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Abstrakt

Populace na okraji geografického aredlu jsou casto brany jako méné hodnotné
z ochranarského hlediska oproti populacim nachézejici se ve stiedu aredlu rozsiteni
druhu. Mnohdy jsou tyto populace malé, izolované a vyznacujici se nizkou genetickou
variabilitou, tudiz jsou vice nachylné k vyhynuti. Na druhou stanu existuji 1 studie, které
tvrdi, Ze nékteré populace na periferii mohou vlastnit i geneticky unikatni alely, které¢ by
jim mohly pomoci adaptovat se na ménici se environmentalni podminky. Maji tudiz
znacny speciacni potencial. Zaroven se okrajova populace druhu muze nachazet za
politickou hranici statu, kde je chranén 1 ptesto, Ze ve zbytku svého arealu je béznym
druhem. Periferni populace jsou diky tomuto rozporu ozehavym tématem védecké
komunity. V této praci jsem shrnula vlastnosti perifernich populaci a faktory, které je
limituji. Déle je nastinéna populacni dynamika téchto populaci a shrnuty hlavni
genetické procesy probihajici v malych populacich. Nasleduji argumenty pro a proti
ochran¢ perifernich populaci. V zavéru uvadim modelové ptiklady perifernich populaci

druhti, na kterych demonstruji jejich vlastnosti a divody jejich mozné ochrany.

Klic¢ova slova: populace, ochrana, okrajovy, periferni, okraj arealu, geneticky



Abstract

Populations on the edge of the range are often considered less valuable for conservation
with regard to core populations of the species. These populations are often small,
isolated and less genetically variable, and are therefore more prone to extinction. On the
other hand, there are some studies claiming that some peripheral populations could have
genetically unique allels which could help them adapt to changing environmental
conditions. They thus have a big speciation potential. Peripheral populations could also
occur behind state borders, where the species has conservation status, despite the fact
that it is a common species somewhere else in its range. Due to this contradiction,
peripheral populations are a delicate topic of discussion in the scientific community. In
this paper I summarized the features of populations on the edge and also factors which
limit them. Furthermore, population dynamics of these populations and summary of the
main genetic processes taking place in small populations are outlined here. Next there
are arguments for and against conservation of populations on the edge. In conclusion I
give model examples of species on the periphery, demonstrating their features and

reasons for their possible conservation.
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1. Uvod

Populace nachézejici se na okraji geografického aredlu byvaji Casto predmétem
vasnivych debat o smyslu jejich ochrany. Ptikladem mohou byt druhy, které dosahuji
okraje aredlu na naSem uzemi a jsou zde povazovany za kriticky ohrozené. Pfitom jejich
areal rozSifeni muze byt obrovsky a druh zde muze byt zcela bézny. Ochrana
takovychto druhti ma ¢asto nejednoho odptirce a jejich argumentem byva, pro¢ chranit u
nas prave tento druh, ktery se jinde vyskytuje v hojné mife a kdykoliv bychom se na n¢j
mohli zajet podivat. Mnohdy jsou tyto populace na okraji aredlu brany jako bezcenné a
nezasluhujici si ochranaiské snazeni. Hlavnim diivodem, pro¢ si dle kritiki nezasluhuji
pozornost je asi to, Ze jsou mnohem vice nachylné k vymieni nez populace vyskytujici
se ve stfedu svého areédlu. Existuje mnoho vlivi, které mohou vést vyvoj téchto populaci
az k tém nejcernéjSim scénaiim. Nastava tedy otazka, pro¢ bychom chtéli takové
populace chranit?

Ale 1 pres tato negativni tvrzeni se najdou takova, kterd pravé tyto populace
podavaji v Uplné€ jiném svétle. Studii zabyvajici se ochranou populaci na okraji aredlu a
jeho naslednym managementem existuje celd fada a mnohdy se opiraji i o genetické
studie.

Mym ukolem bude shrnout poznatky o okrajovych populacich nachazejici se
v dostupné literatufe. Zamé&fim se zejména na jejich ochranu a shrnuti argumentt jejich
priznivct a odpurct. Tyto argumenty bych chtéla podpofit ptiklady druhii vyskytujicich
se prave na periferii jejich aredlu.

Specifické cile moji bakalaiské prace jsou:

e charakterizovat periferni populace
e nastinit argumenty pro a proti ochrané perifernich populaci

e zhodnotit vhodnost perifernich populaci pro moznou ochranu



2. Okraj geografického arealu a jeho ekologickeé limity

Environmentalni podminky na okraji aredlu maji tendenci byt pro populace stresujici
nebo se pii nejmensim lisi od podminek v jadrovych oblastech geografického rozsiteni
druhu (Lesica and Allendorf 1995). Vhodné prostiedi pro dany druh byva na periferii
arealu rovnéz fragmentovanéj$i, prostorové Clenitéjsi a jeho kvalita ¢asoveé nestabilni
(Hardie and Hutchings 2010). Z hlediska biogeografického je hustota ¢i pocetnost
populaci Casto nejvyssi v centru geografického arealu druhu a klesd smérem k okrajim
(Sagarin and Gaines 2002). Tato hypotéza ,,stted-periferie® (core-periphery hypothesis)
fikd, ze populacni hustota je odrazem toho, v jakém rozsahu lokéalni stanovisté
uspokojuji pozadavky druhu na niku (Brown 1984; Eckert et al. 2008). Z pohledu
metapopulaéni dynamiky mizeme definovat centralni populace jako zdrojové (source),
které se Casto nachazeji v relativné kvalitnéjSim prostfedi a obvykle disponuji vyssi
hodnotou natality vi¢i mortalité na jednotku plochy, nez je tomu u okrajovych populaci.
Okrajové populace mizeme tedy obvykle povazovat za demografické propady (sink)
(Peterson 2001). Populace nachazejici se na geografickém okraji arealu druhu se ¢asto
setkavaji s nepfiznivymi ekologickymi (abiotickymi ¢i biotickymi) podminkami, které
vedou k poklesu populaéni hustoty a zdatnosti (Brown, 1984; Sexton et al. 2009). Cim
vice dosahuje druh svych ekologickych limitli, tim se populace stavaji mensimi a vice
prostorové izolovanymi, coz vede ke ztraté genetické variability (Kark et al. 2008).
Jejich dlouhodobéjsi preziti je tak neziidka zavislé na dotovéani jedinci z jadrovych
oblasti arealu (Kawecki 2004).

Prace zabyvajici se okrajem aredlu rozliSuji dva poyjmy — geograficky okraj
arealu (peripheral), ktery popisuje geografickou polohu populace a ekologicky okrajovy
areal (marginal), ktery nejenze popisuje geografickou polohu, ale také wvelikost
populace, imigraci do populace a ekologii dané populace. TudiZ ne vSechny periferni
populace jsou zaroven marginalnimi populacemi, ale ¢asto jimi jsou. To znamena, Ze ne
kazda populace na svém geografickém okraji dosahuje okraje i svych ekologickych
limitd (Soulé 1973). Geograficky aredl druhu ma v modelovém stavu dva okraje —
vedouci (leading) a koncovy (rear) (Obr. 1). Populace na koncovém okraji aredlu jsou
typicky omezeny na jednotlivé ostrivky vhodného prostfedi, které jsou obklopeny
nepfiznivym typem prostiedi, které neni druhem vyuzZito. VétSinou jsou malé a natolik

izolované, ze regiondlni populacni dynamika nemuze jednoduSe vyrovnavat lokalni



extinkéni udalosti. Jejich tuspéch v dlouhodobém pieziti navzdory malé velikosti
populace (pfinejmensim béhem obdobi interglacidlu) naznacuje, ze extinkce zpiisobené
demografickou stochasticitou hrala relativné malou roli. Populace nachazejici se na
vedoucim okraji aredlu jsou produktem kolonizace do nového prostfedi a naslednym
exponencialnim popula¢nim riistem, coz vyustuje v expanzi aredlu. Tyto kolonizace
jsou uskuteénény zejména diky vzacnym disperzim jedinci na dlouhou vzdalenost

(Hampe and Petit 2005).
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Obr. 1: Typické vlastnosti populaci a procesy v nich probihajici na vedoucim okraji
arealu (leading edge) a na koncovém okraji arealu (rear edge) (ptevzato z Hampe and

Petit 2005).

Environmentalni podminky, napt. zména klimatu mohou byt na koncovém kraji
arealu mén¢ pfiznivé a diky tomu zde prevySuje extinkce nad kolonizaci, naopak je
tomu u vedouciho konce arealu (Lennon et al. 1997; Parmesan et al. 1999). Posuny
v geografické distribuci napfi¢ gradienty enviromentalnich podminek mohou rozdilné
ovlivnit prostorovou genetickou strukturu na vedoucim okraji aredlu a jinym zplsobem

na okraji koncovém (Hampe and Petit 2005).



2.1 Abiotické a biotické faktory

Na geografické rozsifeni druhu ma zasadni vliv heterogenita krajiny, topografické
bariéry a kvalita habitatu (Pearson and Dawson 2003). Velky efekt na distribuci
terestrickych druht v nizinach maji pohoti (Smissen et al. 2013). Dale typicky fi¢ni
toky mohou slouzit jako bariéry, které brani v rozsitovani arealu (Cosié et al. 2013;
Popova et al. 2019). Pokud se jedna o moiské systémy, zde hraji velkou roli oceanské
proudy, které plni funkci fyzikalni bariéry. Tyto proudy jsou obvykle sloZzeny z vody o
ruznych fyzikélnich vlastnostech a zejména teplota miize mit na rozmisténi druht
vyrazny vliv. Proudy tak Casto limituji motské organismy v jejich rozsitfeni (Gaylord
and Gaines 2000).

Abiotické 1 biotické faktory byvaji zahrnuty do pozadavkil habitatu urcitého
druhu (Gaston 2003). Mnoh¢ druhy na okraji aredlu maji tendenci byt omezeny jen do
specifickych typt prostfedi a mikrohabitatd (Dumyahn et al. 2015). Stanovisté obsazena
na okraji aredlu mohou byt atypicka viici tém, které jsou obsazeny jinde v geografickém
aredlu (Zigouris et al. 2012). Osidleni neobvyklych typl prostfedi na okraji rozsireni
muze odrazet absenci typickych ¢i optimalnich typl prostfedi. K tomuto muze dojit,
pokud se zméni podminky habitatu a ty zptsobi, ze typictéjsi stanoviste 1ze jen obtizné
obsadit nebo to neni mozné. Dale by se mohlo stat, ze zménou podminek se stane
atypické stanovisté ptiznivejSim (Gaston 2003).

Mezi limitujici faktory rozsifeni druhtit miZzeme zahrnout i absenci esencialnich
zdrojii ¢i klima (Gaston 2003). Klimatické podminky mohou omezit distribuci druhti
tim, Ze za urCitou hranici nejsou schopny uspésné reprodukce ¢i dokoncit zivotni cyklus
(Haftorn 1978). Ptedpoklada se, ze druhy limitované klimatem budou posouvat sviij
geograficky aredl pravé diky probihajici zméné klimatu (Parmesan et al. 2005).
Probihajici klimaticka zména produkuje posuny aredlli smérem k polim. Jednd se o
nespocet druhi, spolecenstvi a ekosystémul. Nejen, ze dochdzi k posunim smérem
k poliim, ale také se projevuji posuny aredlii do vysSich nadmotskych vySek (Shoo et al.
2005). Odpovéd’ druhti na ménici se piirodni prostfedi bude pravdépodobné urcena
z velké casti odpovéd’'mi populaci na okraji aredlu (Hampe and Petit 2005; Melles et al.
2011). Tato zmeéna by mohla mit dopad na vhodny biotop druhu, ktery by se mohl stat
ostrivkovitym (Koen et al. 2015; Wasserman et al. 2012). Dale by nésledoval sniZeny

reprodukéni uspéch druhu a zvyseni mortality (Gaston 2009).



DalSimi faktory, které se podileji na distribuci druhii na periferii jsou trofické
interakce (napf. predace, kompetice) ¢i vyskyt nemoci (Caughley et al., 1988). Predace
muze byt hlavnim faktorem pii vymezeni piitomnosti ¢i absence druhu v lokalnich
spoleCenstvech. Zarovenn muze siln€¢ ovlivnit distribuci druhu, tim ze vytvoii
demograficky sink (Holt and Barfield 2009). Predatofi mohou mit rizny dopad na
rozdéleni své kofisti, a tim nepiimo ovlivnit vlastni distribuci (Barbosa and Castellanos
2005). Napiiklad pokud jsou predatofi generalist¢ ve vybéru své kofisti, tak mohou
umoznit, aby kofist rozsifila sviij aredl vice nez by tomu bylo bez predace. K takovému
vysledku by mohlo dojit za ptedpokladu, ze predator toci na jiné druhy kofisti, které
mnohem vice Skodi kompetici danému druhu nez samotny predator (Holt and Barfield
2009). Na druhou stranu se ukazuje, Ze predatoii specialisté ve srovnani s generalisty
nemaji tak velky vliv na rozdéleni své kofisti na okraji aredlu. Ditvodem je, ze predatoti
specialisté nebo i1 patogen, ktery ma hustotné zavisly ptenos, nemohou zmensit velikost
populace kofisti ¢i hostitele natolik, aby jejich samotna existence byla ohrozena (Holt
and Barfield 2009).

Okrajové populace jsou casto malé, obyvajici fragmentovany habitat. Na
vymezeni geografického aredlu druhu ma vliv mnoho faktort, jak uz abiotické (klima,
habitat), fyzikéalni bariéry (pohoti, feky) ¢i biotické (kompetice, predace). Tyto
environmentalni vlivy se zdaji byt na okraji arealu vice stresujici ¢i odlisné od vlivil na
populace v jadrovych oblastech, proto jsou cCasto nachylné na rtzné katastrofické
udalosti, coz by mohlo vést k prudkému snizeni populace nebo 1 k extinkci. Na druhou
stranu by periferni populace mohly byt zdrojem adaptivnich ptizpiisobeni praveé na tyto

atypické podminky ¢i na praveé probihajici zménu klimatu.



3. Populacni dynamika

Popula¢ni dynamika na okraji arealu urcuje, jakym zpiisobem se budou vyvijet hranice
arealu. Zda se budou posouvat, rozsifovat, zmenSovat, pulzovat nebo fragmentovat.
Mechanismy uplatiiujici se v populacich na okraji arealu se riizni, jelikoz tyto populace
Casto Celi extrémum, které vytvari fyziologické limity a tim 1 snizeni popula¢niho ristu
(Sexton et al. 2009). Okrajové populace jsou casto o nizké populacni hustoté (Brown
1984), tudiz je jejich dynamika zvIasté citlivd na demografickou stochasticitu (Lande
1993). Demograficka stochasticita je zpisobend ndhodnymi udalostmi, které jsou
nezavislé na poctu narozenych a poctu zemielych. Zplsobuje ndhodné fluktuace
ptirtistku populace, jejichz dopad je neptimo iimérny velikosti populace. Demograficka
stochasticita mtize byt tedy hlavni pfi¢inou vymirani malych populaci, pokud je velikost
populace v fadech stovek jedincti ¢i méné (Lande 1993, 1998).

Faktory, které ovliviiuji populaéni rist, mohou ptisobit rozdilné¢ ve stfedu a na
okraji aredlu (Sagarin et al. 2006). Protoze dochézi ke snizeni populacni hustoty od
centra k okraji, tak muaze dojit ke zméné regulace populacni dynamiky z hustotné
zavislé na hustotné nezavislou. Hustotné nezavisla populac¢ni dynamika by byla uréena
imigraci, fyzickym stresem a vysledkem riznych mezidruhovych interakei, naptiklad
predaci ¢i kompetici (Case and Taper 2000; Grant and Antonovics 1978). Pfi absenci
mezidruhové kompetice by mél druh dosdhnout své maximalni hustoty v centru jeho
piirozeného prosttedi a byt limitovan silnou vnitrodruhovou kompetici (Obr. 2).

Pokud bychom chtéli pfedpovidat expanzi €1 kontrakci nebo smér migrace
aredlu, tak bychom museli vzit v ivahu Ctyfi parametry, které hraji dileZité a rozdilné
role v téchto procesech. Jedna se o pocet narozenych (B), pocet zemielych (D), pocet
imigranti (I) a po€et emigranti (E) (Guo et al. 2005).

Zda populace roste ¢i klesa je zavislé na kombinaci pravé téchto Ctyt
promé&nnych (Obr. 3). Pokud by se jedinci nepohnuli mezi jednotlivymi oblastmi, tak by
I a E byly nulové. Déle by tedy na obydleni této oblasti zaleZzelo pouze na rovnovaze B
a D. Tmavé oblasti obrazku by mély B > D a byly by stabilni nebo rostouci. Svétlé
oblasti obrazku by nebyly obyvany bez imigrace. Pokud se jednotlivci pohybuji mezi
populacemi dostatecné ¢asto, mohou oblasti sousedici s rostouci populaci piijimat vice

ptistehovalcil, nez je vysilano emigrantii (I >E) a populace muze byt udrzovana po



dlouhou dobu jako sink. Proto se periferni populace druhli casto ukazuji jako

nezivotaschopné, pokud jsou odstranény sousedni populace (Peterson 2001).
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Obr. 2: Hypoteticka Gaussova distribuce a relativni urovné vnitrodruhové a

mezidruhové kompetice v centralni a okrajové oblasti. Optimalni prostfedi, maximalni

nosna kapacita prostfedi a maximalni populac¢ni hustota jsou umistény v centru aredlu

druhu (svisla te¢kovana ¢ara) (prevzato z Guo et al. 2005).
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Obr. 3: Diagram hypotetickych limiti aredlu druhu, ukazujici neobyvané oblasti (B + 1

<D + E), popula¢ni sinky (B + 1> D + E, ale B <D) a zdrojové (source) populace (B >

D) (ptevzato a upraveno z Peterson 2001).



4. Genetika

Populace blizko okraje geografického areélu jsou Casto malé, izolované a vyznacuji se
nedostatecnou genetickou variabilitou (Gaston 2003; Sjogren 1991). Piikladem malé a
izolované populace o nizké genetické variabilit¢ miize byt poddruh tetfeva hlusce
(Tetrao wurogallus cantabricus) vyskytujictho se na severozapadé¢ Pyrenejského
poloostrova (Alda et al. 2011; Rodriguez-Muiioz et al. 2007). Populace se zde snizila
beéhem 20—30 let o polovinu a ¢itd méné nez 500 jedinch, a to hlavné diky niceni
stanovist’ a fragmentaci habitatu. Tento poddruh je izolovan od své nejblizsi sousedni
populace vice nez 300 km (Storch et al. 2006). Vyznacuje se nizkou genetickou
variabilitou, ale je 1 zaroven nejvice geneticky odliSnou populaci v Evropé (Rodriguez-
Muiioz et al. 2007).

Mohou se ale objevit i populace, které disponuji vyssi genetickou variabilitou na
periferii nebo alespon stejnou jako uprostied aredlu (Safriel et al. 1994; Vucetich and
Waite 2003). Tetfivek pelynkovy (Centrocercus urophasianus) vyskytujici se na
severnim okraji svého aredlu v USA ve stat¢ Montana a v Kanad¢ v provinciich Alberta
a Saskatchewan nevykazuje zddné znamky izolace ¢i nizké genetické variability
navzdory velkému demografickému poklesu. Tento pokles byl v posledni poloviné
stoleti zplisoben fragmentaci prostfedi podél feky Milk River. To je dano moZzZnou
disperzi jedincti a udrZitelnosti genetického toku z centra (Bush et al. 2011).

Populace na periferii aredlu Casto provazi nizkd populacni hustota a stim je
spojena fada genetickych procest. Kromé samotného snizeni genetické variability se na
vyvoji populace miize zasadnim zplsobem projevit vliv inbreedingu. K tomuto jevu
dochdazi v ptipadé, pokud dojde ke sniZzeni popula¢ni hustoty a nevyhnutelnému pareni
mezi blizce pfibuznymi jedinci. Toto parovani v malych populacich mize mit vliv na
snizeni zdatnosti a Uspé$nost reprodukce, zplsobené zvySenou mirou fixace a
homozygotnosti mirné $kodlivych mutanti. Nésledné¢ mize dojit az k vymieni dané
inbredni populace (Frankham and Ralls 1998; Wang et al. 1999).

U okrajovych, zna¢né¢ izolovanych populaci mtze také casto dochéazet k vyskytu
tzv. efektu hrdla lahve (bottleneck effect), ktery se nejCastéji projevi, pokud dojde k
nahlé¢ redukci populace po stietnuti s méné optimalnimi podminkami prostiedi.
Pravdépodobnymi diisledky populacniho propadu jsou redukce genetické diverzity a

zvysujici se geneticka zatéz populace (Lynch et al. 1995; Neumann et al. 2004).



Zatimco snizeni genetické diverzity populace vede k inbreedingu, genetickd zatéz
populace se projevuje ve sniZzeni primérné zdatnosti nositele diky ucinku Skodlivych
alel (Crow 1970).

Pti zvySujici se genetické zatézi populace ma vyznamny vliv geneticky drift
(Bataillon and Kirkpatrick 2000). Geneticky drift mé dopad na genetickou variabilitu a
zaroven komplikuje organismim lokalné se pfizplisobit na environmentalni podminky a
rozsifit svlj areal (Kirkpatrick and Barton 1997). Ukazuje se, ze efektivni velikost
populace (N¢) by mohla byt 2—30 krat vétsi blizko centra aredlu druhu nez na okraji
arealu, tudiz by rychlost genetického driftu mohla byt 2—30 krat vyssi na okraji arealu
nez v centru (Vucetich and Waite 2003).

Efekt hrdla ldhve muaze vést u perifernich populaci také k efektu zakladatele
(founder effect) (Lesica and Allendorf 1995). K tomuto efektu dochazi, pokud je
populace slozena pouze z malého poctu jedinct a puisobi na ni znacny geneticky drift.
Vysledkem tohoto efektu muze byt redukce genetické variace a nasledné snizeni
zdatnosti, zvySend pravdépodobnost vyhynuti ¢i snizeni moznosti se v budoucnu Iépe
adaptovat (Hedrick et al. 2001).

Nejen geneticky drift, ale i genetické znecisténi (gene swamping) z vétsich vice
centralnich populaci mad vyznamny dopad na genetickou variabilitu u malych
perifernich populaci. Nasledkem genetického znecisténi jsou tyto populace ochuzeny o
genetickou variabilitu, coz mize vést k fixaci lokaln€¢ maladaptovanych genotypt
(Alleaume-Benharira et al. 2006). Ptfi genetickém zneCisténi dochdzi ke zméné
lokalnich genotypti na hybridy, kde je populacni rist redukovan diky outbredni depresi
(outbreeding depression) (Ellstrand and Rieseberg 2016). K outbredni depresi dochazi,
pokud dojde k pafeni jedincl s adaptacemi na mistni podminky a imigranti z jinych
¢asti aredlu, ktefi maji dosti odlisné genetické i fenotypové vlastnosti. Vznikli jedinci
jsou tedy jakymisi vnitrodruhovymi hybridy, kteti mohou byt hife adaptovani na své
prostiedi nez kterykoli rodi€ v jeho vlastnim prostiedi (Shields 1982).

Lokalni adaptace je proces, pii kterém pfirozeny vybér zvySuje frekvenci
vlastnosti v populaci, které zvysuji preziti nebo reprodukéni uspéch jedinct, ktefi tuto
adaptaci vyjadiuji (Taylor 1991). A pravé na okraji aredlu by bylo vyhodou tuto
schopnost vlastnit a adaptovat se na extrémni environmentalni podminky, kterym tyto
populace na periferii ¢asto Celi (Eckert et al. 2008). Faktor, ktery pfispiva k znemoznéni
lokalni adaptace je genovy tok (Gomulkiewicz and Holt 1995). Genovy tok je podstatny

mechanismus zachovavani genetické a fenotypické homogenity v ramci druhu. Pokud je

9



pfirozeny vybér prostoroveé variabilni, tak genetickd homogenita vyvoland genovym
tokem nastdva za cenu vzniku lokalni maladaptace. Ptirozeny vybér, ktery zvySuje
frekvenci lokalné adaptovanych gent, interaguje s genovym tokem, ktery se snazi
zafixovat potencialn¢ maladaptované geny, které byly selektovany nékde jinde
(Lenormand 2002). Tok gent smétuje z mist s vyssi populacni hustotou do mist s nizsi
populacni hustotou, tudiz k zamezeni lokalnimu pfizpisobeni dochazi v ptipadé
nahodné disperze jedince do oblasti periferie (Kirkpatrick and Barton 1997). Genovy
tok by mohl byt ptiznivy z hlediska pfirozeného vybéru. Diky nému mohou byt tyto
lokélni populace doplnény o nové geny, které by mohly byt zvyhodnény ¢i
znevyhodnény pfi selekci (Lenormand 2002).

Pti nizkych populacnich hustotach se také projevuje Alleeho efekt (Rhainds et
al. 2015). Alleeho efekt se tyka snizené zdatnosti nebo sniZzeni populacniho rastu pii
malych velikostech populace nebo nizkych hustotach populace. Snizeni populaéniho
rustu muze byt zapfi¢inéno riznymi mechanismy, které poté vedou k Aleeho efektu
(Allen et al. 2005). Mozné mechanismy vzniku tohoto efektu muze byt napf.
znemoznéni kooperativniho chovani pii lovu potravy nebo obrané vici predatorim,
nedostateéné nasyceni predatorti (Stephens and Sutherland 1999) ¢i neschopnost
vyvinout optimalni parovaci taktiku pfi nizké populacni hustoté (Berec et al. 2018).
Toto sniZzovani popula¢niho ristu a hustoty mize vyustit v extinkci dané populace
(Liebhold and Bascompte 2003).

Zaroven by tyto populace na periferii mohly byt vyznamné z evolu¢niho
hlediska, diky vétsi pravdépodobnosti vzniku speciacnich udalosti (Magurran et al.
1998). Tato vétsi pravdépodobnost vzniku novych druhti je ddna zejména izolovanosti
malych populaci na okraji aredlu velkych populaci. Populace na okraji aredlu rychle
diverzifikuji, a tim padem mohou proniknout do novych ekologickych nik, které jim
byly diive neptistupné. Jedinci, kteti se dostali do novych typi prostiedi, podléhaji dalsi
diverzifikaci. Tento zptisob vzniku druhii se nazyva peripatricka speciace (Lawson et al.
2015).

Mnoho perifernich populaci se vyznacuje malou velikosti a nizkou populaéni
hustotou. Tudiz jsou tyto populace nachylné na populacné-genetické procesy
(inbreeding, efekt zakladatele, Aleeho efekt, efekt hrdla ldhve atd.), které jsou spojeny
s redukci genetické variability ¢i snizeni zdatnosti jedinct.. Efekt téchto genetickych

procest na periferni populace mize vést k jejich zaniku. Na druhou stranu muize u
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dostatecné izolovanych populaci dojit ke vzniku speciacnich udalosti, tudiz by mohly

byt dulezité z hlediska evolu¢nich procesti.

5. Priklady druhti vyskytujicich se na okraji arealu

5.1 Populace na okraji arealu s typickymi znaky periferni populace

Velky vliv na periferni populace mize mit fragmentace krajiny, coZ mnohdy vede ke
ztratdm piirozeného prostiedi a jejich izolovanosti. Dale miize nasledovat snizeni
velikosti populace a vlivem nedostatecného genového toku muze dojit k snizeni
genetické variability.

Mezi ptiklady periferni populace s typickymi znaky miizeme zahrnout populace
mlokana temného (Dicamptodon tenebrosus). Na svém severnim okraji arealu v Britské
Kolumbii (Kanada) je fazen mezi ohrozené druhy. Geneticka variabilita tohoto druhu
byla ovlivnéna pifedev§im rozSifovanim aredlu z postglacidlnich refugii. S timto je
spojena snizend efektivni velikost populace (V.) a nizka genetické diverzita na periferii.
V soucasné dobé ma na geneticky tok vyrazny vliv fragmentace krajiny vznikla tézbou
dfeva (Dudaniec et al. 2012).

Dals§im ptikladem miize byt skokan lesni (Rana sylvatica), ktery je v USA na
svém okraji aredlu ve stat€¢ Missouri. Tento druh skokana je zde chranén z dliivodu
izolovanosti populaci na periferii, zplisobenou fragmentaci krajiny. Tato izolovanost
populaci, podpofend nedostatenym mnozstvim vhodnych biotopi bez vyskytu ryb,
vede k nedostatecnému genovému toku mezi jednotlivymi perifernimi populacemi.
Mezi tfemi zkoumanymi populacemi byly zjiStény vyrazné rozdily v pocetnosti alel a
heterozygotnosti. Také zde byl patrny vliv izolace vzdalenosti (isolation by distance)
jako hnaci mechanismus genetické diverzity mezi populacemi. V téchto perifernich
populacich byl znatelny tubytek alelické bohatosti (allelic richness) a pokles
heterozygozity smérem k periferii, coz je Ccasto typické pro periferni populace.
Pfitomnost recentnich bottleneckl nebyla prokdzana. Navrzenym managementem pro
tyto periferni populace skokant je zajistit zakladani dostatku vodnich ploch bez ryb a
zvySeni propojenosti v krajin€ (Peterman et al. 2013).

Dalsim druhem potykajici se s fragmentaci prostiedi je periferni populace
tetiivka pelynkového (Centrocercus urophasianus) nachéazejici se na zdpadnim okraji

severovychodni Kalifornie. Jeho vyskyt je uzce spjat s rozSitenim pelynku (Artemisia
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spp.), ktery je dominantnim druhem stepniho ekosystému na zépad¢ Severni Ameriky
(Schroeder et al. 2004). Degradace tohoto typu prostiedi, zejména diky antropogennim
vliviim, a nasledné fragmentaci krajiny a invazi neptivodnich druhti rostlin (Davis 2012)
vedla k poklesu poctu populaci. Navzdory sniZzeni poctu perifernich populaci a ztraté
pfirozen¢ho prostfedi je mira genetické variability srovnatelna s centrdlni populaci.
Neni jasné, zda jsou populace tetfivka v severovychodni Kalifornii propojeny do¢asnym
genovym tokem nebo je jejich izolace od jadrové populace nedavného data, tudiz neni
vliv izolace na genetickou strukturu jest¢ patrny. Pokud by i nadale dochézelo
k narusovani jejich ptirozeného prostredi, tak by se populace stavaly vice izolovanymi,
coz by mélo negativni vliv na genovy tok a genetickou diverzitu (Davis et al. 2015).

Dalsi vliv na genetickou diverzitu mohou mit zalednéni béhem Pleistocénu, kdy
dochazelo k fluktuacim hranic aredlu. Tento ptiklad ptfedstavuje i populace mlokana
temného uvedeného vyse. DalSim ptikladem mutze byt populace rosni¢ky Blanchardovy
(Acris blanchardi). Ta je Siroce rozsifend a pocetna v centralni ¢asti USA, ale na jejim
severnim a zapadnim okraji aredlu pocetnost populaci rosnic¢ky klesa. Periferni populace
na severu se vyznacuji nizkou genetickou diverzitou vzhledem k centralnim populacim,
které jsou geneticky bohatsi. Tato diskontinuita genetické diverzity mezi severnimi a
centralnimi populacemi je vysvétlovana populacnimi expanzemi a kontrakcemi, prave
jako odpovéd’ na zalednéni béhem Pleistocénu (Beauclerc et al. 2010).

Populace vyskytujici se na okraji svého geografického aredlu se Casto vyskytuji
v mistech, kde se stretdvaji s ekologickymi limity. Naptiklad lokalni populace plcha
lesniho (Dryomys nitedula) vyskytujiciho se na severozdpadnim okraji aredlu v Litve je
Tato populace se vyznacuje nejkratsi aktivni sezonou, po které nasleduje dlouhd perioda
hibernace. Toto kratké aktivni obdobi vede k velmi kritké rozmnoZovaci sezoné a
velikost vrhil je v porovnani s ostatnimi populacemi v arealu malé. Plch lesni se v Litve
vyskytuje vzacné a environmentalni faktory limitujici rozsifeni tohoto druhu na okraji
arealu nejsou znadmy (Juskaitis 2015). Domnivam se, ze se pravdépodobné jedna o
limitaci spojenou s nizkou priimérnou ro¢ni teplotou.

Mnoho ptikladl druhii na periferii aredlu vykazuje typické vlastnosti okrajovych
populaci. Jedna se o sniZzenou genetickou diverzitu, klesajici velikost populace, a to
zejména diky fragmentaci krajiny vzniklé antropogennimi vlivy. Zaroven jsou zde i
ptiklady populact, které disponuji vysokou genetickou variabilitou diky pravdépodobné

propojenosti s centralnimi populacemi, coZ svédci o dostateéném genovém toku.
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5.2 Populace na okraji aredlu s odliSnymi znaky

Nekteré populace na okraji arealu mohou obsahovat unikatni genetické variace Ci se
mohou geneticky odliSovat od centralnich nebo sousednich populaci svého druhu.

Mezi takovy piiklad populace na okraji aredlu, kterd je pravdépodobné hodnotna
z hlediska ochrany se fadi populace poddruhu zelvy ozdobné (Chrysemys picta bellii)
na severnim okraji v Britské Kolumbii v Kanad¢. Populace vykazuji pfitomnost novych
mtDNA haplotypti, které naznacuji, Ze tyto populace obsahuji unikatni genetickou
variaci. Pravé diky této unikatnosti by mohlo byt dilezité¢ tyto populace zachovat
(Jensen et al. 2014).

Dalsim ptikladem, ktery se lis§i od typicky vypadajici periferni populace je
populace okace hnédého (Coenonympha hero), kde byly porovnany vzorky z hlediska
genetické variability ve stiedu arealu (Ural), na periferii (Estonsko) a v izolaci
(Svédsko). Z vysledkt vyplyva, Ze se viechny populace od sebe navzijem lisily svou
genetickou diverzitou. NejvysSsi variabilita byla v centrdlni casti aredlu a nejnizsi
v izolované populaci ve Svédsku. Populace nachézejici se na periferii arealu byly jasné
geneticky odlisné od ostatnich oblasti, tim padem by tato populace mohla mit vétsi
ochranaiskou hodnotu (Cassel and Tammaru 2003).

U okrajové populace Zelvy ontarijské (Emydoidea blandingii) vyskytujici se
v Novém Skotsku v Kanad¢ se prepoklada, Ze byla izolovana od hlavniho aredlu
populace po 4000 az 8000 let. Tato periferni populace byla porovnana s nékolika
populacemi v hlavnim aredlu. Jeji vnitrodruhova variabilita neni nikterak nizka, coz
nasvédcuje postupnému zmenSovani populace bez efektu zakladatele ¢i efektu hrdla
lahve. Populace v Novém Skotsku by mohla pfispét k celkové variaci druhu, a tudiz by
mohla byt diileZitou evoluéni jednotkou tohoto druhu (Mockford et al. 1999).

Populace brouka Grathium minimum na periferii arealu se nachdzeji ve staté
Wisconsin, USA. Vysledky genetické diverzity byly porovnany s centralnimi
populacemi Velké planiny (USA). Byla zde zjiSténa genetickd odliSnost mezi
centralnimi a perifernimi populacemi, ale genetickd variace periferni populace byla
nizkd (Marschalek and Berres 2014).

Populace na periferii mohou obyvat jiny typ prostfedi, nez je tomu v centralni
casti arealu. Napiiklad populace rosomaka sibifského (Gulo gulo) v Kanad¢ jsou
rozdéleny do dvou geneticky odlisnych klastrti, vychodni periferni populace a centralni.

Periferni populace na vychodnim okraji arealu se vyznacuje vyssi alelickou diverzitu ve

13



srovnani s centralni populaci a zaroven tento periferni klastr obyva nizinné borealni
lesy. Tento typ stanovisté je odlisSny od zbytku populace, ktery obyvé prostiedi typu
tajgy. Vzhledem k témto skute¢nostem by tato periferni populace mohla byt zajmem
ochrany pfirody diky genetické odlisSnosti od centralni populace a mozné lepsi
adaptovatelnosti na jiny typ prostiedi (Zigouris et al. 2012). Myslim si, Ze by se tyto
populace, které obyvaji jiny typ prostfedi a zaroven jsou i geneticky odlisné od centralni
populace mohly pii dalSim vyvoji stat v budoucnu samostatnym druhem.

Populace na periferii mohou v nékterych piipadech disponovat 1 vyssi
genetickou diverzitou nez v centrdlnich populacich, jak uz tomu bylo u perifernich
populaci rosomaka sibitského, viz vyse. Dalsim ptikladem mutze byt periferni populace
kiecika krysiho (Tscherskia triton) na jihovychodé¢ Ruska (Primorskij kraj), kde byly
porovnany periferni populace s centrdlnimi v Ciné na zakladé mtDNA. Geneticka
diverzita populaci kiecika krysiho na periferii byla v porovnani s centralnimi
populacemi vysokd (Sheremetyeva et al. 2017). Vysledky této studie nepodporuji
hypotézu klesajici genetické diverzity v perifernich populacich.

Dal$imi piiklady jsou druhy, které na svém okraji aredlu dosahuji svych
ekologickych a fyziologickych limith. Populace pajestérky alzirské (Psammodromus
algirus) na Pyrenejském poloostrové byly zkoumany pro reprodukéni uspésnost na
severnim okraji arealu a v jadrové populaci, kterd se nachazi ptiblizné¢ 200 km jiZné.
Nasledné byly tyto populace porovnany. Celkova investice do reprodukce byla podobna
pro ob¢ populace, lisily se jen v rozdé€leni téchto investic v pritbé¢hu reprodukéni sezony.
Periferni populace na severu vykazovala rozdilnou reprodukéni strategii ve velikosti
sniSky a velikosti vajec. Vejce byly mensi a prvni snisky byly pocetnéjsi, neZ tomu
bylo u centralni populace. Dale se mlad’ata z vajec periferni populace lihla pfiblizné o
tyden diive neZ mlad’ata z centrdlni populace pfi stejné inkubacni teploté (Diaz et al.
vyhodné kvuli krat§imu vegetacnimu obdobi navzdory vlivu mozného snizeni zdatnosti
(Olsson and Shine 1997). Tyto rozdily mezi periferni a centralni populaci ukazuji na
odli$né adaptivni pfizpisobeni environmentalnim podminkadm, kterym celi periferni
populace na okraji svého arealu. Domnivam se, ze diivéjsi lihnuti mlad’at perifernich
populaci mize byt néjakym zplisobem podminéno geneticky.

Jinym pifikladem mize byt populace perlorodky fti€ni (Margaritifera
margaritifera) na Pyrenejském poloostrové. Tyto populace mohou byt povazovany za

periferni, protoZe se vyskytuji na jithozapadnim okraji evropského rozsiteni druhu. Dale
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jsou pravdépodobné blizko svému fyziologickému a reprodukénimu limitu, diky jejich
odlisnym fenotypovym vlastnostem ve srovnani s centralnimi a severnimi populacemi
v Evropé. Tyto populace na Pyrenejském poloostrové maji nejkratsi délku Zivota,
nejkrat$i maximalni délku lastury a nejvyssi rychlost rastu (Miguel et al. 2004). Kvili
vyraznému poklesu populaci a role indikatoru, vlajkového, destnikového a klicového
druhu se perlorodka ti¢ni stala vyznamnym druhem pro ochranu piirody (Geist 2010).
Po srovnani genetické diverzity perifernich populaci s centrdlnimi a severnimi
populacemi v Evropé byla geneticka diverzita nizka (Stoeckle et al. 2017), ale geneticka
diferenciace mezi populacemi byla naopak vysoka (Bouza et al. 2007). Nizka geneticka
vedou k fragmentaci prostfedi (Bouza et al. 2007).

Ptiklady populaci, které maji odlisné znaky od typicky vypadajicich populaci se
na periferii vyznacuji genetickou diferenciaci mezi sousednimi populacemi a také
centralnimi populacemi. Zarovenl se u néckterych objevuji adaptivni pfizptisobeni

k environmentalnim podminkédm nebo jsou fenotypové odlisné od centralni populace.
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6. Ochrana druhi na okraji arealu

Populace na periferii geografického aredlu jsou Casto pokladany za méné cenné pro
ochranu biodiverzity (Channell 2004). Tento piedpoklad vznikl z o¢ekavani, ze jsou
tyto populace malé velikosti a vice ohrozené extinkci diky ndhodnym katastrofickym
demografickym udélostem na rozdil od populaci ve stfedu arealu (Rodriguez 2002).
Také vSeobecnym piredpokladem je, Ze geneticka diverzita druhli je nejvyssi v centru
geografického arealu a na periferii je nizkd. Tato nizka ochranarska hodnota perifernich
populaci byla zaclenéna i do metodiky ochrany biodiverzity, tudiz je zarazeni téchto
druhii na periferii do seznamu chranénych druhti ¢asto zpochybnovano (Channell 2004).

Navzdory piijeti nizké ochranédifské hodnoty perifernich populaci nedévné
vyzkumy naznacuji, ze by periferni populace mohly hrat dulezitou roli v ochrané
ubyvajicich druhti (Channell 2004). Mohly by mit vysokou ochranafskou hodnotu,
pokud jsou preadaptovany k stresovym biotickym, abiotickym ¢i demografickym
podminkam (Hoffmann and Blows 1994). A to proto, ze okrajové populace maji
tendenci se vyskytovat v mén¢ vhodnych environmentalnich podminkach a jsou casto
izolovéany od centralnich populaci. Z ochranatrského hlediska by izolovanost a odliSnost
prostiedi, ve kterém se periferni populace nachéazeji, mohla mit vysokou hodnotu
z evoluéniho hlediska oproti centralnim populacim (Obr. 4.) (Lesica and Allendorf
1995). Ochrana téchto populaci by mohla pfiznivé chranit evoluéni procesy a
environmentalni systémy, které budou pravdépodobné generovat budouci evolucni
diverzitu (Hardie and Hutchings 2010; Lesica and Allendorf 1995). Tudiz ochranéfska
hodnota téchto populaci tedy zavisi 1 na genetické odlisnosti od jinych populaci t€hoZz
druhu.

Ochrana perifernich populaci je Casto spojena s politickymi hranicemi, kdy na
uzemi jednoho statu je druh ohrozen a chranén, na izemi sousediciho statu mize byt
tento druh hojné se vyskytujicim druhem (Lesica and Allendorf 1995). Lze tedy fici, ze
se ochrana ptirody casto fidi hranicemi politickymi a ne ekologickymi (Hunter 1994).

Nasledujici odstavce pojednavaji o vyjimec€nostech, odliSnostech, rolich
perifernich populaci a divodech jejich ochrany a zaroven zde popisuji 1 argumenty

vedouci proti ochrané perifernich populaci.

16



Environmental difference
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Obr 4: Relativni ochranaiska hodnota populaci na periferii z evolu¢niho hlediska
(ptevzato z Lesica and Allendorf 1995).

6.1 Unikatnost perifernich populaci a diivody jejich ochrany

6.1.1. Geneticka a ekologicka odliSnost perifernich populaci

Zachovani celého komplementu genetické diverzity kazdého druhu je hlavnim divodem
pro ochranu druhli skrze cely geograficky areal. Populace na okraji aredlu jsou
pravdépodobné geneticky odlisné od populaci v centru arealu, protoze vlastni unikétni
alely nebo odlisné kombinace alel, které jsou Siroce distribuovany (Hunter 1994;
Vucetich and Waite 2003). Ochranci ptirody obvykle mysli na genetickou diverzitu
v lokdlnim méfitku, zejména pokud jde o Zivotaschopnost malych, izolovanych
populaci. Na okraji geografického aredlu druhu je genetickd diverzita dilezita
predevsim z toho diivodu, Ze jsou schopny se 1épe adaptovat na environmentalni zmény
(Alleaume-Benharira et al. 2006). Fenotypy, které jsou vyhodné pro své nositele v
centralni oblasti aredlu nemuseji byt optimalné pfizptisobeny ekologickym podminkam
na okraji aredlu. Proto by se dalo ocekéavat, Ze na tyto okrajové populace plsobi
selekeéni tlak, ktery by nechal vzniknout novym adaptivnim fenotypim, coz by mohlo
vyustit i ve speciacni udalost (Gaston 2003). Pokud jsou populace geneticky adaptovany
k podminkdm na okraji geografického aredlu, mohou se 1épe adaptovat na posuny arealti

zpusobené naptiklad zménou klimatu (Hunter 1994). Nebo by tyto okrajové populace
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mohly byt zdrojem migranti a kolonizovat nova mista na expandujicim okraji

(Alleaume-Benharira et al. 2006).

6.1.2 Ekologické role okrajové populace

Druh v ekosystému zastava urcitou ekologickou funkci, ktera mtize byt nenahraditelna.
Jeho vymizenim by dosSlo ke ztraté funkcnosti ekosystému (Hunter 1994). Takové
zmény by mohly vyvolat kaskadu néslednych vymirani druhti. V takovych situacich by
mohly byt periferni populace nezbytné pro zachovéani funkce ekosystému a dalSich

druhti (Channell 2004).

6.1.3 Lokalni ochranaiska hodnota okrajové populace

Ochrana lokalné ohrozenych druht mize byt dilezitd pro mistni obyvatelstvo, které
s velkym nadSenim chréni druh, ktery se na jinych mistech, kontinentech vyskytuje
v hojném mnozstvi. Lidé jsou ¢aste¢né subjektivni, ale nikdy ne objektivni a maji cit
pro véci, které jsou jim blizké a které mohou prozit (Hunter 1994). Zaroven muze byt
lokalni ochrana druhu vyhodnd pro mistni obyvatele zhlediska pfijmu financi
z ekoturismu. Ekoturismus nabizi mistnim komunitam pftilezitost, jak vylepsit finan¢né
své Zivobyti. Vliv ekoturismu miiZze nckteré jedince povzbuzovat k ochrané volné

zijicich druhti (Stem et al. 2003).

6.1.4 Okrajové populace v roli deStnikovych a vlajkovych druhi

Populace na okraji aredlu by mohly plnit roli deStnikového druhu (umbrella species)
(Hunter 1994). Tento koncept deStnikovych druht byl navrZzen jako zplsob, jak vyuzit
pozadavky druhG k fizeni managementu v ekosystému. Hlavnim ukolem tohoto
konceptu je, Ze druhy, které jsou vice ndrocné na pozadavky tykajici se ochrany,
zastfeSuji 1 pozadavky méné naroCnych druhli vyskytujicich se soucasné na jedné
lokalit¢ (Lambeck 1997). Ochranaiské snahy jsou mnohem vice zaujaté smérem
k obratlovcim, zvlasté pak na ptaky a savce, zejména diky vétsi informovanosti o téchto
druzich. Pravé obratlovci jsou Casto v pozici zastfeSujiciho druhu. Jakykoliv druh, ktery
vyvold ochrandiskou aktivitu, miize plnit roli deStniku a nezalezi na tom, zda je
globalné ohroZeny, lokdlné ohroZeny ¢i neni ohroZeny vibec (Hunter 1994). Nékteré
druhy pretrvavajici na okraji aredlu se mohou stat téz druhem vlajkovym (flagship

species) (Channell and Lomolino 2000). Vlajkovy druh slouzi ochranciim pftirody
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zejména pro zisk financnich prostiedkd, zvySeni povédomi vetejnosti ohledné
ochranafskych problémii a k ochran¢ zivotniho prostiedi daného druhu. Vlajkovym
druhem cCasto byvd néjaky charismaticky druh, ktery je atraktivni a snadno
zapamatovatelny. Nejcastéji to byvaji druhy homoiotermni, velci a ohrozeni savci ¢i
ptaci. Tyto vlajkové druhy pomoci efektu destniku mohou byt ndpomocné k ochrané i

dalSich druht na lokalité (Caro 2010).

6.1.5 Periferni druhy v roli nahradnich druhi

Ackoliv je klicem k uchovani ohrozeného druhu obvykle zachovani jeho habitatu, tak
ochranafi Casto pristoupi na vice proaktivni zpusob, jako je naptiklad kontrola
exotickych kompetitorti nebo translokace populaci do nového prostiedi. Tyto techniky
jsou Casto drahé a riskantni, proto ma smysl je zdokonalovat a rozvijet pomoci druh,
kterd nejsou na pokraji globalniho zaniku. Lokaln€ ohrozené druhy jsou casto

vyhovujici pro tuto roli (Hunter 1994).

6.1.6 Vyhnuti se ohroZenému stavu

Nejvice presvédCivymi argumenty pro ochranu populaci, které nejsou nyni ohrozeny
vyhubenim je, Ze mnohem jednodussi je zachovat zdravé populace nez zachranit jednu
na okraji vyhynuti. Nicméné davat nejvyssi prioritu druhiim, které jsou globalné

ohroZené neznamena, ze bychom méli opomijet lokaln€ ohrozené druhy (Hunter 1994).

6.2 Argumenty proti ochrané perifernich populaci

Praci, které by se zabyvaly jen divody, pro¢ nechranit tyto populace neni mnoho, ale
pfeci jen se néjaké argumenty najdou. NejCastéjSim argumentem proti ochrané
perifernich populaci, ktery je pouzit ve vétSiné védeckych pracich je ten, Ze tyto
populace disponuji nizkou genetikou diverzitou (Channell 2004), a tudiz ¢asové i
finan¢ni investice do téchto populaci jsou plytvanim (Lesica and Allendorf 1995),
zvlasté pokud neni vysoka pravdépodobnost, ze budou tspésné chranény. Tyto finanéni

investice by byly mnohem 1épe vyuzity na zlepSeni stanovisté¢ ¢i k ochrané populaci
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druhti, které maji vétsi ochrandiskou hodnotu. Napiiklad oddélené periferni populace a
populace globaln¢ ohrozenych druhti (Hunter 1994).

Dalsim vyznamnym divodem muze byt, Ze se Casto na ochranu druhii ¢i
jednotlivych populaci pohlizi zlokalniho hlediska a ztraci se globalni perspektiva.
Mnohdy jsou ochranci pfirody omezeni politickymi hranicemi statii, které jsou casto
mensi, nez je geograficky aredl mnoha druht. U nékterych druhti se stava, ze jsou brany
jako chranéné jen proto, ze se vyskytuji v blizkosti okraje jejich geografického arealu a
tudiz by si tyto populace nemély zasluhovat pozornost ochranct ptirody (Channell
2004). Dalsim charakteristickym nedostatkem pohledu na ochranu druhti z lokdlniho
hlediska je zkreslené prerozdéleni fondli ochrany ptirody. Bohaté zemé pridéluji velké
sumy na ochranu druhd, které jsou jen lokalné vzacné, zatimco chudsi staty dostavaji
mnohem mén¢ finan¢nich prostfedkil pro druhy globaln€ ohrozené (Hunter 1994).

Zavérem bychom tedy méli pohlizet na lokalni biotu v $irS§im kontextu, jinak by
mohlo dojit ke kratkozrakému managementu. Vzhledem k tomu, Ze se geografické
hranice arealti posouvaji kvili zméné klimatu, tak snaha o zachovani perifernich
populaci je v kone¢ném disledku marna zhruba v padeséati procentech ptipadi, kdykoliv

se areal posouva smérem od lokalniho vyskytu (Hunter 1994).
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7. Ochrana populaci na okraji arealu ze stifedoevropské

perspektivy

7.1 Klimaticka zména

Klimatickd zména piedstavuje hrozbu pro celosvétovou diverzitu. Existuji rozsahlé
dikazy, ze neddvné klimatické zmény postihly populace zvitat i rostlin (Root et al.
2003). Populaéni trendy evropskych druht ptdkt vyznamné koreluji s modelovymi
projekcemi zmén v potencidlnim arealu rozsifeni druhi spojenych s budouci zménou
klimatu (Gregory et al. 2009). Ve stiedni Evropé se nachazi mnoho druht ptaki, ktefi
maji sviyj hnizdni vyskyt spojen s jiznimi ¢astmi kontinentu a maji své limity na severu
geografického arealu (Storch and Sizling 2002). Pravé u téchto druhd ptakd by mohlo
dojit k posunu jejich aredlovych limiti smérem na sever a podle predikci jiz doslo v
Ceské republice ke zvysenému poétu lokdlnich vyskyti t&chto druhii za posledni
desetileti (Reif et al. 2010).

Takovym nazornym piikladem muze byt vlha pestra (Merops apister), kterd ma
rozlehly areal od jihozapadni Evropy az po stfedni Asii (del Hoyo et al. 2001). Jeji
severni hranice dosahovala jesté v poloviné 20. stoleti na urovenl jizniho Slovenska,
dnes uz jsou hlaseny pozorovani i ve Skandinavii (Giinther 2018). U nas v Ceské
republice hnizdi pfedev§im na jizni Moravé (Hudec and Stastny 2005), coz mizeme
povazovat za periferni rozsifeni. Celkova populace v CR se odhaduje na 690-720 part
(Stastny et al. 2017). V poslednich letech se tento druh rozsifil i do riiznych &asti Cech,
kde bylo pozorovano i hnizdéni. Poéty tohoto druhu se v CR stale zvysuji (Obr. 5)
(Hudec and Stastny 2005). Vlha pestra je v CR chranénym druhem a podle Cerveného
seznamu ohroZenych druht Ceské republiky je vedena jako druh ohroZzeny (Chobot and
Némec 2017).

Mohli bychom si tedy polozit otazku, pro¢ tento ptaci druh chranime, kdyz se
v hojném poctu vyskytuje naptiklad na Balkané. Navic se tento druh §ifi na sever zcela
nezavisle ¢i navzdory ochrané ptfirody. Domnivam se, ze je tomu tak z velké casti 1
proto, Ze se jedna o pékny pestrobarevny druh, ktery oceni nejen ornitolog. Diky tomu,
Zze u nas existuje tak velkd komunita zapalenych ornitologi, se vlha dostala do

povédomi Siroké vetejnosti a je brana jako unikatni prvek nasi krajiny.
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Obr. 5: Rozsiteni vlhy pestré v CR v roce 2017 (Eervend) (pievzato a upraveno z Atlas

hnizdniho rozsiteni ptaki CR 2014—2017, 2014).

Dalsim ptikladem druhu, ktery se svizné §ifi z jihu na sever je kudlanka nabozna
(Mantis religiosa). Jedna se o jediny druh zfddu Mantodea vyskytujici se na uzemi
Ceské republiky (Hejda et al. 2017). V CR byl dlouho tento druh omezen jen na
nejteplej$i mista jizni Moravy (Caputa 1992). V poslednich letech se §iif dal na sever
Moravy a Slezska, dale i do nejteplejsich mist Cech. Osidlila napiiklad i néktera mista
v Polabi (Jansta et al. 2008). Jeji rozsifeni je zde ostrivkovité, vazané na piihodné
stepni biotopy (Vitacek and Jansta 2016). V Evropé je hojné rozsifena ve Stfedomoti a
jeji severni hranice rozsifeni dosahuje 53° s. §. (Vitd¢ek and JanSta 2016).
Z fylogenetickych analyz vyplyva, Ze kudlanka naboZna ma 3 geograficky dobie
odlisitelné genetické linie, které jsou vysledkem opétovného rozsiteni z postglacialnich
refugii v Evropd. Kudlanka vyskytujici se v Ceské republice patii do tzv.
sttedoevropské genetické line (Obr. 6), jejiz aredl rozsifeni se tdhne od zapadniho

Turecka po jihozapadni Némecko (Vitacek and Jansta 2016).
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Obr. 6: Schematizovany fylogeneticky strom dokladajici ptibuznost evropskych linii
(zépadni, stfedni a vychodni) kudlanky nabozné (ptevzato a upraveno z Vitac¢ek and

Jans$ta 2016).

U nas se jedna o chranény druh, fazeny do kategorie zranitelny (Hejda et al.
2017). Pro¢ by ale mél patfit do této kategorie, kdyZ se jinde jedna o tak hojné rozsifeny
druh. Dle mého ndzoru je tento druh zajimavy a hodny ochrany uz tim, Ze je to
enigmaticky a vSeobecné zndmy druh hmyzu, navic jediny zéastupce fddu Mantodea

vyskytujici se u nas.

7.2 Homogenizace a fragmentace krajiny a intenzifikace zemédélstvi

Sysel obecny (Spermophilus citellus) patii k nejohrozengjsim druhtim Ceské republiky.
Podle Cerveného seznamu ohrozenych druhil je fazen mezi kriticky ohrozené (Chobot
and Némec 2017). Zaroveii je na n& v CR veden i zichranny program (Maté&ju et al.
2007). Ceska republika je nyni nejzapadngj§im okrajem jeho vyskytu. Historicky jeho
vyskyt zasahoval i do Némecka a Polska (Wilson 2009). V CR je diky fragmentaci

krajiny omezen pouze na nékolik izolovanych lokalit, kde ¢asto dochdzi k lokalnimu
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vyhynuti (Andéra and Horacek 2005). Centrem vyskytu tohoto druhu je jihovychod
Evropy (Wilson 2009). Expanze sysla do centralni Evropy byla postupna s pfispénim
odlesnovani, které zmeénilo krajinu na krajinu otevienou, tzv. kulturni step (Lozek
1973).

Sysel obecny je vazan na habitaty podobné stepim, jako jsou pastviny, Casto
seCené Ci pasené okraje cest, travnaté meze a strané ¢i drobnéd policka (Andéra and
Horaéek 2005). V Ceské republice mél diive téméf nepreruseny vyskyt a byl povazovan
za Sktudce v zemédé€lstvi (Andéra and Horacek 2005). Nejvétsi negativni dopad na
pocetnost sysli méla preména krajiny a zména hospodateni v 50. letech 20. stoleti —
nastup intenzifikace, scelovani poli, zarGstani nebo ruseni mezi a nadmérné pouzivani
chemickych latek. To zpusobilo, ze se populace posupné rozpadly do izolovanych
lokalit a sysel se stal vzacnym (Matéja et al. 2010). Na tyto lokality maji tudiZ nyni
vEtsi vliv nahodné faktory, jako je neptiznivé pocasi ¢i predace. Takto oddéIlné populace
nemaji dostatek imigranti z ostatnich kolonii, a tudiz jsou nachylné ke snizovani
genetické variability. Zarovenni jsou tyto populace ohrozeny nedostateCnym
managementem lokalit.

Ri¢anova et al. (2011) provedli genetickou analyzu 16 stiedoevropskych
populaci z Ceské republiky, Slovenska a Mad'arska, coz pokryva piiblizné polovinu
arealu vyskytu. Z vysledkti vyplyva, ze lze tyto populace rozde€lit do dvou skupin -
»zapadni a ,,vychodni“, kde populace z CR jsou fazeny do zapadniho klastru spolu
s jednou slovenskou populaci. U téchto zdpadnich populaci je znatelny vliv fragmentace
jejich ptirozeného prostiedi. Maji nizsi genetickou diverzitu oproti vychodnimu klastru
(zbylé slovenské populace a populace mad’arské). Zarovei 1 koeficient inbreedingu byl
vyssi u zapadni populace (Ri¢anova et al. 2011).

Ricanova et al. (2013) provedli fylogeografickou studii mtDNA sysli obecnych
celého aredlu, ze které vyplyva, Ze jsou rozdéleni do dvou hlavnich skupin - ,,severni* a
,jizni*. Sysli populace z Ceské republiky patfi do severniho klastru. Pfi rozdéleni do
vice nez dvou skupin jsou populace z Ceské republiky a jednou nejzapadngjsi populaci

ze Slovenska samostatnym klastrem (Obr. 7) (Ri¢anova et al. 2013).
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Obr. 7: Rozdéleni populaci sysla obecného do 41 klastrii. Cervend jsou vyznadeny

populace z CR a 1 SR (pievzato a upraveno z Ri¢anova et al. 2013).

Za centrum puvodniho vyskytu je povazovano Bulharsko, které se vyznacuje
nejvyssi genetickou diverzitou v ramci druhu. V obdobi stfidani dob ledovych a
meziledovych se populace sysli, vyskytujici se v nejsevernégjsi ¢asti stahovala do jizni
Casti Panonie, kde pfezila. Panonské stepi a stepi jihovychodniho Balkanu jsou
povazovany za kryptickd refugia kontinentdlniho klimatu béhem dob meziledovych
v Pleistocénu (Ri¢anova et al. 2013).

Hulovéa a Sedlacek (2008) provedli genetickou analyzu vzorkd ze 7 lokalit,
z toho 6 z nich bylo z Ceské republiky a jedna ze Slovenska. Sysli z Ceské republiky ve
srovnani se Slovenskem vykazuji niz§i genetickou diverzitu. To nasvédcuje tomu, Ze
pravdépodobné prosli nékolika bottlenecky. Geneticka diferenciace mezi populacemi je
mirna. Vysledky jsou piekvapujici, a to z toho diivodu, Ze izolace téchto populaci netrva
ani 50 let. Vysvétlenim této genetické odliSnosti miZe byt to, Ze habitat nikdy nebyl
nepferuSeny a vSechno tyto populace jsou pozistatky oddélnych kolonizaci v minulosti.
V tom ptipad¢ bychom mohli pfedpokladat, ze geneticka odlisSnost by byla piitomna

diky geografické vzdalenosti. Nizkd genetickd diverzita Ceskych populaci vzhledem
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ke slovenskym a ptitomnost genetické odliSnosti nasvédCuje, ze je mezi témito
populacemi maly nebo zadny geneticky tok (Hulova and Sedlacek 2008).

Zase zde vyvstava otazka, pro¢ se snazime zachranit tyto malé a izolované
populace, které Casto vyusti extinkci? Naptiklad na Balkan¢ se nachazi stale jesté
pocetné populace, pro¢ tedy chranit ty nase ostruvkovité na okraji arealu? Jednim
z diivodi, pro¢ je chranit mize byt, ze sysel hraje diilezitou roli v potravnim fetézci a
jeho zmizeni by negativné ovlivnilo dal$i druhy. Piikladem muze byt tchot stepni
(Mustela eversmannii), jehoz pocetnost razantné klesla s ubytkem pocta sysli, ktefi
tvoii hlavni slozku jeho potravy (Salek et al. 2013). Sysli jsou také vyznamnou slozkou
potravy raroha velkého (Falco cherrug), jehoz ubytky populaci také mohou odrazet
pokles syslich populaci. Dal$im argumentem pro ochranu téchto populaci by mohla byt
vazba vrubounovitych broukl lejnoZrouth Onthophagus semicornis, Onthophagus
vitulus ¢i hnojnika Aphodius citellorum, kteti vyuzivaji sysli trus ke svému vyvoji.
Takze pokud by doslo k vymizeni sysla, tak by byla naSe pfiroda ochuzena o dalsi
druhy (Matgjt et al. 2007; Uhlikova et al. 2009)
seCenych travnich porostli, protoze se sysli orientuji v prostoru piedevsim vizualng.
Tudiz je potfeba Casté a pravidelné koseni ¢i se¢eni nebo pastva hospodarskymi zvitraty
(Matéjii et al. 2007). Tento management vyzaduje také financni prostfedky na jeho
uskute¢néni. Napf. v roce 2015 prob&hl projekt AOPK CR s ndzvem ,,Pé¢e o vybrané
lokality vyskytu sysla obecného v CR v roce 2015, na jehoz plnéni bylo pouzilo 1 527
894,- K¢ v¢. DPH. Projekt mimo jiné zahrnoval vyrobu propaga¢nich materialti a osvétu
vetejnosti prostfednictvim riiznych seminait (MGSII-53 Sysel obecny, péce o lokality

2015, 2015).
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8. Zavér

Populace na geografickém okraji aredlu jsou o rtzné genetické kvalité. Existuji
populace jak geneticky malo variabilni, tak i populace ve kterych se nachazeji unikatni
alely, které se jinde v aredlu nevyskytuji.

Ochrana populaci vyskytujicich se na okraji svého geografického arealu ma své
pfiznivce a odpurce. Dobrat se néjakého konsenzu v této praci neni snadné, uz jen proto,
ze kazda populace je odlisSnd a nelze je v zadném piipad¢ generalizovat. Periferni
populace, v niz se nachazeji geneticky unikatni alely mohou byt potencidln¢ hodnotné
z evoluéniho hlediska, ale posoudit tento pfedpoklad v malém casovém horizontu je
obtizné. V ptipad¢ populaci, které by byly geneticky méné hodnotné (mald geneticka
diverzita) je vyznamna, byt’ jen ochrana jejich stanovist. Ochrana druhu, ktery ma svou
populaci na okraji arealu mize byt velkym piinosem pro druhy obyvajici stejny biotop,
a to napftiklad v roli desStnikového druhu ¢i v roli druhu vlajkového. Naptiklad u kulturni
stepi, které v Ceské republice ubyvaji, je management jedinym fedenim pro jejich
zachovani. Pokud by doslo ke ztrat¢ téchto stepnich biotopt, nedoslo by jen k vymieni
jednoho druhu, ale celkova biodiverzita by byla ochuzena o mnohé dal§i. Vyznam
téchto populaci mize byt i v ramci ekoturismu, coz muize pozitivné ovlivnit lokdlni
ekonomiku, ale zarovenn miize vzbudit zajem o ptirodu a jeji ochranu, pfikladem miize
byt sysli kolonie na Radouci v Mladé Boleslavi.

Praci, které se zabyvaji genetickou diverzitou populaci na okraji aredlu existuje
celd fada, coz umoziiuje jejich validaci pfi stanoveni ochranafského statutu. Zadna
z nich ale netvrdi, Ze by se tyto populace nemély chranit viibec, naopak fada z nich
doporucuje vhodny management ¢i navrhuje n&jakym zpisobem propojit sousedni
populace na periferii, aby dochazelo k dostate¢nému genovému toku.

Navrhuji tedy, aby se k ochrané téchto populaci pfistupovalo individudlng, to
znamena podrobit vSechny druhy genetické analyze, zhodnotit kvalitu habitatu, posoudit

jejich roli v ekosystému, a to vSe v ramci historického kontextu celého aredlu.

27



9. Pouzita literatura

Alda, F., Sastre, P., De La Cruz-Cardiel, P. J., & Doadrio, I. (2011). Population genetics
of the endangered Cantabrian capercaillie in northern Spain. Animal Conservation,
14,249-260.

Alleaume-Benharira, M., Pen, 1. R., & Ronce, O. (2006). Geographical patterns of
adaptation within a species’ range: interactions between drift and gene flow.
Journal of Evolutionary Biology, 19, 203-215.

Allen, L. J. S., Fagan, J. F., Hognis, G., & Fagerholm, H. (2005). Population extinction
in discrete-time stochastic population models with an Allee effect. Journal of
Difference Equations and Applications, 11, 273-293.

And¢ra, M., & Horacek, 1. (2005). Poznavame nase savce. Praha: Sobotales.

Atlas hnizdniho rozsifeni ptaktt CR 2014—2017. (2014). Retrieved May 23, 2020, from
https://birds.cz/avif/atlas_nest map.php?rok=2017&druh=Merops_apiaster

Barbosa, P., & Castellanos, 1. (2005). Ecology of predator-prey interactions. Oxford
University Press.

Bataillon, T., & Kirkpatrick, M. (2000). Inbreeding depression due to mildly deleterious
mutations in finite populations: size does matter. Genetical Research, 75, 75-81.

Beauclerc, K. B., Johnson, B., & White, B. N. (2010). Distinctiveness of declining
northern populations of Blanchard’s cricket frog (Acris blanchardi) justifies
recovery efforts. Canadian Journal of Zoology, 88, 553—-566.

Berec, L., Kramer, A. M., Bernhauerova, V., & Drake, J. M. (2018). Density-dependent
selection on mate search and evolution of Allee effects. Journal of Animal
Ecology, 87, 24-35.

Bouza, C., Castro, J., Martinez, P., Amaro, R., Fernandez, C., Ondina, P., ... San
Miguel, E. (2007). Threatened freshwater pearl mussel Margaritifera margaritifera
L. in NW Spain: low and very structured genetic variation in southern peripheral
populations assessed using microsatellite markers. Conservation Genetics, 8, 937—
948.

Brown, J. H. (1984). On the relationship between abundance and distribution of species.
The American Naturalist, 124, 255-279.

Bush, K. L., Dyte, C. K., Moynahan, B. J., Aldridge, C. L., Sauls, H. S., Battazzo, A.
M., ... Coltman, D. W. (2011). Population structure and genetic diversity of
greater sage-grouse (Centrocercus urophasianus) in fragmented landscapes at the
northern edge of their range. Conservation Genetics, 12, 527-542.

Caro, T. (2010). Conservation by proxy: indicator, umbrella, keystone, flagship, and
other surrogate species. Island Press.

Case, T. J., & Taper, M. L. (2000). Interspecific competition, environmental gradients,
gene flow, and the coevolution of species’ borders. The American Naturalist, 155,
583-605.

Cassel, A., & Tammaru, T. (2003). Allozyme variability in central, peripheral and
28



isolated populations of the scarce heath (Coenonympha hero: Lepidoptera,
Nymphalidae); implications for conservation. Conservation Genetics, 4, 83-93.

Caughley, G., Grice, D., Barker, R., & Brown, B. (1988). The edge of the range.
Journal of Animal Ecology, 57, T71-785.

Channell, R. (2004). The conservation value of peripheral populations: the supporting
science. In Proceedings of the species at risk 2004 pathways to recovery
conference (pp. 1-17).

Channell, R., & Lomolino, M. V. (2000). Dynamic biogeography and conservation of
endangered species, 403, 1998-2000.

Chobot, K., & Némec, M. (2017). Cerveny seznam ohrozenych druhii Ceské republiky -
obratlovci. Priroda, 34.

Cosi¢, N., Ri¢anova, S., Bryja, J., Penezi¢, A., & Cirovié, D. (2013). Do rivers and
human-induced habitat fragmentation affect genetic diversity and population
structure of the European ground squirrel at the edge of its Pannonian range?
Conservation Genetics, 14, 345-354.

Crow, J. F. (1970). Genetic loads and the cost of natural selection BT - Mathematical
topics in population genetics. In K. Kojima (Ed.) (pp. 128—177). Berlin,
Heidelberg: Springer Berlin Heidelberg.

Caputa, A. (1992). Kudlanka nabozna--Modlivka zelena--Mantis religiosa (Linné,
1758). In Cervend kniha ohroZenych a vzacnych druhii rostlin a Zivocichit CSFR

(Vol. 3, pp. 69-70).

Davis, D. M. (2012). Population structure of Greater sage-grouse in northeastern
California: Implications for conservation in a declining peripheral population.

Ph.D. dissertation, University of Idaho Moscow, ID, USA.

Davis, D. M., Reese, K. P., Gardner, S. C., & Bird, K. L. (2015). Genetic structure of
Greater sage-grouse (Centrocercus urophasianus) in a declining, peripheral
population. The Condor, 117, 530-544.

Del Hoyo, J. Elliot, A. and Sargatal, J. eds. (2001). Handbook of the Birds of the World.
Volume 6. Mousebirds to Hornbills (Lynx).

Diaz, J. A., Pérez-Tris, J., Bauwens, D., Diana, P.-A., Carbonell, R., Santos, T., &
Telleria, J. L. (2007). Reproductive performance of a lacertid lizard at the core and
the periphery of the species’ range. Biological Journal of the Linnean Society, 92,
87-96.

Dudaniec, R. Y., Spear, S. F., Richardson, J. S., & Storfer, A. (2012). Current and
historical drivers of landscape genetic structure differ in core and peripheral
salamander populations. PloS One, 7, €36769.

Dumyahn, J. B., Zollner, P. A., & Smith, W. P. (2015). Microhabitat comparison of
swamp rabbit sites between periphery and core of the species range. The Journal of
Wildlife Management, 79, 1199—-1206.

Eckert, C. G., Samis, K. E., & Lougheed, S. C. (2008). Genetic variation across species’
geographical ranges: the central-marginal hypothesis and beyond. Molecular
Ecology, 17, 1170-1188.

29



Ellstrand, N. C., & Rieseberg, L. H. (2016). When gene flow really matters: gene flow
in applied evolutionary biology. Evolutionary Applications, 9, 833—836.

Frankham, R., & Ralls, K. (1998). Inbreeding leads to extinction. Nature, 392, 441-442.

Gaston, K. J. (2003). The structure and dynamics of geographic ranges. Oxford
University Press.

Gaston, K. J. (2009). Geographic range limits: achieving synthesis. Proceedings of the
Royal Society B: Biological Sciences, 276, 1395-1406.

Gaylord, B., & Gaines, S. D. (2000). Temperature or transport? Range limits in Marine
Species mediated solely by flow. The American Naturalist, 155, 769-789.

Geist, J. (2010). Strategies for the conservation of endangered freshwater pearl mussels
(Margaritifera margaritifera L.): A synthesis of conservation genetics and
ecology. Hydrobiologia, 644, 69-88.

Gomulkiewicz, R., & Holt, R. D. (1995). When does evolution by natural selection
prevent extinction? Evolution, 49, 201-207.

Grant, M. C., & Antonovics, J. (1978). Biology of ecologically marginal populations of
Anthoxantum odoratum. 1. phenetics and dynamics. Evolution, International
Journal of Organic Evolution, 32, 822—838.

Gregory, R. D., Willis, S. G., Jiguet, F., Vorisek, P., Klvanova, A., van Strien, A., ...
Green, R. E. (2009). An indicator of the impact of climatic change on European
bird populations. PloS One, 4, e4678—e4678.

Giinther, M. (2018). Norwegian Birds-Checklist in seven languages. NIBIO Bok.

Guo, Q., Taper, M., Schoenberger, M., & Brandle, J. (2005). Spatial-temporal
population dynamics across species range: From centre to margin. Oikos, 108, 47—
57.

Haftorn, S. (1978). Energetics of incubation by the Goldcrest Regulus regulus in
relation to ambient air temperatures and the geographical distribution of the
species. Ornis Scandinavica (Scandinavian Journal of Ornithology), 9, 22-30.

Hampe, A., & Petit, R. J. (2005). Conserving biodiversity under climate change: the
rear edge matters. Ecology Letters, 8, 461-467.

Hardie, D. C., & Hutchings, J. A. (2010). Evolutionary ecology at the extremes of
species ’ ranges, 20, 1-20.

Hedrick, P. W., Gutierrez-Espeleta, G. A., & Lee, R. N. (2001). Founder effect in an
island population of bighorn sheep. Molecular Ecology, 10, 851-857.

Hejda, R., Farkac, J., & Chobot, K. (2017). Red List of threatened species of the Czech
Republic, Invertebrates. Priroda, Praha, 36,206-212.

Hoffmann, A. A., & Blows, M. W. (1994). Species borders: ecological and evolutionary
perspectives. Trends in Ecology & Evolution, 9, 223-227.

Holt, R. D., & Barfield, M. (2009). Trophic interactions and range limits: the diverse
roles of predation. Proceedings of the Royal Society B: Biological Sciences, 276,
1435-1442.

30



Hudec, K., & St’astny, K. et al. (2005). Fauna CR, Ptdci 2/II. Academia, Praha.

Hulova, S., & Sedlagek, F. (2008). Population genetic structure of the European ground
squirrel in the Czech Republic. Conservation Genetics, 9, 615-625.

Hunter, M. L. (1994). The virtues and shortcomings of parochialism : Conserving
species that are locally rare , but globally common, &, 1163—1165.

Jansta, P, Vrabec V, S. J. et al. (2008). The occurence of the praying mantis (Mantis
religiosa) (Mantodea: Mantidae) in central Bohemia and its distribution in the
Czech Republic: Vyskyt kudlanky ndbozné (Mantis religiosa) (Mantodea:
Mantidae). Klapalekiana, 44, 6100.

Jensen, E. L., Govindarajulu, P., & Russello, M. A. (2014). When the shoe doesn’t fit:
applying conservation unit concepts to western painted turtles at their northern
periphery. Conservation Genetics, 15, 261-274.

Juskaitis, R. (2015). Ecology of the forest dormouse Dryomys nitedula (Pallas 1778) on
the north-western edge of its distributional range. Mammalia, 79, 33—41.

Kark, S., Hadany, L., Saftriel, U. N., Noy-meir, 1., Eldredge, N., Tabarroni, C., & Randi,
E. (2008). How does genetic diversity change towards the range periphery ? An
empirical and theoretical test, 391-414.

Kawecki, T. J. (2004). 16 - Ecological and evolutionary consequences of source-sink
population dynamics. In Genetics and Evolution of Metapopulations (pp. 387—
414). Burlington: Academic Press.

Kirkpatrick, M., & Barton, N. H. (1997). Evolution of a species’ range. The American
Naturalist, 150, 1-23.

Koen, E. L., Bowman, J., & Wilson, P. J. (2015). Isolation of peripheral populations of
Canada lynx (Lynx canadensis). Canadian Journal of Zoology, 93, 521-530.

Lambeck, R. J. (1997). Focal species: A multi-species umbrella for nature conservation.
Conservation Biology, 11, 849-856.

Lande, R. (1993). Risks of population extinction from demographic and environmental
stochasticity and random catastrophes. The American Naturalist, 142, 911-927.

Lande, R. (1998). Demographic stochasticity and Allee effect on a scale with isotropic
noise. Oikos, 83, 353-358.

Lawson, L. P., Bates, J. M., Menegon, M., & Loader, S. P. (2015). Divergence at the
edges: peripatric isolation in the montane spiny throated reed frog complex. BMC
Evolutionary Biology, 15, 128.

Lennon, J. J., Turner, J. R. G., & Connell, D. (1997). A metapopulation model of
species boundaries. Oikos, 78, 486—502.

Lenormand, T. (2002). Gene flow and the limits to natural selection. Trends in Ecology
& Evolution, 17, 183—-189.

Lesica, P., & Allendorf, F. W. (1995). When are peripheral populations valuable for
conservation? Conservation Biology, 9, 753-760.

Liebhold, A., & Bascompte, J. (2003). The Allee effect, stochastic dynamics and the

31



eradication of alien species. Ecology Letters, 6, 133—140.
Lozek, V. (1973). Priroda ve ctvrtohordch. Academia.

Lynch, M., Conery, J., & Biirger, R. (1995). Mutational meltdowns in sexual
populations. Evolution, 49, 1067—1080.

Magurran, A. E., May, R. M., & Gaston, K. J. (1998). Species-range size distributions:
products of speciation, extinction and transformation. Philosophical Transactions
of the Royal Society of London. Series B: Biological Sciences, 353, 219-230.

Marschalek, D. A., & Berres, M. E. (2014). Genetic population structure of the Blister
beetle, Gnathium minimum: Core and peripheral populations. Journal of Heredity,
105, 878-886.

Matéji, J., Hulova, S., Nova, P., Cepékova, E., Marhoul, P., & Uhlikova, J. (2007).
Zachranny program sysla obecného (Spermophilus citellus) v Ceské republice.
Ministerstvo Zivotniho Prostiedi CR, Praha.

Matéju, J., Ri¢anova, S., Ambros, M., Kala, B., Hapl, E., & Mat¢ja, K. (2010).
Reintroductions of the European Ground Squirrel (Spermophilus citellus) in
Central Europe (Rodentia: Sciuridae). Lynx, Series Nova, 41.

Melles, S. J., Fortin, M.-J., Lindsay, K., & Badzinski, D. (2011). Expanding northward:
influence of climate change, forest connectivity, and population processes on a
threatened species’ range shift. Global Change Biology, 17, 17-31.

MGSII-53 Sysel obecny, péce o lokality. (2015). Retrieved May 24, 2020, from
http://www.ochranaprirody.cz/druhova-ochrana/ehp-fondy/mgsii-53-sysel-obecny-
pece-o-lokality/

Miguel, E. S., Monserrat, S., Fernandez, C., Amaro, R., Hermida, M., Ondina, P., &
Altaba, C. R. (2004). Growth models and longevity of freshwater pearl mussels
(Margaritifera margaritifera) in Spain. Canadian Journal of Zoology, 82, 1370—
1379.

Mockford, S. W., Snyder, M., & Herman, T. B. (1999). A preliminary examination of
genetic variation in a peripheral population of Blanding’s turtle, Emydoidea
blandingii. Molecular Ecology, 8, 323-327.

Neumann, K., Jansman, H., Kayser, A., Maak, S., Gattermann, R., & Saale, D.-H.
(2004). Multiple bottlenecks in threatened western European populations of the
common hamster Cricetus cricetus (L .), 181-193.

Olsson, M., & Shine, R. (1997). The seasonal timing of oviposition in sand lizards
(Lacerta agilis): Why early clutches are better. Journal of Evolutionary Biology,
10, 369-381.

Parmesan, C., Gaines, S., Gonzalez, L., Kaufman, D. M., Kingsolver, J., Townsend
Peterson, A., & Sagarin, R. (2005). Empirical perspectives on species borders:
From traditional biogeography to global change. Oikos, 108, 58-75.

Parmesan, C., Ryrholm, N., Stefanescu, C., Hill, J. K., Thomas, C. D., Descimon, H., ...
Warren, M. (1999). Poleward shifts in geographical ranges of butterfly species
associated with regional warming. Nature, 399, 579-583.

Pearson, R. G., & Dawson, T. P. (2003). Predicting the impacts of climate change on
32



the distribution of species: are bioclimate envelope models useful? Global Ecology
and Biogeography, 12,361-371.

Peterman, W. E., Feist, S. M., Semlitsch, R. D., & Eggert, L. S. (2013). Conservation
and management of peripheral populations: Spatial and temporal influences on the

genetic structure of wood frog (Rana sylvatica) populations. Biological
Conservation, 158, 351-358.

Peterson, A. T. (2001). Endangered species and peripheral populations: Cause for
reflection. Endangered Species Update, 18,30-31.

Popova, L. V, Maul, L. C., Zagorodniuk, I. V, Veklych, Y. M., Shydlovskiy, P. S.,
Pogodina, N. V, ... Parfitt, S. A. (2019). ‘Good fences make good neighbours’:
Concepts and records of range dynamics in ground squirrels and geographical
barriers in the Pleistocene of the Circum-Black Sea area. Quaternary International,
509, 103-120.

Reif, J., St’astn)'/, K., & Bejcek, V. (2010). Contrasting effects of climatic and habitat
changes on birds with northern range limits in central Europe as revealed by an

analysis of breeding bird distribution in the Czech Republic. Acta Ornithologica,
45, 83-90.

Rhainds, M., Heard, S. B., Hughes, C., Mackinnon, W., Porter, K., Sweeney, J., ...
others. (2015). Evidence for mate-encounter Allee effect in an invasive longhorn
beetle (Coleoptera: Cerambycidae). Ecological Entomology, 40, 829-832.

Rodriguez-Muiioz, R., Mirol, P. M., Segelbacher, G., Fernandez, A., & Tregenza, T.
(2007). Genetic differentiation of an endangered capercaillie (Tetrao urogallus)

population at the Southern edge of the species range. Conservation Genetics, 8,
659-670.

Rodriguez, J. P. (2002). Range contraction in declining north American bird
populations. Ecological Applications, 12, 238-248.

Root, T. L., Price, J. T., Hall, K. R., Schneider, S. H., Rosenzweig, C., & Pounds, J. A.
(2003). Fingerprints of global warming on wild animals and plants. Nature, 421,
57-60.

Riganova, S., Bryja, J., Cosson, J.-F., Gedeon, C., Choleva, L., Ambros, M., &
Sedlacek, F. (2011). Depleted genetic variation of the European ground squirrel in
Central Europe in both microsatellites and the major histocompatibility complex
gene: implications for conservation. Conservation Genetics, 12, 1115-1129.

Ri¢anova, S., Koshev, Y., Ri¢an, O., Cosi¢, N., Cirovi¢, D., Sedlacek, F., & Bryja, J.
(2013). Multilocus phylogeography of the European ground squirrel: Cryptic
interglacial refugia of continental climate in Europe. Molecular Ecology, 22, 4256—
42609.

Safriel, U. N., Volis, S., & Kark, S. (1994). Core and peripheral populations and global
climate change. Israel Journal of Plant Sciences, 42, 331-345.

Sagarin, R. D., & Gaines, S. D. (2002). The ‘abundant centre’ distribution: to what
extent is it a biogeographical rule? Ecology Letters, 5, 137-147.

Sagarin, R. D., Gaines, S. D., & Gaylord, B. (2006). Moving beyond assumptions to
understand abundance distributions across the ranges of species. Trends in Ecology

33



& Evolution, 21, 524-530.

Schroeder, M. A., Aldridge, C. L., Apa, A. D., Bohne, J. R., Braun, C. E., Bunnell, S.
D., ... Stiver, S. J. (2004). Distribution of Sage-grouse in North America. The
Condor, 106, 363-376.

Sexton, J. P., MclIntyre, P. J., Angert, A. L., & Rice, K. J. (2009). Evolution and
ecology of species range limits. Annual Review of Ecology, Evolution, and
Systematics, 40, 415-436.

Sheremetyeva, 1. N., Kartavtseva, 1. V, Pavlenko, M. V, Vasiljeva, T. V, & Korablev,
V. P. (2017). Genetic variability of the peripheral population of the greater long-
tailed hamster T'scherskia triton (De Winton 1899) in the northeastern part of the
distribution range based on sequencing data of the control region of mitochondrial
DNA. Biology Bulletin, 44, 391-400.

Shields, W. M. (1982). Philopatry, inbreeding, and the evolution of sex. SUNY press.

Shoo, L. P., Williams, S. E., & Hero, J.-M. (2005). Potential decoupling of trends in
distribution area and population size of species with climate change. Global
Change Biology, 11, 1469—1476.

Sjogren, P. (1991). Genetic variation in relation to demography of peripheral pool frog
populations (Rana lessonae). Evolutionary Ecology, 5, 248-271.

Smissen, P. J., Melville, J., Sumner, J., & Jessop, T. S. (2013). Mountain barriers and
river conduits: phylogeographical structure in a large, mobile lizard (Varanidae:
Varanus varius) from eastern Australia. Journal of Biogeography, 40, 1729—1740.

Soulé, M. (1973). The epistasis cycle: a theory of marginal populations. Annual Review
of Ecology and Systematics, 4, 165-187.

Stem, C. J., Lassoie, J. P., Lee, D. R., Deschler, D. D., & Schelhas, J. W. (2003).
Community participation in ecotourism benefits: The link to conservation practices
and perspectives. Society & Natural Resources, 16, 387-413.

Stephens, P. A., & Sutherland, W. J. (1999). Consequences of the Allee effect for
behaviour, ecology and conservation. Trends in Ecology & Evolution, 14,401—
405.

Stoeckle, B. C., Araujo, R., Geist, J., Kuehn, R., Toledo, C., & Machordom, A. (2017).
Strong genetic differentiation and low genetic diversity of the freshwater pearl
mussel (Margaritifera margaritifera L.) in the southwestern European distribution
range. Conservation Genetics, 18, 147-157.

Storch, D., & Sizling, A. L. (2002). Patterns of commonness and rarity in central
European birds: reliability of the core-satellite hypothesis within a large scale.
Ecography, 25, 405-416.

Storch, 1., Bafiuelos, M. J., Ferndndez-Gil, A., Obeso, J. R., Quevedo, M., & Rodriguez-
Muifioz, R. (2006). Subspecies Cantabrian capercaillie Tetrao urogallus

cantabricus endangered according to IUCN criteria. Journal of Ornithology, 147,
653-655.

Salek, M., Spassov, N., Andéra, M., Enzinger, K., Ottlecz, B., & Hegyeli, Z. (2013).
Population status, habitat associations, and distribution of the steppe polecat

34



Mustela eversmanii in Europe. Acta Theriologica, 58, 233-244.

Stastny, K., Bejéek, V., & Némec, M. (2017). Cerveny seznam ptakd Ceské republiky
(The Red List of birds of the Czech Republic). In Priroda (Praha) (Vol. 34, pp.
107-154).

Taylor, E. B. (1991). A review of local adaptation in Salmonidac, with particular
reference to Pacific and Atlantic salmon. Aquaculture, 98, 185-207.

Uhlikova, J., Matéja, J., Nova, P., & Vohralik, V. (20092. Sysel obecny — hlodavec,
ktery nesysli. Agentura ochrany prirody a krajiny Ceské republiky.

Vitacek, J., & Jansta, P. (2016). Biogeografie a §ifeni kudlanky nabozné v Evropé. Ziva,
84-86.

Vucetich, J. A., & Waite, T. A. (2003). Spatial patterns of demography and genetic
processes across the species’ range: Null hypotheses for landscape conservation
genetics. Conservation Genetics, 4, 639-645.

Wang, J., Hill, W. G., Charlesworth, D., & Charlesworth, B. (1999). Dynamics of
inbreeding depression due to deleterious mutations in small populations: Mutation
parameters and inbreeding rate. Genetical Research, 74, 165—178.

Wasserman, T. N., Cushman, S. A., Shirk, A. S., Landguth, E. L., & Littell, J. S. (2012).
Simulating the effects of climate change on population connectivity of American
marten (Martes americana) in the northern Rocky Mountains, USA. Landscape
Ecology, 27, 211-225.

Wilson, D. E. (2009). Handbook of the Mammals of the World: Lagomorphs and
Rodents I. Lynx.

Zigouris, J., Neil Dawson, F., Bowman, J., Gillett, R. M., Schaefer, J. A., & Kyle, C. J.
(2012). Genetic isolation of wolverine (Gulo gulo) populations at the eastern
periphery of their North American distribution. Conservation Genetics, 13, 1543—
1559.

35



