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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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Úvod

Souèasné rozšíøení druhù na severní polokouli je výraznì ovlivnìno kolísáním klimatu
v prùbìhu posledních 2,6 milionù let, tedy v období zvaném kvartér (Hewitt 1996, Taber-
let et al. 1998, Hewitt 2000, Hofreiter & Stewart 2009). Zmínìné kolísání klimatu je cha-
rakteristické støídáním dob ledových (glaciálù) a meziledových (interglaciálù), které mìlo
na flóru Evropy drtivý dopad. Pokud uvá�íme, �e ještì na konci neogénu (20,6 milionù let
pøed souèasností) se v evropských lesích vyskytovala øada rodù temperátních døevin,
z nich� dnes mnohé najdeme v lesích východní Asie a Severní Ameriky, muselo na zaèát-
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ku kvartéru probìhnout v dùsledku znaèného ochlazení klimatu rozsáhlé vymírání. Z tìch
rodù, které se tehdy vyskytovaly v Evropì, mù�eme jmenovat jak jehliènany rodù Cedrus,
Chamaecyparis, Pseudotsuga, Sequoia, Taxodium, Thuja èi Tsuga; tak i listnáèe rodù Ai-
lanthus, Carya, Catalpa, Liriodendron, Liquidambar, Magnolia a Morus (Mai 1995).
Mnohé z nich jsou dnes v Evropì pìstovány jako okrasné, jiné zplaòují a jsou silnì invaz-
ní (Ailanthus altissima). K jejich vymizení pøispìlo pravdìpodobnì nìkolik okolností.
Klasická pøedstava pøipisovala vyšší míru vymírání temperátních druhù stromù v Evropì,
oproti severní Americe a Asii, západo-východní orientaci evropských pohoøí, které vytvá-
øí bariéru omezující migraci druhù z ji�ních oblastí, kam byly zatlaèeny nástupem chlad-
ného klimatu, zpìt na sever. Ve východní Asii a Severní Americe, kde pohoøí
nepøedstavují migraèní bariéru, nebylo proto vymírání tak rozsáhlé (Reid 1935, Huntley
1993). Novìjší poznatky ale hovoøí spíše o tom, �e klimatické podmínky v ji�ní Evropì
nebyly v glaciálních obdobích vhodné pro udr�ení velkých populací temperátních druhù;
naopak podnebí tam bylo velmi suché a umo�òovalo pøe�ívat pouze malým populacím na
specifických stanovištích napø. v horách nebo v údolích øek (Tzedakis et al. 2002). To je
v kontrastu se situací ve východní Asii a Severní Americe, kde se i v prùbìhu dob ledo-
vých mohly v teplejších oblastech vyskytovat temperátní lesy (Takahara et al. 2000, Willi-
ams et al. 2000, Yu et al. 2000). Vìtší vymírání v Evropì, které probìhlo postupnì
zejména v první polovinì pleistocénu (2,6–0,12 milionù let pøed souèasností), je tak nej-
spíš dùsledek menšího spektra klimaticky vhodných stanoviš� (Svenning 2003). To odrá�í
i ekologicky u�ší spektrum rodù døevin, které se dnes v Evropì vyskytuje. Jedná se o rody,
které mají vìtší toleranci k minimálním teplotám a délce vegetaèní sezóny a druhy, které
jsou tolerantní k suchu (Svenning 2003).

Souèasné rozšíøení druhù, pota�mo jejich genetických linií v Evropì, je zásadnì ovliv-
nìno jejich chováním v prùbìhu poslední doby ledové, tj. würmského zalednìní, které
mìlo své maximum pøibli�nì pøed 20 000 lety (Stewart & Lister 2001, Lo�ek 2007). V té
dobì bylo v nìkterých oblastech Evropy v prùmìru o 8 °C chladnìji a klima bylo zcela od-
lišné od toho souèasného, konkrétnì bylo silnì kontinentální (Lomolino et al. 2006). Za-
tímco zimy byly velmi chladné, léta byla teplá a s výjimkou horských oblastí velmi suchá
(Cuffey et al. 1995). Kontinentální ledovec pokrýval celou severní Evropu, vìtšinu Brit-
ských ostrovù a jeho ji�ní hranice probíhala støedním Polskem (Clark 2002). Ve støední
Evropì se vytvoøil relativnì úzký nezalednìný koridor na jihu ohranièený Alpským ledov-
cem. V oblastech pøiléhajících k ledovci se pravdìpodobnì vyskytovala trvale zmrzlá
pùda (permafrost), která mohla nepøíznivì ovlivòovat rùst rostlin i v prùbìhu jinak relativ-
nì teplého léta. Proto�e bylo velké mno�ství vody vázáno v ledovcích, poklesla hladina
moøe v prùmìru o 130 m a odhalila pevninské mosty, které propojily Britské ostrovy s ev-
ropským kontinentem, Sardínii s Korsikou a Apeninský poloostrov s Dinárským pob-
øe�ím (Lambeck 2004). Z dalších vlivù, které pùsobily na tehdejší vegetaci, lze jmenovat
atmosférickou koncentraci CO2, která byla o 35 % ni�ší ne� dnes a pravdìpodobnì výraz-
nì sni�ovala produktivitu vegetace (Cowling & Sykes 1999, Ward et al. 2005), nebo pra-
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chové bouøe, které zøejmì omezovaly výskyt nìkterých druhù jen na chránìné závìtrné
polohy (Leroy & Arpe 2007). Je jisté, �e takové podmínky, zcela odlišné od dnešních,
znaènì redukovaly rozšíøení vìtšiny temperátních druhù rostlin v Evropì na prostorovì
omezené oblasti – tzv. refugia. Z tìchto refugiálních, vìtšinou ji�nì polo�ených oblastí, se
mohly jednotlivé druhy opìt na zaèátku holocénu (tedy na konci poslední doby ledové) ší-
øit smìrem na sever (Webb & Bartlein 1992, Comes & Kadereit 1998, Hewitt 1999, 2000).

V souèasnosti panuje silná kontroverze v názorech na pøe�ívání døevin v prùbìhu po-
sledního maximálního zalednìní (Birks et al. 2012, Parducci et al. 2012, Tzedakis et al.
2013). Døeviny jsou obecnì velmi citlivé k chladnému a suchému klimatu. V souladu s tím
klasická teorie zalo�ená na datech z pylových profilù a prvních molekulárních studiích
pøedpokládala, �e døeviny byly svým výskytem vázány na klimaticky pøíznivìjší jihoev-
ropská refugia, která zahrnovala Pyrenejský, Apeninský a Balkánský poloostrov, zatímco
v severnìjších èástech Evropy se døeviny nevyskytovaly (Bennett et al. 1991, Frenzel et al.
1992, Hewitt 1996, Taberlet et al. 1998, Hewitt 1999). Toto paradigma se ale postupnì
mìnilo s tím, jak nové studie ukazovaly, �e jihoevropská refugia nebyla ani zdaleka tak
klimaticky pøíznivá a výskyt temperátních a boreálních døevin se zde zøejmì omezoval
pouze na vlhká podhorská údolí a srá�kovì bohatší svahy hor (Tzedakis et al. 2002). Další
studie ukázaly, �e temperátní døeviny, jmenovitì Abies alba, Carpinus betulus, Fagus syl-
vatica, Taxus baccata a Ulmus sp., se v prùbìhu poslední doby ledové vyskytovaly v Pa-
nonii a podhùøí východních Alp, severních Dinarských Alp a Rumunských Karpat, tedy
mnohem severnìji ne� se pùvodnì pøedpokládalo (Willis & van Andel 2004). Vìtšina
tìchto záznamù ale pochází z mírnìjšího období, které pøedcházelo glaciálnímu maximu a
proto není jasné, jestli v tìchto oblastech pøeèkaly také nejchladnìjší období. Paleoekolo-
gické záznamy také ukazují na èetný výskyt boreálních døevin, jmenovitì Larix, Pinus, Pi-
cea a Betula v severních Karpatech, ale i rozsáhlých oblastech Ruska východnì od
kontinentálního ledovce, které mìly pravdìpodobnì charakter otevøené tajgy (Tarasov et
al. 2000, Willis & van Andel 2004). Ve své souèasné kritice o refugiích evropských døevin
Tzedakis et al. (2013) shromá�ili makrofosilní data o výskytu temperátních a boreálních
døevin bìhem glaciálního maxima a chladného období, které po nìm následovalo
(24 000–15 000 let pøed souèasností). Domnívají se, �e temperátní døeviny svým rozšíøe-
ním v Evropì nikde nepøesáhly 45° severní šíøky a severní hranice jejich rozšíøení prochá-
zela ji�ní Francií a ji�ním podhùøím Alp. Na Balkánském poloostrovì pocházely
nejsevernìjší doklady z východní èásti Staré Planiny (Tzedakis et al. 2013). U boreálních
døevin zaznamenali výraznou asymetrii v jejich výskytu ovlivnìnou pøítomností skandi-
návského ledovce. Zatímco západní Evropa byla pravdìpodobnì bezlesá ji� od 46° sever-
ní šíøky, ve východní Evropì se zdá, �e populace boreálních stromù pøe�ívaly a� do 49°
severní šíøky (Tzedakis et al. 2013).

O severnìji polo�ených glaciálních refugiích se èasto mluví jako o tzv. kryptických re-
fugiích. Jedná se o refugia, která jsou z rùzných dùvodù obtí�nì zaznamenatelná v pylo-
vých a makrozbytkových záznamech (Stewart & Lister 2001, Provan & Bennett 2008).
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Populace mohly být malé, rostliny nemusely kvést a vytváøet pyl a dlouhodobì se mohly
rozmno�ovat vegetativnì (Kullman 2008). Na význam takových populací pro následnou
postglaciální kolonizaci poukázali ve své studii McLachlan et al. (2005). Pomocí chloro-
plastové DNA zjistili, �e glacialní refugia Fagus grandifolia v Severní Americe byla
umístìna mnohem severnìji ne� se døíve uva�ovalo na základì paleoekologických zázna-
mù. Význam studie spoèívá v tom, �e objasnila tzv. Reidùv paradox, který poukazoval na
to, �e odhadovaná rychlost šíøení mnoha druhù z ji�ních refugií nutná k dosa�ení jejich se-
verní hranice areálu v holocénu (od 12 000 let pøed souèasností) je mnohem vyšší a neod-
povídá jejich empiricky odvozené rychlosti šíøení (Clark et al. 1998). Jako první si toho
všiml britský botanik Clement Reid, který zaznamenal svùj ú�as nad tím, �e dub letní roste
v severní Británii, navzdory skuteènosti, �e musel urazit více jak 950 km z ji�ního refugia
od konce doby ledové. Vìøil, �e taková rychlost pøevyšuje dispersní schopnosti dubu. Poz-
dìji byly tyto skuteènosti pøipsány šíøením na dlouhou vzdálenost. Studie McLachlan et al.
(2005) vnesla nový impuls do hledání kryptických refugií a zároveò objasnila jejich vý-
znam pro postglaciální kolonizaci. Ukázala, �e temperátní druhy mohly být mnohem plas-
tiètìjší v reakci na klimatické zmìny a namísto jejich vymírání v severnìji polo�ených
oblastech mohlo docházet ke sní�ení velikosti jejich populací a fragmentaci areálù (Pear-
son 2006).

Z pohledu postglaciální kolonizace lze glaciální refugia temperátních druhù rozdìlit
na ta, která se podílela na kolonizaci støední a severní Evropy (tj. efektivní refugia), a ta,
která ke kolonizaci nepøispìla. Zdá se, �e šíøení z jednotlivých refugií zásadnì ovlivnila
orografie. Zejména Pyreneje a Alpy pøedstavovaly význaèné migraèní bariéry bránící ex-
panzi populacím z Pyrenejského a Apeninského poloostrova, zatímco expanze druhù z ji-
hovýchodní Evropy nebyla výraznì limitována (Taberlet et al. 1998). Otázkou zùstává, do
jaké míry se na postglaciální kolonizaci podílely populace pøe�ívající na severním okraji
areálu druhù v kryptických refugiích. Tyto populace se mohly zaèít pøi zlepšení klimatu na
poèátku holocénu bezprostøednì šíøit do oblastí, které se pro nì staly novì vhodnými. Na
druhou stranu jejich expanzi pravdìpodobnì omezovala øada negativních jevù, které jsou
spojeny s malými populacemi na okrajích areálù jako jsou genetický drift a inbreeding
sni�ující genetickou diverzitu, fitness a tím i adaptivní potenciál druhù. Z tohoto dùvodu
mohly být pro kolonizaci významnìjší ji�nìjší populace, které si uchovaly vyšší genetic-
kou diverzitu, adaptivní potenciál a fitness.

Následující pøehled literatury bude zamìøen na (1) popis rozšíøení jednotlivých glaci-
álních refugií støedoevropských døevin, (2) charakteristiku jejich migrace po poslední
dobì ledové a (3) význam kryptických refugií pro formování flóry Evropy ve svìtle no-
vých výsledkù zalo�ených zejména na molekulárních technikách. Jejich kombinace s bo-
hatými paleoekologickými daty a modelováním klimatu pak umo�òuje mnohem pøesnìjší
vhled do charakteru utváøení flóry støední a severní Evropy.
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Proè jsou molekulární data vhodná ke studiu postglaciálních migrací?

Pøesto�e se vìtšina terénních botanikù mírnì otøese, pokud uslyší termín „molekulární
data“, pøimlouváme se za shovívavost. Není molekula jako molekula a nìkteré z nich mo-
hou být znaènì nápomocné, chceme-li se dozvìdìt více o pøírodì kolem nás. Tou nejnápo-
mocnìjší je molekula DNA. Avšak není DNA jako DNA a u� vùbec není jedno, kterou
èást této molekuly si vybereme ke studiu námi postulovaných hypotéz. Velmi zjednoduše-
nì by se dalo øíct, �e pokud si zvolíme nevhodný úsek DNA, nedostaneme odpovìï na
naše otázky. Z tohoto dùvodu jsme se rozhodli vèlenit do našeho povídání o postglaciál-
ních migracích krátkou kapitolku ukazující pou�itelnost jednotlivých molekulárních mar-
kerù a alespoò naznaèit otázky, na které se pøi pou�ití urèitého úseku DNA mù�eme ptát.

DNA je ulo�ena jednak v bunìèném jádøe, a jednak v organelách (mitochondrie, chlo-
roplasty). Tyto dva typy DNA se výraznì liší typem dìdiènosti. Zatímco jaderná DNA je
dìdìna biparentálnì (na genotypu nového jedince se podílejí oba rodièe), plastidová DNA
je dìdìna uniparentálnì (na genotypu nového jedince se podílí jen jeden z rodièù).
V pøípadì mitochondriální DNA (dále jen mtDNA) je to v�dy mateøský jedinec, zatímco
v pøípadì chloroplastové DNA (dále jen cpDNA) je to buï mateøský jedinec u krytose-
menných rostlin (tzv. maternální dìdiènost), anebo otcovský jedinec u nahosemenných
rostlin (tzv. paternální dìdiènost); podrobnìji viz Krak (2011).

c p D N A

Vzhledem k tomu, �e cpDNA byla a� do souèasnosti velmi èasto vyu�ívána pøi studiu a�
u� fylogeneze èi fylogeografie, zaènìme právì s touto pomìrnì specifickou molekulou.
Dùvodù, proè je cpDNA vyu�ívána v rámci fylogeografických studií, je nìkolik: (1) u vìt-
šiny druhù se dìdí po mateøské linii, tj. cpDNA je haploidní a je tedy šíøena semeny, niko-
liv pylovými zrny, (2) nerekombinuje, tj. neexistuje alelická variabilita v rámci jednoho
jedince, (3) vykazuje pomìrnì nízkou mutaèní rychlost, tj. mù�e vypovídat o jevech èaso-
vì pomìrnì vzdálených a (4) jsou publikovány univerzální primery obvykle designované
do kódujících úsekù v tìsné blízkosti variabilnìjších nekódujících úsekù (Shaw et al.
2005, 2007, 2014), tj. bez nutnosti intenzivního studia je mo�né amplifikovat vybrané èás-
ti cpDNA. Nevýhodou (na rozdíl od mtDNA u �ivoèichù) mù�e být v nìkterých pøípadech
její nízká variabilita (podrobnìji viz Krak 2011).

M i k r o s a t e l i t y

Výsledky získané analýzou cpDNA jsou èasto málo podrobné a neposkytují informaci o
konkrétních procesech, které stojí za prostorovou strukturou haplotypù. Proto nìkteré fy-
logeografické studie (napø. Tollefsrud et al. 2009, Fuentes-Utrilla et al. 2013) vyu�ívají
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také jaderné markery – mikrosatelity, co� jsou krátké, tandemovì se opakující nukleotido-
vé sekvence. Jejich dùle�itou vlastností je, �e jsou vysoce polymorfní a mohou nám tedy
poskytnout podrobné informace, napø. o struktuøe populací, genovém toku a stupni inbree-
dingu. Problémem mù�e být, �e díky své druhové specifiènosti nemusí být pro nìkteré
druhy dostupné a jejich vývoj je pomìrnì nákladný (podrobnìji viz Mandák 2011).

A l o z y m y

Objasnit dávnou historii populací mù�e pomoci i jiný typ jaderných markerù – alozymy
(napø. Magri et al. 2006), co� jsou isozymy kódované rùznými alelami tého� genu. Podle
pøítomnosti èi nepøítomnosti jednotlivých forem enzymù u daného jedince nebo v dané
populaci mù�eme usuzovat na míru jejich pøíbuznosti a získat tak informace o populaèní
struktuøe, genovém toku, migraci alel v širším geografickém mìøítku apod. (podrobnìji
viz Plaèková 2011).

A F L P

V pøípadech, kdy je variabilita cpDNA nízká, je AFLP (Amplified Fragment Length Poly-
morphism) díky své vysoké variabilitì hojnì pou�ívaným markerem v rostlinných fyloge-
ografických studiích (napø. Terrab et al. 2008). AFLP se øadí mezi dominantní (binární)
markery. Pomocí této metody souèasnì analyzujeme velké mno�ství nezávislých lokusù,
které jsou náhodnì rozmístìny po celém genomu. Hlavní nevýhodou je, �e nelze pøímo od-
lišit homozygoty a heterozygoty a urèit frekvence alel (podrobnìji viz Fér 2011).

U r è e n í r e f u g i í a m i g r a è n í c h c e s t n a z á k l a d ì g e n e t i c k ý c h d a t

Populace, které dlouhodobì pøe�ívaly nepøíznivé klimatické podmínky v refugiích, byly
vìtšinou malé a izolované a postupem èasu se geneticky rozrùznily od ostatních populací.
Tyto refugiální populace mù�eme detekovat díky jejich vysoké genetické diversitì a vý-
skytu unikátních genotypù (Hewitt 1999). Pøi zmìnì klimatu docházelo k šíøení z tìchto
refugiálních populací, které bylo èasto realizováno na velké vzdálenosti a bylo doprováze-
no poklesem genetické diverzity populací s narùstající vzdáleností od refugií (Comes &
Kadereit 1998). Na základì podobnosti mezi genetickou strukturou novì rozšíøených a re-
fugiálních populací mù�eme zjistit, ze kterých refugií se jednotlivé populace šíøily (Hofre-
iter & Steward 2009). Situace ale bývá ponìkud slo�itìjší, proto�e rùzné demografické
faktory mohou komplikovat interpretaci genetických dat: (1) Genetické linie, které kolo-
nizovaly sever, zatím nebyly objeveny v ji�nìjších populacích nebo jsou na jihu ji� vy-
møelé (Tzedakis et al. 2013). (2) Pokud byla kolonizaèní vlna dostateènì široká a
kolonizace pomalá, mohlo dojít k udr�ení genetické diverzity (Bialozyt et al. 2006). (3)
Genetická diverzita novì kolonizovaných území mù�e být vysoká, pokud se setká více lí-
nií z jednotlivých refugií (Petit et al. 2003).
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P a l e o b o t a n i c k é v s . f y l o g e o g r a f i c k é s t u d i e

Paleobotanická data mohou pøinést mnoho informací o postglaciálním šíøení druhù (Firbas
1949, Huntley & Birks 1983, Bennett et al. 1991), ale mají urèitá omezení (Cruzan & Tem-
pleton 2000). Konkrétnì, blízce pøíbuzné druhy, napø. z rodù Alnus, Betula, Quercus a Pi-
nus, nelze èasto pøesnì rozlišit na základì pylových a makrozbytkových dat (Huntley &
Birks 1983). Právì genetická data mohou pøinést pøesnìjší informace o prùbìhu minulých
migrací a ovìøit hypotézy døíve získané na základì paleobotanických dat (King & Ferris
1998, Palmé et al. 2003a, Cheddadi et al. 2006). Analýzy genetických dat navíc umo�òují
zjistit tzv. efektivní refugia, která byla dùle�itá pro postglaciální kolonizaci (Magri et al.
2006, Tollefsrud et al. 2008, Liepelt 2009).

Glaciální refugia a postglaciální kolonizace døevin: pøehled výsledkù molekulár-
ních studií

V následujícím pøehledu se zabýváme výsledky molekulárních studií, jejich� cílem bylo
odhalit refugia a migraèní cesty evropských døevin (døevinou myslíme strom nebo keø).
Abychom získali relativnì vìrohodnou pøedstavu, vybrali jsme pouze ty studie, které zahr-
nují vìtšinu areálu jednotlivých døevin (tab. 1). Proto�e jsme zejména chtìli ukázat, jak
moc jsou molekulární metody u�iteèné pøi detekci refugií a migraèních cest, byly studie
zalo�ené na molekulárních datech hlavním zdrojem informací pro ní�e prezentovaný pøe-
hled výsledkù. Palynologická data, jakkoli jsou nesmírnì dùle�itá, byla vyu�ita pouze jako
pomocná, slou�ící k vytvoøení základní pøedstavy, která je pak následnì verifikována po-
mocí molekulárních dat. Pokud bylo nìkteré refugium objeveno pouze na základì pylo-
vých a makrozbytkových dat, zatímco molekulární data jeho existenci nepotvrdila,
zmiòujeme se o nìm jako o mo�ném refugiu.

Abies alba

Na základì analýz mitochondriální DNA a alozymù byla potvrzena existence glaciálních
refugií na Pyrenejském, Balkánském a Apeninském poloostrovì (Liepelt et al. 2009). Po-
dobnì jako u buku se populace jedle bìlokoré z Pyrenejského poloostrova významnì neú-
èastnily šíøení do dalších èástí Evropy. Význam pro postglaciální kolonizaci také nemìly
populace v ji�ní èásti Apeninského poloostrova v Kalábrii. Naopak efektivní refugia pro
šíøení druhu do støední a západní Evropy se pravdìpodobnì nacházela v severních Apeni-
nách a pøímoøských Alpách. Tato refugia mohla pøedstavovat zdrojové populace pro šíøení
jedle do francouzské Jury, Vogéz a švýcarských Alp. V rámci Balkánského poloostrova
autoøi uvádìjí expanzi jedle na sever v Dinárských Alpách a v Karpatském oblouku. Pro
kolonizaci støední Evropy se pravdìpodobnì uplatnily populace z refugií ze severu nebo
západu Balkánského poloostrova.
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Alnus glutinosa

U olše lepkavé byla zaznamenána velká diverzita chloroplastových haplotypù v ji�ní Ev-
ropì potvrzující, �e populace pøe�ívaly glaciální maximum ve všech jihoevropských refu-
giích (King & Ferris 1998). Naopak v severní Evropì byly zaznamenány jen dva hojné
haplotypy, které nemají �ádnou výraznou geografickou strukturu. Na základì pylových a
makrozbytkových záznamù se King & Ferris (1998) pøiklánìjí k tomu, �e olše expandova-
ly odnìkud z východní Evropy. Jako mo�né zdrojové refugium uvádìjí Karpaty. Bohu�el
na základì pylových dat nelze rozlišit Alnus glutinosa od A. incana. Naše souèasná studie
ukázala, �e zdrojové refugiální populace olší pro postglaciální expanzi se mohly nacházet
také v západní Evropì a na severovýchodì evropské èásti Ruska (Douda et al. 2014).
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Tab. 1. – Vybrané molekulární studie o støedoevropských døevinách.

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

Døevina Studie

Abies alba Liepelt et al. 2009

Alnus glutinosa King & Ferris 1998

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

Betula pubescens Maulichenko et al. 2007

Carpinus betulus Grivet & Petit 2003

Corylus avellana Palmé & Vendramin 2002

Fagus sylvatica Magri et al. 2006

Frangula alnus Hampe et al. 2003

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

Malus sylvestris Cornille et al. 2013

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

Pinus cembra Höhn et al. 2009

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

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

Salix caprea Palmé et al. 2003b
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Betula pendula a B. pubescens

Prostorová struktura chloroplastových haplotypù je u bøízy bìlokoré a pýøité mnohem
slabší ne� u vìtšiny ostatních døevin (Palmé et al. 2003a, Maliouchenko et al. 2007). Oèi-
vidnì jihoevropské haplotypy/populace nepøispìly k jejich expanzi na zaèátku holocénu.
Naopak autoøi pova�ují za pravdìpodobné, �e jako stromy tolerantní k chladu byly bøízy
schopny pøe�ívat glaciální maximum ve vyšších zemìpisných šíøkách. Autoøi zaznamenali
mírnou diferenciaci mezi bøízami ve východní a západní Evropì, co� ukazuje na pøítom-
nost dvou hlavních refugií na opaèných koncích Evropy, ze kterých bøízy zaèaly masovìj-
ší expanzi do støedoevropského prostoru. Podobnì jako u dalších døevin dochází u bøíz
k výraznému sdílení chloroplastù mezi druhy (také s B. nana a B. humilis), co� svìdèí mi-
nimálnì o historické roli mezidruhové hybridizace (Palmé et al. 2004).

Carpinus betulus

Specifické chloroplastové haplotypy byly zaznamenány na jihu Apeninského poloostrova
a na Balkánském poloostrovì, ale také v rumunských Karpatech vèetnì západnì
polo�ených Apusen (Grivet & Petit 2003). Tyto haplotypy nepøispìly ke kolonizaci zbyt-
ku støední a západní Evropy. Tu pokrývá haplotyp jeden, který zasahuje do ji�ního podhùøí
Alp, severních Apenin a severních Dinárských Alp. Autoøi studie pova�ují populace na
Apeninském poloostrovì a severu Balkánského poloostrova za mo�ný zdroj pro koloniza-
ci pøevá�né èásti Evropy.

Corylus avellana

Analýzy chloroplastové DNA ukázaly na pøítomnost glaciálních refugií na Apeninském a
Balkánském poloostrovì vèetnì Rumunska a Dinárských Alp (Palmé & Vendramin
2002). Celá oblast zahrnuje nìkolik specifických haplotypù. Naopak zbytek Evropy po-
krývají dva hojné, prostorovì nestrukturované haplotypy. Autoøi studie pøedpokládají, �e
šíøení tìchto dvou haplotypù zapoèalo v jihozápadní Evropì.

Fagus sylvatica

Rozsáhlá fylogeografická studie Magri et al. (2006) kombinující rùzné typy molekulár-
ních markerù (tj. cpDNA, chloroplastové mikrosatelity a alozymy) a paleoekologická data
nalezla v Evropì tøi hlavní skupiny haplotypù: první skupinu specifickou pro Balkánský
poloostrov, druhou pro Apeninský poloostrov a tøetí skupinu, která se vyskytuje v rám-
ci celého areálu buku, tedy i v oblastech s výskytem specifických haplotypù. Analýza iso-
zymù navíc ukázala další specifické haplotypy na Pyrenejském poloostrovì, v
jihovýchodní Francii a Západních Karpatech. Studie tak potvrdila, �e buk pøe�íval glaciál-
ní maximum ve všech tøech jihoevropských refugiích. Populace z jihoevropských refugií
ale nepøispìly ke kolonizaci støední a severní Evropy. Kombinací molekulárních dat a zá-
znamu z pylových profilù autoøi ukázali, �e pøevá�nou èást Evropy kolonizoval nespeci-
fický haplotyp a expanze pravdìpodobnì zaèala nìkde v oblasti severní èásti Dinárských
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Alp. Karpaty byly pravdìpodobnì kolonizovány z vlastních refugií, aèkoli i tam dominuje
nejhojnìjší haplotyp. Autoøi také nevyluèují mo�nost pøe�ívání a expanzi buku z tzv. mo-
ravského refugia, z nìho� uvádìjí doklad v podobì zuhelnatìlého døeva, které pochází
z období tìsnì pøedcházejícímu glaciálnímu maximu (Damblon & Haesaerts 1997) a je
podpoøen i výsledky pylových analýz z Dolních Vìstonic (Svobodová 1991). V Západ-
ních Karpatech také zaznamenali výskyt specifického haplotypu, který se ale omezoval
pouze na jednu populaci.

Frangula alnus

Hampe et al. (2003) oèekávali u krušiny olšové rozsáhlé prolínání chloroplastových ha-
plotypù, proto�e díky svým du�natým plodùm je tento druh hojnì rozšiøován ptáky. V
kontrastu s tímto pøedpokladem však zaznamenali v oblastech jihoevropských refugií,
zejména na Pyrenejském poloostrovì, prolínání linií pouze minimální. Zatímco na Pyre-
nejském poloostrovì a v Maroku se vyskytovala skupina specifických haplotypù indikují-
cích glaciální refugium, ve zbytku Evropy v prostoru od Alp pøes Panonskou ní�inu a
Balkánský poloostrov pøeva�ovala skupina blízce pøíbuzných haplotypù s jedním pøe-
va�ujícím haplotypem v temperátní Evropì. Autoøi pøedpokládají, �e postglaciální šíøení
do tohoto prostoru probíhalo pøevá�nì z Balkánského refugia. Do studie nebyla zahrnuta
�ádná data z Apeninského poloostrova.

Fraxinus excelsior

Analýza chloroplastových mikrosatelitù podpoøila výskyt jasanu ztepilého ve všech tøech
jihoevropských refugiích v prùbìhu glaciálního maxima (Heuertz et al. 2004a). Pyrenej-
ský haplotyp je rozšíøen i na Britských ostrovech, které zøejmì kolonizoval po pevninském
mostì východnì od Pyrenejí, proto�e schází ve Francii, kde je nahrazen haplotypem rozší-
øeným také v ji�ním podhùøí Alp. Ve støední Evropì je hojnì rozšíøen haplotyp, který mìl
refugium ve východní èásti Alp, v severní èásti Dinárských Alp nebo v severní Itálii. Pøí-
tomnost refugia ve východních Alpách podporuje také výskyt dalších ètyø specifických
haplotypù pro tuto oblast. Další refugium, které se podílelo na prolínání haplotypù ve
støední Evropì, bylo pravdìpodobnì nìkde ve východní Evropì (Heuertz et al. 2004b).
Zajímavé je, �e Fraxinus excelsior sdílí své hojnì rozšíøené haplotypy s Fraxinus angusti-
folia, co� potvrzuje roli minimálnì historické hybridizace (Heuertz et al. 2006).

Lonicera nigra

U zimolezu èerného byly na základì analýzy AFLP zjištìny tøi odlišné genetické linie;
první omezená na masív Pyrenejí, druhá vázaná na ji�ní a jihovýchodní Evropu a tøetí pøe-
va�ující ve støední a východní Evropì, ale vyskytující se také na Balkánském poloostrovì
(Daneck et al. 2011). Autoøi studie také na základì pøítomnosti pylových zrn rodu Lonice-
ra v profilech z pozdního glaciálu a èasného holocénu dokumentují mo�ný výskyt Lonice-
ra nigra v prùbìhu vrcholného glaciálu ve støední Evropì.
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Malus sylvestris

Na základì analýzy jaderných mikrosatelitù byla zjištìna tøi glaciální refugia; první v zá-
padní Evropì, které pøispìlo ke kolonizaci západní Evropy a Skandinávie, druhé v Karpat-
ském oblouku a poslední na Balkánském poloostrovì (Cornille et al. 2013). Autoøi nalezli
pouze slabou prostorovou strukturu v datech, co� podle nich ukazuje na to, �e se jabloò
lesní šíøí na velké vzdálenosti a patøí mezi dobré kolonizátory s potenciálem být i v holo-
cénní perspektivì pionýrskou døevinou.

Picea abies

Analýza alozymù v souladu s fosilními záznamy ukázala, �e na šíøení smrku po poslední
dobì ledové se podílela refugia v Dinárských Alpách, rumunských Karpatech a evropské
èásti Ruska (Lagercrantz & Ryman 1990). Smrk z východoevropského refugia kolonizo-
val Skandinávii a Pobaltí, zatímco populace z jihovýchodní Evropy expandovaly na sever
do Západních Karpat a na západ do Alp a jejich severního podhùøí. Severský a karpatský
smrk se dostaly do kontaktu ve východním Polsku (Lagercrantz & Ryman 1990). Tento
scénáø rozšíøila další rozsáhlejší studie vyu�ívající analýzy mitochondriální DNA, která
odhalila nejménì sedm glaciálních refugií smrku hlavnì v jihovýchodním podhùøí Alp,
ji�ní èásti Èeského masivu a v Západních Karpatech (Tollefsrud et al. 2008). Ukázala také,
�e kolonizace Alp probìhla od východu na západ a v souèasných populacích smrku se pro-
jevuje masivním úbytkem genetické diverzity u populací v západní èásti Alp (Tollefsrud
et al. 2008). Naopak vysokou genetickou diverzitu populací v Èeském masivu a Západ-
ních Karpatech autoøi interpretují jako výsledek prolínání jedincù z rùzných migraèních
linií, které se zde dostaly do kontaktu (Tollefsrud et al. 2008). Podrobný prùbìh expanze
smrku v severní Evropì byl opìtovnì studován analýzou jaderných mikrosatelitù, která
potvrdila, �e smrk pøeèkal poslední glaciálním maximum v evropské èásti Ruska a násled-
nì kolonizoval Skandinávii a Pobaltí (Tollefsrud et al. 2009). Tuto majoritní pøedstavu o
kolonizaci smrku ve Skandinávii ale zpochybòuje studie Parducci et al. (2012), která od-
halila pøítomnost mitochondriálního haplotypu specifického pro západní pobøe�í Skandi-
návie. Autoøi také potvrdili výskyt tohoto haplotypu v jezerním sedimentu ve støedním
Norsku datovaném pøibli�nì 10 000 let pøed souèasností. Jejich výsledky podporují hypo-
tézu, �e smrk pøe�íval severské zalednìní na pobøe�í Atlantiku, který v pobøe�ní zónì
zlepšoval nepøíznivé podmínky glaciálního maxima. Výskyt smrku rozmno�ujícího se
dlouhodobì vegetativním høí�ením na západním pobøe�í Norska navrhl ji� døíve na zákla-
dì makrozbytkových nálezù ze støedního Švédska Kullman (2008). Objev Parducci et al.
(2012) vzbudil silný odpor v èásti paleoekologické vìdecké komunity (Birks et al. 2012,
Tzedakis et al. 2013). Autoøi ve své kritice uvádìjí, �e unikátní haplotyp smrku mohl kolo-
nizovat západní èást Skandinávie ze západní Evropy a� po holocénním oteplení (dnes
mù�e být tento haplotyp v západní Evropì velmi vzácný nebo vyhynulý). Doklad o histo-
rickém výskytu smrku 10 000 let pøed souèasností zpochybòují mo�nou kontaminací vzor-
kù pøi odbìru DNA z jezerních sedimentù.
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Pinus cembra

Výsledky porovnání alpské a karpatské populace borovice limby pomocí chloroplasto-
vých mikrosatelitù naznaèují, �e populace byly pravdìpodobnì v období glaciálního ma-
xima propojeny. Obì populace obsahují jen omezené mno�ství specifických haplotypù
(Höhn et al. 2009). Oddìlení obou populací je pravdìpodobnì otázkou a� holocénního vý-
voje, kdy došlo k ústupu døeviny z ni�ších poloh a� k horní hranici lesa. Tato pøedstava
byla aktuálnì potvrzena té� fosilními nálezy (viz èlánek Pokorného, Jankovské a Horáèka
v tomto èísle).

Pinus sylvestris

Byly zaznamenány pouze tøi mitochondriální haplotypy: první specifický pro Pyrenejský
poloostrov, druhý pro ji�ní podhùøí Alp a poslední rozšíøený po celém zbytku Evropy
(Cheddadi et al. 2006). Na základì pylových a makrofosilních záznamù autoøi zva�ují, �e
nejvíce rozšíøený haplotyp se mohl v prùbìhu glaciálního maxima vyskytovat v izolova-
ných populacích v podhùøí Alp, odkud se po holocénním oteplení rozšíøil do neosídlených
èástí Evropy. Pyhäjärvi et al. (2008) zaznamenali další dva specifické haplotypy, z nich�
se jeden vyskytoval pouze ve støední, východní a severní Evropì. Na základì toho diskutu-
jí, �e další mo�né refugium borovice lesní mohlo být nìkde v evropské èásti Ruska, po-
dobnì jako tomu je u smrku ztepilého.

Quercus sp.

Jeliko� jednotlivé druhy dubù vèetnì dominantních Quercus robur, Q. petraea a Q. pu-
bescens sdílejí díky silné introgresi chloroplastovou DNA, mají v Evropì analogické roz-
šíøení haplotypù (Dumolin-Lapègue et al. 1997, Petit et al. 2002). Ukazuje se, �e ke
kolonizaci Quercus sp. efektivnì pøispívala všechna tøi jihoevropská refugia. Nejvíce geo-
graficky specifický je západoevropský haplotyp, který se vyskytuje v západní èásti Pyre-
nejského poloostrova, západní Francii, na Britských ostrovech a zasahuje do ji�ní
Skandinávie. Nejvìtší diverzita haplotypù se nachází ve støední Evropì, kde se pravdìpo-
dobnì jednotlivé migraèní linie setkaly.

Rosa pendulina

Fér a kolektiv (2007) rozlišili analýzou chloroplastové DNA v Evropì tøi hlavní haplotypy
rù�e pøevislé, které jasnì odlišují populace v Alpách, Karpatech a ji�ní Evropì. Všechny
populace v Èeské republice, vèetnì jihoèeských, nále�í ke karpatskému haplotypu. Nej-
bli�ší výskyt alpského haplotypu byl zaznamenán v Dolním Rakousku ji�nì od Dunaje.
Autoøi diskutují mo�nou pøítomnost Rosa pendulina v prùbìhu vrcholného glaciálu ve vý-
chodním podhùøí Alp, Dinárských Alpách, ji�ních Karpatech a na Balkánském poloostro-
vì.
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Obr. 1. – Prùmìrný poèet haplotypù (oznaèeno barevnými koleèky) a privátních haplotypù (modrá èísla)
v jednotlivých lesích Evropy. Do analýzy byly zahrnuty lesy s výskytem nejménì 3 druhù døevin, u kterých
byla pou�ita molekulární metoda PCR-RFLP cpDNA. Mapa vytvoøena na základì studií evropských døe-
vin, konkrétnì 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 ledovcù a pobøe�í v posledním glaciál-
ním maximu oznaèeno bílou plochou a èárkovanou èárou.
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
et al. 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 dalším døevinám byla nejvìtší diverzita chloroplastových haplotypù naleze-
na u vrby jívy v severní Evropì (Palmé et al. 2003b). Podobnì jako u bøíz nebyla zazname-
nána �ádná výrazná prostorová struktura jejích haplotypù pravdìpodobnì jako dùsledek
pøítomnosti vìtších populací ve vyšších zemìpisných šíøkách bìhem glaciálního maxima.
Bohu�el diverzita haplotypù se hodnotí jen obtí�nì, proto�e je díky vzájemné hybridizaci
široká skupina druhù vrb sdílí.

Glaciální refugia a migrace støedoevropských døevin: pokus o krátké zobecnìní

Fylogeografické studie ukázaly, �e velký poèet èasto unikátních haplotypù døevin se na-
chází v ji�ních mediteránních populacích (napø. Alnus glutinosa, Carpinus betulus a Cory-
lus avellana; King & Ferris 1998, Palmé & Vendramin 2002, Grivet & Petit 2003). To
poukazuje na dlouhodobé pøe�ívání døevin právì v tìchto oblastech, které ovšem ve vìtši-
nì pøípadù nepøispìly ke kolonizaci severnìjších oblastí Evropy (obr. 1). Z døevin, jejich�
mediteránní haplotypy expandovaly do temperátní a severní Evropy, lze jmenovat duby a
jasan ztepilý (Petit et al. 2002, Heuertz et al. 2004a)

Po ústupu ledovce mnoho døevin kolonizovalo Evropu ze zdrojových populací na se-
veru Balkánského poloostrova, v severní èásti Dinárských Alp nebo podhùøí východní
èásti Alp. Na základì paleoekologických dat bylo poukázáno na existenci tzv. kryptických
refugií, jak pro temperátní, tak pro boreální døeviny (Willis & van Andel 2004). Moleku-
lární data tato refugia u temperátních druhù zatím neprokázala. Oproti tomu u boreálních
døevin byly nalezeny geneticky bohaté populace na sever od Alp (napø. Salix caprea a Be-
tula pendula), co� poukazuje na existenci èetných severských refugií, kdy byl areál tìchto
døevin v dùsledku klimaticky nepøíznivých podmínek fragmentovaný do mnoha malých
populací (Palmé et al. 2003a, b, Maliouchenko et al. 2007).

Zobecnìní výsledkù molekulárních studií je pomìrnì slo�ité z nìkolika dùvodù: 1)
Ka�dá døevina je z ekologického hlediska jiná a má i jiné schopnosti šíøení, proto i jejich
pøe�ívání a následná rekolonizace severnìji polo�ených èástí Evropy mohly být znaènì
druhovì specifické (Taberlet et al. 1998, Hewitt 2000). 2) Komplexnost poznatkù o jed-
notlivých døevinách se velmi liší. Pouze u nìkterých døevin (napø. Fagus sylvatica, Picea
abies) byly vzorky pro genetické analýzy sbírány v rámci celých areálù v dostateèném
mno�ství a vzorky analyzovány pomocí nìkolika molekulárních markerù a porovnávány s
dostupnými fosilními údaji (Magri et al. 2006, Tollesfrud et al. 2009). U vìtšiny støedoev-
ropských døevin byla dosud zkoumána pouze málo variabilní chloroplastová DNA nebo
alozymy. Jak ukazují recentní fylogeografické studie, kombinace málo variabilních chlo-
roplastových markerù s vysoce variabilními, napø. jadernými mikrosatelity, mù�e pøinést
podrobnìjší vhled nejen do lokalizace glaciálních refugií a migraèních cest, ale také pøi-
nést klíèové informace o historických populaèních procesech (Anderson et al. 2011, Fuen-
tes-Utrilla et al. 2013). Lze napøíklad odhadovat období, kdy došlo k expanzi jednotlivých
populací nebo prolnutí haplotypových linií z rùzných glaciálních refugií.
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Dumolin-Lapègue S., Demesure B., Fineschi S., Le Come V. & Petit R. J. (1997): Phylogeographic
structure of white oaks throughout the European continent. – Genetics 146: 1475–1487.

Fér T. (2011): Dominantní (binární) molekulární markery a jejich vyu�ití v populaèní a systematické
biologii. – Zprávy Èes. Bot. Spoleè. 46: 61–78.

Fér T., Vašák P., Vojta J. & Marhold K. (2007): Out of the Alps or Carpathians? Origin of Central European
populations of Rosa pendulina. – Preslia 79: 367–376.

Frenzel B., Pécsi M. & Velichko A. (1992): Atlas of paleoclimates and paleoenvironments of the Northern
hemisphere. Late Pleistocene – Holecene. – Geographical Research Institute, Hungarian Academy of
Sciences, Budapest.

Fuentes-Utrilla P., Venturas M., Hollingsworth P. M., Squirrell J., Collada C., Stone G. N. & Gil L. (2013):
Extending glacial refugia for a European tree: genetic markers show that Iberian populations of white
elm are native relicts and not introductions. – Heredity 112: 105–113.

Zprávy Èes. Bot. Spoleè., Praha, 50: 283–300, 2015 297

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100



Grivet D. & Petit R. (2003): Chloroplast DNA phylogeography of the hornbeam in Europe: Evidence for a
bottleneck at the outset of postglacial colonization. – Conserv. Genet. 4: 47–56.

Hampe A., Arroyo J., Jordano P. & Petit R. J. (2003): Rangewide phylogeography of a bird-dispersed
Eurasian shrub: contrasting Mediterranean and temperate glacial refugia. – Mol. Ecol. 12: 3415–3426.

Heuertz M., Fineschi S., Anzidei M., Pastorelli R., Salvini D., Paule L, Frascaria-Lacoste V., Hardy O. J.,
Vekemans X. & Vendramin G. G. (2004a): Chloroplast DNA variation and postglacial recolonization
of common ash (Fraxinus excelsior L.) in Europe. – Mol. Ecol. 13: 3437–3452.

Heuertz M., Hausman J. F., Hardy O. J., Vendramin G. G., Frascaria-Lacoste N. & Vekemans X. (2004b):
Nuclear microsatellites reveal contrasting patterns of genetic structure between western and
southeastern European populations of the common ash (Fraxinus excelsior L.). – Evolution 58:
976–988.

Heuertz M., Carnevale S., Fineschi S., Sebastiani F., Hausman J. F., Paule L. & Vendramin G. G. (2006):
Chloroplast DNA phylogeography of European ashes, Fraxinus sp. (Oleaceae): roles of hybridization
and life history traits. – Mol. Ecol. 15: 2131–2140.

Hewitt G. M. (1996): Some genetic consequences of ice ages, and their role in divergence and speciation. –
Biol. J. Linn. Soc. 58: 247–276.

Hewitt G. (1999): Post-glacial re-colonization of European biota. – Biol. J. Linn. Soc. 68: 87–112.
Hewitt G. (2000): The genetic legacy of the Quaternary ice ages. – Nature 405: 907–913.
Hofreiter M. & Stewart J. (2009): Ecological change, range fluctuations and population dynamics during

the Pleistocene. – Curr. Biol. 19: 584–594.
Höhn M., Gugerli F., Abran P., Bisztray G., Buonamici A., Cseke K., Hufnagel L., Quintela-Sabarís C.,

Sebaastiani F. & Vendramin G. G. (2009): Variation in the chloroplast DNA of Swiss stone pine (Pinus
cembra L.) reflects contrasting post-glacial history of populations from the Carpathians and the Alps.
– J. Biogeogr. 36: 1798–1806.

Huntley B. (1993): Species-richness in North-temperate zone forests. – J. Biogeogr. 20: 163–180.
Huntley B. & Birks H. J. B. (1983): An atlas of past and present pollen maps for Europe: 0–13 000 years

ago. – Biol. J. Linn. Soc. 58: 247–276.
King A. & Ferris C. (1998): Chloroplast DNA phylogeography of Alnus glutinosa (L.) Gaertn. – Mol. Ecol.

7: 1151–1161.
Krak K. (2011): Vyu�ití sekvencí DNA pøi studiu evoluce rostlin. – Zprávy Èes. Bot. Spoleè., Mater. 25:

95–125.
Kullman L. (2008): Early postglacial appearance of tree species in northern Scandinavia: review and

perspective. – Quatern. Sci. Rev. 27: 2467–2472.
Lagercrantz U. & Ryman N. (1990): Genetic structure of Norway spruce (Picea abies): Concordance of

morphological and allozymic variation. – Evolution 44: 38–53.
Lambeck K. (2004): Sea-level change through the last glacial cycle: geophysical, glaciological and

palaeogeographic consequences. – CR Geosci. 336: 677–689.
Leroy S. G. & Arpe K. (2007): Glacial refugia for summer-green trees in Europe and south-west Asia as

proposed by ECHAM3 time-slice atmospheric model simulations. – J. Biogeogr. 34: 2115–2128.
Liepelt S., Cheddadi R., de Beaulieu J.-L., Fady B., Gömöry D., Hussendörfer E., Konnert M., Litt T.,

Longauer R., Terhürne-Berson R. & Ziegenhagen B. (2009): Postglacial range expansion and its
genetic imprints in Abies alba (Mill.) – A synthesis from palaeobotanic and genetic data. – Rev.
Palaeobot. Palyno. 153: 139–149.

Lomolino M. V., Riddle B. R., Brown J. H. & Whittaker R. J. (2006): Biogeography. – Sinauer Associates,
Sunderland, MA.

Lo�ek V. (2007): Zrcadlo minulosti: Èeská a slovenská krajina v kvartéru. – Dokoøán, Praha.
Magri D., Vendramin G. G., Comps B., Dupanloup I., Geburek T., Gömöry D., Lata³owa M., Litt T., Paule

L., Roure J. M., Tantau I., van der Knaap W. O., Petit R. J. & de Beaulieu J.-L. (2006): A new scenario

298 Douda et al.: Co nám øákají molekulární data o glaciálních refugiích støedoevropských døevin?

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100



for the quaternary history of European beech populations: palaeobotanical evidence and genetic
consequences. – New Phytol. 171: 199–221.

Mai D. H. (1995): Tertiäre Vegetationsgeschichte Europas. – Gustav Fischer, Jena.
Maliouchenko O., Palmé A. E., Buonamici A., Vendramin G. G. & Lascoux M. (2007): Comparative

phylogeography and population structure of European Betula species, with particular focus on B.
pendula and B. pubescens. – J. Biogeogr. 34: 1601–1610.

Mandák B. (2011): Mikrosatelity – jejich funkce, význam a pou�ití v souèasné biologii. – Zprávy Èes. Bot.
Spoleè., Mater. 25: 79–94.

McLachtan J., Clark J. & Manos P. (2005): Molecular indicators of tree migration capacity under rapid
climate change. – Ecology 86: 2088–2098.

Palmé A. E. & Vendramin G. G. (2002): Chloroplast DNA variation, postglacial recolonization and
hybridization in hazel, Corylus avellana. – Mol. Ecol. 11: 1769–1779.

Palmé A. E., Semerikov V. & Lascoux M. (2003a): Absence of geographical structure of chloroplast DNA
variation in sallow, Salix caprea L. – Heredity 91: 465–474.

Palmé A. E., Su Q., Rautenberg A., Manni F. & Lascoux M. (2003b): Postglacial recolonization and
cpDNA variation of silver birch, Betula pendula. – Mol. Ecol. 12: 201–212.

Palmé A. E., Su Q., Palsson S. & Lascoux M. (2004): Extensive sharing of chloroplast haplotypes among
European birches indicates hybridization among Betula pendula, B. pubescens and B. nana. – Mol.
Ecol. 13: 167–178.

Parducci L., Jo/ rgensen T., Tollefsrud M. M., Elverland E., Alm T., Fontana S. L., Bennett K. D., Haile J.,
Matetovici I., Suyama Y., Edwards M. E., Andersen K., Rasmussen M., Boessenkool S., Coissac E.,
Brochmann C., Taberlet P., Houmark-Nielsen M., Larsen N. K., Orlando L., Gilbert M. T. P., Kjaer K.
H., Alsos I. G. & Willerslev E. (2012): Glacial survival of boreal trees in northern Scandinavia. –
Science 335: 1083–1086.

Pearson R. G. (2006): Climate change and the migration capacity of species. – Trends Ecol. Evol. 21:
111–113.

Petit J., Csaikl U. M., Cottrell J., Dam B., Van Deans J. D., Dumolin-Lape S., Fineschi S., Finkeldey R.,
Gillies A., Glaz I., Lowe A. J., Goicoechea P. G., Jensen J. S., Ko A. O., Munro R. C., Olalde M.,
Madsen S. F. & Ma G. (2002): Chloroplast DNA variation in European white oaks. Phylogeography
and patterns of diversity based on data from over 2600 populations. – Forest Ecol. Manag. 156: 5–26.

Petit R., Aguinagalde I., de Beaulieu J.-L., Bittkau C., Brewer S., Cheddadi R., Ennos R., Fineschi S.,
Grivet D., Lascoux M., Mohanty A., Müller-Starck G., Demesure-Musch B., Martín J., Rendell S. &
Vendramin G. (2003): Glacial Refugia?: Hotspots but not melting pots of genetic diversity. – Science
300: 1563–1565.

Plaèková I. (2011): Alozymy – jejich funkce, význam a pou�ití. – Zprávy Èes. Bot. Spoleè. 46: 43–59.
Provan J. & Bennett K. D. (2008): Phylogeographic insights into cryptic glacial refugia. – Trends Ecol.

Evol. 23: 564–71.
Pyhäjärvi T., Salmela M. J. & Savolainen O. (2008): Colonization routes of Pinus sylvestris inferred from

distribution of mitochondrial DNA variation. – Tree Genet. Genomes 4: 247–254.
Reid E. M. (1935): British floras antecedent to the Great Ice Age. Discussion on the origin and relationship

of the British Flora. – Proc. Roy. Soc. B 118: 197.
Shaw J., Lickey E. B., Beck J. T., Farmer S. B., Liu W., Miller J., Siripun K. C., Winder Ch. T., Schilling E.

E. & Small R. L. (2005): The tortoise and the hare II: Relative utility of 21 noncoding chloroplast DNA
sequences for phylogenetic analysis. – Amer. J. Bot. 92: 142–166.

Shaw J., Lickey E. B., Schilling E. E. & Small R. L. (2007): Comparison of whole chloroplast genome
sequences to choose noncoding regions for phylogenetic studies in angiosperms: The tortoise and the
hare III. – Amer. J. Bot. 94: 275–288.

Zprávy Èes. Bot. Spoleè., Praha, 50: 283–300, 2015 299

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100



Shaw J., Shafer H. L., Leonard O. R., Kovach M. J., Schorr M. & Morris A. B. (2014): Chloroplast DNA
sequence utility for the lowest phylogenetic and phylogeographic inferences in angiosperms: The
tortoise and the hare IV. – Amer. J. Bot. 101: 1987–2004.

Stewart J. R. & Lister A. M. (2001): Cryptic northern refugia and the origins of the modern biota. – Trends
Ecol. Evol. 16: 608–613.

Svenning J. C. (2003): Deterministic Plio-Pleistocene extinctions in the European cool-temperate tree
flora. – Ecol. Lett. 6: 646–653.

Svobodová H. (1991): The pollen analysis of Dolní Vestonice II, section n 1. Dolni Vestonice II, Western
Slope. – ERAUL 54: 75–88

Taberlet P., Fumagalli L., Wust-Saucy A.-G. & Cosson J.-F. (1998): Comparative phylogeography and
postglacial colonization routes in Europe. – Mol. Ecol. 7: 453–464.

Takahara H., Sugita S., Harrison S. P., Miyoshi N., Morit, Y. & Uchiyama T. (2000): Pollen-based
reconstructions of Japanese biomes at 0, 6000 and 18,000 14C yr BP. – J. Biogeogr. 27: 665–683.

Tarasov P. E., Volkova V. S., Webb T., Guiot J., Andreev A. A., Bezusko L. G., Bezusko T. V., Bykova G.
V., Dorofeyuk N. I., Kvavadze E. V., Osipova I. M., Panova N. K. & Sevastyanov, D. V. (2000): Last
glacial maximum biomes reconstructed from pollen and plant macrofossil data from northern Eurasia.
– J. Biogeogr. 27: 609–620.

Terrab A., Schönswetter P., Talavera S., Vela E. & Stuessy T. F. (2008): Range-wide phylogeography of
Juniperus thurifera L., a presumptive keystone species of western Mediterranean vegetation during
cold stages of the Pleistocene. – Mol. Phylogenet. Evol. 48: 94–102.

Tollefsrud M. M., Kissling R., Gugerli F., Johnsen O/., Skro/ ppa T., Cheddadi R., Van Der Knaap W. O.,
Lata³owa M., Terhürne-Berson R., Litt T., Geburek T., Brochmann C. & Sperisen C. (2008): Genetic
consequences of glacial survival and postglacial colonization in Norway spruce: combined analysis of
mitochondrial DNA and fossil pollen. – Mol. Ecol. 17: 4134–4150.

Tollefsrud M. M., So/ nstebo/ J. H., Brochmann C., Johnsen O/., Skro/ ppa T. & Vendramin G. G. (2009):
Combined analysis of nuclear and mitochondrial markers provide new insight into the genetic structure
of North European Picea abies. – Heredity 102: 549–562.

Tzedakis P. C., Emerson B. C. & Hewitt G. M. (2013): Cryptic or mystic? Glacial tree refugia in northern
Europe. – Trends Ecol. Evol. 28: 696–704.

Tzedakis P. C., Lawson I. T., Frogley M. R., Hewitt G. M. & Preece R. C. (2002): Buffered tree population
changes in a quaternary refugium: evolutionary implications. – Science 297: 2044–2047.

Ward J. K., Harris J. M., Cerling T. E., Wiedenhoeft A., Lott M. J., Dearing M.-D., Coltrain J. B. &
Ehleringer J. R. (2005): Carbon starvation in glacial trees recovered from the La Brea tar pits, southern
California. – Proc. Natl. Acad. Sci. USA 102: 690–694.

Webb T. & Bartlein P. (1992): Global changes during the last 3 million years: climatic controls and biotic
responses. – Ann. Rev. Ecol. Evol. Syst. 23: 141–173.

Williams J. W., Webb T., Richar, P. H. & Newby P. (2000): Late Quaternary biomes of Canada and the
eastern United States. – J. Biogeogr. 27: 585–607.

Willis K. & Van Andel T. (2004) Trees or no trees? The environments of central and eastern Europe during
the Last Glaciation. – Quatern. Sci. Rev. 23: 2369–2387.

Yu G., Chen X., Ni J., Cheddadi R., Guiot J., Han H., Harrison S. P, Huang C., Ke M., Kong Z., Li S., Liew
P., Liu G., Liu J., Liu Q., Liu K.-B., Prentice I. C., Qui W., Ren G., Song C., Sugita S., Sun X., Tang L.,
Van Campo E., Xia Y., Xu Q., Yan S., Yang X., Zhao J & Zheng Z. (2000): Palaeovegetation of China:
a pollen data-based synthesis for the mid-Holocene and last glacial maximum. – J. Biogeogr. 27:
635–664.

300 Douda et al.: Co nám øákají molekulární data o glaciálních refugiích støedoevropských døevin?

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100

0

5

25

75

95

100


