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Refugium — historie, pojeti

= refugium — misto umoznuijici preziti nepriznivych podminek; zdroj populaci
pro Sireni po zlepseni podminek

= stanovisté, které hosti populace druht nebo urcita spoleenstva, které se

J a

inde v kr emohou vyskytovat
= paleorefu
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Relikty — definice, typy

Darlington (1957): (i) geograficky a (ii) fylogeneticky relikt

&4 v awv s

— (ii) pozustatek dfive mnohem vice diverzifikované skupiny
relikty pfezivaji v (paleo)refugiich — mistech, kde zustaly podminky, které
byly drive typické pro rozsahlé plochy v okoli
typicky hovorime o glacialnich/klimatickych reliktech
(Rubus chamaemorus — nejjiznéjsi vyskyty v KrkonoSich a Nowotarskeé
kotling)

velmi tézke je rozlisit relikty od
vysadkU = spontannich

kolonizaci novych stanovist
(morske ,relikty” v jezerech

— vidlonozec jezerni /Mysis relicta/)

ostruzinik moruSka (Rubus chamaemorus)
roste hojné v subarktickych oblastech
severni polokoule, jizni izolované vyskyty na
reliktnich raselinistich jsou hodnoceny jako
pozistatky z rozSifeni v glacialu




= jizni expanze arktickych druhu v chladnych vykyvech
= severni expanze temperatnich druhu v teplych vykyvech
— zfetelné v Severni Americe
— v Evropé komplexni problém: horské bariéry, rozpad souse na jihu do
tfi poloostrovl (Pyrenejsky, Apeninsky, Balkansky)
= refugialni teorie® — tradicni model populaénich pulsu
(contraction-expansion model)
— S§ifeni temperatnich druhu na sever v interglacialech
— poloostrovni refugia s omezenym tokem genu
= nove fosilni doklady a analyzy DNA soucCasnych a fosilnich

W u W Ny

= Sireni listnatych drevin na sever
z jiznich refugii

Quercus —dub  Fraxinus — jasan
Ulmus — jilm Fagus — buk
Tilia — lipa Carpinus — habr
Acer — javor




= (A) — frontalni Sifeni
» (B) — z vysadkovych populaci (efekt zakladatele)
» (C) — nezavislé Sifeni z vice refugii

- vSechny modely mozné soubézné
- pro nase uzemi se zda byt nejdulezitéjsi treti typ




Reidovo dilema a skryta refugia

Reid‘s paradox
— Clement Reid (1899) — doklad vyskytu dubu v severni Anglii v dobe
frimské okupace (ca pocCatek letopoctu)
— neodpovida zname rychlosti Sifeni (ca 1000 km za 8000 let) asi
nahodné dalkoveé Sireni (leptokurtic dispersal)
koncepce skrytych refugii — mala refugia temperatnich druht severné od
predpokladanych oblasti vhodnych stanovist na jihu — cryptic northern
refugia (Stewart & Lister 2001) nebo extra-mediterranean (Schmitt & Varga 2008)
dnes dukazy paleontologické i fylogeografické pro mnoho skupin (dfeviny,
mekkysi, obratlovci)
skryta severni refugia — pouze pokud zde druhy prezivaly
posledni glacialni maximum (LGM)

2000: prvni doklady (Willis et al. 2000),

Holocene

prezivani stromt beéhem LGM ve sprasove . 1
zoné stredni Evropy (Madarsko) Q gL LGM | J,wm'
— tradiCni interpretace palynologickych W Al —— /"
V4 o V4 14 aa i1 " |‘ 1\ J‘\ t'bl N [
nalezd: dalkovy transport nebo Sl VT W |
kontaminace ze starsSich vrstev S S 5 B W 5 e

Time (years)

(Stewart & Lister 2001)



Obecna klasifikace evropskych refugii (s priklady druhu)
1.) jizni refugia

lacialni pro temperatni druh
) g P Y < 2.) skryta severni

(Cervené).

interglacialni pro chladnomilné druhy < 3.) polamni refugia

(modie): 4.) "skryta" jizni
interglacialni pro druhy kontinentalniho 5.) kontinentalni refugia
klimatu (Zlute): 6.) "skryta" v oceanické
oblasti »

1.) duby, bélozubka, Colci, medvéd
2.) ostrice prstnata, nornik rudy
3.) polarni liSka, lumici
4.) bfiza zakrsla, vrko& severni T T bl =
5.) zrnovka sprasova, pistuchy 7%
6.) rakytnik fesetlakovity, skfipinka rezava »” ¢

X velmi schématickd mapa pozice $esti L%{g o

moznych typu refugii v Evropé: plnou "’:\U P
barvou jsou trvala refugia (trvajici min. L (O«
jeden glacialni cyklus), svétlou pak '

kratkodoba (pouze béhem ustupu druhu)

(Stewart et al. 2010)




= prezivani chladnomilnych arktickych druht béhem interglacialu

= v horach se nemusi jednat o ploSné mala refugia (ne vSechny skryta refugia
jsou mikrorefugia)

= jzolovane populace v horskych systémech jizné vrasenka pomezni
od dnesniho souvislého arealu (tzv. glacialni relikty) (Ciscusyuderaiue)

nebo mikroklimaticky specificka mista (napf.
raseliniSté, podchlazené droliny)

bfiza zakrsla vrkoC severni
(Betula nana) (Vertigo modesta)
dryadka osmiplate¢na pétiprouznik laponsky vrko¢ GeyerQv
(Dryas octopetala) (Helophorus lapponicus) (Vertigo geyeri)




Skryta glacialni refugia — mikrorefugia?

= Rull (2008): koncept mikrorefugii a klasifikace do tfi typu:

vzdalena rozptylena okrajova
(@) o °°, (b) e ° ®
® ® ®
e @® L ®
° ® o .
@ ®
. S

"makrorefugium" —
kontinualni vyskyt

nunataky (smrk) Fagus grandiflora Fagus sylvatica

Ll N e
U~ .




= {fi typy glacialnich refugii horskych systému:
- nunataky (napf. strmé jizné orientované Stity)

- obvodova (po okraji horského systému) ~ ledovce velkych udoli
- nizinna (v navazujicich nizinach; napf¥. vinice =~ nezalednéné niziny
ladni a vietenuska horska v Alpach) .+ dolni hranice trvale

sneéhove pokryvky

nunatak refugia

A ./-:::: :/L"‘/‘.‘ T o =%

pripheral refugia




» fosilni nalezy nahodné, jen u skupin s fosilnim zaznamem
» fylogeografické studie — vySSi geneticka variabilita v refugiich

ruducha Palmaria palmata

v glacialu Lamans&sky pruliv
suchy, Hurdova snizenina
hloubka az 172 m — slané jezero
— glacialni morské refugium

J/

barvy znaci rozdilné
haplotypy

4

fq\-’/\ (Provan & Bennett 2008)




Detekce skrytych refugii - I

» pomoci DNA izolované z fosilii (ancient DNA) — studium genetické diverzity
vymrelych i soucasnych linii
= uchovani DNA az 100 000 let, zalezi na klimatu
= pripad aljasskych populaci medveda hnédeho
- populace vymrela mezi 35-21 tis. lety BP
- poté rekolonizace, ale z jinych populaci
— prekvapivé ne z jihu, ale z Beringie
(viz Barnes et al. 2002)

» Beringie — refugium pro severoamerické druhy
— v dobé LGM pevninsky most bez ledu,

— srovnani rozsireni rostlin (Svédsky botanik
Eric Hultén)

— 1999: prvni fylogeografické doklady

= vysoka Arktida (Mackenzie Mts. v Alberté)
— kanadské refugium




Age (x1000 years BP)

unikatni haplotyp (hap A — modra koleCka) smrku ztepilého v atlantické Casti
Skandinavie; zbyvaijici Cast Evropy ma typ B (Cervena kolecCka); Sipky
ukazuji scénar postgalcialniho Sifeni téchto haplotypu
foslini DNA smrku nalezena v jezernich sedimentech dvou lokalit v zéné
souvislého zalednéni (A — ostrov Andgya, T — okoli Trandelag)
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\ (Parduci et al. 2012)

Ice extent from shelf edge (km)




preziti stromu i zivoCichU v mistech mikroklimaticky priznivych podminek

béhem LGM, rozptylenych v malych hustotach

temperatni savci v jeskynich v hlubokych udolich vapencovych masivu

(napf. nornik rudy v Ardenach v Belgii)

jizni svahy stfednich poloh karpatskych pohofi (Lozek 2006), napf.
skalnice lepa a nornik rudy

W u .- D-ad




Glacialni a pozdné glacialni pyloveé profily ve stredni Evropeée
, vy . Bulhary (Rybni€kova & Rybni¢ek 1991) 26 tis. let BP
" prvni dOkIady ZJ|Steny U nas, —] Larix, Pinus cembra, P. sylvestris,
nalezy dnes dolozeny a overeny i Betula pendulat., B. nana, Picea, Alnus, Juniperus
i v ’ o A isi h 1
na zakladé uhlikel rtemisia, Chenopodiaceae

Jablinka (Jankovska 2003)
45 tis. let BP
Safarka (Jankovska et al.
2002)
52-16tis. let BP
Larix, Pinus cembra,

P. sylvestris,

Betula pendulat., B. nana,
Picea, Alnus

Batorliget
Kis Mohos
Sarrétt
(Willis et al. 2000)
17-10 tis. let BP
5 Pinus, Betula pendulat.,
Svarcenberk (Pokorny 2002) 16-11 tis. let BP Picea, Abies, Juniperus,
Pinus sylvestris, Betula pendulat., B. nana, Artemisia
Juniperus, Artemisia, Helianthemum, Chenopodiaceae



= dalkovy prenos pylovych zrn je mozny, nalezy uhlikl jsou jasnym dukazem

35,000 — 30,000 Cal. yr B.P.

%——

T - . - -
45 P S e T P meo_
- r Fl
) ’

Pinus
syivestris

O Fopulus

é.? Carpinus ’ Quercus

Fagus
syivatica

% Fraxinus

Rhamnus
cathartica

A Salix

A suniperus ) sorbus

Juniperus
COMIMUNIS

% Larix

Lanx
decidua
Larnix/
FPicea
E‘} Picea/
Larix

4}. Picea
Ficea
excelsa

Sorbus
aucuparia

Taxus
baccata

O Uimus

(Willis & van Andel 2004)



» absence temperatnich stromu severné od 45° s.8. a zapado-vychodni
asymetrie v rozsifeni borealnich drevin (na vychodé zasahuji dale na sever)

Key:
@ Boreal dwarf shrubs

alézy r@/ nz p dniho pigenilaci sy
(24, ‘

v

/l

—Ph O Ka'B |

]

+ Boreal/Mountain conifers

‘ Boreal/Mountain summergreen trees

* Pinus
, Juniperus

. Temperate trees

, Mediterranean sclerophylls

B Combined macrofossil and pollen sites
S TV @ Pollen sites
B Macrofossil sites

..........
.

O / - g (Tzedakis et al. 2013)

vy mvx g’



Existence karpatského refugia interglacialnich druht

na periferii karpatskych pohofi pas smisSenych i listnatych lesu, na jiznich
svazich (Jankovska & Pokorny 2008, Jufickova et al. 2014)
prezivani interglacialnich spoleCenstev, doklady pro:

stromy — buk lesni (Fagus sylvatica)

mekkysi — trojlaloCka pyskata (Helicodonta obvoluta) /vlievo/,
zuboustka trojzuba (Isognomostoma isognomostomos) a dalSi

plazi — zmije obecna (Vipera berus), jeStérka obecna (Lacerta agilis)
obojzivelnici — €olci, skokan ostronosy (Rana arvalis) /uprostred/
savci — nornik rudy (Clethrionomys glareolus), hrabo$ mokradni
(Microtus agrestis) /vpravo/, hrabos polni (Microtus arvalis), jelen
evropsky (Cervus elephus), medvéd brtnik (Ursus arctos)




Postglacialni Sireni teplomilnych druhti v Evropé — dnesni pohled

» tradicni predstava tri zakladni oblasti glacialnich refugii pro evropske
interglacialni druhy a jejich postglacialni Sifeni:
mediteranni, arkto-alpinsky a sibirsko-mandzusky

(Schmitt & Varga 2008)

realita mnohem komplexnéjsi — pro mnoho druhu

vyznamna skryta severni refuqia, Sireni z vice mist

= ’tl? 705 b\ éjé?( &ﬁ% T

7 RN

glacialni refugia a postglacialni Sifeni buku lesniho, nornika rudeho a jasoné dymnivkoveho
(barvy odpovidaji riznym skupinam pribuznych haplotypi)




Okraje arealu kontinentalnich druhu v Evropé — postglacialni Sireni

= koncentrace arealovych ostruvktu poddruhtt mnoha druhu s kontinentalnim
rozSifenim (Sedé Srafované ovaly)

= vyrazné nahlouceni okraju arealu sibifskych druhu (teCkovana ¢ara) se
shoduje s hranici vetsiny téchto
arealovych ostravku

- procentualni zastoupeni sibifskych druhu 2@"\1
klesa od SV k JZ (Carkovaneé Cary) — )
postglacialni kolonizace z vychodu Re
nebo prezivani v Evropskych refugiich !

predpokladané rozsireni okace rosiCkoveho
(Erebia medusa) béhem LGM a Sireni v /X
postglacialu (Sipky); typicky kontinentalni druh (Schmitt & Varga 2008) 7




Postglacialni sifeni z vychodosibirskych refugii — co dnes vime

= tradiéni prfedstava Sifeni sibifskych kontinentalnich prvkd do Evropy

- nepotvrzena pro nelesni druhy temperatu — prezivaly v izolovanych
refugiich mimo mediteranni oblast (extra-mediteranni)

- tento typ postglacialniho Sifeni mozny pouze u mobilnich druhu
borealnich a temperatnich lesu jako napfiklad:

strakapoud velky poletuska slovanska lumik lesni
(Dendrocopos major) (Pteromys volans) (Myopus schisticolor)

» vySSi geneticka diverzita téchto druhu ve
vychodni Casti arealu

soucasné rozSireni lumika lesniho



= zmije obecna (Vipera berus) — neékolik dlouhodobych refugii
- tfi hlavni refugia, mozna dokonce pred-pleistocenniho stafi
- dvé reliktni linie pfezily v refugiich na jiznim okraji Alp (Eervené) a
zapado-balkanskych pohori (modfe), mozna dokonce cely pleistocén
- pro Sifeni v postglacialu dulezita skryta temperatni refugia mimo
mediteranni oblast: Francie, sever Alp, dvé v Karpatech (erné)




Migrace do refugii a vyznam pro speciaci

migruji populace pfi zhorSeni podminek do refugii, nebo tyto populace mimo
refugia vymiraji?
dokladu malo — pfipadova studie na polarni liSce (Vulpes lagopus)
- analyza aDNA prokazala vymirani jiznich populaci ,
po otepleni na konci glacialu (Dalén et al. 2007) p
spiSe extinkce nez migrace byla primarni hybnou silou
zmén arealu rozSifeni (ohrozeni pro arktické druhy)

o |

speciace je rychla ve skrytych refugiich — rychla adaptivni divergence
- mozna extinkce predatorl a parazitu
- zmeéna realizovane niky a selektivni tlak

moznost divergence spise pro temperatni druhy (hypotéza evoluce polarniho
medvéda a polarni lisky z ancestralnich populaci ve skrytych severnich refugiich
béhem glacialu)
- tato refugia delSi dobu — jeden klimaticky cyklus by véetSinou nestacil na
speciaci, (vice izolovana, rlizna refugia — rizné podminky)
- vlivem vymirani populaci promichanych po expanzi byl skuteCny Cas pro
divergenci delSi — ,absence of habitat tracking” — expanduijici populace
se nevracely do refugii



Postglacialni Sireni teplomilnych druht — zavére¢né shrnuti

tradiéni pfedstava redukce arealu teplomilnych druhu pouze do jiznich nebo
kontinentalnich refugii je vyvracena (mnohé fosilni a genetické doklady)
pro prezivani v chladnych obdobich a nasledné postglacialni Sifeni byla
zcela zasadni drobna, tzv. kryptické refugia severné od mediteranni oblasti
jednalo se Casto o velmi mala uzemi meso- nebo mikroklimaticky prizniva v
extra- nebo i intra-zonalnich oblastech uvnitr periglacialni zony
- tato refugia se vétSinou nachazela na okraji nebo v uvnitf nékolika
horskych celku Alp a Karpat
hrala pak zasadni roli v postglacialni kolonizaci oblasti severne od nich
postglacialni Sifeni se Casto neodehravalo stejnou mérou ze vSech
takovych refugii; mnoha byla zdrojem speciace a vzniku samostatnych linii
(variet, poddruhu, nékdy i druht), které se nesifily
- vétSinou se v takovych pfipadech jedna o vyznamné geografickeé prvky vysoke
ochranarskeé hodnoty
mozna relativné rychla expanze z téchto severnich refugii i béhem
interstadialu — kfizeni a dopady na genetickou strukturu téchto populace

tradiéné vnimany kontrastni severo-jizni posun béhem glacialniho cyklu
se u vétsinu druhtl nekonal — ménila se frekvence vyskytu uvnitr arealu
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