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Abstrakt

Pochopeni toho, pro¢ jsou suchozemsti plzi distribuovani tak, jak jsou, a jak dynamicka jsou jejich rozsiteni, vyzaduje
nejprve znat diverzitu a fylogenetické vztahy mezi druhy a vnitrodruhovymi liniemi a poté prozkoumat dikazy
dokumentujici minuld rozsifeni a zmény v rozsahu jejich arealti. Tato prace se zaméfuje na nékolik vybranych
zastupct suchozemskych plzi z nadCeledi Helicoidea Rafinesque, 1815, piedevsim na rod Monachoides Gude
& Woodward, 1921 z ¢eledi Hygromiidae Tryon, 1866, ale také na nékolik zastupci z ¢eledi Helicidae Rafinesque,
1815. Zkoumali jsme jejich taxonomii, diverzitu mitochondrialnich linii a tam, kde to bylo mozné, jsme pouzili fosilni
data k dokumentaci jejich postglacialni kolonizace.

Hlavnim modelovym druhem této disertacni prace je Monachoides incarnatus (O. F. Miiller, 1774). Je to hojny
euryvalentni suchozemsky plz omezeny smérem na zapad i vychod jen na stiedni Evropu. V kvartérni
paleorekonstrukci se pouziva jako jeden z dulezitych indikatorti lesa. V holocénu se vSak M. incarnatus velmi dobie
prizptsobil lidskému vlivu a je schopen pouZzivat nahradni ruderalni stanovisté v urbannich a suburbannich zénach.

NaSim hlavnim cilem bylo urcit polohu glacialniho refugia M. incarnatus a sméry jeho postglacialni kolonizace.

Nejprve bylo nutné revidovat stavajici rod Monachoides. Ovzorkovali jsme velkou cast aredlu vyskytu rodu,
analyzovali sekvence mitochondridlnich genti a jaderného genu a prozkoumali konchologickou diverzitu, coz ve
vysledku vedlo ke zruseni rodu Monachoides. Tti druhy z Balkanu (M. fallax (Wagner, 1914); M. taraensis De Winter
& Maassen, 1992; M. kosovoensis De Winter & Maassen, 1992) nové fadime do rodu Xerocampylaea Kobelt, 1871,
jeden druh z Banatu (M. bacescui Grossu, 1979) jsme synonymizovali s druhem M. incarnatus a zbyvajici dva druhy
(M. incarnatus a M. vicinus (Rossmaéssler, 1842)) jsme piesunuli do rodu Perforatella Schliiter, 1838. Navic jsme
objevili novou genetickou linii na izemi Chorvatska, ktera jiz ale kdysi byla popsana. My jej nové stanovujeme jako
neotyp Perforatella welebitana (Pfeiffer, 1847). Zaroven uvadime determinaéni znaky na jejichz zakladé 1ze jasné

rozlisit dva syntopické druhy P. incarnata (O. F. Miiller, 1774) a P. welebitana.

Pro pochopeni dynamické povahy biodiverzity je zasadni zjistit, jak se méni druhové aredly v pribéhu kvartérniho
klimatického cyklu. Oblast Zapadniho Balkénu je povazovana za refugium s nepieruSenou diverzifikaci, kdezto
stiedni a severni Evropa byla opakovan¢ rekolonizovana po odeznéni chladnych fazi klimatického cyklu, které vedlo
k vymirani. Radiokarbonové jsme datovali nejstar$i fosilni nalezy P. incarnata a P. vicina (Rossméssler, 1842) na
tizemi Ceské a Slovenské republiky a zjistili jsme, ze P. incarnata pomémé rychle reagovala na zménu klimatu
a rozsifila se do stfedni Evropy na pfelomu pozdniho glacialu a holocénu, tudiz ptekvapivé brzy. Fosilni data jsme
propojili s fylogeografickymi daty a poukazali jsme na vyjimku z obecného paradigma, kdy se oblast Balkanu poklada
za refugium s nepferuSenou diverzifikaci. Vysledky fylogenetickych analyz ukazuji na pivod a glacialni refugia
P. incarnata jizn€ od Alp, v severnim Chorvatsku a ve Slovinsku. Dalsi refugium jsme objevili v severozapadni [talii.
Navic jsme prekvapive zjistili, Ze P. incarnata kolonizovala v poledové dobé zapadni Balkan od severu. Obdobny
smér postglacialni kolonizace sdili i Caucasotachea vindobonensis (Pfeiffer, 1828). U sttedoevropskych plzti byl
takovy typ kolonizace, ze severu na jih, pozorovan poprvé. Dvé linie kolonizovaly ceské Uzemi, ze zapadu
a jihovychodu, ¢imz se vytvofil Siroky prekryv mezi rozdilnymi vnitrodruhovymi liniemi, které by jinak zGstaly
geograficky izolované. Na rozdil od téchto velkych zmén ve velikosti arealu, druhy z jizniho Balkanu, i kdyZ se
nekteré jejich linie mohly v holocénu zna¢né€ rozsitit, vykazuji stara fylogeografickd rozdéleni, ktera naznacuji

nenaruSenou diverzifikaci in situ.

Klic¢ova slova: morfologie schranky, plz, postglacialni kolonizace, refugium, schranka, taxonomie.



Abstract

Understanding why land snails are distributed the way there are and how dynamic their distribution ranges are requires
first knowing the diversity of and phylogenetic relationships among the species and intraspecific lineages, and then
examining evidence documenting past distributions and changes in range extents. The present work focuses on a few
selected representatives of terrestrial land snails from the superfamily Helicoidea Rafinesque, 1815, especially the
genus Monachoides Gude & Woodward, 1921 of the family Hygromiidae Tryon, 1866, but also on several helicids.
We examined their taxonomy, and diversity of mitochondrial lineages, and, where applicable, used fossil data to
document their postglacial spread.

The main model species of this dissertation is Monachoides incarnatus (O. F. Miiller, 1774). It is an abundant
euryvalent land snail limited from west and east to central Europe, used as one of the important indicators of woodland
in Quaternary palaecoecology. In the Holocene, however, M. incarnatus adapted very well to human-impacted habitats
and can survive in semi-ruderal sites of urban and suburban zones. Our main objective was to determine the location
of the glacial refugia of M. incarnatus and the directions of its postglacial colonization. First, it was necessary to revise
the existing genus Monachoides. We were able, based on sampling a large part of the genus' range, analyses of
mitochondrial and nuclear gene sequences, and conchological observations, to reverse the genus Monachoides. Three
species from the Balkans (M. fallax (Wagner, 1914); M. taraensis De Winter & Maassen, 1992; M. kosovoensis De
Winter & Maassen, 1992) were newly placed in the genus Xerocampylaea Kobelt, 1871, one species from the Banat
(M. bacescui Grossu, 1979) was synonymized with M. incarnatus, and the remaining two species (M. incarnatus and
M. vicinus (Rossméssler, 1842)) were moved to the genus Perforatella Schliiter, 1838. In addition, we discovered a
new genetic lineage in Croatia, which had already been described. We redefine it as the neotype of Perforatella
welebitana (Pfeiffer, 1847). We also provide determinate characters based on which the two syntopic species P.

incarnata (O. F. Miiller, 1774) and P. welebitana can be clearly distinguished.

To understand the dynamic nature of biodiversity, it is crucial to determine how species ranges change over the
Quaternary climate cycle. The Western Balkan region is considered a refugium with uninterrupted diversification,
whereas central and northern Europe was recolonized following climate fluctuations that led to extinctions. We
radiocarbon-dated the earliest fossil records of P. incarnata and P. vicina (Rossmissler, 1842) on the territory of
Czechia and Slovakia and found that P. incarnata responded relatively quickly to climate change and spread to Central
Europe at the turn of the Late Glacial and Holocene, thus surprisingly soon. We linked the fossil data with molecular
phylogeographic data and pointed out an exception to the general paradigm, where the Balkan region is assumed to be
a refugium with unbroken diversification. The results of phylogenetic analyses point to the origin and glacial refugia
of P. incarnata south of the Alps, in northern Croatia and Slovenia. Another refugium was discovered in northwestern
Italy. Remarkably, we found that P. incarnata colonized the western Balkans from the north during the postglacial
period. A similar direction of postglacial colonization is shared by Caucasotachea vindobonensis (Pfeiffer, 1828). In
Central European land snails, this type of colonization, from north to south was observed for the first time. Two lineages
colonized the Czech territory, from the west and the southeast, creating a broad overlap between divergent intraspecific
lineages that would otherwise remain geographically isolated. In contrast to these large changes in range size, species
from southern Balkans, even though some of their lineages might have expanded considerably in the Holocene, show

old phylogeographic divisions indicating undisturbed diversification in sifu.

Keywords: shell morphology, land snail, postglacial colonization, refugium, shell, taxonomy.
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Uvod

Suchozemsti plzi jsou vhodnou modelovou skupinou pro studium biogeografické dynamiky, jelikoz diky
jejich nizké schopnosti se §ifit se u nich zachovava fylogeograficka struktura vyplyvajici ze zmén rozsiteni
zietelngji a déle. Obecné typicky vykazuji silnou geografickou strukturu v distribuci vnitrodruhovych linii.
Kromé toho se navic jejich ulity zachovavaji ve vapenatych sedimentech, coz umoziuje alespon ¢astecné
sledovat zmény v distribuci béhem i nékolika kvartérnich cyklt klimatickych zmén (LoZek 1964, Jufickova
et al. 2014b, Korabek et al. 2018). Diky fosilnim schrankam Ize propojit poznatky molekularni
fylogeografie s pfimymi doklady dfivéjsiho vyskytu a rekonstruovat minuly rozsah areald. Vedle
fylogeografickych analyz a odhadii minulého rozsiteni na zédkladé modelovani ekologické niky jsou fosilni
data zasadni soucasti studia dlouhodobych zmén rozsifeni druht (Gavin et al. 2014). U suchozemskych
zdznamem) az Korabek et al. (2018), ktefi rekonstruovali glacidlni refugia a postglacialni Sifeni naseho
nejveétsitho suchozemského plze, hlemyzdé zahradniho (Helix pomatia Linnaeus, 1758). V této praci se
zabyvam diverzitou a fylogeografii nékolika Evropskych suchozemskych plZii, a snazim se pravé o zapojeni
fosilnich dat tam, kde jsou k dispozici.

Modelovou skupinou mé prace jsou zastupci skupiny Helicoidea, a hlavné vlahovka narudla, Monachoides
incarnatus (Obr. 1). Vybrali jsme M. incarnatus, jelikoz stejn€ jako H. pomatia patii k nas§im nejbéznéjsSim
suchozemskym plzim a, ackoliv M. incarnatus vyzaduje o néco vlhéi mista a je vice lesni, maji v zdsadé
podobné aredly vyskytu a Siroce se piekryvajici ekologickou valenci. Nékteré studie ukazuji, ze glacilni
refugia a nasledné reakce na klimatické zmény jsou druhoveé specifické a individualni (Stewart et al. 2009),
ale razné fylogeografické studie porovnavaji druhy, u kterych neni zvlastni divod ocekavat podobnost v
postglacialni kolonizaci. Ackoliv se zde jedné o dva fylogeneticky relativné neptibuzné druhy, chtéli jsme
u obou vyse zminénych stiedoevropskych druhli porovnat jejich fylogeografii s hypotézou, ze oba druhy
mohou mit podobné zdroje postglacidlniho Sifeni. Nasim cilem bylo nalézt glacidlni refugium u

M. incarnatus a zjistit, zda druh sdili obecnéj$i vzorec postglacidlni kolonizace s jinymi druhy skupiny

Helicoidea.

Obr. 1:
Monachoides
incarnatus —
vlahovka narudla.
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1. Nadceled’ Helicoidea

Nadceled” Helicoidea je téméf celosvétové rozsifena nadceled’ zahrnujici fadu velkych, rozSifenych,
komeréné cennych druht, stejn€ jako mnoho malo znamych, lokalné endemitnich druhti. Byla zavedena
v roce 1815 a od té doby byla mnohokrat revidovana. Od druhé poloviny 19. stoleti byl systém Helicoidea
zaloZen na anatomii pohlavniho systému (Moquin-Tandon 1855, Pilsbry 1893-1895, Hesse 1931, Hesse
1934, Zilch 1960), v ¢emz pokracovali pozdéji nékteti autoti (napt. Nordsieck 1987, Schileyko 1991, Puente
1994). Nejnovéjsi revize nadceledi Helicoidea jsou pak zaloZené na fylogenezi (Razkin et al. 2015, Bouchet
etal. 2017).

Z druhi skupiny Helicoidea jsme se zabyvali druhy Caucasotachea vindobonensis, Helix pomatia, Helix
thessalica O. Boettger, 1886 (Obr. 2) a predev§im Monachoides incarnatus. Monachoides incarnatus patii
do celedi Hygromiidae, ostatni vybrané druhy nélezi do ¢eledi Helicidae. Druhy rodu Helix Linnaeus, 1758
dlouhodob¢ studuje konzultant fesitelky Ondiej Korabek, a tak jsme mohli pouzit jiz publikovand data pro
mezidruhové srovnani. Vyhodou tohoto srovnani je velky piekryv aredla rozsSiteni druh M. incarnatus
a H. pomatia. Caucasotachea vindobonensis je také soucasti studii O. Korabka a navic oba druhy spolu sdili
na jiznim okraji aredlu, v oblasti Balkanu, podobné lokality. Vybrali jsme tedy druhy, které maji podobné
arealy vyskytu nebo spolu alespon ¢asti svych areald sdili, druhy, které pfitom nejsou sesterské, a druhy,
které v nékterych oblastech v ramci svého rozsifeni maji i podobné ekologické naroky. Dal§im druhem
skupiny Helicoidea, z Celedi Helicidae, kterym jsme se zabyvali, je Helix borealis Mousson, 1859 (Obr.
2B), vyskytujici se v oblasti Mediteranu. Ten zde reprezentuje mediteranni druhy, kde Ize predpokladat
mensi variabilitu prostiedi v pribéhu kvartéru, a proto také starsi geografickou strukturu bez znamek

velkych zmén velikosti arealu.

Nez viibec zacneme hledat glacialni refugia nékterého z druhti vybraného rodu, je zapotiebi jasné definovat
jeho vymezeni, tedy které vSechny populace k nému patfi. Proto bylo nezbytné, abychom v prvni fadé
provedli taxonomickou revizi celého stiedoevropského rodu Monachoides a nové jsme pochopili
biogeografii celého rodu (Clanek 1). Ucelena studie rodu Monachoides dosud publikovana nebyla, a tak

jsme se na n¢j zaméefili my.

Obr. 2: Vybrané druhy z nadceledi
Helicoidea.

A. Caucasotachea vindobonensis
(foto: R. Coufal),

B. Helix borealis (foto: R. Coufal),
C. Helix pomatia (foto: R. Coufal) a
D. H. thessalica (foto: O. Korabek).
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2. Rod Monachoides

2. 1. Taxonomie

Revize nékterych skupin suchozemskych plzii byly provedeny jiz pfed desitkami let, a to za pomoci
konchologie a/nebo anatomie (napi. Schileyko 1972a, Nordsieck 1987). I v dnesni dob¢ jsou nékteré revize
skupin suchozemskych plzii zaloZzeny na morfologii ¢i anatomii (napf. Man et al. 2022), ale vétSina
soucasnych revizi jiz byva zaloZzena na molekularni fylogenezi (napt. Razkin et al. 2015, Bouchet et al.

2017, Neiber et al. 2017b), ktera ptinesla u nekterych skupin zédsadni zmény v systematice.

Rod Monachoides patii do celedi Hygromiidae, jejiz systematika byla zalozena na anatomii pohlavni
soustavy, a to zejména na poctu a uspotradani Sipovych vakl (Schileyko 1970, 1972a, 1972b, 1978, 1991,
2006; Nordsieck 1993). Neiber et al. 2017b provedli jeji zdsadni revizi, kdyz rekonstruovali fylogenezi
¢eledi za pomoci molekularnich analyz zahrnujicich témét vSechny rody a zcela tak prestavéli jeji klasifikaci
(Razkin et al. 2015, Neiber et al. 2017b, podrobngji v Clanku 1). Revizi rodu Monachoides ptispivame, k
jiz publikovanym taxonomickym revizim dalSich rodi v celedi (napt. Pro¢kow et al. 2013 a 2019,
Bamberger et al. 2020, Pienkowska et al. 2022).

Neiber et al. 2017b fadi rod Monachoides do tribu Perforatellini (Obr. 4). Do tribu Perforatellini spojili
sttedoevropské rody Perforatella a Monachoides jejichz zéastupci ztraceji piidatny vacek, ktery se vyskytuje
v blizkosti Sipového vaku vétSiny druht Celedi (accessory sac; Obr. 3) a které tvori sesterskou skupinu
zbyvajicich rodt (Chilanodon Westerlund, 1897; Kovacsia Nordsieck, 1993; Lindholmomnenme Haas,
1936; Lozekia Hudec, 1970; Noneulota Schileyko & Horsak, 2007; Pseudotrichia Schileyko, 1970; Stygius
Schileyko, 1970) (Obr. 4).

2 e Mz Y

\ \/
7Ny N\ Y

A B C D

Obr. 3: Pridatny vacek u rodu Perforatella (A) a v rod€ Xerocampylaea (B, C, D) bud’ vliibec neni (B) nebo
vznika jeden (C) nebo dva (D).
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Chilanodon bicallosa
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~1/100/100/100 0.54/-/52)- f' Lozekia transsylvanica
Pseudotrichia rubiginosa

0.98/71/73/72
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0.94/62/-70 Monachoides incarnatus incarnatus
1/89/100/98 | f | Monachoides vicinus
./I — Perforatella bidentata
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1/87/94/50 = - 3 OUth’OUp
Geomitridae
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<
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S
. - m
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Trochulini
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k,* Plicuteria lubomirskii (1)

1/95/99/59 1/100/100/100 - Plicuteria lubomirskii (2)
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|;| 0.99/75/85/59

Ll 100% ‘ ./ Xerocampylaea erjaveci floerickei
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0.1
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Obr. 4: Konsenzudalni strom ¢eledi Hygromiidae s ptfiblizenim na tribus Perforatellini (oranzové€) a tribus
Urticicolini (zeleng) (Neiber et al. 2017).
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Donedévna se mélo za to, ze rod Monachoides zahrnuje Sest druhii ze stfedni a jihovychodni Evropy (Obr.
S5A-F):

e Monachoides bacescui Grossu, 1979

e Monachoides fallax (Wagner, 1914)

e Monachoides incarnatus (O. F. Miiller, 1774)

e Monachoides kosovoensis De Winter & Maassen, 1992

e Monachoides taraensis De Winter & Maassen, 1992

e Monachoides vicinus (Rossmissler, 1842)

Obr. 5: Druhy plvodné tazené do rodu Monachoides. A. M. incarnatus (foto: T. Adamcova),
B. M. bacescui (foto: Ana-Maria Krapal), C. M. vicinus (foto: T. Adamcovd), D. M. fallax (foto:
T. Adamcova), E. M. taraensis (De Winter & Maassen, 1992), F. M. kosovoensis (De Winter & Maassen,
1992).
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Nase molekularni analyzy vedly k zdsadnim zméndm v taxonomii rodu Monachoides. Nov¢ zarazujeme
Balkanské druhy M. fallax (Obr. 5D), M. kosovoensis (Obr. 5F) a M. taraensis (Obr. 5E) do nepiibuzného
rodu Xerocampylaea v tribu Urticicolini (Obr. 4, Clanek 1). Do rodu Xerocampylaea se donedavna tadil
pouze jeden druh (Welter-Schultes 2012), ale podle praveé probihajici taxonomické revize zaloZzené na
molekularnich analyzach, na které nyni spolupracujeme s Matgorzatou Pro¢kow z Wroctawi, rod zahrnuje
zieteln¢ vice druhii. Na jejich taxonomické revizi se dale pracuje. S rodem Xerocampylaea je to totiz
nalezi, sekvencni data v Genbanku téméf chybi, fada jmen oznacujicich objevené linie byla dlouho
pokladana za synonyma. Je zapotiebi provést dalsi sbér vzorki a jiz nyni je ale zfejmé, Ze toto studium
potrva n€kolik let, nez se podaii definovat jednotlivé taxony a odhalit jejich vztahy v rod€é Xerocampylaea.
Z téchto davodi, hlavné tedy ¢asovych, jsem nemohla studii rodu Xerocampylaea do disertace zatadit. Rod
Xerocampylaea (Obr. 7) se vyskytuje na jihovychod¢ Evropy, kde se jeho areal prekryvd s rodem
Monachoides (Kerney et al. 1983, Welter-Schultes 2012).

Dale jsme provedli revizi statutu banatského druhu M. bacescui (Obr. 5B), ktery se nove stavd synonymem
Siroce rozsiteného druhu M. incarnatus. Grossu (1979) odlisil M. bacescui pouze podle délky glandulae
mucosae (Obr. 14: mucous glands), ktera je ale u M. incarnatus znaéné variabilni. Také jsme do studie
zahrnuli morfologicky zfetelné odliSnou formu, ktera se vyskytuje v severni Italii a byla popsana jako Helix
armata Stabile, 1859 (M. incarnatus armatus (Stabile, 1859)). Jedna se o izolovanou populaci se zoubkem
na spodnim okraji usti (Obr. 6). Nase fylogenetické analyzy ale ukazaly, Ze se jedna pouze o vnitrodruhovou

linii v rdmci druhu M. incarnatus a H. armata se stava synonymem M. incarnatus (Clanek 1).

Obr. 6: Monachoides incarnatus armatus (foto: T. Adamcova).

Vedle téchto synonymizaci jsme objevili novou samostatnou genetickou linii v rodé Monachoides,
rozsifenou pouze na uzemi Chorvatska. Nejprve jsme se domnivali, Ze popiSeme novy druh, ale po bliZ§im
prozkoumani jsme jej ztotoznili s taxonem popsanym jako Monachoides incarnatus welebitanus (Pfeiffer,
1847), ktery podrobnéji charakterizuje az Falkner (1990). Pfeiffertiv piivodni popis neumoziiuje pfesnou
determinaci, ani neuvadi misto vyskytu ¢i typovou lokalitu. Typovy materidl byl s nejveétsi
pravdépodobnosti ztracen béhem druhé svétové valky (Zilch 1967) a jelikoz dle fylogenetickych analyz
nemuiize byt poddruhem M. incarnatus, designovali jsme neotyp (Clanek 1).
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Nové znovupopsany druh oznacujeme Perforatella welebitana (Pfeiffer, 1847). Podle nasich vysledki

nalezi totiZ tento druh, spolu se zbyvajicimi dvéma druhy rodu, M. incarnatus (Obr. 5A) a M. vicinus (Obr.

5C), do rodu Perforatella. Nové¢ se tak piejmenovavaji na Perforatella incarnata a Perforatella vicina a rod

Monachoides zcela zanika, nebot’ vSechny diive fazené druhy rodu Monachoides jsou ptremistény do jinych

dvou rodl nebo jsou synonymizovany:

Monachoides bacescui — Perforatella incarnata

Monachoides fallax — Xerocampylaea fallax

Monachoides incarnatus — Perforatella incarnata
Monachoides incarnatus armatus — Perforatella incarnata
Monachoides incarnatus welebitanus — Perforatella welebitana
Monachoides kosovoensis — Xerocampylaea kosovoensis
Monachoides taraensis — Xerocampylaea taraensis

Monachoides vicinus — Perforatella vicina

Do rodu Perforatella v pivodnim pojeti patii pouze dva druhy Perforatella bidentata (Gmelin, 1791)

a Perforatella dibothrion (Kimakowicz, 1884), v novém pojeti tedy misto ptivodnich dvou druhti zahrnuje
druhi pét (Obr. 8, Clanek 1).

Obr. 7: Xerocampylaea v idoli feky Tara v
Cerné Hofe (foto: L. Jufickova).
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Obr. 8: Rod Perforatella v novém pojeti. A. P. incarnata (foto: T. Adamcova), B. P. vicina (foto:
T. Adamcova), C. P. welebitana (foto: T. Adamcova), D. P. bidentata (foto: O. Korabek), E. P. dibothrion
(foto: O. Korabek).




2. 2. Rozsireni a ekologie

Perforatella incarnata (O. F. Miiller, 1774)

Perforatella incarnata (Obr. 8A a 10) je hlavnim modelovym druhem této prace a soucasné nejrozsifenéjSim
druhem rodu (Obr. 13). Tento plZ je zajimavy svym rozsitenim (Clanek 1), protoze ackoliv je velice b&zny
ve stfedni Evrop€, nezasahuje pfili§ na zapad a vychod Evropy. Vychodni hranice rozsifeni jsou pomérné
malo znamé. Zasahuje svym roz$itenim az po zapadni Ukrajinu (Balashov 2016), Moldavsko (Balashov et
al. 2013) a vyskytuje se i v jiznim a jihozdpadnim Rumunsku (Polinski 1924, So6s 1943, Grossu 1983,
Gheoca et al. 2024). Jizni hranice prochazi pies Balkdnsky poloostrov a severni Italii. Na zapad¢ pronika
P. incarnata az do Némecka a jihovychodni Francie (Kerney et al. 1983, Cossignani & Cossignani 1995,
Welter-Schultes 2012), kde ale jeho rozsifeni nesleduje zadnou zietelnou fyzickou bariéru. Hranice
roz$ifeni tedy mliZze byt dana bariérou niz§ich pohoti ve Francii (Francouzské stiedohoti, Argony, Vogézy,
Monts d'Arrée a Montagne Noire), Ardenami v Belgii a dal§imi pohotimi na zdpadé Némecka (pohofi Eifel,
Rothaar, Harz), spi§ ale miize byt déna pfili§ oceanskym klimatem zépadni Francie, jelikoz podobnou
hranici rozsifeni na zdpadé maji dalsi lesni druhy suchozemskych plza, napt. Platyla polita (Hartmann,
1840), Sphyradium doliolum (Bruguiére, 1792), Eucobresia diaphana (Draparnaud, 1805), Vitrea diaphana
(S. Studer, 1820), Aegopinella nitens (Michaud, 1831), Macrogastra ventricosa (Draparnaud, 1801), M.
plicatula (Draparnaud, 1801), Isognomostoma isognomostomos (Schroter, 1784), Fruticicola fruticum (O.
F. Miiller, 1774) nebo Euomphalia strigella (Draparnaud, 1801) (Welter-Schultes 2012). Cirkulace
Evropy. Zépadni hranice rozsifeni P. incarnata téméf kopiruje hranici atlantského klimatu, ale i
sttedoevropskych smisenych lest vegetanich zon (Obr. 9). Domnivame se, ze spiSe nez fyzické ptirodni
bariéry, limituji v Sifeni druhu dale na zapad klimatické parametry jeho niky. Severni hranice prochdzi

Dénskem, jiznim Svédskem a Polskem a limitem je zde pravdépodobné teplota.
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Perforatella incarnata je primarné lesnim druhem, jak je ziejmé z pleistocennich kontextti jeho vyskytu,
obyva dnes ale Siroké spektrum biotopt a 1ze jej nalézt na ruderélnich lokalitdch v urbannich a suburbannich
zonach (ktoviny, vlhké porosty vysokych bylin, dubové lesy, porosty rakosu a vysokych ostfic na okraji
rybnikt, zahrady, parky, skladky, kopfiviste apod.). Jedna se o vlhkomilny druh, ktery je na vihkych mistech
pocetngjsi (napt. Wiktor 2004). Jeho tolerance ke znecisténi polétavym prachem (Gérdenfors 1987) by
mohla pomoci vysvétlit jeho postupné rozsifovani z lesti do ruderalnich lokalit (napt. Dvorak 2005, Horsak
etal. 2013).

Obr. 10: Perforatella incarnata, vlevo juvenil, vpravo adulti (foto: R. Coufal).
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Perforatella vicina (Rossmassler, 1842)

v

Perforatella vicina (Obr. 8B a 11) je karpatskym druhem, ktery je rozsifeny v Karpatech od Ceské republiky
az do Rumunska (Grossu 1983). Ve vychodnich Cechach ma zapadni hranici svého souvislého rozsifeni.
Zasahuje na Broumovsko a na Moravé je na pifithodnych mistech pomérné hojny. V Polsku zasahuje na
Podkarpatsko a podél Sudet, na sever Polska pronika misty az do Bélovézského pralesa a do Mazur (Riedel
1988, Cameron et al. 2010). Na Ukrajiné je rozsifen az po hieben Slovechno-Ovru¢ (Balashov & Gural-
Sverlova 2012). Jsou znamy izolované vyskyty v Bavorsku v Némecku (Franska Alba; HaBlein 1960) a
Pintér & Suara (2004) jej uvadi i1 v jiznim Mad’arsku (Obr. 13). P. vicina je vyhradné lesni druh, ktery
preferuje ptirozené vlhéi lesy nez predchozi druh (Clanek 1).

Obr. 11: Perforatella vicina, vlevo subadult, vpravo juvenilové (foto: R. Coufal).
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Perforatella welebitana (Pfeiffer, 1847)

Perforatella welebitana (Obr. 8C a 12) je druh rozSifeny vyhradné¢ na tizemi Chorvatska (Obr. 13).
Zaznamenali jsme vyskyt tohoto druhu v Zupéch (chorvatsky Zupanija): Primorsko-goranska, Karlovacka
a Li¢ko-Senjska. Predpokladame, Ze jedinec, kterého uvadi Falkner (1990) je pravé P. welebitana, a proto
pravdépodobné zasahuje svym vyskytem do krasové oblasti (Taborska jama — Zupanova jama) tahnouci se
az ke slovinské Ljubljani (Falkner 1990). P. welebitana se vyskytuje predevsim v listnatych lesich

s pievahou buku a habru (Clanek 1), pfevazné v krasovych oblastech se zavrty.

F o N

Obr. 12: Perforatella welebitana, adult. (foto: R. Coufal).
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Po pferazeni balkdnskych druhli, z pivodniho rodu Monachoides, do rodu Xerocamypylaea se tribus
Perforatellini stava tribem s pomérné€ severnim rozsitenim. Perforatella (v novém pojeti), Lozekia a Kovacsia
jsou rody se stfedoevropskym aredlem vyskytu, ale s jihovychodni afinitou (Karpaty; Neiber et al. 2017).
Ostatni rody z tribu (Chilanodon, Lindholmomnenme, Noneulota, Pseudotrichia a Stygius) se prevazné
vyskytuji v oblasti Sibife. Rod Perforatella se tak nové stava rodem z jihovychodu sttedni Evropy (Obr. 13).

i

Obr. 13: Mapa rozsiteni druhti rodu Perforatella dle literatury a vlastnich sbért. Kromé P. welebitana jsou
arealy vyskytu dle literatury vzdy podle Kerney et al. 1983 a Welter-Schultes 2012, ptipadné je uveden dalsi
zdroj. Arealy jednotlivych druhti jsou odliSeny barvami: P. bidentata — oranzov€. P. dibothrion — Cervené.
P. incarnata — modie (vlastni sbéry, Cossignani & Cossignani 1995, Wiktor 2004). P. vicina — fialové
(vlastni sbér, Pintér & Suara 2004) a P. welebitana — zelené (vlastni sbér a Falkner 1990).

22



2. 3. Determinac¢ni znaky

Protoze nékteré tradiéné uzivané determinacni znaky, pfedev§im anatomické, se ukazuji jako evolu¢né
nestabilni a zavad&jici (napf. Neiber & Hausdorf 2017, Neiber et al. 2017a, Neiber et al. 2018; Clanek 1),
hledali jsme nové morfologické znaky, kterymi by bylo mozné jednozna¢né definovat druhy P. incarnata,
P. vicina a P. welebitana. Druh P. welebitana byl na poc¢atku vyclenén hlavné na zaklad¢ analyzy DNA.
Jelikoz neni determinace druhti pouze podle DNA v praxi bézn¢ pouzitelnd, zaméfili jsme se na nalezeni
morfologickych znakt, které bude moci pouzivat Gpln¢ kazdy. Snahou bylo odlisit P. welebitana od bézné
rozsitené P. incarnata, nebot’ ziji sympatricky a mohou byt zaménitelné. Zkoumali jsme hned nékolik
znaki, u kterych jsme zjistili, Ze je nelze bezpecné pouzit. Vyska a §itka ulity, pocet zavitl, barva a tvar
schranky a embryonalni zavity se ukazaly jako v tomto pfipad¢ nedostate¢né determinacni znaky, byt se
u plza jinak bézné pouzivaji. VSechny tyto parametry jsou u obou druhii v rdmci jejich arealu vyskytu do
jisté miry variabilni a zjiS§téna rozpéti se piekryvaji. Po zméteni tloustky dvou hlavnich vrstev schranky —
periostraka a ostraka a zméfeni vysky periostrakéalnich hrbolkd, které P. incarnata a P. welebitana vytvati
na povrchu ulity, se ukazalo, ze ani v téchto pfipadech néjaké vyrazné a prokazatelné odliSnosti nejsou.
Anatomii pohlavniho systému (Obr. 14) nelze vzdy pouzit, protoze vyZzaduje, aby byli dostupni dospéli zivi
jedinci. Po vypitvani n€kolika desitek jedinct se prokazalo, ze genitdly jsou prakticky stejné (spolehlivym
znakem se jevi jen pozice papily uvnitf penisu) a vnéjSi rozméry organii nelze spolehlivé pouZit
k identifikaci druhu (Clanek 1).

spermatheca
v J spermoviduct
spermatheca
duct
mucous glands \ O/

dart sac

flagellum

deferens
vagina
atrium epiphallus

penial retractor

penis

Obr. 14: Pohlavni systém druhu P. incarnata.
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Nakonec jsme objevili spolehlivé determinacni znaky ve tvaru a uspotadani hrbolki na povrchu schranky,
tvoficich povrchovou mikroskulpturu ulit. Povrchova mikroskulptura schranek plza je dnes velmi mélo
prozkoumand. Existuje jen né€kolik malo praci, kdy se autofi zabyvaji mikroskulpturou schranky
u jednotlivych druhti plzi (Hedegaard 1990, Taylor & Reid 1990, Chaki et al. 1992, Hedegaard 1997,
Chateigner et al. 2000, Béchle et al. 2006, Ligaszewski et al. 2009). Ve vétSiné ptipadl je povrchova
skulptura schranky opomijena. Zvlast' u ¢eledi Hygromiidae jsou tyto struktury variabilni, ale existuji pouze
izolované informace pro jednotlivé vybrané druhy (napt. De Winter & Maassen 1992, Neiber 2019 nebo
Pro¢kow et al. 2019). V ptipad¢ druhl P. incarnata, P. vicina a P. welebitana se jedna o morfologicky
determinacéni znak, ktery je vyuzitelny nejen u recentniho, ale i u fosilniho materidlu. VSechny tfi zminéné
druhy maji na povrchu ulity hrbolky (Obr. 15), ov§em odliSného charakteru (Obr. 16) a vzhledu (Obr. 17A—
D). Perforatella incarnata a P. welebitana maji ostrakalni hrbolky na néz navazuje vyrazny periostrakalni

hrbolek, ale u P. vicina je hrbolek ostrakalni, ktery u dospélcti pouze kopiruje tenka vrstva periostraka
(Obr. 16).

Obr. 15: Specifickd povrchova mikroskulptura schranky. V prvnim fadku jsou fotografie z optického
mikroskopu a v druhém tadku ze skenovaciho elektronového mikroskopu. Vlevo P. incarnata, uprostied
P. welebitana, vpravo P. vicina.

Obr. 16: Priiez povrchovym hrbolkem
u dospélych jedinci P. incarnata,
P. welebitana a juvenilnich jedinct
P.vicina do zachovani periostraka
[ perossatam (vlevo) a u dospélych jedinct P. vicing

- ostrakum (Vp raVO)'

24



Dospéli jedinci P. incarnata a P. welebitana navic vytvaii mezi hrbolky dal$i periostrakalni linie, které jsou
druhové specifické (Obr. 17A-D). U P. incarnata (Obr. 17A a B) nedoléhaji ke stén¢ hrbolku, kdezto u
P. welebitana (Obr. 17C a D) jsou na sténu hrbolku prilepené.

Obr. 17A-D: Rozdily v periostrakalnich strukturach vznikajicich mezi hrbolky u P. incarnata (A a B)
a P. welebitana (C a D).

Za povsimnuti stoji povrchova mikroskulptura u juvenilnich jedincti P. vicina (Obr. 18B), ktera zstala
doposud bez povSimnuti. U erstvych juvenilnich schranek, ¢asto jen u zivych mlad’at a jen na poslednim
zavitu, se zachovavaji periostrakalni struktury mezi hrbolky. Tato povrchova ¢ast periostraka se u P. vicina
oloupe vétsinou diive, neZ jedinec dospéje. Struktura juvenilnich jedincii P. vicina je velice podobna druhu
Lozekia transsilvanica (Westerlund, 1876) (Fehér et al. 2009), u které se ale zachovava i v dospélosti. Ze

podobna struktura existuje u mladych P. vicina nebylo znamé (Clanek 1).
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Obr. 18A-B: Odlupujici se periostrakum — je vidét periostrakum i ostrakum u dospélého jedince
P. incarnata (A) a juvenilniho jedince P. vicina (B).

Perforatella incarnata a P. vicina lze &asto nalézt i ve fosilnim materialu na uzemi Ceské a Slovenské
republiky (Clanek 4). U fosilniho materidlu ziistdvaji pouze ostrakalni hrbolky, protoZe periostrakalni
vrstva Casto degraduje a zcela se oloupe (Obr. 18A). Diky zachovani druhové specifickych ostrakalnich
hrbolkt mizeme determinovat 1 maly lomek schranky. Potvrdili jsme, Ze P. vicina ma zachovavajici se
ostrakdlni hrbolky S§irsi, nez P. incarnata (Obr. 19). Fosilni material pro P. welebitana chybi, nebot’ se
vyskytuje pouze na tuzemi Chorvatska, odkud jeho fosilni zdznamy nemame, a proto jsme mohli pro

srovnani prozkoumat pouze recentni schranky bez periostraka.
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Obr. 19: Schéma hustoty ostrakélnich hrbolkt, vlevo u P. incarnata, uprostied P. welebitana, vpravo
P. vicina.

Dal$im determina¢nim znakem je vétsi pocet hrbolkil na plochu u P. welebitana, nez je u P. incarnata
(Obr. 15 a 19, Clanek 1). Tento znak Ize vyuzit i bez optického mikroskopu, protoze vétsi pocet hrbolkt
vytvaii u P. welebitana matny az lehce sametovy vzhled povrchu schranky. Pod optickym mikroskopem je

pak vétsi hustota hrbolkll dobfe rozpoznatelna.
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Naprosto spolehlivym znakem, odliSujicim P. welebitana od P. incarnata, je rozdilna morfologie Sipu lasky
(Obr. 20, Clanek 1). Rod Perforatella, jako i ostatni rody z Geledi Hygromiidae (napi. Koene &
Schulenburg 2005), ma v Sipovém vaku Sip lasky. Jedna se o aragonitovy Sip, ktery plz zapichuje pred
patfenim do druhého jedince a stimuluje tak vyménu spermii mezi obéma jedinci. Perforatella incarnata
ma $ip spirdlovité zkrouceny se dvéma ¢epelemi na Spicce a s nékolika nizkymi tupymi podélnymi zdhyby
mezi nimi. Perforatella vicina méa Sip mirné zaktiveny, se Spickou podobnou hrotu §ipu se dvéma cepelemi
a dvéma az tfemi menSimi dal§imi ¢epelemi nebo zahyby na kazdé stran€. Perforatella welebitana ma dosti
podobny Sip jako P. vicina, ale u P. welebitana byva vétsi a prohnutéjsi. Perforatella welebitana méa mirng
zaktiveny §ip se Spickou podobnou Sipu a se dvéma Cepelemi a dvéma az tfemi mensimi dals$imi ¢epelemi
nebo zahyby na kazdé strané. Ackoli jsou Sipy lasky skryté v Sipovém vaku, lze je ziskat snadno i v
domadcich podminkach. Je zapotiebi zivého jedince utopit ve vod¢, nasledné opatrné vytahnout télo ze
schranky a vlozit jej do louhu. Veskera tkan se ve 4 g hydroxidu sodného rozpusténé¢ho ve 100 ml
(destilované) vody rozpusti a ziistane pouze Sip. Tvar Sipu, ktery je rozhodujici pro determinaci je vidét i

pouhym okem. Sip je velice kiehky, takze je tfeba dat pozor p¥i manipulaci.

Obr. 20: Sipy lasky druht P. incarnata (A), P. welebitana (B) a P. vicina (C).
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3. Glacialni refugia a postglacialni kolonizace

Klima, kolisajici v prabéhu kvartéru, tedy stfidani dob ledovych a meziledovych béhem poslednich
2,6 miliont let, vyrazné ovlivnilo soucasné rozsiteni druhli na severni polokouli (Hewitt 1996, Taberlet
et al. 1998, Hewitt 2000, Hofreiter & Stewart 2009). Glacialni cykly a jejich dopady na biotu ukazuji, ze
arealy druhtt mohou byt velmi dynamické s pfimym vlivem na distribuci druhové a genetické diverzity
(napt. Hewitt 1999). Zmény v poloze a rozsahu aredlti jednotlivych druhti béhem posledniho glacialu jsou
zasadni pro chapani jejich soucasnych hranic i dynamické povahy biodiverzity. Z hlediska soucasného
roz$ifeni je zejména dllezité znat, jak se ménily druhové aredly béhem posledniho glacidlu a holocénu. V
prubéhu nekolika tisic let se pfitom hranice druhovych arealti posunovaly az o stovky kilometrti (Lozek
1964, Stewart et al. 2009, Horsak et al. 2016, Horsakova et al. 2024). Soucasné aredly druhti jsou totiz ¢asto
vysledkem postglacidlni kolonizace z glacialnich refugii.

Refugium znamena uto¢istd. Utoisté, kde dany druh, skupina druh@ & populace piedkali obdobi
s nepfiznivymi podminky zplisobené ¢imkoliv a kdy zaroven doSlo k razantnimu zmensSeni jejich arealu.
Jedna se o misto, kde podminky prostfedi neptekrocCily prah tolerance dané¢ho druhu a kde druh pteziva,
dokud se nezlepsi podminky v jeho ptivodnim ,,rozsdhlém® aredlu. Béhem glaciala bylo klima chladné a
suché, a to bylo divodem vymirani druhti, které byly pfizptisobené podnebi mirného pasu a dnes
reprezentuji hlavni ¢ast nasi flory a fauny. Glacialni refugia jsou oblasti, které¢ umoznily piezit flofe a fauné
béhem dob ledovych — glacialt. Jsou to stanovisté, ktera poskytla populacim tocisté, nebot’ se jinde
v krajiné vyskytovat nemohly (napt. Hewitt 2000, Horsak et al. 2019). Po skonceni doby ledové, kdy se
zlepsily okolni podminky, byly zdrojem pro rekolonizaci ptivodnich areald.

Glacialni refugia mizeme dolozit dvéma zpusoby. Tradicné se identifikace glacialnich refugii provadi
paleoekologicky, pomoci nalezii fosilnich organismti a jejich pozustatkti datovanych do doby nejvice
omezujici prezivani druhti. Druhy zpisob, jak odhalit glacialni refugia je pomoci molekularné-genetickych

analyz, kdy je zpravidla v misté refugia vyssi geneticka variabilita v rdmci druhu.

stejné nevi, kde presné preckaly posledni glacial. Plivodné se predpokladalo, ze béhem LGM (posledniho
glacidlniho maxima) pfiblizné pfed 21 000 lety (Mix et al. 2001), nasly teplomilné a temperatni druhy
utoCisté v jizni Evropé, pfedev§sim na Apeninském, Balkdnském a Pyrenejském poloostrové (Obr. 21;
Hewitt 1999), odkud se po otepleni Sitily do severné polozenych casti aredlu, smérem do stiedni Evropy
(Hewitt 1999). Tato jizni refugia ptedstavuji vyznamny prvek ve fylogeografii Evropy, ale jesté
vyznamnéjsi pro fylogeografii Evropy jsou dost mozna severnéjsi glacialni refugia. Existuji dikazy, ze
nckteré¢ temperatni druhy prezily posledni glacial i ve vysSich zemépisnych Sitkach, v tzv. kryptickych
severnich refugiich (Stewart & Lister 2001). Jedna se o mala refugia temperatnich druhii severné od
posledné zminénych poloostrovli v Mediteranu, obtizné detekovatelna pomoci paleoekologickych metod.
Mimo Mediteran jsou dolozena dalsi skryta refugia v jizni Francii (oblast Dordogne), na severu Alp a v
Karpatech (napt. Stewart & Lister 2001, Kotlik et al. 2006, Sommer & Nadachowski 2006, Schmitt 2007,
Bhagwat & Willis 2008, Birks & Willis 2008, Provan & Bennett 2008, Svenning et al. 2008, Stewart et al.
2010, Varga 2010, Schmitt & Varga 2012). Karpaty jsou zadsadnim zdrojem pro naSe Gizemi a byly nejspise

vvvvvv
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glacidlnim refugiem Evropy (Sommer & Benecke 2005, Sommer & Nadachowski 2006). Dalsi vyznamna
refugia jsou ta submediteranni, na izemi dneSniho Chorvatska a Slovinska (napt. Sommer & Nadachowski
2006; Obr. 21 a 22). Rada jinych druhii pfezivala ve stfedoevropskych (severnich) refugiich (Kotlik et al.
2006, Benke et al. 2009 nebo Stewart et al. 2010). Hornaté Casti sttedni Evropy disponuji vysokou
stanovistni diverzitou, proto ziejmé poskytla daleko vice refugii pro druhy, které ptezily glacidl, a tak

nemusely migrovat tak daleko na jih nebo jihovychod Evropy.

Obr. 21: Tradicn¢ predpokladand stiedomotska
glacialni refugia (oznaceno “R”) a postglacialni zmény
(Sipky) dle Schmitt & Varga 2012 doplnéné o refugia
Perforatella incarnata (Cervené oznaceno).

Poloha glacidlnich refugii neni dobfe zndma u naprosté vétSiny béznych a Siroce rozsifenych druhi
suchozemskych plzi stfedni Evropy. Prevaznd vétSina dosavadnich fylogeografickych praci pfinasela
Pyreneje a centrdlni Francie, jizni Némecko) nebo v Alpach (napi. Pfenninger et al. 2003, Pinceel et al.
2005, Scheel & Hausdorf 2012, Weigand et al. 2012, Grindon & Davison 2013, Harl et al. 2014,
Kruckenhauser et al. 2014). Naptiklad Scheel & Hausdorf 2012, Grindon & Davison 2013, Harl et al. 2014
nebo Kruckenhauser et al. 2014 nepfimo dolozili refugia druhd s omezenym rozsifenim v Alpach a v jizni
Francii (Pfenninger & Posada 2002), nicméné¢ §lo o plze, kteti jsou tolerantnéjsi ke chladu ¢i obyvaji skalni
biotopy. Vysledky tak nejsou dobfe interpretovatelné pro lesni druhy. Mnohé prace maji geograficky
omezeny rozsah vzorkovani. Nicméné pomoci fylogeografickych studii byla pro nékolik druhti plzt
potvrzena i refugia ve stfedni Evropé, v Alpach nebo v Zapadnich Karpatech (Haase & Bisenberger 2003,
Gittenberger et al. 2004, Dépraz et al. 2008, Haase & Misof 2009, Weigand et al. 2012, Haase et al. 2013,
Harl et al. 2014).

Druhy se po skonceni neptiznivych podminek $itily z refugii do svych ptivodnich aredla riznymi sméry.
Tradicné se tak dé€lo z jihu na sever, ale i vychodnim ¢i zapadnim smérem. V jednom z prvnich ¢lankd,
které popisovaly fylogeograficky vzorek postglacialni kolonizace z jihu na sever, Taberlet et al. (1998)
uvadi, Ze severni oblasti byly obecné kolonizovany z iberskych a balkanskych refugii a italské linie byly

Casto izolovany kvuli pfitomnosti alpské bariéry. NasSe studie toto zasadné komplikuje. Zjistili jsme, ze
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glacialni refugia P. incarnata se nachéazela v severnim Chorvatsku a ve Slovinsku, dal$i jsme objevili
v severozapadni Italii pro formu oznaCovanou jako “Monachoides incarnatus armatus” (Obr. 6 a 22,
Clanek 2). Perforatella incarnata ale postglacialng kolonizovala ze severngji polozenych refugii podél
jihozépadniho okraje Panonské panve nejen stfedni Evropu, ale 1 celou jizni ¢ast svého rozsahlého arealu.
Ukazali jsme tak vyjimku z obecného paradigma, kdy zédpadni Balkan byva pokladan za jedno z hlavnich
glacidlnich refugii s nepterusenou diverzifikaci. Podafilo se nam to hned u dvou suchozemskych plza
(Clanek 2). Italska forma se zubem (“Monachoides incarnatus armatus”) zistala izolovana

v severozapadni Italii, jizn¢€ od Alp.

Rod Perforatella je zjevné pomérné severnim rodem, ktery na Balkané chladna obdobi neptezival. Z oblasti
glacialnich refugii, ktera jsme zjistili v severozapadni Italii a v severnim Chorvatsku a Slovinsku, se druh
P. incarnata §itil dvéma sméry, jak na sever, tak i1 na jih, smérem na Balkan (to je Castecné¢ piipad
i C. vindobonensis) (Clanek 2, Obr. 22). U evropskych plzi je takovy typ postglacialniho $ifeni ze severu

na jih, doloZeny poprvé, mohou ale existovat i dalsi ptiklady (napt. Cochlodina laminata (Montagu, 1803)).
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Obr. 22: Sméry postglacialni kolonizace (Cerné Sipky) z refugii v severnim Chorvatsku, ve Slovinsku a v
severozapadni Italii (Cervené vyznalené oblasti) u P. incarnata. Barevné body reprezentuji genetickou
diverzitu v ramci druhu P. incarnata, ¢erné preruSovand ¢ara znaci hranice arealu P. incarnata (podrobnéji
v &lanku Clanku 2).
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4. Fosilni doklady

V Ceské a Slovenské republice bylo ovzorkovano a analyzovano svétové unikatni mnoZstvi kvartérnich
nalezis$t’ (sub)fosilnich suchozemskych plzii, ptedevsim diky Vojenu Lozkovi a Lucii Jufickové. Jelikoz
nejvetsi ¢ast naleziSt’ pochazi z obdobi po poslednim glacidlnim maximu, mohou radiokarbonova data
dokumentovat priitbéh kolonizace téchto tizemi od posledniho glacidlu po recent (Horackova et al. 2015,
Jutickova et al. 2014a).

Na tzemi Ceské republiky se setkavaji postglacialni kolonizaéni viny od zapadu, jihu a vychodu, ale i starsi
biogeografické celky s centrem kolem Alp na jedné a Karpat na druhé strané¢ (Hewitt 1999). V rodé
Perforatella (v novém pojeti) to znamena ptekryvajici se aredly sttedoevropské P. incarnata a karpatské
P. vicina. O soucasnych aredlech vyskytu obou posledné¢ zminénych druht jiz bylo napséno v kapitole
2.2. Perforatella incarnata se na uzemi Ceska nachdzi uz v sedimentech z nejstar§iho Pleistocénu a
vyskytuje se dale prakticky pribézné ve vSech interglacialnich sedimentech az do soucasnosti (Lozek 1964,
Horackova et al. in prep. a Clanek 4). My jsme dolozili jedny z nejstarsich postglacialnich vyskytt téchto
suchozemskych plza ve sttedni Evrop€ u P. incarnata a P. vicina (Obr. 23) na izemi Moravského krasu
z HolStejnské jeskyné. Perforatella incarnata a P. vicina jsou radiokarbonové datovany do interstadialu
Bolling—Allered (P. incarnata — 12 900 pted dneskem, P. vicina — 13 900 pied dneskem) (Clanek 4).
Kromé& HolStejnské jeskyné byly velmi staré nalezy posledné zminénych druhii objeveny i v dalSich péti
profilech. Profil Barova jeskyné dokladda vyskyt P. incarnata i v obdobi tésné pred poslednim glacidlnim
maximem (LGM). Perforatella incarnata se vzacné vyskytoval 1 v dobé po LGM spolu s dalSimi
sttedoevropskymi lesnimi druhy (Discus ruderatus (Férussac, 1821) a Vertigo pusilla O. F. Miiller, 1774)
a vyskytoval se na izemi Moravského krasu i na uplném pocatku holocénu (kolem 11 000 pied dneSkem)
spolecné s dalS§imi odolnymi lesnimi druhy (Alinda biplicata (Montagu, 1803), Cochlodina laminata,
Discus rotundatus (O. F. Miller, 1774), Eucobresia diaphana, Platyla polita, Semilimax kotulae
(Westerlund, 1883), Vertigo pusilla a Vitrea crystallina (O. F. Miiller, 1774)). Naopak P. vicina se spolu s
dalSimi karpatskymi lesnimi druhy (Macrogastra borealis (O. Boettger, 1878), M. tumida (Rossmaéssler,
1836), Laciniaria plicata (Draparnaud, 1801) a Vestia turgida (Rossmaéssler, 1836)) objevil ve vétSiné
profiltt Moravského krasu aZ ve druhé poloving klimatického optima nebo pozdéji (Clanek 4). Na uzemi

Slovenska doklada profil Velkéa Driencanska jaskyna vyskyt P. vicina 6 300 pred dneskem.

Pomoci fylogeografické analyzy jsme nalezli refugia — a diky radiokarbonové datovanym fosilnim
zdznamim jsme zjistili, kdy se z refugii rozsitily druhy P. incarnata a P. vicina do stfedni Evropy. Diky
kombinaci fylogenetickych analyz a pfimého radiokarbonového datovani fosilniho materidlu dokédzeme
dobfe popsat nejen pravdépodobny smér, ale i Casovy prubéh postglacidlni kolonizace P. incarnata.
Kombinaci fosilnich a genetickych dat ke studiu dynamiky arealt sttedoevropskych plzl bylo zatim vyuzito
velice vyjimecné (Korabek et al. 2018) a casto 1 neuplné (napt. Harl et al. 2014). Radiokarbonové datovani
odhalilo, ze druhy P. incarnata, ale i P. vicina, rychle zareagovaly na klimatické¢ zmény a rozsifily se do
sttedni Evropy jiz na ptelomu pozdniho glacialu a holocénu (Clanek 2 a 4). Tudiz prekvapivé brzy. Fosilni
data je ve stfedni Evropé fadi k brzkym kolonizatorim, bohuzel fosilni data z jihu Evropy chybi. Velikou
vyhodou je, Ze na izemi Ceské a Slovenské republiky miizeme vyuzit hustou sit’ lokalit, kterou diky Vojenu

Lozkovi mame (Horackova & Jufickova, Czech Quaternary Molusk Database, nepublikovana data) a tak
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se nabizi, abychom podobnou studii jako je tato provedli i na dalSich druzich mékkysu. Ideélni je pouzivat

bézné druhy plza, které l1ze snadno najit, nebot’ jsou vhodné jak pro fylogeografické analyzy, tak je i vEtsi

pravdépodobnost, zZe budou piitomny ve fosilnim zaznamu.
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Obr. 23: Radiokarbonové datované vzorky P. incarnata a P. vicina z izemi Ceské a Slovenské republiky.

Obcas se pii radiokarbonovém datovani setkdvame s problémy, kdy ptitomnost fosilniho uhliku, tzv.
mrtvého uhliku (dead carbon), ve schrankach miiZze nadhodnotit jejich stafi (napf. Goodfriend & Stipp
1983). Tento fosilni, “mrtvy” uhlik se do schranek dostavd bud’ pifijmem potravy nebo vstiebanim
rozpus$téného karbonatu pokozkou nohy (Frick 1965, Goodfriend & Stipp 1983) a nésledné je do schranky
zabudovan, ¢imz snizuje mnozstvi '“C ve schrance oproti okolnimu prostiedi (napi. Rubin et al. 1963,
Goodfriend & Stipp 1983). Miize dochdzet k chybam v méfeni v fadech tisicii let, coz snizuje presnost
ziskanych radiouhlikovych dat (napt. Goodfriend & Stipp 1983, Quarta et al. 2007, Xu et al. 2011, Forman
etal. 2021). Tyto problémy s radiokarbonovym datovani je tfeba fesit. V soucasné dobé se proto vyzkumny
tym Skolitelky vénuje minimalizaci zkresleni vysledki radiokarbonového datovani schranek
suchozemskych plzl pravé mrtvym uhlikem, jelikoz jen velice malo studii se doposud vénovalo faktorim,

které ovliviiuji zkresleni radiokarbonovych dat (viz citace v tomto odstavci).
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5. Ostatni druhy z nadceledi Helicoidea

Ackoliv je ma disertacni prace zamétena zejména na rod Monachoides, zabyvala jsem se 1 dalSimi druhy
z nad&eledi Helicoidea — Caucasotachea vindobonensis, H. pomatia, H. thessalica (Clanek 2) a Helix
borealis (Clanek 3).

Prvni tfi jmenované druhy maji rozsahlé prekryvy aredlu s P. incarnata, a tak nas zajimalo, jestli spolu
sdilely i glacidlni refugia a sméry postglacialniho $ifeni. Hned u tfech druhii ze skupiny Helicoidea — P.
incarnata, C. vindobonensis a H. pomatia — jsme odhalili refugia nachazejici se v pasu jizn€ od Panonské
panve, od jihovychodnich Alp aZ po jihozdpadni Karpaty (ale ne severngji). Zjistili jsme, Ze C.
vindobonensis sdili unikatni smér postglacidlni kolonizace s P. incarnata, smérem na jih, na Balkan. Helix
pomatia sdili do jisté miry také jizni smér postglacialni kolonizace, ale tyka se to jen vyskytt v Bulharsku,
jinak je smér jeho postglacidlni expanze spiSe vychodni. Jen H. thessalica jizni smér postglacialni
kolonizace s ostatnimi druhy nesdili, jde o druh s jiznim centrem diverzity a jizni ¢asti aredlu byly
dlouhodobé osidlené (Clanek 2).

U suchozemskych plzl se v oblastech potencidlnich refugii objevuji pomérné ¢asto endemické linie (napf-.
Pinceel et al. 2005, Scheel & Hausdorf 2012, Négele & Hausdorf 2015). Jedna se o izolované populace,
které¢ ale nelze definovat jako samostatné druhy. Vyskytuji se v oblastech, kde ¢tvrtohorni zmény klimatu
nem¢ély tak zavazny dopad, aby to vedlo k vymirani mistnich populaci. Podobné& jako H. thessalica (Obr.
2D) ma na jihovychodé Balkanu mnoho starych endemickych linii, tak na celém jihu Evropy, pfedev§im
pak Balkan¢, existuje spoustu endemickych druhti a vnitrodruhovych linii, protoze zde diverzifikace
probihala relativné nerugen&. Tento vzorec jsme popsali u H. borealis (Obr. 2B, Clanek 3) a pozd&ji jsme

jej objevili 1 v ptipadé rodu Xerocampylaea.
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Z.aver

Disertace obsahuje celkem &tyfi publikované ¢lanky. Clanek 1 je Gstiednim ¢lankem celé disertaéni prace
a pojednava o revizi byvalého rodu Monachoides, nyni Perforatella. Clanek 2 je pralomovym ¢lankem, ve
kterém dokladdme unikatni postglacialni kolonizaci u druhu P. incarnata a dalSich druht suchozemskych
plzti ze skupiny Helicoidea smérem na jih. Clanek 3 je zamé&fen na druh Helix borealis, ve kterém
objasiiujeme vztahy mezi druhy a formami tvoiicimi sttedomoisky klad rodu Helix. Clanek 4, mimo jiného,

dokumentuje fosilni material P. incarnata a P. vicina na uzemi Ceské republiky.

Clanky uvedené v této praci piinaseji naprosto zasadni zmény v pohledu na fylogenetické vztahy v ramci
n¢kdejsiho rodu Monachoides a v pochopeni smérti postglacidlni kolonizace u suchozemskych plzi.
Prokazali jsme na vybranych zastupcich skupiny Helicoidea necekany smér postglacialni kolonizace ze
severn¢ poloZenych refugii smérem na jih, na Balkan. Nalezli jsme glacidlni refugia P. incarnata v
severnim Chorvatsku a ve Slovinsku, a ne na Balkané, ktery je povazovdn za jedno z hlavnich
sttedomoftskych glacialnich refugii. U druhl P. incarnata a P. vicina jsme dolozili jedny z nejstarSich
postglacialnich vyskyti suchozemskych plzii ve stfedni Evropé. Zatim velmi vzacné je propojeni
molekulérnich dat s vysledky pfimého radiokarbonového datovani u suchozemskych plzi.

Provedené taxonomické zmény v nékdejsim rod€ Monachoides jsou dal$imi z velkych zmén systému, které
v poslednich zhruba deseti letech zasahly ¢eled” Hygromiidae. Celed’ Hygromiidae je piikladem toho, kdy
taxonomie zalozena pfedevsim na anatomii pohlavniho systému nebyla schopna popsat skute¢né vztahy
mezi jednotlivymi druhy, které ukdzala az studie genetické diverzity. Rod Monachoides jsme rozpustili.
Tti balkanské druhy jsme pteradili do rodu Xerocampylaea a jeden druh jsme synonymizovali. Genetické
analyzy prokazaly uzky vztah mezi existujicimi dvéma druhy rodu Perforatella a druhy M. incarnatus,
M. vicinus a M. welebitanus. V dusledku toho jsou oba rody synonymizovany, piicemz piednost ma

Perforatella. A tak je rod Monachoides prazdny — rozpustény do jinych dvou rodt.

V Clanku 1 jsme upozornili na druhovou specifitu povrchové mikroskulptury schranky, ktera je idealnim,
ale dosud jen malo vyuZivanym determina¢nim znakem. Diky specifickym strukturam na povrchu ulit miize
determinator rozliSovat ulity u P. incarnata, P. vicina a P. welebitana i pod béZnou binolupou, coz je v praxi
naprosto zasadni. Zminéné druhy lze rozlisit i podle odliSného tvaru Sipi lasky a vétSinou i podle vzhledu
a tvaru ulity, ale povrchové struktury se zde ukézaly byt spolehlivéjsi, jsou uplatnitelné 1 pokud nejsou

k dispozici zivi dospéli jedinci, a lze je aplikovat i na fragmenty schranek.

Disertacni prace piinesla nové dosud nezodpovézené otdzky, jako naptiklad: jaké jsou vztahy v rodé
Xerocampylaea? Jaky je vyznam tvorby hrbolkd na povrchu schranky u druhii P. incarnata, P. vicina a
P. welebitana? Je divodem zadrZeni vlhkosti? Co ovliviiuje zdpadni hranici rozsiteni druhu P. incarnata?
Na taxonomické revizi rodu Xerocampylaea v soucasné dobé pracujeme. Zodpovézeni ostatnich otazek

prinese otazky dalsi, a tak se miizeme posouvat ve vyzkumu déle. A o to jde.
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