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Abstrakt

Sttidani dob ledovych a meziledovych vyrazné ovlivituje rozsifeni druhil jiz stovky
tisic let. Podle tradi¢ni piedstavy se temperatni druhy béhem glacialu stahovaly do refugii na
jih Evropy, do Mediteranu, odkud po otepleni rekolonizovaly severné polozené ¢asti arealu.
Dle novych poznatkii ale mnoho druht mohlo mit refugia i severnéji od téchto klasickych
refugii, napf. ve sttedni Evropé&. Severni refugia se ¢asto nachazela v blizkosti pohoti nebo ve
skalnatych masivech. Nékteré druhy jsou ale natolik ptizplisobivé, ze 1 béhem ledovych dob
zily kontinuaIng severn¢ od jiznich refugii v chladnych oblastech. I chladnomilné druhy se ale
stahuji do refugii, ale namisto glacialti maji rozsifeni omezené v meziledovych dobach. Bud’
se stahnou na sever Evropy nebo u nich dochazi k posunu stanovist’ do vysSich nadmotskych
vysek. Druhy mohou mit refugia 1 podle gradientu oceanické-kontinentalni klima. Ve vétSiné
zminénych typt refugii dochézi ¢asto ke komplikovanym demografickym procesim
spojenym se zmensenim populacni velikosti a dalSimi jevy, které mohou vyustit ve speciacni

proces.

Klicova slova: fylogeografie, ledova doba, mikrorefugium, kryptické refugium



Abstract

Changeover between glacials and interglacial period singificantly affects species
distribution for hundreds thousands years. Along with the traditional conception species
distribution was restricted to refugia in southern Europe during glacials, Mediterrain, from
where they recolonized northern parts of ranges after deglaciation. However, according to
new findings many species could have had refugia to the north from this classical refugia, in
central Europe. Northern refugia were often located in proximity of mountain systems or in
rock massifs. Some species are, however, so adaptable that their dispersal was continuous
even during ice ages to the north from southern refugia and they were able to live in cold
regions. Even cold-adapted species contract to refugia, but instead of glacials their
distribution is restricted during interglacial periods. Their ranges either contract to the north of
Europe or undergo altitudinal shifts. Species can have refugia also in accordance with
the gradient of oceanic-continental climate. In above mentioned types of refugia, complicated
demographic processed connected with decreasing population size could take place, often

resulting in speciation process.
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1. Uvod

Fylogeografie je védni obor zabyvajici se geografickou distribuci a Sifenim organismd,
respektive genovych linii. Na zakladé genetickych markert zjistuje miru pfibuznosti mezi
jednotlivymi populacemi a s pouzitim téchto informaci se snazi rekonstruovat historii jejich
rozsiteni a disperze.

Stiidani dob ledovych a meziledovych (glacialt a interglacialit), které vrcholi
v pleistocénu, pfinaselo vyrazné zmény klimatickych podminek. Mnohé organismy
temperatni zony byly nuceny pieckat nepfizniva obdobi v refugiich, coz jsou geograficky
omezené oblasti (typicky v jiné zemépisné Sifce nebo v jiné nadmotské vysce, nez je pivodni
rozsiteni daného druhu), ve kterych maji tyto organismy béhem nepiiznivého obdobi lepsi
a pro né piijatelné podminky. Z refugii se po opétovném zlepseni podminek organismy §ifi
zpét na sva puvodni stanovisté (tzv. rekolonizace).

Vétsina praci vénujicich se fylogeografii Evropy se soustfedi na refugia na jihu
Evropy (hlavné tii poloostrovy v oblasti Mediteranu — Pyrenejsky, Apeninsky a Balkansky),
odkud se teplomilné organismy po skonceni posledniho glacialu $ifily severnéji smérem
do stfedu Evropy (Hewitt 1999). V poslednich letech se v§ak objevuji doklady o tom, Ze
mnoho druhti mohlo glacial piezit v refugiich ve vysSich zemépisnych Sitkach, nez se dosud
predpokladalo, a Ze tato refugia mohla pfispét ke genetické diverzité soucasnych populaci
(Stewart & Lister 2001). Do refugii se navic stahuji i chladnomilné druhy v dobach

meziledovych. Cilem této prace je shrnout poznatky o téchto refugiich.



2. Klimatické oscilace a jejich disledky
2.1. Klimatické oscilace

Vyrazné klimatické vykyvy béhem kvartéru zna¢né ovlivnily distribuci a pocetnost
druhti. Poslednich 700 000 let se v disledku Milankovi¢ovych cykli pravideln¢ sttidaji
chladnéjsi a aridnéjsi glacialy s teplejSimi a humidnéj$imi interglacialy. Glacidly jsou vyrazné
delsi nez interglacialy, trvaji praimérné 100 000 let (Hewitt 1996). Béhem aridnich glacial,
kdy byla voda vazana v ledovcich, prevladaly na uzemi Evropy chladné stepi a vyssi
zemepisné Sitky byly zalednény (obr. 1, Hewitt 1999). Obdobi maximalniho zalednéni se
nazyva glacialni maximum.

Posledni glacial probéhl pted 115 000 az 18 000 lety (Hewitt 1996), posledni glacialni
maximum (last glacial maximum, LGM) je datovano do doby piiblizné pted 21 000 lety (MiXx,
Bard & Schneider 2001, Kukla et al. 2002). V soucasnosti se nachazime v teplém vlhkém

interglacialu s relativné malymi teplotnimi vykyvy.

2.2. Specifita fylogeografie Evropy

Siteni druhii po Evropé ma sva specifika. Zatimco napiiklad v Severni Americe, kde
jsou pohofti orientovana severo-jizn¢, druhiim nic nebréani v Sifeni na jih béhem ochlazovani (a
naopak), v Evropé funguji zapado-vychodné orientovana pohoti (obr. 1, Hewitt 1999)
a Stfedozemni mofie jako bariéry (Hewitt 1996). Zvlast’ Apeniny jsou pro mnoho druhd
nepiekonatelnou piekazkou, coz zpusobuje vyssi uroven endemismu na Apeninském
poloostrové a mensi ptrispévek linii vzniklych v této oblasti ke genetickému slozeni populaci

ve zbytku Evropy.
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Obr. 1. (A) Mapa Evropy ukazujici pievladajici smér pohoti na
jihu ve sméru vichod-zapad. Cerna pole = pres 2000m,
preruiovana Cara = pfes 1000m nadmoiske vyiky. (B) Ledovy
pokryv (Srafovano) a rozéifeni permafrostu na konci posledni
ledoveé doby pied 18000 lety. Prevzato z Hewitta 1999,

2.3. Refugia

Teplomilné druhy, které béhem interglacialti velky areal, musely béhem glaciald
nalézt Gtociste s pfiznivéjsimi podminkami, jinak populace vymiela. Obdobné chladnomilné
druhy hledaji lepsi podminky k pieziti béhem interglacialti. Tato Gtociste, do kterych

se organismy Vv neptiznivych obdobich uchyluji, se nazyvaji refugia.
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Plivodné se vSak termin refugium pouzival jen pro teplomilné druhy Zijici ve stfednich
a vyssich zemépisnych §itkach, které v refugiich pieckavaly glacialy (Bennett & Provan
2008). Pozdé¢ji se ale ukazalo, Ze i chladnomilné druhy preckavaji teplé interglacialy
v refugiich (Dalén et al. 2005) a termin refugium se dnes pouziva v kontextu glaciald i
interglaciali. Ve své praci budu primarné vychazet z déleni refugii podle Stewarta a Listera
(Stewart et al. 2010).

Béhem glacialit maji chladnomilné druhy velky areél rozsiieni, ale teplomilné
a temperatni druhy nejsou schopny na vétsin€ uzemi prezit a stahuji se do refugii, kde je
lokaln¢ teplejsi klima. Donedavna se predpokladalo, ze béhem posledniho glacialniho
maxima (LGM), které probéhlo piiblizné pied 21 000 lety (Mix, Bard & Schneider 2001), se
temperatni a teplomilné druhy ukryly v refugiich ze vychodni a jizni Evropé, pfedevs§im na
ttech poloostrovech v Mediteranu — Pyrenejském, Apeninském a Balkanském (Hewitt 1999),
(Hewitt 2000) — a na Kavkaze (Hewitt 2004).

V posledni dobé¢ se vSak zaCinaji objevovat diikkazy, Ze fada druhi se béhem
posledniho glacidalu nachazela i ve vysSich zemépisnych §itkach. Na zaklad¢€ toho Stewart a
Lister (2001), postuluji existenci tzv. kryptickych severnich refugii, klimatickych ostrovii
S lokaln¢ pfiznivymi podminkami. Obrazek €. 2 ukazuje na nové pojeti glacialnich refugii

podle studie na malych savcich, ptevzato z Biltona (1998).

Obr. 2. Biogeograficka historie
temperatnich drubn v Evropé. (a)
Tradiéni model: obsazeni mediterdnnich
refugii béhem posledniho glacidl pfed
18000 lety a kolonizace smérem na
sever z téchto refugti po skonéeni
~ | glacidln nebo béhem pozdniho glaciih.

... | Pokud populace rozdilnych

__I'| mediterinnich izolinh geneticky
diverzifikovaly, ofekdvame vychodni
skupinu (z Balkdnu) a zapadni skupinu
(z Pyrenejského poloostrova). Populace
z Itdlie mniZe pfispét jak do vichodni, tak
do zdpadni skupiny. (b) Model zaloZeny
na molekularnich studiich malych
savet: v tomto piipadé populace
z mediterdnnich refugii neexpandovaly,

~~ | namisto toho severnéjsi oblasti Evropy

"% | byly osidleny z jednoho nebo vice refugii
¢ | ve stfedni Evropé a v zdpadni Asii
Pfevzato z Biltona 1998,




Glacialni refugia v Evropé tedy muZzeme délit na klasicka, ktera jsou na jihu,
a krypticka ve stfednich a vyssich zemépisnych §itkach, tzv. krypticka severni refugia nebo
také glacidlni severni refugia.

Opacnym fenoménem, nez glacialni refugia, jsou refugia interglacialni. Chladnomilné
druhy béhem glaciali okupuji velky areal a béhem interglacialt (tedy i dnes) jsou stazeny
Vv chladnéjsich refugiich. Obdobné jako glacialni refugia mizeme tak i interglacialni refugia
pro chladnomilné druhy délit na klasicka a jizni. Klasicka severni (polarni) refugia jsou na
severu Evropy, interglacialni jizni refugia se nachazi ve vySsich nadmoiskych vyskach (napf.
Alpy).

3. Glacialni refugia

Fosilni nélezy a genetické studie dlouho naznacovaly, Ze tradi€ni piedstava
0 glacialnich refugiich nemusi byt stoprocentné spravna a Ze druhy mohly ptezit zalednéni
i v refugiich lezicich podstatné severnéji. V roce 2001 navrhli Stewart a Lister (2001). pro tato
refugia pojem ,krypticka refugia“.

Koncept kryptickych refugii je podpoten fadou fosilnich nalezli (zobrazeny na obrazku
&. 3, Sommer & Nadachowski 2006). Casto nam nalez fosilie nefekne jen o existenci daného
druhu v daném misté, ale ukaze nam pravé na existenci celého mikrohabitatu. Naptiklad
veverka obecna (Sciurus vulgaris Linné 1758) byla nalezena v Norsku 500km za hranici, kde
se vyskytuji jehlicnany (Berglund 1966), (Larsen et al. 1987). Bez jehli¢nanu ale tento druh
neni schopen piezit, proto je toto podle Stewarta a Listera (2001) dikaz, ze veverka zde Zila

v mikrorefugiu.



ice sheet

=T
5
.u,{f .
_r.-i.-f'\_,m L
L
Tl
. ° 11 1
o ';'[;i"-h-f
46
%
|;I .
b
b
/ e
Iy 14
S
im &

Obr. 3. Archeologicka stanowvisté z posledniho glacialntho maxima v Evropé, kde byly nalezeny
temperatni savéi drohy. Legenda: 1 Cueva de Urtiaga, 2 Cueva de Ermittia, 3 Cueva de Aitzbitarte_ 4
Cueva del Rascafio. 5 Cueva de La Riera. 6 Cueva de Santimamifie, 7 Lezetuild, 8 Cueva de Eralla, 9
Cueva de Abauntz, 10 Cueto de la Mina, 11 Cueva de Altamira. 12 L'Abreda, 13 Caldeirdio, 14
Buraca Escura, 15 Abri Pataud, 16 La Ferrassie, 17 Roche a Pierrot, 18 Laugerie Haute Oest, 19

Le Flageolett 11, 20 St. Marcel, 21 Grotta Pegourie, 22 Grotte dEnlene, 23 Grotie de Combe
Sauniere, 24 Grotta di Paina, 25 Cardamone Cave, 26 Grotta Pagliacci, 27 Arene Candide, 28
Willendorf 11, 29 Grubgraben, 30 Balla Cave, 31 Sagvar, 32 Dol Véstonice, 33 Kilna, 34 Milovice,
35 Moravany Lopata II, 36 Deszczowa Cave, 37 Mamutova Cave, 38 Cosauti [, 39 Ciuntu, 40
Sandalia I1, 41 Zmijinac Pecina, 42 Pecina Brini, 43 Zupanov Spodmol, 44 Ovéa Jama, 45 Franchthi
CavePorto Cheli, 46 Klithi. 47 Kastritsa. Prevzato ze Sommera a Wadachowsldho 2006.

3.1. Terminologie

Terminologie glacialnich refugii ve vysokych zemépisnych Sitkach neni dosud
ujasnéna, mimo pojmu , krypticka refugia® se mizeme pomérné Casto setkat s dalsimi pojmy,
jako napitiklad ,,mikrorefugia®, ,,severni refugia®, ,,izolované mikrohabitaty*, ,,reliktni
izolaty*, ,,rozptylend stanovisté®, ,,humidni mikrostanovisté* nebo ,,intraglacidlni refugia*
(Rull 2009). Ptestoze tyto pojmy oznacuji vesmés velice podobné fenomény, urcity rozdil
mezi nimi je. Dva nejpouzivanéjsi pojmy, mikrorefugia a krypticka refugia, se vyznamové
velmi prekryvaji, piesto se neshoduji iplné (Rull 2010). Krypticka refugia se nachazeji v jiné

zemépisné délce nebo v jiné nadmoiské vysce, nez kde se bézné€ nachazi areédl druhu, a
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podobaji se klimatickym ostroviim. Kryptické refugia nemusi byt z podstaty mald, i kdyz
vétsinou jsou mensi, nez klasicka refugia (Stewart et al. 2010). Mikrorefugia, narozdil od
kryptickych refugii, zahrnuji i populace fidce rozsitené po veliké plose. Podle Rulla je
mikrorefugium ,,mala plocha s lokdIn¢ ptiznivymi environmentalnimi podminkami, ve které
muze mala populace pfezit mimo jeji hlavni areal (makrorefugium) chranéna pred
nepfiznivymi environmentalnimi podminkami* (Rull 2009). Proto nesouhlasi s pojmem
,krypticka refugia“ (Rull 2010). Mikrorefugia byla navrZena pro rostliny (buky, teplomilné
stromy, tropy i mirné pasmo) i zvitata (Rull 2009).

Daji se rozlisit tfi typy mikrorefugii (obrazek ¢.4, Rull 2009) — (a) vzdalené, jako
izolaty daleko od makrorefugia (napfiklad nunataky), (b) difizni nebo rozsifené na velké
plose, relativné vSude, nebo (C) proximalni nebo ekotonalni (tzn. v pfechodové zon¢ mezi

biotopy), kdy izolaty jsou blizko makrorefugiu a maji s nim kontakt (Rull 2009).

Obr. 4. Tii typy mikrorefugii podle pozice k makrorefugiu: (a) vzdalene nebo odlehle, (b)
roz&ifené na velké ploe nebo difiizni, (c) proximalni nebo ekotonalni. Pievzato z Rulla 2009.

Prvni a tfeti typ mikrorefugii se v podstaté¢ shoduji s kryptickymi refugii podle
Stewarta a Listera (2001). Druhy typ mikrorefugii, totiz populace vyskytujici se na velké
plose a s nizkou hustotou, budu oznac¢ovat jako druhy s kontinualnim rozsifenim. Pojem
mikrorefugium jiz déle ve své praci nebudu pouzivat.

Schmitt (2007) déli druhy na arkto-alpinské, kontinentalni a mediteranni. Altitudinalni
posuny do interglacialnich refugii spadaji pod arkto-alpinské druhy. Druhy v klasickych jizni
refugiich jsou oznaCovany jako mediteranni. Kone¢né jako kontinentdlni druhy mizeme
oznacit druhy s refugii v Asii, pfipadné v Karpatech a v Dunajské panvi. Podle Schmittova
rozdéleni se budu kontinentalnim druhlim vénovat v kapitole o glacialnich refugiich a arkto-

alpinskym druhim v kapitole o interglacialnich refugiich.
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3.2. Obecné vlastnosti kryptickych severnich refugii

Krypticka severni refugia jsou krypticka refugia nachézejici se severné od klasickych
refugii, jedna se tedy o glacialni refugia. Krypticka severni refugia podléhaji podobnym
zakonitostem jako ostrovy. Stewart definoval tfi pravidla pro pteziti druhti v kryptickych
refugiich: (i) krypticka refugia budou hostit spise malé druhy, nez velké, protoze vzhledem
k jejich malé velikosti maji i mensi nosnou kapacitu, (ii) velci zivoc¢ichové budou spise
Vv jiznich kryptickych refugiich, nez v severnich, protoze glacialy jsou obecné delsi nez
interglacialy, (iii) druhy na vyssi trofické urovni budou v kryptickych refugiich zastoupeny
méng, protoze spise vymiou v disledku mensi populace a také budou mit omezené potravni
zdroje (Stewart et al. 2010).

Krypticka severni refugia se neziidka nachazela v podhuii naptiklad Karpat, Alp nebo
Balkanu, které jim zajistovaly dilezitou vodu (Schmitt & Seitz 2001, Schmitt & Varga 2012).
Teplé mikroklima v refugiich mohlo byt ¢astecné udrzovano diky stromtim, které vytvarely
ptiznivé ,,mikroenvironmentalni kapsy* (Willis, Rudner & Siimegi 2000), a diky tomu, ze
refugia Casto fungovala jako systémy jeskyni a udoli, kde byly lokalné vyssi teploty (Stewart
& Lister 2001). Naptiklad vapencové masivy v kopcovitych oblastech Velké Britanie zajistily
pieziti jelena evropského (Cervus elaphus Linné 1758) v jeskynnich refugiich béhem
posledniho glacialu (Lister 1984, Stewart & Lister 2001). V jeskynich v Britanii piezival
napt. i medvéd hnédy (Ursus arctos Linné 1758) (Sommer & Benecke 2005b).

Dulezita byla ptitomnost stromt, které mohly mit roli na udrzovani klimatu
a poskytovaly potravu. V kryptickych refugiich se vyskytovaly hlavné nahosemenné rostliny
a rostliny Sifené vétrem a schopné se vegetativné rozmnozovat. Vyrazné¢ méné byly
zastoupeny rostliny s velkymi a tézkymi, Spatné se Sificimi semeny (Bhagwat & Willis 2008).
Obecné se da tici, ze stromy ve stiednich zemépisnych Sifkach, mimo klasicka refugia, mély
vétsi genetickou variabilitu (Remy & Beaulieu 2003). Refugii pro temperatni stromy mohly
byt Ceska republika, Slovensko nebo jizni Francie, navic tyto oblasti fungovaly i jako zdroje
pro rekolonizaci stiedni a severni Evropy (Magri et al. 2006).

Z 7ivocicht se v kryptickych severnich refugiich nachazely spiSe generalistické druhy
S vétsi odolnosti vii¢i nizkym teplotdm, zatimco specialisté a vice teplomilné druhy se
na sever nedostaly a ziistaly v klasickych makrorefugiich (Bhagwat & Willis 2008). Nékteré
druhy pfevazné velkych Selem, jako napiiklad medvéd hnédy, liska obecna (Vulpes vulpes
Linné 1758), vlk obecny (Canis lupus Linné 1758) nebo kuna lesni (Martes martes Linné
1758), maji sirokou ekologickou valenci, takze jim nevadil permafrost, a diky vybornym

disperznim schopnostem se tak jejich rozsiteni spise podobalo kontinualnimu gradientu od
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jiznich makrorefugii az na sever do oblasti kryptickych refugii (obr. 5, Bhagwat & Willis
2008), (Bhagwat & Willis 2008, Ruiz-Gonzalez et al. 2013, Pilot et al. 2010, Valdiosera et al.,

2007). Takové druhy pak koexistovaly s chladnomilnymi jako byla liska polarni (Vulpes

lagopus nebo Alopex lagopus Linné 1758), mamut srstnaty (Mammuthus primigenius

Blumenbach 1799) nebo sob polarni (Rangifer tarandus Linné 1758). Naptiklad liska obecna

byla rozsifena sympatricky s liskou polarni (Sommer & Benecke 2005a). Takovéto rozsifeni

odpovida druhému typu mikrorefugia podle Rulla (2010).

Obr. 5. Béhem pleistocénnich ledovich dob byvly velké plochy
severni Evropy pokrvty ledoveem (3rafovane) a ledovee a ledova
pole vznikly 1 v mnoha horskych oblastech stfedni a ji#ni Eurasie
(takeé Erafovino). Béhem posledniho glacidlntho maxima (L.GM)
byla velks Eist severni a zdpadni Evropy pokryta permafrostem
(svétle Sed&). Poloostrovy jitni Evropy (Pyrenejsky, Apeninsky

a Balkinsky) (tmavé Sedé&) bvlv povaZovany za glacidlni refugia
pro mnoho druhi. Nicméné recentni fosini a genetickd evidence
narnaéuje, Ze mnoho drulm pfefilo u hranic ledového pokryvu

v krajiné permafrostu, mnohem severnéii ne? jhoevropské
poloostrovy. Tefky na svétleSedém pozadi naznaéuyi kontinuakni
gradient severnich refugii vztaZeny k severojiznimu
environmentalnimu gradientu. Sipky ukazuji na lokace refugi vice
na seveny, ne? se béiné véfilo. Pievzato z Bhagwata a Willis 2008.

V nékterych ptipadech, napf. u medvéda hnédého nebo vlka obecného, se populace

nachézely v klasickych jiznich refugiich, ale pfesto mezi nimi probihal genovy tok diky

migraci jedincti mezi jednotlivymi poloostrovy severni cestou (Valdiosera et al. 2007, Pilot et

al. 2010).
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NejrozsifenéjSimi temperatnimi savei mimo klasickd jizni refugia byli podle fosilnich
nalezl liska obecna, jelen evropsky a srnec obecny (Capreolus capreolus Linné 1758)
(Sommer & Nadachowski 2006).

Fosilni zdznam naznacuje, ze v nékterych severnéji lokalizovanych refugialnich
oblastech (napt. v Karpatech) bylo slozeni sav¢ich spolecenstev odlisné od mediterannich
refugii. Severni glacialni refugia jsou ¢asto charakteristicka tim, ze se zde vyskytovaly urcité
kombinace druhil v ramci spolecenstev. Velmi ¢asté jsou zejména kombinace lisky obecné,
jelena evropského a srnce obecného, dale mamuta srstnatého se sobem polarnim a kone¢né
velmi Casto se ve spoleCenstvu spolu vyskytovali mamut srstnaty, jelen evropsky a srnec
obecny (Sommer & Nadachowski 2006).

V rekolonizaci severni Evropy z kryptickych severnich refugii se daji vysledovat
urcité opakujici se scénafe. Napiiklad Fenoskandinavie byla ¢asto kolonizovana z jihu
a ze severovychodu, ptipadné jednim druhem obé€ma cestami. Tento rekoloniza¢ni scénar
poprvé navrhl Nilsson jiz v roce 1847 (Nilsson 1847 in Jaarola et al. 1999). Podle Jaarolovych
studii, které shrnul v roce 1999 (Jaarola et al. 1999), kolonizoval Fenoskandinavii pouze ze
severovychodu jen lumik lesni (Myopus schisticolor Lilljeborg 1844) a pouze z jihu jen my$
domaci (Mus musculus Linné 1758). Ostatni druhy, napiiklad hrabo§ mokiadni (Microtus
agrestis Linné 1761), nornik rudy (Clethrionomys glareolus Schreber 1780), medvéd hnédy a
dalsi, pouzily ob¢ rekolonizaéni trasy (Jaarola et al. 1999, Bouvet & Taberlet 1994). Obrazek

¢.6 to ilustruje na ptikladu hrabose moktadniho (Jaarola et al. 1999).
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Obr. 6. Postglacialni
rekolonizace
Fenoskandinavie z jihu
a severovychodu
ilustrovana na hrabosi
moktadnim. Je
zobrazena geograficka
distribuce dvou hlavnich
linit mitochondrialni
DNA., severovychodni
(bile) a jizni (Cerne).
Stinovana plocha
ukazuje soucasné
rozsireni hrabose
moktadniho. Prevzato
z Jaaroly 1999.

3.3. Nejvyznamnéjsi krypticka severni refugia

V kryptickych severnich refugii preckalo glacial mnoho druhi a mnoho dnes$nich
populaci pochazi z pooll téchto refugii, nikoli ze tfi mediterannich poloostrovii, jak by
to odpovidalo klasické piedstavé. Napiiklad souc¢asné populace rejska malého (Sorex minutus
Linné 1776) a rejska obecného (Sorex araneus Linné 1758) nepochazi z Mediteranu (Bilton et
al. 1998), stejné tak nornik rudy (Bilton et al. 1998, Deffontaine et al. 2005, Vega et al. 2010
a dalsi). V glacialnich severnich refugiich mohly zimu pteckavat i druhy netopyru, napiiklad
netopyr stromovy (Nyctalus leisleri Kuhl 1817) mohl mit krypticka refugia na pobiezi
zapadni Evropy (Boston et al. 2015).

Jelen evropsky mohl piezivat posledni glacial ve Velké Britanii v krytych udolnich
systémech (a to i v obdobich, kdy byla Britanie bezlesa), i kdyz nejspis ne trvale —
v nékterych obdobich nepiezil ani v téchto chranénych oblastech (Lister 1984). V pozd¢jsich
obdobich posledniho glacidlniho maxima uz nejsou zndmy zadné fosilni nalezy jelena z Velké
Britanie.
oblast Dordogne v jihozapadni Francii. Dal$i vyznamna refugia jsou v dne$nim Slovinsku
a v Chorvatsku. (Sommer & Nadachowski 2006).
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Ovsem fakt, ze se druh dostal do severniho refugia a prezival zde, neznamena, Ze tito
jedinci ptispéli do soucasné populace. Stejné to plati naopak, konkrétnimu druhu se nemuselo
podarit rozsitit se z Mediteranu a soucasné populace je tak slozena pouze z jedincti, kteti
prezivali v severnich refugiich. Casto pak mohl druh, ktery Zil v severnim refugiu i
v makrorefugiu, pfispét do soucasné populace obéma témito populacemi (napiiklad medveéd
hnédy, Bilton et al. 1998). Pro nékteré druhy ale pohoii, odd¢lujici mediteranni poloostrovy
od zbytku Evropy, pfedstavovaly vyznamny problém. Zatimco medvéd je schopny tato pohoti
piekonat za dobu ziti jednoho jedince, pro rejska obecného piedstavuje takové pohoti nékolik
generaci, respektive stovky let migrace. To zplsobilo, Ze na konci glacialu rejsci z refugii
mimo Mediterdn kolonizovali Evropu dfive, neZ mediterdnni rejsci stacili ptekonat bariéry.
Naopak zminéni medvédi se z Pyreneji rozsitili do zdpadni Evropy dfiv, nez tam stihli dorazit
jini medvédi z vychodu. Ve vysledku tedy zalezi na tom, (i) jestli mél konkrétni druh béhem
posledniho glacialu refugium v Mediteranu a jak velkou piekazku pro néj predstavovaly
Pyreneje, Alpy nebo pohoii na Balkanu, a (ii) jestli m&l jesté né¢jaka dalsi refugia kromé
mediterannich poloostrovi, kde tato refugia byla a jak dobie se z nich expandovalo (Bilton et
al. 1998).

3.3.1. Karpaty

kryptickym severnim refugiem pro prezivani temperatnich druhti. ProtoZe je to nejseverné;si
glacialni refugium Evropy (Sommer & Benecke 2005b), mohly odtud druhy velice rychle
kolonizovat Evropu smérem na sever (Saarma et al. 2007). V dusledku toho mnoho
soucasnych populaci pochazi pravé z Karpat (napiiklad Sommer & Benecke 2005b, Kotlik et
al. 2006, Sommer & Nadachowski 2006 apod.), protoze nositelé karpatskych haplotypu
jednoduse ,,predbehli své kolegy z klasickych jiznich refugii.

Pod pojmem Karpatské refugium ale nerozuméjme jen samotné pohoti, miizeme sem
jisté zahrnout i mnoho oblasti v okoli, které byly s Karpaty propojeny lesnimi porosty, které
mohly udrzovat mikroklima (Willis et al. 2000), a poskytovaly tak spole¢né habitat pro
teplomilné lesni druhy. Mnoho druhti ptezivalo v oblasti Moldavie (Sommer & Benecke
2005b), Mad’arska (Willis et al. 2000), Slovenska, ale i v dnesni Ceské republice nebo
v Polsku (Vega et al. 2010).

Potom tedy do Karpatského refugia sensu lato ¢aste¢né spadaji naptiklad i sysli (rod
Spermophilus Cuvier 1825), kteti méli refugium v Panonské panvi (tedy v Srbsku, Mad’arsku,

Rakousku, na Slovensku a na jihovychodé Ceské republiky, Ri¢anova et al. 2013) nebo jelen
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evropsky s refugiem v Moldavii, vychodné od Karpat (Sommer & Zachos 2009), jehoz
karpatska linie se dokonce nékdy oznacuje jako poddruh jelen lesni karpatsky (Cervus
elaphus montanus) (Sommer et al. 2008).

V Karpatech nasli béhem posledniho glacialniho maxima Gtoc€isté napf. i Srnec
obecny (obr. 7, Sommer & Zachos 2009), (Sommer et al. 2008, Sommer & Zachos, 2009),
kuna lesni (Ruiz-Gonzalez et al. 2013), prase divoké (Sus scrofa Linné 1758), liska obecna
(Sommer & Nadachowski 2006), z malych savct nornik rudy (Kotlik et al. 2006), ktery mél
refugia piedevs§im okolo fi¢nich systémi v blizkosti Karpat a v Dunajské kotlin¢ (Deffontaine
et al. 2005), nebo hrabo§ mokiadni (Jaarola & Searle 2002). Mnozstvi druhti podtrhuje
vyznam tohoto refugia.

Dalsim dokladem dtileZitosti karpatského refugia miZze byt napt. kolonizaéni scénar
medvéda hnédého. Medveéd hnédy pattil po liSce obecné v Evropé k nejrozsirenéjSim Selmam
V pozdnim glacialu a v holocénu, €0 se tyce poctu fosilnich nalezi (Sommer & Benecke
2005b). Medveéd kolonizoval Evropu nejrychleji ze vSech Selem, pfimo za ustupujicim
ledovcem (Sommer & Benecke 2005b). Divodem muize byt praveé refugium v Karpatech,
které, jak uz jsem zminila, bylo nejsevernéjSim glacialnim refugiem Evropy a to umoznovalo
rychlou kolonizaci (Sommer & Benecke 2005b, Saarma et al. 2007). Kolonizace probihala
smérem do severni a vychodni Evropy a to vice ze Zapadnich Karpat, nez z Vychodnich,
moznd kvili tomu, ze Zapadni Karpaty lezi severné€ji a kolonizace smérem na sever je
odtamtud tedy efektivnéjsi (Saarma et al. 2007). Medvédi pivodem z Karpat jsou dnes
rozsifeni v Rusku, Estonsku, Finsku, na severu Svédska, na Slovensku a v Rumunsku (Hewitt

1999, Bouvet & Taberlet 1994, Leonard, Wayne & Cooper 2000).

3.3.2. Dordogne

Mezi nejvyznamnéjsi krypticka severni refugia patii i oblast Dordogne v jizni Francii.
Toto refugium se nachazelo mimo vyskyt permafrostu a bylo dillezitym ttocistém pro fadu
velkych savci jako liSka obecna, prase divoké, jelen evropsky nebo srnec obecny (Sommer &
Nadachowski 2006, Sommer et al. 2008, Sommer & Zachos 2009). Na obrazku ¢.7 vidime
hlavni refugia a rekolonizac¢ni trasy jelena evropského a srnce obecného (Sommer & Zachos

2009).

17



o |4
() v ’ S A
- -
g /J\‘ Rl
’q(.) -~ ‘ 2
£y
< ¢
- /’(‘}ammhn andior "\
) castern European "
' ol ol fuge /2
Pl () N
o B AN
- - ? . N
[ ; % R
(ref
Sgul = 44
300 km / 300 km

Obr. 7. Rekolonizaéni cesty (a) jelena lesniho a (b) srnce obecného po poslednim glacidlnim
maximu (obdobi pred 11600 az 9000 lety). Teckované ¢dry oznacuji nejisté rekolonizaéni cesty.
Prevzato ze Sommera a Zachose 2009.

3.4. Glacialni refugia pro chladnomilné druhy

Fylogeografii teplomilnych a studenomilnych druhti nelze zjednodusit tim zpisobem,
ze by obé& skupiny podléhaly stejnym fenoméniim, pouze s prevracenim hodnot glacial versus
interglacial a sever versus jih. Velka ¢ast Fenoskandinavie, kde by pro chladnomilné druhy
byly odpovidajici podminky, totiz byla béhem glacialu zalednéna (Haubrich & Schmitt 2007).
Proto se ptedpoklada, ze tyto druhy, jejichz areal je nyni, v interglacialu, omezen na refugia
na severu Evropy (Dalén et al. 2005, Bhagwat & Willis 2008, Stewart et al. 2010,), musely
dobu ledovou piezit mimo Fenoskandinavii (Jaarola et al. 1999).

Do kryptickych severnich refugii se tak nemusely nutné stahovat jen druhy, které jsou
V interglacialu rozsifené v mirném pasmu. DalSim typem refugia, ve kterém mohli
zivocichové preckat glacial, je kryptické refugium v chladné severni Evropé, do kterého se
stahuji chladnomilné druhy. Naptiklad lumik norsky (Lemmus lemmus Linné 1758)
pravdépodobné prezil zalednéni v refugiu pfimo ve Skandinavii, které bylo lokalné
nezalednéné (Fedorov & Stenseth 2001). Dalsi podobné piiklady refugii ve velmi chladnych
oblastech najdeme mimo Evropu, napiiklad bélokur horsky (Lagopus muta Montin 1776),
jespak pobiezni (Calidris ptilocnemis Coues 1873), krkavec velky (Corvus corax Linné 1758)
a sttizlik obecny (Troglodytes troglodytes Linné 1758) méli refugia v Beringii (Pruett &
Winker 2007, Holder, Montgomerie & Friesen 1999), ovce aljasska (Ovis dalli Nelson 1884)
a ovce tlustoroha (Ovis canadensis Shaw 1804) mély v Kanadé dvé nezalednéna refugia mezi
ledovci, a to v pohoti Mackenzie a v severovychodni Britské Kolumbii (Loehr et al. 2006).

I béhem glacidlu ale mohly byt podminky pro chladnomilné druhy neptiznivé.

Holderegger a Thiel-Egenter (2009) navrhli tii typy glacialnich horskych refugii — nunataky,
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okrajova refugia a nizinna refugia. Nunataky jsou skalnaté oblasti na ledovcich pokryté suti,
kde mohly druhy piezivat alespon v letnich mésicich glacialu (Stehlik et al. 2002). Okrajova
refugia jsou na periferiich horskych systémtl, ale potad jejich soucasti. Nizinna refugia jiz
nejsou soucasti hor a lezi pod hranici ledovce. V nich byly stazeny druhy, které se dostaly do
blizkosti hor pfed zac¢atkem glacialu (Holderegger & Thiel-Egenter 2009).

Ptikladem dalSiho chladnomilného druhu s fylogeografii neodpovidajici klasické
predstavé muize byt hrabos hospodarny neboli hrabos severni (Microtus oeconomus Pallas
1776). Tento druh byl béhem glacialu v severnich refugiich a béhem extrémniho ochlazeni
se stahnul do refugii ve stiedni Evropé. Po otepleni v rdmci glacialu se vratil zpét do
severnich refugii a po nastupu interglacidlu se rozsitil do celé severni Evropy jak se

sttedoevropskych, tak ze severoevropskych refugii (Brunhoff et al. 2003).

4. Interglacialni refugia

Interglacialni jizni refugia nebo také nékdy krypticka jizni refugia nejsou krypticka,
protoZze se 0 nich jiz dlouhou dobu dobfe vi, budu je tedy oznacovat jako interglacialni jizni
refugia. Je ale nutné zminit, Ze jsou povaZovana za paralelu kryptickych severnich refugii
(Stewart et al. 2010). Tato refugia maji horsky charakter, typickymi piiklady jsou Alpy nebo
Pyreneje.

Mnoho z chladnomilnych druht ptezivajicich v interglacialnich jiznich refugiich
se vyskytuje i v klasickych severnich (polarnich) refugiich, ale napiiklad kozoroZec horsky
(Capra ibex Linné 1758) nebo kamzik horsky (Rupicapra rupicapra Linné 1758) se vyskytuji
pouze V jiznich refugiich (Stewart et al. 2010). Existuji samoziejm¢ i druhy s populacemi
pouze Vv klasickych severnich refugiich, naptiklad liSka polarni nebo sob polarni, lumici rodd
Lemmus (Link 1795) a Dicrostonyx (Gloger 1841), pizmon severni (Ovibos moschatus
Zimmermann 1780) (Stewart et al. 2010) nebo rosomak sibitsky (Gulo gulo Linné 1758)
(Zigouris et al. 2013).

4.1. Obecné vlastnosti interglacialnich jiznich refugii

Chladnomilné druhy se po otepleni, které ptiSlo s koncem glacidlu, musely pfesunout
do chladnéjsiho arealu. To se délo bud’ posunem stanovisté na sever do vyssich zemépisnych
sitek nebo do vyssich nadmotskych vysek, do hor. Proto se také pouziva pojem ,,arkto-
alpinské rozsifeni* druhil, poukazujici na oba tyto jevy — druhy jsou velmi Casto jak na severu
Evropy, tak v evropskych horach. Zaroven pokud jsou interglacialni jizni refugia ve vyssi

zemepisné Sitce, tak nemusi byt v tak vysoké nadmoiské vysce (Stewart et al. 2010). Napf.
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Skotska vysocina neni zdaleka tak vysoka, jako naptiklad Alpy, ale protoze lezi mnohem
severnéji, tak i zde mohou mit chladnomilné druhy areal. Piikladem ilustrujicim tento
fenomén jsou napt. dva druhy bélokura, bélokur horsky a bélokur rousny (Lagopus lagopus
Linné 1758) (Stewart et al. 2010), vyskytujici se pravé ve Skotské vysocing, ackoliv jinak se
vyskytuji ve velmi severné polozenych a chladnych oblastech svéta jako naptiklad Gronsko,
Sibif, Skandinavie nebo Island nebo naopak v horach vyssich, nez je Skotska vysocina, jako
jsou Pyreneje a Alpy (Holder et al. 1999, BirdLife International 2012). Se stoupajici latitudou,
tedy zemépisnou délkou, mize klesat altituda, tedy nadmotska vyska.

OvSem ne vSechny oblasti hor jsou pro chladnomilné druhy vyuzitelné. Sutoveé strang,
které se v 1été ohtivaji a neni na nich konstantné nizka teplota, jsou pro chladnomilné druhy
nevhodné a nejsou jimi vyuzivany. Naopak kamenny neboli skalni ledovec ("rock glacier")
je témito druhy vyuzivan, kromé stabilné nizké teploty jsou pro né blizko pod povrchem
vhodné §térbiny a jeskyné mezi balvany (Gobbi et al. 2014).

Cim chladngjsi podnebi organismus vyhledava a tedy ¢im vyse, v ptipadé tniku
do vyssich nadmoftskych vySek a ne smérem na sever, Se nachazi jeho refugium, tim je toto
refugium mensi a izolovangjsi od ostatnich (vrcholii hor je méné a nejsou tak dobte dostupné
jako tieba upati hor) (Stevens 1992). V refugiich leZicich velmi vysoko je i mens$i druhova
bohatost, protoze kvuli horsi dostupnosti je do nich mensi imigrace a také tu je vyssi mortalita
(Stevens 1992). Arktoalpinni druhy budou tedy izolovanéjsi nez druhy boreomontanni,

a ty budou izolovangjsi nez druhy subboreomontanni.

I interglacidlni refugia mohla byt dulezita pro evoluci druhi, 1 kdyZ ne v takové mifte,
jako refugia glacialni. Vzdalenost mezi glacialnimi refugii je totiz vétsi, nez vzdalenost mezi
interglacialnimi refugii, protoze kviili zaktiveni Zem¢ je plocha arktickych oblasti obecné
mensi. Dal§im divodem je délka trvani interglaciala — jsou mnohem kratsi, nez glacialy, proto
druhy nemaji tolik ¢asu speciovat (Stewart et al. 2010). Druhy zijici ve stiednich a nizkych
polohach v perifernich oblastech Alp, které nebyly v glacidlu zalednéné (hlavné oblasti na
jihozépadé a jihovychodé¢, které jsou dostatecné veliké a nizko polozené), zde ptezivaly
zalednéni a po nastupu interglacialu se $itily do vyssich nadmoiskych vysek (Schmitt 2009).
Praveé tyto oblasti se pak mohly stat centry speciace (Hewitt 1996). Centra speciace
a postglacialni altitudinalni posuny byly a probihaly pravdépodobné i v niz§ich polohach
Pyreneji (Schmitt 2009), ¢emuz napovida také vysoké procento endemismu.
refugii je dryadka osmiplatecna (Dryas octopetala 1758). Béhem posledniho zalednéni rostla

dryadka v oblasti mezi Skandinavskym ledovcem a Alpami. Odtud pak migrovala
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za ustupujicim ledovcem a kolonizovala severni Evropu a zaroven byla tato oblast zdrojem
pro kolonizaci Alp (Skrede et al. 2006). Dalsimi typickymi piiklady z Alp jsou biiza zakrsla
(Betula nana Linné) nebo zajic bélak (Lepus timidus Linné 1758) (Stewart et al. 2010).
AltitudindIni posuny jsou pozorovatelné i v kratkodobém ¢asovém métitku (naptiklad ptaci
v Krkonosich se za deset let, kdy se oteplilo, posunuli smérem do vyssich nadmotskych
vysSek, Reif & Flousek 2012).

Na obrazku ¢. 8 jsou znazornény altitudinalni posuny sarance obecné (Chorthippus
parallelus Zetterstedt 1821). Sice ilustrovano na teplomilném Zivoc¢ichovi, pfesto tento nakres
vystihuje podstatu altitudinalnich posunt i u chladnomilnych druht. Pievzato z Hewitta
(1996).

South Horth

Obr. & Schematicky severojirni pritez skrz Evropu s jiznimi horami
a severnimi planémi. Roziieni sarance se posunuje nahoru a dohi po
horach s klimatickymi oscilacemi. Prevzato z Hewitta 1996.

4.2. Oceanicko-kontinentalni gradient

Klimatické podminky se nelisi jen na zdklad¢ nadmoiské vySky nebo zemépisné §irky,
vyznamnym faktorem je i vzdalenost aredlu od oceanu. Oceéanické klima je humidni
a s malymi sezonnimi vykyvy, oproti tomu kontinentalni klima se vyznacuje vyssi ariditou

a vyraznou sezonalitou.
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Refugia na zakladé oceanicko-kontinentalniho gradientu poprvé navrhli Stewart
a Lister (2010), konkrétné interglacialni kontinentalni refugia (o podobném fenoménu béhem

glacialu nejsou doklady).

4.2.1. Kontinentalni refugia

Zivotichy ptizptisobenymi podle Stewarta (Stewart et al. 2010) kontinentalnimu
klimatu jsou napt. sysli rodu Spermophilus, sajga tatarska (Saiga tatarica Linné 1766) nebo
pistuchy (rod Ochotona Link 1795). Klasické rozsiteni téchto druhi je ve stepich v Asii,
krypticka kontinentalni refugia jsou na Balkan¢ a v Panonské panvi (Stewart et al. 2010).

Sysel obecny (Spermophilus citellus Linné 1766) je nejzapadnéji se vyskytujicim
druhem rodu Spermophilus (Ri¢anova et al. 2013). Podle Ri¢anové (2013) mél v glacialu
veétsi aredl, nez v souCasnosti, nyni je na zapad¢ stazen v kryptickém interglacidlnim

kontinentalnim refugiu.

4.2.2. Oceanicka refugia

S nejvétsi pravdépodobnosti existuji i vychodni oceanické druhy s refugii na zapade, i
kdyz takové ptipady nejsou (pokud je mi znamo) dolozeny recentnimi studiemi. Podle
Stewarta a Listera (2010) se ale mize jednat napi. o mySivku stepni (Sicista subtilis Pallas
1773) s refugii v Mad’arsku a v Rumunsku nebo o rakytnik fesetlakovy (Hippophae
rhamnoides Linné 1753) s refugii u pobtezi Atlantiku, pti¢emz oba tyto druhy maji hlavni
roz8ifeni vychodné od téchto refugii — mySivka v Asii (obr. 9, Krystufek, Zagorodnyuk &
Amori) a rakytnik ve vychodni Evropé a v Asii (Wang et al. 2014).
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Obr. 9. Rozsifeni mv3ivky stepni. Pfevzato z The ITUCN Red List of Threatened Species.

5. Role v evoluci druhu

Refugia maji velky vyznam pro evoluci druhti. V obdobich, kdy je areal
fragmentovany a nékteré populace jsou izolovany v malych refugiich, mize probihat
allopatrickd nebo peripatricka speciace. Ovsem to, ze se v nékterém refugiu vyvine urcita
mira divergence, Nneznamena, ze se z dané skupiny skute¢né casem vyvine novy druh. Po
skonceni neptiznivého obdobi jen nékteré druhy ziistanou izolované, nékteré se naopak spoji
s ostatnimi populacemi (Bilton et al. 1998), jak uz jsem zminila vyse.

Speciace navic mohla v kryptickych refugiich probihat rychleji, nez je obvyklé
(hodnota medianu pro savce je cca 2 miliony let, Avise, Walker & Johns 1998), protoze
populace zde jsou malé a roli mize hrat efekt zakladatele, genovy posun a dalsi jevy spojené
s demografii malych populaci. Ty mohou byt navic vystaveny velmi odlisnym selekénim
tlakiim v souvislosti s abiotickymi i biotickymi faktory, nez by byly mimo refugia (Stewart et
al. 2010) — napiiklad odlisné klimatické podminky, neptitomnost predatoru, jiné druhové
sloZeni, jiné potravni zdroje apod.

Krypticka severni refugia maji lepsi pfedpoklady pro to, aby se v nich vyvinul novy
druh (Stewart et al. 2010), nez krypticka jizni refugia. Hlavni diivod je ten, Ze glacialy jsou
podstatné delsi nez interglacialy (Hewitt 1996) a druhy v jiznich refugiich jsou v nich tedy
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Luveznény* déle, nez ty v severnich refugiich a maji tak vice ¢asu speciovat a vytvofit
reprodukéni bariéry.

Jednim z nejvyraznéjsich ptikladi speciace v kryptickych refugiich je evoluce ledniho
medveéda. Medved ledni (Ursus maritimus Phipps 1774) se vyvinul z hnédého medvéda
(Talbot & Shields 1996) pfiblizné pied 450-350 000 lety (Liu et al. 2014). V tomto obdobi
probihal velmi teply interglacial, béhem kterého se mohly populace medvédi hnédych dostat
do severnich oblasti zemekoule, za normalnich podminek nehostinnych (Liu et al. 2014).
Diky zmén¢ klimatu pak zde mohly tyto populace zlstat uvéznény Vv refugiich a byt vystaveny
polarnim a oceanickym podminkam (Stewart et al. 2010). Pravé to jsou idealni podminky pro
allopatrickou speciaci.
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6. Zavér

Glacialni refugia pro teplomilné druhy mohou byt klasicka, v ptipadé Evropy jsou to
predevsim tfi mediteranni poloostrovy (Pyrenejsky, Apeninsky a Balkansky) a tento koncept
nejvice odpovida ptivodni predstavé o vyznamu refugii ve fylogeografii Evropy. Cast druht
preckala glacial pouze v téchto refugiich. Druhym typem jsou nicméné severni glacialni
refugia, kterd se teprve pomérné nedavno zacala ukazovat jako velmi dilezitd pro
fylogeografii Evropy. Dnes uz se ale vi, ze existuji nejen druhy, které preckaly glacial
Vv jiznich 1 severnich glacidlnich refugiich, ale Ze existuji 1 takové druhy, jejichZ dneSni
populace jsou potomky pouze téch genovych linii, které glacidl preckaly v severnich
refugiich. Nejvyznamnéjsi z téchto refugii jsou Karpaty a oblast Dordogne v jizni Francii, ale
existuji 1 druhy, které byly severné od klasickych refugii rozSifeny kontinudlné a setkavaly se
s chladnomilnymi druhy zde v té dobé rozsitenymi. Diky izolovanosti nékterych populaci a
odlisnosti podminek, nez jaké panovaly v klasickych jiznich refugiich, maji severni refugia
velky vyznam pro speciaci druhti a genovych linii.

Chladnomilné druhy byly v glacialu vytlaeny ze zalednénych oblasti na severu
Evropy bud’ jizné od ledovce, pokryvajiciho vétsinu jejich souc¢asného rozsiteni, nebo mohly
byt 1 v refugiich mezi ¢astmi tohoto ledovce.

Po nastupu interglacialu a s tim spojenym oteplenim se teplomilné a temperatni druhy
rozsitily ze svych refugii. Cim severngji byla jejich refugia béhem glacialu a ¢im méné bariér
rychlejsi oproti genovym liniim z jinych refugii.

Chladnomilné druhy se ze stiedni Evropy pfesouvaji do diive zalednéné severni
Evropy anebo do vy$s$ich nadmoiskych vysek. Arkto-alpinské druhy jsou jak na severu
kontinentu, tak v horach, ale existuji i druhy pouze s jednim typem rozsifeni. Populace v
horskych refugiich jsou izolované o populaci na severu i1 od sebe navzajem, coz mtize byt
dilezitym faktorem speciace.

V ramci interglacialu mizeme vysledovat rozsiteni druhi na zakladé oceanicko-
kontinentdlniho gradientu. Druhy adaptované na kontinentalni klima, zijici pfevazné
V Asijskych stepich, mohou mit refugia na Balkdn¢ nebo v Panonské panvi, zapadné od jejich
hlavniho centra rozsifeni. Méné castym fenoménem jsou druhy ptizptisobené ocednickému
klimatu s refugii také zapadné od jejich rozsiteni, napfiklad v Rumunsku nebo u pobiezi

Atlantského oceanu.
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Znalost téchto fenoménti nAm miize pomoci pochopit divody souc¢asného i minulého
roz$ifeni druht v Evrop€ i mimo ni, poznat historii druhu v kontextu klimatickych oscilaci a

naptiklad si 1 udélat lepsi ptedstavu o dopadu klimatickych zmén na rozsiteni druhti.
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