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Abstrakt

MySice rodu Apodemus predstavuji dominantni sloZzku soucasnych savéich
spolecenstev stiedni Evropy. Minulost jednotlivych druhd a historie jejich areald je jiz z
tohoto divodu tématem velmi zavaznym s vyraznymi presahy do sféry obecnych
interpretacnich modell historickych korenti soucasné bioty tohoto regionu. Pies vystupy
soucasnych fylogeografickych analyz a pocetné zastoupeni skupiny ve fosilnim zaznamu,
zlistava vSak trada spojenych otidzek nezodpovézena. Zakladni pii¢inou jsou znacné
komplikace s fenotypovym rozliSenim jednotlivych druhi, zna¢na proménlivost a rozsahlé
mezidruhové presahy ve vSech morfologickych znacich.

Cilem predloZzeného projektu bylo vypracovani postupti umoziujicich spolehlivou
druhovou identifikaci fragmentarniho fosilntho materidlu a zevrubné zhodnoceni
vypovédnich moZnosti fosilntho zaznamu skupiny pro rekonstrukci jeji aredlové a
fylogenetické dynamiky v nejmladsSi geologické minulosti. Vstupnim krokem se stala
podrobnd morfometrickd analyza dentdlniho fenotypu zohlednujici shodnymi postupy
variatni poméry recentnich taxonti i fosilnich populaci a koncepce alternativni
parataxonomické Kklasifikace fenotypového spektra rodu. Témito postupy byl zpracovan
obsahly soubor dokladii ze souvislych vrstevnych sledi z riiznych oblasti Ceské republiky
a Slovenska. Vysledky pftinesly radikalni prehodnoceni dosavadnich predstav o
postglacialni historii jednotlivych druhl. Byla doloZena casna expanze A. flavicollis v
pribéhu pozdniho glacidlu (patrna zejména ve vychodni C¢asti stredoevropského
prostoru), dominantni role tohoto druhu ve spolecenstvech predneolitického holocénu a
pravidelna pritomnost A. uralensis v tomto tseku na vétsiné uzemi. A. sylvaticus, objevujici
se v zapadni c¢asti stiedni Evropy na poc¢atku holocénu, zlistava az do poneolitického useku
pouze recendentni sloZkou spolecenstev, podobné jako A. agrarius, jehoz aredl se rozsiruje
zejména v useku borealu.

Aplikace analogickych postupt na doklady z hlubsich usekd kvartérni minulosti
ukazala shodné rysy holocenniho vyvoje a pomért ve stfednim pleistocénu, zatimco
fenotypové charakteristiky staropleistocennich a pliocennich populaci rodu vykazuji od
dnesnich forem zretelné odlisSnosti, provizorné jsou identifikovany s pliocennim taxonem
A. atavus Heller, 1936. ZvlaStni pozornost byla vénovana nejmladsi historii vymtelého
rodu Parapodemus. Bylo ukazano, Ze soucasti této linie jsou evropské pliocenni a
pleistocenni formy razené diive do rodu Micromys, s recentnim druhem Micromys minutus
fakticky neptibuzné. Tyto poznatky soucCasné robustné podporuji predstavu
transkontinentalni migrace tohoto druhu v pribéhu posledniho glacialu piredpokladanou
vysledky molekularni fylogeografie. Ve velmi dobrém souladu se zavéry prislusnych
molekularné fylogeografickych studii jsou ostatné i shora zminéné poznatky o nejmladsi
arealové historii rodu Apodemus.

Praci doplnuji ¢tyri obsahlé publikace a abstrakta navaznych konferencnich
prispévkil, soucasti jsou i nepublikované vysledky zohlediujici na fosilnim zadznamu s
vysokym rozliSenim detailni pribéh postglacialni expanze A. flavicollis vcetné
mikroevolu¢ni dynamiky provazejici fenotypové prestavby piislusnych populaci.
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Abstract

Wood mice of the genus Apodemus rank among the most common extant mammals
throughout Europe. A history of its species and their distributional ranges is to be looked
upon as a serious topic relevant also for general concepts on current setting of European
biotic diversity. Nevertheless, despite several phylogeographic studies on that subject and
a rich fossil record of the genus, many details of that issue remains only very poorly
comprehended. This state is essentially caused by enormous complications with
phenotype discrimination of individual species, their extensive variation and broad
between-species overlaps in all phenotype traits.

The present project was intended to establish the techniques enabling reliable
species identification applicable to fragmentary fossil materials and to use them for
retrieving information on range dynamics and phylogenetic history of individual species
during the Quaternary past. It begun with detailed morphometric analyses of extant
populations, using the characters available in fossils, and with establishing a concept of
alternative parataxonomic classification covering the complete phenotype span of the
genus. The respective techniques were applied onto an extensive set of well-dated records
from the Late Pleistocene-Holocene sedimentary series from diverse regions of the Czech
Republic and Slovakia. The results radically changed the previous opinions on the
Holocene history of particular species. We demonstrated an early expansion of A. flavicollis
during the Late Vistulian (first in the SE part of the mid-European region), a dominant role
of that species in all communities of the pre-Neolithic age, and a regular appearance of A.
uralensis over whole territory at that stage. A. sylvaticus, first appearing at western part of
Central Europe at the beginning of Holocene, remained a recedent element until the post-
Neolithic landscape rearrangements, similarly as A. agrarius which range expansion
occurred during the Boreal stage.

Application of the above mentioned techniques upon fossil record of the genus
from earlier stages of the Quaternary past (MN17-Q3) revealed (i) considerable
similarities between the pattern of phenotype and abundance characteritics of the
Holocen-Recent populations and those of the Middle Pleistocene (Q3) age, but (ii)
significant differences in populations of the Early Pleistocene and Late Pliocene samples,
provisionally identified with the Pliocene taxon A. atavus Heller, 1936. Particular attention
was devoted to the latest records of the extinct genus Parapodemus. We demonstrated that
it contained the European Late Cenozoic forms formerly classified in the genus Micromys,
actually not related to the extant species Micromys minutus. This conclusion provides a
robust support to the concept of transcontinental migration of the extant genus during the
Vistulian glacial suggested by molecular phylogeographic studies. Worth mentioning that
also the above mentioned results concerning the recent history of Apodemus shows a
perfect agreement with the scenarios proposed by molecular phylogeography as well.

The thesis is supplemented with four voluminous published paper and conference
abstracts, and with unpublished results demonstrating at a fossil record of high resolution
fine details on postglacial expansion of A. flavicollis including its microevolutionary
dynamics accompanying the observed phenotype rearrangements.
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Uvod

MysSice rodu Apodemus z Celedi Muridae se radi mezi béZzné se vyskytujici
hlodavce po celé Palearktické oblasti. Jsou Siroce rozsifené v temperatnich
oblastech Asie azZ po Japonsko, po celé Evropé s vyjimkou Skandinavie, na
ostrovech v mediteranu i v severozapadni Casti Afriky (Mitchell-Jones et al. 1999).
Na vétsSiné uzemi Evropy mysSice tvofi dominantni sloZku spolecenstev drobnych
zemnich savcl, uplatiuji se zde témér ve vSech typech biotopli, zejména vsak
v oblastech s prevahou clenitych lesnich a polootevirenych stanovist (Niethammer
1978). Vyznamné se podileji na konzumaci listové hmoty a hraji dstredni roli
v energetické dynamice prirody mirného pasma (napt. Miller 1954, 1958; Ashby
1967; Obrtel 1974; Mongomery 1980, 1991).

Vzhledem k tomu, Ze se jedna o viibec nejhojnéjsich evropské savce, rod
Apodemus se stal modelovym objektem celé rady tradi¢nich zoologickych studii,
jejichZ predmétem byla jejich morfologie, biologie, ekologie, habitatové preference
apod. (napt. HoliSova 1960, 1967; HoliSova et al. 1962; Pelikan 1964, 1965, 1966;
Zejda 1967; Miric 1966; Obrtel 1973; Storch 1977; Niethammer 1978).

Z divodu napadné fenotypové podobnosti jednotlivych druht, neni divu, Ze
od pocatku aplikace alternativnich taxonomickych metod, byla rodu Apodemus
rovnéZ vénovana ustiedni pozornost mnoha genetickych analyz - karyologickych,
biochemickych, molekularné genetickych apod. (napf. Filippucci et al. 1989, 1996,
2002; Hirning et al. 1989; Mezhzherin & Zagorodnyuk 1989; Mezhzherin 1990;
Bulatova et al. 1991; Mezhzherin & Zykov 1991; Filippucci 1992; Vorontsov et al.
1992; Zima & Macholan 1995; Michaux et al. 1996, 2002; Chelomina 1998 a, b;
Michaux et al. 1998 a, b; Bellinvia et al. 1999; Martin et al. 2000; Serizawa et al.
2000; Macholan et al. 2001; Hille et al. 2002; Reutter et al. 2003; Suzuki et al. 2003,
2004; Bellinvia 2004; Liu et al. 2004; Hoofer et al. 2007; Balakirev et al. 2007;
Bugarski-Stanojevi¢ et al. 2008; Suzuki 2008; Chelomina & Atopkin 2010; Darvish
et al. 2015). PredevSim na zakladé aplikaci téchto alternativnich taxonomickych
kritérii, doslo v poslednich dvaceti letech ve vnitini systematické strukture rodu
Apodemus ke znacnym taxonomickym posuniim (napf. stfedoevropské populace A.

microps byly synonymizovany s asijskym druhem A. uralensis) i popistim zcela
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novych druhii (napft. A. alpicola, A. hyrcanicus), nicméné validita nékterych taxoni
stéle zlistava nedoreSena.

V soucasné dobé je do rodu Apodemus zahrnovano 20 druhd mySic (Musser
& Carleton 2005), které jsou dale rozdélovany do 3-4 podrodi: zapadopalearkticky
Sylvaemus, vychodoasijsky Apodemus, Argenteus a (Gurkha) (Serizawa et al. 2000;
Suzuki et al. 2003; Liu et al. 2004). V Evropé je rod Apodemus reprezentovan
nasledujicimi druhy: A. agrarius, A. alpicola, A. flavicollis, A. epimales, A. mystacinus,
A. sylvaticus a A. uralensis. VSechny uvedené evropské druhy jsou razeny do
podrodu Sylvaemus, kromé A. agrarius, ktery nalezi do podrodu Apodemus.

Znacnou pozornost rodu Apodemus vénovaly i molekularné fylogeografické
studie. Plivod rodu je situovan do vychodni ¢asti Palearktu, pricemZ pocatecni
speciace s nejveétsi pravdépodobnosti nastala v oblasti stfedni nebo vychodni Asie
na konci miocénu (Serizawa et al. 2000; Suzuki et al. 2003). Asijské taxony
(Apodemus, Argenteus, Gurkha) se tak vyznacuji delSi evolu¢ni historii, zatimco
zapadopalearkticky podrod Sylvaemus se od zbyvajich fylogenetickych linii oddélil
az pozdéji. Podstatna ¢ast evropskych druhi vznikla patrné na zakladé rychlych
adaptivnich radia¢nich procesi (Serizawa et al. 2000; Michaux et al. 2002;
Filippucci et al. 2002; Bellinvia 2004), které se odehraly pravdépodobné v
disledku klimatickych zmén béhem pliocénu a na zacatku pleistocénu a pod
vlivem stridani ledovych a meziledovych dob (Zachos et al. 2001). Molekularni
data dokladaji, Ze vSechny druhy zpodrodu Sylvaemus si jsou velice blizce
piibuzné (hodnota genetické divergence dle mtDNA je mensi neZ 10%) a jejich
fylogenetické vztahy se dosti obtiZné identifikuji (Serizawa et al. 2000; Michaux et
al. 2002; Filippucci et al. 2002; Bellinvia 2004).

Fylogeografické studie skytaji nicméné robustni paleobiogeograficky signal
umoziujici formulaci scénart osvétlujicich nejmladsi aredlovou historii
jednotlivych druhli s presvédc¢ivou nazornosti. V plné mire to plati pro
flavicollis (Libois et al. 2001; Michaux et al. 2003, 2004, 2005). Ukazalo se, Ze jejich
soucasné rozsifeni je vysledkem postglacidlni reexpanze ze stredomoiskych
refugii. V tomto sméru jde o jedny z mala taxont, jejichz arealova historie skutec¢né
odpovida paradigmatickému predpokladu (tj. neni doloZeno prezivani ve stiedni

Evropé). Oba druhy vsak zcela jednoznacné vykazuji odlisSny scénar postglacialni
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rekolonizace. Hlavni glacidlni refugium pro evropské populace A. flavicollis byla
oblast Balkanského poloostrova, odkud na konci posledni doby ledové expandoval
do celé Evropy. Zatimco, A. sylvaticus preZil kvartérni zalednéni na uUzemi
Pyrenejského poloostrova a jizni Francie a cely soucasny areal tohoto druhu
(v€etné jihovychodni Evropy) vznikl postglacidlni reexpanzi z vySe uvedeného
refugia. NavrZzené ,severské“ refugium pro A. sylvaticus v oblasti Karpat nebylo
dosud robustné podporeno (Herman et al. 2017).

Zbyvajicim druhlim z podrodu Sylvaemus se fylogeografické analyzy jiZ tak
podrobné nevénovaly. O aredlové historii A. uralensis stile panuji nejasnosti,
posledni glacidlni zalednéni s nejvétSi pravdépodobnosti preZila na uzemi
jihovychodni Evropy (Hoofer et al. 2007; Chelomina & Atopkin 2010). A A. alpicola,
v soucasnosti endemit vysokohorskych oblasti centralnich a jihozapadnich Alp,
dosud neni na zakladé molekularné fylogeografickych studiii viibec zpracovana.

Jediny evropsky zastupce podrodu Apodemus, A. agrarius, v soucasnosti se
vyznacujici rozsahlym euroasijskym rozsirenim, se z Asie do Evropy dostal béhem
pomérné nedavné invaze, na pirelomu pleistocénu a holocénu (Suzuki et al. 2003;
Atopkin et al. 2007; Koh et al. 2014).

Vtadé ohledi se vysledky fylogeografickych studii shoduji s poznatky
plynoucimi zanalyzy fosilniho zdznamu. Béhem pleistocénu mysSice rodu
Apodemus predstavuji typickou soucast lesnich a interglacidlnich spoleCenstev,
v pocetnych dokladech drobnych savci z iseku stredniho a mlad$iho pleistocénu
sttedni Evropy invariantné chybi (Storch 1973, 1974, 1978 a, b, 1987 a, 1992;
Janossy 1986; Horacek & Lozek 1988; Kowalski 2001). Na zakladé této skutecnosti
je rod Apodemus oznacovan také jako indexova fosilie lesnich a interglacialnich
spolecenstev, v€etné holocénu (Horacek & Lozek 1988). Rovnéz fosilni zaznam tak
shodné dokumentuje, Ze jejich soucCasné aredly jsou vysledkem postglacidlni
reexpanze ze stifedomotskych refugii. Pro poznani ptimych informaci tykajicich se
historie vyskytu jednotlivych druhii a pribéhu utvareni jejich soucasného obrazu
rozSifeni ve stfedoevropském prostoru je rozhodujici fosilni zaznam z tohoto
useku. Vstupnim predpokladem pro vyuziti fosilniho materialu je ovSem spolehlivé
druhové urceni, které v pripadé této skupiny je na fragmentarnich fosilnich

dokladech dosti netrividlnim tkolem (Heinrich & Maul 1983 a, b).
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V téchto souvislostech je tieba zdiiraznit, Ze v pripadé podrodu Sylvaemus,
je tradicni prekazkou praktického vyzkumu, zna¢ny rozsah morfometrické
proménlivosti a mezidruhové prekryvy ve stavu takika vSech znakl. Ztoho
divodu je identifikace jednotlivych druhti na zakladé morfologickych kritérii velmi
obtizna. PrestoZe byla variabilité jednotlivych druhi a mozZnosti jejich
jednoznacného odliSeni vénovana velka pozornost (napr. Haitlinger & Ruprecht
1967; Delany & Healy 1967; Niethammer 1978; Frynta et al. 2001, 2006; KryStufek
2002; Vohralik 2002; Vohralik et al. 2002; Renaud & Michaux 2003, 2007;
Janzekovic & Krystufek 2004; Krystufek & Mozetic Francky 2004, Barciova &
Macholan 2006; Krystufek & Vohralik 2007; Velickovic et al. 2014), existuje
pomérné znacné mnozstvi jedincl, jejichZ spolehlivé urceni je na zakladé
morfologickych znaki takika nemozZné.

Nutno vsak podotknout, Ze vysledky vétSiny provedenych morfometrickych
studii byly v naprosté vétsSiné pripadli zaloZeny na analyzach vnéjSich télesnych
znakl ¢i zakladnich lebec¢nich rozmeéri, zatimco udaje o proménlivosti dentalnich
znakll a Kkritéria pro rozliSeni jednotlivych druhi podle dentalni morfologie,
predstavujici vstupni predpoklad pro analyzu fosilniho materialu, bohuzel takika
zcela chybi.

Urcité odlisSnosti v dentalnich znacich mezi jednotlivymi druhy v ramci
podrodu Sylvaemus zaznamenali napt. Michaux & Pasquier 1974; Niethammer
1978; Ruprecht 1978; Tvrdkovi¢ 1976, 1979; Musser et al. 1996; Filippucci et al.
1996; Pecnova 1996; Krystufek 2002; Javidkar et al. 2007, ale i presto se ukazalo,
Ze podstatnou cast jedinctl lze spolehlivé urcit jen s aplikaci genetickych metod,
popf. na zakladé odliSnych akustickych projevi (Ancillotto et al. 2016).

Tyto skuteCnosti predznamendvaji i zasadni komplikace provazejici
zhodnoceni fosilntho zaznamu této skupiny. Vtomto kontektu je treba
pripomenout nasledujici skutecnosti: (a) modelové scénare fylogeografickych
studii neumoznuji zohlednit fakticky pribéh aredlovych zmeén, jejich Casové
vymezeni ani vyznam jednotlivych taxont v redlnych spolecenstvech prislusnych
¢asovych useki - tyto fakta Ize zohlednit vylu¢né na zakladé analyzy fosilniho
zaznamu; (b) s ohledem na vysokou abundanci forem rodu Apodemus a jejich
znacny podil v potravé sov a dravcli je rovnéz jejich zastoupeni ve fosilnim

zaznamu stredni Evropy vyrazné vysoké. Tyka se to jak jednotlivych useki
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soucasné meziledové doby - holocénu, tak hlubsich useki ¢tvrtohorni a tretihorni
minulosti. Napr. Kowalski (2001) ve své prehledové praci zaznamenava fosilni
vyskyt rodu Apodemus celkem ze 460 evropskych lokalit (vesmés ze stfedniho a
mladsiho pleistocénu stiedni Evropy). Naprostd vétSina dokladi je urcovana jako
A. sylvaticus (227 lokalit), zatimco ostatni recentni stfedoevropské druhy jsou
chapany jako vyslovené vzacné: A. flavicollis (31 lokalit), A. agrarius (7 lokalit), A.
uralensis a A. alpicola zde nefiguruji viibec. Kromé toho, Kowalski (2001) ze
starSich a strednich usekil pleistocénu uvadi i nékolik fosilnich forem (napft. A.
atavus, A. dominans, A. maastrichtiensis), jejich presna Klasifikace a vztah
k recentnim taxonlim vsak neni v mnoha pripadech zcela jasny. Podrobny piehled
fosilniho zaznamu rodu vcetné naskytajicich se fylogenetickych hypotéz jiz byl
piredloZen (viz Knitlova 2008) a v této ¢asti prace nebude dale opakovan.

Detailni zhodnoceni identifika¢nich moZnosti znakd pouzivanych k rozliSeni
jednotlivych druhti pri zpracovani fragmentarniho fosilniho materiadlu (zpravidla
jednotlivé izolované zuby) nebylo dosud odpovidajicim zpiisobem provedeno. Ve
vétsiné pripadl se tak na druhovou identifikaci v prisluSnych paleontologickych
pracich nelze spolehnout. Znacna ¢ast dokladd je ucovana pouze provizorne,
typicky “A. cf. sylvaticus” nebo zcela viibec - Apodemus sp. popt. Sylvaemus sp. (srv.

Kowalski 2001 - ze 460 lokalit celkem 119 bez jednoznac¢né druhové prisluSnosti).
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Cile prace a jeji stuktura

Rozvrh situace ramcové nastinény v uvodni Casti prace vymezil zamér
predkladaného diserta¢niho projektu. Jeho strategickym cilem bylo zohlednit
fosilni zdznam uvedené skupiny vcetné sesterskych taxonl ve stfedni Evropé a
konfrontovat paleobiologické vypovédi fosilntho zaznamu s predikcemi
molekularné fylogeografickych analyz. Nezbytnym vstupnim predpokladem se
ovSem stala detailni morfometrickd analyza promeénlivosti stifedoevropskych
recentnich taxont a prehodnoceni realné pouzitelnosti naskytajicich se urcovacich
kritérii.

Ziskané vystupy, (1) aplikovany determinacni postup, (2) historie rodu
Apodemus v soucasném glacidlnim cyklu a (3) ve starSich usecich pleistocénu
vcetné (4) historie rodt Micromys a Parapodemus, drive chapanych jako sesterské
skupiny studovaného rodu, jsou v kontextu soucasného poznani komentovany
v prvnich ¢tytrech kapitolach této prace (1.-4. ¢ast). Jejich publika¢ni zhodnoceni je

uvedeno v Priloze A-C.

Neméné zavaznym, o to Castéji vSak vneontologickych kontextech
opomijenym Ukolem predznamendvajicim pouZitelnost fosilniho zaznamu
k podrobnym hodnocenim c¢asového rozvrhu jednotlivych arealovych udalosti a
zmén v uplatnéni zkoumanych taxonid vredlnych spoleCenstvech je podstatné
rozsiteni fosilniho zaznamu. V daném piipadé zejména prelomového useku
historie soucasnych spoleCenstev - prechodu posledniho glacialu a holocénu.
Pravé tomuto tématu je vénovana posledni kapitola predkladané prace (5. ¢ast).

Vysledky z této ¢asti prace jsou shrnuty v posledni publikaci (Priloha D).

Soucasti prace jsou i konferen¢ni abstrakta s pribéznymi vysledky
diserta¢niho projektu (Priloha E: E1-E25), kterda mnohdy obsahuji dosud
nepublikovand data, na které je v prislusnych kapitolach, resp. castech prace

odkazovano.
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VysledKky prace v kontextu

soucasného poznani

1. cast:
Morfometricka analyza dentalniho fenotypu rodu

Apodemus, diskriminacni Kritéria a urcovaci strategie

Jak jiz bylo zminéno, v ivodu této prace, z divodu absence spolehlivych
urcovacich dentdlnich Kritérii, se nezbytnym predpokladem celého projektu stalo
vypracovani determinacniho postupu, ktery by umoznoval spolehlivé rozliSeni
jednotlivych forem rodu Apodemus na fragmentarnim fosilnim zaznamu - tj. na
zakladé jednotlivych izolovanych zubii.

Nomenklatura morfologickych struktur molari pouzivana v predkladané
praci i v prislusnych publikacich (Priloha A-C) vychazi zdrive stanovenych
terminologii (van de Weerd 1976; Storch 1987; Lazzari et al. 2010) a je uvedena na
Obr. 1.

tma
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Obr. 1: Terminologie morfologickych struktur molarti - v levé Ccasti jsou
znazornény maxilarni molary M1-M3, napravo mandibularni m1-m3.
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Vstupni morfometrickd analyza dentalniho fenotypu recentnich
sttedoevropskych druhi celkem zahrnovala 225 jedinct (23 A. agrarius, 75 A.
flavicollis, 63 A. sylvaticus a 87 A. uralensis), u kterych bylo sledovano Siroké
spektrum proménnych - 57 metrickych a 24 nemetrickych znakli vcetné 4
proporcnich indexti. Detailni informace o studovaném materidlu a piehled
zkoumanych nemetrickych znaki je uvedeny v Priloze A, metrické znaky jsou

znazornény na Obr. 2.

Obr. 2: Definice metrickych znaka.
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Zhodnoceni srovnavaciho vzorku recentnich stredoevropskych populaci
naznacilo nasledujici skutec¢nosti: (a) analyza mezidruhovych prekryvi provedena
u druhti fazenych do podrodu Sylvaemus potvrdila znacné mezidruhové presahy u
vSech 86 studovanych proménnych, pouze 9 metrickych znakl vykazovalo
hodnotu prekryvu mensi nez 30 %; (b) vysledky diskriminacni analyzy ukazaly -
velmi jednoznatné odliSeni A. agrarius od podrodu Sylvaemus, na zakladé
nemetrickych znakd, odliSnosti v metrickych proménnych byly méné zretelné, v
multivaria¢nich srovnanich vsSak dostatecné patrné; (c) pomérné spolehlivé a
jednoznacné rozliSeni forem podrodu Sylvaemus tak poskytl soubor jejich
metrickych znaki, priCemz nejzietelnéjsi komponentou rozliSovaciho potencialu
vysledného vektoru byly proménné, které vykazovaly i nejmensi hodnoty
mezidruhovych piekryvi - tj. zadkladni délkové a Sifrkové rozmeéry jednotlivych
molarQ; (d) naopak, nemetrické znaky ukazaly znacné prekryvy a odliSeni druhi
z podrodu Sylvaemus bylo velmi nejednoznacné; (e) zZadnad z diskriminacnich
funkci ale nebyla schopna rozlisit vice nez 90 % jedincd.

NejvyraznéjSi diskriminacni kapacita a potencidlni vyuziti v praktické
determinaci byla prokazana v pripadé zakladnich metrickych proménych (délky a
$ifrky jednotlivych molarti). Na zakladé frekvencni analyzy, byly nasledné u
zkoumanych druhli v ramci podrodu Sylvaemus, stanoveny hodnoty rozsahti pro
zakladni délkovy rozmeér jednotlivych zubi a pro jejich plochu. Vysledné hodnoty
urcuji jednak presné definované druhy, ale také stanovuji miru rozsahu prekryvu

mezi jednotlivymi zastupci z podrodu Sylvaemus.

Dle vysledkl shora zminénych byl zaveden alternativni pristup druhové
identifikace: jedinci spadajici do prekryvovych zén a ti vykazujici stav znaki
omezeny na jednotlivé recentni druhy byli oznaceni jako odlisSné parataxony. Jako
diagnosticka kritéria jednotlivych parataxonli byly pouZzity stanovené hodnoty
rozsaht pro délku a plochu u dil¢ich studovanych molara (zohlednéni
pirekryvovych tsekli a vymezeni jednotlivych parataxont je k dispozici v Priloze

Tab 1).
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Tab. 1: Zohlednéni prekryvovych usekii (pravdépodobné odpovidajici redlnym
prekryviim metrické proménlivosti prisluSnych druhli) a vymezeni
parataxond pro determinacni postupy dle délky a plochy jednotlivych
zubll (n=225 lebek, 889 zubi).

A.uralensis A.ural./A.sylv A.sylvaticus A.sylv./A.flav. A.flavicollis
parataxon 1 .parataxon2 parataxon3 parataxon4 parataxon5

M1U (M1 délka) 1,42-1,68 1,69-1,77 1,78-1,89 1,90-1,95 1,96-2,22
M18U (M2 délka) 0,92-1,04 1,05-1,17 1,18-1,19 1,20-1,32 1,33-1,50
mlL (m1 délka) 1,39-1,51 1,52-1,64 1,65-1,74 1,75-1,81 1,82-2,05
m16L (m2 délka) 0,96-1,01 1,02-1,16 1,17-1,18 1,19-1,28 1,29-1,43
M1UxM4U (M1 plocha) 1,43-1,93 1,94-2,11 2,12-2,33 2,34-2,52 2,53-3,31
M18U x M20U (M2 plocha) 0,93-1,16 1,17-1,35 1,36-1,38 1,39-1,65 1,66-2,03
mlLxm5L  (m1 plocha) 1,31-1,46 1,47-1,74 1,75-1,95 1,96-2,08 2,09-2,63
ml16Lxm19L (m2 plocha) 0,90-0,93 0,94-1,21 1,22-1,25 1,26-1,39 1,40-1,79

Navrzena technika paralelni druhové identifikace, ktera byla aplikovana jak
na mladopleistocenni a holocenni (Priloha A), tak na staropliocenni a pleistocenni
(Ptiloha B) fosilni zdznam rodu Apodemus se skladala z nasledujicich kroki:

(1) Na zakladé zretelnych morfologickych odlisnosti byl nejprve od podrodu
Sylvaemus vyclenén druh A. agrarius, ktery byl zarazen do parataxonu 8.

(2) Nasledné byly vSechny molary piislusejici do podrodu Sylvaemus zarazeny
do parataxont 1-5 (1 - A. uralensis, 2 - A. uralensis/A. sylvaticus, 3 - A.
sylvaticus, 4 - A. sylvaticus/A.flavicollis, 5 - A. flavicollis) na zakladé
stanovenych morfometrickych Kkritérii, tj. podle délky jednotlivych zubt a
dle jejich plochy.

(3) Na kazdy jednotlivy dil¢i molar byly nezavisle pouZity 3 odliSné postupy
determinace: SPA - predbéZna determinace od oka, akceptujici celkovy
fenotypovy design zubu; SPB - identifikace podle zakladniho délkové

rozmeéru molaru a SPC - identifikace podle plochy zubu.

Navrzena technika paralelni alternativni determinace s rozcélenénim
variacniho spektra do parataxonl zahrnujicich jak bezpecné urcené kusy mimo

rozsah prekryvovych zdén (parataxony 1, 3, 5), tak skupiny nachazejici se stavem
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diskrimina¢nich znaki v prekryvovych zénach (parataxony 2, 4), umoZiiuje
kritické rozliSeni bezpecné prokazanych dokladli od poloZek, jejichZ interpretace
nemiiZe byt jednoznacna. RozliSovaci pouzitelnost zvolenych kritérif je vyhovujici,
rozpéti prekryvové zony nepievySuje ve vétSiné pripadi rozpéti useki
spolehlivého urceni. Tento kategorialni pristup, nezbytny pro ziskani spolehlivé
nalezové informace, nebyl pri identifikaci fosilntho materialu rodu Apodemus
dosud aplikovan. V ramci disertacniho projektu otevrel cestu ke kritickému
prehodnoceni faktické vypovédni hodnoty fosilniho zdznamu a rozliSeni spolehlivé
nalezové informace od nepresnych ramcovych dat omezujicich moZnost
mezidruhového srovnani a vyuzZiti fosilntho zadznamu v paleobiogeografickych

analyzach.
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2. cast:
Paleobiogeografie rodu Apodemus

v holocénu stredni Evropy

Zakladnim krokem vyzkumu byla fyzicka revize dokladd rodu Apodemus ze
souvislych vrstevnych sledi soucasného cyklu (resp. z useku posledni glacidlu a
holocénu) ziskanych z tizemi Ceské republiky a Slovenska (viz Ptiloha A, E1, E2,
E13, E15) v predchozich fazich vyzkumu (srv. napi. Horacek a Lozek 1988) i z nové
zpracovanych v priibéhu disertacniho projektu (viz 5. ¢ast). Dentalni a celistni
material rodu Apodemus byl zpracovan technikou detailni morfometrické analyzy
(57 metrickych, 24 nemetrickych znakl, 4 proporc¢ni indexy) a determinacné
zhodnocen postupy paralelni alternativni determinace (viz pfedchozi ¢ast prace).
Do souborné srovnavaci analyzy byly zaclenény vrstevné série poskytujici
dostatecné reprezentativni pribézny zaznam rodu. Podrobna biometricka analyza
tak zahrnovala 2528 molart (747 MNI, 116 fosilnich spolecenstev) pochazejicich
ze 22 souvislych vrstevnych sledli pokryvajich usek od posledniho glacialniho
maxima (LGM) po recent.

Revize glacidlnich spolecenstev ztzemi Ceské republiky a Slovenska
potvrdila absenci rodu Apodemus v dseku vrcholného glacialu na uzemi stredni
Evropy. V tomto sméru se tento taxon skutecné odliSuje od jinych interglacialnich
lesnich prvki jako je nap¥. Clethrionomys glareolus (viz Priloha E3-E5, E7-E9).
preboredlu. Vyznamnou slozkou spolecenstev se nicméné rod Apodemus stava
teprve v druhé poloviné borealu.

Klicova pozornost ale byla vénovana otdzce druhového sloZeni fosilnich
populaci. Pomoci alternativniho determinaéniho pristupu bylo mozné identifikovat
naprostou vétSinu zkoumaného fosilniho zdznamu. Pouze malé procento materialu
(8.3%), pripadlo do mezidruhovych piekryvi (parataxony 2, 4) a tyto polozKky, tak
nebylo moZné jednoznacné urcit. Ve zkoumaném fosilnim zaznamu byly piitomné
vSechny 4 druhy, které se na studovaném tzemi vyskytuji i v soucasnosti, naprosta
vétSina dokladt, dle stanovenych morfometrickych kritérii, vSak prislusela druhu

A. flavicollis.
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Postglacialni historii mySic rodu Apodemus ve stredoevropském prostoru na
zakladé provedené revize Ize shrnout nasledovné:

(1) Jednoznacné prievladajicim druhem nejstarSich usekti holocénu byl A.
flavicollis, ktery se objevuje jiZ v zavéru glacidlu v Panonské oblasti.

(2) Stalou sloZkou spoleCenstev ve starSim holocénu je také A. uralensis, ktera
je rozsirena i daleko za hranicemi soucasného vyskytu.

(3) A. sylvaticus je ojedinéle doloZen od boreélu, nejprve na uzemi Cech, na
vychod vSak pronika aZ pozdéji a ve vétsi mire se zacina uplatiovat ve
spolecenstvech az v atlantiku.

(4) Pravdépodobné v disledku expanze A. sylvaticus doSlo kvytlaceni A.
uralensis piinejmens$im na tuzemi Cech - izolovana populace A. uralensis.
cimrmani Vohralik, 2002 je patrné reliktem staroholocenniho vyskytu.

(5) A. agrarius se objevuje fidce v borealu, maximalni frekvenci vyskytu vSak

dosahuje az v useku poneolitickém.

Uvedené vysledky predstavuji jeden z prvnich spolehlivych dokladi o
holocenni historii rodu Apodemus ve stfedni Evropé. Veskera zjiSténi tykajici se
postupu kolonizace stredoevropského prostoru a postglacialni aredlové historie
jednotlivych druhli jsou ve velmi dobrém souladu s predikcemi molekularné
fylogeografickych analyz (Libois et al. 2001; Michaux et al. 2003, 2004, 2005).
scénare o prvni spolehliva data o ¢asovém rozloZeni predpoklddanych arealovych

expanzich a jejich dynamice.

Proti stavajicim predstavam (napft. Janossy 1986; Kowalski 2001; Pazonyi
2004), bylo konstatovano, Ze naprostd vétSina fosilntho materidlu (83,64 %),
vCetné nejstarSich dokladdi, spadd do variatntho spektra A. flavicollis.
Paleontologicka literatura vSak jako dominantni druh mladSiho pleistocénu a
v pribéhu holocénu uvadi A. sylvaticus, zatimco A. flavicollis je chapan jako
vyslovené vzacny druh (na seznamech v naprosté vétsiné piipadt figuruje pouze

jediny druh - A. sylvaticus).
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Uvedeny rozpor potvrdil vstupni obavu, Ze druhova determinace fosilniho
materidlu rodu Apodemus, aplikovana v rutinni paleontologické praxi neni ve
vétSiné pripadt priliS spolehlivd, ale spiSe jen hrubé orienta¢ni. Absence
jednoznacnych determinacnich kritérii aplikovatelnych na fragmentarni fosilni
material je bezpochyby jednou z hlavnich pricin tohoto stavu.

Aplikace determinacnich postuptli vypracovanych v ramci projektu poskytla
tak k diskusi aredlové historie jednotlivych druhli ve stfedni Evropé spolehliva
podkladova data. Ukazala, Ze urcujicim momentem byla velmi ¢asna expanze A.
flavicollis, v zavéru glacidlu a v preboredlu doplnéna ploSnym vyskytem A.
uralensis, druhu, ktery béhem casného borealu z vétSiny tizemi mizi. Ve stejné dobé
dochazi ovSem k vyraznému narlistu pocetnosti A. flavicollis, ktery se takika ve
vSech oblastech stdva dominantni slozkou spolecenstev drobnych zemnich savci.
A. sylvaticus je sice v tomto udseku rovnéz doloZen, s vyjimkou poneolitického
obdobi predstavuje vSak na vétSiné studovaného uzemi spiSe recendentni c¢i
subrecendentni slozku a jeho vyskyt ve stiredoevropském prostoru nemusel byt
plos$ny - prinejmensim do useku atlantiku. A. agrarius vystupuje v oblastech mimo
dnesni aredl jednak v pozdnim borealu, jednak v poneolitickém useku. Podobné
jako v pripadé A. uralensis jsou z vychodni resp. jihovychodni Evropy k dispozici
doklady naznacujici pritomnost tohoto druhu ve spolecenstvech mamutové stepi,
podporujici predstavu o expanzi arealu téchto druhi v useku stredniho glacialu

(MIS 3) a reliktnim charakteru jejich sou¢asného stiedoevropského vyskytu.
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3. cast:
Apodemus ve fosilnim zaznamu pleistocénu a pliocénu

stredni Evropy: pocatky dnesnich druhi

Postup alternativni druhové identifikace dentalniho materialu, shrnuty v
predchozich odstavcich, oteviel moZnost relevantniho zhodnoceni fragmentarniho
fosilniho zdznamu - v pripadé dokladid posledniho glacidlniho cyklu to bylo
predsvédcivé demonstrovano (Knitlova & Horacek 2017). Otazkou je nakolik bude
mozné s pomoci podobnych postupii zpresnit znalosti o hlubsich isecich minulosti
uvedené skupiny a rozsirit moznosti hodnoceni fosilniho zdznamu vzdalenéjsich
casovych useki. Tento ukol je zvlasté zavazny, nebot spolehlivé poznatky o
vyvojovych Kkofenech dnesSnich taxonG i o faktické skladbé pleistocennich a
pliocennich dokladech rodu do zna¢né miry chybi. V evropském kontextu je ze
sttedo- a staropleistocenniho fosilntho zaznamu opakované zdiraznovana
pritomnost A. sylvaticus, nékolik dokladl je pripisovano A. flavicollis, doklady A.
uralensis chybi. Doklady z nejstar$ého pleistocénu a vétsina dokladti pliocennich je
priclenovana k samostatnym fosilnim druhtim - z evropského pliocénu je jich tak
uvadéno nejméné devét. Stran jejich validity, relevance diagnostickych znakd,
charakteru proménlivosti i jejich vztahu k recentnim taxoniim panuji v§ak znacné
nejasnosti. Velmi kontroverzni interpretace se objevuji i v pripadé nejcastéji
zminovanych druhi A. atavus Heller, 1936 a A. dominans Kretzoi, 1959. Nazory, Ze
uvedené formy predstavuji predkovské linie dneSnich druhl sylvaticus resp.
flavicollis, oddélené jiz v zavéru miocénu jsou v poslednich letech spise vytlacovany
predstavou, Ze miZe jit spiSe o extrémni fenotypy v ramci jediného vysoce
plastického druhu. Vyvojové koteny soucasnych taxoni resp. fenotypt soucasné
taxony vymezujicich, zlistavaji tak zcela nejasné.

S ohledem na vySe uvedené skuteCnosti cile predloZené studie byly
nasledujici: (i) ozfejmit poméry fenotypové proménlivosti stiedoevropskych
dokladi rodu Apodemus z rlznych usekli pleistocenni a svrchnopliocenni
minulosti, (ii) zhodnotit miru fenotypové korespondence mezi jednotlivymi
recentnimi taxony a fosilnimi doklady, (iii) srovnat fenotypové poméry a charakter

variability v jednotlivych tusecich pleistocénu, a (iv) vymezit Usek vzniku a

26



stabilizace fenotypovych charakteristik soucasnych druhti. Cilem studie nebyla
jednoznacné determinace jednotlivych dokladd ani taxonomicka analyza fosilnich
taxonti, ale souborné posouzeni fenotypové dynamiky podrodu Sylvaemus v
pribéhu pleistocenni minulosti s ohledem k fenotypovému vymezeni recentnich
druhi.

K analyze byl pouZit dokladovy material rodu Apodemus z 53 nalezovych
celki 16 naleziSt svrchnopliocenniho a pleistocenniho stari (MN16-Q3) z Gzemi
Cech a Slovenska, vesmés ze sbirek matei'ského pracovisté. Celkem Slo o0 361 zubtl
a Celistnich fragmentd, jako srovnavaci material byl vyuzZit soubor recentnich a
holocennich dokladl zohlednény v predchozi studii (Knitlova a Horacek 2017). Z
ni byly prevzaty rovnéz zakladni postupy morfometrické analyzy (57 metrickych,
24 nemetrickych znak( atd.). Datovy aparat byl zhodnocen riznymi postupy
univaria¢ni a multivaria¢ni analyzy vcetné kvantifikace miry celkovych odliSnosti
jednotlivych metrickych a nemetrickych znakd vii¢i stfedovym hodnotam
jednotlivych recentnich taxonu - statistické rozlozeni téchto proménnych je pak
vyuzito jako kvalitativni charakteristika celkové fenotypové promeénlivosti.
Zakladnim ptistupem bylo srovnani pomért jednotlivych recentnich taxont s
poméry fosilniho materialu jednotlivych stratigrafickych horizonta.

Vysledky vSech dil¢ich analyz ukazaly ramcové shodny obraz: (1) Doklady z
lokalit stredopleistocenniho stari (Q3) vykazuji stav v zasadé identicky s
variacnimi poméry recentnich taxont - tyka se to vymezeni variacniho prostoru
jednotlivych metrickych a nemetrickych znakd, pozice centroidli, multivaria¢nich
charakteristik, charakteru pokryti fenotypového spektra a v neposledni radé i
zastoupeni jednotlivych taxonli (dominantni podil A. flavicollis). (2) Doklady z
hlubsich useki pleistocenni minulosti (MN17-Q2) vykazuji naproti tomu zietelné
odliSnosti. Charakterizuje je unimodalni distribuce metrickych znaki ramcové
odpovidajici rozsahu proménlivosti A. sylvaticus. (3) Zvlasté pocetné doklady z
biozon Q1 a MN17 se vSak od recentni A. sylvaticus liSi patrnym posunem
variability, odliSnou pozici centroidii a zretelnymi rozdily v promeénlivosti
nemetrickych znakd. Dobre patrny je napiiklad vyrazné zvétSeny cusp t12 na M1 a
M2, v téchto souvislostech zdiiraziiovany ve vétsSiné literarnich prament. (4) Z
uvedenych davodi pokladame za opodstatnéné hodnotit staropleistocenni

populace, metrickymi charakteristika pripominajici recentni A. sylvaticus, jako
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samostatnou entitu, kterou provizorné oznacCujeme prioritnim jménem A. atavus
Heller, 1936. (5) Stran otazky fenotypové stabilizace recentnich druhti naznacuji
tedy ziskané poznatky moZnost, Ze prisluSné fenotypové prestavby i poméry
vyskytové dynamiky, charakterizujici nejmladsi historii rodu ve stfedni Evropé
(srv. Knitlovda a Horacek 2017), se ustavuji v souvislosti s dramatickymi
prestavbami Kklimatického rezimu a stanoviSnich pomérti v pribéhu
stredopleistocenni revoluce (Head a Gibbard 2005). Lze pak rovnéz usuzovat, Ze
specifické poméry stiredopleistocenniho vyvoje s prodlouZenou periodicitou
klimatického cyklu (100 tisic let), vyraznymi odliSnostmi poméri glacidlnich a
interglacialnich usekli vcetné struktury ptislusnych spolecenstev, ustavena specifika
jednotlivych druhti déle stabilizuje. Druhy A. sylvaticus a A. flavicollis se stavaji
konstituetnimi prvky interglacialnich spolecenstev, pficemz v ptechodovych usecich
interglacialt se vice uplatituje 4. flavicollis, jehoz populacni biologie jej vyrazné 1épe

disponuje k rychlym aredlovym zménam (diskuse viz Knitlova a Horacek 2017).
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4, cast:

Historie rodu Micromys a Parapodemus

Vramci predkladaného disertacniho projektu byl na zakladé detailni
morfometrické analyzy rovnéz zpracovan fosilni zdznam rodu Micromys, ktery byl
v minulosti na zdkladé velmi podobného dentalniho i kranidlniho fenotypu razen
do pribuznosti rodu Apodemus. Souborna revize (viz Priloha C, E11, E12, E14)
shrnuje historii rodu Micromys ve stredni Evropé a rovnéz resi otazku vyvojovych
korenli nejstarSich forem rodu Apodemus, zejména ve vztahu Kkrodim

Parapodemus a Micromys.

Vsoutasné dobé je rod Micromys reprezentovan jedinym recentnim
druhem, Micromys minutus, ktery predstavuje viibec jednu z nejmensich forem
mezi mySovitymi hlodavci. Vyznacuje se rozsahlym souvislym euroasijskym
makroarealem - od Anglie a Francie pies Dalny Vychod, jihovychodni Cinu az po
Japonsko (Mitchell-Jones et al. 1999). Morfologicky se velmi podoba rodim
Apodemus nebo Mus, molekularné fylogenetické studie vSak ukazuji, Ze se jedna o
sesterskou skupinu rodu Rattus s.l. a fadi rod Micromys do bazalni linie v ramci
Celedi Muridae (Michaux et al. 2007; Lecompte et al. 2008; Rowe et al. 2008).

Podle molekularni fylogeografie (Yasuda et al. 2005), forma M. minutus
predstavuje homogenni entitu bez hlubsi strukturace. Tato ponékud necekana
skutecnost nasvédCuje pomérné nedavné Kkolonizaci zapadniho Palearktu z
vychodopalearktického jadra aredlu snejvétSi pravdépodobnosti v tuUseku ne
starSim neZ 80 tisic let. Tradi¢ni interpretace fosilniho zaznamu vSak soucasné
presvédCivé doklada, Ze rod Micromys je kontinualné zastoupeny ve fosilnim
zaznamu Evropy i Ciny jiZz od konce miocénu. Rozpor uvedenych
paleobiogeografickych scenarti se stal hlavnim stimulem provedené revize
evropského fosilniho zaznamu.

Prvni zastupci rodu se objevuji v Ciné ve svrchnim miocénu (MN13) -
Micromys chalceus, typova lokalita Ertemte 2 (Storch 1987 b). Dale se v ¢inském
fosilnim zaznamu vyskytuje jeSté forma M. tedfordi a recentni zastupce M. minutus.

V Evropé jsou prvni zastupci rodu zaznamenani témér ve stejnou dobu, tj. na
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hranici miocénu a pliocénu - M. paricioi (Spanélsko: Celadas 4; Mein et al. 1983) a
M. cingulatus (Recko: Maramena; Storch & Dahlmann 1995).

V Evropé je rod Micromys uvadén z celé rady lokalit pliocenniho stari a je
casto povaZovan za indexovou fosilif tohoto obdobi (Jaeger & Hartenberger 1989;
de Bruijn et al. 1996). Ve vétSiné pripadid jsou evropské doklady tohoto useku
identifikovany se svrchnoruscinskou formou M. praeminutus, ktera byla
diagnostikovana jako forma velmi se podobajici recentnimu druhu, ale vykazujici
vyrazné vétsi velikost (Kretzoi 1959). Relevance odliSnosti od souc¢asného druhu
byla ovSem vicekrat zpochybiiovdna, zejména v piipadé svrchnopliocennich a
pleistocennich dokladli, ¢asto primo identifikovanych srecentnim druhem, za
jehoZ prechodovou formu byla povazovana (Michaux 1969; Storch et al. 1973;
Kowalski 2001; Reumer 2003; Krokhmal & Rekovets 2010). Analogicky je na
evropském pleistocennim fosilnim zdznamu pripomindna postupna fenotypova
prestavba propojujici ponékud vétsi pliocenni formu s formou recentni (Storch et
al. 1973, Mein et al. 1978, Reumer 2003, Kowalski 2001, Lépez Antofianzas et al.
2002).

V téchto souvislostech ovSem nutné poznamenat, Ze co do abundance
vramci jednotlivych nalezist, je fosilni materidl rodu Micromys fakticky velmi
omezeny. PrestoZe rod Micromys je uvadén z celé rady evropskych lokalit, ve
vétSiné pripadd se jedna pouze o nékolik malo izolovanych zubti, Castokrat i o
jeden jediny. Jen nékolik malo lokalit poskytuje vétsi série, které jsou nezbytnym
predpokladem pro posouzeni variability danych taxonti. Kromé toho, vétSina

z téchto sérii nebyla dosud detailné studovana.

Predmétem revize se tak stal zfejmy rozpor mezi molekularné
fylogeografickymi daty a fosilnim zdznamem. Hlavnim cilem bylo vysvétlit tyto
neshody a prezkoumat hypotézu postupné premény mezi M. praeminutus a M.
minutus, nasledné z vysledka vyvodit vztahy mezi touto fosilni formou a recetnim
druhem.

Nastinéné otazky byly zhodnoceny na zakladé detailni morfometrické
analyzy (56 metrickych a 18 nemetrickych znak) podstatné casti
stiredoevropského pliocenniho a pleistocenniho fosilniho zdznamu rodu Micromys

(n=103, 14 lokalit, MN15-Q3), vCetné typové série M. praeminutus (Csarnéta 2,
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MN15), typové série M. chalceus zCiny (Ertemte 2, MN13) a pocetného
populacniho vzorku prechodového useku M.praeminutus (MN17) z vlastni lokality

Vcelare 6.

Provedena revize ukazala nasledujici skutecnosti:

(1) Typovy material evropské pliocenni formy M. praeminutus se signifikantné
odliSuje organizaci dentalniho fenotypu od recentniho druhu M. minutus.

(2) Do varia¢niho rdmce M. praeminutus spada vétSina materialu z pliocennich
nalezist Evropy, vcetné staropleistocennich evropskych doklad rodu
Micromys.

(3) Evropské pliocenni a pleistocenni formy predstavuji homogenni linii,
paralelni k radiaci rodu Micromys s.str. v Ciné.

(4) Jejich korenovym taxonem je fosilni rod Parapodemus Schaub, 1930
(=validni jméno prisluSného monophyla), se kterym sdili nékolik
dentalnich apomorfii.

(5) Validnim jménem pro Micromys praeminutus Kretzoi, 1956 je Parapodemus
coronensis Schaub, 1930 (pokryva vSechny evropské pliocenni a
pleistocenni formy).

(6) Vysledky podporuji paleobiogeograficky scénar navrZzeny molekularni
fylogeografii a naznacuji, Ze evropskd pliocenni a pleistocenni linie
predstavuje zvlasStni paralelni linii k Micromys s.str., jejiZ radiace se udala

ve vychodni Asii (chalceus-tedfordi-minutus).

Analyza nejstarSich evropskych dokladli rodd Apodemus, Parapodemus a
Micromys, resp. jejich svrchnomiocenniho a pliocenniho fosilniho zaznamu ukazala,
ze evropské pliocenni a pleistocenni formy razené dosud do rodu Micromys se
prukazné lisi od recentniho druhu M. minutus a nalezi spiSe do fosilniho rodu
Parapodemus, reprezentujiciho sesterskou skupinu linie Apodemus (Sylvaemus)
stabilizovanou jako autochtonni zapadopalearkticky taxon jiZ v zavéru miocénu.

Extrémni fenotypova plasticita predznamenavajici nejstarSi uroven
vyvojové divergence cCeledi Muridae (srv. rod Progonomys) predstavuje vSak
faktor, ktery moznost spolehlivé identifikace kotenti jednotlivych vyvojovych linii

morfometrickymi postupy velmi znesnadiuje.
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5. cast:
Spolecenstva drobnych savcii na prelomu pleistocénu a

holocénu, v podrobném fosilnim zaznamu

Stiidani dob ledovych a meziledovych, glaciali a interglacial(i, mélo zasadni
vliv na strukturu soucasnych stfedoevropskych spolecenstev. Klicovym faktorem
utvarejicim historii stavajicich aredli jednotlivych taxonl byl pribéh soucasného
glacidlniho cyklu - Viselského glacidlu a holocénu, zejména pak pirechod
glacidlniho a holocenniho reZimu. PrestoZe se v poslednich dvaceti letech
dominantnim pristupem v historické biogeografii stala molekularni fylogeografie
(Hewitt 1999; Avise 2000), vypovédni hodnota fosilniho zaznamu, jak jiz bylo
ukazano v predchozich ¢astech prace, v celé radé ohledt stale piresahuje potencial
molekularnich srovnani.

Fosilni zaznam, snimZ je moZné operovat v kritickém zhodnoceni
faktického stavu znalosti, je tfeba zuzit na doklady z dobfe dokumentovanych a
spolehlivé dolozenych souvislych sedimentarnich sledli s podrobnym rozliSenim
jednotlivych c¢asovych horizontd dokladajicich posloupnost sledovanych
faunogenetickych udalosti primou superpozici. Vyzkum faunového vyvoje z
prelomového tseku historie souc¢asnych spolecenstev se stal v poslednich padesati
letech ve stfedni Evropé predmétem intenzivniho vyzkumu (LoZek 1964, 1982;
Horacek & LoZek 1988, Horackova et al. 2015 atd.). V soucasné dobé je na uzemi
Ceské republiky a Slovenka k dispozici témé&r 200 takovychto sérii (Horacek 1996).

Nedilnou soucasti celého disertacniho projektu se stalo jak zpracovavani
fosilniho materialu, jeZ byl ziskan v ptredchozich fazich vyzkumu, tak soustavné
probihajici terénni prace zamérené na odkryvy a podrobné zpracovani novych
vrstevnych sledl. Vyzkum téchto sérii je ovSem po vSech strankadch zaleZitosti
casové i technicky velmi naroc¢nou. Vramci disertacniho projektu byly takto
zpracovany vrstevné sledy s vysokym rozliS$enim v Ceském krasu (vchodova série
jeskyné BiSilu u Tetina, vchodovy komplex jeskyné Skalice u Ménan) a zejména pak
profil vyplné postranniho vchodu jeskyné By¢i skala v Moravském krasu.

Praveé tyto poznatky jsou shrnuty v posledni ¢asti predkladané prace. Prvni

kapitola je vénovana kryptickym refugiim ve stfedni Evropé a druha je zamérena
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na nové dokumentovany profil u postranniho vchodu jeskyné Byci skala
v Moravském krasu. V obou téchto pripadech, fosilni zaznam podrobného rozliSeni

rozSifuje i poznani zkoumané skupiny.

Vysoké Tatry: kryptické glacialni refugium ve stiredni Evropé

Jiz vice nez sto let je centrdlnim vysvétlovacim principem historické
biogeografie hypotéza, ktera predpoklada, Ze v pribéhu glacidlnich usekl se
stiedoevropska spolecenstva presunula do vzajemné izolovanych mediterannich
refugii a jejich souCasné aredly jsou vysledkem postglacialni rekolonizace z téchto
oblasti. Zadny z biotickych fenomént nicméné neplati univerzalnég, je tomu tak i ve
vySe uvedeném pripadé.

Dominantni pristup soucasné historické biogeografie, molekularni
fylogeografie, nejprve Centralni paradigma silné podporovala (Taberlet et al. 1998;
Hewitt 1999, 2000). Na konci 20. stoleti se vSak objevila problematika kryptickych
glacialnich refugii nachazejicich se i mimo oblast jizni Evropy (Bilton et al. 1998).
Nasledné byl potvrzen vyskyt celé rady evropskych taxonti ve stiedni a severni
Evropé i v pribéhu posledniho vrcholného glacidlniho zalednéni (LGM) (napft.
Brunhoff et al. 2003; Jaarolla & Searle 2003; Kotlik et al. 2006; Teacher et al. 2009).
Pravé toto téma se stalo uUstfednim namétem soucasnych studii evropské
historické biogeografie a je stale hojné diskutovano i popularizovano (Stewart &
Lister 2001; Sommer & Nadachowski 2006; Birks & Willis 2008; Bhagwat & Willis
2008; Holderegger & Thiel-Egenter 2008; Svenning et al. 2008; Stewart et al.
2010).

V téchto souvislostech nutno pripomenout, Ze paleontologické studie na
tuto skutecnost opakované poukazovaly jiZ od konce 50. let 20. stoleti (Kretzoi
1957; Lozek 1964, 1982; Frenzel 1983; Janossy 1986; Storch 1995; Horacek &
Sadnchez 1984; Horicek & Lozek 1988; Horacek 2000; Stewart & Lister 2001;
Siimegi & Krolopp 2002; LoZek 2006). Na rozdil od hypotéz generovanych na
zakladé molekularni fylogeografie, pfimy fosilni zdznam, jak jiZ bylo ukazano,

poskytuje nejen lokalizaci refugia, ale i dal$i kontextudlni informace (tj. strukturu
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spoleCenstva, litogenetickd a archeologicka data apod.), které umoZnuji
rekonstrukci podminek, kde dané spoleCenstvo existovalo.

Mezi vyznamné nalezy dokladajici prezivani teplomilnych prvka v priibéhu
posledniho glacidlniho useku ve stredni Evropé patfi napf. bohaty kontinualni
fosilni zaznam spolecenstva drobnych savct v jeskyni Dzerava v Malych Karpatech
(Horacek 2006), dale také nalezy vylucné lesnich druhli mékkysi na dzemi
Zapadnich Karpat i Ceského krasu nebo palynologicky zaznam lesnich
spolecenstev ve vnitinich Karpatech (Jankovska et al. 2002; Jankovska & Pokorny
2008). Dalsi z takovych pripadli byl publikacné zhodnocen v ramci disertacniho

projektu (viz Priloha D, E6).

Vyznamnym rozsifenim predstav o charakteru glacialnich refugii ve stredni
Evropé se staly vysledky studia fosilnich sledii z oblasti vrcholovych partii
Vysokych Tater, resp. jejich vapencovych hirebent - Belianskych Tater. Ve dvou
jeskynich Muranska a Horni jesk. na Novém, které se nachazeji vysoko nad hranici
lesa, byly zaznamendny v kontextu typické pleniglacialni fauny také naro¢né lesni
prvky (napf. Clethrionomys glareolus, Microtus cf. subterraneus, Sorex araneus,
Sicista cf. subtilis).

Na zakladé celé rady neptimych dikazi, bylo doloZeno, Ze minimalné v
oblasti Vysokych Tater prezivalo rozmanité spolecenstvo drobnych savci piimo na
povrchu glacidlniho vysokohorského ledovce. A to jak v iseku stredniho glacialu
(MIS 3, 56-24 ky BP), tak i v obdobi posledniho glacialniho maxima (MIS 2, 24-18
ky BP).

Prekvapivé objeveni spolecenstva tohoto typu na povrchu vysokohorského
ledovce vyzaduje opétovné zvazeni tradicniho pohledu na Zivotni podminky
vtomto prostredi. Vneposledni tadé, opakované paleoklimatické a
paleoenvironmetalni dlikazy naznacily, Ze povrch ledovce béhem doby ledové
poskytoval podobné podminky, které jsou predpokladdny pro glacidlni refugia.
Obdobné podminky Ize ocekavat i v dalSich vysokohorskych oblastech. Vzhledem
k tomu, Ze evropska pohofti byla rozsahle pokryta glacialnimi ledovci, nemtze byt

vvvvvv

predstavovaly pravé vysokohorské ledovce samy o sobé.
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SpoleCenstva  preZivajici  vtéchto ,severskych“ oblastech  pak
pravdépodobné fungovala jako lokalni refugia pro expanzi. Tyto skutecnost
potvrzuji i soucasné molekularné fylogeografické studie zaloZené na
mulitilokusovém pristupu, které ukazuji, Ze takovych lokdlnich zdroji v ramci

Evropy byla cela rada (Filipi et al. 2015).

Pro téma doktorského projektu jsou ziskané vysledky vyznamné i z dalSiho
divodu: podobné jako v jinych spolecenstvech vrchnolného glacialu (srv. Horacek
a Sanchez-Marco 1984) a souvislych seriich pokryvajicich mladsi dsek posledniho
glacialu (MIS 3-2), napt. v jeskyni Dzerava skala (Horacek 2006), i zde, v oblasti
predpokladaného refugia, rod Apodemus ve spoleCentvech vrcholného glacialu
invariantné chybi. Doklad A. flavicollis z pozdné glacidlni polohy 3 je v souladu s
predstavou rychlé postglacidlni expanze tohoto druhu doloZeného rovnéz v jinych

nalezistich (viz vyse).
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Byc¢i skala: opérna lokalita nejstarsiho holocénu stiredni Evropy

Jak jiz bylo v minulosti opakované potvrzeno, k rozhodujicim prestavbam ve
strukture spoleCenstev dochazi na samém pocatku holocénu, v preborealu a
borealu (Nadachowski 1982; Horacek & Sanchéz-Marco 1984; LoZek & Horacek
1988; Horacek 2000; Janossy et al. 1983; Pazonyi 2004). BohuZel na vétSiné
stredoevropskych lokalit je tento usek dokumentovan jen svelmi hrubym
rozliSenim. Predpokladem pro detailni analyzu biotické historie tohoto klicového
useku je nezbytny podrobné ¢lenény stratigraficky naprosto spolehlivy a faunové
bohaty vrstevny sled, ktery az donedavna nebyl k dispozici.

Intenzivni vyzkum, jeZ probéhl v letech 2007-2013 poskytl profil, ktery
uvedené pozadavky spliiuje v plném rozsahu. Touto lokalitou je sutovy kuZzel
vyplnujici bo¢ni polootevireny prostor vchodového komplexu jeskyné Byci skala
v Moravském Kkrasu. Dilezitou soucasti disertacniho projektu se tak staly rozsahlé
odkryvné prace v této lokalité i navazné laboratorni a analytické prace. Z divodu
znacné technické i casové narolnosti souvisejici jak se samotnym odkryvem
profilu, tak predevsim s naslednou extrakci fosilii z vyplavového rezidua, nebyly
ziskané vysledky jesté publikacné zhodnoceny. Priibézné vysledky vsak jiz byly
prezentovany na fadé domacich i zahrani¢nich konferencich (viz Priloha E10, E16,
E17, E18, E20, E22, E24, E25). Vzhledem ktomu, Ze se jednd o naprosto
vyjimecCnou lokalitu s mimoradnym védeckym potencidlem, byly i tyto poznatky

zatazeny do disertacni prace.

Dokumentovany profil dosahl celkové mocnosti 10 m, vysledna sonda byla
rozdélena na horni tsek (H) s ¢elni mocnosti 3,5 m, dolni tsek (D) s ¢elni mocnosti
4,5 m a nadlozni sérii (Hv) s mocnosti 2,5 m. Profil obsahoval celkem 21 od sebe
dobte odlisitelnych poloh suti, plidnich splachii a podsténovych sedimentt
s autochtonnim piinosem karbonatu, tmeliciho texturné rozvolnéné uloZeniny.

Schéma profilu ukazuje Obr. 3.
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Obr. 3: Profil sutovym souvrstvim odkrytym v letech 2007-2013 v postrannim
vchodu jeskyné By¢i skala, schéma litogenetické dynamiky souvrstvi a
piehled radiokarbonovych dat jednotlivych horizontt.

HV , v z Hv 00: 8479 +/-59 cal BP
Byci skala H 2b: 9298 +/-103 cal BP
G 2007-2013 Hv 3a: 10320 +/-65 cal BP

H 3c: 9873 +/-136 cal BP
D 5: 7932 +/-48 cal BP
H 6: 10049 +/-125 cal BP
D 7a: 11000 +/-137 cal BP
D 8a: 11775 +/-172 cal BP
D9: 12165 +/-186 cal BP

Lithological overview:
charcoals
allochtonous sediments (soil colluvia)

autochtonous sediments (scree, debris,
clastics, flowstone -CaCO,)

Cely profil predstavuje kompaktni souvrstvi suti s hlinitou vyplni vykazujici
prinejmensim ve vnitinich sektorech obou useku intaktni stavbu s dobie patrnou
vrstevnatosti bez zndmek vyraznéjSich postsedimentarnich zmén. Opomeneme-li
nejvysSi polohy (0-2) a povrchové redepozice, tvofi dokumentovanou sérii

nasledujici litogenetické jednotky:

poloha 3: souvrstvi drobnozrnnych suti bez hlinité vyplné (s vyjimkou 3b)
s Cetnymi kosternimi pozlstatky, zejm. netopyrQ (Pipistrellus pipistrellus,
Nyctalus noctula atd.)

poloha 4: kompaktni okrové Sedohnéda hlina s Cetnou drobnozrnnou suti
(prim. 2 cm) a uhliky

poloha 5: napadny horizont hrubozrnné takika volné suti (prim. 5 cm)
s vétsimi bloky, se sintrovymi povlaky a pisolity
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poloha 6: souvrstvi s vyraznéjSim podilem drobnéjsi suti a tmavsi syté hnédou
lepivou jemnozemi, smérem k bazi podil jemnozemé plynule klesa (vrstvy
6b, 6¢)

poloha 7: bazalni komplex Sedohnédych hlin drobtovité odluc¢nosti bez
Stérciku, kompaktné vypliujici prostory balvanité suti (spodni usek 7b se
SedSim odstinem a vy$Sim podilem hrubsi drti (do 10 cm)

poloha 8: Sedookrova jilovitd zemina se zretelnym podilem sprasového

koluvia, na bazi svétlejsi s jasnymi sprasovymi charakteristikami

Ze vSech poloh byly postupné s ohledem na prisluSny stratigraficky ci
litologicky kontext odebrany velkoobjemové vzorky sedimentu o celkové
hmotnosti pres 1000 kg. Odebrany sediment byl nasledné preplavovan,
zvyplavového rezidua byly extrahovany fosilie, které byly podrobeny
paleontologické analyze.

Zpracovani mimoiadné pocetnych dokladi obratlovc¢i fauny, prekvapivé
ukazalo, Ze celé souvrstvi poskytuje faunu staroholocenniho typu bez vyraznéjsich
posunii ve strukture spolecenstev. Proti oCekavani, nebyl zastizen standardni
priabéh holocenni faunogeneze (alternace glacidlnich elementi lesnimi a
teplomilnymi formami ve star$im holocénu, reexpanze prvkii oteviené Kkrajiny
s neolitickym odlesnénim atd.) - vSechny polohy poskytly vzorky spolecenstev
s velice podobnymi strukturnimi charakteristikami: (1) velmi vysoka diverzita, (2)
prevazujici podil prvk oteviené krajiny vcetné vidc¢i formy glacidlnich
spolecenstev - Microtus gregalis, ktery je vSak zastoupen mensim podilem nez M.
arvalis ¢i M. agrestis, a narocnych prvki glacialnich spolecenstev (Chionomys
nivalis, Ochotona), (3) nezanedbatelny podil lesnich prvkia (srv. Clethrionomys
glareolus) vcetné (4) apochornich holocennich elementt (Apodemus flavicollis,
Muscardinus avellanarius, Crocidura spp.) dosud vSak pritomnych pouze ve velmi
nizkém zastoupeni, (5) pritomnost regionalné vymrelych forem vysoce
charakteristickych pro prechodovy usek glacidl/holocén: Microtus oeconomus,
Sicista cf. betulina, Apodemus uralensis, Crocidura leucodon ¢i Microtus agrestis,
ktery ve vétSiné spolecCenstev vystupuje jako dominantni prvek. (6) Jeho
dominance naznacuje vyrazny podil otevienych stanovist s vyraznou povrchovou

vlhkosti a bohatym bylinnym podrostem - podobnou predstavu naznacuje i
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relativné vysoky podil Arvicola terrestris a Talpa europaea a zejména pak rejskii,
véetné Neomys anomalus. (7) Pres ramcovou homogenitu jednotlivych
spolecenstvech v téchto charakteristikach je ve vrstevném sledu dobie doloZen
plynuly posun v podilu lesnich prvki a postupné mizeni elementt glacialnich, resp.
typicky staroholocennich, pricemz faunistické indicie sekundarnich kontaminaci,
masivni redepozice apod. zde chybi, série se zda byt intaktni, i kdyZ zastiZeny vyvoj
fauny je v porovnani s poméry ve vétSiné podobnych sérii (vCetné blizkych lokalit v
Moravském krasu: Zazdéna, Srnci, Maly Lesik, HolStejnskd, Veruncina, Ventarola,
Némcova, Barova) velmi neobvykly. Tato specifika vSak do znacné miry vysvétluji
vysledky radiokarbonového AMS datovani, které doklada, Ze témér celé mohutné
sedimentarni téleso, vypliujici obrovsky prostor zkoumaného previsu, vzniklo
v priibéhu necelych ctyft tisic let na poc¢atku holocénu. Tento obraz plné podporily
vysledky analyz mékkysich spolecenstev i série ASM radiokarbonového datovani:
zkoumana sedimentarni série pokryva tisek od 12 do 8,4 ky cal BP.

Uvedené zavéry naznacuji ndasledujici: Prisun materidlu ze zdrojového
svahu nad lokalitou byl zastaven v obdobi vytvoreni zapojeného lesa - s ohledem
na expozici a specifika dotyc¢né lokality zde nikdy nedoSlo k uplnému odlesnéni a
s vyjimkou nejmlads$ich tseki ani k masivnéjsSim erozné-depozi¢nim udalostem.
Diky tomu se zde v intaktnim vyvoji s mimoradnym rozliSenim (3,8 tis. let na 10 m
profilu) zachoval doklad vyvoje kritického useku pocatku holocénu. Ve facii
krasovych uloZenin jde bezpochyby o nejpodrobné;jsi zaznam prechodového tseku
pleistocén/holocén, jaky je v evropském meéritku k dispozici. Lokalita tak otevira
moznost velmi podrobné analyze prestaveb spolecenstev, fenotypovych posuni ¢i
vyvoje litogenetické a zvétravaci dynamiky karbonatickych suti (s rozliSenim na
stovky let). Jeho Kklicovy vyznam se odviji predevSim od mimoiadné bohatého
paleozoologického inventare. V piripadé drobnych savcti jde o cca 100 000 poloZek
reprezentujicich nejméné 4525 jedincti (MNI) 52 druhi. Z vysledkli dosavadnich
rozborid lze zdiiraznit zejména bezpeCné prokazané zjiSténi, Ze podstatna cCast
apochornich prvkd soucasného interglacidlu (tj. druhy, které v predchozim
fosilnim zaznamu chybi) se na naSem tuzemi objevuje jiZ na samém pocatku
holocénu (viz Priloha E18, E20, E22, E24), tj. dlouho pred neolitickymi zménami
krajiny, s nimiz je jejich pritomnost tradi¢né spojovana. Mezi ¢asné holocennimi

imigranty se zde objevuji i sttedomortské prvky, jejichZ dnesni aredly jiZ na naSe
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uzemi nedosahuji (napt. Miniopterus schreibersii, Rhinolophus euryale) (viz Priloha
E16). V tomto smyslu poskytuje zkoumana lokalita mimoradné robustni podporu
predstavy o specifikdch faunogeneze soucasného glacidlniho cyklu, znacné
odliSnych od pomért predchozich cykli kvartérni minulosti. Doklada, Ze vliv
¢lovéka nebyl rozhodné primarnim faktorem unikatnich ryst holocenni
faunogeneze - zasadni roli tu hrala spiSe specifika klimatické a environmentalni

historie soucasného cyklu.

Synopticky prehled sloZeni spolecenstev drobnych zemnich savcl z
jednotlivych poloh vrstevného sledu Byci skala poskytuje Tab. 1 (str. 42), zakladni
cenologické charakteristiky ukazuje Obr. 4 (str. 43). Ve vyvoji spolecenstev jsou
dobre patrné tri zakladni stadia: (a) usek mladSiho dryasu (vrstvy 9-7b) se
spolecenstvy glacidlniho typu s dominantnimi hrabos$i Microtus gregalis, agrestis a
arvalis, (b) usek preboredlu s bohaté diverzifikovanymi spolecenstvy s
rovnomérnym zastoupenim prvka lesnich a otevienych formaci a vyraznymi
zménami v zastoupeni recedentnich a subrecedentnich slozek (vrstvy 7a-3a), a (c)
usek starsiho borealu (vrstvy 2b-0) s dominantnim podilem lesnich prvki vcetné
Apodemus flavicollis, jehoZ specifikdm byla vénovana zvlaStni pozornost (viz E10,
E19,E21, E23, E25).

Celkovy material tohoto druhu ve vrstevném sledu Byc¢i skaly tvoii 1953
zubl. Materidl byl analyzovan standardnimi postupy morfometrické analyzy
popsanymi v predchozich c¢astech prace, podrobné zhodnoceni je predmétem
pripravované publikace. Na tomto misté bude uveden pouze stru¢ny komentar k
zdkladnim trendiim varia¢ni dynamiky jednotlivych populaci, charakterizovanych
poméry zdkladnich momenti statistického rozloZeni metrickych znaki (droven
variability, Sikmost - skeweness a Spicatost - kurtosis rozlozeni). A. flavicollis je
recedentni element zastoupeny ve vSech spolec¢enstvech pozdiho dryasu (MIS 1),
uroven variability je zde vSak velmi nizkd. S nastupem preborealu dochazi k
postupnému narutstu pocetnosti s vrcholem ve strednim useku preborealu (vrstva
5b), patrny je zde postupny nartst variability a vyrazné zvyseni Sikmosti rozlozeni
a kurtose naznacujici zvySeny podil smérujici resp. stabilisujici selekce, specificky
se tykajici jen nékterych znaki (v Obr. 4 ukazané na prikladé znaku m8d - Sirky

centralnich cuspli m1, str. 43). Tyto charakteristiky spojené s poklesem celkové
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variability dokladaji tendence kvalitativni prestavby fenotypu, v navaznosti na
dramatické zmény stanovistnich podminek. V zavéru preborealu je nicméné tento
trend, soubéZzné s poklesem pocetnosti populace, vystridan vyraznym sniZenim
kurtose, tj. zfetelnym poklesem stabilizujici selekce a naslednym rozSirenim
variability. S dosaZenim maximalni pocetnosti na pocatku borealu nastupuje pak
dalSi stabilizace fenotypové dynamiky, ktera charakterizuje poméry setrvalého
abundanc¢niho vyvoje v tomto useku.

Uvedené vysledky naznacuji, perspektivni potencial podrobné biometrické
analyzy fosilntho zdznamu s vysokym rozliSenim jako moZnost sledovani
mikroevoluc¢nich procesi provazejicich areadlovou a pocetnostni dynamiku
postglacidlniho vyvoje. Mimo jiné také presvédcivé dokladaji, Ze pravé mysice rodu
Apodemus, predstavujici dominantni slozku stfedoevropskych savcich
spolecenstev, se mohou pro studium téchto procesii stat idedlnim modelovym

objektem.
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Tab. 2: Minimalni pocty jedinci (MNI) jednotlivych druhG drobnych zemnich
savci ve vrstevném sledu Byc¢i skdla - zastupci rodu Apodemus
zvyraznény zlutym rameckem.

9 8 8 8 7b 7a 6b 6a S5b S5a 4b 4a 3c 3b 3a 2b 2a 1 0b 0a P

Pisces 2 3 1 2 8 5 2 7 2 3 5 1 4 1 2 1 1 2 2 54
cf. Salmo salar 1 1
Anura, indet- 1 2 5 1 S
Anura, cf. Bufo 2 2 1 5 4 1 2 2 1 1 1 1 23
Rana cf. temporaria 1 2 2 2 1 5 2 1 3 a 2 4 4 4 2 1 5 42
cf. Hyla 1 1 2
Amphibia, cf. Salamandra 1 1 1 3
Lacertilia 11 1 4 1 1 3 1 1 2 1 1 2 1 1 20
Lacerta cf. vivipara 1 3 1 1 1 7
Lacerta cf. agilis 1 1
Lacerta cf. viridis 1 1 1 3
Anguis sp. 1 2 3 1 7
Ophidia sp. 1 i 2 3 3 ¢ 2 1 1 2 2 & 2 2 3 3 4 1 38
Ophidia, cf. Coronela austriaca 2 1 3
Aves, Passeriformes 6 9 6 2 8 6 3 12 7 5 18 9 14 9 23 30 12 11 3 4 197
Erinaceus sp. 1 1 2
Talpa europaea 2 5 4 2 6 7 4 7 3 3 14 10 8 8 13 15 6 5 2 5 2 131
Sorex minutus 2 2 1 1 5 5 2 4 2 3 12 3 1 3 1 1 53
Sorex araneus 2 8 5 4 9 13 6 8 5 4 21 4 3 3 5 9 3 1 2 1 2 118
Sorex sp. (cf- caecutiens) 1 1 2
Neomys anomalus 1 1 2 3 1 2 2 3 6 5 5 4 3 1. 39
Neomys fodiens 2 2
Crocidura leucodon 1 1 2 2 3 1 4 6 1 21
Crocidura suaveolens 1 1 1 1 1 1 6
Sciurus vulgaris 1 2 1 1 5
Glis glis 1 1 1 1 3 o 3 1 5 5 2 2 2 28
Muscardinus avellanarius 1 1 2 2 2 5 1 2 3 6 1 1 1 1 29
Eliomys quercinus 1 1
Sicista 1 1 2 2 1 2 2 d: 5 1 3 1 1 23
Meriones 2 1
~F Nue 1 1 2
Apodemus cf. agrarius 1 s 2
Apodemus cf, uralensis 2 b 1 0 4 1 4 5 4 L3 3 4 1 41
Apodemus cf. flavicollis 1 8 5 2 7 5 3 16 14 10 14 10 35 19 132 111 42 31 16 10 5 391
Apodemus cf. sylvaticus 5 13 5 1 2 26
Apodemus sp. 99
CI. Iviicromys 1 Z : 3  § 3
Cricetus cricetus 3 2 1 5 2 2 1 6 13 3 1 1 46
Clethrionomys glareolus 4 16 9 6 19 29 18 22 11 19 55 21 18 13 21 32 12 11 12 7 5 361
Arvicola terrestris 4 17 7 3 12 8 3 6 5 3 12 5 4 4 11 11 5 1 124
Chionomys nivalis 1 4 1 1 7
Microtus oeconomus 9 34 13 11 14 1 1 5 3 91
Microtus gregalis 8 77 24 22 17 1 1 1 2 154
Microtus agrestis 8 53 35 23 33 13 3 7y 2 31 8 1 d 5 5 1 229
Microtus arvalis 4 37 16 12 16 3 6 13 5 10 29 24 13 11 9 10 S5 4 2 2 231
Microtus subterraneus 2 5 4 1 6 5 1 1 8 17 i 1 1 53
Dicrostonyx 2 1 1 1 5
Lemmus sp. 2 1 3
Ochotona sp. 1 1 2
Lepus cf. europaeaus 1 1 2
Mustela nivalis 3 2 1 1 7
Mustela cf. erminea 1 1 1 3
Ground mammals Spp. F 44T 20" 487 187 177 157 48T 167 157 AT 93T 8% 177 457 4P 497 13 1P F 45F o 37
Ground mammals N " 49727371327 9571497 977 5871027 65" 72723671207110" 74723072397 83" 667 427 317 21 2345
non-mammalian vertebrates spp. F' 4" g" 5F gF gF gF 5¥ T g¥ 3 gF gF 5P gF gF g7 gF gF gF 3P g 15
non-mammalian vertebrates N " 10" 187 117 127 307 22" 8" 277 177 197 33" 157 26" 17" 317 46" 23" 227 8" 6" 9 410
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Obr. 4: Synopticky piehled vyvoje spoleCenstva drobnych zenich savci ve

ky
8P

vrstevném sledu lokality Byc¢i skala (vyvoj dominancni struktury, podil
Arvicolidae a mySic podrodu Sylvaemus, podil Clethrionomys glareolus -
indikator lesa - v synusii hrabosi, diverzitni charakteristiky) a vysledky
detailni morfometrické analyzy jednotlivych populaci Apodemus
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Zavéry

Na modelovém prikladé rodu Apodemus jsou demonstrovany zakladni
aspekty vyuZiti fosilniho zaznamu k zodpovézeni nejasnych otazek vyvojové
minulosti soucCasnych taxonii a procesi stojicich v pozadi arealové dynamiky
dnesnich populaci. Klicem k takovémuto vyuziti fosilniho zdznamu je podrobna
morfometrickd analyza dentdlniho fenotypu zohlediujici shodnymi postupy

varia¢ni poméry recentnich taxont i fosilnich populaci.

Zhodnocenim dokladli ze souvislych vrstevnych sledl z riiznych oblasti
Ceské republiky a Slovenska byly tak podrobné prehodnoceny dosavadni
jednoznacné prokazana dominatni role A. flavicollis. Pribéh postglacidlni expanze
tohoto druhu byl podrobné dokumentovan vcetné mikroevolu¢ni dynamiky
provazejici fenotypové prestavby holocennich populaci. Aplikace shodnych
postupi na doklady z hlubSich usekl kvartérni minulosti ukazala shodné rysy
holocenniho vyvoje a poméri ve stfednim pleistocénu, zatimco fenotypové
charakteristiky staropleistocennich a pliocennich populaci rodu vykazuji od

dnes$nich forem zretelné odliSnosti.

Bylo ukazano, Ze evropské pliocenni a pleistocenni formy tazené do rodu
Micromys, predstavuji fakticky specifickou linii vymielého rodu Parapodemus,
nepribuznou s recentnim druhem Micromys minutus. V tomto smyslu jsou zjiSténé
poznatky v dobrém souladu s predstavou transkontinentalni migrace tohoto druhu
v pribéhu posledniho glacidlu predpoklddanou vysledky molekularni
fylogeografie. RovnéZ poznatky o nejmladsi arealové historii rodu Apodemus ve
stredni Evropé jsou s prisluSnymi zavéry molekularni fylogeografie ve velmi

dobrém souladu.

44



Literatura

Ancillotto, L., Mori, E., Sozio, G., Solano, E., Bertolino, S., Russo, D. (2016): A novel
approach to field identification of cryptic Apodemus wood mice: calls differ

more than morphology. Mammal Review 47: 6-10.

Ashby, K. R. (1967): Studies on the ecology of field mice and voles (Apodemus
sylvaticus, Clethrionomys glareolus and Microtus agrestis) in Houghall Wood,

Durham. Journal of Zoology 152: 389-513.

Atopkin, D. M., Bogdanov, A. S., Chelomina, G. N. (2007): Genetic variation and
differentiation in Apodemus agrarius interred from RAPD-PCR analysis.

Russian Journal of Genetics 43: 665-676.

Avise, ]. C. (2000): Phylogeography: the history and formation of species. Cambridge:
Harvard University Press, pp. 447.

Balakirev, A. E. Baskevich, M. I, Gmyl, A. P.,, Okulova, N. M., Andreeva, T. A,
Sokolenko, O. V., Malygin, V. M., Khlyap, L. A., Oparin, M. L., Orlov, V. N.
(2007): On the taxonomic rank of ciscaucasicus and its relationships with
the pygmy wood mouse Sylvaemus uralensis inferred from the mtDNA

cytochrome b gene sequence. Russian Journal of Genetics 43: 1386-1399.

Barciova, L., Macholan, M. (2006): Morphometric study of two species of wood
mice Apodemus sylvaticus and A. flavicollis (Rodentia: Muridae): traditional

and geometric morphometric approach. Acta Theriologica 51: 15-27.

Bellinvia, E. (2004): A phylogenetic study of the genus Apodemus by sequencing the
mitochondrial DNA control region. Journal of Zoological Systematics and

Evolutionary Research 42: 1-9.

Bellinvia, E., Munclinger, P., Flegr, ]. (1999): Application of the RAPD technique for
a study of the phylogenetic relationships among eight species of the genus

Apodemus. Folia Zoologica 48: 241-248.

45



Bhagwat, S. A., Willis, K. ]. (2008): Species persistence in northerly glacial refugia of
Europe: A matter of chance or biogeographical traits? Journal of

Biogeography 35: 464-482.

Bilton, D. T., Mirol, P. M., Mascheretti, S., Freda, K., Zima, ]., Searle ]J. B. (1998):
Mediterranean Europe as an area of endemism for small mammals rather
than a source for northwards postglacial colonization. Proceedings of the

Royal Society B 265: 1219-1226.

Birks, H. J. B, Willis, K. ]. (2008): Alpines, trees and refugia in Europe. Plant Ecology
and Diversity 1: 147-160.

Brunhoff, C., Galbreath, K. E., Fedorov, V. B., Cook, J. A., Jaarola, M. (2003): Holarctic
phylogeography of the root vole (Microtus oeconomus): implications for late

Quaternary biogeography of high latitudes. Molecular Ecology 12: 957-968.

Bulatova, N. Sh., Nadjafova, R. S., Kozlovsky, A. 1. (1991): Cytotaxonomic analysis of
species of genera Mus, Apodemus and Rattus in Azerbaijan. Journal of

Zoological Systematics and Evolutionary Research 29: 139-153.

Bugarski-Stanojevic, V., Blagojevic, J.,, Adnadevic, T., Jojic, V. (2008): Molecular
phylogeny and distribution of three Apodemus species (Muridae, Rodentia)
in Serbia. Journal of Zoological Systematics and Evolutionary Research 46:

278-286.

Darvish, ]., Mohammadi, Z., Ghorbani, F.,, Mahmoudi, A. Dubey, S. (2015):
Phylogenetic Relationships of Apodemus Kaup, 1829 (Rodentia: Muridae)
Species in the Eastern Mediterranean Inferred from Mitochondrial DNA,

with Emphasis on Iranian Species. Journal of Mammalian Evolution 22: 583-

595.

de Bruijn, H., van Dam, J. A., Daxner-Ho6ck, G., Fahlbusch, V., Storch, G. (1996): The
Genera of the Muridae, Endemic Insular Forms Excepted, of Europe and
Anatolia During the Late Miocene and Early Pliocene. In: Bernor, R.L.,
Fahlbusch, V., Mittman, HW. (eds): The evolution of western Eurasian
Neogene mammal faunas. New York: Columbia University Press, pp. 253-

260.

46


https://link.springer.com/journal/10914

Delany, M. ], Healy, M. ]J. R. (1967): Variation in the Long-tailed field-mouse
(Apodemus sylvaticus) in the South-west England. Journal of Zoology 152:
319-322.

Filipi, K., Markov4, S., Searle, ]. B., Kotlik, P. (2015): Mitogenomic phylogenetics of
the bank vole Clethrionomys glareolus, a model system for studying end-
glacial colonization of Europe. Molecular phylogenetics and evolution 82:

245-257.

Filippucci, M. G. (1992): Allozyme variation and divergence among European,
Middle-Eastern, and North African species of the genus Apodemus

(Rodentia, Muridae). Israel Journal of Zoology 38: 193-218.

Filippucci, M. G. Macholan, M., Michaux, J. R. (2002): Genetic variation and
evolution in the genus Apodemus (Muridae: Rodentia). Biological Journal of

the Linnean Society 75: 395-419.

Filippucci, M. G., Simson, S., Nevo, E. (1989): Evolutionary biology of the genus
Apodemus Kaup, 1829 in Izrael - allozymic and biometric analyse with
description of new species - Apodemus hermonensis (Rodentia, Muridae).

Bollettino di Zoologia 56: 361-375.

Filippucci, M. G,, Storch, G., Macholan, M. (1996): Taxonomy of the genus Sylvaemus
in western Anatolia - morphological and electrophoretic evidence

(Mammalia: Rodentia: Muridae). Senckenbergiana biologica 75: 1-14.

Frenzel, B. (1983): Die Vegetationsgeschichte Suddeutschlands im Eiszeitalter. In:
Muller-Beck, H. ]J. (ed): Urgeschichte in Baden-Wurttemberg. Stuttgart:
Theiss, pp. 91-166, 477-494.

Frynta, D., Mikulov4, P. (2001): Discriminant analysis of morphometric characters
in four species of Apodemus (Muridae: Rodentia) from Eastern Turkey and

[ran. Israel Journal of Zoology 47: 243-258.

Frynta, D., Mikulova, P., Vohralik, V. (2006): Skull shape in the genus Apodemus:
phylogenetic conservatism and/or adaption to local conditions. Acta

Theriologica 51: 139-153.

47



Haitlinger, R., Ruprecht, A. (1967): The taxonomic value of teeth measurements in
the subgenus Sylvaemus Objev & Vorobiev, 1923. Acta Theriologica 12: 180-
187.

Head, M.J., Gibbard, P. L. (2005): Early-Middle Pleistocene transitions: an overview
and recommendation for the defining boundary. In: Head, M.J., Gibbard, P.L.
(eds): Early-Middle Pleistocene transitions: the land—ocean evidence.

Geological Society of London, Special Publication 247: 1-18.

Heinrich, W. D, Maul, L. (1983 a): Skelettreste von Nagetieren (Rodentia,
Mammalia) aus dem fossilen Tierbautensystem von Piesede bei Malchin.
Teil 1. Taxonomische und biometriche Kennzeichung des Fundgutes.
Wissenschaftliche Zeitschrift der Humboldt Universitidt zu Berlin,
Mathematisch-naturwissenschaftliche Reihe 32: 729-743.

Heinrich, W. D, Maul L. (1983 b): Skelettreste von Nagetieren (Rodentia,
Mammalia) aus dem fossilen Tierbautensystem von Piesede bei Malchin.
Teil 2. Palaookologische und faunengeschichtliche Auswertung des
Fundgutes. Wissenschaftliche Zeitschrift der Humboldt Universitdt zu Berlin,
Mathematisch-naturwissenschaftliche Reihe 32: 45-752.

Hewitt, G. M. (1999): Post-glacial re-colonization of European biota. Biological
Journal of the Linnean Society 68: 87-112.

Hewitt, G. M. (2000): The genetic legacy of the Quaternary ice ages. Nature 405:
907-913.

Herman, J.S., J6hannesdéttir, F., Jones, E.P., McDevitt, A.D., Michaux, ]J.R., White, T.A.,
Woijcik, ]., Searle, J. (2017): Post-glacial colonization of Europe by the wood
mouse, Apodemus sylvaticus: evidence of a northern refugium and dispersal

with humans. Biological Journal of the Linnean Society 120: 312-332.

Hille, A. Tarkhnishvili, D. Meinig, H. Hutterer, R. (2002): Morphometric,
biochemical and molecular traits in Caucasian wood mice
(Apodemus/Sylvaemus), with remarks on species divergence. Acta

Theriologica 47: 389-416.

48



Hirning, U., Schulz, W. A,, Just, W., Adolph, S., Vogel, W. (1989): A comparative study
of the heterochromatin of the Apodemus sylvaticus and Apodemus flavicollis.

Chromosoma 98: 450-455.

Holderegger, R., Thiel-Egenter, C. (2008): A discussion of different types of glacial
refugia used in mountain biogeography and phylogeography. Journal of
Biogeography 36: 476-480.

HoliSova, V. (1960): Die Nahrung der Waldmaus Apodemus sylvaticus L. im
Bohmischmahrischen Hohenzug. Folia Zoologica 9: 135-158.

HoliSova, V. (1967): The food of Apodemus agrarius (Pall.). Folia Zoologica 16: 1-14.

HoliSova, V., Pelikan, J., Zejda, ]J. (1962): Ecology and population dynamics in
Apodemus microps Kratochvil & Rosicky 1952 (Mammalia: Muridae). Acta

Academiae Scientiarum Cechoslovenicae Basis Brunensis 34: 493-540.

Hoofer, S. R,, Gascha, S., Dunina-Barkovskaya, Y., Maklu, J., Meeks, H. N., Wickliffe, ].
K., Baker, R. ]. (2007): New information for systematics, taxanomy, and
phylogeography of the rodent genus Apodemus (Sylvaemus) in Ukraine.
Journal of Mammalogy 88: 330-342.

Horacek, 1. (1996): Aspekty biogeografického vyzkumu evropskych savci.
Habilita¢ni prace, Prirodovédecka fakulta University Karlovy, Praha, pp.

70+1130.

Horacek, 1. (2000): Glacial Cycles and Mammalian Biodiversity of Central Europe:

Large Scale Migrations or Vicariance Dynamics? Geolines 11, 103-107.

Horacek, I. (2006): Small vertebrates in the Weichselian series in Dzerava skala
cave: list of the samples and a brief summary. In: Kaminska, L., Kozlowski, .
K. Svoboda, J. A. (eds): Pleistocene Environments and Archaelogy of the
Dzerava skala Cave, Lesser Carpathians, Slovakia. Krakow: PAN, pp. 157-
167.

Horacek, 1., LoZek, V. (1988): Paleozoology and the Mid-European Quaternary past:
scope of the approach and selected results. Rozpravy CSAV, #. MPV 98: 1-
106.

49



Horacek, I, Sanchez-Marco, A. (1984): Comments on the Weichselian small
mammal assemblages in Czechoslovakia and their stratigraphical
interpretation. Neues Jahrbuch fiir Geologie und Paldontologie — Monatshefte

9: 560-576.

Horackova, ]., Lozek, V., Jurickova, L. (2015): List of malacologically treated
Holocene sites with brief review of palaeomalacological research in the

Czech and Slovak Republics. Quaternary International 357: 207-211.

Chelomina, G. N. (1998 a): Molecular phylogeny of forest and field mice of the
genus Apodemus (Muridae, Rodentia) based on the data on restriction
analysis of total nuclear DNA. Genetika 34: 1286-1292 (in Russian, with

summary English).

Chelomina, G. N., Atopkin, D. M. (2010): Molecular Genetic Evidence of a Deep
Phylogenetic Discontinuity between the Asian and European Races of
Pygmy Wood Mouse Based on the Mitochondrial Cytochrome b Gene
Variation. Molecular Biology 44: 699-708.

Chelomina, G. N., Suzuki, H., Tsuchiya, K., Moriwaki, K., Lyapunova, E. A., Vorontsov
N. N. (1998 b): Sequencing of the mt DNA cytochrome b gene and
reconstruction of the maternal relationship of wood and field mice of the
genus Apodemus (Muridae, Rodentia). Genetika 34: 529-539 (in Russian,

with summary English).

Jaarola, M., Searle, ]. B. (2003): Phylogeography of field voles (Microtus agrestis) in
Eurasia inferred from mitochondrial DNA sequences. Molecular Ecology 11,

2613-2621.

Jankovsk3, V., Chromy, P. and NiZnianska, M. (2002): Safarka - first palaeobotanical
data on vegetation nad landscape character of Upper Pleistocene in West

Carpathians (North East Slovakia). Acta Palaeobotanica 42: 29-52.

Jankovska, V., Pokorny, P. (2008): Forest vegetation of the last full-glacial period in
the Western Carpathians (Slovak and Czech Republics). Preslia 80, 307-324.

50



Janossy, D. (1986): Pleistocene vertebrate faunas of Hungary. Amsterdam: Elsevier,

pp- 208.

Janossy, D., Kordos, L., Krolopp, E. (1983): A Fiiggn-kni-barlang (Matraszylys)
felsn-pleisztocén és holocén faundja. Folia Historico-naturalia Musei

Matraensis 9: 47-61.

Janzekovic, F., Krystufek, B. (2004): Geometric morphometry of the upper molars

in European wood mice Apodemus. Folia Zoologica 53: 47-55.

Javidkar, M., Darvish, |., Bakhtiari, A. R. (2007): Morphological and morphometric
analyses of dental and cranial characters in Apodemus hyrcanicus and A.

witherbyi (Rodentia: Muridae) from Iran. Mammalia 72: 56-62.

Jaeger, ]. ], Hartenberger, J. L. (1989): Diversification and extinction patterns
among Neogene perimediterranean mammals. Philosophical Transactions of

the Royal Society of London B 325: 401-420.

Knitlova, M. (2008): Historie rodu Apodemus v kvartéru stfedni Evropy.
Diplomova prace, Prirodovédecka fakulta Univerzity Karlovy, Praha, pp.

57+80.

Koh, H. S. Shaner, P. ], Csorba, G, Wang, Y. Jang, K. H, Lee, ]. H. (2014):
Comparative genetics of Apodemus agrarius (Rodentia: Mammalia) from
insular and continental Eurasian populations: cytochrome b sequence

analyses. Acta Zoologica Academiae Scientiarum Hungaricae 60: 73-84.

Kotlik, P., Deffontaine, V., Mascheretti, S., Zima, ]., Michauy, |. R., Searle, ]. B. (2006):
A northern glacial refugium for bank voles (Clethrionomys glareolus).

Proceedings of the National Academy of Sciences USA 103: 14 860-14 864.
Kowalski, K. (2001): Pleistocene rodents of Europe. Folia Quarternaria 72: 1-389.

Kretzoi, M. (1957): Wirbeltierfaunistische Angaben zur Quartarchronologie der

Jankovich-Hohle. Folia Archaeologica 9, 16-21.

51



Kretzoi, M. (1959): Insectivoren, Nagetiere und Lagomorphen der jlingstpliozdnen
Fauna von Csarnéta im Villanyer Gebirge (Stidungarn). Vertabrata

Hungarica 1: 237-246.

Krokhmal, A. I., Rekovets, L. I. (2010): Localities of small Pleistocene mammals of

Ukraine and neighboring territories. Kiev: LAT&K. pp. 330. (in Russian)

Krystufek, B. (2002): Identity of four Apodemus (Sylvaemus) types from the eastern
Mediterranean and the Middle East. Mammalia 66: 43-51.

Krystufek, B., Mozetic Francky, B. (2005): Mt. Hermon field mouse Apodemus
ionicus is a member of the European mammal fauna. Folia zoologica 54: 69-

74.

KrysStufek, B. Vohralik, V. (2007): Distribution of field mice (Apodemus)
(Mammalia: Rodentia) in Anatolia. Zoology in the Middle East 42: 25-36.

Lazzari, V., Aguilar, ]. P, Michaux, ]. (2010): Intraspecific variation and
micromacroevolution connection: illustration with the late Miocene genus

Progonomys (Rodentia, Muridae). Paleobiology 36: 641-657.

Lecompte, E. Aplin, K, Denys, C., Catzeflis, F., Chades, M., Chevret, P. (2008):
Phylogeny and biogeography of African Murinae based on mitochondrial
and nuclear gene sequences, with a new tribal classification of the

subfamily. BMC Evolutionary Biology 8: 199, d0i:10.1186/1471-2148-8-199.

Libois, R., Michaux, J. R., Ramalhinho, M. G., Maurois, C., Sara, M. (2001): On the
origin and systematics of the northern African wood mouse (Apodemus
sylvaticus) populations: a comparative study of mtDNA restriction patterns.

Canadian Journal of Zoology 79: 1503 1511.

Liu, X., Wei, F.,, Li, M,, Jiang, X,, Feng, Z., Hu, J. (2004): Molecular phylogeny and
taxonomy of wood mice (genus Apodemus Kaup, 1829) based on complete
mtDNA cytochrome b sequences, with emphasis on Chinese species.

Molecular Phylogenetics and Evolution: 33: 1-15.

Lopez Antofianzas, R., Cuenca Bescos, G. (2002): The Gran Dolina site (Lower to

Middle Pleistocene Atapuerca, Burgos, Spain): new palaeoenvironmental

52



data based on the distribution of small mammals. Palaeogeography,

Palaeoclimatology, Palaeoecology 186: 311-334.

LozZek, V. (1964). Quartdrmollusken der Tschechoslowakei. Praha: Nakladatelstvi

Ceskoslovenské akademie véd, Rozpravy UUG, Vol. 31., pp. 376.

Lozek, V. (1982): Contribution of malacology to the chronological subdivision of

the Central European Holocene. Striae 16: 84-87.

LoZek, V. (2006): Last glacial paleoenvironments of the West Carpathians in the

light of fossil malacofauna. Journal of Geological Sciences 26: 73-84.

Macholan, M,, Filippucci, M. G., Benda, P., Frynta, D., Sadlova, J. (2001): Allozyme
variation and systematics of the genus Apodemus (Rodentia: Muridae) in

Asia Minor and Iran. Journal of Mammalogy 82: 799-813.

Martin, Y., Gerlach, G., Schlotterer, C., Meyer, A. (2000): Molecular phylogeny of
European muroid rodents based on complete cytochrom b sequences.

Molecular Phylogenetics and Evolution: 6: 37-47.

Mein, P., Moissenet, E., Adrover, R. (1983): L’extension et 1'age des formation
continentales pliocénes du fossé de Teruel (Espagne). Comptes rendus des

Séances de 'Académie des Sciences de Paris 296: 1603-1610.

Mein, P., Moissenet, E., Truc, G. (1978): Les formations continentales du Néogene
supérieur des vallés du Jucar et du Cabriel au NE d’Albacete (Espagne).
Biostratigraphie et environnement. Documents du Laboratoire de Géologie

de la Faculté des Sciences de Lyon 72: 99-147.

Mezhzherin, S. V. (1990): Allozyme variation and genetic divergence of wood mice
of the subgenus Sylvaemus (Ognev et Vorobiev). Genetika 26: 1046-1054. (in

Russian, with a summary English)

Mezhzherin, S. V., Zagorodnyuk, I. V. (1989): A new species of wood mouse of the
genus Apodemus (Rodentia, Muridae). Vestnik Zoologii 4: 55-59. (in Russian,

with a summary English)

53



Mezhzherin, S. V., Zykov, A. E. (1991): Genetic divergence and allozyme
variabilition mice genus Apodemus s. lato (Muridae, Rodentia). Cytologia i

Genetika 25: 51-59. (in Russian, with a summary English).

Michauy, J. (1969): Muridae (Rodentia) du Pliocéne supérieur d‘Espagne et du Midi

de la France. Palaeovertebrata 3: 1-25.

Michauy, J., Chevret, P., Renaud, S. (2007): Morphological diversity of Old World
rats and mice (Rodentia, Muridae) mandible in relation with phylogeny and
adaptation. Journal of Zoological Systematic and Evolutionary Research 45:

263-279.

Michaux, J. R, Filippucci, M. G, Libois, R. M., Fons, R, Matagnes, R. F. (1996):
Biogeography and taxonomy of Apodemus sylvaticus (the woodmouse) in
the Tyrrhenian region: enzymatic ariations and mitochondrial DNA

restriction pattern analysis. Heredity 76: 267-277.

Michaux, J. R, Chevret, P., Filippucci, M. G., Macholan, M. (2002): Phylogeny of the
genus Apodemus with a special emphasis on the subgenus Sylvaemus using
the nuclear IRBP gene and two mitochondrial markers: cytochrome b and

12S rRNA. Molecular Phylogenetics and Evolution 23: 123-136.

Michaux, J. R, Libois, R. Filippucci, M. G. (2005): So close and so different:
comparative phylogeography of two small mammal species, the Yellow-
necked fieldmouse (Apodemus flavicollis) and the Woodmouse (Apodemus

sylvaticus) in the Western Palearctic region. Heredity 94: 52-63.

Michaux, ]. R, Libois, R., Paradis, E., Filippucci, M. G. (2004): Phylogeographic
history of the yellow-necked fieldmouse (Apodemus flavicollis) in Europe
and in the Near and modele East. Molecular Phylogenetics and Evolution

232:788-7809.

Michaux, J. R, Libois, R., Ramalhinho, M. G., Maurois, C. (1998 b): On the mtDNA
restriction patterns variation of the Iberian wood mouse (Apodemus
sylvaticus). Comparison with other west Mediterranean populations.

Hederitas 129: 187-194.

54



Michaux, ]. R, Magnanou, E. Paradis, E. Nieberding, C., Libois, R. (2003):
Mitochondrial phylogeography of the Woodmouse (Apodemus sylvaticus) in
the Western Palearctic region. Molecular Ecology 12: 685-697.

Michaux, ]J. R., Pasquier, L. (1974): Dynamique des populations de mulots
(Rodentia, Apodemus) en Europe durant le Quaternaire. Premieres données.

Bulletin de la Société géologique de France 7: 431-439.

Michaux, J. R, Sara, M., Libois, R. M., Matagne, R. (1998 a): Is the woodmouse
(Apodemus sylvaticus) of Sicily really a ,separate” species? Belgian Journal of

Zoology 128:211-214.

Miller, R. S. (1954): Food habits of the woodmouse, Apodemus sylvaticus and the
bank-vole, Clethrionomys glareolus in Wytham Woods, Berkshire.
Saugetlerkundliche Mitteilungen 2: 19-114.

Miller, R. S. (1958): A study of a wood mouse population in Wytham Woods,
Berkshire. Journal of Mammalogy 39: 477-493.

Miric, D. (1966): Die Felsenmaus (Apodemus mystacinus Danford und Alston, 1877-
Rodentia, Mammalia) als Glied der Nagetierfauna Jugoslawiens. Zeitschrift

fiir Sdugetierkunde 31: 417-440.

Mitchell-Jones, A. ]J.,, Amori, G., Bogdanowicz, W., Krystufek, B., Reijnders, P. ]J. H,,
Spitzenberger, F., Stubbe, M., Thissen, J. B. M., Vohralik, V., Zima, J. (1999):

The atlas of European mammals. London: Academic Press, pp. 496.

Montgomery, W. I. (1980): Population structure and dynamics of sympatric
Apodemus species (Rodentia: Muridae). Journal of Zoology 192: 351-377.

Montgomery, W. 1., Wilson, W. L., Hamilton, R., McCartney, P. (1991): Dispersion in
the wood mouse, Apodemus sylvaticus: Variable resources in time and space.

Journal of Animal Ecology 60: 179-192.

Musser, G. G., Brothers, E. M., Charleton, M. D., Hutterer, R. (1996): Taxonomy and
distributional records of Oriental and European Apodemus, with a review of

the Apodemus-Sylvaemus problem. Bonner zoologische Beitrdge 46: 143-190.

55



Musser, G. G, Carleton, M. D. (2005): Superfamily Muroidea. In: Wilson, D. E.
Reeder, D. M. (eds): Mammal species of the world: a taxonomic and
geographic reference. Baltimore: Johns Hopkins University Press; pp. 894-

1531.

Nadachowski, A. (1982): Late Quaternary rodents of Poland with special reference
to morphotype dentition analysis of voles. Krakow: Panstwowe wydawnictwo

naukowe, pp. 108.

Niethammer, ]. (1978): Genus Apodemus. In: Niethammer, J., Krapp, F. (eds):
Handbuch der Sdugetiere Europas. Vol. 1/1. Wiesbaden: Akademische
Verlagsgesellschaft, pp. 305-381.

Obrtel, R. (1973): Animal food of Apodemus flavicollis in a Lowland Forest. Folia
Zoologica 22: 15-29.

Obrtel, R. (1974): Comparison of animal food eaten by Apodemus flavicollis and

Clethrionomys glareolus in a lowland forest. Folia Zoologica 23: 35-46.

Pazonyi, P. (2004): Mammalian ecosystem dynamics in the Carpathian Basin
during the last 27,000 years. Palaeogeography, Palaeoclimatology,
Palaeoecology 212: 295-314.

Pecnova, M. (1996): Morfometrickd analyza rodu Apodemus z jizni Kyrgizie.
Diplomova prace. Prirodovédecka fakulta Univerzity Karlovy, Praha, pp.

65+76.

Pelikan, J. (1964): Vergleich einiger populationsdynamischer Faktoren bei
Apodemus sylvaticus (L.) und A. microps Kr. und Ros. Zeitschrift fiir
Sdugetierkunde 29: 242-253.

Pelikan, ]. (1965): Reproduction, population strukture and elimination of males in

Apodemus agrarius (Pall.). Folia Zoologica 14: 317-322.

Pelikan, J. (1966): Analyse von drei populationsdynamischen Faktoren bei

Apodemus flavicollis (Mechl.). Zeitschrift fiir Sdugetierkunde 31: 31-37.

56



Renaud, S., Michaux, ]J. R. (2003): Adaptive latitudinal trends in the mandibule

shape of Apodemus wood mice. Journal of Biogeography 30: 1617-1628.

Renaud, S., Michaux, ]J. R. (2007): Mandibles and molars of the wood mouse,
Apodemus sylvaticus (L.): integrated latitudinal pattern and mosaic insular

evolution. Journal of Biogeography 34: 339-355.

Reumer, JW.F. (2003): Muridae (Mammalia, Rodentia) from the Zuurland
boreholes near Rotterdam (the Netherlands). In: Lopez Martinez, N., Pelaez
Campomanes, P., Hernandez Fernandez, M. (eds): En torno a Fésiles de
Mamiferos: Datacién, Evolution y Paleoambiente. Madrid: Universidad

Complutense de Madrid, pp. 269-278.

Reutter, B. A, Petit, E., Briunner, H., Vogel, P. (2003): Cytochrome b haplotype
divergences in West European Apodemus. Mammalian Biology 68: 153-164.

Rowe, K. C.,, Reno, M. L., Richmond, D. M., Adkins, R. M., Steppan, S. ]J. (2008):
Pliocene colonization and adaptive radiations in Australia and New Guinea
(Sahul): multilocus systematics of the old endemic rodents (Muroidea:

Murinae). Molecular Phylogenetics and Evolution 47: 84-101.

Ruprecht, L. (1978): Taxonomic value of t3 mesio-labial cone in M2 of Apodemus

Kaup, 1829. Acta Theriologica 23: 546-550.

Serizawa, K. Suzuki, H., Tsuchiya, K. (2000): A phylogenetic view on species
radiation in Apodemus inferred from variation of nuclear and mitochondrial

genes. Biochemical Genetics 38: 27-40.

Sommer, R. S., Nadachowski, A. (2006): Glacial refugia of mammals in Europe:

evidence from fossil records. Mammal Review 36: 251-265.

Stewart, J. R, Lister, A. M. (2001): Cryptic northern refugia and the origins of
modern biota. Trends in Ecology and Evolution 16: 608-613.

Stewart, ]. R, Lister, A. M. Barnes, I, Dalen, L. (2010): Refugia revisited:
individualistic responses of species in space and time. Proceedings of the

Royal Society B277: 661-671.

57


https://www.google.cz/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&source=web&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwjH973j5sfUAhWOPFAKHR1jA5cQFgghMAA&url=https%3A%2F%2Fwww.journals.elsevier.com%2Fmammalian-biology&usg=AFQjCNGNyjFOkoVAeziVKasp5jVBCJbCVQ
https://www.google.cz/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&source=web&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwjDhJ-c6MfUAhXOIVAKHQrmBwUQFgghMAA&url=http%3A%2F%2Flink.springer.com%2Fjournal%2F10528&usg=AFQjCNH8QYnIfyzhsLIukr6l1IsDQPgyIA

Storch, G. (1974): Die Pleistozdn-Holozan-Grenze in der Kleinsdugerfauna

Deutschlands. Zeitschrift fiir Sdugetierkunde 39: 84-97.

Storch, G. (1977): Die Ausbreitung der Felsenmaus (Apodemus mystacinus): Zur
Problematik der Inselbesiedlung und Tiergeographie in der Agiis. Natur

und Museum 107: 174-182.

Storch, G. (1978 a): Kleinsdugerfunde (Mammalia) aus der mesolitischen
Kulturschit unter dem Felsdach Inzigkofen im oberen Donautal. In: Taute,
W. (ed): Das Mesolithikum in Siiddeutschland. Teil 2: Naturwissenschafliche

Untersuchungen, Tibinger Monographien zur Urgeschichte 5: 131-132.

Storch, G. (1978 b): Paldolithische und mesolithische Kleinsdugerfunde
(Mammalia) von den Fohlenhaus-Hohlen im Lonetal (Schwabische Alb). In:
Taute, W. (ed): Das Mesolithikum in Stiddeutschland. Teil 2:
Naturwissenschafliche Untersuchungen. Tiibinger Monographien zur

Urgeschichte 5: 133-138.

Storch, G., (1987): The Neogene mammalian faunas of Ertemte and Harr Obo in
Inner Mongolia (Nei Mongol), China. 7. Muridae (Rodentia).
Senckenbergiana lathaea 67: 401-431.

Storch, G. (1987 a): Das spatglaziale und frithholozane Kleinsdauger-Profil vom
Felsdach Felsstdlle in Miihlen bei Ehingen, Alb-Donau-Kreis. In: Kind, C. J.,
(ed): Das Felsstdlle. Eine jungpaldolithisch-friihmesolithische Abri-Station bei
Ehingen-Miihlen, Alb-Donau-Kreis. Die Grabungen 1975-1980. Forschungen
und Berichte zur Vor- und Friihgeschichte in Baden-Wiirttemberg 23: 275-
285.

Storch, G. (1987 b): The Neogene mammalian faunas of Ertemte and Harr Obo in
Inner Mongolia (Nei Mongol), China. - 7. Muridae (Rodentia).
Senckenbergiana lathaea 67: 401-431.

Storch, G. (1992): Local differentiation of faunal change at the Pleistocene-
Holocene boundary. Courier Forschungsinstitut Senckenberg 153: 135-142.

58



Storch, G. (1995): Local differences of faunal exchange at the Pleistocene-Holocene

boundary. Courier Forschungsinstitut Senckenberg 153: 135-142.

Storch, G., Dahlmann, T. (1995): The vertebrate locality Maramena (Macedonia,
Greece) at the Turolian-Ruscinian boundary (Neogene). 10. Murinae
(Rodentia, Mammalia). Miincher Geowissenschaftliche Abhandlungen 28:

121-132.

Storch, G., Franzen, J. L., Malec, F. (1973): Die altpleistozine Sdugerfauna
(Mammalia) von Hohenslilzen bei Worms. Senckenbergiana lethaea 54:

311-343.

Suzuki, H., Filippucci, M. G. (2008): A biogeografic view of Apodemus in Asia and
Europe inferred from nuclear and mitochondrial gene sequences.

Biochemical Genetics 46: 329-346.

Suzuki, H., Sato, ]. ], Tsuchiya, K., Luo, J., Zhang, Y. -P., Wang, Y. -X,, Jiang, X. -L.
(2003): Molecular phylogeny of wood mice (Apodemus, Muridae) in East
Asia. Biological Journal of the Linnean Society 80: 469-481.

Suzuki, H., Yasuda, S. P., Sakaizumi, M., Wakana, S., Motokawa, M., Tsuchiya, K.
(2004): Differential geographic patterns of mitochondrial DNA variation in
two sympatric species of Japanese wood mice, Apodemus speciosus and A.

Argenteus. Genes & Genetic Systems 79: 165-176.

Siimegi, P., Krolopp, E. (2002): Quatermalacological analyses for modeling of the
Upper Weichselian palaeoenvironmental changes in the Carpathian Basin.

Quaternary International 91: 53-63.

Svenning, J-C., Normand, S. and Kageyama, M. (2008): Glacial refugia of temperate
trees in Europe: insights from species distribution modelling. Journal of

Ecology 96: 1117-1127.

Teacher, A. G. F, Garner, T. W. ]J. and Nichols, R. A. (2009): European
phylogeography of the common frog (Rana temporaria): routes of
postglacial colonization into the British Isles, and evidence for an Irish

glacial refugium. Heredity 102: 490-496.

59


https://www.google.cz/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&source=web&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwjUgJes6cfUAhVGblAKHaIaBlAQFgghMAA&url=http%3A%2F%2Flink.springer.com%2Fjournal%2F10528&usg=AFQjCNH8QYnIfyzhsLIukr6l1IsDQPgyIA
http://www.google.cz/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&source=web&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0ahUKEwjJlpjH9-jUAhWDblAKHT-ZDcsQFggmMAA&url=http%3A%2F%2Fgsj3.jp%2FGGS.html&usg=AFQjCNG4nAVuDWkRoMN3w0HHL3mOJEn9Xg

Tvrtkovic, N. (1976): The variability of the postero-external supplemental tubercle
(T12) on crowns of the first and second upper molars in the species
Apodemus sylvaticus (Linne, 1758) and Apodemus flavicollis (Melchior,
1834) from Western Yugoslavia. Periodicum Biologorum 78: 91-100.

Tvrtkovic, N. (1979): Unterscheidung und Determination der ,Zwillingasarten“ aus
Subgenus Sylvaemus Ognev & Vorobiev, 1923 (Rodentia, Mammalia). RAD
Jugoslavenske akademije znanosti i umjetnosti 383: 155-186. (In Croatian

with German summary)

van de Weerd, A. (1976): Rodent faunas of the Mio-Pliocene continental sediments
of the Teruel-Alfambra region, Spain. Utrecht Micropaleontological Bulletin,

Special Publication 2: 1-217.

Velickovic, M. (2014): Variability of skull morphometric characters in Apodemus
agrarius (Mammalia, Rodentia): A sexual dimorphism analysis.

Biotechnology & Biotechnological Equipment 20: 78-81.

Vohralik, V. (2002): Distribution, skull morphometrics and systematic status of an
isolated population of Apodemus microps (Mammalia: Rodentia) in NW

Bohemia, Czech Republic. Acta Societatis Zoologicae Bohemicae 66: 67-80.

Vohralik, V., Frynta, D., Mikulova, P., Benda, P., Nova, P. (2002): Multivariate
morphometrics of Apodemus mystacinus in the near east and its divergence
fromEuropean A. m. epimales (Mammalia: Rodentia). Israel Journal of

Zoology 48: 135-148.

Vorontsov, N. N.,, Boyeskorov, G. G., Mezhzherin, S. V., Lyapunova, E. A, Kandaurov,
A. S. (1992): Systematics of the Caucasian wood mice of the subgenus
Sylvaemus (Mammalia, Rodentia, Apodemus). Zoologichesky Zhurnal 71:
119-131. (in Russian, with a summary in English)

Yasuda, S. P., Vogel, P. Tsuchiya, K, Han, S. H, Lin, L. K, Suzuki, H. (2005):
Phylogeographic patterning of mtDNA in the widely distributed harvest
mouse (Micromys minutus) suggests dramatic cycles of range contraction

and expansion during the mid- to late Pleistocene. Canadian Journal of

Zoology 83: 1411-1420.

60



Taberlet, P., Fumagalli, L., Wust-Saucy, A. G., Cosson, J. F. (1998): Comparative
phylogeography and postglacial colonization routes in Europe. Molecular

Ecology 7: 453-464.

Zachos, |, Pagani, M,, Sloan, L., Thomas, E., Billups, K. (2001): Trends, rhythms, and
aberrations in global climate 65 Ma to present. Science 292: 686-693.

Zejda, J. (1967): Habiat selection in Apodemus agrarius (Pallas, 1771) (Mammalia:
Muridae) on the border of the area of its distribution. Folia Zoologica 16: 15-
30.

Zima, J., Macholan, M. (1995): B chromosomes in the wood mice (genus Apodemus).

Acta Therioliologica, Suppl. 3: 75-86.

61



