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Abstract: The paper presents a discussion of the information about xerothermical species 
obtained by modern molecular techniques, compared to the knowledge based on classic research. 
Molecular data can be an important new element in the study of the origin and the time of migra-
tion of xerothermic species to southern Poland and more broadly, to Central Europe. The results 
of the molecular study indicate that among the species of plants there are those that have been 
occurring and differentiating in Central and Eastern Europe for a time longer than that since the 
last glacial period, as reported previously in the literature. The analysis indicated also that the main 
migration route of the xerothermic species ran westward along the northern side of the Carpathian 
Mts but did not support the existence of a direct route from the south via the Moravian Gate. The 
divergence of genetic lineages identified in the study in southern Poland suggests that the popula-
tions from the Wyżyna Małopolska upland had an independent history and are older than those 
from the Wyżyna Lubelska upland.
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Wstęp

W dyskusji nad pochodzeniem flor i historią mechanizmów kształtujących zasięgi różnych 
grup gatunków, obok klasycznych badań z zakresu florystyki, fitosocjologii i paleobota-
niki, bardzo duże znaczenie mają badania dotyczące zmienności i zróżnicowania genetycz-
nego gatunków. Dane te dla wielu grup gatunków stanowią ważny element w poznaniu 
ich genezy i często dopiero one są punktem wyjścia do dyskusji nad czynnikami i proce-
sami wpływającymi na geograficzne rozmieszczenie linii genetycznych danego gatunku 
w obrębie zasięgu (Avise 2000a, b; Taberlet i in. 1998). Do modelowych układów bio-
geograficznych w Europie należy np. analizowana od kilku lat przez wielu badaczy flora 
wysokogórska, rozmieszczona w dobrze wyodrębnionych siedliskach wysokich gór (Thiel-
-Egenter i in. 2009; Schönswetter i in. 2005; Ronikier 2011 i literatura tam cytowana; 
Ronikier i in. 2012). W tym kontekście równie interesującą, a wciąż mało poznaną grupą 
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roślin w skali Europy Środkowej, są gatunki przywiązane do siedlisk kserotermicznych. Ich 
ekstrazonalne stanowiska, znajdujące się w obszarach o szczególnej kombinacji warunków 
orograficznych, glebowych i mikroklimatycznych, tworzą charakterystycznie powtarzający 
się wzorzec wyspowo rozmieszczonych populacji (Medwecka-Kornaś & Kornaś 1977). 

Ogólnie centrum występowania gatunków kserotermicznych obejmuje obszar Pontyjski, 
Nizinę Węgierską, szeroko ujęty basen Morza Śródziemnego oraz centralną Azję. Szcze-
gółowo natomiast, w zależności od typu geograficznego rozmieszczenia, wyróżniamy 
wśród nich głównie gatunki pontyjsko-pannońskie, submediterańskie oraz irano-turańskie 
(Medwecka-Kornaś & Kornaś 1977; Pawłowska 1977). 

Różnorodność czynników wpływających na kształt zasięgów i typ rozmieszczenia gatun-
ków kserotermicznych spowodowała, że gatunki te stanowiły i stanowią interesujący przed-
miot badań biogeograficznych. W przypadku tej grupy roślin, nadal nierozwiązaną kwestią 
jest ustalenie, na ile współczesny, wyspowy charakter zasięgów tych gatunków w Europie 
Środkowej jest uwarunkowany czynnikami historycznymi i ma charakter reliktowy, a na 
ile jest efektem niedawnej migracji. Odrębną kwestią pozostaje problem, w jakim stopniu 
zasięgi te są związane z działalnością człowieka, którego presja na środowisko od holo-
ceńskiego optimum klimatycznego (m.in. przez prowadzenie gospodarki rolno-pasterskiej 
i procesy związane z odlesianiem obszarów na żyznych węglanowych glebach) ułatwiała 
zarówno migracje, jak i osiedlanie się tego typu gatunków (Medwecka-Kornaś & Kornaś 
1977). Problematyka ta wpisuje się w ciągle aktualną dyskusję na temat powtórnej kolo-
nizacji Europy Środkowej, szczególnie jej północnych obszarów, po okresie zlodowaceń 
plejstoceńskich (Pott 1995; Hewitt 1999; Bredenkamp i in. 2002). Jednak odtwarzanie 
szlaków migracji gatunków kserotermicznych, a szczególnie czasu ich przebiegu, napotyka 
na duże trudności wobec właściwie braku zarówno ich szczątków kopalnych, jak i osadów 
pyłkowych. Ustalanie szlaków migracji dla gatunków występujących na obszarach stepo-
wych Europy południowej, opierało się zasadniczo na analizie chorologicznej (Kozłowska 
1931; Pawłowska 1977; Szafer 1977). 

Natomiast te nieliczne dane paleobotaniczne, które są odnotowywane (jak np. z rodzaju 
Arthemisia, Środoń 1977), nie dotyczą gatunków związanych z południowymi stepami 
Europy, ale występujących na obszarze stepów północnych obszarów Euroazji (północne 
części wschodniej Europy i ich azjatyckie przedłużenia). Uważa się, że we florze tundry 
glacjalnej, gatunki te, dzięki odporności na bardzo niskie temperatury, stanowiły znaczną 
grupę (Szafer 1977; Środoń 1977). W Europie Środkowej, bezleśne obszary zimnej tundry 
glacjalnej z udziałem roślin charakterystycznych dla tych stepów i światłolubnych krze-
wów, były często określane mianem „zimnego stepu” (Kulczyński 1927; Szafer 1946).

W Polsce zbiorowiska roślinności kserotermicznej występują w dużym rozproszeniu. 
Dominują w południowo-wschodniej części kraju i stają się coraz rzadsze w kierunku 
północnym. W tym też kierunku następuje ubożenie flory zbiorowisk kserotermicznych. 
Wspomniane zróżnicowanie jest ściśle powiązane z historią zlodowaceń plejstoceńskich na 
kontynencie europejskim. W ich konsekwencji, wędrówki gatunków stepowych na teren 
Polski, przebiegały różnymi szlakami i w różnym czasie, dlatego w poszczególnych obsza-
rach w skład zbiorowisk murawowych mogą wchodzić gatunki różnego pochodzenia (róż-
nych elementów historycznych) (Medwecka-Kornaś & Kornaś 1977). 
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Hipotezy dotyczące szlaków migracyjnych gatunków kserotermicznych na obszar Polski 
(i szerzej Europy Środkowej) formułowane były w literaturze co najmniej od pierwszej 
połowy XX w. Oparte były na wynikach bądź to regionalnych opracowań florystycznych 
(np. Dziubałtowski 1916, 1923; Szafer 1918; Kozłowska 1923, 1928, 1930; Gajewski 
1937; Medwecka-Kornaś 1952; Cyunel 1959; Tacik 1959; Ceynowa 1968), bądź też 
prac poświęconych taksonomii krytycznych grup gatunków (Ceynowa-Giełdoń 1976), 
jak również zbiorowiskom muraw kserotermicznych (Kozłowska 1923, 1928). Ustalenie, 
czy migracje te miały charakter zdarzeń jednostkowych oraz określenie czasu ich trwania, 
w dużej mierze opierało się na wnioskowaniu pośrednim, opartym zarówno na danych cho-
rologicznych, jak i taksonomicznych (np. Dziubałtowski 1916; Kozłowska 1925, 1931; 
Ceynowa-Giełdoń 1976).

Uważa się, że na teren Polski główne kierunki wędrówek gatunków kserotermicznych 
prowadziły ze wschodu i południowego-wschodu na północ, co jest związane z obecno-
ścią terenów z naturalną florą stepową w południowo-wschodniej części kontynentu. Szlaki 
tych wędrówek prowadziły zasadniczo poprzez Naddniestrze i wzdłuż północnej krawędzi 
Karpat w kierunku zachodnim oraz bezpośrednio z południa z Niziny Pannońskiej przez 
Bramę Morawską. Bezpośrednio z obszarów pannońskich szlak migracyjny mógł również 
prowadzić przez Karpaty, przechodząc w poprzek Beskidów ze Spisza przełomowymi doli-
nami Dunajca i Popradu do Sądecczyzny (Pawłowski 1925; Tacik 1959) i/lub przełęcze 
graniczne w Beskidzie Niskim oraz wzdłuż dolin Wisłoki, Jasiołki i Wisłoka (Pawłowski 
1925; Cyunel 1959; Pawłowska 1977). Dla gatunków kserotermicznych podawana jest 
również migracja z kierunku zachodniego na wschód, z Turyngii i Niżu Niemieckiego, szla-
kiem prowadzącym Pradoliną Toruńsko-Eberswaldzką i/lub przedpolem Sudetów i dalej na 
obszar wyżyn Polski południowej (Medwecka-Kornaś & Kornaś 1977; Szafer 1977). 
Zasadniczo przyjmuje się, że na obszarze Polski wędrówka tej grupy roślin odbywała się 
nieprzerwanie od czasu ostatniego glacjału aż po nowsze okresy przemian klimatu i flory 
w holocenie (Szafer 1946, 1977). 

Filogeografia gatunków roślin kserotermicznych w Europie Środkowej

Dotychczasowe badania dotyczące filogeografii oraz genetyki populacyjnej i konserwator-
skiej gatunków kserotermicznych w Polsce, jak i szerzej w Europie, były bardzo nieliczne, 
zarówno w odniesieniu do gatunków roślin, jak i zwierząt. Stan ten jest po części wynikiem 
niewielkiego udziału stepowych gatunków i siedlisk na zachodzie Europy, gdzie badania 
filogeograficzne rozwijały się najprężniej. W efekcie, w pracach podsumowujących historię 
zmian zasięgu i aktualnego zróżnicowania flory i fauny europejskiej, wzorce filogeogra-
ficzne gatunków kontynentalno-stepowych były pomijanie lub marginalizowane (Taberlet 
i in. 1998; Hewitt 1999; Schmitt 2007). Wyniki analiz filogeograficznych roślin ksero-
termicznych z uwzględnieniem obszarów z Europy Środkowej i obszarów przyległych, 
opublikowano dopiero w ostatnich latach. Dotyczy to zarówno pojedynczych gatunków 
(np. Wróblewska 2008; Hensen i in. 2010; Cieślak 2013; Szczepaniak 2013), jak i grup 
gatunków reprezentujących dany element geograficzny (Cieślak 2014). Odrębną grupę 
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stanowią prace (również nieliczne), dotyczące badań nad zmiennością genetyczną gatun-
ków w kontekście zachowania różnorodności regionalnej w skali danego kraju (Krzakowa 
i in. 2006; Krzakowa & Michalak 2007; Szczepaniak & Cieślak 2003, 2006, 2007, 
2009; Szczepaniak i in. 2007, 2009; Bąba i in. 2012a, b).

Dla flory Polski do tej pory najlepiej udokumentowaną analizę filogeograficzną prze-
prowadzono dla gatunków reprezentujących element pontyjsko-pannoński i związanych 
z siedliskami murawowymi w południowej Polsce oraz charakteryzujących zespół Inule-
tum ensifoliae (Kozłowska 1925) z klasy Festuco-Brometea (Matuszkiewicz 2005). Są 
to: Carlina onopordifolia, Cirsium pannonicum, Inula ensifolia, Linum flavum, L. hirsutum 
(Cieślak 2014) oraz Irys aphylla (Wróblewska & Brzosko 2006; Wróblewska 2008). 

Wyniki badań struktury genetycznej grupy gatunków roślin kserotermicznych elementu 
pontyjsko-pannońskiego wykazały dużą zbieżność w odniesieniu do poziomu zmienno-
ści, jak i przestrzennego rozkładu tej zmienności w zasięgu obejmującym obszar Europy 
Środkowej (Cieślak 2014). Ta spójność wyników daje możliwość ustalenia historycznych 
związków pomiędzy obszarami w różnych częściach zasięgu i w rezultacie podjęcia dys-
kusji o ich historii kształtowania się na obszarze Europy Środkowej, w tym i w Polsce. 
Nasuwa się jednak pytanie, czy i na ile informacje uzyskane w oparciu o nowoczesne tech-
niki molekularne w odniesieniu do dotychczas znanych danych, opartych na klasycznych 
badaniach, będą istotnym i nowym elementem w dyskusji nad pochodzeniem i kształto-
waniem się zasięgów gatunków kserotermicznych w północnej części Europy Środkowej. 

W dotychczasowych opracowaniach zawsze podkreślana była dominująca rola szlaku 
migracji z obszarów położonych na wschód od granic Polski (Pawłowska 1977). Szcze-
gólnie w przypadku Polski południowo-wschodniej podkreślano, że wędrówkom gatun-
ków kserotermicznych z tego kierunku sprzyjał zasadniczy brak wyraźnych barier oraz 
dogodne ukształtowanie fizjograficzne pomiędzy wyżynami Polski południowej a Wyżyną 
Podolską. Wyniki badań filogeograficznych potwierdziły, że w wędrówce na teren Polski 
szlak ze wschodu na zachód, prowadzący po północnej stronie Karpat, odegrał zasadni-
czą rolę (Cieślak 2014). W literaturze dotyczącej gatunków kserotermicznych, za rów-
nie ważny jak ten ze wschodu, uważany jest szlak prowadzący bezpośrednio z południa. 
Niezależnie dyskutowano również na ile, w wędrówce z południa, łuk Karpat był barierą 
dla gatunków kserotermicznych. Autorzy prac przyjmowali, że Karpaty stanowiły barierę 
i były jedynie „obserwatorami wędrówek z południa na północ” (Pawłowski 1925; Kor-
naś 1955), a wędrówka roślin była możliwa dzięki Bramie Morawskiej pomiędzy Sude-
tami i Karpatami (Szafer 1926; Medwecka-Kornaś & Koranś 1977; Pawłowska 1977). 
W przypadku danych molekularnych, wykazana odrębność genetyczna populacji po pół-
nocnej stronie w stosunku do populacji po południowej stronie łuku Karpat wskazuje, że 
zasadniczo wędrówki po obu stronach łuku Karpat odbywały się niezależnie, a dla wędró-
wek bezpośrednio z obszarów południowych grzbiety górskie Sudetów i Karpat stanowiły 
naturalną barierę (Cieślak 2014). W oparciu o dane z literatury nie potwierdzono zatem 
migracji roślin kserotermicznych z południa na północ przez Bramę Morawską. Tak więc 
wyniki analiz molekularnych wskazują na znacznie mniejszą rolę Bramy Morawskiej niż 
dotąd wnioskowano. Odnotowano natomiast, że wędrówka roślin kserotermicznych mogła 
odbywać się przez wspomniane wcześniej doliny w Karpatach, ale była raczej sporadyczna 
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i o małym natężeniu (Wróblewska & Brzosko 2006; Cieślak 2014). Na podstawie danych 
z analiz molekularnych stwierdzono również, że najprawdopodobniej nie doszło do migracji 
analizowanej grupy gatunków na tereny południowej Polski z kierunku zachodniego szla-
kiem po północnej stronie Sudetów, przedpolem Rudaw i Sudetów (Cieślak 2014).

W badaniach filogeograficznych interesującą kwestią jest wykazany na terenie Polski 
wyraźny podział genetyczny populacji z Wyżyny Małopolskiej i Lubelskiej. Wskazuje to, że 
wędrówki na te Wyżyny, z obszarów położonych na południowy wschód od granic Polski, 
odbywały się niezależnie i prawdopodobnie nie dochodziło do migracji na Wyżynę Małopol-
ską z Wyżyny Lubelskiej (Cieślak 2014). Wykazana tak zdecydowana odrębność genetyczna 
populacji gatunków kserotermicznych z Wyżyny Małopolskiej i Wyżyny Lubelskiej wnosi 
nowe spojrzenie w odniesieniu do dotychczasowych danych z literatury (Szafer 1977). 

Zaobserwowane podobieństwo genetyczne populacji z Wyżyny Lubelskiej do popula-
cji z Wyżyny Podolskiej, a nie z Wyżyny Małopolskiej dowodzi, że populacje z Wyżyny 
Małopolskiej mogą być pozostałością starej fali migracyjnej, do której doszło po zlodowa-
ceniach San1 i San 2, czyli między około 650–440 ka (Lindner & Marks 2008). Może 
to wskazywać na starszy wiek populacji z Wyżyny Małopolskiej w stosunku do popu-
lacji z Wyżyny Lubelskiej. Taki wniosek był już wysuwany przez Dziubałtowskiego 
(1916), który podawał, że rośliny „kserofytowe” (zamiennie nazywał je stepowymi) na 
Wyżynę Małopolską przywędrowały w okresie międzylodowcowym, czemu miał sprzyjać 
klimat oraz dostępność siedlisk po wycofujących się największych zlodowaceniach San1 
i San2 na ziemiach polskich. Podobnie uważała Kozłowska (1923, 1926) – według niej 
pierwsze przenikanie gatunków związanych ze zbiorowiskiem Inuletum ensifoliae na teren 
Wyżyny Małopolskiej, musiało przebiegać po „ustąpieniu zlodowacenia L3” (po zlodo-
waceniach San1 i San2) względnie z „następowaniem L4” (zlodowacenie Odry i Warty, 
około 130 ka). Niemniej jednak, główna fala migracyjna tego elementu na teren Wyżyny 
Małopolskiej miała miejsce zdaniem Kozłowskiej (1928) w późniejszym okresie postgla-
cjalnym. W przypadku Wyżyny Lubelskiej przyjmuje się, że szlak migracyjny roślinności 
ciepłolubnej prowadził z południowego wschodu między innymi przez Opole i Roztocze 
i migracja odbywała się nieprzerwanie od czasu ostatniego glacjału (Szafer 1977), tj. od 
około 18–19 ka (Wysota i in. 2002).

Badania filogeograficzne innych organizmów kserotermicznych

Pod względem filogeograficznym dobrze poznaną grupą wśród zwierząt pochodzenia stepo-
wego są gryzonie (np. Biedrzycka & Konopiński 2008; Kryštufek i in. 2009; Banaszek 
i in. 2011). Dostępne są opracowania dotyczące genetyki populacji niektórych stepowych 
ptaków (np. Zink i in. 2008; Kvist i in. 2011; Martin i in. 2002) czy gadów (np. Santos 
i in. 2008). Większość wyników badań nad gatunkami zwierząt kserotermicznych pozwala 
na stwierdzenie, że były one prawdopodobnie szerzej rozmieszczone i pospolitsze w okre-
sie zlodowaceń, kiedy to znaczne obszary Europy pokrywała roślinność stepo-tundry. 
Bezkręgowce stepowe były jak dotąd badane sporadycznie, przykłady dotyczą gatunków 
motyli (np. Wahlberg & Saccheri 2007; Przybyłowicz i in. 2013) czy szarańczaków 
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(np. Ortego i in. 2009). Z obszaru Europy Środkowej, w tym z Polski, badaniami gene-
tycznymi objęto głównie stepowe chrząszcze (Kajtoch 2011; Kubisz i in. 2012; Kajtoch 
i in. 2014a, b). Wyniki tych prac dowodzą, że w przypadku gatunków stepowych znaczące 
zróżnicowanie genetyczne powiązane jest z rozmieszczeniem geograficznym populacji, co 
wskazuje na dłuższą niż holoceńską historię ich występowania w Europie środkowo-wschod-
niej. Wniosek mówiący, że koleopterofauna stepowa ma długą historię występowania na 
tym obszarze sugeruje, że siedliska stepowe wraz z gatunkami roślin kserotermicznych też 
musiały istnieć na tym obszarze od dawna. 

Podsumowanie

Uzyskane dla roślin i zwierząt kserotermicznych wzorce zróżnicowania genetycznego 
w obszarze Europy Środkowej skłaniają do wniosku, że postulat stosunkowo niedaw-
nej migracji tej grupy gatunków jest raczej trudny do utrzymania. Okazuje się bowiem, 
że na terenie Polski południowej również gatunki nie związane z „zimnym stepem” mogą 
reprezentować starszy element niż tylko późno glacjalny czy holoceński, jak jest najczę-
ściej podawane. Konsekwencją przyjęcia takiego założenia jest wniosek, że grupę gatunków 
charakterystycznych dla zbiorowiska Inuletum na Wyżynie Małopolskiej należy uznać za 
gatunki reliktowe (Cieślak 2014). Jak już wspominano wyżej nie jest to wniosek nowy. 
Należy tutaj przywołać prace Dziubałtowskiego (1916), Szafera (1923, 1930) i Kozłow-
skiej (1923), w których był już dyskutowany i postulowany starszy wiek gatunków ksero-
termicznych na Wyżynie Małopolskiej niż późnoglacjalny. Dodatkowo wykazana odrębność 
genetyczna populacji z Wyżyny Małopolskiej i Wyżyny Lubelskiej czy wykazanie marginal-
nej roli szlaku przez Bramę Morawską wskazuje, jak ważne były historyczne uwarunkowa-
nia lokalne w kształtowaniu się zasięgów w północnej części Europy Środkowej. 

To krótkie podsumowanie pokazuje, że dane filogeograficzne dają nowe argumenty do 
dyskusji nad historią gatunków kserotermicznych w Polsce i szerzej w Europie Środko-
wej. W przypadku gatunków kserotermicznych ważne jest aby badania takie były konty-
nuowane, ale z uwzględnieniem gatunków reprezentujących element submediterański czy 
irano-turański. W perspektywie, dopiero takie sumaryczne zestawienie wyników pozwoli 
na stawianie nowych hipotez, pewniejsze wnioski i szerszą dyskusję nad historią gatunków 
kserotermicznych w tym terenie. 

Podziękowania. Autorka składa podziękowania recenzentowi za uwagi dotyczące manuskryptu. 
Badania wykonano w ramach grantów MNiSW nr NN304 154633 i NCN nr NN 304 300 940 oraz dzia-
łalności statutowej Instytutu Botaniki PAN.
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Summary

Hypotheses concerning origins, routes and timing of the xerothermic species’ migration into Polish (and, 
wider, Central European) territory were formulated in the literature in the 1st half of the 20th century at 
least. They were generally based on chorological, and taxonomical data. 

Development of modern molecular techniques and their wide use in botanical studies caused a new 
interest on historical biogeography, due to new possibilities to study problems and verification of hypoth-
eses that could not been addressed based on the data available earlier. Till present, in the Polish flora the 
best documented phylogeographic analyses were carried out for the species representing the Pontic-Pan-
nonian element and being components of the Inuletum ensifoliae association. The aim of the study was an 
attempt to establish if the information gathered based on the modern molecular techniques in comparison 
of that earlier known thanks to the classical research, were an important and new element in discussion 
on the origin and formation of the xerothermic species’ ranges in the northern part of the Central Europe. 
Analysis of the genetic variation of the selected group of steppe species showed it to represent a compa-
rable pattern of genetic structure in all the studied species, and revealed location-dependent differences in 
the distribution of genetic lineages in the populations.

These results show, that among the steppe species are such, that occurred and differentiated in Central 
European territory for the time longer than the end of the last glacial, as it was reported until recently. 

The divergence of genetic lineages identified in the study suggests that the populations from the Wyżyna 
Małopolska upland had an independent history and are older than those from the Wyżyna Lubelska upland. 
Thus the populations from the Wyżyna Małopolska upland may represent remnants of a more ancient 
migration wave which may have arrived immediately after the Sanian 1 and Sanian 2 glaciations. For 
these species it may have been the only migration wave that reached the Wyżyna Małopolska upland. 
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They would then be relicts of the Pleistocene glacial period in this region. The range of the subsequent 
migration wave(s) in the late glacial and/or postglacial period would have been limited to the Wyżyna 
Lubelska upland.

The analysis did not support the existence of a direct route from the south via the Moravian Gate. 
Examination of individual migration routes of the xerothermic species from the south to the north of Cen-
tral Europe, including the uplands of southern Poland, indicated that the main migration route ran westward 
along the northern side of the Carpathian Mts.
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