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Abstract

The Last Glacial Maximum (LGM, MIS2) and subsequent Late Glacial are with no doubt the key periods
for an interpretation of the post-glacial history of biota. During the last decades, several ground-breaking
hypotheses have been proposed in order to provide historical arguments for the biogeographic patterns
which are observed elsewhere in the World. Among these, the “microrefugia” or “cryptic refugia” hypothe-
sis is the most influential and, at the same moment, probably the most relevant for the central part of Europe.
Nevertheless, this hypothesis remains hardly verifiable without the support of reliable and well-dated fossil
evidence. In this review we have collected and newly interpreted fossil evidence currently available for
plants, snails and small vertebrates in the area of the present Czech and Slovak Republics. In the light of
such evidence, the boundary between the Bohemian Hercynides and the Western Carpathians appears to be
a particularly important area in which the present biogeographic patterns in temperate Europe have largely
emerged.
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Uvod

Rozdil v piirodnich pomérech mezi Ceskou vyso&inou coby souéasti $irsi hercynské ob-
lasti a Zapadnimi Karpaty reflektuji terénni biologové témét od nepaméti (k uvedenym
jednotkam geomorfologického ¢lenéni viz Bina & Demek 2012). Mnozi si zaroven byli
veédomi toho, ze jev ma kofeny nejen v odlisnych aktualnich podminkach, ale i v odlisné
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nejmladsi geologické historii, byt pfedstavy o ¢tvrtohornim vyvoji ptirody byly az do po-
loviny 20. stoleti pomérné hrubé. Zasluhou mezivalecné generace sttedoevropskych bada-
tell byly do biogeografickych teorii uvedeny historické diskursy, kolem kterych se
paleoekologické uvazovani to¢i az dodneska — avahy o vlivu prudkych klimatickych zmén
na populace migrujici v ramci slozité strukturovaného geografického (potazmo ekologic-
kého) prostoru a o lokalnim pfezivani populaci v tzv. refugiich (souhrnné o této etapé
vyzkumu pojednéava Lozek 2009a, b). Glacialni refugia vétSiny stiedoevropskych tempe-
ratnich druhti byla rekonstruovana jizné od naseho uzemi, zejména do $irsi sttedomoiské
oblasti. Klicovou tllohu v tehdejsich vykladech proto hrala otazka rychlosti a sméru dalko-
vych migraci z jihu na sever v podminkach postglacialniho oteplovani, ptipadné spekula-
ce o vlivu geografickych, zejména horskych bariér.

Nasledujici rozvoj kvartérni paleoekologie relevanci zminénych uvah viceméné potvr-
dil. Postupné se vSak ménily dlirazy na jednotlivé slozky kvartérni dynamiky biologickych
spolecenstev a nas obraz o minulosti postupné nabyl na slozitosti (o tomto vyvoji viz Po-
korny 2010a, b). Pivodni mono- a kvadriglacialistické koncepce se zménily na polyglaci-
alistické a ¢im dal tim detailnéjsi geochronologické vhledy umoznily rozlisit napiiklad
kratkodobé, tzv. sub-Milankovi¢ovy klimatické oscilace (Bond et al. 1999), které mély
diky vysokym amplitudam formujici vliv na zivou pfirodu — navzdory jejich kratkému tr-
vani. Pleistocenni glacialy se na druhou stranu ptestaly jevit jako dlouha, bezutésna obdo-
bi extrémniho chladu — tento obraz dodnes zustal platny pouze pro velice kratké
pleniglacialni useky, zatimco naprosta vétsina trvani glacialii se jevi jako podstatné pfizni-
vEjsi.

V prvnim odstavci nastinéné paradigma, jez vévodilo stiedoevropské paleoekologii
minimalné od pocatku 20. stoleti, pribézné zpochybrnovali zejména stfedoevropsti badate-
1¢, a sice na zaklad¢ konkrétnich fosilnich dokladu, které jaksi nepasovaly do dominantni-
ho velkoméfitkového obrazu. Zejména v oboru kvartérni zoopaleontologie se objevovaly
studie, které poukazovaly na ptrezivani temperatnich druht v glacialnich podminkach, a to
konkrétn€ na izemi vychodni ¢asti sttedni Evropy (Kretzoi 1957, Lozek 1964, 1982, Fren-
zel 1983, Janossy 1986, Storch 1995, Horacek & Sanchez 1984, Horacek & Lozek 1988,
Horacek 2000, 2006). Stejnym zptisobem vyznivaly i nékteré paleobotanické nalezy z ob-
dobi posledniho glacialu, byt’ byly podstatné vzacnéjsi (Rybnickova & Rybnicek 1991,
2014, Jankovska et al. 2002). Postupné¢ se tak vynofoval obraz, ktery nasledujici doba na-
zvala konceptem ,.kryptickych refugii“ (Bennet et al. 1991, Stewart & Lister 2001), nebo
téz ,,mikrorefugii“ (Rull 2009). Kryptickych proto, Ze prislusné populace jsou pro svou
omezenou velikost obtizné zachytitelné ve fosilnim zadznamu — na pozadi populaci domi-
nantnich. Stfedomotskou oblast zacali néktefi autofi (napf. Bilton et al. 1998) dokonce
povazovat spiSe za oblast vysokého endemismu (soucasného i historického), nez za vy-
znamny zdroj postglacialnich kolonizaci zbytku Evropy. VSechny tyto hypotézy ziskavaji
na naléhavosti pravé v ptipadé naseho zajmového tizemi, a to kvili jeho geografické polo-
ze na prechodu mezi severem a jihem a téz kvuli bohaté ¢lenitému reliéfu, ktery vétsinou
osciluje ve stfednich nadmotskych vyskach.
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Koncem 90. let 20. stoleti zajem o problematiku kryptickych refugii prudce narostl a
nepiimo umérné tomu se pon¢kud odvracela pozornost od problematiky dalkovych migra-
ci. Predevsim zadpadoevropsti badatelé tuto otdzku vehementné tematizovali a popularizo-
vali (Willis et al. 2000, Willis & Whittaker 2000, Stewart & Lister 2001, Tzedakis et al.
2002, Willis & van Andel 2004, Schmidt & Varga 2012). Cesti botanici, zoologové a pale-
ockologové se k tomuto obnovenému proudu badani pfipojili zejména vyzkumy na jizni a
zapadni Sibifi, kde zacali nachazet vérohodné recentni analogie pro stfedoevropsky vr-
cholny glacial az starsi holocén, véetné analogickych refugialnich populaci (Kunes et al.
2008, Horsék et al. 2010, Chytry et al. 2010, Rigankova et al. 2010, Magyari et al. 2014,
Novak et al. 2014, Pavelkova-Ri¢ankova et al. 2014).

Na poli historické biogeografie a zejména v debaté o kryptickych refugiich ¢im dal tim
Castéji zaznivaji téz fylogeografické argumenty (z vlivnych prikopnickych praci napft.
Hewitt 2000, Magri et al. 2006; viz téz piispévek J. Doudy a kol. v tomto sborniku).
Vzhledem k tomu, Ze refugia jsou charakterizovana relativni ekologickou stabilitou a izo-
lovanosti relativné malych populaci, vedou v nich mikroevolucni procesy k vyssi genetic-
ké diverzit¢ a ke vzniku specifickych genotypt. Nové kolonizovana izemi jsou naproti
tomu geneticky uniformni. Sttedoevropska refugia jsou pomoci fylogeografickych dat re-
konstruovana konkrétné pro buk lesni (Magri et al. 2006), n¢které temperatni kete (Loni-
cera nigra — Daneck et al. 2011, Rosa pendulina — Fér et al. 2007), nckteré byliny
temperatnich lest (Carex digitata — Tyler 2002a, Melica nutans — Tyler 2002b) a téZ pro
fadu ZivociSnych druhi, jak obratlov¢ich, tak bezobratlych (vybéroveé Kotlik et al. 2006,
Benke et al. 2009, Steward et al. 2010). Bez konkrétnich fosilnich nalezi je vSak témér
nemozné jednotlivé fylogenetické udalosti datovat, presné¢ lokalizovat a zasadit je do Sir-
Sich ekologickych souvislosti. Role fosilnich dokladt proto nadale ziistava naprosto klico-
va.

V tomto piehledu se soustfedime vyhradné na vrcholné glacialni az rané holocénni
fosilni doklady (rostlinné i zivo&i§né povahy) z hercynské oblasti Cech a z prostoru Za-
padnich Karpat. Nasim cilem bude prozkoumat historické procesy vedouci ke vzniku
rozdili mezi obéma zvolenymi geografickymi celky. Kontaktnimi izemimi — Mad’ar-
skou nizinou, alpskou oblasti a severoevropskou nizinou — se na tomto misté zabyvat ne-
budeme, byt’ biogeografické souvislosti s nimi jsou bezesporu cetné.

Situace na vrcholu posledniho glacialu

V nasledujicich odstavcich podrobime dodate¢né kritické revizi dosud publikované fosil-
ni nalezy zobdobi posledniho vrcholného glacidlu. Soustiedime se piedevSim na
nejchladnéjsi usek posledniho glacialu (LGM — Last Glacial Maximum; 31 000 — 18 500
cal. BP dle chronologie Clarka et al. 2009), protoze pravé ten je relevantni pro otazku exis-
tence glacialnich refugii pozdéjsi holocénni temperatni bioty ve sledovaném prostoru.
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Vrcholné glacialni doklady o vyvoji vegetace v zajmovém tizemi jsou velmi vzacné. V
pribéhu posledniho interglacialu (MIS Se, Eem, Riss-Wiirm; konec ca 115 000 BP) v pes-
tré skladbé stiedoevropskych lest nechybél napt. Taxus, Buxus a Ilex (Lang 1994). S na-
stupem posledniho glacidlu se chladné a suché stadidly s vyskytem borealni vegetace
ce, 1 kdyZ rovnéz dominovana tajgovymi spolecenstvy jehlicnanti. Potvrzuji to nejnové;jsi
vysledky pylovych analyz z uzemi dne$nich Cech, Moravy, Slovenska (Jankovska 2006,
2007, Jankovska et al. 2002, 2008, Jankovska & Pokorny 2008) a téZ z ptilehlého Mad’ar-
ska (Swenning et al. 2008, Magyari et al. 2014). Chronologické zafazeni jednotlivych za-
znamu ovSem byva problematické a je pravdépodobné, ze vétSina z nich patii relativné
teplejsim interstadialnim tsekiim. Organicky sediment, deponujici tidaje o tehdejsi vege-
taci, se totiz pfednostné ukladal v klimaticky pfiznivych (zejména vlhkych) podminkach.
Sediment z chladnych a pfitom suchych stadiald je vétsSinou pro analyzu rostlinnych zbyt-
ki nedostupny, protoze bud’ zcela chybi, nebo se v ném nezachovavaji organické nalezy
(organicka produkce byla v suchych, studenych a kontinentalnich pomérech znacné ome-
zend a zvySend erozni ¢innost plsobila zni¢eni, odnos a redepozici ptipadnych uloZenin).
Na tomto problému postavili svou nedavnou kritiku Tzedakis et al. (2013), kteti zpochyb-
nuji velkou ¢ast dosavadnich dokladi , kryptickych® glacialnich refugii temperatnich rost-
lin poukazem na jejich ptivod v teplejsich interstadialech. Stadialni pivod je nékdy piimo
prokazany pomoci absolutniho datovani, vétsinou je vSak pouze hypoteticky kvili nedo-
statené absolutni chronologické kontrole v podminkdach kratkého rytmu klimatickych os-
cilaci.

Nejspolehlivéjsi data dovolujici rekonstrukei skladby a vyvoje vrcholné glacialni ve-
getace ve sledovaném prostoru byly ziskany na lokalité Safarka, ktera lezi p¥imo v srdci
Zapadnich Karpat (Jankovska et al. 2002, Jankovska & Pokorny 2008). Piestoze Tzedakis
et al. vyslovili jisté pochybnosti ohledné jejich vypoveédni hodnoty (viz vyse), stale se do-
mnivame, Ze se jedna o relevantni a pomérné spolehlivy doklad vegetace na vrcholu po-
sledniho glacidlu. Proto se mu v nasledujicich odstavcich budeme vénovat detailnéji.

Profil ziskany na lokalité Safarka (48°52'55" N; 20°34'30" E; 600 m n. m.; Jankovska
etal. 2002, Jankovska & Pokorny 2008 — tamtéZ je publikovan i originalni pylovy diagram
a vysledky radiokarbonového datovani), odebrany V. Jankovskou bezprostiedné pied jeho
zni¢enim, byl na bazi tvofen pievazné mineralni slozkou. Na ni pak nasedaly organické
ulozeniny charakteru raseliny. V nich se, bohuzel jiZ mimo odebrany profil, nalézaly velké
kusy zbytkl dfeva a dalsi ¢asti dfevin (Sisky, semena), které z odkryvu vypadly. Profil byl
prekryt dal$i mineralni vrstvou. Ta méla byt, podle popisu Novotného (2002), mocna
témét 6 m a méla byt soliflukéniho piivodu. Pyloanalyticky zpracovany profil zachytil ¢a-
sové velmi rozsahly sek posledniho vrcholného glacidlu. Nejspodnéjsi ¢ast profilu méla
vys$si stari nez 52 000 BP, tj. byla jiz mimo dosah radiokarbonového datovani. Pyloanaly-
ticky zde mame potvrzen velmi chladny klimaticky vykyv, vegetacné charakterizovany
modiinovymi porosty. Nadlozni sediment je rovnéz star$i nez 52 000 BP. V této fazi ziej-
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m¢é doslo ke zlepSeni klimatu. Projevilo se to expanzi biezovych porosti. Vegetaci této
faze lze oznacit jako bfezovo-modiinovou lesotundru. Ta ma dnes obdobu v mnoha konti-
nentalné ladénych uzemich Sibite. Nalez pylovych zrn Corylus, Ulmus a dokonce Quer-
cus a Carpinus je pomérné prekvapujici. Neni vylouceno, ze tyto dieviny mohly piezivat
v ptiznivych mikroklimatickych podminkach geomorfologicky ¢lenitého izemi. Otazku
nou. Vyloucena neni ani moznost dalkového transportu. Naptiklad Drescher-Schneider et
al. (2007) povazuji obdobné nalezy v oblasti Jury za vysledek dalkového transportu pylo-
vych zrn az ze vzdaleného jizniho predhtii Alp.

K vyrazné klimatické zmén¢ doslo v nasledujici fazi. Stale se pravdépodobné jedna o
Casovy usek, ktery je alespon na pocatku starsi nez 52 000 BP. V tomto klimaticky pfizni-
vém vykyvu (zvysila se ziejmeé teplota i vihkost) rychle expandovaly porosty Picea i Pinus
(sosna a snad 1 klec). Na hydrologicky vhodnych stanovistich pfevladala Picea a zacala se
Sitit 1 Alnus (A. glutinosa typ; patrné se jedna o A. incana). Pravidelné zde rostla Betula
(alba? pubescens?) a ziidka i B. nana. Nelze opomenout zcela prukazny a pravidelny vy-
skyt Pinus cembra, jejiz semena byla v sedimentu rovnéZz nalezena. Bohuzel, nikoliv pii-
mo ve zpracovaném profilu, ale pouze v materialu vypadlém z rozrusenych ¢asti odkryvu
nedaleko od pyloanalyticky zkoumaného profilu. Vegetaci této faze lze opatrné charakte-
rizovat jako ,,jehli¢natou stfedni tajgu* — podle stanovistnich pomért bud’ s prevladajicim
smrkem nebo sosnou. Do vSech téchto porosti vsak byly vtrouseny v rizné ¢etnosti mod-
fin, borovice limba a bfiza s olsi. Klimaticky ptiznivou fazi dokumentuje také zvyseny vy-
skyt pylu lisky, jilmu, dubu, lipy a habru. Tyto dfeviny v8ak opét nemusely rist pfimo
v bezprostiednim okoli lokality. V teplejsich, avsak stale jesté vlhkych oblastech Sloven-
ského raje ¢i Slovenského krasu je jejich vyskyt o néco pravdépodobnéjsi (aniz odtamtud
mame odpovidajici fosilni data).

V nasledujici fazi pokracovalo oteplovani a hlavné zlepSovani hydrologickych pomé-
ri. Potvrzuje to pokracujici expanze smrku a olSe. Zcela pravidelny vyskyt pylovych zrn
listnatych dievin (Corylus, Ulmus, Quercus, Carpinus a hlavn¢ Tilia) tento predpoklad
rovnéz potvrzuje. V nejsvrchnéjsi ¢asti profilu je pyloanalyticky dolozeno ochlazeni.
Ustoupily Picea 1 Alnus a znovu zacala prevladat borovice, patrné P. sylvestris. Nékteré
teplomilné dieviny se vSak stale vyskytuji (Quercus, Carpinus). Je pravdépodobné, ze se
jedna o pocatek nejchladnéjsi faze posledniho glacialu, tedy o casovy horizont zaclenitel-
ny do kritického pleniglacialniho obdobi (LGM, MIS2) datovaného kolem 20 000 BP.
Nejmladsi radiokarbonova data maji hodnotu kolem 16 000 a 18 000 BP (nekalibrované
udaje). Problém téchto dat spociva v tom, Ze stejné jako vétSina radiokarbonovych dat ze
Safarky pochazeji z nestratifikovanych nalezii makrozbytkd uéinénych v misté ponékud
stranou od vlastniho pylového profilu.

Profil z lokality Safarka by byval mohl byt jedineénym referenénim profilem pro po-
sledni vrcholnou dobu ledovou. Jeho spolehlivé interpretaci vSak brani absence radiokar-
bonovych dat ptimo ze vzorki pyloanalyticky zpracovaného profilu. Problém zptisobilo



170 Pokorny et al.: Ceské Hercynikum versus Zapadni Karpaty

rychlé znigeni lokality bez moznosti fadného odbéru. Radiokarbonova data ze Safarky po-
kryvaji dlouhy usek od ca 16 000 BP po vice nez 52 000 BP. Znamena to, Ze zachyceny za-
znam predstavuje obdobi MIS3 s pfesahem do starSiho MIS4 a ovsem i mladsiho MIS2,
tedy do tiseku maximalniho ochlazeni v ramci posledniho glacialu. Za jisté vSak povazuje-
me nasledujici zjisténi: V pribéhu posledniho glacidlniho maxima (LGM, MIS2) pie-
vazoval v okoli lokality (tedy v nadmotské vysce okolo 600 metrli) viceméné¢ uzavieny
borealni les tajgového typu analogicky stfedni sibifské tajze.

Vypoveédni hodnota pylovych analyz byva obecné snizena nejasnym vztahem k pro-
storovému méfitku zaznamu a ke slozeni vegetace (predevsim abundanci zachycenych ta-
xonit). V ptipad¢ rostlinnych makrozbytkt nebyva situace o mnoho lepsi, protoze takové
paleobotanické zaznamy vznikaji na mokfadech, a tudiz zachycuji pfedevsim mokiadni
druhy. Pfi feSeni zvolenych otdzek se proto musime obratit jeste k jinym typim fosilniho
zaznamu. Jufickova et al. (2014) aktudlné¢ publikovali piehled vrcholné glacidlnich a
pozdné glacialnich paleomalakologickych zdznami z celého nami zkoumaného Gzemi,
tedy z prostoru dnesni Ceské republiky a Slovenska. Fosilni mékkysi maji tu vyhodu, ze
velice dobfe charakterizuji podminky bezprostiedniho okoli zkoumanych lokalit. Tyto za-
znamy navic vznikly v celé Skale makro-, mezo- a mikroklimatickych situaci. Pokryti Gize-
mi Ceské republiky a Slovenska témito profily je zhruba srovnatelné. Paleomalakologicky
zaznam s vyskytem naro¢nych prvkl z obdobi vrcholného glacialu se ovSem podatilo zis-
kat pouze v jediném piipadé — na lokalité Farkasovo v udoli Hronu (v nadmoftské vysce
420 metrtr). Jutickova et al. (2014) dochazeji pti interpretaci celkové situace k nasledujici-
mu zavéru: Zatimeco na tizemi Slovenska pfezivalo posledni vrcholny glacial minimalné
Sest druhli striktné lesnich mékkysi, pravdépodobné vazanych na mezofilni listnaté
dteviny, v Cechach a na Moravé se takové piezivani zatim prokazat nepodatilo.

Analogicky obraz poskytuje fosilni zdznam obratlovct, ktery vedle nélezi z Casove
pfislusnych poloh souvislych vrstevnych sledli zahrnuje 1 masové akumulace kosternich
pozustatkll v kontextu spraSovych sérif a jeskynnich vyplni (Hora¢ek & Sanchez 1984,
Horacek & Lozek 1988, Horacek et al. 2002, Horacek 2006). Stejné jako paleomalakolo-
gicky zdznam poskytuje ucelenéjsi informaci predevsim o pomérech v karbonatovych ob-
lastech (véetné sprasové zony), t.j. oblastech v nichz paleobotanicka data obecné chybéji.
Akumulace pozistatkd drobnych obratlovci z potravy sov a dravcet informuji na rozdil od
m&kkyst o situaci v §ir§im kontextu lokality — okruhu fadové 10 km?”. Doklady obratlov-
¢ich spolecenstev z tiseku vrcholného glacialu (MIS 2) ukazuji celkem jednotny obraz,
v zékladnich rysech identicky v ramci celé stiedni Evropy. Jadrovou komponentou spole-
Censtev je konsorcium prvkl oteviené krajiny s dominantnim podilem hrabost Microtus
gregalis, Dicrostonyx gulielmi a Microtus arvalis (z nichz prvni dva jsou dnes rozsifeny
mimo stiedoevropskou oblast, tfeti — euryekni forma otevienych formaci — je stalym prv-
kem i soucasnych spolecenstev). Pro usek LGM je typicka vyrazna dominance Microtus
gregalis, zatimco podil M. arvalis, ktery v jinych tsecich glacialu (zejména MIS 3) pre-
vazuje, je zde radikalné snizen. Obecné nizsi je i podil dalsich druhti pfispivajicich k vyso-
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vivr

hrabost typu Microtus oeconomus ¢i Arvicola terrestris (indikujicich pfitomnost mokiad-
nich stanovist) nebo Chionomys nivalis (sutova pole s pestrou bylinnou vegetaci). Cha-
rakter jejich zastoupeni ve fosilnim zaznamu ukazuje, ze tyto prvky byly sice ve stiedni
Evropé¢ pritomny i v useku LGM, jejich rozsiteni v§ak bylo zjevné ostrivkovité. Tento ob-
raz velmi dobfe odpovida predstavé radikalniho snizeni pestrosti stanovistni mozaiky
v useku LGM a zvétSeni prostorové dislokace lokalit s trvale vyssi diversitou vegeta¢niho
krytu. Fosilni zaznam ovS§em soucasné naznacuje zachovani mistnich mikrocenter diversi-
ty, véetné lokalit s dfevinnou vegetaci, ve vétsiné studovanych oblasti. Takika vSechny
masové akumulace (s minimalnim poctem jedincii pres 200 kusit) poskytuji ojedin€lé do-
o dvou druzich: rejsek obecny (Sorex araneus) a nornik rudy (Clethrionomys glareolus).
Prvni vyzaduje zapojeny bylinny kryt s hustym mechovym patrem a hojnym celorocnim
vyskytem ¢lenovct, druhy je jednoznaéné vazan na ptitomnost lesnich porostd. Je tieba
konstatovat, ze realna piitomnost téchto druhti béhem LGM je takika jista v oblasti Mo-
ravského krasu, Javoii¢ského krasu a Palavy. Pro jadrové oblasti Cech Ize podobny stav
predpokladat jen s jistou rezervou at’ uz pro absenci nebo problematické datovani existuji-
cich dokladu. Z oblasti slovenskych Karpat je naopak k dispozici vice dokladii ukazuyji-
spolecenstev drobnych obratlovct je tam navic dolozeno souvislymi fosilnimi zdznamy.

V prave uvedenych souvislostech je tieba pfipomenout zejména vysledky rozsahlého
mezioborového vyzkumu vyplné vchodové prostory jeskyné Dzerava skala v Malych
Karpatech (Horacek 2006). Z 11 rozliSenych poloh vrstevného sledu pokryvajiciho intakt-
nim vyvojem usek od 57 do 24 ky BP byl ziskan rozsahly inventaf ptes 50 tis. kosternich
pozustatki reprezentujicich nejméné 2013 jedinct 52 druhi. Zakladni struktura spolecen-
stev, shodna v ramci celého tseku, odpovida plné charakteru glacialnich spolecenstev
s absenci vétSiny typicky interglacialnich prvkl a vyraznou dominanci shora zminénych
druhti hrabosu. Pres zietelné zvySeni podilu Microtus gregalis a Dicrostonyx gulielmi
v useku MIS 2 zlistava i zde zachovana pievaha Microtus arvalis. Klicovym aspektem his-
prvé fade Sorex araneus a Clethrionomys glareolus, ptes ztetelné snizeni podilu uvede-
nych forem patrnd i v nejmlad$im zachyceném tseku spolu s pfitomnosti dalsich néroc-
néjsich prvkd mezickych stanovist (Sorex minutus, Microtus agrestis, M. oeconomus,
Talpa europaea). Robustni souvisly zdznam jeskyné Dzerava skala poskytuje mimotadné
ilustrativni ukazku poméra v lokalité souvislého refugidlniho vyskytu: kombinuje se zde
ptitomnost meandrujiciho polootevieného tdoli s pramenisti, jehoz dno a svahy skytaly i
v dobach LGM vhodné podminky pro prezivani dievinné vegetace a ¢lenity reliéf skalna-
tych jiznich svahtit Malych Karpat s nadprimérnou radiacni bilanci a mozaikou otevie-
nych stepnich a skalnich stanovist’. Pfesn¢ tomu odpovida raz savc¢ich spolecenstev, ktery
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Vv

pritomnych béhem MIS 3) pretrvava i v chladném tseku MIS2.

V této souvislosti je tfeba pripomenout, ze sav¢i doklady z jinych nalezist’ sloven-
skych Karpat (Slovensky kras, Tisovecko-Muransky kras, Ruzin) naznacuji poméry, které
se jen malo odliSuji od vétSinového obrazu stiedni Evropy. Tak je tomu i s nalezy z pod-
haii Vysokych Tater (sprasovy odkryv v Dubinném u Bardejova, sprasové nadlozi traver-
Belanskych Tater: bohaté spolecenstvo s vysokym zastoupenim rejskovitych z jeskyné 11
na Novém (1800 m n. m.), datované na 30 ky (Schaefer 1975, Horacek & Sanchez 1984) a
zejména pak doklady ze souvislého sledu v profilu vyplné Muranské jeskyné (1560 m n.
m.) odkrytém v roce 1994 (Lozek & Horacek 2004, Horacek et al. v tisku). Spodni vrstva
profilu je datovéna na 23,1-22 ky cal. BP, ze stfedu profilu je k disposici datum 14,4-13,7

v

araneus a Clethrionomys glareolus, véetné endemického druhu kleGového stupné Karpat
Microtus tatricus. S ohledem na pozici lokalit ilustruji tato spole¢enstva pomeéry panujici
na povrchu mistniho horského ledovce, ktery zcela vypliioval prilehlé doliny. Spolu s kri-
tickym rozborem souvisejicich paleoklimatickych a sedimenta¢nich specifik velehorské-
ho prostiedi (Lozek & Horacek 2004, Horacek et al. v tisku) naznacuje tento nalez nutnost
radikalniho pfehodnoceni tradi¢nich piedstav o glacialnich pomérech alpinského stupné
evropskych velehor a uvazeni moznosti, ze pravé tyto oblasti mohly byt nejvyznamnéjsimi
centry glacidlnich refugii mezofilnich prvkil ve sttedoevropském prostoru.

Vyvojnarozhrani pleistocénu a holocénu

Mezi poslednim vrcholnym glacidlem (LGM) a pocatkem holocénu doslo v globalnim
meéfitku k fad€ prudkych klimatickych oscilaci. Celkovy trend vsak sméfoval k teplejsimu
a vlh¢imu, tedy k interglacidlnimu stavu. Toto slozité obdobi nese souhrnny nézev ,,pozdni
glacial®. Pro vyvoj soucasné stiedoevropské piirody ma klicovy vyznam, jelikoz v ramci
n¢ho probihala rekolonizace celého prostoru temperatnimi druhy migrujicimi z blizkych i
vzdalengjsich (mikro)refugii. Biogeograficka provincionalita, patrna jiz za predchoziho
vrcholné glacidlniho stavu (viz vyse), se podle vSeho jesté dale prohloubila, jak se pokusi-
me dolozit v nasledujicich odstavcich.

Z obdobi pozdniho glacidlu méme ve sledovaném tzemi nastésti vice paleobota-
nickych dokladt, nez pro pfedchéazejici vrcholny glacial (pro ptehled o konkrétnich
lokalitach viz Kune§ et al. 2009 a Ceskou pylovou databazi PALYCZ — http://bota-
ny.natur.cuni.cz/palycz). Detailngjsi predstavu o odlisném vyvoji Ceského masivu a Za-
padnich Karpat v obdobi pozdniho glacidlu si lze udélat napiiklad porovnanim
publikovanych pylovych zdznami dvou referenénich ¢eskych lokalit — Svarcenberk (Po-
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korny 2002) a Labsky dul (Engel et al. 2010) se dvéma referencnimi lokalitami slovensky-
mi — Sivarna (Jankovska 1984) a Hozelec (Jankovska 1988). Tyto doklady jednoznaéné
svédei o odlidném sméru vyvoje Ceského masivu a Zapadnich Karpat. Zatimco na zdpad
od této biogeografické hranice vyvoj osciluje mezi bezlesim (podle mistni klimatické situ-
ace, edafickych pomért a nadmoiské vysky bud’ stepniho nebo tundrového razu) a vice ¢i
méné uzavienymi borobfezovymi porosty, vychodné polozené Zapadni Karpaty smétuji
od samého pocatku pozdniho glacialu k masivnimu zalesnéni borovici (sosnou i limbou),
modfinem a pfimo na pfelomu pleistocénu a holocénu téz smrkovymi porosty, které se
v ¢eském Hercyniku uplatiiuji az mnohem pozdéji (na pocatku stfedniho holocénu) a vét-
$inou v mensi mife. Limbové a modiinové lesy byly prozatim v ramei Cech dolozeny pou-
ze vyjime&né. Obé dieviny se v Cechach prokazatelné vyskytovaly jesté pred poslednim
glacidlnim maximem (Jankovskd & Pokorny 2008). O jejich sporadické piitomnosti
v pozdnim glacialu donedavna svéd¢ily pouze ojedin¢lé a ponékud problematické nalezy
pylovych zrn (naptiklad na Hrabanovské ¢ernavé — Petr & Pokorny 2008, Petr & Novak
2014). Cerstvy nélez pylovych zrn, semen a jehlic borovice limby v Ceském rji (v masivu
Drabskych svétnicek) datovany do pozdniho glacidlu az staré¢ho holocénu (jedna se o Cers-
tva, dosud nepublikovana primarni data P. Pokorného) predstavuje prvni podstatny pri-
lom vfeSeni otazky né€kdejsiho souvislého vyskytu této dfeviny v prostoru mezi
soucasnym refugialnim vyskytem pfi horni hranici lesa v Karpatech a Alpach. Pfimo se
tim potvrzuje hypotéza formulovana jiz diive na zaklad¢ fylogeografickych analyz (H6hn
et al. 2009, Douda et al. 2015).

Expanze Sirokolistych mezofilnich dfevin v rdmci pozdniho glacidlu neni zatim pfe-
svédcive dolozena ani na jediné ceské ¢i slovenské lokalité, byt’ na vétsing z nich se pylova
zrna téchto dievin pravidelné objevuji. Ve vsech ptipadech se ale jedna o relativné vzacny
vyskyt na pozadi dominantnich borealnich taxont (relativné napadny je tento vyskyt na
lokalité Sur polozené na JZ pokraji Zapadnich Karpat — Petr et al. 2014).

Paleomalakologické zaznamy (Jufickova et al. 2014) ukazuji podobny trend vyvoje
jako zaznamy pylové. Pies srovnatelnou prozkoumanost existuje z izemi Cech pouze je-
diny pozdné glacialni zaznam s vyskytem naro¢nych lesnich druhti (konkrétné jde o loka-
litu Kobyla v Ceském krasu — osamocenou mezi vice jak 70-ti paleomalakologickymi
lokalitami znamymi v blizkém okoli), zatimco z prostoru slovenskych Zapadnich Karpat
mame takovych lokalit k dispozici celkem osm. Interpretace téchto dokladi se 1isi od pale-
obotanickych interpretaci v tom, Ze ve vyskytu spolecenstev lesnich plza spatiuji doklad
rozvoje listnatych lest (Jufickova et al. 2014). Ob¢ interpretace ale nemuseji byt v prikrém
rozporu, jestlize si uvédomime rozdil mezi polohou lokalit paleobotanickych (chladna
uzemi, moktady) a lokalit paleomalakologickych (tepla tizemi, mezicka Gpati svahu).

Necekané rozsahlé meziregionalni odlisnosti v pribéhu pfechodového useku pleisto-
cénu a holocénu ukazuje fosilni zdznam obratlovcd. Rozdily se projevuji v charakteru
ustupu a prezivani raznych prvkl glacialnich spolecenstev, v tempu piestaveb struktury
spolecenstev i v dynamice nastupu prvku tvoricich spolecenstva holocénniho typu (Hora-
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¢ek 2000). Pro karpatskou oblast je charakteristické (a) rychlé vymizeni nékterych glacial-
nich elementl (Dicrostonyx), (b) dlouhodobé prezivani jinych glacialnich prvka
(Microtus gregalis, Ochotona), nékterych az do soucasnosti (Chionomys nivalis, Microtus
oeconomus), (c) Casna pritomnost prvki holocennich spolecenstev, jak diky mistnim refu-
gialnim populacim (Sorex araneus, S. minutus, Neomys anomalus, Microtus agrestis, Cle-
thrionomys glareolus, Sicista sp.), tak diky velmi ¢asné imigraci vychodomediterannich
elementl (Apodemus uralensis, A. flavicollis, Crocidura leucodon, Pipistrellus pipistrel-
lus, Glis glis). PrestoZe k radikalni pfestavbé struktury sav¢ich spolecenstev dochazi te-
prve ve druhé poloving borealu, vétsinu prechodového useku charakterizuji spolecenstva s
vysokou diversitou indikujici velmi pestrou mozaiku lesnich, polootevienych a otevie-
nych stanovist’ s hojnou pfitomnosti stepnich a skalnich enklav. Podobné charakteristiky
do urcité miry plati i pro $irSi oblast Karpatské predhlubné (t.j. pro vétSinu uzemi jizni a
stiedni Moravy a Videnské panve). Zde ovsem pomérné rychle mizi Ochotona a mnohem
déle prezivaji lokalni populace Dicrostonyx gulielmi.

Podobné charakteristiky, se zfetelnym opozdénim imigrace vychodomediterannich
prvki vykazuje i faunovy vyvoj v jiznim Polsku (Nadachowski et al. 2009). Zcela odlisny
typ vyvoje je zase patrny v oblasti alpského predhtii v Bavorsku, resp. v oblasti Francké-
ho Jury: Napadné je zde rychlé vymizeni vSech glacialnich prvki v zavéru glacialu, ¢asna
expanze lesnich prvka a zdpadomediterdnnich elementli (Apodemus sylvaticus, Eliomys
quercinus) a velmi rychla ptestavba struktury spolecenstev (Storch 1995). Poméry na tize-
mi Cech jsou v téchto souvislostech dosti zvlastni. Charakterizuje je pomérné rychly ustup
glacidlnich elementt typu Dicrostonyx gulielmi, Ochotona pusilla, Microtus gregalis ¢i
Chionomys nivalis, dominance euryeknich druhi oteviené krajiny (Microtus arvalis, Cri-
cetus cricetus), véetné prvki moktadnich stanovist (Microtus agrestis, M. oeconomus,
Arvicola terrestris), pravidelna ptfitomnost prvki mezickych lesnich stanovist’ (Clethrio-
nomys glareolus, Sorex araneus, Sicista betulina), avsak relativné nizky podil, resp. vy-
razn¢ opozdéna expanze prvka mediterannich (Glis glis, Apodemus flavicollis, Eliomys
quercinus). Charakter stanovistni mozaiky prechodového useku v Cechach ramcové od-
povida pomértim v jinych oblastech stfedni Evropy, druhova diverzita savéich spolecen-
stev je vSak niz8i, s vyrazn€jSim podilem euryeknich prvkii a druh naznacujicich
nezanedbatelny podil otevienych stanovist'.

Zobecnéniazavéry

Z vyse predlozenych dokladi je ziejmé, Ze hlavni pfi¢inou dnesnich rozdilt mezi obéma
zkoumanymi oblastmi — ¢eskym Hercynikem a slovenskymi i moravskymi Zapadnimi
Karpaty —jsou odlisnosti v populacni historii zacastnénych objektt (biologickych taxonit)
v ramci nejmladsiho klimatického cyklu ¢tvrtohor. Historické koteny tohoto rozdilu bu-
dou pravdépodobné jesté hlubsi, av§ak pro nedostatek starych fosilnich dokladd od nich
chté-nechté musime odhlédnout. Pti soucasném stavu poznani se kliCovym obdobim jevi
zejména posledni vrcholny a pozdni glacial.
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Otazkou stale zustava, ¢im konkrétné je zpisoben markantni rozdil ve vyvoji a soucas-
ném stavu obou biogeografickych oblasti, tedy co je podkladovym principem rozdilné¢ho
vyvoje dolozeného fosilnim materidlem. Je to odli$ny klimaticky vyvoj zptisobeny napii-
klad vzdalenosti od vrcholné glacidlnich center masivniho kontinentélniho a alpského za-
lednéni, ¢i vzdalenosti od Atlantského oceanu? Rozdilna migracni historie dana odlisnou
geografickou polohou na vychodo-zapadnim gradientu? Odlisny podil refugialnich popu-
laci v postglacialni druhové zasobé (species pool)? Nebo pouha vyssi geodiverzita Karpat,
tedy relativné staticky parametr?

Domnivame se, ze v§echny vyse jmenované faktory sehraly svou nezastupitelnou roli.
Pro ucely uvah o vlivu zmén ¢tvrtohorniho klimatu je 1ze shrnout pod jediny klicovy a v
paleoekologii zatim malo reflektovany parametr, ktery Sandel et al. (2011) v ponékud ji-
nych souvislostech nazyvaji Climate-Change Velocity. Citovani autofi timto parametrem
vysvétluji miru endemismu na globalni skale. Domnivame se, Ze stejny pristup mtze byt
vyuzit i v dalSich biogeografickych souvislostech a na jemnéjsi prostorové skale.

Predpokladejme prudkou klimatickou zménu, na kterou museji zicastnéné taxony rea-
govat migraci. Taxony schopné rychlého §iteni budou pochopitelné schopngéjsi sledovat
svou klimatickou niku (n€kdy nazyvanou climatic envelope — napt. Pearson & Dawson
2003). Naopak druhy, které budou takové reakce schopny méné, mohou v dosazeni pro né
prihodnych klimatickych podminek selhat. Tim dojde k jejich pfinejmensim lokalni ex-
tinkei.

O jaky parametr se v ptipadé¢ citované climate-change velocity jedna? Jde o méfitko
lokalni rychlosti presunu klimatickych podminek na uréitém vyseku zemského povrchu
v pribéhu makroklimatické zmény. Tato rychlost je silné zavisla na mistnich topoklima-
tickych gradientech: V geomorfologicky Clenitych oblastech, tedy zejména ve vysokych
horach, postaci, kdyz migrujici populace urazi relativné malou vzdalenost, pokud maji sle-
dovat svou klimatickou niku a nevyhynout. V relativné jednotvarnych, plochych kraji-
nach musi byt tato vzdalenost o nékolik fadu vétsi. Uved'me jednoduchy modelovy
priklad: Dejme tomu, Ze se otepli/ochladi o 1°C. Na horském svahu se sklonem 45° to zna-
mena piekonat vzdalenost zhruba 210 metrti, zatimco ve vodorovném terénu to mize zna-
efekt bude mit pochopitelné i zména v roénim Gthrnu srazek. Ziva piiroda topograficky ho-
mogennich krajin tedy bude podléhat vyssim climate-change velocities oproti piirodé kra-
jin Clenitych. Jinymi slovy, morfologicky clenité oblasti kompenzuji vliv prudkych
makroklimatickych zmén na zivou piirodu. V fe¢enych souvislostech jsou jaksi ,,klimatic-
rer & Korner 2011), avSak Sandel et al. (2011) ji poskytuji explicitni konceptualni ramec.

Redélné prirodni situace jsou pochopitelné mnohem komplikovanéjsi kvli jemné mik-
roklimatické zrnitosti souvisejici s topografickymi detaily, porostnim a pidnim mik-
roklimatem, jakoz i kvuli jinym vlivim, které s klimatem nesouviseji — napiiklad
synekologickym interakcim mezi jednotlivymi Gcastniky dynamickych déju, pochopitelné
vcetné ¢lovéka. To ovSem nic neubird na vyznamu prave popsanému podkladovému prin-
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cipu, ktery i my pokldddme za velice dulezity v otdzkach vlivu prudkych makroklimatic-
kych zmén, jez jsou tolik charakteristické pro dlouhé tseky c¢tvrtohorni minulosti.
Markantnim ptikladem budiz vySe popsané vysokohorské glacidlni refugium drobnych
savcil na temeni Belanskych Tater, jehoZ existence je v ramci Ceského masivu jen t&zko
predstavitelna. Podobnou tlohu (doloZzenou tentokrat paleomalakologickymi doklady
uzavienych, pravdépodobné Sirokolistych lesit) sehrala ¢lenitd oblast Slovenského raje,
coz bylo umocnéno klicovou polohou uvniti Karpatského oblouku pii okraji rozsahlé Pa-
nonské niziny. A kone¢né jsou to mezihorské kotliny pod Tatrami s jednozna¢nymi paleo-
botanickymi doklady glacidlnich refugii nejen tajgovych dievin, ale ziejme i vysloven¢
uzavienych boreélnich lest typu souc¢asné kontinentélni tajgy.

Z uzemi Cech podobné doklady téméi chybi. Absence dokladi jisté nemusi byt dokla-
dem absence, abychom pouZili diktum tolik oblibené v historickych disciplinach. Srovna-
telnd, ba dokonce lepsi (v piipadé paleobotanickych dokladii z pozdniho glacidlu)
prozkoumanost tohoto uzemi oproti uzemi Slovenska (pro ptipad kvartérni palynologie
viz Kunes et al. 2009; pro pfipad kvartérni paleomalakologie viz Horackova et al. 2014)
viak dovoluje vyslovit zavér v tom smyslu, ze v Cechach mély prudké klimatické zmény
posledniho vrcholného, pozdniho a konciciho glacidlu podstatné vice devastujici vliv na
prezivani druhii temperatni bioty, zejména bioty lesni. A vice versa: Re¢eny princip
milizeme symetricky aplikovat také na ptipady holocénniho vymirani a prezivani. Postgla-
cidlni imigrace temperatni bioty se v Cechach vice podepsala formou lokalnich extinkci
borealnich (v historickém smyslu glacialnich) taxont a celych spolecenstev.

Takto podle naseho nazoru znéji zobecnéné historické argumenty, které vysvétluji
existenci biogeografického rozhrani evropského vyznamu, jez bylo predmétem tohoto pii-
spévku. Ono historicky podminéné rozhrani je lokalizovano na izemi Moravy do prostoru
Vnékarpatské snizeniny (sensu Bina a Demek 2012). Jeho existence trva doposud. Obec-
nym vysvétlenim jeho vzniku je podle naseho nazoru rozdilnd geoklimaticka diverzita,
kterd zptsobila odliSnosti v refugidlni aredlové dynamice a méla za nasledek odlisnou re-
tenni kapacitu vici efektlim klimatickych a dal§ich environmentalnich vykyvu. Tato pro-
meénnd vécné odpovida intenciondlni naplni pojmu climate-change velocity, ktery se
v pojednanych souvislostech jevi jako natolik dulezity princip, Ze citime potiebu navrh-
nout pro tento termin Cesky ekvivalent. Pouhy mechanicky pieklad (totiz ,,rychlost klima-
tickych zmén®) nepostaCuje a je zavad¢jici. Proto ceské paleoekologické obci
predkladame k Gvaze termin klimaticka pruznost vizemi.
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