KOSMOS

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Tom 65 2016
Numer 1 (310)
Strony 69-79

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

ZOFIA KORBUT*, AGATA BANASZEK

Uniwersytet w Bialymstoku

Instytut Biologii

K. Ciotkowskiego 1J, 15-245 Bialystok
E-mail: zofia.korbut@gmail.com

HISTORIA GATUNKOW REAGUJACYCH ZMIANAMI ZASIEGU NA GRADIENT
KLIMATYCZNY OCEANICZNO-KONTYNENTALNY W EUROPIE - PRZYPADEK
CHOMIKA EUROPEJSKIEGO (CRICETUS CRICETUS L.

WPROWADZENIE

Zmiany zasiegow wystepowania gatun-
kow od zawsze powiazane byly z okresowy-
mi zmianami klimatu panujacego na Ziemi.
Nastepujace po sobie kolejne glacjaly (zlo-
dowacenia) i interglacjaly (okresy miedzylo-
dowcowe) ulatwialy lub uniemozliwialy tak-
sonom zajmowanie poszczegolnych obszaréw
geograficznych. Skutkiem tego, w zaleznosci
od indywidualnych wymagan sSrodowisko-
wych gatunku, bylo zmniejszenie istnieja-
cego zasiegu wystepowania lub jego rozsze-
rzenie poprzez kolonizacje nowych obszarow
(HEwITT 1996, 2004; STEWART i wspoélaut.
2010). Wplyw czwartorzedowych, cyklicznych
zmian klimatu na rozmieszczenie oraz zroz-
nicowanie genetyczne gatunkéw od wielu
lat jest waznym tematem badan przedstawi-
cieli réznych dyscyplin naukowych. Oprocz
wiedzy na temat przeszlych zmian zasie-
gow gatunkoéw, badania tego typu pozwa-
laja rowniez przewidzie¢ jak obecne zmiany
klimatu moga wplywa¢ na rozmieszczenie
organizmow (STEWART i LISTER 2001, STE-
WART i wspoélaut. 2010). W wiekszosci ana-
liz biogeograficznych skupiano sie jak dotad
tylko na jednym gradiencie klimatycznym
obecnym w Europie, gradiencie rownolezni-
kowym, ktoérego najwazniejszym czynnikiem
jest temperatura malejaca w kierunku pél-
nocnym. Niemniej jednak w warunkowaniu

rozmieszczenia niektorych gatunkéw istotna
role odgrywa¢ moze rowniez gradient klima-
tyczny potudnikowy, o charakterze oceanicz-
no-kontynentalnym (RICANOVA i wspotaut.
2011). Przykladami gatunkéw, ktére reagu-
ja zmianami zasiegu wystepowania zarowno
na warunki klimatyczne suche i zimne, jak
rowniez cieple i wilgotne sg przede wszyst-
kim gatunki stepowe takie jak susel more-
gowany (Spermophilus citellus), suhak (Saiga
tatarica), gatunki z rodziny szczekuszkowa-
tych czy chomik europejski (Cricetus crice-
tus), ktorego przypadek zostanie dokladniej
omowiony w niniejszym artykule.

KONCEPCJA REFUGIUM W SWIETLE
WYNIKOW NAJNOWSZYCH BADAN

Odpowiedzia gatunkéw na zmieniaja-
cy sie klimat byto niejednokrotnie znaczne
skurczenie sie zasiegu ich wystepowania do
niewielkich obszaréw, na ktérych panowatly
warunki pozwalajace na przetrwanie nieko-
rzystnego okresu. W literaturze obszary ta-
kie przyjelo sie nazywac¢ refugiami (HEWITT
1996, 2000). Lokalizacja refugiow dla po-
szczegolnych gatunkow zalezy w duzej mie-
rze od indywidualnych tolerancji klimatycz-
nych gatunkéw. Jako pierwsze, na podsta-
wie dowodéw paleontologicznych oraz wyni-
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kow analiz filogeograficznych, zostaly opisa-
ne tzw. refugia glacjalne, w ktérych gatunki
stref umiarkowanych przetrwaly okres ostat-
niego, plejstocenskiego zlodowacenia. Zlo-
dowacenie to mialo istotny wplyw nie tylko
na wspolczesne rozmieszczenie, ale roéwniez
ewolucje taksonoéw roslin i zwierzat (BENNETT
i wspotaut. 1991; HOLDER i wspétaut. 1999;
HEwITT 2000, 2004). Znaczne ochlodzenie sie
klimatu oraz obecnos¢ ladolodu w poéinocne;j
czesci Europy, uniemozliwily gatunkom wyz-
szych stref geograficznych zajmowanie do-
tychczasowych obszaréw, zmuszajac je tym
samym do przesuniecia swych zasiegow na
potudnie kontynentu (TABERLET i CHEDDADI
2002, BENNETT i PROVAN 2008). Wigckszos¢ z
nich znalazta schronienie w trzech gléwnych
refugiach glacjalnych mieszczacych sie w ba-
senie Morza Srodziemnego. Naleza do nich:
Potwysep Iberyjski, Potwysep Apeninski, a
takze Batkany (TABERLET i wspotaut. 1998,
HeEwrItT 2000). Ze wzgledu na dobrze rozwi-
nieta szate roslinna, a w szczeg6lnosci obec-
nos¢ w tym rejonie laséw liSciastych, refugia
te stanowily schronienie przede wszystkim
dla taksonow strefy umiarkowanej, takich
jak np. niedzwiedz brunatny (Ursus arctos)

(RANDI i wspoétaut. 1994, TABERLET i BOUVET
1994), zebietek karliczek (Crocidura suave-
olens) (DUBEY i wspoélaut. 2006), jez (Erina-
ceus sp.) (SANTUCCI i wspétaut. 1998), ko-
nik wasacz (Chorthippus parallelus) (LUNT i
wspotaut. 1998), salamandra plamista (Sa-
lamandra salamandra) (GOMEZ i LUNT 2007),
traszki (Triturus sp.) (WIELSTRA i wspotaut.
2013), buk zwyczajny (Fagus sylvatica) (DE-
MESURE i wspoélaut. 1996) czy dab (Quer-
cus spp.) (ZAGWIUN 1992, MAGRI i wspoétaut.
2007).

Szczegbdlowe badania  filogeograficzne
prowadzone w rejonie Morza Srodziemnego
ujawnily zlozong strukture omawianych re-
fugiow. Wedlug GOMEZ i LUNT (2007) kazde
z trzech ,klasycznych” refugiéw srodziemno-
morskich skladato sie z wielu mniejszych,
czesto oddzielonych od siebie masywami
gorskimi, rozmieszczonych w roznych cze-
Sciach polwyspow. Dodatkowo, liczne bada-
nia filogeograficzne wskazuja takze na obec-
nos¢ refugiow w rejonie Morza Srodziemnego
rozmieszczonych w innych lokalizacjach niz
wspomniane wyzej potwyspy. Przykladami
takich obszarow sa: polnocna Afryka, Tur-
cja, Katalonia oraz wyspy Morza Srédziem-

Ryc. 1. Europejski zasieg wystepowania chomika europejskiego (Cricetus cricetus).

Kolorem szarym oznaczono zasieg utworzony na podstawie aktualnych informacji o wystepowaniu gatunku w po-
szczegb6lnych panstwach (ZIOMEK i BANASZEK 2007, WEINHOLD 2008, La HAYE i wspotaut. 2012, TKADLEC i wspétaut.
2012, RUSIN i wspoétaut. 2013, KORBUT i wspoétaut. 2013, REINERS i wspoétaut. 2014). Zasieg gatunku nie zostat
przedstawiony w panstwach, w ktérych brak aktualnych informacji o wystepowaniu. Linia przerywana oznaczono

zasieg historyczny (MITCHELL-JONES i wspoétaut. 1999).
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nego (MEDAIL i DIADEMA 2009). Podczas cy-
klicznych zmian klimatu moglo dochodzi¢ do
kurczenia sie lub zwiekszania zasiegu wy-
stepowania populacji réwniez w obrebie po-
szczegblnych refugiéw Srodziemnomorskich,
powodujac tym samym izolacje poszczegol-
nych populacji lub tworzenie sie stref wtor-
nego kontaktu i hybrydyzacji. Skutkiem tego
moze byC obecne duze zréznicowanie gene-
tyczne zamieszkujacych je gatunkéw oraz
brak wyraznych wzorcow filogeograficznych
w porownaniu do populacji pochodzacych z
polnocnej i centralnej czesci Europy (BILTON
i wspotaut. 1998, NIETO FELINER 2011). Po-
nadto, kwestionowana jest réwniez rola tych
refugiow w poglacjalnej kolonizacji Euro-
py. Wyniki badan BILTON i wspoétaut. (1998)
wskazuja na znaczna odrebnosé¢ haplotypow
drobnych ssakéw wystepujacych na poélwy-
spach srodziemnomorskich od pozostalych
haplotypow europejskich. Moze to swiadczy¢
o stosunkowo niewielkim udziale osobnikow
pochodzacych z tych terenéw w kolonizacji
odstonietych przez lodowiec obszarow Eu-
ropy, wskazujac tym samym na kolonizacje
z innych zrédel. Innym mozliwym scenariu-
szem wyjasniajacym duze roéznice pomiedzy
haplotypami populacji zamieszkujacych poét-
wyspy Srodziemnomorskie i srodkowa Euro-
pe moze by¢ niewlasciwe pobranie préb do
badan. Wedlug GOMEZ i LUNT (2007) w po-
glacjalnej kolonizacji Europy mogly uczestni-
czy¢ niewielkie populacje zamieszkujace pol-
nocna cze$S¢ Srodziemnomorskiego obszaru
refugialnego. W tym przypadku uwzglednie-
nie w badaniach wylacznie prob pobranych
z potudniowych czesci refugiow, jako repre-
zentatywnych dla catego obszaru, moze nie-
kiedy prowadzi¢ do blednych interpretac;i.
Dlatego tez istotnym jest, aby przeprowadzac
dokladne probkowanie catego obszaru refu-
gialnego (GOMEZ i LUNT 2007). Biorac jednak
pod uwage wszystkie opisane wyzej zalezno-
Sci mozemy stwierdzic¢, iz Sroédziemnomorskie
obszary refugialne stanowia obecnie swoisty
rezerwuar gatunkow endemicznych oraz roz-
norodnos$ci genetycznej (BILTON i wspoétaut.
1998, MEDAIL i DIADEMA 2009, NIETO FELI-
NER 2011).

W ostatnich latach liczne badania pro-
wadzone przez paleontologow i genetykow
dostarczyly dowodow na istnienie refugiow
réowniez w wyzszych szerokosSciach geogra-
ficznych: w centralnej i wschodniej Europie
(KOTLIK i wspoélaut. 2006, SOMMER i NADA-
CHOWSKI 2006, PrROvVAN i BENNETT 2008,
BHAGWAT i WILLIS 2008). Zostaly one okre-
Slone jako tzw. ,kryptyczne refugia pdinoc-
ne” (STEWART i LISTER 2001). Najprawdopo-
dobniej byly to niewielkie obszary o lokalnie
korzystniejszym klimacie, w ktorym mogtly
utrzymac sie populacje gatunkow toleruja-

cych klimat umiarkowany i zimny (PROVAN i
BENNETT 2008), zasiedlajac pdzniej odsloniete
przez lodowiec wolne nisze ekologiczne i ha-
mujac tym samym rekolonizacje terenu przez
populacje zamieszkujace refugia potudniowe
(DEFFONTAINE i wspétaut. 2005). Przyklada-
mi gatunkéw, u ktorych odkryto istnienie
tzw. ,refugiow polnocnych” sa: niedzwiedz
brunatny (Ursus arctos) (TABERLET i BOUVET
1994, SOMMER i BENECKE 2005), nornica
ruda (Myodes glareolus) (KOTLIK i wspélaut.
2006, WOJCIK i wspoétaut. 2010), kuna lesna
(Martes martes) (DAVISON i wspétaut. 2001),
lasica (Mustela nivalis) (MCDEVITT i wspotaut.
2012), turzyca palczasta (Carex digitata) (Ty-
LER 2002) czy Sledzionka skalna (Asplenum
ceterah) (TREWICK i wspotaut. 2002), ktora
ma refugium glacjalne w Karpatach, a tak-
ze nornik bury (Microtus agrestis) i nornik
potnocny (M. oeconomus) posiadajace swoje
refugia w centralnej Europie oraz w gorach
Ural (JAAROLA i SEARLE 2002, BRUNHOFF i
wspoétaut. 2003).

Przedstawione dwa typy refugiow opisa-
no u gatunkow, u ktorych maksymalne za-
wezenie zasiegu wystepowania mialo miejsce
podczas zlodowacenia. W literaturze coraz
czesSciej poruszany jest rowniez temat gatun-
kéw zimnolubnych, zamieszkujacych stre-
fy okolobiegunowe, ktére maksimum zasie-
gu wystepowania osiagaly w czasie trwania
glacjaléw (DALEN i wspoélaut. 2005, STEWART
i DALEN 2008). Wraz z ocieplaniem sie Kkli-
matu dochodzilo do zmniejszania liczby do-
stepnych dla nich siedlisk, co skutkowalo
znacznym skurczeniem sie zasiegu ich wy-
stepowania. Miejsca, ktére gatunki te za-
mieszkuja podczas interglacjalow okreslane
sg jako tzw. refugia polarne. Zlokalizowa-
ne sa one przede wszystkim w najbardziej
wysunietych na poéinoc krancach Eurazji i
na wyspach: Grenlandii, Svalbard, Wyspie
Wrangla czy Wyspach Nowosyberyjskich
(STEWART i wspoélaut. 2010). Do taksonow
zamieszkujacych te rejony naleza np.: lemin-
gi (Lemmus lemmus) (FEDOROV i STENSETH
2001), lis polarny (Alopex lagopus) (DALEN i
wspoétaut. 2005), renifer (Rangifer tarandus)
(FLAGSTAD i R@ED 2003) czy pizmowdl (Ovi-
bos moschatus) (MACPHEE i wspoélaut. 2005).

W przypadku refugiow polarnych mamy
takze do czynienia z refugiami kryptycznymi.
Polozone sg one w nizszych szerokosciach
geograficznych, w obszarach wysokogorskich,
takich jak Alpy czy Pireneje, gdzie przez caly
rok utrzymuje sie niska temperatura (STE-
WART i wspolaut. 2010). Gatunki zimnolubne
zamieszkujace kryptyczne refugia poludnio-
we to przede wszystkim izolowane populacje
wystepujace w gérach jako relikty glacjalne,
np. debik osmioptatkowy (Dryas octopetala)
(SKREDE i wspotaut. 2006), brzoza kartowa-
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ta (Betula nana) (STEWART i LISTER 2001,
JADWISZCZAK i wspoélaut. 2012) czy pardwa
gorska (Lagopus mutuj) (HOLDER i wspotaut.
1999).

Przedstawione powyzej koncepcje refu-
giow dotycza zmian klimatu w obrebie gra-
dientu rownoleznikowego, przebiegajacego
z poélnocy na potudnie. W ostatnich latach
STEWART i wspotaut. (2010) przedstawili, po-
mijanga dotychczas w badaniach, koncepcje
potudnikowego gradientu klimatycznego. We-
dlug autoréw przebiegajaca z zachodu na
wschod zmiana klimatu z oceanicznego na
typowo kontynentalny rowniez moze odgry-
wac istotng role w rozmieszczeniu gatunkow
podczas plejstocenskich cykli zlodowacen.
Taksony wykazujace adaptacje do wilgotnego
i lagodniejszego klimatu, beda liczniej zasie-
dlaty zachodnia czes¢ kontynentu, podczas
gdy taksony charakterystyczne dla stepow,
przystosowane do suchego klimatu z duzy-
mi rocznymi amplitudami temperatur, beda
zajmowac terytoria polozone mna wschod,
w glebi kontynentu (RICANOVA i wspotaut.
2011). Zasieg wplywow obu klimatéw zmie-
nial sie cyklicznie wraz z nastepujacymi po
sobie glacjatami i interglacjalami. Podczas
zlodowacen, gdy klimat ulegal ochlodzeniu,
dochodzito do zwiekszenia wplywu klima-
tu kontynentalnego w kierunku zachodnim.
W okresach tych, strefy stepow stawaly sie
szeroko rozpowszechnione na terenie calej
Eurazji. W czasie interglacjalow, kiedy kli-
mat stawatl sie cieplejszy i bardziej wilgotny,
roslinnos¢ stepowa byla zastepowana przez
lasy lisciaste. Wraz 2z przesuwaniem sie
wplywow klimatu oceanicznego w kierun-
ku wschodnim, dochodzitlo do kurczenia sie
zasiegu wystepowania gatunkow o adapta-
cjach kontynentalnych i analogicznie, wraz z
ochlodzeniem sie klimatu gatunki te posze-
rzaly swoéj zasieg wystepowania w kierunku
zachodnim. W tym przypadku ich rejony re-
fugialne zlokalizowane byly wsrod rozleglych
eurazjatyckich stepow oraz na mniejszych
obszarach w centralnej Europie, w ktérych
pomimo ocieplajacego sie klimatu zdotata
utrzymaé sie roslinnos$¢ stepowa (STEWART i
wspoélaut. 2010).

GATUNKI REAGUJACE ZMIANAMI
ZASIEGU NA GRADIENT KLIMATYCZNY
OCEANICZNO-KONTYNENTALNY

Przykladem gatunku, u ktorego zmiany
zasiegu wystepowania przebiegaja w opisany
powyzej sposob jest susel moregowany
(Spermophilus citellus). Ten niewielki gryzon
z rodziny wiewiérkowatych zamieszkuje po-
kryte niska roslinnoscia stepowa tereny Eu-
ropy Srodkowej i Wschodniej (MITCHELL-JO-
NES i wspotaut. 1999). W Polsce susel mo-

regowany byt obecny jeszcze do lat 80. XX
w., po czym nie udalo sie stwierdzi¢c zadnej
wolno zyjacej populacji. Od 2005 r. na ob-
szarze potudniowo-zachodniej Polski suset
jest gatunkiem reintrodukowanym (MATEJU
i wspotaut. 2010). Susel, jako typowy ga-
tunek hibernujacy, wymaga duzych ro6znic
temperatur pomiedzy miesigcami letnimi
a zimowymi, co jest charakterystyczng ce-
cha klimatu kontynentalnego. Potwierdzaja
to réowniez dane z zapisu kopalnego, ktore
wskazuja na znacznie wiekszy zasieg wyste-
powania tego gatunku podczas plejstocen-
skich zlodowacen. Szczatki znajdowane byly
w Niemczech, poludniowej i centralnej Fran-
cji, Wielkiej Brytanii, na wybrzezu Morza
Adriatyckiego oraz na péinocy Wtoch, nawet
w Alpach. Analizy filogeograficzne wykazaly
wyrazny podzial w obrebie gatunku na dwie
grupy: Pélnocna i Poludniowg. Grupa Potu-
dniowa wywodzi sie z terenéw poludniowo-
-wschodniej Bulgarii i zamieszkuje obszary
polozone wzdluz wybrzeza Morza Czarnego,
europejskiej czesci Turcji, Macedonii oraz
Grecji. Natomiast populacje zrodlowe gru-
py Polnocnej zamieszkuja poludniowa Ser-
bie oraz poéilnocna Macedonie. W okresach
sprzyjajacych warunkéw klimatycznych gru-
pa Poélnocna wielokrotnie kolonizowata ob-
szary centralnej i zachodniej Europy, dwo-
ma glownymi szlakami migracji: w kierunku
poinocno-wschodnim, do Rumunii i Molda-
wii, oraz w kierunku poéinocno-zachodnim,
do Kotliny Panonskiej i centralnej Europy.
Ekspansje na nowe terytoria podczas zlodo-
wacen zwigzane byly z dalszym niz obecnie
zasiegiem oddzialywania klimatu kontynen-
talnego i z rozpowszechnieniem siedlisk ste-
powych. W czasie interglacjaléow, dochodzito
z kolei do zmniejszania zasiegu wystepowa-
nia tego gatunku w kierunku obszaréw re-
fugialnych, ktére dla populacji nalezacych
do grupy Poludniowej byly zlokalizowane w
potudniowo-wschodniej czeSci Batkanow, a
dla populacj grupy Poéinocnej w poludniowe;j
czesci Kotliny Panonskiej (RICANOVA i wspol-
aut. 2011).

Podobnie przedstawia sie sytuacja inne-
go gatunku, smuzki stepowej (Sicista subti-
lis). Jest to gryzon z rodziny skoczkowatych,
charakterystyczny dla stepowych obszaréw
umiarkowanych szerokosci geograficznych
(MITEV 2004). Obecny zasieg jej wystepowa-
nia jest rozerwany. W Srodkowej Europie
obejmuje on dwie reliktowe, izolowane od
siebie populacje. Jedna z nich wystepuje na
Wegrzech, druga w poludniowo-wschodniej
Rumunii. Dalszy obszar wystepowania ga-
tunku, zlokalizowany w Europie Wschodniej,
jest bardzo rozlegly. Rozpoczyna sie w cen-
tralnej Ukrainie i siega daleko na wschod,
obejmujgac strefe stepowa Rosji, az do jeziora
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Bajkal (MITCHELL-JONES i wspélaut. 1999).
Wyniki badan MITEV (2004) pokazuja jednak,
ze podczas plejstocenu zasieg wystepowania
tego gatunku byl wiekszy. Autor tlumaczy to
obecnoscig odpowiednich siedlisk rozwinie-
tych w czasie plejstocenu na poludniowych
obszarach Europy Centralnej. Z poczatkiem
holocenu, kiedy zaczal przewazac¢ wptyw kli-
matu oceanicznego, doszlo do ograniczenia
zasiegu wystepowania i wycofania sie tego
gatunku w kierunku wschodnim.

Obecnos¢ stepow w centralnej Europie
podczas zlodowacen sprzyjala takze gatun-
kom z rodziny szczekuszkowatych (ERBAJEVA
1994). Szczekuszka malutka (Ochotona pusil-
la), obecnie wystepujaca jedynie na terenach
Rosji i Kazachstanu, w czasach plejstocenu
zasiegiem swym obejmowala réwniez tereny
zachodniej Europy (poludniowa Anglia, Fran-
cja, Wlochy, Grecja). Wraz z koncem epoki
plejstocenu doszlo do gwaltownego skurcze-
nia sie zasiegu wystepowania tej rodziny w
Europie (ERBAJEVA 1994). Znaczna utrata
zasiegu wystepowania podczas holocenskiego
ocieplania sie klimatu opisana jest réwniez
dla suhaka (Saiga tatarica) (CAMPOS i wspol-
aut. 2010). Przed epoka holocenu gatunek
ten byl szeroko rozpowszechniony nawet w
zachodniej Palearktyce. Wraz z zastepowa-
niem ekosystemow stepowych przez lasy ob-
szar wystepowania gatunku zostal ograni-
czony do stepowych réwnin Azji Srodkowej
(CamPOS i wspotaut. 2010).

ZMIANY ZASIEGU WYSTEPOWANIA
CHOMIKA EUROPEJSKIEGO (CRICETUS
CRICETUS)

Chomik europejski (Cricetus cricetus) jest
gatunkiem gryzonia z rodziny chomikowa-
tych, jedynym obecnie zyjacym przedsta-
wicielem rodzaju Cricetus. Jego zasieg wy-
stepowania rozciaga sie od rzeki Jenisej w
Azji, az do krajow Europy Centralnej i Za-
chodniej, gdzie tworzy izolowane popula-
cje w Belgii, Holandii czy Francji (Ryc. 1).
Pélnocna granica wystepowania gatunku
siega zwykle 45-55°N, w Rosji dochodzac
czasem do 59°N. Gatunek ten jako jedyny
przedstawiciel rodziny chomikowatych za-
mieszkuje terytoria polozone w centralnej i
zachodniej Europie (NECHAY 2000, WILSON
i REEDER 2005). Naturalnym Srodowiskiem
zycia chomika europejskiego sa nizinne,
otwarte tereny stepowe lub stepowo-lesne o
znacznym naslonecznieniu. Ze wzgledu na
tworzenie skomplikowanych i rozgalezionych
nor, istotnym czynnikiem majacym wplyw
na rozmieszczenie gatunku jest typ gleby.
Chomiki preferuja podloza lessowe i lesso-
podobne, ktére ze wzgledu na znaczna spo-
istos¢, a zarazem porowatoS¢ oraz przewiew-

nos¢ pozwalaja na budowe trwalych gniazd
o odpowiedniej wilgotnosci i cyrkulacji po-
wietrza. Czynnik ten jest rowniez przyczyna
unikania przez chomika obszaréow goérskich,
potozonych powyzej 1500 m n.p.m., gdzie
plytko zalegajace pod powierzchnia ziemi
skaly uniemozliwiaja budowe nor (NECHAY
2000, ZIOMEK i BANASZEK 2008). Obecnie, ze
wzgledu na latwo dostepna baze pokarmowa
oraz odpowiednie warunki glebowe, chomik
europejski zwiazany jest z terenami rolni-
czymi i zamieszkuje przede wszystkim pola
uprawne. Jako gatunek charakterystyczny
dla klimatu kontynentalnego, do przebycia
zimowej hibernacji potrzebuje mroznych zim,
bez dlugotrwalych okresow odwilzy. Takie
zimy moze przetrwaé¢ bez wiekszych proble-
mow gleboko ukryty w norze, wybudzajac
sie sporadycznie oraz rzadko korzystajac ze
zgromadzonych zapasow jedzenia (ZIOMEK i
BANASZEK 2008).

Badania paleontologiczne dowodza, ze
chomik europejski wystepowatl niegdys na
obszarze wiekszym niz jego obecny za-
sieg wystepowania. Kopalne szczatki gatun-
ku znajdowane byly na terenie calej Euro-
py Centralnej i Zachodniej, az po podinoc-
na Hiszpanie i Wielka Brytanie (KOWALSKI
2001). Nie zawsze jednak obszar wystepo-
wania gatunku byt tak rozlegly. Pod koniec
przedostatniego zlodowacenia plejstocenskie-
go, okreslanego zlodowaceniem Odry (Riss),
warunki klimatyczne byly zbyt surowe i zim-
ne, aby chomiki mogly przezy¢ w centralnej
i zachodniej czesci Europy. Okres ten prze-
trwaly prawdopodobnie w refugiach zlokali-
zowanych w pasie stepéow Europy Wschod-
niej oraz na Poélwyspie Krymskim (Ryc. 2a)
(MARKOVA i wspoétaut. 2010). Wraz z koncem
zlodowacenia i poczatkiem interglacjalu eem-
skiego chomik moégt ponownie zasiedli¢ ob-
szar Europy Centralnej. Poniewaz gatunek
ten nie zamieszkuje wysokich gér, moégt to
zrobi¢ dwiema drogami: poélnocna, pasem
nizin europejskich, oraz potudniowa, przez
Rumunie do Kotliny Panonskiej tak, aby
omina¢ Karpaty (Ryc. 2b) (ZIOMEK i BANA-
SZEK 2008). Pierwsze Slady w zapisie kopal-
nym z centralnej Europy wskazuja na po-
jawienie sie chomika europejskiego na tym
terenie na poczatku interglacjalu eemskie-
go (NADACHOWSKI 1989). Ekspansja gatunku
na zachod mogta jednak zosta¢ zahamowa-
na poprzez zwiazana z ocieplajacym sie kli-
matem utrate dogodnych do zycia siedlisk.
Ocieplajacy sie podczas interglacjatu klimat
spowodowal znaczny rozwoj lasow lisciastych
i w efekcie chomik zostal wyparty z wiek-
szoSci terenéw Europy Centralnej (NEUMANN
i wspotaut. 2005). Poczatkowe stadia ostat-
niego zlodowacenia, czyli zlodowacenia Wisty
(Wurm), i zwigzane z nimi zwiekszanie sie
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Zlodowacenie Wisty (Wurm) 115-11,7 kyr

Interglacjal eemski 132-115 kyr

Ryc. 2. Zmiany zasiegu wystepowania chomika europejskiego (Cricetus cricetus) w czasie czwartorzedo-

wych zmian klimatu.

(@) hipotetyczna lokalizacja refugiow chomika europejskiego w stepowych obszarach dzisiejszej Ukrainy i Rosji pod-
czas zlodowacenia Odry (Riss), (b) drogi migracji chomika europejskiego podczas interglacjalu eemskiego z refu-
giow wschodnich do Europy Centralnej i Zachodniej, (c) hipotetyczna lokalizacja refugiow chomika europejskiego
podczas zlodowacenia Wisty (Wurm) w stepowych obszarach Europy Wschodniej i w Kotlinie Panonskiej, (d) roz-
mieszczenie opisanych do tej pory linii filogeograficznych chomika europejskiego w Europie Zachodniej i Centralnej
(NEUMANN i wspoétaut. 2005, BANASZEK i wspoétaut. 2010, Korbut, dane niepubl.) oraz drogi ich migracji po ustapie-
niu zlodowacenia Wisly. Znaki zapytania — brak danych o wystepujacych liniach filogeograficznych.

udzialu siedlisk stepowych, sprzyjaly eks-
pansji gatunku w kierunku Europy Zachod-
niej. Maksimum ostatniego zlodowacenia
spowodowato jednak ponowne ograniczenie
zasiegu i wycofanie gatunku z zajmowanych
dotychczas terenéw nizin europejskich. Ze
wzgledu na znacznie mniejszy zasieg granicy
ladolodu niz mialo to miejsce w przypadku
zlodowacenia Odry, chomik europejski mogt
jednak przetrwac¢ ten okres w refugium zlo-
kalizowanym w Europie Centralnej, w Kotli-
nie Panonskiej (Ryc. 2c¢). Dane paleontolo-
giczne oraz analizy genetyczne potwierdzaja
nieprzerwang obecno$¢ gatunku na terenie
Niziny Wegierskiej od 50 tysiecy lat (JANOS-
SY 1986, NEUMANN i wspotaut. 2005). Pod
koniec zlodowacenia Wisty, gdy klimat sta-

wal sie lagodniejszy, a takze, gdy rozpoczat
sie trwajacy do dzi$s interglacjal, doszlo do
ponownej ekspansji chomika na tereny Eu-
ropy Centralnej i Zachodniej (Ryc. 2d). Tym
razem migracja przebiegala nie tylko z re-
fugiow wschodnich, ale réwniez z refugium
polozonego w Kotlinie Panonskiej. Analizy
sekwencji mitochondrialnego DNA (mtDNA)
pozwolily wyrézni¢ u tego gatunku trzy linie
filogeograficzne (Ryc. 2d) oraz wskazac¢ po-
tencjalne drogi migracji kazdej z nich. Linia
Pannonia, wywodzaca sie z refugium w Ko-
tlinie Panonskiej, obecnie zamieszkuje row-
niez obszary polozone poza tukiem Karpat
(NEUMANN i wspotaut. 2005). Ekspansja tej
linii przebiegalta w kierunku poélnocnym, na
potudniowe obszary Polski przez Brame Mo-
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rawska (BANASZEK i wspoétaut. 2010), a tak-
ze w kierunku poludniowym na terytorium
zachodniej i poludniowej Rumunii (Korbut,
dane niepubl.). Jedna z fal migracji w kie-
runku pélnocnym ruszyta dalej, w kierunku
wschodnim, zasiedlajac obszary zachodniej
Ukrainy (KORBUT i wspoétaut. 2013) (Ryc. 2d).
Kolejna linia filogeograficzna, linia Pdélnocna,
zamieszkuje obecnie Holandie, Belgie, Fran-
cje oraz Niemcy (Ryc. 2d), przy czym drogi
jej migracji oraz lokalizacja refugium pozo-
staja nieznane (NEUMANN i wspotaut. 2005).
Linia ta migrowala ze wschodu najprawdo-
podobniej pasem nizin europejskich, jednak
z powodu braku przedstawicieli tej linii w
Polsce trudno jest wskazac¢ lokalizacje popu-
lacji zrédlowych. Nie ma réwniez danych o
historycznym wystepowaniu linii Pélnocnej
na tych terenach. Z tego powodu nie wiado-
mo, czy jej obecny brak jest wynikiem spad-
ku liczebnosci populacji w ostatnich latach i
znacznym skurczeniem sie zasiegu wystepo-
wania gatunku, czy moze linia ta nigdy nie
zamieszkiwala terenéw Polski. Trzecia linia,
o nazwie E1, znana jest jedynie z obsza-
réow Polski oraz Ukrainy (Ryc. 2d) i wywo-
dzi sie z refugium polozonego wsrod ukra-
inskich stepow (BANASZEK i wspoétaut. 2010).
Postepujace podczas holocenu ocieplenie i
ostatecznie stabilizacja klimatu, doprowadzi-
ly do rozwoju w Europie lasow lisciastych,
co z kolei stwarzalo niekorzystne warunki
siedliskowe dla gatunkow charakterystycz-
nych dla klimatu kontynentalnego (MITCHELL
2005, RICANOVA i wspolaut. 2011). Niemniej
jednak, gdy u innych gatunkoéw stepowych
dochodzito do kurczenia sie zasiegu zajmo-
wanych przez nie terytoriow, chomik eu-
ropejski mogl przetrwaé¢ na tych terenach
zasiedlajac utworzone przez czlowieka pola
uprawne. W rezultacie wspélczesny, wysu-
niety na zachod zasieg wystepowania gatun-
ku uwaza sie za efekt neolitycznego rozwoju
gospodarki rolnej, stwarzajacej nowe, dogod-
ne siedliska (NECHAY 2000).

Niestety, pomimo dostepnosci odpowied-
nich do zycia siedlisk, od lat 70. XX w. za-
uwazalne jest znaczne zmniejszenie zasiegu
wystepowania chomika (WEINHOLD 2008).
Pierwsze doniesienia na temat spadku li-
czebnosci populacji pochodza z krajow Euro-
py Zachodniej. Na terenie francuskiej Alzacji
w ciagu ostatnich 40 lat zasieg wystepowa-
nia gatunku zmalal do mniej niz 10% daw-
nego zasiegu. Utrata zasiegu byla rowniez
powiazana ze spadkiem liczebnosci populacji
w tym regionie. W efekcie chomik europej-
ski wystepuje w Alzacji w dwoch matych,
izolowanych populacjach (REINERS i wspo6l-
aut. 2014). Podobna sytuacje stwierdzono
w Belgii, gdzie gatunek ten jest takze za-
grozony wyginieciem i tworzy dwie izolowa-

ne od siebie populacje (LA HAYE i wspotaut.
2012). W Holandii chomik zasiedlal jedynie
potudniowo-wschodnia czes¢ kraju, z ktorej
zniknal caltkowicie pod koniec lat 90. Obec-
nie zyjaca tam populacja jest efektem wie-
loletnich programéw reintrodukcji gatunku
(WEINHOLD 2008). W Niemczech i w poéinoc-
no-wschodniej Austrii, gdzie rolnictwo cier-
pialo niegdys z powodu masowych pojawow
tych gryzoni, w drugiej polowie XX w. za-
sieg gatunku skurczyl sie znaczaco i stal sie
pofragmentowany (NECHAY 2000). Réwniez w
Polsce chomiki utracily wiekszos¢ zajmowa-
nego zasiegu i wystepuja obecnie w dwéch
izolowanych od siebie miejscach: na Wyzy-
nie Malopolskiej oraz na Wyzynie Lubelskiej
i Roztoczu (ZIOMEK i BANASZEK 2007). Sy-
tuacja przedstawia sie nieco lepiej w przy-
padku populacji zamieszkujacych Kotline
Panonska, jednak i tutaj trend spadkowy
zaczyna by¢ zauwazalny. Niedawne badania
prowadzone na terenie Czech ujawnily spa-
dek liczebnosci zyjacych tam populacji oraz
ich wycofanie sie do najkorzystniejszych
siedlisk potozonych w dolinach rzecznych
(TKADLEC 1 wspoélaut. 2012). Na Wegrzech
natomiast chomik wystepuje wciaz dos¢ po-
wszechnie, chociaz stwierdzono ograniczanie
zasiegu jego wystepowania od zachodu. Po-
nadto, jego populacje nie wykazuja juz ma-
sowych pojawow, ktorymi charakteryzowaty
sie w przeszlosci (NECHAY 2000).

Gwaltowne wycofanie sie¢ gatunku z te-
renéow Europy Zachodniej spowodowato
podjecie w tych krajach kompleksowych
programoéw ochrony polegajacych miedzy in-
nymi na hodowli konserwatorskiej i reintro-
dukcji. Czy programy te maja szanse powo-
dzenia, to znaczy odwrocenia negatywnych
trendéw w zmianach liczebnosci i zasiegu
gatunku? Niestety najprawdopodobniej nie,
gdyz wycofywanie sie gatunku z terenéw
Europy Zachodniej i Centralnej moze byc¢
powigzane z przesuwajacym sie w kierunku
wschodnim wplywem klimatu oceanicznego.
Biorac pod uwage historie gatunku nalezy
pamietaé, ze obszary te byly zawsze malo
stabilne dla chomika i w przypadku nie-
korzystnych zmian klimatu wycofywal sie
on z nich w pierwszej kolejnosci. Obecne
ograniczanie zasiegu moze by¢ wiec odpo-
wiednikiem plejstoceniskich zmian zasie-
gu wystepowania gatunku, powodowanych
cyklicznymi zmianami klimatu (ZIOMEK i
BANASZEK 2008). Pomimo iz chomik euro-
pejski uniezaleznil sie od obecnosci Srodo-
wisk stepowych, zasiedlajac stworzone przez
czlowieka agrocenozy, to do mnormalnego
funkcjonowania potrzebuje czynnikow typo-
wych dla klimatu kontynentalnego, przede
wszystkim mroznych zim. Ocieplenie kli-
matu w ciggu ostatnich kilkudziesieciu lat
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skutkowalo czesto znaczna niestabilnoscig
zim, stwarzajgc tym samym niekorzystne
warunki siedliskowe. Obecny coraz czesciej
brak typowych, mroznych zim sprawia, ze
okresy wybudzania si¢ chomika ze sta-
nu hibernacji sa czestsze i dluzsze. Powo-
duje to zbyt szybkie wyczerpywanie zgro-
madzonych zapaséw, ktorych chomik nie
moze zimg uzupelni¢ (ZIOMEK i BANASZEK
2008). Natomiast w programach konserwa-
torskich gatunku, jako przyczyny zmniej-
szania zasiegu i zalamania liczebnosci po-
pulacji przywolywane sa przede wszystkim
zmiany w rolnictwie: intensyfikacja rolnic-
twa, zmiana systemu upraw (wielkoobsza-
rowe monokultury zamiast zréznicowanych
upraw), urbanizacja terenéw pierwotnie rol-
niczych, fragmentacja siedlisk czy tez bez-
posrednie tepienie chomika, uwazanego za
szkodnika upraw (NECHAY 2000, ZIOMEK i
BANASZEK 2008, TKADLEC i wspoétaut. 2012,
RUSIN i wspoétaut. 2013). Czynniki te majq
bezsprzecznie negatywny wplyw na gatunki
powiazane z agrocenozami, ale warto zwro6-
ci¢ uwage, ze wiekszos¢ z nich pojawita sie
w réznych kombinacjach zanim chomik eu-
ropejski zaczat bardzo gwaltownie zmniej-
sza¢ swoj europejski zasieg. Na przyktad
w Europie Zachodniej metoda uprawy w
wielkoobszarowych monokulturach znacza-
co poprzedza zalamanie populacji chomika.
Rowniez mechanizacja rolnictwa nie jest
czynnikiem krytycznym w ograniczaniu jego
liczebnosci, poniewaz chomiki przyzwyczaily
sie do zabiegow agrotechnicznych i pomimo
ich powszechnego stosowania nie wszedzie
dochodzi do wycofywania sie gatunku z ta-
kich po6l. Nie sugerujemy jednak, ze czyn-
niki zagrozenia zwiazane z rolnictwem sa
nieistotne. Moga one dziala¢ synergistycznie
ze zmiana klimatu, co w efekcie przyspie-
sza zanikanie gatunku w Europie Zachod-
niej i Centralnej. Niekorzystne dla chomika
zmiany w rolnictwie moga niekiedy przyczy-
nia¢ sie do giniecia gatunku, nawet na ob-
szarach polozonych w strefie wplywow kli-
matu kontynentalnego. Na przyklad chomik
wystepowal niegdys bardzo licznie na tere-
nie calej Ukrainy, a obecnie jego zasieg jest
ograniczony jedynie do trzech wiekszych
obszaréw: polnocno-wschodniej i zachod-
niej Ukrainy oraz Krymu (RUSIN i wspétaut.
2013). Szczegdlnie niepokojacy jest fakt,
ze chomik zniknal z obszarow stepowych
Ukrainy Wschodniej. Prawdopodobnie sag
za to odpowiedzialne gwaltowne zmiany w
rolnictwie ukrainskim, ktére zaszly w ciggu
ostatnich 20-30 lat. Negatywny wplyw na
populacje chomika ma spadek powierzchni
upraw zb6z ozimych i roslin pastewnych,
ktore sa zastepowane polami rzepaku, sto-
necznika i soi, oraz wypalanie pol na wiel-

ka skale nie tylko po zniwach, ale tez wio-
sna (RUSIN i wspétaut. 2013).

Zwazywszy na to, ze stepowe tereny
Ukrainy Wschodniej zapewne byly niegdys
obszarami refugialnymi chomika (NEUMANN
i wspétaut. 2005), wyginiecie gatunku na
tych terenach moze mie¢ bardzo niekorzystny
wplyw na szanse jego przetrwania. Dotych-
czas chomik europejski byl obecny na tym
obszarze nieprzerwanie od interglacjalu eem-
skiego (KowAaLskli 2001). W zwigzku z tym,
po okresach dla niego niekorzystnych, gdy
dochodzito do znacznej redukcji liczebnosci i
ograniczenia zasiegu wystepowania, zamiesz-
kujace ten teren populacje mogly shuzy¢ jako
populacje zrodlowe do ekspansji w kierun-
ku zachodnim. Niestety populacje te sa juz
prawdopodobnie bezpowrotnie utracone. W
tym przypadku nasuwa sie pytanie, czy jest
szansa na zachowanie gatunku na terenie
Europy, jesli ginie on nawet na obszarze nie-
gdys refugialnym? Istotny w tej kwestii moze
okaza¢ sie drugi obszar refugialny chomika
europejskiego, zlokalizowany w Kotlinie Pa-
nonskiej. Obszar ten jest wciaz zamieszkiwa-
ny przez niego dosyc¢ licznie, niemniej jednak
i tu zauwazalny jest trend spadkowy oraz
wycofywanie sie gatunku od zachodu. Dlate-
go tez, aby nie doprowadzi¢ do sytuacji, jaka
ma miejsce wsrod populacji ukrainskich,
wszelkie dzialania konserwatorskie nalezy
podjac jak najwczes$niej. Przetrwanie gatunku
w Europie moze zaleze¢ od obecnosci popu-
lacji zrédlowych i populacje z Kotliny Panon-
skiej; chociaz nie sa krytycznie zagrozone,
powinny zostac¢ objete programem ochronnym
lub przynajmniej szczegolowym monitorin-
giem zmian. Jednak obecnie najwicksza uwa-
ge poswieca sie populacjom zamieszkujacym
zachodni kraniec zasiegu gatunku. Jesli pla-
nowane dzialania konserwatorskie maja byc¢
skuteczne w skali calej Europy, to musimy
wzigé pod uwage wszystkie mozliwe czynniki
wplywajace na zalamanie liczebnosci gatun-
ku. Zwazywszy na to, ze na niekorzystne dla
chomika oddziatywanie klimatu oceanicznego
nie mamy zadnego wplywu, w programach
ochrony nalezy zwréci¢ szczegdlna uwage
przede wszystkim na tereny, gdzie warun-
ki klimatyczne beda wspiera¢ wystepowanie
gatunku. Stad, istotna staje sie¢ ochrona po-
pulacji zamieszkujacych Kotline Panonska, a
takze populacji pozostalych we wschodniej
czesci zasiegu gatunku. Takie rozwiazanie
mogloby przyczyni¢ sie do osiagniecia diu-
goterminowych efektow, a nie jedynie doraz-
nych korzysci.

PODSUMOWANIE

Zmiany zasiegu wystepowania gatunkow
roslin i zwierzat od zawsze powiazane byly z
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cyklicznymi zmianami klimatu na Ziemi. Na-
lezy jednak pamietac, ze opisywany najcze-
Sciej gradient klimatyczny rownoleznikowy,
czyli zmiany temperatury przebiegajace 2z
poinocy na potudnie, nie jest jedynym gra-
dientem klimatycznym obecnym w Europie.
Rownie waznym, a czesto pomijanym w ba-
daniach, jest gradient klimatyczny poludni-
kowy, zwiazany ze zmiang klimatu oceanicz-
nego w kontynentalny, gdy przesuwamy sie
z zachodu na wschod kontynentu. Gradient
ten ma istotny wplyw na zmiany zasiegu
wystepowania gatunkow charakterystycznych
dla klimatu kontynentalnego. Z tego powo-
du, przy analizach filogeograficznych, a tak-
ze przy planowaniu skutecznych programoéow
ochrony takich gatunkéw nalezy uwzgled-
nia¢ oba gradienty klimatyczne.

Streszczenie

Zmiany zasiegu wystepowania gatunkow zalezne sa
w duzej mierze od zmieniajacego sie cyklicznie klimatu.
W przeszlosci glacjaly oraz interglacjaly niejednokrotnie
doprowadzaly do zwiekszenia lub utraty zajmowanego
przez taksony obszaru. Niekorzystny dla siebie okres
czasu gatunki mogly przetrwa¢ w miejscach okreslanych
jako refugia. Lokalizacja obszarow refugialnych mogta
by¢ rézna, w zaleznosci od tolerancji klimatycznych oraz
wymagan srodowiskowych organizméw. Dotychczasowe
analizy bio- i filogeograficzne gatunkéw europejskich
braly pod uwage tylko jeden, réwnoleznikowy gradient
klimatyczny, czyli zmiany temperatury przebiegajace z
poélnocy na potudnie. Jednak, w przypadku niektorych
gatunkow istotnym czynnikiem wplywajacym na ich roz-
mieszczenie jest gradient klimatyczny oceaniczno — kon-
tynentalny, ktéry w Europie jest poludnikowy. Przykla-
dem takiego gatunku jest chomik europejski (Cricetus
cricetus), ktory w ostatnich latach utracil znaczna czesé
swojego zasiegu wystepowania w Europie Zachodniej i
Centralnej. Przyczyn tak gwaltownego spadku liczebno-
Sci populacji i zmniejszenia zasiegu doszukiwano sie w
intensyfikacji rolnictwa i urbanizacji terenéow dotychczas
rolniczych. Niemniej jednak istotnym czynnikiem moga
by¢ takze, pomijane dotychczas wplywy klimatu i prze-
suniecie sie gradientu klimatycznego oceanicznego w
kierunku wschodnim.
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THE HISTORY OF SPECIES REACTING WITH RANGE SHIFTS TO THE OCEANIC-CONTINENTAL CLIMATE
GRADIENT IN EUROPE. THE CASE OF THE COMMON HAMSTER (CRICETUS CRICETUS L.)
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Summary

Species ‘range shifts’ oscillated in response to cyclical climate changes. Glacial and interglacial cycles in the
past often led to increase or contraction of the taxa range. The places where species persist during the period of
the species’ maximum contraction in range have been described as refuges. The location of refuges’ areas depends
mainly on the climate adaptation and environmental tolerance of individual species. Most of the bio- and phylogeo-
graphic studies performed so far in Europe recognized only one climatic gradient, which is latitudinal (important
factor is temperature decreasing northwards). The other climatic gradient, that is often ignored in phylogeographic
research, is the oceanic — continental one that in Europe is longitudinal. The common hamster (Cricetus cricetus) is
the species adapted to continental climate which has lost large parts of its previous range in Western and Central
Europe. The causes for this decline are not clearly understood but the main reasons taken under consideration are
the changes occuring in agricultural management and urbanization of formerly agricultural areas. However, current
shrinkage of the range may also be a response to oceanic climate gradient extending eastwards in Europe.



