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Abstract

The current species distribution in Europe was influenced by Quaternary climatic and environmental chan-
ges when alteration of glacial and interglacial periods was the most important factor. The traditional view
was that European trees survived unfavourable times in glacial refugia on southern European peninsulas.
With growing paleoecological knowledge, many discrepancies in this theory have appeared and evidences
about possible survival of trees in northern cryptic refugia have emerged. The development of molecular
techniques has made it possible to verify the results of palynological studies, but have also provided new in-
sights into refugia and colonisation routes of European trees. Our review aims at: summarising the usability
of molecular markers in phylogeographical studies, describing the results of available molecular studies on
this topic and finding common characteristics of postglacial histories of European trees.
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Uvod

Soucasné rozsifeni druhti na severni polokouli je vyrazné ovlivnéno kolisanim klimatu
v pribéhu poslednich 2,6 miliont let, tedy v obdobi zvaném kvartér (Hewitt 1996, Taber-
let et al. 1998, Hewitt 2000, Hofreiter & Stewart 2009). Zminéné kolisani klimatu je cha-
rakteristické stfidanim dob ledovych (glacialti) a meziledovych (interglaciali), které mélo
na fléru Evropy drtivy dopad. Pokud uvéazime, Ze jeSt¢ na konci neogénu (20,6 milionti let
pred soucasnosti) se v evropskych lesich vyskytovala fada rodd temperatnich dfevin,

z nichz dnes mnohé najdeme v lesich vychodni Asie a Severni Ameriky, muselo na zacat-
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ku kvartéru probéhnout v disledku zna¢ného ochlazeni klimatu rozsahlé vymirani. Z téch
rodd, které se tehdy vyskytovaly v Evrop€, miizeme jmenovat jak jehlicnany rodt Cedrus,
Chamaecyparis, Pseudotsuga, Sequoia, Taxodium, Thuja ¢i Tsuga; tak i listnace roda 4i-
lanthus, Carya, Catalpa, Liriodendron, Liquidambar, Magnolia a Morus (Mai 1995).
Mnohé z nich jsou dnes v Evropé péstovany jako okrasné, jiné zplanuji a jsou silné€ invaz-
ni (Ailanthus altissima). K jejich vymizeni piispélo pravdépodobné nekolik okolnosti.
Klasicka predstava pfipisovala vy$§i miru vymirani temperatnich druhd stromti v Evropg,
oproti severni Americe a Asii, zapado-vychodni orientaci evropskych pohofi, které vytva-
i1 bariéru omezujici migraci druhti z jiznich oblasti, kam byly zatlaceny nastupem chlad-
né¢ho klimatu, zpét na sever. Ve vychodni Asii a Severni Americe, kde pohofi
nepiedstavuji migracni bariéru, nebylo proto vymirani tak rozsahlé (Reid 1935, Huntley
1993). Nov¢jsi poznatky ale hovoii spise o tom, ze klimatické podminky v jizni Evropé
nebyly v glacialnich obdobich vhodné pro udrzeni velkych populaci temperatnich druht;
naopak podnebi tam bylo velmi suché a umoznovalo piezivat pouze malym populacim na
specifickych stanovistich napt. v horach nebo v tidolich fek (Tzedakis et al. 2002). To je
v kontrastu se situaci ve vychodni Asii a Severni Americe, kde se i v pribéhu dob ledo-
vych mohly v teplejsich oblastech vyskytovat temperatni lesy (Takahara et al. 2000, Willi-
ams et al. 2000, Yu et al. 2000). VEtsi vymirani v Evropé, které prob&hlo postupné
zejména v prvni poloviné pleistocénu (2,6-0,12 miliond let pfed soucasnosti), je tak nej-
spis disledek mensiho spektra klimaticky vhodnych stanovist’ (Svenning 2003). To odrazi
i ekologicky uzsi spektrum rodii dievin, které se dnes v Evropé vyskytuje. Jedna se o rody,
které maji vétsi toleranci k minimalnim teplotdm a délce vegetacni sezony a druhy, které
jsou tolerantni k suchu (Svenning 2003).

Soucasné rozsiteni druht, potazmo jejich genetickych linii v Evropé, je zasadné ovliv-
néno jejich chovanim v prabéhu posledni doby ledové, tj. wiirmského zalednéni, které
meélo své maximum piiblizné pred 20 000 lety (Stewart & Lister 2001, Lozek 2007). V té
dobé bylo v n¢kterych oblastech Evropy v priméru o 8 °C chladnéji a klima bylo zcela od-
lisné od toho soucasného, konkrétné bylo siln¢ kontinentalni (Lomolino et al. 2006). Za-
timco zimy byly velmi chladné, 1éta byla tepla a s vyjimkou horskych oblasti velmi sucha
(Cuffey et al. 1995). Kontinentalni ledovec pokryval celou severni Evropu, vétsinu Brit-
skych ostrovu a jeho jizni hranice probihala stfednim Polskem (Clark 2002). Ve stiedni
Evropé se vytvofil relativné tzky nezalednény koridor na jihu ohrani¢eny Alpskym ledov-
cem. V oblastech pfiléhajicich k ledovci se pravdépodobné vyskytovala trvale zmrzla
puda (permafrost), ktera mohla nepfizniveé ovliviiovat rust rostlin i v priitbéhu jinak relativ-
n¢ teplého 1éta. Protoze bylo velké mnozstvi vody véazano v ledovcich, poklesla hladina
mofte v praiméru o 130 m a odhalila pevninské mosty, které propojily Britské ostrovy s ev-
ropskym kontinentem, Sardinii s Korsikou a Apeninsky poloostrov s Dindrskym pob-
fezim (Lambeck 2004). Z dalsich vliva, které ptisobily na tehdejsi vegetaci, 1ze jmenovat
atmosférickou koncentraci CO,, ktera byla o 35 % niz8i nez dnes a pravdépodobné vyraz-
n¢ snizovala produktivitu vegetace (Cowling & Sykes 1999, Ward et al. 2005), nebo pra-
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chové boure, které¢ ziejmé omezovaly vyskyt n¢kterych druhti jen na chranéné zavétrné
polohy (Leroy & Arpe 2007). Je jisté, ze takové podminky, zcela odlisné od dnesnich,
znaéné redukovaly rozsifeni vétSiny temperatnich druht rostlin v Evropé na prostorové
omezené oblasti —tzv. refugia. Z téchto refugialnich, vétsinou jizné polozenych oblasti, se
mohly jednotlivé druhy opét na zac¢atku holocénu (tedy na konci posledni doby ledové) si-
fit smérem na sever (Webb & Bartlein 1992, Comes & Kadereit 1998, Hewitt 1999, 2000).

V soucasnosti panuje silna kontroverze v nazorech na ptezivani dievin v pribéhu po-
sledniho maximalniho zalednéni (Birks et al. 2012, Parducci et al. 2012, Tzedakis et al.
2013). Dieviny jsou obecné velmi citlivé k chladnému a suchému klimatu. V souladu s tim
klasicka teorie zaloZend na datech z pylovych profild a prvnich molekuldrnich studiich
ptedpokladala, ze dieviny byly svym vyskytem vazany na klimaticky ptiznivéjsi jihoev-
ropska refugia, ktera zahrnovala Pyrenejsky, Apeninsky a Balkansky poloostrov, zatimco
v severnéjsich castech Evropy se dfeviny nevyskytovaly (Bennett et al. 1991, Frenzel et al.
1992, Hewitt 1996, Taberlet et al. 1998, Hewitt 1999). Toto paradigma se ale postupné
menilo s tim, jak nové studie ukazovaly, ze jihoevropska refugia nebyla ani zdaleka tak
klimaticky pfizniva a vyskyt temperatnich a boredlnich dfevin se zde zfejmé omezoval
pouze na vlhka podhorska tidoli a srazkové bohatsi svahy hor (Tzedakis et al. 2002). Dalsi
studie ukazaly, Ze temperatni dieviny, jmenovité Abies alba, Carpinus betulus, Fagus syl-
vatica, Taxus baccata a Ulmus sp., se v prub¢hu posledni doby ledové vyskytovaly v Pa-
nonii a podhtifi vychodnich Alp, severnich Dinarskych Alp a Rumunskych Karpat, tedy
mnohem severnéji nez se piavodné predpokladalo (Willis & van Andel 2004). Vétsina
téchto zaznamil ale pochdzi z mirnéjsiho obdobi, které predchézelo glacidlnimu maximu a
proto neni jasné, jestli v téchto oblastech preckaly také nejchladnéjsi obdobi. Paleoekolo-
gické zaznamy také ukazuji na cetny vyskyt borealnich dfevin, jmenovité Larix, Pinus, Pi-
cea a Betula v severnich Karpatech, ale i rozsahlych oblastech Ruska vychodné od
kontinentalniho ledovce, které mély pravdépodobné charakter oteviené tajgy (Tarasov et
al. 2000, Willis & van Andel 2004). Ve své soucasné kritice o refugiich evropskych dfevin
Tzedakis et al. (2013) shromézili makrofosilni data o vyskytu temperatnich a borealnich
dfevin béhem glacialniho maxima a chladného obdobi, které po ném nasledovalo
(24 000—15 000 let pred soucasnosti). Domnivaji se, Ze temperatni dieviny svym rozsite-
nim v Evrop¢ nikde neptesahly 45° severni $ifky a severni hranice jejich rozsiteni procha-
zela jizni Francii a jiznim podhdiim Alp. Na Balkanském poloostrové pochazely
nejsevernéjsi doklady z vychodni ¢asti Staré Planiny (Tzedakis et al. 2013). U borealnich
drevin zaznamenali vyraznou asymetrii v jejich vyskytu ovlivnénou pfitomnosti skandi-
navského ledovce. Zatimco zapadni Evropa byla pravdépodobné bezlesa jiz od 46° sever-
ni Sitky, ve vychodni Evropé€ se zda, Ze populace borealnich stromu prezivaly az do 49°
severni Sitky (Tzedakis et al. 2013).

O severngji polozenych glacialnich refugiich se ¢asto mluvi jako o tzv. kryptickych re-
fugiich. Jedna se o refugia, ktera jsou z riiznych divoda obtizné zaznamenatelna v pylo-
vych a makrozbytkovych zaznamech (Stewart & Lister 2001, Provan & Bennett 2008).
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Populace mohly byt malé, rostliny nemusely kvést a vytvaret pyl a dlouhodobé se mohly
rozmnozovat vegetativné (Kullman 2008). Na vyznam takovych populaci pro naslednou
postglacialni kolonizaci poukazali ve své studii McLachlan et al. (2005). Pomoci chloro-
plastové DNA zjistili, Ze glacialni refugia Fagus grandifolia v Severni Americe byla
umisténa mnohem severnéji nez se diive uvazovalo na zakladé paleoekologickych zazna-
mu. Vyznam studie spociva v tom, ze objasnila tzv. Reidiv paradox, ktery poukazoval na
to, ze odhadovana rychlost $ifeni mnoha druhti z jiznich refugii nutna k dosazeni jejich se-
verni hranice arealu v holocénu (od 12 000 let pted soucasnosti) je mnohem vyssi a neod-
povida jejich empiricky odvozené rychlosti Sitfeni (Clark et al. 1998). Jako prvni si toho
vsiml britsky botanik Clement Reid, ktery zaznamenal sviij izas nad tim, ze dub letni roste
v severni Britdnii, navzdory skute¢nosti, ze musel urazit vice jak 950 km z jizniho refugia
od konce doby ledové. VéTil, Ze takova rychlost prevysSuje dispersni schopnosti dubu. Poz-
déji byly tyto skutecnosti pfipsany Sitenim na dlouhou vzdalenost. Studie McLachlan et al.
(2005) vnesla novy impuls do hledani kryptickych refugii a zdroven objasnila jejich vy-
znam pro postglacialni kolonizaci. Ukazala, ze temperatni druhy mohly byt mnohem plas-
tiCt¢jsi v reakei na klimatické zmény a namisto jejich vymirani v severnéji polozenych
oblastech mohlo dochazet ke snizeni velikosti jejich populaci a fragmentaci arealt (Pear-
son 2006).

Z pohledu postglacialni kolonizace 1ze glacialni refugia temperatnich druhd rozdélit
na ta, ktera se podilela na kolonizaci stiedni a severni Evropy (tj. efektivni refugia), a ta,
ktera ke kolonizaci nepfispéla. Zda se, ze Sifeni z jednotlivych refugii zasadné ovlivnila
orografie. Zejména Pyreneje a Alpy piedstavovaly vyzna¢né migracni bariéry branici ex-
panzi populacim z Pyrenejského a Apeninského poloostrova, zatimco expanze druht z ji-
hovychodni Evropy nebyla vyrazné limitovana (Taberlet et al. 1998). Otazkou zlstava, do
jaké miry se na postglacialni kolonizaci podilely populace piezivajici na severnim okraji
arealu druhti v kryptickych refugiich. Tyto populace se mohly zacit pti zlepSeni klimatu na
druhou stranu jejich expanzi pravdépodobné omezovala fada negativnich jev, které jsou
spojeny s malymi populacemi na okrajich arealt jako jsou geneticky drift a inbreeding
snizujici genetickou diverzitu, fitness a tim i adaptivni potencial druhti. Z tohoto divodu
mohly byt pro kolonizaci vyznamngé;jsi jizn&jsi populace, které si uchovaly vyssi genetic-
kou diverzitu, adaptivni potencial a fitness.

Nasledujici ptehled literatury bude zaméfen na (1) popis rozsifeni jednotlivych glaci-
alnich refugii stfedoevropskych dfevin, (2) charakteristiku jejich migrace po posledni
dobé ledové a (3) vyznam kryptickych refugii pro formovani fléry Evropy ve svétle no-
vych vysledkil zalozenych zejména na molekularnich technikach. Jejich kombinace s bo-
hatymi paleoekologickymi daty a modelovanim klimatu pak umoziuje mnohem piesnéjsi
vhled do charakteru utvafeni flory stfedni a severni Evropy.
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Pro¢ jsou molekularni data vhodna ke studiu postglacidlnich migraci?

Piestoze se vétSina terénnich botanikti mirné otfese, pokud uslysi termin ,,molekularni
data®, pfimlouvame se za shovivavost. Neni molekula jako molekula a nékteré z nich mo-
hou byt zna¢né napomocné, chceme-li se dozvédét vice o prirodé kolem nas. Tou nejnapo-
mocngjsi je molekula DNA. Avsak neni DNA jako DNA a uz viibec neni jedno, kterou
Cast této molekuly si vybereme ke studiu nami postulovanych hypotéz. Velmi zjednoduse-
né by se dalo fict, ze pokud si zvolime nevhodny usek DNA, nedostaneme odpovéd’ na
nase otazky. Z tohoto divodu jsme se rozhodli vélenit do naseho povidani o postglacial-
nich migracich kratkou kapitolku ukazujici pouzitelnost jednotlivych molekularnich mar-
kerti a alespon naznacit otazky, na které se pii pouziti ur¢itého iseku DNA mizeme ptat.

DNA je ulozena jednak v bunééném jadfe, a jednak v organelach (mitochondrie, chlo-
roplasty). Tyto dva typy DNA se vyrazng 1isi typem dédi¢nosti. Zatimco jaderna DNA je
dédéna biparentalné€ (na genotypu nového jedince se podileji oba rodice), plastidova DNA
je dédéna uniparentalné (na genotypu nového jedince se podili jen jeden zrodici).
V ptipadé mitochondrialni DNA (dale jen mtDNA) je to vzdy matetsky jedinec, zatimco
v piipadé chloroplastové DNA (déle jen cpDNA) je to bud’ matetsky jedinec u krytose-
mennych rostlin (tzv. maternalni dédi¢nost), anebo otcovsky jedinec u nahosemennych
rostlin (tzv. paternalni dédi¢nost); podrobnéji viz Krak (2011).

cpDNA

Vzhledem k tomu, ze cpDNA byla az do soucasnosti velmi Casto vyuzivana pfi studiu at’
uz fylogeneze ¢i fylogeografie, zaénéme prave s touto pomérné specifickou molekulou.
Duivodd, pro¢ je cpDNA vyuzivana v ramci fylogeografickych studii, je nékolik: (1) u vét-
Siny druht se dédi po matefskeé linii, tj. cpDNA je haploidni a je tedy Sifena semeny, niko-
liv pylovymi zrny, (2) nerekombinuje, tj. neexistuje alelicka variabilita v rimci jednoho
jedince, (3) vykazuje pomérné nizkou mutacni rychlost, tj. mize vypovidat o jevech caso-
veé pomérn¢ vzdalenych a (4) jsou publikovany univerzalni primery obvykle designované
do kédujicich usekil v tésné blizkosti variabilngjsich nekddujicich usekti (Shaw et al.
2005,2007,2014), tj. bez nutnosti intenzivniho studia je mozné amplifikovat vybrané ¢as-
ti cpDNA. Nevyhodou (na rozdil od mtDNA u Zivo¢ichll) mize byt v nékterych piipadech
jeji nizka variabilita (podrobngji viz Krak 2011).

Mikrosatelity
Vysledky ziskané analyzou cpDNA jsou ¢asto malo podrobné a neposkytuji informaci o

konkrétnich procesech, které stoji za prostorovou strukturou haplotypti. Proto nékteré fy-
logeografické studie (napt. Tollefsrud et al. 2009, Fuentes-Utrilla et al. 2013) vyuzivaji
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také jaderné markery — mikrosatelity, coz jsou kratké, tandemové se opakujici nukleotido-
vé sekvence. Jejich dilezitou vlastnosti je, Ze jsou vysoce polymorfni a mohou nam tedy
poskytnout podrobné informace, napft. o struktuie populaci, genovém toku a stupni inbree-
dingu. Problémem muze byt, ze diky své druhové specifi¢nosti nemusi byt pro nékteré
druhy dostupné a jejich vyvoj je pomérné nakladny (podrobnéji viz Mandak 2011).

Alozymy

Objasnit davnou historii populaci miize pomoci i jiny typ jadernych markerd — alozymy
(napt. Magri et al. 2006), coz jsou isozymy kodované riznymi alelami téhoz genu. Podle
ptitomnosti ¢i nepfitomnosti jednotlivych forem enzymi u daného jedince nebo v dané
populaci miizeme usuzovat na miru jejich pfibuznosti a ziskat tak informace o popula¢ni
struktufe, genovém toku, migraci alel v §ir§im geografickém méfitku apod. (podrobnéji
viz Plackova 2011).

AFLP

V piipadech, kdy je variabilita cpDNA nizk4, je AFLP (Amplified Fragment Length Poly-
morphism) diky své vysoké variabilité hojné pouzivanym markerem v rostlinnych fyloge-
ografickych studiich (napf. Terrab et al. 2008). AFLP se fadi mezi dominantni (binarni)
markery. Pomoci této metody soucasné analyzujeme velké mnozstvi nezavislych lokust,
které jsou nahodné rozmistény po celém genomu. Hlavni nevyhodou je, Ze nelze pfimo od-
lisit homozygoty a heterozygoty a urcit frekvence alel (podrobnéji viz Fér 2011).

Urcenirefugii amigrac¢nichcestnazakladé genetickych dat

Populace, které dlouhodob¢ ptezivaly nepfiznivé klimatické podminky v refugiich, byly
veétsinou malé a izolované a postupem Casu se geneticky rozriznily od ostatnich populaci.
Tyto refugialni populace miizeme detekovat diky jejich vysoké genetické diversité a vy-
skytu unikatnich genotypt (Hewitt 1999). Pii zméné klimatu dochazelo k §ifeni z téchto
refugialnich populaci, které bylo Casto realizovano na velké vzdalenosti a bylo doprovaze-
no poklesem genetické diverzity populaci s narGstajici vzdalenosti od refugii (Comes &
Kadereit 1998). Na zaklad¢ podobnosti mezi genetickou strukturou nove rozsitfenych a re-
fugialnich populaci mizeme zjistit, ze kterych refugii se jednotlivé populace §itily (Hofre-

vvvvvv
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mielé (Tzedakis et al. 2013). (2) Pokud byla koloniza¢ni vlna dostate¢né Siroka a
kolonizace pomald, mohlo dojit k udrzeni genetické diverzity (Bialozyt et al. 2006). (3)
Geneticka diverzita nove kolonizovanych tzemi miize byt vysoka, pokud se setkd vice 1i-
nii z jednotlivych refugii (Petit et al. 2003).
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Paleobotanické vs. fylogeografické studie

Paleobotanicka data mohou pfinést mnoho informaci o postglacialnim $ifeni druhii (Firbas
1949, Huntley & Birks 1983, Bennett et al. 1991), ale maji urcitd omezeni (Cruzan & Tem-
pleton 2000). Konkrétné, blizce ptibuzné druhy, napt. z roda A/nus, Betula, Quercus a Pi-
nus, nelze Casto presné rozlisit na zakladé pylovych a makrozbytkovych dat (Huntley &
Birks 1983). Prave geneticka data mohou pfinést piesnéjsi informace o prabéhu minulych
migraci a ovéfit hypotézy diive ziskané na zaklad€ paleobotanickych dat (King & Ferris
1998, Palmé et al. 2003a, Cheddadi et al. 2006). Analyzy genetickych dat navic umoziuji
zjistit tzv. efektivni refugia, kterd byla dulezita pro postglacialni kolonizaci (Magri et al.
2006, Tollefsrud et al. 2008, Liepelt 2009).

Glacialni refugia a postglacialni kolonizace dievin: pirehled vysledki molekular-
nich studii

V nasledujicim piehledu se zabyvame vysledky molekularnich studii, jejichz cilem bylo
odhalit refugia a migracni cesty evropskych dievin (dfevinou myslime strom nebo kef).
Abychom ziskali relativné vérohodnou piedstavu, vybrali jsme pouze ty studie, které zahr-
nuji vétsinu arealu jednotlivych dievin (tab. 1). Protoze jsme zejména chtéli ukazat, jak
moc jsou molekuldrni metody uzite¢né pti detekci refugii a migracnich cest, byly studie
zalozené na molekularnich datech hlavnim zdrojem informaci pro nize prezentovany pie-
hled vysledki. Palynologicka data, jakkoli jsou nesmirné diilezita, byla vyuzita pouze jako
pomocna, slouzici k vytvoreni zakladni predstavy, ktera je pak nasledné verifikovana po-
moci molekularnich dat. Pokud bylo nékteré refugium objeveno pouze na zakladé pylo-
vych a makrozbytkovych dat, zatimco molekularni data jeho existenci nepotvrdila,
zmifiujeme se 0 ném jako o mozném refugiu.

Abies alba

Na zakladé¢ analyz mitochondrialni DNA a alozymu byla potvrzena existence glacialnich
refugii na Pyrenejském, Balkanském a Apeninském poloostrové (Liepelt et al. 2009). Po-
dobné jako u buku se populace jedle bélokoré z Pyrenejského poloostrova vyznamné neu-
Castnily sifeni do dalsich ¢asti Evropy. Vyznam pro postglacialni kolonizaci také nemély
populace v jizni ¢asti Apeninského poloostrova v Kalabrii. Naopak efektivni refugia pro
Sifeni druhu do stfedni a zapadni Evropy se pravdépodobné nachazela v severnich Apeni-
nach a ptimoftskych Alpach. Tato refugia mohla piedstavovat zdrojové populace pro Sifeni
jedle do francouzské Jury, Vogéz a Svycarskych Alp. V ramci Balkénského poloostrova
autofi uvadgji expanzi jedle na sever v Dinarskych Alpach a v Karpatském oblouku. Pro
kolonizaci stiedni Evropy se pravdépodobné uplatnily populace z refugii ze severu nebo
zapadu Balkanského poloostrova.
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Tab. 1. — Vybrané molekularni studie o stfedoevropskych dievinach.

Tab. 1. — Selected molecular studies of Central-European woody plants.

Dfevina Studie

Abies alba

Alnus glutinosa
Betula pendula
Betula pubescens
Carpinus betulus
Corylus avellana
Fagus sylvatica
Frangula alnus
Fraxinus excelsior

Malus sylvestris

Liepelt et al. 2009

King & Ferris 1998

Palmé et al. 2003a; Maulichenko et al. 2007

Maulichenko et al. 2007

Grivet & Petit 2003

Palmé & Vendramin 2002

Magri et al. 2006

Hampe et al. 2003

Heuertz et al. 2004a, b; Heuertz et al. 2006

Cornille et al. 2013

Picea abies Lagercrantz & Ryman 1990; Tollesfrud et al. 2008, 2009; Parducci et al. 2012

Pinus cembra Hohn et al. 2009

Pinus sylvestris Cheddadi et al. 2006; Pyhédjarvi et al. 2008

Quercus sp. Dumolin-Lapegue et al. 1997; Petit et al. 2002

Salix caprea Palmé et al. 2003b

Alnus glutinosa

U olse lepkavé byla zaznamenana velka diverzita chloroplastovych haplotypt v jizni Ev-
rop¢ potvrzujici, ze populace piezivaly glacialni maximum ve vSech jihoevropskych refu-
giich (King & Ferris 1998). Naopak v severni Evropé byly zaznamenany jen dva hojné
haplotypy, které nemaji zadnou vyraznou geografickou strukturu. Na zakladé pylovych a
makrozbytkovych zdznami se King & Ferris (1998) pfiklanéji k tomu, Ze olSe expandova-
ly odnékud z vychodni Evropy. Jako mozné zdrojové refugium uvadeji Karpaty. Bohuzel
na zékladé pylovych dat nelze rozlisit A/nus glutinosa od A. incana. NaSe souCasna studie
ukazala, ze zdrojové refugialni populace olsi pro postglacialni expanzi se mohly nachazet

row s

také v zapadni Evrop¢ a na severovychod¢ evropské ¢asti Ruska (Douda et al. 2014).
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Betula pendula a B. pubescens

Prostorova struktura chloroplastovych haplotypi je u bfizy bélokoré a pytité mnohem
slabsi nez u vétSiny ostatnich dievin (Palmé et al. 2003a, Maliouchenko et al. 2007). O¢i-
vidné jihoevropské haplotypy/populace nepfispély k jejich expanzi na zacatku holocénu.
Naopak autofi povazuji za pravdépodobné, ze jako stromy tolerantni k chladu byly biizy
schopny prezivat glacialni maximum ve vyssich zemépisnych sitkach. Autofi zaznamenali
mirnou diferenciaci mezi biizami ve vychodni a zapadni Evropé¢, coz ukazuje na ptitom-
nost dvou hlavnich refugii na opa¢nych koncich Evropy, ze kterych biizy zacaly masov¢j-
$i expanzi do stiedoevropského prostoru. Podobné jako u dalsich dfevin dochazi u btiz
k vyraznému sdileni chloroplasti mezi druhy (také s B. nana a B. humilis), coz svéd¢i mi-
nimalné o historické roli mezidruhové hybridizace (Palmé et al. 2004).

Carpinus betulus

Specifické chloroplastové haplotypy byly zaznamenany na jihu Apeninského poloostrova
a na Balkanském poloostrove, ale také v rumunskych Karpatech vcetné zapadné
polozenych Apusen (Grivet & Petit 2003). Tyto haplotypy nepfispély ke kolonizaci zbyt-
ku stfedni a zapadni Evropy. Tu pokryva haplotyp jeden, ktery zasahuje do jizniho podhtifi
Alp, severnich Apenin a severnich Dinarskych Alp. Autofi studie povazuji populace na
Apeninském poloostrové a severu Balkanského poloostrova za mozny zdroj pro koloniza-
ci pievazné ¢asti Evropy.

Corylus avellana

Analyzy chloroplastové DNA ukazaly na pfitomnost glacialnich refugii na Apeninském a
Balkanském poloostrové véetné Rumunska a Dinarskych Alp (Palmé & Vendramin
2002). Cela oblast zahrnuje nekolik specifickych haplotypt.. Naopak zbytek Evropy po-
kryvaji dva hojné, prostorové nestrukturované haplotypy. Autofi studie predpokladaji, ze
Sifeni téchto dvou haplotypt zapocalo v jihozapadni Evropé¢.

Fagus sylvatica

Rozséahla fylogeografickd studie Magri et al. (2006) kombinujici riizné typy molekular-
nich markeri (tj. cpDNA, chloroplastové mikrosatelity a alozymy) a paleoekologicka data
nalezla v Evropé tfi hlavni skupiny haplotypti: prvni skupinu specifickou pro Balkansky
poloostrov, druhou pro Apeninsky poloostrov a treti skupinu, kterd se vyskytuje v ram-
ci celého arealu buku, tedy i v oblastech s vyskytem specifickych haplotypid. Analyza iso-
zymu navic ukazala dalsi specifické haplotypy na Pyrenejském poloostrove, v
jihovychodni Francii a Zapadnich Karpatech. Studie tak potvrdila, ze buk prezival glacial-
ni maximum ve vS§ech tfech jihoevropskych refugiich. Populace z jihoevropskych refugii
ale nepfispély ke kolonizaci stfedni a severni Evropy. Kombinaci molekularnich dat a za-
znamu z pylovych profilll autofi ukazali, Ze pfevaznou ¢ast Evropy kolonizoval nespeci-
ficky haplotyp a expanze pravdépodobné zacala nékde v oblasti severni ¢asti Dinarskych
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Alp. Karpaty byly pravdépodobné kolonizovany z vlastnich refugii, ackoli i tam dominuje
ravského refugia, z n¢hoz uvadéji doklad v podobé zuhelnatélého dieva, které pochazi
z obdobi tésné piedchazejicimu glacialnimu maximu (Damblon & Haesaerts 1997) a je
podpoften i vysledky pylovych analyz z Dolnich Véstonic (Svobodova 1991). V Zapad-
nich Karpatech také zaznamenali vyskyt specifického haplotypu, ktery se ale omezoval
pouze na jednu populaci.

Frangula alnus

Hampe et al. (2003) ocekavali u krusiny olSové rozsahlé prolinani chloroplastovych ha-
plotypi, protoze diky svym duZnatym plodim je tento druh hojné rozsitovan ptaky. V
kontrastu s timto ptedpokladem vSak zaznamenali v oblastech jihoevropskych refugii,
nejském poloostrove a v Maroku se vyskytovala skupina specifickych haplotypt indikuji-
cich glacialni refugium, ve zbytku Evropy v prostoru od Alp pfes Panonskou nizinu a
Balkansky poloostrov pfevazovala skupina blizce pfibuznych haplotypt s jednim pie-
vazujicim haplotypem v temperatni Evropé. Autofi predpokladaji, Ze postglacilni Sifent
do tohoto prostoru probihalo pievazné z Balkanského refugia. Do studie nebyla zahrnuta
zadna data z Apeninského poloostrova.

Fraxinus excelsior

Analyza chloroplastovych mikrosatelitd podpofila vyskyt jasanu ztepilého ve vSech tfech
jihoevropskych refugiich v prib¢hu glacialniho maxima (Heuertz et al. 2004a). Pyrenej-
sky haplotyp je rozsiten i na Britskych ostrovech, které ziejmé kolonizoval po pevninském
mosté vychodné od Pyreneji, protoze schazi ve Francii, kde je nahrazen haplotypem rozsi-
fenym také v jiznim podhtii Alp. Ve stiedni Evropé je hojné rozsiten haplotyp, ktery mél
refugium ve vychodni ¢asti Alp, v severni ¢asti Dinarskych Alp nebo v severni Italii. Pti-
tomnost refugia ve vychodnich Alpach podporuje také vyskyt dalsich ¢tyt specifickych
haplotypti pro tuto oblast. Dalsi refugium, které se podilelo na prolinani haplotypt ve
stfedni Evropé, bylo pravdépodobné n€kde ve vychodni Evropé (Heuertz et al. 2004b).
Zajimavé je, ze Fraxinus excelsior sdili své hojné rozsitené haplotypy s Fraxinus angusti-
folia, coz potvrzuje roli minimaln¢ historické hybridizace (Heuertz et al. 2006).

Lonicera nigra

U zimolezu ¢ern¢ho byly na zéklad€ analyzy AFLP zjistény tii odlisné genetické linie;
prvni omezena na masiv Pyreneji, druha vazana na jizni a jihovychodni Evropu a tfeti pre-
vazujici ve stfedni a vychodni Evropé, ale vyskytujici se také na Balkanském poloostrove
(Daneck et al. 2011). Autofi studie také na zakladé pfitomnosti pylovych zrn rodu Lonice-
ra v profilech z pozdniho glacialu a ¢asného holocénu dokumentuji mozny vyskyt Lonice-
ra nigra v prub&hu vrcholného glacialu ve stiedni Evropé.
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Malus sylvestris

Na zaklad¢ analyzy jadernych mikrosatelitti byla zjisténa tfi glacialni refugia; prvni v za-
padni Evropé, které ptispélo ke kolonizaci zapadni Evropy a Skandinavie, druhé v Karpat-
ském oblouku a posledni na Balkanském poloostroveé (Cornille et al. 2013). Autofi nalezli
pouze slabou prostorovou strukturu v datech, coz podle nich ukazuje na to, Ze se jabloil
lesni $ifi na velké vzdalenosti a patfi mezi dobré kolonizatory s potencialem byt i v holo-
cénni perspektivé pionyrskou devinou.

Picea abies

Analyza alozymu v souladu s fosilnimi zdznamy ukdazala, Ze na Sifeni smrku po posledni
dobé¢ ledové se podilela refugia v Dinarskych Alpach, rumunskych Karpatech a evropské
Casti Ruska (Lagercrantz & Ryman 1990). Smrk z vychodoevropského refugia kolonizo-
val Skandindvii a Pobalti, zatimco populace z jihovychodni Evropy expandovaly na sever
do Zapadnich Karpat a na zapad do Alp a jejich severniho podhifi. Seversky a karpatsky
smrk se dostaly do kontaktu ve vychodnim Polsku (Lagercrantz & Ryman 1990). Tento
scénaf rozsitila dalsi rozsahlejsi studie vyuzivajici analyzy mitochondrialni DNA, ktera
odhalila nejmén¢ sedm glacidlnich refugii smrku hlavné v jihovychodnim podhiifi Alp,
jizni ¢asti Ceského masivu a v Zapadnich Karpatech (Tollefsrud et al. 2008). Ukéazala také,
ze kolonizace Alp probéhla od vychodu na zapad a v soucasnych populacich smrku se pro-
jevuje masivnim Ubytkem genetické diverzity u populaci v zapadni ¢asti Alp (Tollefsrud
et al. 2008). Naopak vysokou genetickou diverzitu populaci v Ceském masivu a Zapad-
nich Karpatech autofi interpretuji jako vysledek prolinani jedinct z rliznych migracnich
linii, které se zde dostaly do kontaktu (Tollefsrud et al. 2008). Podrobny prubéh expanze
smrku v severni Evropé byl opétovné studovan analyzou jadernych mikrosatelitt, ktera
potvrdila, Ze smrk pfeckal posledni glacidlnim maximum v evropské ¢asti Ruska a nasled-
n¢ kolonizoval Skandinavii a Pobalti (Tollefsrud et al. 2009). Tuto majoritni predstavu o
kolonizaci smrku ve Skandinavii ale zpochybiuje studie Parducci et al. (2012), ktera od-
halila pfitomnost mitochondrialniho haplotypu specifického pro zapadni pobiezi Skandi-
navie. Autofi také potvrdili vyskyt tohoto haplotypu v jezernim sedimentu ve stfednim
Norsku datovaném ptiblizn€ 10 000 let pfed soucasnosti. Jejich vysledky podporuji hypo-
tézu, ze smrk prezival severské zalednéni na pobtezi Atlantiku, ktery v pobtezni zoné
zlepSoval neptiznivé podminky glacialniho maxima. Vyskyt smrku rozmnozujiciho se
dlouhodobé vegetativnim hfizenim na zdpadnim pobieZi Norska navrhl jiz dfive na zakla-
d& makrozbytkovych nalezil ze stiedniho Svédska Kullman (2008). Objev Parducci et al.
(2012) vzbudil silny odpor v ¢asti paleockologické védecké komunity (Birks et al. 2012,
Tzedakis et al. 2013). Autofi ve své kritice uvadéji, Ze unikatni haplotyp smrku mohl kolo-
nizovat zapadni ¢ast Skandinavie ze zdpadni Evropy aZ po holocénnim otepleni (dnes
miize byt tento haplotyp v zdpadni Evrop¢ velmi vzacny nebo vyhynuly). Doklad o histo-
rickém vyskytu smrku 10 000 let pied soucasnosti zpochybnuji moznou kontaminaci vzor-
ki pii odbéru DNA z jezernich sediment.
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Pinus cembra

Vysledky porovnani alpské a karpatské populace borovice limby pomoci chloroplasto-
vych mikrosateliti naznacuji, ze populace byly pravdépodobné v obdobi glacialniho ma-
xima propojeny. Ob¢ populace obsahuji jen omezené mnozstvi specifickych haplotypt
(Hohn et al. 2009). Oddéleni obou populaci je pravdépodobné otazkou az holocénniho vy-
voje, kdy doslo k Gstupu dieviny z niz$ich poloh az k horni hranici lesa. Tato pfedstava
byla aktualné potvrzena téz fosilnimi nalezy (viz ¢lanek Pokorného, Jankovské a Horacka
v tomto Cisle).

Pinus sylvestris

Byly zaznamenany pouze tfi mitochondrialni haplotypy: prvni specificky pro Pyrenejsky
poloostrov, druhy pro jizni podhifi Alp a posledni rozsiteny po celém zbytku Evropy
(Cheddadi et al. 2006). Na zakladé pylovych a makrofosilnich zaznamu autofi zvazuji, ze
nejvice rozsifeny haplotyp se mohl v prub¢hu glacialniho maxima vyskytovat v izolova-
nych populacich v podhiii Alp, odkud se po holocénnim otepleni rozsitil do neosidlenych
¢asti Evropy. Pyhdjérvi et al. (2008) zaznamenali dal$i dva specifické haplotypy, z nichz
se jeden vyskytoval pouze ve stfedni, vychodni a severni Evropé€. Na zakladé toho diskutu-
ji, ze dalsi mozné refugium borovice lesni mohlo byt nékde v evropské ¢asti Ruska, po-
dobné¢ jako tomu je u smrku ztepilého.

Quercus sp.

Jelikoz jednotlivé druhy dubti véetné dominantnich Quercus robur, Q. petraea a Q. pu-
bescens sdileji diky silné introgresi chloroplastovou DNA, maji v Evrop¢ analogické roz-
Sifeni haplotypti (Dumolin-Lapegue et al. 1997, Petit et al. 2002). Ukazuje se, ze ke
kolonizaci Quercus sp. efektivné ptispivala vSechna tfi jihoevropska refugia. Nejvice geo-
graficky specificky je zapadoevropsky haplotyp, ktery se vyskytuje v zapadni ¢asti Pyre-
nejského poloostrova, zapadni Francii, na Britskych ostrovech a zasahuje do jizni
Skandinavie. Nejvétsi diverzita haplotypu se nachazi ve stiedni Evrop¢, kde se pravdépo-
dobné jednotlivé migracni linie setkaly.

Rosa pendulina

Fér akolektiv (2007) rozlisili analyzou chloroplastové DNA v Evropé ti hlavni haplotypy
ruze previslé, které jasné odlisuji populace v Alpach, Karpatech a jizni Evropé. VSechny
populace v Ceské republice, véetné jihoceskych, nalezi ke karpatskému haplotypu. Nej-
blizsi vyskyt alpského haplotypu byl zaznamenan v Dolnim Rakousku jizné€ od Dunaje.
Autori diskutuji moznou ptitomnost Rosa pendulina v pribéhu vrcholného glacialu ve vy-
chodnim podhtifi Alp, Dinarskych Alpach, jiznich Karpatech a na Balkanském poloostro-
ve.
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Obr. 1. — Primérny pocet haplotypt (oznac¢eno barevnymi kolecky) a privatnich haplotypti (modra ¢isla)
v jednotlivych lesich Evropy. Do analyzy byly zahrnuty lesy s vyskytem nejméné 3 druht dievin, u kterych
byla pouzita molekularni metoda PCR-RFLP cpDNA. Mapa vytvorfena na zakladé¢ studii evropskych dre-
vin, konkrétné Alnus glutinosa, Acer campestre, Acer pseudoplatanus, Corylus avellana, Betula pendula,
Carpinus betulus, Crataegus monogyna, Fagus sylvatica, Populus tremula, Prunus avium, Prunus spino-
sa, Quercus sp., Tilia cordata, Salix caprea, Sorbus torminalis a Ulmus sp. (Palmé & Vendramin 2002,
Grivet & Petit 2003, Palmé et al. 2003 a, b, Petit et al. 2003). Rozsah ledovcii a pobiezi v poslednim glacial-
nim maximu oznaceno bilou plochou a ¢arkovanou ¢arou.

Fig. 1. — Mean number of haplotypes (coloured circles) and private haplotypes (blue numbers) in European
forests. Only stands with more than three trees analysed with the PCR-RFLP cpDNA method were inclu-
ded. The map is based on studies of European woody plants, specifically Alnus glutinosa, Acer campestre,
Acer pseudoplatanus, Corylus avellana, Betula pendula, Carpinus betulus, Crataegus monogyna, Fagus
sylvatica, Populus tremula, Prunus avium, Prunus spinosa, Quercus sp., Tilia cordata, Salix caprea, Sor-
bus torminalis and Ulmus sp. (Palmé & Vendramin 2002, Grivet & Petit 2003, Palmé et al. 2003 a, b, Petit
etal. 2003). The extent of glaciation and changes in coastline during last glacial maximum are highlited by
the white colour and the dotted line.
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Salix caprea

V kontrastu k dalsim dfevinam byla nejvétsi diverzita chloroplastovych haplotypt naleze-
na u vrby jivy v severni Evropé (Palmé et al. 2003b). Podobné jako u biiz nebyla zazname-
nana zadna vyrazna prostorova struktura jejich haplotypi pravdépodobné jako dusledek
pritomnosti vétSich populaci ve vysSich zemépisnych §itkach béhem glacidlniho maxima.
Bohuzel diverzita haplotypi se hodnoti jen obtizné, protoze je diky vzajemné hybridizaci
Siroka skupina druhti vrb sdili.

Glaciélni refugia a migrace stredoevropskych di‘evin: pokus o kratké zobecnéni

Fylogeografické studie ukazaly, Ze velky pocet ¢asto unikatnich haplotypt dfevin se na-
chazi v jiznich mediterannich populacich (napt. Alnus glutinosa, Carpinus betulus a Cory-
lus avellana; King & Ferris 1998, Palmé & Vendramin 2002, Grivet & Petit 2003). To
poukazuje na dlouhodobé piezivani dfevin prave v téchto oblastech, které ovsem ve vétsi-
né pripada neptispély ke kolonizaci severnéjsich oblasti Evropy (obr. 1). Z dfevin, jejichz
mediteranni haplotypy expandovaly do temperatni a severni Evropy, 1ze jmenovat duby a
jasan ztepily (Petit et al. 2002, Heuertz et al. 2004a)

Po ustupu ledovce mnoho dievin kolonizovalo Evropu ze zdrojovych populaci na se-
veru Balkanského poloostrova, v severni ¢asti Dinarskych Alp nebo podhifi vychodni
¢asti Alp. Na zaklade paleoekologickych dat bylo poukazano na existenci tzv. kryptickych
refugii, jak pro temperatni, tak pro borealni dfeviny (Willis & van Andel 2004). Moleku-
larni data tato refugia u temperatnich druht zatim neprokazala. Oproti tomu u borealnich
drevin byly nalezeny geneticky bohaté populace na sever od Alp (napt. Salix caprea a Be-
tula pendula), coz poukazuje na existenci ¢etnych severskych refugii, kdy byl areal téchto
drevin v disledku klimaticky nepfiznivych podminek fragmentovany do mnoha malych
populaci (Palmé et al. 2003a, b, Maliouchenko et al. 2007).

Zobecnéni vysledkti molekularnich studii je pomérné slozité z nékolika divoda: 1)
Kazda dfevina je z ekologického hlediska jind a ma i jiné schopnosti $ifeni, proto i jejich
prezivani a nasledna rekolonizace severnéji polozenych ¢asti Evropy mohly byt znacné
druhové specifické (Taberlet et al. 1998, Hewitt 2000). 2) Komplexnost poznatkt o jed-
notlivych dfevinach se velmi lisi. Pouze u nékterych dievin (napt. Fagus sylvatica, Picea
abies) byly vzorky pro genetické analyzy sbirany v ramci celych arealii v dostatecném
mnozstvi a vzorky analyzovany pomoci nékolika molekularnich markert a porovnavéany s
dostupnymi fosilnimi udaji (Magri et al. 2006, Tollesfrud et al. 2009). U vétSiny stiedoev-
ropskych dfevin byla dosud zkouména pouze malo variabilni chloroplastovd DNA nebo
alozymy. Jak ukazuji recentni fylogeografické studie, kombinace malo variabilnich chlo-
roplastovych markerti s vysoce variabilnimi, napf. jadernymi mikrosatelity, miiZe pfinést
podrobnéjsi vhled nejen do lokalizace glacialnich refugii a migracnich cest, ale také pfi-
nést kli¢ové informace o historickych popula¢nich procesech (Anderson et al. 2011, Fuen-
tes-Utrilla et al. 2013). Lze napiiklad odhadovat obdobi, kdy doslo k expanzi jednotlivych
populaci nebo prolnuti haplotypovych linii z riznych glacialnich refugii.
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