
 

Univerzita Karlova 

Přírodovědecká fakulta 

 

Studijní program: Zoologie 

 

Mgr. Tereza Adamcová 

 

 

 

 

 

 

 

Diverzita a kvartérní historie vybraných plžů 

skupiny Helicoidea 

Diversity and Quaternary history of selected helicoid 

land snails 

 

Disertační práce 

 

školitelka: doc. RNDr. Lucie Juřičková, PhD. 

konzultant: Mgr. Ondřej Korábek, PhD. 

Praha 2024 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Prohlášení 

 

Prohlašuji, že tato práce ani její podstatná část nebyla předložena k získání jiného nebo stejného 

akademického titulu, a že jsem uvedla všechny použité informační zdroje a literaturu. Práci jsem zpracovala 

samostatně ve spolupráci se spoluautory jednotlivých článků.  

 

V Praze dne 13. června 2024        Tereza Adamcová 

 



 

Abstrakt 

Pochopení toho, proč jsou suchozemští plži distribuováni tak, jak jsou, a jak dynamická jsou jejich rozšíření, vyžaduje 

nejprve znát diverzitu a fylogenetické vztahy mezi druhy a vnitrodruhovými liniemi a poté prozkoumat důkazy 

dokumentující minulá rozšíření a změny v rozsahu jejich areálů. Tato práce se zaměřuje na několik vybraných 

zástupců suchozemských plžů z nadčeledi Helicoidea Rafinesque, 1815, především na rod Monachoides Gude 

& Woodward, 1921 z čeledi Hygromiidae Tryon, 1866, ale také na několik zástupců z čeledi Helicidae Rafinesque, 

1815. Zkoumali jsme jejich taxonomii, diverzitu mitochondriálních linií a tam, kde to bylo možné, jsme použili fosilní 

data k dokumentaci jejich postglaciální kolonizace. 

Hlavním modelovým druhem této disertační práce je Monachoides incarnatus (O. F. Müller, 1774). Je to hojný 

euryvalentní suchozemský plž omezený směrem na západ i východ jen na střední Evropu. V kvartérní 

paleorekonstrukci se používá jako jeden z důležitých indikátorů lesa. V holocénu se však M. incarnatus velmi dobře 

přizpůsobil lidskému vlivu a je schopen používat náhradní ruderální stanoviště v urbánních a suburbánních zónách. 

Naším hlavním cílem bylo určit polohu glaciálního refugia M. incarnatus a směry jeho postglaciální kolonizace.  

Nejprve bylo nutné revidovat stávající rod Monachoides. Ovzorkovali jsme velkou část areálu výskytu rodu, 

analyzovali sekvence mitochondriálních genů a jaderného genu a prozkoumali konchologickou diverzitu, což ve 

výsledku vedlo ke zrušení rodu Monachoides. Tři druhy z Balkánu (M. fallax (Wagner, 1914); M. taraensis De Winter 

& Maassen, 1992; M. kosovoensis De Winter & Maassen, 1992) nově řadíme do rodu Xerocampylaea Kobelt, 1871, 

jeden druh z Banátu (M. bacescui Grossu, 1979) jsme synonymizovali s druhem M. incarnatus a zbývající dva druhy 

(M. incarnatus a M. vicinus (Rossmässler, 1842)) jsme přesunuli do rodu Perforatella Schlüter, 1838. Navíc jsme 

objevili novou genetickou linii na území Chorvatska, která již ale kdysi byla popsána. My jej nově stanovujeme jako 

neotyp Perforatella welebitana (Pfeiffer, 1847). Zároveň uvádíme determinační znaky na jejichž základě lze jasně 

rozlišit dva syntopické druhy P. incarnata (O. F. Müller, 1774) a P. welebitana.  

Pro pochopení dynamické povahy biodiverzity je zásadní zjistit, jak se mění druhové areály v průběhu kvartérního 

klimatického cyklu. Oblast Západního Balkánu je považována za refugium s nepřerušenou diverzifikací, kdežto 

střední a severní Evropa byla opakovaně rekolonizována po odeznění chladných fází klimatického cyklu, které vedlo 

k vymírání. Radiokarbonově jsme datovali nejstarší fosilní nálezy P. incarnata a P. vicina (Rossmässler, 1842) na 

území České a Slovenské republiky a zjistili jsme, že P. incarnata poměrně rychle reagovala na změnu klimatu 

a rozšířila se do střední Evropy na přelomu pozdního glaciálu a holocénu, tudíž překvapivě brzy. Fosilní data jsme 

propojili s fylogeografickými daty a poukázali jsme na výjimku z obecného paradigma, kdy se oblast Balkánu pokládá 

za refugium s nepřerušenou diverzifikací. Výsledky fylogenetických analýz ukazují na původ a glaciální refugia 

P. incarnata jižně od Alp, v severním Chorvatsku a ve Slovinsku. Další refugium jsme objevili v severozápadní Itálii. 

Navíc jsme překvapivě zjistili, že P. incarnata kolonizovala v poledové době západní Balkán od severu. Obdobný 

směr postglaciální kolonizace sdílí i Caucasotachea vindobonensis (Pfeiffer, 1828). U středoevropských plžů byl 

takový typ kolonizace, ze severu na jih, pozorován poprvé. Dvě linie kolonizovaly české území, ze západu 

a jihovýchodu, čímž se vytvořil široký překryv mezi rozdílnými vnitrodruhovými liniemi, které by jinak zůstaly 

geograficky izolované. Na rozdíl od těchto velkých změn ve velikosti areálu, druhy z jižního Balkánu, i když se 

některé jejich linie mohly v holocénu značně rozšířit, vykazují stará fylogeografická rozdělení, která naznačují 

nenarušenou diverzifikaci in situ. 

Klíčová slova: morfologie schránky, plž, postglaciální kolonizace, refugium, schránka, 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. Müller, 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 palaeoecology. 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 (Rossmässler, 1842)) were moved to the genus Perforatella Schlüter, 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. Müller, 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 (Rossmässler, 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 situ. 

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

Suchozemští plži jsou vhodnou modelovou skupinou pro studium biogeografické dynamiky, jelikož díky 

jejich nízké schopnosti se šířit se u nich zachovává fylogeografická struktura vyplývající ze změn rozšíření 

zřetelněji a déle. Obecně typicky vykazují silnou geografickou strukturu v distribuci vnitrodruhových linií. 

Kromě toho se navíc jejich ulity zachovávají ve vápenatých sedimentech, což umožňuje alespoň částečně 

sledovat změny v distribuci během i několika kvartérních cyklů klimatických změn (Ložek 1964, Juřičková 

et al. 2014b, Korábek et al. 2018). Díky fosilním schránkám lze propojit poznatky molekulární 

fylogeografie s přímými doklady dřívějšího výskytu a rekonstruovat minulý rozsah areálů. Vedle 

fylogeografických analýz a odhadů minulého rozšíření na základě modelování ekologické niky jsou fosilní 

data zásadní součástí studia dlouhodobých změn rozšíření druhů (Gavin et al. 2014). U suchozemských 

plžů propojili poznatky molekulární fylogeografie s přímými doklady dřívějšího výskytu (fosilním 

záznamem) až Korábek et al. (2018), kteří rekonstruovali glaciální refugia a postglaciální šíření našeho 

největšího suchozemského plže, hlemýždě zahradního (Helix pomatia Linnaeus, 1758). V této práci se 

zabývám diverzitou a fylogeografií několika Evropských suchozemských plžů, a snažím se právě o zapojení 

fosilních dat tam, kde jsou k dispozici. 

Modelovou skupinou mé práce jsou zástupci skupiny Helicoidea, a hlavně vlahovka narudlá, Monachoides 

incarnatus (Obr. 1). Vybrali jsme M. incarnatus, jelikož stejně jako H. pomatia patří k našim nejběžnějším 

suchozemským plžům a, ačkoliv M. incarnatus vyžaduje o něco vlhčí místa a je více lesní, mají v zásadě 

podobné areály výskytu a široce se překrývající ekologickou valenci. Některé studie ukazují, že glaciální 

refugia a následné reakce na klimatické změny jsou druhově specifické a individuální (Stewart et al. 2009), 

ale různé fylogeografické studie porovnávají druhy, u kterých není zvláštní důvod očekávat podobnost v 

postglaciální kolonizaci. Ačkoliv se zde jedná o dva fylogeneticky relativně nepříbuzné druhy, chtěli jsme 

u obou výše zmíněných středoevropských druhů porovnat jejich fylogeografii s hypotézou, že oba druhy 

mohou mít podobné zdroje postglaciálního šíření. Naším cílem bylo nalézt glaciální refugium u 

M. incarnatus a zjistit, zda druh sdílí obecnější vzorec postglaciální kolonizace s jinými druhy skupiny 

Helicoidea. 

 

 

 

 

 

 

Obr. 1: 

Monachoides 

incarnatus – 

vlahovka narudlá. 
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1. Nadčeleď Helicoidea 

Nadčeleď Helicoidea je téměř celosvětově rozšířená nadčeleď zahrnující řadu velkých, rozšířených, 

komerčně cenných druhů, stejně jako mnoho málo známých, lokálně endemitních druhů. Byla zavedena 

v roce 1815 a od té doby byla mnohokrát revidována. Od druhé poloviny 19. století byl systém Helicoidea 

založen na anatomii pohlavního systému (Moquin-Tandon 1855, Pilsbry 1893-1895, Hesse 1931, Hesse 

1934, Zilch 1960), v čemž pokračovali později někteří autoři (např. Nordsieck 1987, Schileyko 1991, Puente 

1994). Nejnovější revize nadčeledi Helicoidea jsou pak založené na fylogenezi (Razkin et al. 2015, Bouchet 

et al. 2017). 

Z druhů skupiny Helicoidea jsme se zabývali druhy Caucasotachea vindobonensis, Helix pomatia, Helix 

thessalica O. Boettger, 1886 (Obr. 2) a především Monachoides incarnatus. Monachoides incarnatus patří 

do čeledi Hygromiidae, ostatní vybrané druhy náleží do čeledi Helicidae. Druhy rodu Helix Linnaeus, 1758 

dlouhodobě studuje konzultant řešitelky Ondřej Korábek, a tak jsme mohli použít již publikovaná data pro 

mezidruhové srovnání. Výhodou tohoto srovnání je velký překryv areálů rozšíření druhů M. incarnatus 

a H. pomatia. Caucasotachea vindobonensis je také součástí studií O. Korábka a navíc oba druhy spolu sdílí 

na jižním okraji areálu, v oblasti Balkánu, podobné lokality. Vybrali jsme tedy druhy, které mají podobné 

areály výskytu nebo spolu alespoň části svých areálů sdílí, druhy, které přitom nejsou sesterské, a druhy, 

které v některých oblastech v rámci svého rozšíření mají i podobné ekologické nároky. Dalším druhem 

skupiny Helicoidea, z čeledi Helicidae, kterým jsme se zabývali, je Helix borealis Mousson, 1859 (Obr. 

2B), vyskytující se v oblasti Mediteránu. Ten zde reprezentuje mediteránní druhy, kde lze předpokládat 

menší variabilitu prostředí v průběhu kvartéru, a proto také starší geografickou strukturu bez známek 

velkých změn velikosti areálu. 

Než vůbec začneme hledat glaciální refugia některého z druhů vybraného rodu, je zapotřebí jasně definovat 

jeho vymezení, tedy které všechny populace k němu patří. Proto bylo nezbytné, abychom v první řadě 

provedli taxonomickou revizi celého středoevropského rodu Monachoides a nově jsme pochopili 

biogeografii celého rodu (Článek 1). Ucelená studie rodu Monachoides dosud publikována nebyla, a tak 

jsme se na něj zaměřili my. 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 2: Vybrané druhy z nadčeledi 

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. Korábek). 
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2. Rod Monachoides 

2. 1. Taxonomie 

Revize některých skupin suchozemských plžů byly provedeny již před desítkami let, a to za pomoci 

konchologie a/nebo anatomie (např. Schileyko 1972a, Nordsieck 1987). I v dnešní době jsou některé revize 

skupin suchozemských plžů založeny na morfologii či anatomii (např. Man et al. 2022), ale většina 

současných revizí již bývá založena na molekulární fylogenezi (např. Razkin et al. 2015, Bouchet et al. 

2017, Neiber et al. 2017b), která přinesla u některých skupin zásadní změny v systematice.  

Rod Monachoides patří do čeledi Hygromiidae, jejíž systematika byla založena na anatomii pohlavní 

soustavy, a to zejména na počtu a uspořádání šípových vaků (Schileyko 1970, 1972a, 1972b, 1978, 1991, 

2006; Nordsieck 1993). Neiber et al. 2017b provedli její zásadní revizi, když rekonstruovali fylogenezi 

čeledi za pomoci molekulárních analýz zahrnujících téměř všechny rody a zcela tak přestavěli její klasifikaci 

(Razkin et al. 2015, Neiber et al. 2017b, podrobněji v Článku 1). Revizí rodu Monachoides přispíváme, k 

již publikovaným taxonomickým revizím dalších rodů v čeledi (např. Proćków et al. 2013 a 2019, 

Bamberger et al. 2020, Pieńkowska et al. 2022). 

Neiber et al. 2017b řadí rod Monachoides do tribu Perforatellini (Obr. 4). Do tribu Perforatellini spojili 

středoevropské rody Perforatella a Monachoides jejichž zástupci ztrácejí přídatný váček, který se vyskytuje 

v blízkosti šípového vaku většiny druhů čeledi (accessory sac; Obr. 3) a které tvoří sesterskou skupinu 

zbývajících rodů (Chilanodon Westerlund, 1897; Kovacsia Nordsieck, 1993; Lindholmomnenme Haas, 

1936; Lozekia Hudec, 1970; Noneulota Schileyko & Horsák, 2007; Pseudotrichia Schileyko, 1970; Stygius 

Schileyko, 1970) (Obr. 4).  

 

Obr. 3: Přídatný váček u rodu Perforatella (A) a v rodě Xerocampylaea (B, C, D) buď vůbec není (B) nebo 

vzniká jeden (C) nebo dva (D). 
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Obr. 4: Konsenzuální strom čeledi Hygromiidae s přiblížením na tribus Perforatellini (oranžově) a tribus 

Urticicolini (zeleně) (Neiber et al. 2017). 
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Donedávna se mělo za to, že rod Monachoides zahrnuje šest druhů ze střední a jihovýchodní Evropy (Obr. 

5A–F):  

● Monachoides bacescui Grossu, 1979 

● Monachoides fallax (Wagner, 1914) 

● Monachoides incarnatus (O. F. Müller, 1774) 

● Monachoides kosovoensis De Winter & Maassen, 1992 

● Monachoides taraensis De Winter & Maassen, 1992 

● Monachoides vicinus (Rossmässler, 1842) 

 

Obr. 5: Druhy původně řazené do rodu Monachoides. A. M. incarnatus (foto: T. Adamcová), 

B. M. bacescui (foto: Ana-Maria Krapal), C. M. vicinus (foto: T. Adamcová), D. M. fallax (foto: 

T. Adamcová), E. M. taraensis (De Winter & Maassen, 1992), F. M. kosovoensis (De Winter & Maassen, 

1992). 
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Naše molekulární analýzy vedly k zásadním změnám v taxonomii rodu Monachoides. Nově zařazujeme 

Balkánské druhy M. fallax (Obr. 5D), M. kosovoensis (Obr. 5F) a M. taraensis (Obr. 5E) do nepříbuzného 

rodu Xerocampylaea v tribu Urticicolini (Obr. 4, Článek 1). Do rodu Xerocampylaea se donedávna řadil 

pouze jeden druh (Welter-Schultes 2012), ale podle právě probíhající taxonomické revize založené na 

molekulárních analýzách, na které nyní spolupracujeme s Małgorzatou Proćków z Wrocławi, rod zahrnuje 

zřetelně více druhů. Na jejich taxonomické revizi se dále pracuje. S rodem Xerocampylaea je to totiž 

mnohem složitější než s rodem Monachoides. Není známé rozšíření mnoha druhů/taxonů, které k rodu 

náleží, sekvenční data v Genbanku téměř chybí, řada jmen označujících objevené linie byla dlouho 

pokládána za synonyma. Je zapotřebí provést další sběr vzorků a již nyní je ale zřejmé, že toto studium 

potrvá několik let, než se podaří definovat jednotlivé taxony a odhalit jejich vztahy v rodě Xerocampylaea. 

Z těchto důvodů, hlavně tedy časových, jsem nemohla studii rodu Xerocampylaea do disertace zařadit. Rod 

Xerocampylaea (Obr. 7) se vyskytuje na jihovýchodě Evropy, kde se jeho areál překrývá s rodem 

Monachoides (Kerney et al. 1983, Welter-Schultes 2012). 

Dále jsme provedli revizi statutu banátského druhu M. bacescui (Obr. 5B), který se nově stává synonymem 

široce rozšířeného druhu M. incarnatus. Grossu (1979) odlišil M. bacescui pouze podle délky glandulae 

mucosae (Obr. 14: mucous glands), která je ale u M. incarnatus značně variabilní. Také jsme do studie 

zahrnuli morfologicky zřetelně odlišnou formu, která se vyskytuje v severní Itálii a byla popsána jako Helix 

armata Stabile, 1859 (M. incarnatus armatus (Stabile, 1859)). Jedná se o izolovanou populaci se zoubkem 

na spodním okraji ústí (Obr. 6). Naše fylogenetické analýzy ale ukázaly, že se jedná pouze o vnitrodruhovou 

linii v rámci druhu M. incarnatus a H. armata se stává synonymem M. incarnatus (Článek 1). 

 

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

Vedle těchto synonymizací jsme objevili novou samostatnou genetickou linii v rodě Monachoides, 

rozšířenou pouze na území Chorvatska. Nejprve jsme se domnívali, že popíšeme nový druh, ale po bližším 

prozkoumání jsme jej ztotožnili s taxonem popsaným jako Monachoides incarnatus welebitanus (Pfeiffer, 

1847), který podrobněji charakterizuje až Falkner (1990). Pfeifferův původní popis neumožňuje přesnou 

determinaci, ani neuvádí místo výskytu či typovou lokalitu. Typový materiál byl s největší 

pravděpodobností ztracen během druhé světové války (Zilch 1967) a jelikož dle fylogenetických analýz 

nemůže být poddruhem M. incarnatus, designovali jsme neotyp (Článek 1). 
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Nově znovupopsaný druh označujeme Perforatella welebitana (Pfeiffer, 1847). Podle našich výsledků 

náleží totiž tento druh, spolu se zbývajícími dvěma druhy rodu, M. incarnatus (Obr. 5A) a M. vicinus (Obr. 

5C), do rodu Perforatella. Nově se tak přejmenovávají na Perforatella incarnata a Perforatella vicina a rod 

Monachoides zcela zaniká, neboť všechny dříve řazené druhy rodu Monachoides jsou přemístěny do jiných 

dvou rodů nebo jsou synonymizovány:  

● 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 původním pojetí patří pouze dva druhy Perforatella bidentata (Gmelin, 1791) 

a Perforatella dibothrion (Kimakowicz, 1884), v novém pojetí tedy místo původních dvou druhů zahrnuje 

druhů pět (Obr. 8, Článek 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 7: Xerocampylaea v údolí řeky Tara v 

Černé Hoře (foto: L. Juřičková).  
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Obr. 8: Rod Perforatella v novém pojetí. A. P. incarnata (foto: T. Adamcová), B. P. vicina (foto: 

T. Adamcová), C. P. welebitana (foto: T. Adamcová), D. P. bidentata (foto: O. Korábek), E. P. dibothrion 

(foto: O. Korábek). 
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2. 2. Rozšíření a ekologie 

Perforatella incarnata (O. F. Müller, 1774) 

Perforatella incarnata (Obr. 8A a 10) je hlavním modelovým druhem této práce a současně nejrozšířenějším 

druhem rodu (Obr. 13). Tento plž je zajímavý svým rozšířením (Článek 1), protože ačkoliv je velice běžný 

ve střední Evropě, nezasahuje příliš na západ a východ Evropy. Východní hranice rozšíření jsou poměrně 

málo známé. Zasahuje svým rozšířením až po západní Ukrajinu (Balashov 2016), Moldavsko (Balashov et 

al. 2013) a vyskytuje se i v jižním a jihozápadním Rumunsku (Poliński 1924, Soós 1943, Grossu 1983, 

Gheoca et al. 2024). Jižní hranice prochází přes Balkánský poloostrov a severní Itálii. Na západě proniká 

P. incarnata až do Německa a jihovýchodní Francie (Kerney et al. 1983, Cossignani & Cossignani 1995, 

Welter-Schultes 2012), kde ale jeho rozšíření nesleduje žádnou zřetelnou fyzickou bariéru. Hranice 

rozšíření tedy může být dána bariérou nižších pohoří ve Francii (Francouzské středohoří, Argony, Vogézy, 

Monts d'Arrée a Montagne Noire), Ardenami v Belgii a dalšími pohořími na západě Německa (pohoří Eifel, 

Rothaar, Harz), spíš ale může být dána příliš oceánským klimatem západní Francie, jelikož podobnou 

hranici rozšíření na západě mají další lesní druhy suchozemských plžů, např. Platyla polita (Hartmann, 

1840), Sphyradium doliolum (Bruguière, 1792), Eucobresia diaphana (Draparnaud, 1805), Vitrea diaphana 

(S. Studer, 1820), Aegopinella nitens (Michaud, 1831), Macrogastra ventricosa (Draparnaud, 1801), M. 

plicatula (Draparnaud, 1801), Isognomostoma isognomostomos (Schröter, 1784), Fruticicola fruticum (O. 

F. Müller, 1774) nebo Euomphalia strigella (Draparnaud, 1801) (Welter-Schultes 2012). Cirkulace 

atlantského vzduchu přináší velmi odlišné teplotní a vlhkostní podmínky, než jsou v kontinentální oblasti 

Evropy. Západní hranice rozšíření P. incarnata téměř kopíruje hranici atlantského klimatu, ale i 

středoevropských smíšených lesů vegetačních zón (Obr. 9). Domníváme se, že spíše než fyzické přírodní 

bariéry, limitují v šíření druhu dále na západ klimatické parametry jeho niky. Severní hranice prochází 

Dánskem, jižním Švédskem a Polskem a limitem je zde pravděpodobně teplota. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 9: Vegetační zóny Evropy a Kavkazu 

(Britannica, 2024) s vyznačením hranic 

rozšíření P. incarnata. 
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Perforatella incarnata je primárně lesním druhem, jak je zřejmé z pleistocenních kontextů jeho výskytu, 

obývá dnes ale široké spektrum biotopů a lze jej nalézt na ruderálních lokalitách v urbánních a suburbánních 

zónách (křoviny, vlhké porosty vysokých bylin, dubové lesy, porosty rákosu a vysokých ostřic na okraji 

rybníků, zahrady, parky, skládky, kopřiviště apod.). Jedná se o vlhkomilný druh, který je na vlhkých místech 

početnější (např. Wiktor 2004). Jeho tolerance ke znečištění polétavým prachem (Gärdenfors 1987) by 

mohla pomoci vysvětlit jeho postupné rozšiřování z lesů do ruderálních lokalit (např. Dvořák 2005, Horsák 

et al. 2013). 

 

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

Perforatella vicina (Obr. 8B a 11) je karpatským druhem, který je rozšířený v Karpatech od České republiky 

až do Rumunska (Grossu 1983). Ve východních Čechách má západní hranici svého souvislého rozšíření. 

Zasahuje na Broumovsko a na Moravě je na příhodných místech poměrně hojný. V Polsku zasahuje na 

Podkarpatsko a podél Sudet, na sever Polska proniká místy až do Bělověžského pralesa a do Mazur (Riedel 

1988, Cameron et al. 2010). Na Ukrajině je rozšířen až po hřeben Slovechno-Ovruč (Balashov & Gural-

Sverlova 2012). Jsou známy izolované výskyty v Bavorsku v Německu (Franská Alba; Häßlein 1960) a 

Pintér & Suara (2004) jej uvádí i v jižním Maďarsku (Obr. 13). P. vicina je výhradně lesní druh, který 

preferuje přirozené vlhčí lesy než předchozí druh (Článek 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 rozšířený výhradně na území Chorvatska (Obr. 13). 

Zaznamenali jsme výskyt tohoto druhu v župách (chorvatsky županija): Primorsko-goranska, Karlovačka 

a Ličko-Senjska. Předpokládáme, že jedinec, kterého uvádí Falkner (1990) je právě P. welebitana, a proto 

pravděpodobně zasahuje svým výskytem do krasové oblasti (Taborska jama – Županova jama) táhnoucí se 

až ke slovinské Ljubljani (Falkner 1990). P. welebitana se vyskytuje především v listnatých lesích 

s převahou buku a habru (Článek 1), převážně v krasových oblastech se závrty.  

 

Obr. 12: Perforatella welebitana, adult. (foto: R. Coufal). 
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Po přeřazení balkánských druhů, z původního rodu Monachoides, do rodu Xerocamypylaea se tribus 

Perforatellini stává tribem s poměrně severním rozšířením. Perforatella (v novém pojetí), Lozekia a Kovacsia 

jsou rody se středoevropským areálem výskytu, ale s jihovýchodní afinitou (Karpaty; Neiber et al. 2017). 

Ostatní rody z tribu (Chilanodon, Lindholmomnenme, Noneulota, Pseudotrichia a Stygius) se převážně 

vyskytují v oblasti Sibiře. Rod Perforatella se tak nově stává rodem z jihovýchodu střední Evropy (Obr. 13).  

Obr. 13: Mapa rozšíření druhů rodu Perforatella dle literatury a vlastních sběrů. Kromě P. welebitana jsou 

areály výskytu dle literatury vždy podle Kerney et al. 1983 a Welter-Schultes 2012, případně je uveden další 

zdroj. Areály jednotlivých druhů jsou odlišeny barvami: P. bidentata – oranžově. P. dibothrion – červeně. 

P. incarnata – modře (vlastní sběry, Cossignani & Cossignani 1995, Wiktor 2004). P. vicina – fialově 

(vlastní sběr, Pintér & Suara 2004) a P. welebitana – zeleně (vlastní sběr a Falkner 1990). 
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2. 3. Determinační znaky 

Protože některé tradičně užívané determinační znaky, především anatomické, se ukazují jako evolučně 

nestabilní a zavádějící (např. Neiber & Hausdorf 2017, Neiber et al. 2017a, Neiber et al. 2018; Článek 1), 

hledali jsme nové morfologické znaky, kterými by bylo možné jednoznačně definovat druhy P. incarnata, 

P. vicina a P. welebitana. Druh P. welebitana byl na počátku vyčleněn hlavně na základě analýzy DNA. 

Jelikož není determinace druhů pouze podle DNA v praxi běžně použitelná, zaměřili jsme se na nalezení 

morfologických znaků, které bude moci používat úplně každý. Snahou bylo odlišit P. welebitana od běžně 

rozšířené P. incarnata, neboť žijí sympatricky a mohou být zaměnitelné. Zkoumali jsme hned několik 

znaků, u kterých jsme zjistili, že je nelze bezpečně použít. Výška a šířka ulity, počet závitů, barva a tvar 

schránky a embryonální závity se ukázaly jako v tomto případě nedostatečné determinační znaky, byť se 

u plžů jinak běžně používají. Všechny tyto parametry jsou u obou druhů v rámci jejich areálu výskytu do 

jisté míry variabilní a zjištěná rozpětí se překrývají. Po změření tloušťky dvou hlavních vrstev schránky – 

periostraka a ostraka a změření výšky periostrakálních hrbolků, které P. incarnata a P. welebitana vytváří 

na povrchu ulity, se ukázalo, že ani v těchto případech nějaké výrazné a prokazatelné odlišnosti nejsou. 

Anatomii pohlavního systému (Obr. 14) nelze vždy použít, protože vyžaduje, aby byli dostupní dospělí živí 

jedinci. Po vypitvání několika desítek jedinců se prokázalo, že genitály jsou prakticky stejné (spolehlivým 

znakem se jeví jen pozice papily uvnitř penisu) a vnější rozměry orgánů nelze spolehlivě použít 

k identifikaci druhu (Článek 1). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 14: Pohlavní systém druhu P. incarnata. 
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Nakonec jsme objevili spolehlivé determinační znaky ve tvaru a uspořádání hrbolků na povrchu schránky, 

tvořících povrchovou mikroskulpturu ulit. Povrchová mikroskulptura schránek plžů je dnes velmi málo 

prozkoumaná. Existuje jen několik málo prací, kdy se autoři zabývají mikroskulpturou schránky 

u jednotlivých druhů plžů (Hedegaard 1990, Taylor & Reid 1990, Chaki et al. 1992, Hedegaard 1997, 

Chateigner et al. 2000, Bächle et al. 2006, Ligaszewski et al. 2009). Ve většině případů je povrchová 

skulptura schránky opomíjena. Zvlášť u čeledi Hygromiidae jsou tyto struktury variabilní, ale existují pouze 

izolované informace pro jednotlivé vybrané druhy (např. De Winter & Maassen 1992, Neiber 2019 nebo 

Proćków et al. 2019). V případě druhů P. incarnata, P. vicina a P. welebitana se jedná o morfologický 

determinační znak, který je využitelný nejen u recentního, ale i u fosilního materiálu. Všechny tři zmíněné 

druhy mají na povrchu ulity hrbolky (Obr. 15), ovšem odlišného charakteru (Obr. 16) a vzhledu (Obr. 17A–

D). Perforatella incarnata a P. welebitana mají ostrakální hrbolky na něž navazuje výrazný periostrakální 

hrbolek, ale u P. vicina je hrbolek ostrakální, který u dospělců pouze kopíruje tenká vrstva periostraka 

(Obr. 16). 

 

Obr. 15: Specifická povrchová mikroskulptura schránky. V prvním řádku jsou fotografie z optického 

mikroskopu a v druhém řádku ze skenovacího elektronového mikroskopu. Vlevo P. incarnata, uprostřed 

P. welebitana, vpravo P. vicina. 

 

 

 

Obr. 16: Průřez povrchovým hrbolkem 

u dospělých jedinců P. incarnata, 

P. welebitana a juvenilních jedinců 

P. vicina do zachování periostraka 

(vlevo) a u dospělých jedinců P. vicina 

(vpravo). 
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Dospělí jedinci P. incarnata a P. welebitana navíc vytváří mezi hrbolky další periostrakální linie, které jsou 

druhově specifické (Obr. 17A–D). U P. incarnata (Obr. 17A a B) nedoléhají ke stěně hrbolku, kdežto u 

P. welebitana (Obr. 17C a D) jsou na stěnu hrbolku přilepené.  

 

Obr. 17A–D: Rozdíly v periostrakálních strukturách vznikajících mezi hrbolky u P. incarnata (A a B) 

a P. welebitana (C a D). 

Za povšimnutí stojí povrchová mikroskulptura u juvenilních jedinců P. vicina (Obr. 18B), která zůstala 

doposud bez povšimnutí. U čerstvých juvenilních schránek, často jen u živých mláďat a jen na posledním 

závitu, se zachovávají periostrakální struktury mezi hrbolky. Tato povrchová část periostraka se u P. vicina 

oloupe většinou dříve, než jedinec dospěje. Struktura juvenilních jedinců P. vicina je velice podobná druhu 

Lozekia transsilvanica (Westerlund, 1876) (Fehér et al. 2009), u které se ale zachovává i v dospělosti. Že 

podobná struktura existuje u mladých P. vicina nebylo známé (Článek 1). 
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Obr. 18A–B: Odlupující se periostrakum – je vidět periostrakum i ostrakum u dospělého jedince 

P. incarnata (A) a juvenilního jedince P. vicina (B). 

Perforatella incarnata a P. vicina lze často nalézt i ve fosilním materiálu na území České a Slovenské 

republiky (Článek 4). U fosilního materiálu zůstávají pouze ostrakální hrbolky, protože periostrakální 

vrstva často degraduje a zcela se oloupe (Obr. 18A). Díky zachování druhově specifických ostrakálních 

hrbolků můžeme determinovat i malý úlomek schránky. Potvrdili jsme, že P. vicina má zachovávající se 

ostrakální hrbolky širší, než P. incarnata (Obr. 19). Fosilní materiál pro P. welebitana chybí, neboť se 

vyskytuje pouze na území Chorvatska, odkud jeho fosilní záznamy nemáme, a proto jsme mohli pro 

srovnání prozkoumat pouze recentní schránky bez periostraka.   

Obr. 19: Schéma hustoty ostrakálních hrbolků, vlevo u P. incarnata, uprostřed P. welebitana, vpravo 

P. vicina. 

Dalším determinačním znakem je větší počet hrbolků na plochu u P. welebitana, než je u P. incarnata 

(Obr. 15 a 19, Článek 1). Tento znak lze využít i bez optického mikroskopu, protože větší počet hrbolků 

vytváří u P. welebitana matný až lehce sametový vzhled povrchu schránky. Pod optickým mikroskopem je 

pak větší hustota hrbolků dobře rozpoznatelná. 
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Naprosto spolehlivým znakem, odlišujícím P. welebitana od P. incarnata, je rozdílná morfologie šípu lásky 

(Obr. 20, Článek 1). Rod Perforatella, jako i ostatní rody z čeledi Hygromiidae (např. Koene & 

Schulenburg 2005), má v šípovém vaku šíp lásky. Jedná se o aragonitový šíp, který plž zapichuje před 

pářením do druhého jedince a stimuluje tak výměnu spermií mezi oběma jedinci. Perforatella incarnata 

má šíp spirálovitě zkroucený se dvěma čepelemi na špičce a s několika nízkými tupými podélnými záhyby 

mezi nimi. Perforatella vicina má šíp mírně zakřivený, se špičkou podobnou hrotu šípu se dvěma čepelemi 

a dvěma až třemi menšími dalšími čepelemi nebo záhyby na každé straně. Perforatella welebitana má dosti 

podobný šíp jako P. vicina, ale u P. welebitana bývá větší a prohnutější. Perforatella welebitana má mírně 

zakřivený šíp se špičkou podobnou šípu a se dvěma čepelemi a dvěma až třemi menšími dalšími čepelemi 

nebo záhyby na každé straně. Ačkoli jsou šípy lásky skryté v šípovém vaku, lze je získat snadno i v 

domácích podmínkách. Je zapotřebí živého jedince utopit ve vodě, následně opatrně vytáhnout tělo ze 

schránky a vložit jej do louhu. Veškerá tkáň se ve 4 g hydroxidu sodného rozpuštěného ve 100 ml 

(destilované) vody rozpustí a zůstane pouze šíp. Tvar šípu, který je rozhodující pro determinaci je vidět i 

pouhým okem. Šíp je velice křehký, takže je třeba dát pozor při manipulaci. 

Obr. 20: Šípy lásky druhů P. incarnata (A), P. welebitana (B) a P. vicina (C). 
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3. Glaciální refugia a postglaciální kolonizace 

Klima, kolísající v průběhu kvartéru, tedy střídání dob ledových a meziledových během posledních 

2,6 milionů let, výrazně ovlivnilo současné rozšíření druhů na severní polokouli (Hewitt 1996, Taberlet 

et al. 1998, Hewitt 2000, Hofreiter & Stewart 2009). Glaciální cykly a jejich dopady na biotu ukazují, že 

areály druhů mohou být velmi dynamické s přímým vlivem na distribuci druhové a genetické diverzity 

(např. Hewitt 1999). Změny v poloze a rozsahu areálů jednotlivých druhů během posledního glaciálu jsou 

zásadní pro chápání jejich současných hranic i dynamické povahy biodiverzity. Z hlediska současného 

rozšíření je zejména důležité znát, jak se měnily druhové areály během posledního glaciálu a holocénu. V 

průběhu několika tisíc let se přitom hranice druhových areálů posunovaly až o stovky kilometrů (Ložek 

1964, Stewart et al. 2009, Horsák et al. 2016, Horsáková et al. 2024). Současné areály druhů jsou totiž často 

výsledkem postglaciální kolonizace z glaciálních refugií. 

Refugium znamená útočiště. Útočiště, kde daný druh, skupina druhů či populace přečkali období 

s nepříznivými podmínky způsobené čímkoliv a kdy zároveň došlo k razantnímu zmenšení jejich areálu. 

Jedná se o místo, kde podmínky prostředí nepřekročily práh tolerance daného druhu a kde druh přežívá, 

dokud se nezlepší podmínky v jeho původním „rozsáhlém“ areálu. Během glaciálů bylo klima chladné a 

suché, a to bylo důvodem vymírání druhů, které byly přizpůsobené podnebí mírného pásu a dnes 

reprezentují hlavní část naší flóry a fauny. Glaciální refugia jsou oblasti, které umožnily přežít flóře a fauně 

během dob ledových – glaciálů. Jsou to stanoviště, která poskytla populacím útočiště, neboť se jinde 

v krajině vyskytovat nemohly (např. Hewitt 2000, Horsák et al. 2019). Po skončení doby ledové, kdy se 

zlepšily okolní podmínky, byly zdrojem pro rekolonizaci původních areálů. 

Glaciální refugia můžeme doložit dvěma způsoby. Tradičně se identifikace glaciálních refugií provádí 

paleoekologicky, pomocí nálezů fosilních organismů a jejich pozůstatků datovaných do doby nejvíce 

omezující přežívání druhů. Druhý způsob, jak odhalit glaciální refugia je pomocí molekulárně-genetických 

analýz, kdy je zpravidla v místě refugia vyšší genetická variabilita v rámci druhu. 

Refugia temperátních druhů jsou předmětem studií již poměrně dlouho, u většiny temperátních druhů se ale 

stejně neví, kde přesně přečkaly poslední glaciál. Původně se předpokládalo, že během LGM (posledního 

glaciálního maxima) přibližně před 21 000 lety (Mix et al. 2001), našly teplomilné a temperátní druhy 

útočiště v jižní Evropě, především na Apeninském, Balkánském a Pyrenejském poloostrově (Obr. 21; 

Hewitt 1999), odkud se po oteplení šířily do severně položených částí areálu, směrem do střední Evropy 

(Hewitt 1999). Tato jižní refugia představují významný prvek ve fylogeografii Evropy, ale ještě 

významnější pro fylogeografii Evropy jsou dost možná severnější glaciální refugia. Existují důkazy, že 

některé temperátní druhy přežily poslední glaciál i ve vyšších zeměpisných šířkách, v tzv. kryptických 

severních refugiích (Stewart & Lister 2001). Jedná se o malá refugia temperátních druhů severně od 

posledně zmíněných poloostrovů v Mediteránu, obtížně detekovatelná pomocí paleoekologických metod. 

Mimo Mediterán jsou doložena další skrytá refugia v jižní Francii (oblast Dordogne), na severu Alp a v 

Karpatech (např. Stewart & Lister 2001, Kotlík 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 zásadním zdrojem pro naše území a byly nejspíše 

nejdůležitějším kryptickým severním refugiem pro přežívání temperátních druhů a zároveň nejsevernějším 
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glaciálním refugiem Evropy (Sommer & Benecke 2005, Sommer & Nadachowski 2006). Další významná 

refugia jsou ta submediteránní, na území dnešního Chorvatska a Slovinska (např. Sommer & Nadachowski 

2006; Obr. 21 a 22). Řada jiných druhů přežívala ve středoevropských (severních) refugiích (Kotlík et al. 

2006, Benke et al. 2009 nebo Stewart et al. 2010). Hornaté části střední Evropy disponují vysokou 

stanovištní diverzitou, proto zřejmě poskytla daleko více refugií pro druhy, které přežily glaciál, a tak 

nemusely migrovat tak daleko na jih nebo jihovýchod Evropy.  

 

 

 

 

 

 

 

 

Obr. 21: Tradičně předpokládaná středomořská 

glaciální refugia (označeno “R”) a postglaciální změny 

(šipky) dle Schmitt & Varga 2012 doplněné o refugia 

Perforatella incarnata (červeně označeno). 

 

Poloha glaciálních refugií není dobře známá u naprosté většiny běžných a široce rozšířených druhů 

suchozemských plžů střední Evropy. Převážná většina dosavadních fylogeografických prací přinášela 

poznatky týkající plžů, kteří měli těžiště svého areálu na západě Evropy (jižní a jihovýchodní Francie, 

Pyreneje a centrální Francie, jižní Německo) nebo v Alpách (např. 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). Například Scheel & Hausdorf 2012, Grindon & Davison 2013, Harl et al. 2014 

nebo Kruckenhauser et al. 2014 nepřímo doložili refugia druhů s omezeným rozšířením v Alpách a v jižní 

Francii (Pfenninger & Posada 2002), nicméně šlo o plže, kteří jsou tolerantnější ke chladu či obývají skalní 

biotopy. Výsledky tak nejsou dobře interpretovatelné pro lesní druhy. Mnohé práce mají geograficky 

omezený rozsah vzorkování. Nicméně pomocí fylogeografických studií byla pro několik druhů plžů 

potvrzena i refugia ve střední Evropě, v Alpách nebo v Západních 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 skončení nepříznivých podmínek šířily z refugií do svých původních areálů různými směry. 

Tradičně se tak dělo z jihu na sever, ale i východním či západním směrem. V jednom z prvních článků, 

které popisovaly fylogeografický vzorek postglaciální kolonizace z jihu na sever, Taberlet et al. (1998) 

uvádí, že severní oblasti byly obecně kolonizovány z iberských a balkánských refugií a italské linie byly 

často izolovány kvůli přítomnosti alpské bariéry. Naše studie toto zásadně komplikuje. Zjistili jsme, že 
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glaciální refugia P. incarnata se nacházela v severním Chorvatsku a ve Slovinsku, další jsme objevili 

v severozápadní Itálii pro formu označovanou jako “Monachoides incarnatus armatus” (Obr. 6 a 22, 

Článek 2). Perforatella incarnata ale postglaciálně kolonizovala ze severněji položených refugií podél 

jihozápadního okraje Panonské pánve nejen střední Evropu, ale i celou jižní část svého rozsáhlého areálu. 

Ukázali jsme tak výjimku z obecného paradigma, kdy západní Balkán bývá pokládán za jedno z hlavních 

glaciálních refugií s nepřerušenou diverzifikací. Podařilo se nám to hned u dvou suchozemských plžů 

(Článek 2). Italská forma se zubem (“Monachoides incarnatus armatus”) zůstala izolována 

v severozápadní Itálii, jižně od Alp.  

Rod Perforatella je zjevně poměrně severním rodem, který na Balkáně chladná období nepřežíval. Z oblastí 

glaciálních refugií, která jsme zjistili v severozápadní Itálii a v severním Chorvatsku a Slovinsku, se druh 

P. incarnata šířil dvěma směry, jak na sever, tak i na jih, směrem na Balkán (to je částečně případ 

i C. vindobonensis) (Článek 2, Obr. 22). U evropských plžů je takový typ postglaciálního šíření ze severu 

na jih, doložený poprvé, mohou ale existovat i další příklady (např. Cochlodina laminata (Montagu, 1803)). 

 

Obr. 22: Směry postglaciální kolonizace (černé šipky) z refugií v severním Chorvatsku, ve Slovinsku a v 

severozápadní Itálii (červeně vyznačené oblasti) u P. incarnata. Barevné body reprezentují genetickou 

diverzitu v rámci druhu P. incarnata, černá přerušovaná čára značí hranice areálu P. incarnata (podrobněji 

v článku Článku 2). 
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4. Fosilní doklady 

V České a Slovenské republice bylo ovzorkováno a analyzováno světově unikátní množství kvartérních 

nalezišť (sub)fosilních suchozemských plžů, především díky Vojenu Ložkovi a Lucii Juřičkové. Jelikož 

největší část nalezišť pochází z období po posledním glaciálním maximu, mohou radiokarbonová data 

dokumentovat průběh kolonizace těchto území od posledního glaciálu po recent (Horáčková et al. 2015, 

Juřičková et al. 2014a). 

Na území České republiky se setkávají postglaciální kolonizační vlny od západu, jihu a východu, ale i starší 

biogeografické celky s centrem kolem Alp na jedné a Karpat na druhé straně (Hewitt 1999). V rodě 

Perforatella (v novém pojetí) to znamená překrývající se areály středoevropské P. incarnata a karpatské 

P. vicina. O současných areálech výskytu obou posledně zmíněných druhů již bylo napsáno v kapitole 

2.2. Perforatella incarnata se na území Česka nachází už v sedimentech z nejstaršího Pleistocénu a 

vyskytuje se dále prakticky průběžně ve všech interglaciálních sedimentech až do současnosti (Ložek 1964, 

Horáčková et al. in prep. a Článek 4). My jsme doložili jedny z nejstarších postglaciálních výskytů těchto 

suchozemských plžů ve střední Evropě u P. incarnata a P. vicina (Obr. 23) na území Moravského krasu 

z Holštejnské jeskyně. Perforatella incarnata a P. vicina jsou radiokarbonově datovány do interstadiálu 

Bølling–Allerød (P. incarnata – 12 900 před dneškem, P. vicina – 13 900 před dneškem) (Článek 4). 

Kromě Holštejnské jeskyně byly velmi staré nálezy posledně zmíněných druhů objeveny i v dalších pěti 

profilech. Profil Barová jeskyně dokládá výskyt P. incarnata i v období těsně před posledním glaciálním 

maximem (LGM). Perforatella incarnata se vzácně vyskytoval i v době po LGM spolu s dalšími 

středoevropskými lesními druhy (Discus ruderatus (Férussac, 1821) a Vertigo pusilla O. F. Müller, 1774) 

a vyskytoval se na území Moravského krasu i na úplném počátku holocénu (kolem 11 000 před dneškem) 

společně s dalšími odolnými lesními druhy (Alinda biplicata (Montagu, 1803), Cochlodina laminata, 

Discus rotundatus (O. F. Müller, 1774), Eucobresia diaphana, Platyla polita, Semilimax kotulae 

(Westerlund, 1883), Vertigo pusilla a Vitrea crystallina (O. F. Müller, 1774)). Naopak P. vicina se spolu s 

dalšími karpatskými lesními druhy (Macrogastra borealis (O. Boettger, 1878), M. tumida (Rossmässler, 

1836), Laciniaria plicata (Draparnaud, 1801) a Vestia turgida (Rossmässler, 1836)) objevil ve většině 

profilů Moravského krasu až ve druhé polovině klimatického optima nebo později (Článek 4). Na území 

Slovenska dokládá profil Veľká Drienčanská jaskyňa výskyt P. vicina 6 300 před dneškem.  

Pomocí fylogeografické analýzy jsme nalezli refugia — a díky radiokarbonově datovaným fosilním 

záznamům jsme zjistili, kdy se z refugií rozšířily druhy P. incarnata a P. vicina do střední Evropy. Díky 

kombinaci fylogenetických analýz a přímého radiokarbonového datování fosilního materiálu dokážeme 

dobře popsat nejen pravděpodobný směr, ale i časový průběh postglaciální kolonizace P. incarnata. 

Kombinací fosilních a genetických dat ke studiu dynamiky areálů středoevropských plžů bylo zatím využito 

velice výjimečně (Korábek et al. 2018) a často i neúplně (např. Harl et al. 2014). Radiokarbonové datování 

odhalilo, že druhy P. incarnata, ale i P. vicina, rychle zareagovaly na klimatické změny a rozšířily se do 

střední Evropy již na přelomu pozdního glaciálu a holocénu (Článek 2 a 4). Tudíž překvapivě brzy. Fosilní 

data je ve střední Evropě řadí k brzkým kolonizátorům, bohužel fosilní data z jihu Evropy chybí. Velikou 

výhodou je, že na území České a Slovenské republiky můžeme využít hustou síť lokalit, kterou díky Vojenu 

Ložkovi máme (Horáčková & Juřičková, Czech Quaternary Molusk Database, nepublikovaná data) a tak 
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se nabízí, abychom podobnou studii jako je tato provedli i na dalších druzích měkkýšů. Ideální je používat 

běžné druhy plžů, které lze snadno najít, neboť jsou vhodné jak pro fylogeografické analýzy, tak je i větší 

pravděpodobnost, že budou přítomny ve fosilním záznamu. 

 

Obr. 23: Radiokarbonově datované vzorky P. incarnata a P. vicina z území České a Slovenské republiky.  

 

Občas se při radiokarbonovém datování setkáváme s problémy, kdy přítomnost fosilního uhlíku, tzv. 

mrtvého uhlíku (dead carbon), ve schránkách může nadhodnotit jejich stáří (např. Goodfriend & Stipp 

1983). Tento fosilní, “mrtvý” uhlík se do schránek dostává buď příjmem potravy nebo vstřebáním 

rozpuštěného karbonátu pokožkou nohy (Frick 1965, Goodfriend & Stipp 1983) a následně je do schránky 

zabudován, čímž snižuje množství 14C ve schránce oproti okolnímu prostředí (např. Rubin et al. 1963, 

Goodfriend & Stipp 1983). Může docházet k chybám v měření v řádech tisíců let, což snižuje přesnost 

získaných radiouhlíkových dat (např. Goodfriend & Stipp 1983, Quarta et al. 2007, Xu et al. 2011, Forman 

et al. 2021). Tyto problémy s radiokarbonovým datování je třeba řešit. V současné době se proto výzkumný 

tým školitelky věnuje minimalizaci zkreslení výsledků radiokarbonového datování schránek 

suchozemských plžů právě mrtvým uhlíkem, jelikož jen velice málo studií se doposud věnovalo faktorům, 

které ovlivňují zkreslení radiokarbonových dat (viz citace v tomto odstavci).  
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5. Ostatní druhy z nadčeledi Helicoidea 

Ačkoliv je má disertační práce zaměřená zejména na rod Monachoides, zabývala jsem se i dalšími druhy 

z nadčeledi Helicoidea — Caucasotachea vindobonensis, H. pomatia, H. thessalica (Článek 2) a Helix 

borealis (Článek 3).  

První tři jmenované druhy mají rozsáhlé překryvy areálu s P. incarnata, a tak nás zajímalo, jestli spolu 

sdílely i glaciální refugia a směry postglaciálního šíření. Hned u třech druhů ze skupiny Helicoidea — P. 

incarnata, C. vindobonensis a H. pomatia – jsme odhalili refugia nacházející se v pásu jižně od Panonské 

pánve, od jihovýchodních Alp až po jihozápadní Karpaty (ale ne severněji). Zjistili jsme, že C. 

vindobonensis sdílí unikátní směr postglaciální kolonizace s P. incarnata, směrem na jih, na Balkán. Helix 

pomatia sdílí do jisté míry také jižní směr postglaciální kolonizace, ale týká se to jen výskytů v Bulharsku, 

jinak je směr jeho postglaciální expanze spíše východní. Jen H. thessalica jižní směr postglaciální 

kolonizace s ostatními druhy nesdílí, jde o druh s jižním centrem diverzity a jižní části areálu byly 

dlouhodobě osídlené (Článek 2). 

U suchozemských plžů se v oblastech potenciálních refugií objevují poměrně často endemické linie (např. 

Pinceel et al. 2005, Scheel & Hausdorf 2012, Nägele & Hausdorf 2015). Jedná se o izolované populace, 

které ale nelze definovat jako samostatné druhy. Vyskytují se v oblastech, kde čtvrtohorní změny klimatu 

neměly tak závažný dopad, aby to vedlo k vymírání místních populací. Podobně jako H. thessalica (Obr. 

2D) má na jihovýchodě Balkánu mnoho starých endemických linií, tak na celém jihu Evropy, především 

pak Balkáně, existuje spoustu endemických druhů a vnitrodruhových linií, protože zde diverzifikace 

probíhala relativně nerušeně. Tento vzorec jsme popsali u H. borealis (Obr. 2B, Článek 3) a později jsme 

jej objevili i v případě rodu Xerocampylaea.   
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Závěr 

Disertace obsahuje celkem čtyři publikované články. Článek 1 je ústředním článkem celé disertační práce 

a pojednává o revizi bývalého rodu Monachoides, nyní Perforatella. Článek 2 je průlomovým článkem, ve 

kterém dokládáme unikátní postglaciální kolonizaci u druhu P. incarnata a dalších druhů suchozemských 

plžů ze skupiny Helicoidea směrem na jih. Článek 3 je zaměřen na druh Helix borealis, ve kterém 

objasňujeme vztahy mezi druhy a formami tvořícími středomořský klád rodu Helix. Článek 4, mimo jiného, 

dokumentuje fosilní materiál P. incarnata a P. vicina na území České republiky. 

Články uvedené v této práci přinášejí naprosto zásadní změny v pohledu na fylogenetické vztahy v rámci 

někdejšího rodu Monachoides a v pochopení směrů postglaciální kolonizace u suchozemských plžů. 

Prokázali jsme na vybraných zástupcích skupiny Helicoidea nečekaný směr postglaciální kolonizace ze 

severně položených refugií směrem na jih, na Balkán. Nalezli jsme glaciální refugia P. incarnata v 

severním Chorvatsku a ve Slovinsku, a ne na Balkáně, který je považován za jedno z hlavních 

středomořských glaciálních refugií. U druhů P. incarnata a P. vicina jsme doložili jedny z nejstarších 

postglaciálních výskytů suchozemských plžů ve střední Evropě. Zatím velmi vzácné je propojení 

molekulárních dat s výsledky přímého radiokarbonového datování u suchozemských plžů.  

Provedené taxonomické změny v někdejším rodě Monachoides jsou dalšími z velkých změn systému, které 

v posledních zhruba deseti letech zasáhly čeleď Hygromiidae. Čeleď Hygromiidae je příkladem toho, kdy 

taxonomie založená především na anatomii pohlavního systému nebyla schopna popsat skutečné vztahy 

mezi jednotlivými druhy, které ukázala až studie genetické diverzity. Rod Monachoides jsme rozpustili. 

Tři balkánské druhy jsme přeřadili do rodu Xerocampylaea a jeden druh jsme synonymizovali. Genetické 

analýzy prokázaly úzký vztah mezi existujícími dvěma druhy rodu Perforatella a druhy M. incarnatus, 

M.  vicinus a M. welebitanus. V důsledku toho jsou oba rody synonymizovány, přičemž přednost má 

Perforatella. A tak je rod Monachoides prázdný – rozpuštěný do jiných dvou rodů. 

V Článku 1 jsme upozornili na druhovou specifitu povrchové mikroskulptury schránky, která je ideálním, 

ale dosud jen málo využívaným determinačním znakem. Díky specifickým strukturám na povrchu ulit může 

determinátor rozlišovat ulity u P. incarnata, P. vicina a P. welebitana i pod běžnou binolupou, což je v praxi 

naprosto zásadní. Zmíněné druhy lze rozlišit i podle odlišného tvaru šípů lásky a většinou i podle vzhledu 

a tvaru ulity, ale povrchové struktury se zde ukázaly být spolehlivější, jsou uplatnitelné i pokud nejsou 

k dispozici živí dospělí jedinci, a lze je aplikovat i na fragmenty schránek. 

Disertační práce přinesla nové dosud nezodpovězené otázky, jako například: jaké jsou vztahy v rodě 

Xerocampylaea? Jaký je význam tvorby hrbolků na povrchu schránky u druhů P. incarnata, P. vicina a 

P.  welebitana? Je důvodem zadržení vlhkosti? Co ovlivňuje západní hranici rozšíření druhu P.  incarnata? 

Na taxonomické revizi rodu Xerocampylaea v současné době pracujeme. Zodpovězení ostatních otázek 

přinese otázky další, a tak se můžeme posouvat ve výzkumu dále. A o to jde. 
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