohalinnich jezer, do kterych pfitékala voda z mote Paratethys (Hsii et al.
1977, Roveri et al. 2014). Tato udélost byla ukoncena opétovnym zaplavenim v Zancleanu
(starsi Pliocén), kdy Gibraltarsky priliv opét umoziuje vtok vod Atlantiku do Stiedozemniho
mote (Loget & Van Den Driessche 2006), které se nasledné€ vraci k plné motskym a stabilnim
podminkam (Roveri et al. 2014). Dle Bacheho (2012) probé¢hlo zaplaveni ve dvou krocich,
v prvnim byly erozi snizovany bariéry v oblasti Gibraltaru a hladina stoupala pouze mirné
a pomalu. Ve druhém (se zacitkem cca 5.46 Ma) pak doslo k ,protrzeni Gibraltaru

a k rychlému a prudkému zaplaveni Stfedozemniho mofte.

Na vyse zminénych charakteristikach se vétSina autorti shoduje, problém vsak nastava
pii rekonstrukci samotného pribéhu MSK. Existuje n¢kolik modeld, jez se v interpretaci této

udalosti zna¢né 1isi.

Hsii et al. (1977) jsou zastanci klasické ptedstavy o pribéhu MSK, tedy Ze Stfedozemni
mote zcela vyschlo az na nékolik slanych jezer. Dikazem vyschnuti zdpadni Casti
Mediterannu by mohl byt piipad blizké ptibuznosti mezi sladkovodnimi rybami, konkrétné
mezi rodem Luciobarbus ze severozdpadni Afriky a Cobitis z Iberského poloostrova, kdy

k disperzi dochazelo pomoci suchozemského (a sladkovodniho propojeni) (Levy et al. 2009).

Podle modelu, ktery navrhl Clauzon et. al (2001), byla hladina mote ve Stiedozemni
oblasti sniZzena ve dvou krocich. Prvni faze (zacatek 5.8 Ma) nebyla pfili§ drasticka, tykala

se spiSe okrajovych ¢asti, a hladina neklesla o vice nez 100 m. Druha faze (se zaCatkem
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5.6 Ma) uz byla vyraznéjsi, hladina klesla az o 1500 m a tento pokles se tykal cel¢ oblasti.

Roveri et al. (2014) prichazej s myslenkou, ze predstava uplného vyschnuti oblasti
by nemusela byt spravnd. Vychazeji ze studii (napiiklad Lugli et al. 2013), které popisuji
ukladani evaporiti za pln€ vodnich podminek, coz je diikazem Ze hladina v Levantské oblasti

(vychodni ¢ast Sttedozemniho mote) klesla pouze o 800 m.

Jednim z biogeograficky zajimavych dusledkit MSK je vysoky endemismus na Krét¢.
Tento ostrov byl v obdobi salinitni krize suchozemsky propojen jak s Tureckem, tak
s Reckem. Ovsem po opétovném zaplaveni Stiedozemniho mote pied zhruba 5.3 Ma byl
ostrov izolovan, a tato izolace trva dodnes. Petsopoulos et al. (2018) popisuji naslednou
situaci jako pfipad vikariantni speciace, kterd nastala v disledku zaplaveni prostoru mezi

ostrovem a pevninou.

4. Kvartérni klimatické oscilace

Koliséni klimatu v obdobi zhruba poslednich 2 milionli let vyznamné ovlivnilo dne$ni
podobu rozsifeni organismi na Zemi, v Evropé obzvlast. Tyto oscilace totiz zpusobovaly
opetovné zalednéni rozsahlych oblasti na severu a nasledné tani ledovcet, coz s sebou ptineslo
kolisani motské hladiny, které ovlivnilo zejména druhy pfi pobiezi. Zmény klimatu mély
za nasledek také vznik refugii, kam byly organismy vytlaCovany zménami klimatu

a vegetacniho krytu v obdobi glacialu.

4.1 Refugia

Pojem refugium obecné oznacuje mista, kde druhy pteckavaji nevyhodné klimatické
podminky, a poté znovu expanduji (nejen) zpét do mist svého plivodniho rozsifeni. Oblast
Mediteranu poskytuje nejen glacidlni a interglacidlni refugia, ale také prostor pro speciaci
zprostiedkovanou druhotnym setkavanim a hybridizaci jednotlivych linii Zivoc€ichll 1 rostlin
(Diadema & Médail 2009). Vliv klimatickych zmén na fléru a faunu je patrny jiz v prubehu
Kenozoika (Hewitt 1996).

V obdobi glacialu ustupovaly organismy na jih, pfevazné na poloostrovy jizni Evropy,
které tvofily pro Evropu vyznamna refugia (Taberlet et al. 1998). V té¢ dobé se chladné
podnebi zahrnujici oblasti permafrostu, tundry a glacidlni stepi rozSifovalo ze severu
do niz8ich zemépisnych $itek, az k pohofim na jihu Evropy, v jejichZ vyssich polohach rovnéz
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pievladalo glacialni klima. Tyto podminky se déle rozSifovaly i na vychod, do zadpadni Césti
dneSniho Ruska, az k Uralu (Hewitt 1999). V obdobi interglacidlu severské habitaty
ustupovaly zpét a odkryvaly prostor pro naslednou expanzi druhti z refugii. Vrcholky jiznich
pohoii si do urc¢ité miry zachovaly arktické podminky a vytvotily tak krypticka interglacialni

refugia.

Pti astupu druhti do refugii Casto dochézelo k allopatrii, kdy se organismy jednoho
druhu rozdélily do od sebe vzddlenych refugii, a tam se vyvijely samostatné. Zejména
pfi delsi izolaci pak v disledku selekce a genetického driftu dochazelo ke speciaci.
V souvislosti s témito piesuny organismil byl navrhnut model expanze a rekontrakce arealu

druhti (Taberlet et al. 1998, Eidesen et al. 2013).

Pro ucely této prace se budeme nejvice vénovat refugiim Balkdnského poloostrova,
protoze v dusledku migraci druhli ze severni a sttedni Evropy do refugii byla zvySovana
diversita, coz je dulezité pro dalsi vyvoj a distribuci druhti na Balkané (Jablonski et. al 2016,
Schmitt et al. 2006). Pro Gplnost zminuji také refugia na Apeninském a Iberském poloostroveé,
oblasti Magreb v severozépadni Africe. Dulezita jsou 1 kryptickd jizni refugia, tedy oblasti
vysSich nadmotskych vysek jiznich pohoti, kde pfetrvavaji podminky umoznujici pteziti

severskych druhti i v obdobi interglacial.

Nasledujici rozdéleni refugii bylo pro tuto praci upraveno dle Stewarta et al. (2009):
(a) Glacialni refugia, ktera se dale déli na: 1) jizni, klasicka refugia na jiznich poloostrovech
Evropy, a 2) krypticka severni, refugia pro druhy mirného pésu, kterd se nachazeji severnéji,
nez klasicky udévana jizni refugia. Kryptickd refugia byla poprvé zmifovana ve studii
Stewart & Lister (2001). V kryptickych severnich refugiich mize dochazet ke speciaci
z druhti temperatnich na arktické. Je tomu tak v pfipad¢ populace medvéda ledniho (Ursus
maritimus), jenZ si vytvofil adaptace na polarni klima a oddé€lil se od populace medvéda
hnédého (Ursus arctos). Stejné tak liSka polarni (4lopex lagopus), ktera se evolucné oddélila

od lisky Sedohnéd¢ (Vulpes velox) (Stewart et al. 2009).

(b) Interglacialni refugia délena na: 1) polarni, jez poskytuji Gito¢isté druhtim adaptovanym
na chlad v teplejSich obdobich (Ursenbacher et al. 2015) a 2) krypticka jiZni refugia, ktera
se nachazeji v oblastech vysokych hor, jako jsou Alpy, Pyreneje, nebo pohoti na Balkang, kde
prezivaji n¢které chladnomilné druhy, jako naptiklad vodomil Helophorus lapponicus, nebo
stalezeleny polokei dryadka osmiplateCna (Dryas octopetala). Mize zde také dochazet

ke speciaci, kdy se zdruhi arktickych, jeZ jsou izolovany v refugiich, vyvijeji druhy
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temperatni. Naptiklad v kryptickych refugiich Alp, Pyreneji se bélokur horsky vyvinul ve dva
odli$né poddruhy, Lagopus muta helvetica a Lagopus muta pyrenaicus (Stewart et al. 2009).
VétSina druhti z jiznich interglacidlnich refugii vykazuje arkto-alpinské disjunktivni rozsiteni
(druhy vyskytujici se v arktickém prostiedi na severu, a ve vysokych horach v nizSich

zemépisnych Sitkach s vhodnymi podminkami, vétSinou jako glacialni relikty).

Refugia se 1isi také v zavislosti na velikosti a délky existence. Z hlediska velikosti, neni
tak dulezita rozloha, jako hustota populace. Dle délky existence miizeme refugia je rozdélit
na kratkodoba a dlouhodobd. Stewart & Dalén (2008) definuji dlouhodobé refugium (long-
term refugia) jako oblast, kde ziji stejné druhy alespon 1 cyklus sestavajici z glacidlu
a interglacialu, tudiz béhem této doby (100-120 tisic let) druhy dosahly jak maxima,
tak minima své distribuce a nachazime u nich nejvétsi genetickou diversitu v ramci druhu.
Oproti tomu kratkodoba refugia vétSinou predstavuji oblast, kam se organismy uchyli pouze

na obdobi glacidlu, ¢i interglacidlu.

4.1.1 Refugia Balkanského poloostrova

Balkansky poloostrov je povazovan za primarni zdroj postglacidlni expanze zejména
proto, ze zdejsi pohoti netvofi celistvou bariéru a daji se obejit vice cestami. Naopak pohoti
lezici viceméné v rovnobézkovém sméru, tedy ze zépadu na vychod, naptiklad Pyreneje,
Alpy, nebo Kavkaz tvoii pro vétSinu organismil neptekonatelnou piekazku (Hewitt 2000).
Na pomezi Balkdnu a Malé Asie se také v priibéhu posledniho glacialu zformoval pevninsky
most (Aksu et al. 1999) pro migraci organismi, zatlaCenych Pleistocénnimi klimatickymi

zménami na poloostrov Mala Asie (Hewitt 1999).

Ackoliv je cely Balkansky poloostrov povaZovan za refugium, je tfeba si uvédomit,
ze na jeho uzemi se vyskytuje velké mnozstvi menSich refugii. Gémez & Lunt 2007 navrhli
teorii refugii uvniti refugii pro Ibersky poloostrov, nicméné se potvrdila i pro ostatni
poloostrovy jizni Evropy (KryStufek et al. 2007; Ursenbacher et al. 2008). Tato refugia
se Casto lisi u jednotlivych druhti, v zavislosti na jejich habitatovych preferencich, viz kapitola
5. Biogeografie. Naptiklad prase divoké (Sus scrofa) vyuzilo primaré Recko jako své

refugium, kam se v obdobi glacidlu opakované vracelo (Alexandri et al. 2012).
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4.1.2 Rekolonizace severni Evropy

V obdobi interglacidlu se organismy $itfily zpét smérem na sever, ovSem v refugiich
Casto dochazelo ke speciacim, které vytvofenim reprodukénich bariér branily kiizeni
pii opétovném setkani populaci. V mist€¢ sekundarniho kontaktu dvou reprodukcné

odd¢€lenych poddruht vznika tzv. hybridni zona.

Obecné je hybridni zéna nézev pro misto setkdni dvou odliSnych druhti (Harrison &
Larson 2016) a nésledné kiizeni za vzniku potomkii se smiSenym pivodem (Taylor et al.
2015). Jejich poloha je ¢asto ovlivnéna klimatickymi podminkami a nemusi byt konstantni.
Mize se pohybovat naptiklad v disledku vzniku tenzni zony, kdy probiha selekce proti
hybridnim jedincim (Barton & Hewitt 1985). Hybridni zony v Evropé byly v minulosti
studovany napiiklad u uzovek obojkovych (Kindler et al. 2017), u temperatnich druhi borovic
Wachowiak et al. 2016), nebo u hrabost (Beysard et al. 2015). V pifipad¢ sarancete
Chorthippus parallelus Hewitt (1999) popisuje kolonizaci severu hlavné z balkénského
refugia. Kolonizaci z Iberského a Apeninského poloostrova branily predevSim Pyreneje
a Alpy, a také rychla kolonizace populaci z Balkanu, ktera brzy zaplnila volny prostor.
V tomto ptipad¢ se hybridni zona vytvotila v misté styku populace z Iberského poloostrova a

populace z Balkanu v oblasti Pyreneji (Hewitt 2004).

Obrazek 5: Rekolonizace Evropy z jiznich refugii ttemi poddruhy sarancete Chorthippus parallelus.
Teckované jsou vyznaceny hybridni zony (HZ). Prevzato z Hewitt 2004.
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Rekolonizace méla odlisSny pribéh u vétSiny druhli, a to jak rostlinnych,
tak zivocisnych. Spolecnym rysem zlstava existence tzv. vedouciho okraje (leading edge).
Populace vedouciho kraje se vyznacuji schopnosti disperze na dlouhé vzdalenosti a rychlym
nartastem velikosti populace, jako pfizpusobeni na kolonizaci volného prostoru po ustupu
ledovce (Hewitt 2000). Kromé toho ma aredl druhu v refugiu také rear edge (koncovy okraj),
ktery je dilezity zejména z hlediska dlouhodobého ptezivani druhu a uchovavani genetické
diversity (Hampe & Petit 2005). Populace koncového okraje jsou ¢asto malé a izolované,
zijici ve vyrazné heterogennim prostredi, které jim umoznuje dlouhodobé piezivani navzdory
malé velikosti populace. Nicmén¢ kvtili izolovanosti maji vyrazné redukovanou genetickou
diverzitu (Petit et al. 2003). Redukci diverzity nachazime také u vedouciho okraje, v disledku
rychlé kolonizace (Hewitt 2004). Mezi témito dvéma okraji se nachazi stiedova populace

s béznym vyvojem, kterd se od okraji casto li§i nejen svou velikosti, ale také vysokou

diverzitou (Hampe & Petit 2005).

4.2 Kolisani morské hladiny

Zmény ve vySce motské hladiny v oblasti Stredozemniho mote v pozdnim Pleistocénu/
Holocénu ovlivnily pfedevsim pobfezni oblasti a ostrovy, které mohly byt spojeny s pevninou
v obdobi glacidli, kdybyla voda vyvazina v ledovcich. Vzhledem k zaméfeni prace
se budeme zabyvat predev§im oscilaci hladiny mofi obklopujicich Balkansky poloostrov
a ostrovy v Egejském, Jaderském a Jonském mofti. Pokles hladiny mél za hlavni nasledek
migraci organismil pres diive zatopené oblasti délici nejen pevninu Balkanského poloostrova

a Mal¢é Asie, ale také ostrovy v pfilehlych mofich.

Dtlezité je zminit také kolisani hladin vody v oblasti ,,Turecké uzZiny* (pralivu Bospor,
Marmarské mofe a priliv Dardanely), ktera propojuje Cerné a Egejské moie. Tato oblast
je zajimava hlavné proto, ze predstavuje jedinou recentni bariéru pro vymeénu faun mezi
Balkdnem a Malou Asii (Chobanov et al. 2017). Opakované klesani a stoupdni moiské
hladiny vyznamné ovlivnilo soucasnou fylogeografii a diverzitu na obou stranich této moiské
cesty. Tato oblast méla plné motské podminky jest¢ pozdnim Tortorianu, ve vrcholném
Messinianu byla tato cesta uzaviena za vzniku pevninského mostu (Elmas 2003). V ¢asném
Pliocénu doslo k otevieni prillivu Dardanelli a zaplaveni Marmarského mote vodami z mofe
Stfedozemniho, na prelomu Pliocén/Pleistocén byly vSechny tfi ¢asti Turecké Gziny propojeny

(Chobanov et al. 2017).
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Podle Barda (1990) byla hladina v okoli Balkdnského poloostrova pied 21 500 lety
o 120 m niz8i nez v soucasnosti. V Jonském mofti byla tudiz vétSina ostrovii propojena
za vzniku vétSich ostrovil, a nékteré byly taktéz propojeny s pevninou (napiiklad ostrov
Korfu). Stejné tak v moii Egejském. Kontinentalni feky pak zasahovaly do nepfilis
vzdalenych oblasti dnes zatopenych mofem a tvofily sladkovodni jezera, naptiklad v zalivu
Styrmonikos (Perissoratis & Conispoliatis 2003). Zhruba od 18 000 let BP zacala hladina
stoupat o pfiblizn¢ 5 mm za rok. Zatimco v pocatcich stoupani, tj. 21 500 - 8 000 let BP
stoupala hladina o 5 - 37 mm za rok, v posledni etapé (8 000 - 4 000 let BP) stoupala uz jen

zhruba o 2 mm ro¢né, a po tomto obdobi se hladina viceméné ustélila v soucasné podobg.

Pred 11 500 lety dosahovala hladina o 60 metrti niz, nez v soucasnosti. Na zapadni
stran¢ Balkanského poloostrova byl ostrov Korfu stile soucasti pevniny. V Egejském mofti
je vétsina ostrovll izolovana az na vyjimky stale spojené pevninskymi mosty s centralni ¢asti

Recka (napiiklad severni Sporady) nebo Malou Asii (Lesbos, Samos).

V obdobi od 8 000 let BP se ustalily klimatické oscilace majici vliv na kolisani motské
hladiny (Blondel & Aronson 1999) a hladina byla jiz jen o 15 metrii niZ nez nyni, tudiz

propojeni ostrovil bylo témét shodné s dneSnim (Perissoratis & Conispoliatis 2003).

5. Biogeografické ¢lenéni Balkanského poloostrova

Oblast Mediteranu nalezi z hlediska biogeografickych oblasti v celosvétovém méftitku
do oblasti Palearktické, konkrétné do jeji zdpadni €asti. Balkansky poloostrov se pak nachazi
v oblasti jihovychodni Evropy. Jaskula (2011) povaZuje za severni hranici oblasti
Balkéanského poloostrova tfi feky, Dunaj, Savu a Kupu. Zbytek poloostrova je pak ohranicen
mofi, a to Stiedozemnim na jihu (zahrnuje také mote Egejské a Jonské), Cernym na vychodé
a Jaderskym na z4pad¢. K vychodni hranici byva fazen také pruliv Bospor, ktery se nachézi
na jiznim biehu Cerného mote. Diky tomu je zapadni Turecko (jeho Evropska &ast) také
soucasti Balkanského poloostrova (Reed et al. 2004). Tomuto uzemi nalezi celkem dvanact
statl, z nichz sedm celou svou rozlohou (Recko, Albanie, Makedonie, Kosovo, Cerna Hora,
Bosna a Hercegovina a Bulharsko) a pét pouze casti (Turecko, Rumunsko, Srbsko,
Chorvatsko a Slovinsko). Z hlediska geografie je tato oblast rozdélena na pét regiond:

Dinarsky (Dinaric), Pindus, Tracko-Makedonsky (Tracian-Macedonic), Balkansky
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(Balkanic), Dunajska planina (Danubian plain) a Severni Dobroudzha (North-Dobroudzha)
(Jaskuta 2011).
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Obrazek 6: Geografické ¢lenéni Balkanského poloostrova (Jaskuta 2011). I Dinarsky region, II region Pindus,
IIT Tracko-Makedonsky region, IV region Balkanid, V region Dunajské planiny, VI region severni Dobroudzha.
Prevzato z Jaskuta (2011).

Na uzemi Balkanského poloostrova se nachazi tii biogeografické provincie z celkovych
44 pro oblast Palearktu (Udvardy 1975). Je to provincie Mediteranni sklerofyl (Mediterranean
Sclerophyl), Pontské step (Pontian Steppe) a Balkanska vrchovina (Balkan Highlands).

Obrazek 7: Biogeografické provincie Balkanského poloostrova. 33 - Balkan highlands, 17 - Mediterranean
sclerophyl, 12 - Pontian steppe. Pievzato z Udvardy (1975).
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Vétsinu rozlohy Balkanského poloostrova zabira hornaty povrch. Pohoti Balkédnského
poloostrova miizeme rozd¢lit do tii vétvi, které¢ vznikly v procesu Alpinské orogeneze. Jsou to
vétve dinarsko-helenska, karpatsko-balkanska a thracko-makedonska (Reed et al. 2004), které
zahrnuji vSechny vyznamné horské systémy Balkanu: Karpaty, Helenidy, Dinaridy, Balkanidy
a Thracko-makedonsky masiv (Popov et al. 2006). Pohoti jsou z hlediska biogeografie velice
dilezita. V minulosti se zde mohla vyskytovat kryptickd jizni refugia a heterogenni povrch
muze byt divodem ke vzniku mikrospeciace. Ve vyssich polohéch naptiklad Sulejman (2011)

nachazi enormni diversitu rostlin, a také vysoky pocet endemickych glacialnich reliktt.

Balkéansky poloostrov je znam svou vysokou diversitou rostlinnych i zivoc¢isnych druh,
jenz je dana krome¢ historie oblasti zejména rozriznénym povrchem, specifickym klima
a velkou bohatosti biotopt (Jablonski 2016). Je zfejmé, ze na soucasné rozsifeni rostlin
a zivocichli ma enormni vliv historie oblasti. Jak geologickd minulost, tak také klimatické
oscilace. Diadema & Meédail (2009) oznacuji pravé tyto oscilace s nasledkem vzniku
glacidlnich refugii za vyznamny ovlivitujici faktor dneSni podoby diversity rostlin v oblasti
Mediteranu. Na Balkanském poloostrové také nachazime gradient diversity (niz$i na zapade¢,
vys$si na vychodé), ktery vznikl na zaklad¢ kontinentalniho razu podnebi zesilujicimu smérem
na vychod (Popov & Deltshev 1997) a také obecné niz$i teploty zdpadni ¢asti v obdobi
Pleistocénu (Guéorguiev 2007).

5.1 Zoogeografie

V této kapitole budou nejprve shrnuty recentni piipadové studie zabyvajici
se biogeografii a fylogeografii na Balkdnském poloostrové (tabulka 1) a dale pak budou

vybrané studie podrobnéji prezentovany.

VétSina téchto studii se zabyva nejen soucasnym rozSifenim, ale také faktory, které
na n¢j mély vliv. Obecné se da fici, Ze snad vSechny taxony v téchto studiich byly ovlivnény
alespon nekterou z vySe uvedenych udalosti. Naptiklad vikariance zptsobena opakovanym
zaplavovanim ,, Turecké 0Ziny* vyznamné¢ ovlivnila kobylky rodu Isophya (Chobanov et al.
2017). Vikariance spojena se vznikem MAT ¢asto znemozZnila migraci druhti mezi Egejskymi
ostrovy (naptiklad potemnikd (Tenebrionidae; Fattorini 2002) nebo scinka teckovaného
(Ophiomorus punctatissimus; Poulakakis et al. 2008)). Oproti tomu jeStérky rodu Lacerta
vyuzily ostrovy jako ,,nasSlapné kameny* a pifekonaly MAT disperzi z Malé Asie na centralni

Egejské ostrovy (Kornilios et al. 2019). Jiny ptiklad vikariance je uveden pro jestérku travni
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(Podarscis taurica). Pivodni populace byla v Miocénu rozsifend na Balkanském poloostroveé
a prilehlych oblastech, po ukonceni MSK a zaplaveni Stfedozemniho moie vSak doslo
k izolaci ostrovl, kde se tyto jestérky diferencovaly do dnesni podoby (Poulakakis et al.

2005).

Nekteré sladkovodni organismy (napiiklad mlzi (Korniushin 2004) nebo ryby
(Oikonomou et al. 2014)) jsou vyuzity pii mapovani diversity ve starobylych jezerech
na Balkanském poloostrové (naptiklad jezera Prespa a Ohrid). Vyvoj nékterych skupin ryb

zase koreluje s fazi ,,Lago Mare* na konci Messinianu (Levy 2009, Vanhove et al. 2011).

Klimatické zmény mély vyznamny vliv na distribuci hrabost skalnich (Dinaromys
bogdanovi), kdy v interglacialu doslo k allopatrickému rozd¢leni a v glacialu k sekundarnimu
kontaktu oddé€lenych linii (Krystufek et al. 2017). Opakem je naptiklad zmije rizkata (Vipera
ammodytes), kterou klimatické oscilace ovlivnily pouze minimalné, vétSina jejiho genetického

vyvoje se odehrala jiz pted obdobim Kvartéru (Ursenbacher et al. 2008).

Z hlediska refugii na Balkdnském poloostrové zminuji sysla obecného (Spermophilus
citellus). Jedna ze tfi jeho historicky izolovanych populaci (jizni) doklada dlouhodobou
existenci stepniho refugia na jihu Balkanu. Colek obecny (Lissotriton vulgaris) je piikladem
taxonu, ktery ze svych balkdnskych refugii kolonizoval vétSinu centrdlni a zépadni Evropy
(Pabijan et al. 2015). Studie na praseti divokém (Sus scrofa) ukazuje tendenci k navratu
do stejné¢ho refugia v rdmci vice glaciali (Alexandri et al. 2012), viz vySe. Murienne et al.
(2010) na ptikladu sekact podiadu Cyphophtalmi dokazuji, Ze Balkansky poloostrov neni
vyznamny pouze existenci refugii, vysokou biodiverzitou a prostorem pro vyménu faun.

Je také domovem pro staré endemické linie organismti.

Komplexni studie zamétend na sladkovodni ryby na Balkané zahrnuje také vymezeni
jednotlivych biogeografickych oblasti (Oikonomou et al. 2014). Podobné komlexni jsou také
studie tykajici se stievlikl (Coleoptera: Carabidae; Guéorguiev 2007, Jaskuta 2011), viz nize. Zde
jsou stievlici rozd€leni do biogeografickych regiond na zakladeé prefereci habitati. Odlisné je rozdéleni
tesafikti v Bulharsku, ktefi jsou rozd€leni na dva typy: Mediteranni a Palearkticky (podle klimatickych

narokti). Dale jsou pak v ramci téchto dvou typa déleni na zakladé vazby na typ vegetace.

Autor Taxon Studovana oblast

hrabos skalni (Dinaromys

Krystufek et al. 2007 bogdanovi)

zapad Balkanského poloostrova

Poulakakis et al. 2005 jestérka travni (Podarscis taurica) Balkansky poloostrov
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Chobanov et al. 2017

kobylky rodu Isophya

pomezi Balkanského poloostrova a
Malé Asie

Ursenbacher et al. 2008

zmije ruzkata (Vipera ammodytes)

Balkansky poloostrov

Allegrucci et al. 2017

konici rodu Troglophilus

vychodni Mediteran

Jaskula 2011

sviznici (Coleoptera: Cicindelinae)

Balkansky poloostrov

Krystufek et al. 2009, Koshev 2008

sysel obecny (Spermophilus

jih Balkanského poloostrova,

citellus) Bulharsko
, . stievlikoviti (Coleoptera: . y o
Guéorguiev 2007 ) jih a stfed Balkénského poloostrova
Carabidae)

Kornilios et al. 2019

Jestérky rodu Lacerta

ostrovy v Egejském mofi

Fattorini 2002, Papadopoulou et al.

potemnici (Coleoptera:

ostrovy v Egejském mofi

2009 Tenebrionidae)
Stojanovi¢ et al. 2013, Trakic et al. zizaloviti (Oligochaeta: .
2016 Lumbricidac) Balkanidy (Srbsko, Bulharsko)
Schmitt et al. 2006 okd¢ bojinkovy (Melanargia jihovychodni Evropa
galathea)
Jablonski et al. 2016 slepysi rodu Anguis Balkansky poloostrov
Pabijan et al. 2015 colek obecny (Lissotriton vulgaris) Balkansky poloostrov
., Muchnicka podrodu Wilhelmia .o
DBuknic et al. 2019 (Diptera: Simuliidac) Balkansky poloostrov
Albrecht et al. 2007 slavicka rodu l.)rezssena (Mollusca: Balkansky poloostrov
Bivalvia)
Murienne et al.2 g 8 51 0, Boyer et al. sekaci podiadu Cyphophtalmi Balkansky poloostrov
Oikonomou etzaé.lgo 14, Kyralova sladkovodni ryby Balkansky poloostrov
Vanhove et al. 2011 hlavaci (Gobiidae) Balkansky poloostrov
Korniushin 2004 sladkovodni mlzi jezera Balkanského poloostrova

Levy et al. 2009

kaprovité ryby (Cyprinidae)

Evropa (v souvislosti s MSK a Lago
Mare)

Alexandri el al. 2012

prase divoké (Sus scrofa)

Balkansky poloostrov +
rekolonizace Evropy

Popov & Letardi 2010 Neuropterida Balkansky + Ibersky poloostrov
Kalezi 2006 kunka zlutobrlcha (Bombina stfedni oblast Balkanského
variegata) poloostrova
Deltshev 2004, 2008 pavouci (Araneae) Balkansky poloostrov

Jablonski et al. 2012

obojzivelnici (Amphibia) + plazi

Bosna a Hercegovina

(Reptilia)
Popov 2002 Neuroptera Bulharsko
Sakalian 2004 krasc]c;\l/llglrésctiodlzgf tera: Balkansky poloostrov
Georgiev et al. 2005, Georgiev & tesafikoviti (Coleoptera:
Hubenov 2006 Cerambycidae) Bulharsko
Beschovski & Marinov 2007 vazky (Orthoptera: Odonata) Bulharsko
Poulakakis et al. 2008 scink teckovany (Ophiomorus ostrovy v Egejském moii (vliv
) punctatissimus) MAT)

Tabulka 1: Vybrané zoogeografické studie zahrnujici taxony na Balkanském poloostrove
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5.1.1 Troglophilus, Dolichopoda & Isophya (Orthoptera)

Ve studii zabyvajici se distribuci konik rodu Dolichopoda a blizce ptibuzného rodu
Troglophilus (Orthoptera) Allegrucci et al. (2017) pisi, ze na dne$ni distribuci téchto
organismii. maji enormni vliv na sobé nezavislé vikariantni a disperzni udalosti.
rod Dolichopoda byla vice urcujici vikariance, nejspis diky silnéjsi vazbée téchto organismil

na jeskynni biotopy.

Piivodni oblast rozsiteni rodu Troglophilus se nachazi v zapadni casti Balkanského
poloostrova, odkud nasledné kolonizovali okoli. Za nejvétsi bariéru v jejich Sifeni jsou
povazovany aridni a bezlesé oblasti, tudiz klimatické zmény v Pliocénu a Pleistocénu mély
zasadni vliv na dne$ni distribuci rodu Troglophilus (Karaman et al. 2011). Za prvni
vikariantni udéalost ve vyvoji tohoto rodu oznacuji otevirani Stiedoegejského prikopu (MAT)
s naslednou speciaci a odd€lenim faun na zdpadni a vychodni strané MAT. DalSim
z urCujicich faktordi distribuce taxonu byla orogeneze (Allegrucci et al. 2017). Na zékladé
rozsifeni obou rodu je pak mozné vyvodit, ze Troglophilus pieziva i pti nizsich teplotach,

tudiz ho nalezneme i vice na severu, je ale také limitovan ariditou prostiedi.

Piivod rodu Dolichopoda zasazuje Allegrucci et al. (2017) do oblasti Kavkazu. Stejné
jako rod Troglophilus byl rod Dolichopoda ovlivnén podobnymi geologickymi udalostmi
(MAT, orogeneze), ovSem jinym zpisobem. Hlavnim rozdilem v distribuci je reakce na
messinskou salinitni krizi (MSK). Rod Dolichopoda ji vyuzZil ke kolonizaci zapadniho
Mediteranu az k Pyrenejim a kolonizaci Korsiky a ¢asti Sardinie, zatimco rod Troglophilus se

nerozs§ifil dal nez do severovychodni Italie (Allegrucci 2011).

Dalsi biogeograficky vyznamnou skupinu rovnokiidlych ptfedstavuji kobylky rodu
Isophya, zejména diky vysoké diverzit¢ na obou straniach prilivu Bospor (Ciplak 2004).
Vyvoj ,, Turecké uziny* (prilivy Bospor a Dardanely + Marmarské mote), predevsim kolisani
motské hladiny, vyznamnég ovlivnil distribuci téchto kobylek mezi Balkanskym poloostrovem
a Malou Asii. Zapficinil také vysoky stupenn endemismu rodu Isophya v této oblasti (Kenyeres
et al. 2009). Po zaplaveni totiz dochdzi k vikarianci a odliSnému vyvoji oddélenych populaci

(Chobanov 2017).
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5.1.2 Strevlici (Coleoptera: Carabidae)

Jaskuta (2011) zminuje, ze na Balkané zije 41 % ze vSech Evropskych druhi sviznikt
(Cicindelinae). Takto vysokou diversitu vysvétluje topografii oblasti, zna¢nou specifitou
ve vybéru habitatli, ale zaroven velkou rozmanitosti mist vhodnych pro zivot jednotlivych
druhti. Vyznamnou roli zde hraje také pfitomnost pevninskych mostl pro migraci, kontakt

mezi organismy Vv historii oblasti a vyrazna heterogenita prostiedi.

Celkové nachazime vyssi diversitu sviznikd podél motskych pobiezi a v nizinach, nez
ve vysokych horach (obr. 8). VéEtsina sviznikll je vazana na jeden nebo velmi malo ekotypt, a
témet 79 % je vazana na pisecné ekotypy spojené s vodou, jako napiiklad biehy fek, (slané)
baZiny/laguny, pise¢né moiské pobtezi, nebo sladkovodni jezera (tyto ekotypy se vyskytuji
predev§im v termomediterranu - tedy provincii Stiedozemni tvrdolistd vegetace
(Mediterranean Sclerophyl; Jaskuta 2011). Z druhii vyskytujicich se na vice ekotypech
jmenujme napiiklad druh Calomera littoralis nemoralis, ktery bychom nasli az ve Ctyfech

raznych ekotypech. Tyto ekotypy preferuji jak larvy, tak dospélci (Jaskuta 2015).
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Obrazek 8: Druhova bohatost stfevlikil na Balkanském poloostroveé znazornéna barevnym gradientem (bily
obdélnik-1 druh, ¢erny obdélnik-osm druhd; Jaskuta 2011).
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Carabidae) nabizi Guéorguiev (2007). Jeho studie se zaméfuje pouze na centralni a vychodni
oblast Balkanského poloostrova a z hlediska pifirodniho déleni popisuje 13 geografickych
oblasti. Ze studovanych oblasti ma nejvétsi diversitu endemickych druhti a poddruhli Albanie

(AB), zdpadni Makedonie (WM) a severni Bulharsko (NB; viz obr. 9), a to diky specifické
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podobé terénu. Je to hornata oblast (pfevazné hory presahujici vysku 2000 m), ktera poskytuje

mnoho mist ke vzniku mikrohabitatd s naslednou speciaci.

V této studii je pak pouzito odlisné rozdéleni makrohabitatii, nez jaké vyuziva Jaskula
(2011): arboreal (lesy, vlh¢i habitaty - nejvice endemickych stievlikll), oredl (vysokohorské
habitaty) a eremidl (stepi, aridni habitaty - nejméné endemickych stievlikil), nicméné

odpovidaji provinciim dle Udvardyho (1975).

Obrazek 9: Biogeografické clenéni centralni a vychodni ¢asti Balkanského poloostrova na zakladé rozsiteni
stievlikil (Coleoptera: Carabidae; Guéorguiev 2007).

5.1.3 Potemnici (Coleoptera: Tenebrionidae)

Dle Papadopoulou et al. (2009) je preference habitati a schopnost letu (disperze)
hlavnim faktorem ovliviiujicim diversifikaci potemnikd na Egejskych ostrovech. Hlavnim
faktorem, jez ovlivnil dneSni distribuci téchto broukd v Egejské oblasti, byl vznik
Stfedoegejského piikopu (MAT), viz vySe. Nejvice diversifikované byly skupiny geofilni,
neschopné letu (naptiklad Dailognatha spp.). Tyto skupiny mohou byt jako jediné pouzity pii
biogeografické rekonstrukci oblasti, jejich historicky vyvoj je totiz siln€ ovlivnén

paleogeografii oblasti.

Oproti tomu obligatni obyvatelé¢ pis€itych habitath vykazuji pomérné recentni
diversifikaci a jejich vyvoj nereflektuje historické udalosti v Egejské oblasti (Papadopoulou

et al. 2009). Piscité habitaty se na Egejskych ostrovech nachazeji ptevazné podél pobiezi,
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tudiz jsou neustale vystaveny dynamickym zménam. Ovliviiuje je jednak vitr a také vyska
moiské hladiny. Narozdil od tohoto vysoce nestabilniho prostfedi, druhy geofilni se svym
stabilnim habitatem maji vétsi Sanci k dlouhodobému ptezivani. Nelétavé obligatni psamofilni
druhy jsou nejspiSe tzce spojeny s vysokou obmeénou (turn-overem) populaci (extinkce

& rekolonizace).

5.1.4 Kolonizace ostrovi v Egejském mofri

Pro zoogeografii stfevlikli na Egejskych ostrovech plati ¢astecné jind pravidla, nez
je tomu na pevning. Stfevlici obecné nejsou adaptovani k disperzi pres motské prostiedi, tudiz
vétsSina z nich kolonizovala ostrovy v Egejském mofi v obdobi Pleistocénu. V této dob¢ byla
v piipadé¢ moiskych regresi vétSina ostrovll propojena mezi sebou a také byla v kontaktu
s pevninou Balkanského poloostrova. Dle rovnovazné teorie ostrovni biogeografie (McArthur
& Wilson 1967), jsou organismy na ostrovech ovliviiovany vzdalenosti od zdrojové populace
na pevniné a velikosti ostrova, ktera ovliviiuje 3anci kolonizace i extinkce druhi. Cim
je ostrov mensi a vzdalenéjsi, tim vice pfevazuje extinkce nad imigraci. V ptipad¢ ostrovi
v Egejském moii vSak toto pravidlo pro endemické stfevliky neplati. Jejich druhovéa bohatost

zde neni ovlivnéna vzdalenosti od pevniny (Fattorini 2002).

Jiny zpasob kolonizace vyuzily jesStérky rody Lacerta. Diky vyuziti centralnich
Egejskych ostrovil jako tzv. stepping stones se jim podafilo pfekonat i Stredoegejsky ptikop
(Kornilios et al. 2019)

5.1.5 Kolonizace Balkanu z refugii

V souvislosti s existenci glacidlnich refugii na Balkdnském ostrové se Schmitt et al.
(2006) zabyvaji genetickou diversitou okace bojinkového (Melanargia galathea)
v jthovychodni Evropé€. Pro vybér tohoto druhu bylo rozhodujicich nékolik faktorti: a) tento
motyl byl zatlacen na Balkansky poloostrov v ramci posledni doby ledové (Varga 1977),
b) vykazuje velkou schopnost disperze (Baguette et al. 2000), a c) je hojny v aredlech svého
vyskytu (Asher et al. 2001). Schmitt et al. (2006) rozdé€luji jeho populace na vychodni
a zapadni bocni populace a vychodokarpatskou populaci uprostied (obr. 10). Pro tuto
distribuci je dilezita poloha tzv. leading edge, které se pro tyto populace mohly nachéazet
na vychodé pii pobiezi Jaderského moie (jizni Chorvatsko a Cerna Hora) a na zapadé podél
bulharského pobiezi Cerného mote. Piivod vychodokarpatské populace neni zcela objasnén,
nicméné nejspi§ doSlo ke kolonizaci zjihu. Schmitt et al. (2006) totiz na zaklade

ekologickych podminek okace vylucuji moznost diferenciace pfimo v dneSni oblasti, stejné
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jako hybridizaci mezi bo¢nimi populacemi. Za moznou ptivodni oblast oznaduji ¢ast Recka
v kontaktu se severozdpadnim cipem Egejského mote. Odtud by mohl prostfednictvim nizin
kolonizovat centralni ¢ast Balkanského poloostrova a vychodokarpatskou oblast. Mozna se
sifil také na zapad az k vychodni ¢asti Alp, pfiCemz by cestou kiizil aredl zédpadni bocni

populace. K tomuto tvrzeni je vSak tfeba vice ditkazi (Schmitt et al. 2006).

Mediterranean
Sea

Obrazek 10: Mozna diferenciaéni centra Melanargia galathea na Balkané. Cerné $ipky ukazuji postglacialni
expanzi (pferuSovana Sipka pfedstavuje stale nepotvrzenou, nicméné velmi pravdépodobnou kolonizaéni cestu).
Sedé oblasti predstavuji potvrzena refugia posledniho glacialu, Gerné oblasti s otaznikem ptedstavuji
piedpokladanou polohu dalsich refugii, nicméné stale nepotvrzenou genetickymi daty. Srafované oblasti jsou
horské oblasti s vyskou piesahujici 1000 m. n. m. . Pfevzato ze Schmitt et al. (2006).

Podobné jako u okace je vyvoj a dneSni distribuce slepysSt rodu Anguis zavisly
na existenci glacidlnich mikrorefugii v horskych oblastech, odkud kolonizovali zbytek

Balkéanského poloostrova (Jablonski et al. 2016; obr. 11).

Obriazek 11: Distribuce slepysi na Balkanském poloostrové. Cervené- A. fragilis, zelend- A. colchica, fialové-

A. graeca, modie- A. cephallonica (R- refugium). Pfevzato z Jablonski et al. 2016.
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5.2 Fytogeografie

V této kapitole bude uvedeno nékolik ptikladt studii, zabyvajicich se fytogeografii
v oblasti Balkanského poloostrova (viz tabulka 2). Nejprve budou obecné shrnuty, nékteré

z nich pak budou detailnéji popsany.

Stejné jako v piipadé zoogeografie, u nékterych druhl je rozsifeni dano preferenci
geologického podkladu, ¢i klimatickych podminek. Naptiklad preference hadce jako podkladu
(Stevanovi¢ et al. 2003), nebo horského prostfedi a (semi)aridnich podminek (Tan et al.
2007). Ve vysokych horach nachazime kromé specifické skladby vegetace, velké diverzity
(Sulejman 2011) a vysokého stupné¢ endemismu také glacidlni relikty (Stevanovi¢ et al. 2009).
U nékterych druh@ napiiklad u modrouska rodu FEdraianthus (Campanulaceae) se daji
lokalizovat refugia na Balkdn¢ (Surina et al. 2011). V ptipad¢ bukovych lest je mozné
sledovat jejich postglacialni kolonizovani severu z Balkanského poloostrova (Willner et al.

2009, Dzwonko & Loster 2000).

Vétsina druht je ovlivnéna (stejné jako v zoogeografii) paleogeografii oblasti,
¢i klimatickymi zménami. Jako ptiklad jsou zde uvedeny zvonky (Campanula), jejichz vyvoj

byl ovlivnén nékolika faktory (Crowl et al. 2015), viz nize.

Autor Piedmét studia Studovana oblast

Zvonky rodu Campanula

Crowl et al. 2015 vychodni Mediteran

(Campanulaceae)
Tan et al. 2007 jednodé€lozné geofyty Balkansky poloostrov
Sulejman 2011 vysokohorska flora Dinarské alpy
Kosir el at. 2013 dubohabrové lesy jihovychodni Evropa
Stevanovi¢ et al. 2003 hadcovi endemité Balkansky poloostrov
Willner et al. 2009, Dzwonko & bukové les Evropa- postglacialni disperze,
Loster 2000 Y jihozépad Balkanského poloostrova
Silc et al. 2009 travni vegetace severozapadni oblast Balkanu
Frajman & Oxelman 2007 Silenecka rodu Heliosperma Balkansky poloostrov
(Caryophyllaceae)
modrouSek rodu
Surina et al. 2011 Edraianthus Balkansky poloostrov- refugia
(Campanulaceae)
Stevanovic et al. 2009 arkto-alpinské druhy balkéanska pohofi

Tabulka 2: Vybrané fytogeografické studie tykajici se Balkanského poloostrova.
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5.2.1 Dubohabrové lesy

Na ptikladu dubo-habrovych lesti Balkanského poloostrova nachazeji Kosir et al. (2013)
dva regiony: Jihocentrdlni (nové ho fadi do fytogeograficky SirSi subaliance Lonicero-
Carpinenion betuli) a Severozapadni + jizni Alpy (fazeny do nové subaliance Aceri tatarici-
Carpinenion). Klimatické gradienty na Balkdn¢ jsou vice komplexni, nez na ostatnich
mediteranich poloostrovech. Kromé klasického gradientu sever-jih, je zde také gradient
zépado-vychodni. Z tohoto divodu jsou dubohabfiny Balkanského poloostrova vice
diversifikované nez ty na Apeninském, ¢i Iberském poloostroveé. Obecné se méni slozeni flory
podle gradientu, ze severu na jih klesa zastoupeni typicky stfedoevropskych druhli a stoupa

pocet druhit mediterannich a Balkanskych (Bolognini & Nimis 1993).

5.2.2 Endemité

Stevanovi¢ (2003) se ve své studii zabyva pouze obligdtnimi hadcovymi endemity, tedy
rostlinami, pro néz je hadec nezbytny (zde je vyraz ,,obligatni* vyuzit také pro rostliny, jez
hadec nutné nepotiebuji, nicméné ho preferuji a vzacné se vyskytuji i na jiném typu
substratu). Nejveétsi zastoupeni mezi hadcovymi endemity ma tatinka (A4/lysum, Brassicaceae),
chrpa (Centaurea, Asteraceae) a silenka (Silene, Caryophyllaceae). VétSina téchto endemitt

se pak vyskytuje v Recku, v jihozapadnim, zdpadnim a centralnim Srbsku a v Albanii.

Zhruba 10 % endemické flory Balkanského poloostrova tvoii geofyty, jeZ miZeme
definovat jako rostliny se zdsobnimi podzemnimi organy (Tan et al. 2007). Dominantnimi
geofyty Balkanu jsou jednodé€lozné rostliny, celedi liliovité (Liliaceae), kosatcovité
(Iridaceae), amarylkovit¢ (Amaryllidaceae, pravé v této celedi se nachédzi nejrozsifend)si
endemicky geofyt, cesnek rodu Allium) a aronovité (Araceae; Tan et al. 2007). Tyto rostliny
jsou adaptovany na aridni/semi aridni podminky, kamenity substrat i horské prostfedi. Proto
se na Balkanském poloostrové vyskytuje nejvice endemickych forem v téchto podminkéch,
naproti tomu se téméf nevyskytuji v nizinach, nebo ve velmi vysokych horach s alpskym
klima. Tan et al. (2007) zde nachazeji gradient ve vyskytu geofytii. Jejich pocet se smérem
na jih zvySuje a maxima dosahuje na Peloponésu a Krété, (obr. 12). Centra diversity
pak nachazeji zejména ve vyssich nadmoiskych vyskach jak v jiznim Recku (pohoii Parnas),
tak na jiz vySe zminéném Peloponésu a Krét€. Vyjimku pak tvoii ostrovy v Egejském motfi,
kde navzdory niz§im nadmotskym vySkam nachdzeji vysoky pocet endemit. Zde je to ale

zpusobeno izolovanosti ostrova a ndslednymi specia¢nimi procesy.
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Obrazek 12: Rozsifeni a bohatost endemickych geofytt z ¢eledi Liliaceae, Iridaceae, Amaryllidaceae, Araceae.
Mapa byla vytvorena na zaklad¢ 170 taxonti (Tan et al. 2007).

5.2.3 Zvonky rodu Campanula

Skupina malych, jednoletych zvonkl rodu Campanula, jez se nachazi pouze v oblasti
vychodniho Mediteranu, jsou dobrym piikladem odpovédi na historické udalosti této oblasti.
Crowl et al. (2015) popisuje vliv fragmentace Egejskych ostrovli, vznik MAT, messinskou
salinitni krizi a pleistocénni klimatické zmény jako kli¢ové udalosti v biogeografii téchto
zvonkll. Na vyvoji téchto zvonkl se podilela vikariance i disperze (napiiklad C. simulans
pomoci disperze prekonala MAT a kolonizovala ostrovy na jeho vychodni strané. Zminuji
také, Ze diversifikace neprobihala konstantni rychlosti. Nejrychlejsi diverzifikace byla
namétena zhruba mezi 12 - 8§ Ma, jako nasledek allopatrické speciace po fragmentaci ostrovil

a vzniku MAT.
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6. Zavér

Cilem této prace bylo v prvni Casti shrnuti paleogeografické historie Balkanského
poloostrova a dalSich faktord, zejména klimatickych, jez mély vliv na soucasnou distribuci
organismil nejen na Balkdnském poloostrove, ale také v oblastech snim souvisejicich.
Paleogeografickou historii se rozumi uzavieni praocednu Tethys, vyvoj mote Paratethys,
Messinska salinitni krize, formovani Stedoegejského piikopu a dalsi tektonické pohyby se
zasadnimi nasledky, napfiklad vnik pevninskych mosti a orogeneze. Klimatické podminky,
které mély vliv na vyvoj oblasti, pocaly byt vyznamné az v obdobi Pleistocénu, kdy mélo
sttidani dob ledovych a meziledovych zasadni vliv na dnesni distribuci organismu. Dochazelo
k rozsahlym migracim, ale také extinkcim, vzniku refugii a nasledné speciace, ktera vedla ke

zvySovani diverzity druhi.

V druhé ¢asti nasleduje biogeografie Balkanského poloostrova a ostrovi Egejského
mote. Nejprve byl vytvofen seznam recentnich biogeografickych praci, a poté bylo nékolik
ptikladovych studii vybrano a detailnéji popsano. Tyto studie pak ¢asto odrazeji vliv historie
oblasti na dné$ni podobu a rozsifeni organismli na Balkdnském poloostrové a Egejskych
ostrovech. Jak je jiz feCeno v ivodu, rozsah bakalafské prace neumozinuje tuto problematiku
popsat do vétsi hloubky, proto byl podan pouze obecny nastin historie a soucasné podoby
biogeografie na Balkanském poloostrové a prilehlych oblastech. Biogeografické studie
se Casto zaméfuji pouze na jeden ZivociSny ¢i rostlinny druh, ¢i jeden nebo nékolik malo
statii/oblasti. Aby byl nésledny detailné&js$i popis co nejkomplexnéjsi, byly primarné pouzity
studie, které se vztahuji na co nejvétsi uzemi, tedy nejlépe na cely Balkansky poloostrov

a/nebo ostrovy Egejského mote.
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