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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.

K e y w o r d s : climate-change velocity, historical biogeography, Late Glacial, MIS2, palaeomalacology,
palaeovertebratology, pollen analysis, refugia

N o m e n k l a t u r a : Kubát et al. (2002) – cévnaté rostliny, Beug (2004) – pyl, Andìra & Gaisler (2012) –
savci

Úvod

Rozdíl v pøírodních pomìrech mezi Èeskou vysoèinou coby souèástí širší hercynské ob-
lasti a Západními Karpaty reflektují terénní biologové témìø od nepamìti (k uvedeným
jednotkám geomorfologického èlenìní viz Bína & Demek 2012). Mnozí si zároveò byli
vìdomi toho, �e jev má koøeny nejen v odlišných aktuálních podmínkách, ale i v odlišné
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nejmladší geologické historii, by� pøedstavy o ètvrtohorním vývoji pøírody byly a� do po-
loviny 20. století pomìrnì hrubé. Zásluhou meziváleèné generace støedoevropských bada-
telù byly do biogeografických teorií uvedeny historické diskursy, kolem kterých se
paleoekologické uva�ování toèí a� dodneška – úvahy o vlivu prudkých klimatických zmìn
na populace migrující v rámci slo�itì strukturovaného geografického (pota�mo ekologic-
kého) prostoru a o lokálním pøe�ívání populací v tzv. refugiích (souhrnnì o této etapì
výzkumu pojednává Lo�ek 2009a, b). Glaciální refugia vìtšiny støedoevropských tempe-
rátních druhù byla rekonstruována ji�nì od našeho území, zejména do širší støedomoøské
oblasti. Klíèovou úlohu v tehdejších výkladech proto hrála otázka rychlosti a smìru dálko-
vých migrací z jihu na sever v podmínkách postglaciálního oteplování, pøípadnì spekula-
ce o vlivu geografických, zejména horských bariér.

Následující rozvoj kvartérní paleoekologie relevanci zmínìných úvah víceménì potvr-
dil. Postupnì se však mìnily dùrazy na jednotlivé slo�ky kvartérní dynamiky biologických
spoleèenstev a náš obraz o minulosti postupnì nabyl na slo�itosti (o tomto vývoji viz Po-
korný 2010a, b). Pùvodní mono- a kvadriglacialistické koncepce se zmìnily na polyglaci-
alistické a èím dál tím detailnìjší geochronologické vhledy umo�nily rozlišit napøíklad
krátkodobé, tzv. sub-Milankoviæovy klimatické oscilace (Bond et al. 1999), které mìly
díky vysokým amplitudám formující vliv na �ivou pøírodu – navzdory jejich krátkému tr-
vání. Pleistocenní glaciály se na druhou stranu pøestaly jevit jako dlouhá, bezútìšná obdo-
bí extrémního chladu – tento obraz dodnes zùstal platný pouze pro velice krátké
pleniglaciální úseky, zatímco naprostá vìtšina trvání glaciálù se jeví jako podstatnì pøízni-
vìjší.

V prvním odstavci nastínìné paradigma, je� vévodilo støedoevropské paleoekologii
minimálnì od poèátku 20. století, prùbì�nì zpochybòovali zejména støedoevropští badate-
lé, a sice na základì konkrétních fosilních dokladù, které jaksi nepasovaly do dominantní-
ho velkomìøítkového obrazu. Zejména v oboru kvartérní zoopaleontologie se objevovaly
studie, které poukazovaly na pøe�ívání temperátních druhù v glaciálních podmínkách, a to
konkrétnì na území východní èásti støední Evropy (Kretzoi 1957, Lo�ek 1964, 1982, Fren-
zel 1983, Jánossy 1986, Storch 1995, Horáèek & Sánchez 1984, Horáèek & Lo�ek 1988,
Horáèek 2000, 2006). Stejným zpùsobem vyznívaly i nìkteré paleobotanické nálezy z ob-
dobí posledního glaciálu, by� byly podstatnì vzácnìjší (Rybníèková & Rybníèek 1991,
2014, Jankovská et al. 2002). Postupnì se tak vynoøoval obraz, který následující doba na-
zvala konceptem „kryptických refugií“ (Bennet et al. 1991, Stewart & Lister 2001), nebo
té� „mikrorefugií“ (Rull 2009). Kryptických proto, �e pøíslušné populace jsou pro svou
omezenou velikost obtí�nì zachytitelné ve fosilním záznamu – na pozadí populací domi-
nantních. Støedomoøskou oblast zaèali nìkteøí autoøi (napø. Bilton et al. 1998) dokonce
pova�ovat spíše za oblast vysokého endemismu (souèasného i historického), ne� za vý-
znamný zdroj postglaciálních kolonizací zbytku Evropy. Všechny tyto hypotézy získávají
na naléhavosti právì v pøípadì našeho zájmového území, a to kvùli jeho geografické polo-
ze na pøechodu mezi severem a jihem a té� kvùli bohatì èlenitému reliéfu, který vìtšinou
osciluje ve støedních nadmoøských výškách.
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Koncem 90. let 20. století zájem o problematiku kryptických refugií prudce narostl a
nepøímo úmìrnì tomu se ponìkud odvracela pozornost od problematiky dálkových migra-
cí. Pøedevším západoevropští badatelé tuto otázku vehementnì 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). Èeští botanici, zoologové a pale-
oekologové se k tomuto obnovenému proudu bádání pøipojili zejména výzkumy na ji�ní a
západní Sibiøi, kde zaèali nacházet vìrohodné recentní analogie pro støedoevropský vr-
cholný glaciál a� starší holocén, vèetnì analogických refugiálních populací (Kuneš et al.
2008, Horsák et al. 2010, Chytrý et al. 2010, Øièánková et al. 2010, Magyari et al. 2014,
Novák et al. 2014, Pavelková-Øièánková et al. 2014).

Na poli historické biogeografie a zejména v debatì o kryptických refugiích èím dál tím
èastìji zaznívají té� fylogeografické argumenty (z vlivných prùkopnických prací napø.
Hewitt 2000, Magri et al. 2006; viz té� pøíspìvek J. Doudy a kol. v tomto sborníku).
Vzhledem k tomu, �e refugia jsou charakterizována relativní ekologickou stabilitou a izo-
lovaností relativnì malých populací, vedou v nich mikroevoluèní procesy k vyšší genetic-
ké diverzitì a ke vzniku specifických genotypù. Novì kolonizovaná území jsou naproti
tomu geneticky uniformní. Støedoevropská refugia jsou pomocí fylogeografických dat re-
konstruována konkrétnì pro buk lesní (Magri et al. 2006), nìkteré temperátní keøe (Loni-
cera nigra – Daneck et al. 2011, Rosa pendulina – Fér et al. 2007), nìkteré byliny
temperátních lesù (Carex digitata – Tyler 2002a, Melica nutans – Tyler 2002b) a té� pro
øadu �ivoèišných druhù, jak obratlovèích, tak bezobratlých (výbìrovì Kotlík et al. 2006,
Benke et al. 2009, Steward et al. 2010). Bez konkrétních fosilních nálezù je však témìø
nemo�né jednotlivé fylogenetické události datovat, pøesnì lokalizovat a zasadit je do šir-
ších ekologických souvislostí. Role fosilních dokladù proto nadále zùstává naprosto klíèo-
vá.

V tomto pøehledu se soustøedíme výhradnì na vrcholnì glaciální a� ranì holocénní
fosilní doklady (rostlinné i �ivoèišné povahy) z hercynské oblasti Èech a z prostoru Zá-
padních Karpat. Naším cílem bude prozkoumat historické procesy vedoucí ke vzniku
rozdílù mezi obìma zvolenými geografickými celky. Kontaktními územími – Maïar-
skou ní�inou, alpskou oblastí a severoevropskou ní�inou – se na tomto místì zabývat ne-
budeme, by� biogeografické souvislosti s nimi jsou bezesporu èetné.

S i t u a c e n a v r c h o l u p o s l e d n í h o g l a c i á l u

V následujících odstavcích podrobíme dodateèné kritické revizi dosud publikované fosil-
ní nálezy z období posledního vrcholného glaciálu. Soustøedíme se pøedevším na
nejchladnìjší úsek posledního glaciálu (LGM – Last Glacial Maximum; 31 000 – 18 500
cal. BP dle chronologie Clarka et al. 2009), proto�e právì ten je relevantní pro otázku exis-
tence glaciálních refugií pozdìjší holocénní temperátní bioty ve sledovaném prostoru.
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Vrcholnì glaciální doklady o vývoji vegetace v zájmovém území jsou velmi vzácné. V
prùbìhu posledního interglaciálu (MIS 5e, Eem, Riss-Würm; konec ca 115 000 BP) v pes-
tré skladbì støedoevropských lesù nechybìl napø. Taxus, Buxus a Ilex (Lang 1994). S ná-
stupem posledního glaciálu se chladné a suché stadiály s výskytem boreální vegetace
støídaly s teplými a vlhèími interstadiály. V nich pøevládala klimaticky nároènìjší vegeta-
ce, i kdy� rovnì� dominovaná tajgovými spoleèenstvy jehliènanù. Potvrzují to nejnovìjší
výsledky pylových analýz z území dnešních Èech, Moravy, Slovenska (Jankovská 2006,
2007, Jankovská et al. 2002, 2008, Jankovská & Pokorný 2008) a té� z pøilehlého Maïar-
ska (Swenning et al. 2008, Magyari et al. 2014). Chronologické zaøazení jednotlivých zá-
znamù ovšem bývá problematické a je pravdìpodobné, �e vìtšina z nich patøí relativnì
teplejším interstadiálním úsekùm. Organický sediment, deponující údaje o tehdejší vege-
taci, se toti� pøednostnì ukládal v klimaticky pøíznivých (zejména vlhkých) podmínkách.
Sediment z chladných a pøitom suchých stadiálù je vìtšinou pro analýzu rostlinných zbyt-
kù nedostupný, proto�e buï zcela chybí, nebo se v nìm nezachovávají organické nálezy
(organická produkce byla v suchých, studených a kontinentálních pomìrech znaènì ome-
zená a zvýšená erozní èinnost pùsobila znièení, odnos a redepozici pøípadných ulo�enin).
Na tomto problému postavili svou nedávnou kritiku Tzedakis et al. (2013), kteøí zpochyb-
òují velkou èást dosavadních dokladù „kryptických“ glaciálních refugií temperátních rost-
lin poukazem na jejich pùvod v teplejších interstadiálech. Stadiální pùvod je nìkdy pøímo
prokázaný pomocí absolutního datování, vìtšinou je však pouze hypotetický kvùli nedo-
stateèné absolutní chronologické kontrole v podmínkách krátkého rytmu klimatických os-
cilací.

Nejspolehlivìjší data dovolující rekonstrukci skladby a vývoje vrcholnì glaciální ve-
getace ve sledovaném prostoru byly získány na lokalitì Šafárka, která le�í pøímo v srdci
Západních Karpat (Jankovská et al. 2002, Jankovská & Pokorný 2008). Pøesto�e Tzedakis
et al. vyslovili jisté pochybnosti ohlednì jejich výpovìdní hodnoty (viz výše), stále se do-
mníváme, �e se jedná o relevantní a pomìrnì spolehlivý doklad vegetace na vrcholu po-
sledního glaciálu. Proto se mu v následujících odstavcích budeme vìnovat detailnìji.

Profil získaný na lokalitì Šafárka (48°52'55" N; 20°34'30" E; 600 m n. m.; Jankovská
et al. 2002, Jankovská & Pokorný 2008 – tamté� je publikován i originální pylový diagram
a výsledky radiokarbonového datování), odebraný V. Jankovskou bezprostøednì pøed jeho
znièením, byl na bázi tvoøen pøevá�nì minerální slo�kou. Na ni pak nasedaly organické
ulo�eniny charakteru rašeliny. V nich se, bohu�el ji� mimo odebraný profil, nalézaly velké
kusy zbytkù døeva a další èásti døevin (šišky, semena), které z odkryvu vypadly. Profil byl
pøekryt další minerální vrstvou. Ta mìla být, podle popisu Novotného (2002), mocná
témìø 6 m a mìla být soliflukèního pùvodu. Pyloanalyticky zpracovaný profil zachytil èa-
sovì velmi rozsáhlý úsek posledního vrcholného glaciálu. Nejspodnìjší èást profilu mìla
vyšší stáøí ne� 52 000 BP, tj. byla ji� mimo dosah radiokarbonového datování. Pyloanaly-
ticky zde máme potvrzen velmi chladný klimatický výkyv, vegetaènì charakterizovaný
modøínovými porosty. Nadlo�ní sediment je rovnì� starší ne� 52 000 BP. V této fázi zøej-
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mì došlo ke zlepšení klimatu. Projevilo se to expanzí bøezových porostù. Vegetaci této
fáze lze oznaèit jako bøezovo-modøínovou lesotundru. Ta má dnes obdobu v mnoha konti-
nentálnì ladìných územích Sibiøe. Nález pylových zrn Corylus, Ulmus a dokonce Quer-
cus a Carpinus je pomìrnì pøekvapující. Není vylouèeno, �e tyto døeviny mohly pøe�ívat
v pøíznivých mikroklimatických podmínkách geomorfologicky èlenitého území. Otázku
lokalizace výskytu tìchto klimaticky nároènìjších døevin je však tøeba ponechat otevøe-
nou. Vylouèena není ani mo�nost dálkového transportu. Napøíklad Drescher-Schneider et
al. (2007) pova�ují obdobné nálezy v oblasti Jury za výsledek dálkového transportu pylo-
vých zrn a� ze vzdáleného ji�ního pøedhùøí Alp.

K výrazné klimatické zmìnì došlo v následující fázi. Stále se pravdìpodobnì jedná o
èasový úsek, který je alespoò na poèátku starší ne� 52 000 BP. V tomto klimaticky pøízni-
vém výkyvu (zvýšila se zøejmì teplota i vlhkost) rychle expandovaly porosty Picea i Pinus
(sosna a snad i kleè). Na hydrologicky vhodných stanovištích pøevládala Picea a zaèala se
šíøit i Alnus (A. glutinosa typ; patrnì se jedná o A. incana). Pravidelnì zde rostla Betula
(alba? pubescens?) a zøídka i B. nana. Nelze opomenout zcela prùkazný a pravidelný vý-
skyt Pinus cembra, její� semena byla v sedimentu rovnì� nalezena. Bohu�el, nikoliv pøí-
mo ve zpracovaném profilu, ale pouze v materiálu vypadlém z rozrušených èástí odkryvu
nedaleko od pyloanalyticky zkoumaného profilu. Vegetaci této fáze lze opatrnì charakte-
rizovat jako „jehliènatou støední tajgu“ – podle stanovištních pomìrù buï s pøevládajícím
smrkem nebo sosnou. Do všech tìchto porostù však byly vtroušeny v rùzné èetnosti mod-
øín, borovice limba a bøíza s olší. Klimaticky pøíznivou fázi dokumentuje také zvýšený vý-
skyt pylu lísky, jilmu, dubu, lípy a habru. Tyto døeviny však opìt nemusely rùst pøímo
v bezprostøedním okolí lokality. V teplejších, avšak stále ještì vlhkých oblastech Sloven-
ského ráje èi Slovenského krasu je jejich výskyt o nìco pravdìpodobnìjší (ani� odtamtud
máme odpovídající fosilní data).

V následující fázi pokraèovalo oteplování a hlavnì zlepšování hydrologických pomì-
rù. Potvrzuje to pokraèující expanze smrku a olše. Zcela pravidelný výskyt pylových zrn
listnatých døevin (Corylus, Ulmus, Quercus, Carpinus a hlavnì Tilia) tento pøedpoklad
rovnì� potvrzuje. V nejsvrchnìjší èásti profilu je pyloanalyticky dolo�eno ochlazení.
Ustoupily Picea i Alnus a znovu zaèala pøevládat borovice, patrnì P. sylvestris. Nìkteré
teplomilné døeviny se však stále vyskytují (Quercus, Carpinus). Je pravdìpodobné, �e se
jedná o poèátek nejchladnìjší fáze posledního glaciálu, tedy o èasový horizont zaèlenitel-
ný do kritického pleniglaciálního období (LGM, MIS2) datovaného kolem 20 000 BP.
Nejmladší radiokarbonová data mají hodnotu kolem 16 000 a 18 000 BP (nekalibrované
údaje). Problém tìchto dat spoèívá v tom, �e stejnì jako vìtšina radiokarbonových dat ze
Šafárky pocházejí z nestratifikovaných nálezù makrozbytkù uèinìných v místì ponìkud
stranou od vlastního pylového profilu.

Profil z lokality Šafárka by býval mohl být jedineèným referenèním profilem pro po-
slední vrcholnou dobu ledovou. Jeho spolehlivé interpretaci však brání absence radiokar-
bonových dat pøímo ze vzorkù pyloanalyticky zpracovaného profilu. Problém zpùsobilo
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rychlé znièení lokality bez mo�nosti øádného odbìru. Radiokarbonová data ze Šafárky po-
krývají dlouhý úsek od ca 16 000 BP po více ne� 52 000 BP. Znamená to, �e zachycený zá-
znam pøedstavuje období MIS3 s pøesahem do staršího MIS4 a ovšem i mladšího MIS2,
tedy do úseku maximálního ochlazení v rámci posledního glaciálu. Za jisté však pova�uje-
me následující zjištìní: V prùbìhu posledního glaciálního maxima (LGM, MIS2) pøe-
va�oval v okolí lokality (tedy v nadmoøské výšce okolo 600 metrù) víceménì uzavøený
boreální les tajgového typu analogický støední sibiøské tajze.

Výpovìdní hodnota pylových analýz bývá obecnì sní�ena nejasným vztahem k pro-
storovému mìøítku záznamu a ke slo�ení vegetace (pøedevším abundanci zachycených ta-
xonù). V pøípadì rostlinných makrozbytkù nebývá situace o mnoho lepší, proto�e takové
paleobotanické záznamy vznikají na mokøadech, a tudí� zachycují pøedevším mokøadní
druhy. Pøi øešení zvolených otázek se proto musíme obrátit ještì k jiným typùm fosilního
záznamu. Juøièková et al. (2014) aktuálnì publikovali pøehled vrcholnì glaciálních a
pozdnì glaciálních paleomalakologických záznamù z celého námi zkoumaného území,
tedy z prostoru dnešní Èeské republiky a Slovenska. Fosilní mìkkýši mají tu výhodu, �e
velice dobøe charakterizují podmínky bezprostøedního okolí zkoumaných lokalit. Tyto zá-
znamy navíc vznikly v celé škále makro-, mezo- a mikroklimatických situací. Pokrytí úze-
mí Èeské republiky a Slovenska tìmito profily je zhruba srovnatelné. Paleomalakologický
záznam s výskytem nároèných prvkù z období vrcholného glaciálu se ovšem podaøilo zís-
kat pouze v jediném pøípadì – na lokalitì Farkašovo v údolí Hronu (v nadmoøské výšce
420 metrù). Juøièková et al. (2014) docházejí pøi interpretaci celkové situace k následující-
mu závìru: Zatímco na území Slovenska pøe�ívalo poslední vrcholný glaciál minimálnì
šest druhù striktnì lesních mìkkýšù, pravdìpodobnì vázaných na mezofilní listnaté
døeviny, v Èechách a na Moravì se takové pøe�ívání zatím prokázat nepodaøilo.

Analogický obraz poskytuje fosilní záznam obratlovcù, který vedle nálezù z èasovì
pøíslušných poloh souvislých vrstevných sledù zahrnuje i masové akumulace kosterních
pozùstatkù v kontextu sprašových sérií a jeskynních výplní (Horáèek & Sánchez 1984,
Horáèek & Lo�ek 1988, Horáèek et al. 2002, Horáèek 2006). Stejnì jako paleomalakolo-
gický záznam poskytuje ucelenìjší informaci pøedevším o pomìrech v karbonátových ob-
lastech (vèetnì sprašové zóny), t.j. oblastech v nich� paleobotanická data obecnì chybìjí.
Akumulace pozùstatkù drobných obratlovcù z potravy sov a dravcù informují na rozdíl od
mìkkýšù o situaci v širším kontextu lokality – okruhu øádovì 10 km2. Doklady obratlov-
èích spoleèenstev z úseku vrcholného glaciálu (MIS 2) ukazují celkem jednotný obraz,
v základních rysech identický v rámci celé støední Evropy. Jádrovou komponentou spole-
èenstev je konsorcium prvkù otevøené krajiny s dominantním podílem hrabošù Microtus
gregalis, Dicrostonyx gulielmi a Microtus arvalis (z nich� první dva jsou dnes rozšíøeny
mimo støedoevropskou oblast, tøetí – euryekní forma otevøených formací – je stálým prv-
kem i souèasných spoleèenstev). Pro úsek LGM je typická výrazná dominance Microtus
gregalis, zatímco podíl M. arvalis, který v jiných úsecích glaciálu (zejména MIS 3) pøe-
va�uje, je zde radikálnì sní�en. Obecnì ni�ší je i podíl dalších druhù pøispívajících k vyso-
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ké diversitì glaciálních spoleèenstev v úseku MIS 3: syslù, sviš�ù, køeèkù a nároènìjších
hrabošù typu Microtus oeconomus èi Arvicola terrestris (indikujících pøítomnost mokøad-
ních stanoviš�) nebo Chionomys nivalis (su�ová pole s pestrou bylinnou vegetací). Cha-
rakter jejich zastoupení ve fosilním záznamu ukazuje, �e tyto prvky byly sice ve støední
Evropì pøítomny i v úseku LGM, jejich rozšíøení však bylo zjevnì ostrùvkovité. Tento ob-
raz velmi dobøe odpovídá pøedstavì radikálního sní�ení pestrosti stanovištní mozaiky
v úseku LGM a zvìtšení prostorové dislokace lokalit s trvale vyšší diversitou vegetaèního
krytu. Fosilní záznam ovšem souèasnì naznaèuje zachování místních mikrocenter diversi-
ty, vèetnì lokalit s døevinnou vegetací, ve vìtšinì studovaných oblastí. Takøka všechny
masové akumulace (s minimálním poètem jedincù pøes 200 kusù) poskytují ojedinìlé do-
klady nároènìjších prvkù s prùmìrným zastoupením 0,1–0,5 %. V plném rozsahu to platí
o dvou druzích: rejsek obecný (Sorex araneus) a norník rudý (Clethrionomys glareolus).
První vy�aduje zapojený bylinný kryt s hustým mechovým patrem a hojným celoroèním
výskytem èlenovcù, druhý je jednoznaènì vázán na pøítomnost lesních porostù. Je tøeba
konstatovat, �e reálná pøítomnost tìchto druhù bìhem LGM je takøka jistá v oblasti Mo-
ravského krasu, Javoøíèského krasu a Pálavy. Pro jádrové oblasti Èech lze podobný stav
pøedpokládat jen s jistou rezervou a� u� pro absenci nebo problematické datování existují-
cích dokladù. Z oblasti slovenských Karpat je naopak k dispozici více dokladù ukazují-
cích zøetelnì vyšší zastoupení tìchto nároènìjších prvkù. Prùbì�né pøe�ívání èlenitých
spoleèenstev drobných obratlovcù je tam navíc dolo�eno souvislými fosilními záznamy.

V právì uvedených souvislostech je tøeba pøipomenout zejména výsledky rozsáhlého
mezioborového výzkumu výplnì vchodové prostory jeskynì Dzeravá skala v Malých
Karpatech (Horáèek 2006). Z 11 rozlišených poloh vrstevného sledu pokrývajícího intakt-
ním vývojem úsek od 57 do 24 ky BP byl získán rozsáhlý inventáø pøes 50 tis. kosterních
pozùstatkù reprezentujících nejménì 2013 jedincù 52 druhù. Základní struktura spoleèen-
stev, shodná v rámci celého úseku, odpovídá plnì charakteru glaciálních spoleèenstev
s absencí vìtšiny typicky interglaciálních prvkù a výraznou dominancí shora zmínìných
druhù hrabošù. Pøes zøetelné zvýšení podílu Microtus gregalis a Dicrostonyx gulielmi
v úseku MIS 2 zùstává i zde zachována pøevaha Microtus arvalis. Klíèovým aspektem his-
torie místních spoleèenstev je však trvalá pøítomnost vìtšího poètu nároènìjších prvkù, v
prvé øadì Sorex araneus a Clethrionomys glareolus, pøes zøetelné sní�ení podílu uvede-
ných forem patrná i v nejmladším zachyceném úseku spolu s pøítomností dalších nároè-
nìjších prvkù mezických stanoviš� (Sorex minutus, Microtus agrestis, M. oeconomus,
Talpa europaea). Robustní souvislý záznam jeskynì Dzeravá skala poskytuje mimoøádnì
ilustrativní ukázku pomìrù v lokalitì souvislého refugiálního výskytu: kombinuje se zde
pøítomnost meandrujícího polootevøeného údolí s prameništi, jeho� dno a svahy skýtaly i
v dobách LGM vhodné podmínky pro pøe�ívání døevinné vegetace a èlenitý reliéf skalna-
tých ji�ních svahù Malých Karpat s nadprùmìrnou radiaèní bilancí a mozaikou otevøe-
ných stepních a skalních stanoviš�. Pøesnì tomu odpovídá ráz savèích spoleèenstev, který
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jen s malými posuny (sní�ený podíl nároènìjších prvkù, absence elementù teplejší stepi
pøítomných bìhem MIS 3) pøetrvává i v chladném úseku MIS2.

V této souvislosti je tøeba pøipomenout, �e savèí doklady z jiných naleziš� sloven-
ských Karpat (Slovenský kras, Tisovecko-Muráòský kras, Ru�ín) naznaèují pomìry, které
se jen málo odlišují od vìtšinového obrazu støední Evropy. Tak je tomu i s nálezy z pod-
hùøí Vysokých Tater (sprašový odkryv v Dubinném u Bardejova, sprašové nadlo�í traver-
tinu Horka-Ondrej u Popradu). O to pozoruhodnìjší jsou doklady z velehorského kontextu
Belanských Tater: bohaté spoleèenstvo s vysokým zastoupením rejskovitých z jeskynì III
na Novém (1800 m n. m.), datované na 30 ky (Schaefer 1975, Horáèek & Sánchez 1984) a
zejména pak doklady ze souvislého sledu v profilu výplnì Muráòské jeskynì (1560 m n.
m.) odkrytém v roce 1994 (Lo�ek & Horáèek 2004, Horáèek et al. v tisku). Spodní vrstva
profilu je datována na 23,1–22 ky cal. BP, ze støedu profilu je k disposici datum 14,4–13,7
ky cal. BP. Ze spodních poloh, reprezentujících nejchladnìjší úsek LGM, je dolo�eno di-
versifikované spoleèenstvo, zahrnující krom dominujících glaciálních prvkù (Microtus
gregalis, Dicrostonyx gulielmi) nezanedbatelný podíl nároènìjších elementù typu Sorex
araneus a Clethrionomys glareolus, vèetnì endemického druhu kleèového stupnì Karpat
Microtus tatricus. S ohledem na pozici lokalit ilustrují tato spoleèenstva pomìry panující
na povrchu místního horského ledovce, který zcela vyplòoval pøilehlé doliny. Spolu s kri-
tickým rozborem souvisejících paleoklimatických a sedimentaèních specifik velehorské-
ho prostøedí (Lo�ek & Horáèek 2004, Horáèek et al. v tisku) naznaèuje tento nález nutnost
radikálního pøehodnocení tradièních pøedstav o glaciálních pomìrech alpinského stupnì
evropských velehor a uvá�ení mo�nosti, �e právì tyto oblasti mohly být nejvýznamnìjšími
centry glaciálních refugií mezofilních prvkù ve støedoevropském prostoru.

V ý v o j n a r o z h r a n í p l e i s t o c é n u a h o l o c é n u

Mezi posledním vrcholným glaciálem (LGM) a poèátkem holocénu došlo v globálním
mìøítku k øadì prudkých klimatických oscilací. Celkový trend však smìøoval k teplejšímu
a vlhèímu, tedy k interglaciálnímu stavu. Toto slo�ité období nese souhrnný název „pozdní
glaciál“. Pro vývoj souèasné støedoevropské pøírody má klíèový význam, jeliko� v rámci
nìho probíhala rekolonizace celého prostoru temperátními druhy migrujícími z blízkých i
vzdálenìjších (mikro)refugií. Biogeografická provincionalita, patrná ji� za pøedchozího
vrcholnì glaciálního stavu (viz výše), se podle všeho ještì dále prohloubila, jak se pokusí-
me dolo�it v následujících odstavcích.

Z období pozdního glaciálu máme ve sledovaném území naštìstí více paleobota-
nických dokladù, ne� pro pøedcházející vrcholný glaciál (pro pøehled o konkrétních
lokalitách viz Kuneš et al. 2009 a Èeskou pylovou databázi PALYCZ – http://bota-
ny.natur.cuni.cz/palycz). Detailnìjší pøedstavu o odlišném vývoji Èeského masívu a Zá-
padních Karpat v období pozdního glaciálu si lze udìlat napøíklad porovnáním
publikovaných pylových záznamù dvou referenèních èeských lokalit – Švarcenberk (Po-
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korný 2002) a Labský dùl (Engel et al. 2010) se dvìma referenèními lokalitami slovenský-
mi – Siváròa (Jankovská 1984) a Hozelec (Jankovská 1988). Tyto doklady jednoznaènì
svìdèí o odlišném smìru vývoje Èeského masívu a Západních Karpat. Zatímco na západ
od této biogeografické hranice vývoj osciluje mezi bezlesím (podle místní klimatické situ-
ace, edafických pomìrù a nadmoøské výšky buï stepního nebo tundrového rázu) a více èi
ménì uzavøenými borobøezovými porosty, východnì polo�ené Západní Karpaty smìøují
od samého poèátku pozdního glaciálu k masivnímu zalesnìní borovicí (sosnou i limbou),
modøínem a pøímo na pøelomu pleistocénu a holocénu té� smrkovými porosty, které se
v èeském Hercyniku uplatòují a� mnohem pozdìji (na poèátku støedního holocénu) a vìt-
šinou v menší míøe. Limbové a modøínové lesy byly prozatím v rámci Èech dolo�eny pou-
ze výjimeènì. Obì døeviny se v Èechách prokazatelnì vyskytovaly ještì pøed posledním
glaciálním maximem (Jankovská & Pokorný 2008). O jejich sporadické pøítomnosti
v pozdním glaciálu donedávna svìdèily pouze ojedinìlé a ponìkud problematické nálezy
pylových zrn (napøíklad na Hrabanovské èernavì – Petr & Pokorný 2008, Petr & Novák
2014). Èerstvý nález pylových zrn, semen a jehlic borovice limby v Èeském ráji (v masivu
Drábských svìtnièek) datovaný do pozdního glaciálu a� starého holocénu (jedná se o èers-
tvá, dosud nepublikovaná primární data P. Pokorného) pøedstavuje první podstatný prù-
lom v øešení otázky nìkdejšího souvislého výskytu této døeviny v prostoru mezi
souèasným refugiálním výskytem pøi horní hranici lesa v Karpatech a Alpách. Pøímo se
tím potvrzuje hypotéza formulovaná ji� døíve na základì fylogeografických analýz (Höhn
et al. 2009, Douda et al. 2015).

Expanze širokolistých mezofilních døevin v rámci pozdního glaciálu není zatím pøe-
svìdèivì dolo�ena ani na jediné èeské èi slovenské lokalitì, by� na vìtšinì z nich se pylová
zrna tìchto døevin pravidelnì objevují. Ve všech pøípadech se ale jedná o relativnì vzácný
výskyt na pozadí dominantních boreálních taxonù (relativnì nápadný je tento výskyt na
lokalitì Šúr polo�ené na JZ pokraji Západních Karpat – Petr et al. 2014).

Paleomalakologické záznamy (Juøièková et al. 2014) ukazují podobný trend vývoje
jako záznamy pylové. Pøes srovnatelnou prozkoumanost existuje z území Èech pouze je-
diný pozdnì glaciální záznam s výskytem nároèných lesních druhù (konkrétnì jde o loka-
litu Kobyla v Èeském krasu – osamocenou mezi více jak 70-ti paleomalakologickými
lokalitami známými v blízkém okolí), zatímco z prostoru slovenských Západních Karpat
máme takových lokalit k dispozici celkem osm. Interpretace tìchto dokladù se liší od pale-
obotanických interpretací v tom, �e ve výskytu spoleèenstev lesních pl�ù spatøují doklad
rozvoje listnatých lesù (Juøièková et al. 2014). Obì interpretace ale nemusejí být v pøíkrém
rozporu, jestli�e si uvìdomíme rozdíl mezi polohou lokalit paleobotanických (chladná
území, mokøady) a lokalit paleomalakologických (teplá území, mezická úpatí svahù).

Neèekanì rozsáhlé meziregionální odlišnosti v prùbìhu pøechodového úseku pleisto-
cénu a holocénu ukazuje fosilní záznam obratlovcù. Rozdíly se projevují v charakteru
ústupu a pøe�ívání rùzných prvkù glaciálních spoleèenstev, v tempu pøestaveb struktury
spoleèenstev i v dynamice nástupu prvkù tvoøících spoleèenstva holocénního typu (Horá-
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èek 2000). Pro karpatskou oblast je charakteristické (a) rychlé vymizení nìkterých glaciál-
ních elementù (Dicrostonyx), (b) dlouhodobé pøe�ívání jiných glaciálních prvkù
(Microtus gregalis, Ochotona), nìkterých a� do souèasnosti (Chionomys nivalis, Microtus
oeconomus), (c) èasná pøítomnost prvkù holocenních spoleèenstev, jak díky místním refu-
giálním populacím (Sorex araneus, S. minutus, Neomys anomalus, Microtus agrestis, Cle-
thrionomys glareolus, Sicista sp.), tak díky velmi èasné imigraci východomediteránních
elementù (Apodemus uralensis, A. flavicollis, Crocidura leucodon, Pipistrellus pipistrel-
lus, Glis glis). Pøesto�e k radikální pøestavbì struktury savèích spoleèenstev dochází te-
prve ve druhé polovinì boreálu, vìtšinu pøechodového úseku charakterizují spoleèenstva s
vysokou diversitou indikující velmi pestrou mozaiku lesních, polootevøených a otevøe-
ných stanoviš� s hojnou pøítomností stepních a skalních enkláv. Podobné charakteristiky
do urèité míry platí i pro širší oblast Karpatské pøedhlubnì (t.j. pro vìtšinu území ji�ní a
støední Moravy a Vídeòské pánve). Zde ovšem pomìrnì rychle mizí Ochotona a mnohem
déle pøe�ívají lokální populace Dicrostonyx gulielmi.

Podobné charakteristiky, se zøetelným opo�dìním imigrace východomediteránních
prvkù vykazuje i faunový vývoj v ji�ním Polsku (Nadachowski et al. 2009). Zcela odlišný
typ vývoje je zase patrný v oblasti alpského pøedhùøí v Bavorsku, resp. v oblasti Francké-
ho Jury: Nápadné je zde rychlé vymizení všech glaciálních prvkù v závìru glaciálu, èasná
expanze lesních prvkù a západomediteránních elementù (Apodemus sylvaticus, Eliomys
quercinus) a velmi rychlá pøestavba struktury spoleèenstev (Storch 1995). Pomìry na úze-
mí Èech jsou v tìchto souvislostech dosti zvláštní. Charakterizuje je pomìrnì rychlý ústup
glaciálních elementù typu Dicrostonyx gulielmi, Ochotona pusilla, Microtus gregalis èi
Chionomys nivalis, dominance euryekních druhù otevøené krajiny (Microtus arvalis, Cri-
cetus cricetus), vèetnì prvkù mokøadních stanoviš� (Microtus agrestis, M. oeconomus,
Arvicola terrestris), pravidelná pøítomnost prvkù mezických lesních stanoviš� (Clethrio-
nomys glareolus, Sorex araneus, Sicista betulina), avšak relativnì nízký podíl, resp. vý-
raznì opo�dìná expanze prvkù mediteránních (Glis glis, Apodemus flavicollis, Eliomys
quercinus). Charakter stanovištní mozaiky pøechodového úseku v Èechách rámcovì od-
povídá pomìrùm v jiných oblastech støední Evropy, druhová diverzita savèích spoleèen-
stev je však ni�ší, s výraznìjším podílem euryekních prvkù a druhù naznaèujících
nezanedbatelný podíl otevøených stanoviš�.

Z o b e c n ì n í a z á v ì r y

Z výše pøedlo�ených dokladù je zøejmé, �e hlavní pøíèinou dnešních rozdílù mezi obìma
zkoumanými oblastmi – èeským Hercynikem a slovenskými i moravskými Západními
Karpaty – jsou odlišnosti v populaèní historii zúèastnìných objektù (biologických taxonù)
v rámci nejmladšího klimatického cyklu ètvrtohor. Historické koøeny tohoto rozdílu bu-
dou pravdìpodobnì ještì hlubší, avšak pro nedostatek starých fosilních dokladù od nich
chtì-nechtì musíme odhlédnout. Pøi souèasném stavu poznání se klíèovým obdobím jeví
zejména poslední vrcholný a pozdní glaciál.
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Otázkou stále zùstává, èím konkrétnì je zpùsoben markantní rozdíl ve vývoji a souèas-
ném stavu obou biogeografických oblastí, tedy co je podkladovým principem rozdílného
vývoje dolo�eného fosilním materiálem. Je to odlišný klimatický vývoj zpùsobený napøí-
klad vzdáleností od vrcholnì glaciálních center masivního kontinentálního a alpského za-
lednìní, èi vzdáleností od Atlantského oceánu? Rozdílná migraèní historie daná odlišnou
geografickou polohou na východo-západním gradientu? Odlišný podíl refugiálních popu-
lací v postglaciální druhové zásobì (species pool)? Nebo pouhá vyšší geodiverzita Karpat,
tedy relativnì statický parametr?

Domníváme se, �e všechny výše jmenované faktory sehrály svou nezastupitelnou roli.
Pro úèely úvah o vlivu zmìn ètvrtohorního klimatu je lze shrnout pod jediný klíèový a v
paleoekologii zatím málo reflektovaný parametr, který Sandel et al. (2011) v ponìkud ji-
ných souvislostech nazývají Climate-Change Velocity. Citovaní autoøi tímto parametrem
vysvìtlují míru endemismu na globální škále. Domníváme se, �e stejný pøístup mù�e být
vyu�it i v dalších biogeografických souvislostech a na jemnìjší prostorové škále.

Pøedpokládejme prudkou klimatickou zmìnu, na kterou musejí zúèastnìné taxony rea-
govat migrací. Taxony schopné rychlého šíøení budou pochopitelnì schopnìjší sledovat
svou klimatickou niku (nìkdy nazývanou climatic envelope – napø. Pearson & Dawson
2003). Naopak druhy, které budou takové reakce schopny ménì, mohou v dosa�ení pro nì
pøíhodných klimatických podmínek selhat. Tím dojde k jejich pøinejmenším lokální ex-
tinkci.

O jaký parametr se v pøípadì citované climate-change velocity jedná? Jde o mìøítko
lokální rychlosti pøesunu klimatických podmínek na urèitém výseku zemského povrchu
v prùbìhu makroklimatické zmìny. Tato rychlost je silnì závislá na místních topoklima-
tických gradientech: V geomorfologicky èlenitých oblastech, tedy zejména ve vysokých
horách, postaèí, kdy� migrující populace urazí relativnì malou vzdálenost, pokud mají sle-
dovat svou klimatickou niku a nevyhynout. V relativnì jednotvárných, plochých kraji-
nách musí být tato vzdálenost o nìkolik øádù vìtší. Uveïme jednoduchý modelový
pøíklad: Dejme tomu, �e se oteplí/ochladí o 1°C. Na horském svahu se sklonem 45° to zna-
mená pøekonat vzdálenost zhruba 210 metrù, zatímco ve vodorovném terénu to mù�e zna-
menat nutnost urazit mnoho stovek kilometrù. Podobný, avšak obtí�nìji kvantifikovatelný
efekt bude mít pochopitelnì i zmìna v roèním úhrnu srá�ek. �ivá pøíroda topograficky ho-
mogenních krajin tedy bude podléhat vyšším climate-change velocities oproti pøírodì kra-
jin èlenitých. Jinými slovy, morfologicky èlenité oblasti kompenzují vliv prudkých
makroklimatických zmìn na �ivou pøírodu. V øeèených souvislostech jsou jaksi „klimatic-
ky pru�nìjší“. Tuto skuteènost samozøejmì pøírodovìdci tradiènì reflektují (napø. Scher-
rer & Körner 2011), avšak Sandel et al. (2011) jí poskytují explicitní konceptuální rámec.

Reálné pøírodní situace jsou pochopitelnì mnohem komplikovanìjší kvùli jemné mik-
roklimatické zrnitosti související s topografickými detaily, porostním a pùdním mik-
roklimatem, jako� i kvùli jiným vlivùm, které s klimatem nesouvisejí – napøíklad
synekologickým interakcím mezi jednotlivými úèastníky dynamických dìjù, pochopitelnì
vèetnì èlovìka. To ovšem nic neubírá na významu právì popsanému podkladovému prin-
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cipu, který i my pokládáme za velice dùle�itý v otázkách vlivu prudkých makroklimatic-
kých zmìn, je� jsou tolik charakteristické pro dlouhé úseky ètvrtohorní minulosti.
Markantním pøíkladem budi� výše popsané vysokohorské glaciální refugium drobných
savcù na temeni Belanských Tater, jeho� existence je v rámci Èeského masívu jen tì�ko
pøedstavitelná. Podobnou úlohu (dolo�enou tentokrát paleomalakologickými doklady
uzavøených, pravdìpodobnì širokolistých lesù) sehrála èlenitá oblast Slovenského ráje,
co� bylo umocnìno klíèovou polohou uvnitø Karpatského oblouku pøi okraji rozsáhlé Pa-
nonské ní�iny. A koneènì jsou to mezihorské kotliny pod Tatrami s jednoznaènými paleo-
botanickými doklady glaciálních refugií nejen tajgových døevin, ale zøejmì i vyslovenì
uzavøených boreálních lesù typu souèasné kontinentální tajgy.

Z území Èech podobné doklady témìø chybí. Absence dokladù jistì nemusí být dokla-
dem absence, abychom pou�ili diktum tolik oblíbené v historických disciplínách. Srovna-
telná, ba dokonce lepší (v pøípadì paleobotanických dokladù z pozdního glaciálu)
prozkoumanost tohoto území oproti území Slovenska (pro pøípad kvartérní palynologie
viz Kuneš et al. 2009; pro pøípad kvartérní paleomalakologie viz Horáèková et al. 2014)
však dovoluje vyslovit závìr v tom smyslu, �e v Èechách mìly prudké klimatické zmìny
posledního vrcholného, pozdního a konèícího glaciálu podstatnì více devastující vliv na
pøe�ívání druhù temperátní bioty, zejména bioty lesní. A vice versa: Øeèený princip
mù�eme symetricky aplikovat také na pøípady holocénního vymírání a pøe�ívání. Postgla-
ciální imigrace temperátní bioty se v Èechách více podepsala formou lokálních extinkcí
boreálních (v historickém smyslu glaciálních) taxonù a celých spoleèenstev.

Takto podle našeho názoru znìjí zobecnìné historické argumenty, které vysvìtlují
existenci biogeografického rozhraní evropského významu, je� bylo pøedmìtem tohoto pøí-
spìvku. Ono historicky podmínìné rozhraní je lokalizováno na území Moravy do prostoru
Vnìkarpatské sní�eniny (sensu Bína a Demek 2012). Jeho existence trvá doposud. Obec-
ným vysvìtlením jeho vzniku je podle našeho názoru rozdílná geoklimatická diverzita,
která zpùsobila odlišnosti v refugiální areálové dynamice a mìla za následek odlišnou re-
tenèní kapacitu vùèi efektùm klimatických a dalších environmentálních výkyvù. Tato pro-
mìnná vìcnì odpovídá intencionální náplni pojmu climate-change velocity, který se
v pojednaných souvislostech jeví jako natolik dùle�itý princip, �e cítíme potøebu navrh-
nout pro tento termín èeský ekvivalent. Pouhý mechanický pøeklad (toti� „rychlost klima-
tických zmìn“) nepostaèuje a je zavádìjící. Proto èeské paleoekologické obci
pøedkládáme k úvaze termín klimatická pru�nost území.
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